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摘要：围绕微藻的胁迫培养,介绍了不同胁迫手段影响下产油微藻的生长及产油特点,对比了不同胁迫手段下微藻产油效果及各手段优劣势,在此基础上

进一步综述了各因素胁迫在微藻油脂合成代谢中的作用机理,并给出了各胁迫手段在实际生产中的选用建议.以期通过该综述,对微藻生物柴油产业化

中相关胁迫策略的选择提供借鉴. 
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Abstract：Several stress culture methods as well as their effects on the growth and lipid production of the oleaginous microalgae 

were firstly introduced in this paper. How the stress culture method affects the lipid synthesis and the metabolic process were then 

discussed. Finally, a series of suggestions in each stress culture method were given for the practical application. This review is 

expected to give a guideline in selection of cultivate strategy in the industrialization of microalgae biodiesel production.  
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为应对全球变暖等环境恶化问题并解决能源

需求,开发可再生,环境友好型替代能源进而实现能

源多元化成为人们的共识
[1]

.当前,以生物柴油为代

表的生物质能源越来越受到人们的关注.基于不同

的原料来源,生物柴油的发展可划分为三代.以玉米,

大豆等农作物为原料转化的生物柴油属于第一代

生物质能源,但其不仅直接消耗粮食,同时会由于占

用耕地而间接影响粮食产量
[2-3]

. 

以油棕,麻风树等非粮食类油料植物制备的生

物柴油属于第二代生物质能源,其对耕地无直接影

响,且对环境的影响小,但转化率低,经济可行性差制

约了其发展
[4]

.以微藻衍生的生物柴油属于第三代

生物质能源,目前已应用于航空燃料
[5]

.与玉米,大豆,

油棕等相比,微藻光合效率更高,因而在生物量,油脂

和生物柴油产率方面更具潜在优势
[6]

;微藻生物柴

油相比普通柴油而言,氧,硫含量低,燃烧时产生的一

氧化碳和硫化物较少,并且无芳香烃污染;此外,微藻

作为生物柴油的原料,能够有效减少用于粮食生产

的耕地压力
[7-8]

.因此,微藻生物柴油被认为是极具潜

力的环保型化石燃料替代能源. 

然而,当前微藻产油成本仍然不能满足微藻生

物柴油的大规模商业推广,其中微藻油脂产率是影

响产油成本的关键因素之一,其主要取决于微藻种

类及其培养环境
[9-10]

.从藻种方面看,小球藻,栅藻,布

朗葡萄藻,三角褐藻等被认为是最具产油潜力的能

源微藻(表 1),然而常规培养下其油脂产率仍然不能

满足需求
[11]

.构建基因工程藻种提高其产油能力固

然是一种选择,但适合用于改造的藻种不多,相关基

因表达调控机制未完全明确,且缺乏具体的生物学

工具(如有效的核转变,启动子和选择标记以及转基

因的稳定表达等)
[12]

;此外,基因工程藻种在使用过

程中存在一定生态风险.因此,通过控制培养环境促

进微藻油脂合成成为提高微藻油脂产率,降低微藻

生物柴油成本的有效途径之一
[13]

.例如,提高或降低

培养基中营养元素含量,被证明有助于微藻油脂积

累
[14-15]

;提高或降低光强,升高或降低温度,改变培养 
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环境的 pH值,提高盐度等手段也常被用来诱导微藻

油脂积累
[16-18]

.这类改变培养条件的手段通常会对

微藻生长造成胁迫,一定程度上刺激了胞内油脂合

成.这些胁迫主要可分为三类,包括以改变碳氮磷等

营养元素为代表的营养胁迫,以改变温度,光照,pH

值等为代表的环境胁迫,以及以不同胁迫方式耦合

而来的联合胁迫.本文从影响产油微藻生长的主要

因素出发,对相关胁迫培养策略进行了综述,并对微

藻胁迫培养促进生物油脂合成的机理进行了概述;

最后结合实际案例,对未来微藻胁迫产油的策略选

择进行了建议和展望. 

表 1  常见淡水和海水微藻的油脂含量[19-20]
 

Table 1  The lipid content of the normal freshwater and 

seawater microalgae 

藻种 含油量(%干重) 生长环境 

葡萄藻属 25.9~75.0 淡水 

角毛藻 14.6~39.8 淡水 

浮水小球藻 19.6~63 淡水 

绿球藻属 19.3 淡水 

杜氏藻 23.1 淡水 

斜生栅藻 11.0~55.0 淡水 

四尾栅藻 1.9~18.4 淡水 

莱茵衣藻 21 淡水 

续表 1 

藻种 含油量(%干重) 生长环境 

普通小球藻 14~22 淡水 

栅藻属 19.6~21.1 淡水 

眼虫藻 14~20 淡水 

蛋白核小球藻 10~30 淡水 

原始小球藻 40~58 淡水 

布朗葡萄藻 25~75 海水/淡水 

菱形藻 45~47 海水/淡水 

微拟球藻 31~68 海水/淡水 

扁藻 15~23 海水/淡水 

筒柱藻 16~37 海水 

隐甲藻 20% 海水 

裂壶藻 50~77 海水 

巴夫藻 30.9 海水 

微绿球藻 22.7~29.7 海水 

盐生杜氏藻 6 海水 

等鞭金藻 7.0~40.0 海水 

钝顶螺旋藻 4.0~16.6 海水 

南极冰藻 29.0~65.0 海水 

三角褐指藻 18.0~57.0 海水 

 

1  主要胁迫培养手段 

当前,大部分微藻的油脂产率仍不够理想,为进

一步提高微藻的产油能力,根据影响微藻生长和产

油的因素,相应的开发出了包括营养胁迫,环境胁迫

及营养-环境联合胁迫等微藻胁迫培养手段(表 2). 

表 2  各种胁迫培养手段特点 

Table 2  Features of the diverse stress cultivaton methods 

胁迫类型 藻株 胁迫效果 特点 

斜生栅藻[21] 10% vol CO2培养下生物量为 1.84g/L,油脂含量约为藻细胞干重 19.9%~24.4% 

蛋白核小球藻[21] 
30%,50% vol CO2培养下油脂含量和多不饱和脂肪酸含量分别为

26.02%,26.75%;64.99%,67.06% 

节旋藻[22] 15% vol CO2驯化后生物量和油脂含量分别提高了 37.9%和 32.5% 

三角褐指藻[23] 0.15% vol CO2培养下油脂含量增加了 15.76% 

杜氏盐藻[24] 
10% vol CO2培养下两株杜氏盐藻生物量分别达到 2.8,3g/L,油脂含量分别提高了约 2 倍

和 2.3 倍 

球等鞭金藻[25] 10% vol CO2培养下油脂含量约为 45.15% 

等鞭金藻[25] 10% vol CO2培养下油脂含量约为 47.15% 

微拟球藻[25] 10% vol CO2培养下油脂含量约为 41.20% 

无机碳 

硅藻,绿藻[26] 5% vol CO2培养下藻细胞油脂含量增加了 11.21% 

1.可促进生物质产量和油脂

合成 

2.过高CO2浓度会导致藻细

胞的氧化损伤 3.可用于回

收废气中 CO2 

4.能够用于驯化微藻,提高

其固碳效率 

普通小球藻[27] 15g/L 的葡萄糖作为外加碳源,油脂含量为 1.025g/L 

小球藻[28] 2g/L 的有机碳添加至培养基中,生物量增加了 1.79~1.86 倍 

微拟球藻[29] 10g/L 蔗糖渣添加于培养基后微藻脂肪酸含量为 170.51mg/g ,是对照组的 1.22 倍 

碳

胁

迫 

有机碳 

眼虫藻[30] 
4g/L 甘露醇和木糖醇添加后,生物量分别是对照组的 4.64 倍和 3.18 倍,油脂含量分别是

对照组的 1.82 和 1.49 倍 

1.有机碳源的添加能促进微

藻生长和油脂合成 

2.其成本较无机碳源高

3.可用于回收废水中的有机

物 

魏氏真眼点藻[31] 3mmol 碳酸氢铵为氮源时,藻细胞油脂含量高达 59.24% 

蛋白核小球藻[32] 6mmol/L硝酸钠培养条件下藻细胞油脂含量约为 39.3% 

埃氏小球藻[33] 
0.75g/L 的硝酸钠为氮源时,生物量为 3.2g/L,油脂含量为 40.36%,油脂产量是标准氮浓度

下的 1.4 倍 
氮胁迫 

普通小球藻[34] 4.5mmol/L 的硝酸钠为氮源时,生物量达 3.8g/L,油脂含量达 48.32% 

1.是藻细胞油脂积累最常见

和有效的手段 

2.饱和脂肪酸和单不饱和脂

肪酸的品质好 

3.一定程度上会抑制藻细胞

的生长 
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续表 2 

胁迫类型 藻株 胁迫效果 特点 

凯氏小球藻[35-36] 无磷酸二氢钾培养基中油脂含量是对照组的 1.02 倍 

莱茵衣藻[37] 0.4g/L磷浓度培养条件下十六(烷)酸含量占据所有脂肪酸成分的 56% 

等鞭金藻[38] 0.25mg/L磷源培养条件下饱和脂肪酸含量为正常磷含量 15mg/L 的 1.33 倍 

三角褐指藻[39] 1.8µmol/L 和 18µmol/L 一水磷酸二氢钠培养条件下总脂肪酸含量分别为 49.9%,81.1% 

球等鞭金藻[39] 1.8µmol/L 和 18µmol/L 一水磷酸二氢钠培养条件下总脂肪酸含量分别为 116.6%,80.7% 

角毛藻[39] 1.8µmol/L 和 18µmol/L 一水磷酸二氢钠培养条件下总脂肪酸含量分别为 96.0%,49.8% 

磷胁迫 

单胞藻[39] 0µmol/L磷酸氢二钾培养条件下细胞内 TAG 含量是 175µmol/L 的 6~7 倍 

1.可促进藻细胞油脂积累

2.通过影响碳的流向来调控

代油脂的合成 

3.不同磷形态对胁迫产油效

果有影响 

单针藻[17] 400 与 40µmol/(m2
⋅s)培养条件下油脂含量分别为 33.03%,22.90% 

小球藻[17] 400 与 40µmol/(m2
⋅s)培养条件下油脂含量分别为 43.47%,30.70% 高

光 
斜生栅藻[40] 

200~500µmol/(m2
⋅s)光照培养条件下油脂含量逐渐增加,在 500µmol/(m2

⋅s)获得最大油脂

含量为 38.0% 
光强 

低

光 
微拟球藻属[17] 

2000µmol/(m2
⋅s)时生物量最低,油脂含量约为 35%,在 10000µmol/(m2

⋅s)时生物量最高,但

油脂含量约为 19% 

光照周期 栅藻[41] 光暗周期 L:D=18:6时,藻细胞浓度最大 6.5×107cells/mL,油脂含量为 31.3% 

小球藻[42] 

小球藻的最适生长光质条件为蓝光,白光,黄光,绿光和红光;最佳产油条件为蓝光,白光,

绿光,黄光和红光.在蓝光胁迫下小球藻的藻细胞密度和油脂含量均达最高,分别为

2.3×107cells/mL,28.37%,在蓝光下,所得到脂肪酸转化得到的生物柴油燃烧性能最佳 

衣藻[43] 
100µmol/(m2

⋅s)蓝光和红光培养条件下,生物量分别为 0.335g/L 和 0.1988g/L 油脂含量分

别为 29.86%,27.52%,红蓝光(1:2)油脂含量最高,达到 35.25% 

棕囊藻属[44] 0.37 与 1.59W
-2UV-B 照射下,多不饱和脂肪酸的含量分别是 56%,48% 

三角褐指藻[45] 
60µmol/(m2

⋅s)PAR+13.73W/m2UVAR+1.04W/m2UVBR 照射下,藻细胞内多不饱和脂肪

酸含量为 34.30% 

光

胁

迫 

光质 

金色奥杜藻[46] UV-R 照射 8d 后,多不饱和脂肪的含量为 27.0%~28.0% 

1.光照强度的高低能否对微

藻生物量和油脂含量的积

累取决于藻株 

2.光照胁迫涉及能耗问题

四尾栅藻[47] 40℃培养 1d,油脂含量增加到 33.5%,油脂产率在第 1d 达到最大值 23.2mg/(L⋅d) 

尖状藻[48] 35℃培养条件下油脂含量为 22.72%,其中,中性脂含量为 59% 
高温胁迫 

球等鞭金藻[49] 
15℃培养条件下,获得最佳蛋白质含量和碳水化合物含量;30℃培养条件下,油脂含量达

50% 

球等鞭金藻[49] 在 15 与 30 ℃培养条件下,多不饱和脂肪酸分别为 82.1%,58.1% 

巴夫藻[50] 培养温度从 20~25 ℃时,总脂肪酸含量逐渐降低,从 2.2pg/cell 下降至 1.4pg/cell 

温

度

胁

迫 
低温胁迫 

三角褐指藻[51] 培养温度从 25℃降低到 10℃时,多不饱和脂肪的含量增加,最高产量可达 12.4mg/L 

1.高温利于非极性脂合成,

低温利于极性脂合成 

2.不同藻种对温度的要求各

异 

南极冰藻[52] 
在 160mmol/L 碳酸氢钠 pH值为 9.5 培养条件下时,获得最佳生物量为 1.32g/L,油脂含量

为 327mg/g 

三角褐指藻[53] pH值从 8.2~8.5时,藻细胞密度增加了 3 倍 pH值胁迫 

西盘藻[54] pH值为 9.4时,生物量和甘油三酯含量最大,分别为 1.08g/L,6.2% 

1.是最简单的胁迫手段

2.不同的藻种最适 pH值不

同 

3.通过影响营养盐形态影响

细胞代谢 

杜氏盐藻[55] 盐浓度从 3mol/L 下降至 2mol/L时,油脂含量从 350g/kg 增加至 430g/kg 

栅藻属[56] 200mmol/L氯化钠添加于培养基中藻细胞油脂含量是正常培养条件下的 1.09 倍 

微拟球藻[57] 
在盐浓度为 20~40g/L 培养条件下,在 20g/L获得最大油脂产率分别为 45.05mg/(L⋅d),在

40g/L获得最小油脂产率,为 38.57mg/(L⋅d) 

隐甲藻属[58] 当氯化钠浓度为 9g/L时,生物量和 DHA 含量最大,分别为 2.51g/L,131.55mg/L 

盐胁迫 

双对栅藻

FACHB-78[59] 

在盐度为 10‰条件下,甘油三酯浓度和含量均达最大值,分别为 250.88mg/L 和 22.41%,

比正常培养时提高了 97.05%和 82.09% 

1.高盐胁迫下能促进藻细胞

油脂积累 

2.高盐环境下能保持培养物

无菌,避免污染 

3.盐胁迫依赖于藻种,只适

合耐盐株 

莱茵衣藻[60] 培养基中添加了 10μg/mL 的丁苯吗啉 1h 后,藻细胞内油脂含量至少是对照组的 4 倍 

莱茵衣藻[61] 
75μg/mL雷菲德菌素 A处理 4h 后藻细胞 TAG 含量是未添加布雷菲德菌素 A 组的 

1.3 倍 
阻断剂 

绿藻[62] 
20μmol/L叠氮化钠抑制藻细胞对氮元素的利用,使得藻细胞处于氮胁迫环境进而积累 

油脂 

1.在几个小时之内诱导细胞

TAG积累 

2.丁苯吗啉,布雷菲德菌素

A价格较贵 

3.叠氮化钠有剧毒,可能会

对环境造成污染 

褐小球藻[63] 
周期性添加 50mg/L MEA 于培养基中增加了微藻固碳效率,蛋白质含量和油脂含量分别

是对照组的 1.07 倍,1.49 倍 

栅藻[64] 培养基中添加 100mg/L MEA使得微藻生物量提高了 16.7% 

海洋微拟球藻[65] 1%吐温 80 添加于培养基中,微藻生物量提高了 1.89 倍,多不饱和脂肪酸含量增加了 37% 

其

他

胁

迫 

固定剂 

单针藻[66] 
在光胁迫条件下添加 1,10 和 100µmol/L褪黑素,藻细胞中性油脂含量分别比对照组提高

1.32,1.24,1.16 倍,且最高油脂含量可达 49.6% 

1.MEA 可以促进微藻的固

碳作用,但浓度过高会抑制

微藻生长 

2.过高 MEA具有腐蚀性
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续表 2 

胁迫类型 藻株 胁迫效果 特点 

缺氮和温

度胁迫 
在无氮与高温 30℃联合胁迫下,最大油脂产率达 115.75mg/(L.d)  

缺氮和盐

胁迫 
在无氮与高盐 200mmol/L联合胁迫下,最大油脂产率达 131.86mg/(L.d)  

高温与盐

胁迫 
在高温 30℃与高盐 200mmol/L联合胁迫下,最大油脂产率达 121.28mg/(L.d)  

高 pH值

值与盐胁

迫 

莱茵衣藻[67] 

在 pH值为 10 与高盐 200mmol/L联合胁迫下,最大油脂产率达 111.42mg/(L.d)  

短角毛藻[68] 
在低温(3℃和 7℃)与低光(10,25,75,150µmol/(m2

⋅s))联合胁迫下,多不饱和脂肪酸含量

为分别为 1.66,1.59,1.08,1.21,1.64,1.21,1.23,1.55fg/µm3 
 

海链藻[68] 
在低温(16℃和 20℃)与低光(10,25,75,150µmol/(m2

⋅s)联合胁迫下,多不饱和脂肪酸含

量为 2.57,0,2.74,2.2,1.88,2.17,0,2.39fg/µm3 
 

低温和低

光照胁迫 

塔胞藻[68] 
在低温 3℃与低光 150µmol/(m2

⋅s)联合胁迫下,多不饱和脂肪酸含量为分别为

8.75fg/µm3 
 

联

合

胁

迫 

缺氮和缺

磷胁迫 
等鞭金藻[38] 在无氮无磷培养条件下饱和脂肪酸的含量为 36.90%,是正常氮磷培养条件下的 1.4 倍  

 

2  营养胁迫 

微藻生长及其油脂组成与培养基中营养成分

密切相关,培养基中碳,氮,磷等营养元素的胁迫作用,

会直接影响藻细胞的代谢过程,从而让更多的物质

和能量进入油脂代谢,促使微藻油脂快速积累.虽然

营养胁迫对不同藻种的胁迫效果有所差异,但其总

体来说仍被认为是促进微藻油脂积累最常用和有

效的方法之一,且营养胁迫不仅会影响油脂的产量,

还会调节极性脂质和非极性脂质的相对比例,因此

其对油脂的量和质有同步影响. 

2.1  碳胁迫 

碳是构成微藻细胞的基本元素之一,在藻细胞的

光合作用和呼吸代谢两个过程中起至关重要的作用.

碳源主要分为无机碳源(CO
2
,HCO3

-

,CO3
2-
等)和有机

碳源(葡萄糖,乙酸,甘油等)两大类,其很大程度上影响

着微藻脂肪酸的组成和代谢.CO2 对微藻生长及油脂

积累有十分重要的作用 .郭琪等
[69]
利用 5% vol 

CO2,10% vol CO2 培养两株栅藻,结果表明 10% vol 

CO2浓度使栅藻 FACHB-1545 和栅藻 FACHB-1600

培养 18d后最大生物量分别是空气组的 2.3倍和 1.6

倍,最大油脂产率是空气组的1.48和1.26倍.部分微藻

如小球藻,微拟球藻等可利用有机碳源进行异养或兼

性培养,如Patidar等通过外加5g/L葡萄糖,20g/L果糖,

获得最大油脂含量,分别为 39.06%,26.71%
[70]

,但有机

碳源的价格使得该方法推广受到限制.近些年来,为解

决有机碳源胁迫产油成本问题,以废水中的有机物(糖

类,淀粉,乙酸盐)作为微藻碳源受到研究人员的广泛

关注.刘香华等
[27]
考察了 3 种碳源(葡萄糖,NaHCO3,

乙酸钠)对小球藻生长和产油的胁迫影响,研究结果表

明葡萄糖相对于其它两种无机碳源更能促进微藻的

生长和油脂积累.综上,控制碳源含量和形态是碳胁迫

微藻生长和产油的重要途径. 

碳胁迫条件下微藻油脂积累的主要机制如图 1

所示 ,在 15% vol CO2 的胁迫下 ,丙酮酸脱氢酶

(PDHC)和乙酰辅酶 a羧化酶(ACC)相关的基因表达

均增加,丙酮酸盐转化为丙酮酸进而由乙酰辅酶 a

通向丙二酰辅酶 a 的通路增强;中间代谢物丙酮酸

盐能更多地流向了丙二酰辅酶 a和丙二酰载体蛋白,

并与较短的碳链反应生成较长的碳链,强化了脂肪

酸的合成通路.此外,碳胁迫下催化第一步碳链加氢

反应的 3-酮脂酰基载体蛋白还原酶的基因上调,增

强了脂肪酸的氢化过程,使脂肪酸的不饱和度下降,

其与碳链加长过程的增强共同促进整个脂肪酸的

合成代谢,最终提高了藻细胞内油脂含量,同时也改

变了油脂的成分
[22]

. 

综上所述,在高碳胁迫条件下,藻细胞内油脂代

谢途径会发生变化,进而诱导藻细胞积累更多油脂.

基于提高微藻油脂产率的目的,可通过控制碳源形

态和含量,并结合藻细胞光合活性和油脂代谢途径

的相关基因表达调控来进一步强化高碳胁迫对微

藻生长和油脂积累的促进作用. 
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图 1  碳胁迫下藻细胞油脂积累的代谢途径[22,71] 

Fig.1  Metabolic pathway of lipid accumulation of microalgae under carbon stress 

2.2  氮胁迫 

氮是微藻合成叶绿素,生物大分子如蛋白质,核

酸及含氮脂质等物质的基本元素,是微藻细胞生长

最重要的营养元素之一.此外,对于诸多微藻物种,脂

质含量与氮源浓度之间存在线性关系.例如,苏怡

等 

[31]
通过分别控制 NaNO3,NH4HCO3,(NH2)2CO 的

浓度为 18,9,6,3mmol 四个梯度对真眼点藻属,魏氏

藻属,眼点拟微绿球藻进行培养,发现氮浓度与油脂

含量具有显著相关性.这是由于氮胁迫能够影响藻

细胞的其他代谢途径,进而间接影响微藻脂质代谢.

相关研究表明真核微藻光合固碳量的 40%与氮素

经三羧酸循环共同合成蛋白质,然而在氮缺乏条件

下,三羧酸循环代谢速率下降,从而促使本应进入三

羧酸循环的碳源转而流向脂肪酸代谢
[72-73]

.进一步

的工作表明,微藻对不同氮源的利用能力存在差异,

例如 NH4Cl 为氮源的中肋骨条藻生长和产油情况

优于NaNO3和尿素
[74]

.因此,缺氮或氮源形态的控制

均能够影响微藻的生长及油脂积累. 

 
图 2  氮胁迫下藻细胞油脂积累的代谢途径[75-77] 

Fig.2  Metabolic pathway of lipid accumulation of microalgae under nitrogen stress 

氮胁迫条件下微藻油脂积累的主要机制如图 2

所示.一方面,氮胁迫降低了蛋白质对碳源的竞争,更

多碳源进入了卡尔文循环,为后续甘油三酯和脂肪

酸积累奠定了物质基础
[75]

;另一方面,细胞内源性含

氮化合物如蛋白质或叶绿素降解,为油脂代谢提供

了碳源和能量
[76]

.在缺氮条件下,参与脂质积累的相

关代谢酶的表达会上调,如与催化脂肪酸合成密切

相关的乙酰辅酶 a,以及甘油三酯合成相关的几种酶,

如甘油-3-磷酸酰基转移酶(GPAT),甘油二酯酰基转

移酶(DAGAT),磷脂酸磷酸酯酶(PAP),溶血性磷脂
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酸酰基转移酶(LPAAT)等,这些酶活性的变化进一步

促进了碳源向油脂的转化
[77]

. 

总体来说,在氮胁迫条件下,微藻油脂含量显著

增加,其主要原因是在氮胁迫条件下细胞内碳源的

重新分配,促使本该流向蛋白质合成的碳源转而流

向油脂合成.因此,在使用氮胁迫的过程中,可通过调

整氮的含量和形态来营造合适的缺氮环境,同时结

合碳源的供给,将更多的碳源引导至油脂代谢. 

2.3  磷胁迫 

磷是影响微藻生长和产油的主要营养元素之

一,是构成磷脂,DNA,RNA,ATP 等的必要元素,参

与微藻的细胞分裂,物质合成,能量传递及信号传

导等各种代谢活动
[20]

.磷主要分为无机磷 (PO4
3-

, 

HPO4
2-
等)和有机磷(ATP,2-磷-甘油酸等)两类.研

究表明,磷浓度及其形态对微藻脂质含量有一定影

响
[78]

. Mandal等
[79]
在磷浓度为 0.06~0.1g/L的情况

下培养栅藻 ,油脂含量从 29.5%下降至 10%, 

Arora
[35]
和 Chu 等

[36]
通过对小球藻无磷限制培养

也得到相似的结果.然而,Reitan 等
[39]
将微拟球藻

和扁球藻在磷浓度为 0.05~0.09mg/L 培养基中培

养,发现油脂含量均有所降低.因此,对于不同藻种,

磷胁迫对其产油效果的影响各不相同,采用磷胁迫

时,除需要优化磷的形态和浓度外,还需针对性的

选择合适藻种. 

 
图 3  磷胁迫下藻细胞的油脂代谢途径[71,80-81] 

Fig.3  Metabolic pathway of lipid accumulation of microalgae under phosphorus stress 

磷胁迫条件下藻细胞油脂积累的机制如图 3所

示,磷酸盐通过淀粉分支酶(SBE)和淀粉酶(DIS)的

活性进而影响淀粉和油脂合成途径之间的碳流流

向
[80]

.淀粉合成与脂质合成具有共同的碳前体(甘油

-3-磷酸盐),通过磷胁迫降低 3-磷酸甘油醛脱氢酶

(GAPD),醛缩酶(ALD)等关键酶活性从而阻断淀粉

合成途径,可以增加脂质积累的代谢通量.同时,参与

编译DAGAT和丙酮酸激酶的基因会上调,进而进一

步促进了葡萄糖向油脂的转化
[81]

. 

综上所述,缺磷胁迫对微藻油脂合成具有促进

作用,但同时也存在藻种在磷缺乏时含油量下降的

情况,因此不同藻种在磷胁迫下其产油特征具有一

定差异性.在采用缺磷胁迫培养微藻时首先要选择

合适的藻种,同时要考虑到磷形态对微藻的影响.此

外,由于磷胁迫培养下微藻油脂积累主要是通过抑

制淀粉合成相关酶的活性,从而使更多的碳流向油

脂代谢而来,因此缺磷胁迫中适当提高碳源供给,能

够进一步促进油脂的合成. 

3  环境胁迫 

环境因素在影响微藻生长的同时,也影响微藻

的代谢过程,从而导致包括油脂在内的细胞营养物

质的含量变化. 

3.1  光胁迫 

光照是微藻生长和代谢的能量来源,是影响其生

长速率和油脂积累最主要的因素之一.其中,光照强
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度,光暗周期,光照波长是调控光照的三个主要方向.

光照强度主要影响微藻的光合电子传递链,一定范围

内,随着光强的增加,藻细胞的生物量也增加,当光照

强度超过一定范围时,则会抑制藻细胞的生长,甚至

导致藻细胞死亡
[17]

.光照强度对微藻细胞内油脂含量

的影响与微藻藻种有关.如小球藻在 200µmol/(m
2
⋅s)

胁迫下能获得最大生物量,在 400µmol/(m
2
⋅s)胁迫下

生物量受到抑制,油脂含量显著增加
[82]

,但微拟球藻

在低光强 2000Lux 胁迫下会诱导油脂积累,在高光

强 10000Lux胁迫下生物量增加了 2.8 倍
[83]

.光暗周

期同样会对微藻生物量和油脂含量产生影响 , 

Ahmad 等通过对不同光照下栅藻进行培养,发现

12:12(光:暗)下的生物量最大,24:0(光:暗)下生物量

最低
[41]

.然而 ,Wahidin 等
[84]
分别将微拟球藻在

12:12(光:暗),18:6(光:暗)和 24:0(光:暗)下培养时,在

18:6(光:暗)下时可以获得最大的生物量和油脂含量,

因此光暗周期对微藻产油的胁迫影响也是因藻种

而异.尹继龙等
[42]
发现光照波长也会对微藻生长和

产油有着显著的影响,小球藻在蓝光胁迫下油脂含

量最高, Das等
[85]
也得到了相似的结果.总之,通过光

照影响微藻生长及产油时,可同时通过光强,光暗比

以及光质进行调节. 

 
图 4  光胁迫下藻细胞的油脂代谢途径[86,88] 

Fig.4  Metabolic pathway of lipid accumulation of microalgae under light stress 

光照胁迫影响油脂合成的主要机理如图 4所示.

在微藻的可耐受范围内,高光强通过提升光合作用

促进微藻生长,同时通过提高 GPAT,LPAAT,DAGAT

等活性促进甘油三酯的合成,通过促进糖酵解,柠檬

酸盐循环等增加了乙酰辅酶 a 的表达,进而在丙二

酰辅酶 a 等的催化下进行脂肪酸的大量合成
[86]

.脂

肪酸的生物合成需要三磷酸腺苷(ATP)和还原型氢

(NADPH),糖酵解和磷酸戊糖这两种途径为脂肪酸

的生物合成提供 ATP和 NADPH.Wang等
[87]
研究表

明在高光照胁迫条件下,糖酵解和磷酸戊糖这两种

途径的表达会上调,因此促进了脂肪酸的合成.Wang

等
[87]
同时研究了低光照胁迫对微藻产油的影响,低

光照胁迫对脂肪酸的合成同样具有一定促进作用,

低光照胁迫下,糖酵解,卡尔文循环,三羧酸循环等碳

循环会产生更多的乙酰辅酶 a,同时对丙二酰辅酶 a

等脂肪酸合成关键酶活性具有一定促进作用,因此

有效地促进了脂肪酸的合成. 

实际上,每种藻对光照的需求各异,光照强度,光

照周期,光质等胁迫对微藻生长和油脂积累的影响

效果还与藻种有关,因此在光胁迫时需要选择与其

相适应的藻种.光胁迫对微藻油脂积累的影响主要

通过调节其光合作用来实现,这涉及到过程中的一

系列物质转化及细胞器间的物质转移过程
[86]

,进一

步找到光胁迫过程中调控光合作用的关键点,对于

开发相应的光胁迫辅助措施从而促进油脂的合成

至关重要. 

3.2  温度胁迫 

温度是影响微藻生长和油脂合成的重要因素

之一.一般情况下,微藻的最佳生长温度为 20~30℃

之间,在适宜温度范围之内,升高温度可以促进微

藻光合作用相关酶的活性及功能,从而加快微藻生

长,温度过高或过低时,微藻生长代谢率将急剧下
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降,从而导致微藻生物量的减少
[88-89]

.微藻对温度

胁迫的应激与细胞膜系统的稳定性有很大相关

性  

[90]
. Richmond等

[91]
研究表明低温胁迫下微藻为

维持细胞膜的流动性以提高其对低温的耐受性,会

大量合成不饱和脂肪酸.类似地,韩飞等
[47]
研究表

明四尾栅藻在 40℃高温胁迫下,迅速将藻细胞内

的多糖转化为油脂,以此抵抗不利环境,进而提高

微藻自身的抗逆性.总之,温度适宜时将有利于微

藻的生物量增长,而温度不利时将在一定程度上刺

激油脂的合成. 

 

图 5  温度胁迫下藻细胞油脂积累代谢途径[92-93] 

Fig.5  Metabolic pathway of lipid accumulation of microalgae under temperature stress 

温度胁迫对微藻油脂积累的影响机理如图 5所

示.其中,溶血磷脂酸的合成是胞内油脂生物合成的

关键步骤.在低温胁迫下,催化甘油-3-磷酸转化为

溶血磷脂酸的GPAT增加,同时催化甘油二酯向单半

乳糖甘油二酯,双半乳糖甘油二酯及磷酯酰甘油等

转化的关键酶如半乳糖甘油二酯酰基转移酶(MS)

和磷脂酰甘油磷酸脂酶(PGPA)活性增加,使得极性

脂及油脂含量增加
[92]

.在高温胁迫下,甘油-3-磷酸

脱氢酶(G3PDH)和 DAGAT 的表达增加,G3PDH 能

将二羟丙酮磷酸转化为甘油-3-磷酸,其中,二羟丙

酮磷酸是最终转化为 TAG 或极性脂的第一步;与此

同时,高温胁迫下甘油三酯脂肪酶(ATGL)表达下调,

使得TAG转化为甘油二酯的量减少,因此TAG和总

酯含量增加
[93]

. 

总的来说,高温和低温胁迫均能够促进微藻油

脂的积累,高温条件下偏向于合成 TAG,而低温条件

下更偏向于极性脂的合成.因此,在应用温度胁迫调

控微藻油脂合成时,不但能够控制微藻油脂的量,还

能够影响微藻油脂的质,这是温度胁迫较其他胁迫

独有的特点.在实际工艺中合理利用温度胁迫的这

个特点,有助于生物柴油最终品质的提升. 

3.3  pH值胁迫 

环境 pH 值同样是影响微藻生长代谢的重要因

素之一.Peng 等
[52]
研究表明南极冰藻在 pH 值为

7.5~9.5的范围内,pH值的增加会促进藻细胞的生长

和油脂的积累.Gardne 等
[53]
认为不同藻种具有不同

的最适 pH 值.例如南极冰藻等在较高的 pH 值下可

以积累更多的油脂
[52]

,而栅藻在pH值超过6时,脂质

含量会随 pH 值的增加而下降
[94]

.因此,选择与藻种

相适宜的 pH值范围对于微藻油脂积累十分重要. 

pH 值胁迫对微藻生长及油脂积累的影响机理

主要包括两个方面.首先,pH值对环境中各元素的形

态有着直接的影响.例如水样中碳形态的分布受 pH

值的直接影响,而碳的形态又进一步影响着微藻的

生长和油脂积累
[95]

;pH 值还会对某些营养元素的形

态具有调控作用,如磷酸盐,铁和铵等,这同样影响微

藻的生长和产油
[96-97]

.其次,pH值对微藻细胞的增殖

和分化有着重要影响.Bartley等
[98]
研究表明高pH值

胁迫能够诱导细胞从增殖阶段转换至生物质生产

阶段.即在该胁迫条件下,藻细胞会将部分细胞增殖

分裂的能量转化到胞内 TAG 合成代谢中.碱性 pH

值胁迫下微藻的油脂积累主要是由于藻细胞分裂

减缓,因此微藻在该 pH值条件下通过牺牲细胞密度

及膜脂含量,促进了胞内 TAG的积累
[99]

. 

总而言之,在利用 pH 值胁迫微藻产油时,首先

要根据藻种来选择合适的胁迫 pH 值;其次要将 pH
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值与碳氮磷等元素的形态变化联系起来,从而更好

地促进微藻生物量和油脂产率;最后要注意 pH值对

微藻的生理影响,在实际调控 pH值时注意将其维持

在一个合理范围内. 

3.4  盐度胁迫 

盐度是影响微藻生长和代谢产物积累的重要

因素之一.有研究表明盐胁迫使螺旋藻细胞对强光

的敏感性增强,会导致其光合放氧能力显著下降
[100]

.

类似地 ,鱼腥藻的净光合放氧速率和呼吸速率随

NaCl 浓度的升高而降低,使得鱼腥藻的生长被抑

制  

[101]
.另一方面,有研究表明高盐度虽会抑制生物

量,但却能促进藻细胞大量积累油脂.Miyasaka 等
[102]

的研究表明莱茵衣藻 HS-5 在高盐浓度下会积累大

量的油脂,同样 Ben-Amotz等
[103]
的研究表明盐胁迫

下的杜氏盐藻细胞会大量合成甘油,且胞内甘油含

量与外部盐浓度成正相关. 

 

图 6  盐胁迫下油脂积累代谢途径[104-107] 

Fig.6  Metabolic pathway of lipid accumulation of microalgae 

under salt stress 

盐胁迫对微藻产油的影响机理如图 6 所示,其

被认为是微藻细胞内碳流由淀粉向脂类转变的重

要调节因素之一.微藻在盐胁迫条件下会产生一些

代谢物质以保护自身不受盐分伤害,同时维持自身

与外界的渗透压平衡,因此在盐胁迫条件下,油脂含

量增加,淀粉的含量则降低
[104]

.有研究发现在高盐

胁迫下与油脂合成相关的关键物质乙酰辅酶 a上调,

而与淀粉合成相关的关键酶焦磷酸化酶表达下调,

与此同时,盐胁迫下 DIS 的活性上升,使得胞内淀粉

更快的分解为葡萄糖,进而转化为果糖 1,6-二磷酸

和二羟基丙酮磷酸,在G3PDH和DAGAT的作用下,

依次转化为甘油-3-磷酸和溶血磷脂酸;甘油-3-磷

酸转化为甘油后成为 TAG 的前体物,而溶血磷脂酸

经过Kennedy代谢后同样转化为TAG
[105-107]

.由于盐

胁迫下 G3PDH和 DAGAT的活性也会上升,因此油

脂得到进一步积累. 

盐胁迫的成本较低且操作简便,但在使用时需

注意将盐浓度控制在合理范围内.低浓度盐胁迫下

生物量较高,但油脂积累不明显;高浓度盐胁迫下微

藻胞内的油脂合成将得到大幅提升,但生物量会受

到一定抑制;而盐浓度一旦超过了微藻的耐受性,将

可能导致微藻的生物量大幅下降甚至死亡.此外,由

于不同微藻对盐的耐受性不同,因此在实际操作时

需根据藻种相应的选择其盐浓度范围. 

4  其他胁迫 

除碳,氮,磷等营养胁迫以及光,温度,pH 值,盐度

等环境胁迫外,近年来,各种天然或人工合成的外源

分子胁迫也引起了广泛关注,例如阻断剂,固定剂等. 

阻断剂主要指的是能够抑制微藻胞内代谢过

程的物质,通过抑制部分代谢能够让更多的碳源及

能量流向油脂代谢,从而获得更高的油脂产率.研究

表明,丁苯吗啉,布雷菲德菌素 A,叠氮化物等均属于

这类物质,其能够影响微藻细胞内基本功能代谢,进

而诱导甘油三酯大量积累.例如,Kim 等
[60-61]

研究发

现在培养基中分别添加丁苯吗啉和布雷菲德菌素

A,经过丁苯吗啉处理 1h后的莱茵衣藻细胞 TAG含

量至少是未添加组的 4 倍,添加了布雷菲德菌素 A

的培养基中 TAG 含量是未添加对照组的 1.3 倍. 

Zalogin等
[62]
研究表明 20μmol/L的叠氮化钠会抑制

藻细胞硝酸盐还原酶的产生,影响微藻对氮的利用,

形成胞内的缺氮环境,从而增加藻细胞油脂的合成.

阻断剂的最大特点是见效较快,且由于投加量较小,

因此成本较低;但在实际使用过程中要注意其毒性

的影响,避免二次污染. 

固定剂是一类能够与二氧化碳等微藻营养物

质结合,并加快营养物质被微藻利用的小分子物质.

如氢氧化钠,一乙醇胺(MEA),二乙醇胺(DEA)等均

可强化微藻固碳进而促进微藻生长和油脂积

累 .Rosa 等
[63]
在培养基中周期性的添加 50mg/ 

LMEA,油脂含量和蛋白质含量分别增加了 30.8%和

44%.Sun 等
[64]
探索 MEA 对微藻生长及代谢的影响

时,发现当MEA浓度从 0增加至 100mg/L时,生物质

较常规培养提高了 16.7%,但当 MEA 浓度增加至

150mg/L 时,微藻生长和胞内代谢活动均受到抑制.
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醇胺类固定剂在实际使用时浓度不能过高,否则会

生成具有毒性的中间体氨基甲酸盐,对微藻生长产

生抑制作用;同时过高浓度的醇胺对设备具有严重

腐蚀作用.此外,固定剂在实际使用中也具一定的局

限性,如该类物质具有明显的时效性,固碳效果随着

培养时间的延长而逐渐下降,因此在实际使用中需

要注意及时补充固定剂. 

除上述两类外源分子外,随着研究人员对该领

域研究的深入,更多的胁迫物质,手段及思路被发现

或提出.例如 Taoka 等
[65]
在培养基中添加表明活性

剂如吐温 80,通过影响细胞膜通透性使更多的营养

物质进入胞内,结果表明 1%的吐温 80 使生物量提

高了 1.89倍,多不饱和脂肪酸含量增加了 37%.李大

菲等
[66]
在胁迫条件下添加抗氧化剂褪黑素用以消

除胁迫过程中产生的氧化损伤,结果显示在 1,10 和

100 µmol/L 的褪黑素投加量下,藻细胞中性油脂含

量分别比对照组提高 1.32,1.24,1.16 倍.总而言之,上

述诸多手段为微藻胁迫产油提供了除营养胁迫和

环境胁迫外的更多选择. 

5  联合胁迫 

以上各类胁迫在特定环境条件下应用于诱导

微藻脂质合成时,均取得了较好效果.目前,在当前国

内外不多的微藻生物柴油应用案例中,也大多采取

突出单一胁迫效果的策略,例如荷兰 Algae Link 公

司通过新型光生物反应系统控制微藻生长的光学

条件,以此促进产油微藻的生长及产油代谢;以色列

锡姆公司利用废弃中的高浓二氧化碳促进微藻的

生长和产油;我国的新奥科技在内蒙采用煤化工高

纯二氧化碳尾气培养微藻,降低了能源微藻培养成

本并促进了微藻油脂积累
[108]

.然而,上述单一胁迫

手段虽对微藻油脂含量或油脂产率具有明显效果,

但油脂产率仍然不能满足扩大化生产的要求,项目

离实现盈利尚有差距.多项研究表明,多种胁迫策略

相结合将比单一胁迫更有利于微藻脂质的生成
[109]

. 

Pal 等
[110]
对微拟球藻进行培养时,发现在氮源

充足的培养环境下,添加40g/L氯化钠同时增强光照

至 700 µmolm
-2.

s
-1

,甘油三酯含量较单一胁迫增加了

25%.Kwak等
[67]
通过 3株不同的莱茵衣藻,分别研究

氮饥饿与高温度胁迫,氮饥饿和盐胁迫,高温和盐胁

迫,高 pH 值和盐胁迫相结合的策略,研究结果表明

不同策略之间的胁迫效果存在一定差异,但两种不

同条件的联合胁迫均比单一胁迫更加明显地促进

油脂的积累.因此,根据实际环境情况灵活选用胁迫

方式,并采取多胁迫联合的策略,可以达到最大限度

提高微藻油脂产量的目的,从而降低微藻产油成本. 

6  结论与建议 

6.1  结论 

综上,各类胁迫培养均能不同程度地提升藻细

胞油脂产率,但使用特点,方式及作用机理等各有差

异.采用包括碳,氮,磷在内的营养胁迫时,可通过调

控营养物质的形态和含量来控制效果,通过营养的

胁迫让更多碳素流向油脂代谢,从而提高油脂的产

率.采用光胁迫时,可通过调节光强,光照周期,光质

等影响其光合作用,进一步影响一系列物质转化及

细胞器间的物质转移,最终达到促进油脂合成的目

的.采用温度胁迫时,根据高低温对油脂成分的不同

影响,可调控微蕴生物柴油的品质.而在采用 pH 值

胁迫培养微藻时,需要与营养盐形态结合起来考虑,

且要注意 pH 值需维持在合理的范围内.盐胁迫与

pH 值胁迫类似,需要根据藻种来选择合理的盐度

范围. 

总而言之,无论是传统的营养胁迫和环境胁迫,

还是各种新型的各类胁迫手段,归根结底是围绕着

物质和代谢两方面来进行.因此,如何加大碳素供应,

如何让更多碳素流向油脂合成代谢,是微藻产油胁

迫中的最关键问题. 

6.2  建议 

针对未来微藻产油的相关研究以及实际应用

中的胁迫策略选择,本文建议一是开发和采用更高

效率的新型胁迫培养手段;二是针对性的建立和采

用多胁迫联合的策略.通过这两个方向的努力,进一

步提升微藻的产油效率,从而降低微藻生物柴油成

本,最终实现微藻生物柴油的产业化. 
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