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专论与综述 

莱茵衣藻中脂质代谢过程研究进展 

张岩  罗锋  李楠楠* 
西南大学资源环境学院  重庆  400715 

摘  要：微藻中脂质代谢产生的化合物，可用于生物燃料、营养品和生物药品的生产，因此具有重

要的经济价值。脂质代谢贯穿微藻的全部生命过程，对微藻的生长发育和应对外界胁迫都具有重要

意义。微藻与研究较清楚的真菌和陆地植物在脂质代谢过程方面具有相似性。当然，随着微藻脂质

代谢相关功能基因逐渐被鉴定，人们发现微藻的脂质代谢也具有区别真菌和陆地植物的独特性，因

此针对微藻脂质代谢过程的分析具有重要意义。莱茵衣藻是研究脂质代谢过程的模式生物，已经通

过基因组、转录组、蛋白质组和代谢组等方法，对其质体、内质网和过氧化物酶体中进行的脂质合

成和分解过程进行了研究。本文总结了近年来莱茵衣藻质体、内质网和过氧化物酶体中脂质代谢过

程的研究成果，并进行综合阐述。 
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Advances on lipid metabolism in Chlamydomonas reinhardtii 
ZHANG Yan  LUO Feng  LI Nan-Nan* 

College of Resources and Environment, Southwest University, Chongqing 400715, China 

Abstract: The compounds derive from lipid metabolism in microalgae have important economic value, 
which can be used for the production of biofuels, nutraceuticals and green chemicals. Lipid 
metabolism processes are important in growth and development of microalgae and the response to 
stress. There are many similarities among microalgae, fungi and land plants in terms of lipid 
metabolism. With the recent advances in identification of functional genes related to lipid metabolism 
in microalgae, it has been found that lipid metabolism in microalgae have uncovered unique features, 
pointing out the necessity to analyze lipid metabolism in microalgae themselves. Chlamydomonas 
reinhardtii is a model organism to study lipid metabolism. Methods such as genom, transcriptom, 
proteom and metabolom are used to analyze lipid synthesis and lipid degradation processes in plastid, 
endoplasmic reticulum, and peroxisome. In this review, the authors summarized the recent research 
progress of lipid metabolism occurs in plastid, endoplasmic reticulum and peroxisome in 
Chlamydomonas reinhardtii. 
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脂类在生物体中具有重要功能，例如甘油磷脂

(Phosphoglycerolipids)、鞘脂(Sphingolipids)和半乳

糖脂(Galactoglycerolipids)等类脂是细胞膜的重要

组成；三酰甘油(Triglycerides，TAG)等中性脂是生

物中能量贮存的最主要形式，也是生物燃料的原

料[1-5]；磷脂酰肌醇(Phosphatidylinositol，PtdIns)和

脂氧化物(Oxylipins)是生物体重要的信号分子[6]。脂

质合成和降解是生物体基本代谢过程，产生的化合

物如生物燃料、饲料、食品和化学品等都具有重要

的经济价值[7]。脂质代谢是生物体基本代谢之一，

对脂质代谢途径的研究不仅具有理论意义，还具有

广泛的应用价值，如利用基因工程技术生产有用脂

肪酸、改善生物燃料和脂肪的品质、增加生物体抗

逆性和设计除草剂等。 

莱茵衣藻(Chlamydomonas reinhardtii)是单细胞

真核藻类，因具有细胞结构简单、基因工程操作简

便、已完成全基因组测序等优势，广泛用于分子遗

传学和基因工程研究[8-12]，是研究脂质代谢的模式

生物[13-14]。  

莱茵衣藻中的脂质代谢过程，主要包括脂质

合成和脂质降解[7]。在质体中主要进行类囊体膜

脂的合成；在内质网中主要进行储能物质 TAG 的

形成；在过氧化物酶体则主要进行脂质的降解过

程，为生命活动提供能量，具体过程如图 1 所示。

各细胞器内的脂质代谢过程相互联系、互为补充，

并且在对胁迫进行应激响应时，各个细胞器间的

脂质流动会更为频繁[15]。近年来，有很多针对莱

茵衣藻中的脂质代谢通路的研究[16]。下面就近年

来莱茵衣藻中脂质代谢过程的研究进展进行详细

综述。 

1  叶绿体内油脂活动 

1.1  酰基-ACP 合成过程  

在质体内通过乙酰辅酶 A 羧化酶(Acetyl-CoA 

carboxylase，ACCase)、脂肪酸合成酶(Fatty acid 

synthase，FAS)多酶复合体催化生成酰基-ACP。其

中 ACCase 能催化乙酰-CoA 生成丙二酸单酰-CoA 

(Malonyl-CoA)，FAS 继续催化丙二酸单酰-CoA 和

乙酰-CoA，以每次增加两个碳的连续聚合反应，进

行酰基链延伸[17]。延伸后的酰基链为防止被降解，

又与酰基载体蛋白(Acyl carrier protein，ACP)结合，

生成酰基-ACP (Acyl-ACP)[18-19]。生成的酰基-ACP

主要包括两个去向：一是合成游离脂肪酸，并且从

质体运至内质网中进行延伸和加工。二是在质体内

参与合成质体脂质。微藻根据生长状态和对胁迫的

应激响应，调整两个去向的分配比例。例如，在微

藻生长旺盛的对数期，会合成大量的类囊体膜脂，

而在生长不活跃的平台期，会合成大量的 TAG 以

储存能量。在氮饥饿等胁迫条件下，生物体也会应

激合成更多的 TAG[20]。 

1.2  游离脂肪酸的合成及转运 

1.2.1  合成游离脂肪酸过程 

酰 基 -ACP 在 酰 基 -ACP 硫 酯 酶 (Acyl-ACP 

thioesterase，FAT)作用下脱去 ACP，形成游离脂肪

酸(Free fatty acid，FFA)。由于酰基-ACP 合成速率

不同和 FAT 底物特异性，形成的游离脂肪酸主要

为软脂酸(Palmitic acid，16:0)和油酸(Oleic acid，

18:1Δ9)及少量的硬脂酸(Stearic acid，18:0)[21]。合

成的游离脂肪酸主要分布在质体边缘，为防止积累

过多的游离脂肪酸产生毒害作用，很快就会运出质

体进入内质网，参与磷脂酸(Phosphatidic acid，PA)

和三酰甘油的合成[22-23]。Blatti 等[24]研究表明，

莱茵衣藻中的脂肪酸酰基载体蛋白(CrACP)和酰

基-ACP 硫酯酶(CrTE)间具有蛋白质间相互作用，

共同参与质体中脂肪酸水解过程，形成游离脂肪

酸，并且 CrTE 基因超表达莱茵衣藻中的短链脂

肪酸含量增加，而其它藻种的酰基-ACP 硫酯酶

在莱茵衣藻中过量表达，却不能提高短链脂肪酸

含量。 

1.2.2  游离脂肪酸运出质体过程 

在质体内部合成的游离脂肪酸需要穿过质体

的双层膜结构向外运输。在拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)中，游离脂肪酸先经过位于质体内膜的

FAX1 (Fatty acid export 1)蛋白的转运后，又经过位 
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图 1  莱茵衣藻脂质代谢网络图 
Figure 1  Pathways and processes involved in lipid metabolism in Chlamydomonas reinhardtii 

注：ER：内质网；IE：质体内膜；OE：质体外膜；ACCase：乙酰辅酶 A 羧化酶；FAS：脂肪酸合成酶；ACP：酰基载体蛋白；FAT：

酰基-ACP 硫酯酶；FFA：游离脂肪酸；LACS：长链脂酰辅酶 A 合成酶；ABCA：ABC 转运蛋白 A 亚族；G3P：甘油-3-磷酸；GPAT：

甘油-3-磷酸酰基转移酶；LPA：溶血磷脂酸；LPAT：溶血磷脂酸酰基转移酶；PA：磷脂酸；PAP：磷脂酸磷酸酯酶；DAG：二酰

甘油；SQDG：硫代异鼠李糖甘油二酯；MGDG：二酯甘油单半乳糖脂；DGDG：二酯甘油双半乳糖脂；TAG：三酰甘油；PtdGro：

磷脂酰甘油；PtdEtn：磷脂酰乙醇胺；PtdIns：磷脂酰肌醇；DGAT：二酰甘油酰基转移酶；PDAT：磷脂二酰甘油酰基转移酶；BTA1：

甜菜碱合成酶；DGTS：1,2-二酰基甘油-O-4ʹ-(N,N,N-三甲基)高丝氨酸；Lyso-PL：溶血磷脂；PGD1：质体半乳糖脂肪酶；SDP1：

TAG 脂肪酶；LIP1：脂肪酶 1；ABCD：ABC 转运蛋白 D 亚族；ACX2：酰基辅酶 A 氧化酶. 
Note: ER: Endoplasmic reticulum; IE: Inner plastid envelope; OE: Outer plastid envelope; ACCase: Acetyl-CoA carboxylase; FAS: Fatty 
acid synthase; ACP: Acyl carrier protein; FAT: Acyl-ACP thioesterase; FFA: Free fatty acid; LACS: Long chain acyl-CoA synthetase; ABCA: 
Half-size ABC transporter subfamily A; G3P: Glycerol-3-phosphate; GPAT: Glycerol-3-phosphate acyltransferase; LPA: Lysophosphatidic 
acid; LPAT: Lysophosphatidic acid acyl-transferase; PA: Phosphatidic acid; PAP: Phosphatidic acid phosphatase; DAG: Diacylglycerol; 
SQDG: Sulfoquinovosyldiacylglycerol; MGDG: Monogalactosyldiacylglycerol; DGDG: Digalactosyldiacylglycerol; PtdGro: 
Phosphatidylglycerol; PtdEtn: Phosphatidylethanolamine; PtdIns: Phosphatidylinositol; TAG: Triacylglycerol; PDAT: 
Phospholipid:diacylglycerol acyltransferase; DGAT: Diacylglycerol acyltransferase; BTA1: Betaine lipid synthase l; DGTS: 
Diacylglycerol-N,N,N-trimethylhomoserine; Lyso-PL: Lysophospholipids; PGD1: Plastid galactoglycerolipid degradation l; SDP1: Sugar 
dependent 1; LIP1: Lipase 1; ABCD: ABC transporter subfamily D; ACX2: Acyl-CoA oxidase. 
 
 
 

于叶绿体外膜的长链脂酰辅酶 A 合成酶(Long-chain 

acyl-CoA synthetase，LACS)酰基化，形成酰基辅酶

A 进入下游代谢途径[25]。 

在拟南芥中，FAX1 是介导质体中脂肪酸向外

输出的内膜转运蛋白。AtFAX1 通过 α-螺旋形成跨

膜结构，并且可能通过一个朝向叶绿体基质方向的

两性 α-螺旋结合游离脂肪酸，实现对游离脂肪酸的

跨质体内膜转运。FAX1 主要影响生物量、雄性生

殖发育和脂肪酸衍生物的合成。通过对 FAX1 基因

缺失突变体的脂质含量进行分析，发现内质网中的

脂质如 TAG 含量减少，而质体中的脂质含量增多，

这与拟南芥 FAX1 基因超表达植株结果相反[26]。并

且将拟南芥 FAX1 转入酵母功能缺失型突变体，酵

母恢复脂肪酸转运功能。拟南芥中 FAX 家族共有 
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表 1  莱茵衣藻中参与脂质代谢过程的基因和蛋白质汇总 
Table 1  A summary of genes and proteins involved in lipid metabolism in Chlamydomonas reinhardtii 

代谢过程 

Pathway 

基因名称 

Gene ID 

基因名称缩写

Gene name 
abbreviations

功能描述 

Description 

亚细胞定位 

Subcellular 
localization 

参考文献 

References 

酰基-ACP 合成 

Acyl-ACP synthesis 

Cre12.g519100.t1.2 ACX1(α-CT) α-羧基转移酶(ACCase 复合体) 

α-Carboxyltransferase (ACCase complex)

C N 

Cre12.g484000.t1.2 BCX1(β-CT) β-羧基转移酶(ACCase 复合体) 

β-Carboxyltransferase (ACCase complex)

C N 

Cre17.g715250.t1.2 BCC1 生物素羧基载体蛋白(ACCase 复合体)

Biotin carboxyl carrier protein (ACCase 
complex) 

C N 

Cre01.g037850.t1.1 BCC2 生物素羧基载体蛋白(ACCase 复合体)

Biotin carboxyl carrier protein (ACCase 
complex) 

C N 

Cre08.g359350.t1.2 BCR1 生物素羧化酶(ACCase 复合体) 

Biotin carboxylase (ACCase complex) 

C N 

Cre16.g673109.t1.1 ACP1 酰基载体蛋白 

Acyl carrier protein 

M N 

Cre13.g577100.t1.2 ACP2 酰基载体蛋白 

Acyl carrier protein 

C N 

Cre11.g467723.t1.1 KAS1 β-酮脂酰-CoA 合酶(FAS 复合体) 

β-Ketoacyl-CoA-synthase (FAS complex)

C N 

Cre07.g335300.t1.2 KAS2 β-酮脂酰-ACP 合酶(FAS 复合体)  

β-Ketoacyl-CoA-synthase (FAS complex)

C N 

Cre04.g216950.t1.2 KAS3 β-酮脂酰合成酶(FAS 复合体) 

β-Ketoacyl-CoA-synthase (FAS complex)

C N 

Cre03.g208050.t1.2 HAD1 β-羟酰-ACP 脱水酶(FAS 复合体)  

β-Hydroxyacyl-ACP dehydratase (FAS 
complex) 

C N 

Cre03.g172000.t1.2 KAR1 β-酮脂酰-ACP 还原酶(FAS 复合体) 

β-Oxoacy-ACP reductase (FAS complex)

C N 

Cre06.g294950.t1.1 ENR1 烯酰基-ACP 还原酶(FAS 复合体) 

Enoyl-ACP reductase (FAS complex) 

C N 

脂肪酸输出 

Fatty acid export 
pathway 

Cre06.g256750.t1.2 TE 酰基-ACP 硫酯酶 

Acyl-ACP thioesterase 

C [24] 

Cre10.g421750.t1.1 FAX1 跨膜蛋白 

Transmembrane protein 

C N 

Cre08.g366000.t1.2 FAX2 跨膜蛋白 

Transmembrane protein 

O N 

Cre03.g182050.t1.2 ACS1(LCS1) 长链脂酰辅酶 A 合成酶 

Long-chain acyl-CoA synthetase 

O [36,38] 

Cre13.g566650.t2.1 ACS2(LCS2) 长链脂酰辅酶 A 合成酶 

Long-chain acyl-CoA synthetase 

O [4,36-37] 

PA 合成 

PA synthesis 

Cre06.g273250.t1.2 GPAT 甘油-3-磷酸酰基转移酶 

Glycerol-3-phosphate acyltransferase 

C N 

Cre09.g398289.t1.1 LPAAT1 溶血磷酸酰基转移酶 

Lysophosphatidic acid acyltransferase 

CE [44] 

Cre17.g707300.t1.2 LPAAT2 溶血磷酸酰基转移酶 

Lysophosphatidic acid acyltransferase 

SPE [45] 

     (待续)
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     (续表 1)

TAG 合成 

TAG synthesis 

Cre14.g613950.t1.2 ABCA ABC 转运蛋白 A 亚族 

ABC transporter subfamily A 

SP N 

Cre05.g230900.t1.1 PAP1 磷脂酸磷酸酯酶 

Phosphatidate phosphatase 

SP N 

Cre05.g240000.t1.2 PAP2 磷脂酸磷酸酯酶 

Phosphatidate phosphatase 

SP [59] 

Cre03.g150050.t1.1 PAH1 磷脂酸磷酸酯酶 

Phosphatidate phosphatase 

C N 

Cre01.g045903.t1.1 DGAT1 二酰甘油酰基转移酶，DGAT I 型 

Diacylglycerol acyltransferase, DGAT 
Type I 

C [13,20,64,66-69]

Cre12.g557750.t1.1 DGTT1 二酰甘油酰基转移酶，DGAT II 型 

Diacylglycerol acyltransferase, DGAT 
Type II 

SP 

Cre09.g386912.t1.1 DGTT2 二酰甘油酰基转移酶，DGAT II 型 

Diacylglycerol acyltransferase, DGAT 
Type II 

SP 

Cre06.g299050.t1.2 DGTT3 二酰甘油酰基转移酶，DGAT II 型 

Diacylglycerol acyltransferase, DGAT 
Type II 

O 

Cre03.g205050.t1.2 DGTT4 二酰甘油酰基转移酶，DGAT II 型 

Diacylglycerol acyltransferase, DGAT 
Type II 

SP 

Cre02.g079050.t1.1 DGTT5 二酰甘油酰基转移酶，DGAT II 型 

Diacylglycerol acyltransferase, DGAT 
Type II 

M 

 Cre02.g106400.t1.1 PDAT1 磷脂二酰甘油酰基转移酶 

Phospholipid diacylglycerol 
acyltransferase 

C [66,72] 

DGTS 合成 

DGTS synthesis 

Cre07.g324200.t1.2 BTA1 甜菜碱合成酶 

Diacylglyceryl-N,N,N-trimethylhomoseri
ne synthase 

O [74,76] 

脂质转移 

Lipid trafficking 

Cre06.g268200.t1.2 TGD1 ABC 转运蛋白 

ABC transporter 

M N 

Cre16.g694400.t1.2 TGD2 ABC 转运蛋白 

ABC transporter 

CE [41] 

Cre16.g658526.t1.1 TGD3 ABC 转运蛋白 

ABC transporter 

C N 

脂质分解 

Lipid degradation  

Cre03.g193500.t1.2 PGD1 质体半乳糖脂降解酶 

Plastid galactoglycerolipid degradation 

O [15,80] 

Cre16.g699100.t1.1 SDP1 TAG 降解酶 

TAG lipase 

M N 

Cre09.g390615.t1.1 LIP1 DAG 降解酶 

DAG lipase 

O [115] 

脂肪酸去饱和作用 

Fatty acid desaturation 

Cre17.g701700.t2.1 SAD/FAB2 Δ9 硬脂酰-ACP 去饱和酶 

Δ9 Stearoyl-ACP desaturase 

C [88-89] 

Cre17.g711150.t1.2 FAD2 ω-6 脂肪酸去饱和酶 

ω-6 Fatty acid desaturase 

O [93] 

Cre13.g590500.t1.1 FAD6 ω-6 脂肪酸去饱和酶 

ω-6 Fatty acid desaturase 

C [91] 

    (待续)
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    (续表 1)

Cre06.g288650.t1.2 FAD6a ω-6 脂肪酸去饱和酶 

ω-6 Fatty acid desaturase 

C N 

Cre01.g038600.t1.2 FAD7 ω-3 脂肪酸去饱和酶 

ω-3 Fatty acid desaturase 

CE [96-97,99] 

Cre01.g037700.t1.2 Δ4FAD Δ4 脂肪酸去饱和酶 

Δ4 Fatty acid desaturase 

CE [104] 

Cre10.g453600.t1.2 DES Δ5 脂肪酸去饱和酶 

Δ5 Fatty acid desaturase 

O [108] 

β-氧化过程 

β-Oxidation pathway 

Cre15.g637761.t3.1 ABCD ABC 转运蛋白 D 亚族 

ABC transporter subfamily D 

M N 

Cre12.g507400.t1.2 ACS3(LCS3) 长链酰基辅酶 A 合成酶 

Long-chain acyl-CoA synthetase 

M N 

Cre16.g689050.t1.1 ACX1 酰基辅酶 A 氧化酶 

Acyl-CoA oxidase 

C N 

Cre05.g232002.t2.1 ACX2 酰基辅酶 A 氧化酶 

Acyl-CoA oxidase 

PE [125] 

Cre16.g687350.t1.2 ACX3 酰基辅酶 A 氧化酶 

Acyl-CoA oxidase 

M N 

Cre16.g695400.t1.1 ACX4 酰基辅酶 A 氧化酶 

Acyl-CoA oxidase 

M N 

注：(1)：M：线粒体；C：叶绿体；P：过氧化物酶；SP：分泌途径；O：其他部位；E：此基因的亚细胞定位已被试验证明；N：

基因功能未得到验证；(2)：利用预测工具 PredAlgo (https://giavap-genomes.ibpc.fr/cgi-bin/predalgodb.perl?page=main)，对莱茵衣藻中

脂质代谢相关基因进行亚细胞定位预测. 在设计 PredAlgo 程序时，由于过氧化物酶蛋白序列还未得到鉴定，所以 PredAlgo 预测只

是简单的归为线粒体、叶绿体、分泌途径和其他[125,128]. 综合 PredAlgo 的预测结果和已有试验的研究结果绘制此表格. 
Note: (1): M: Mitochondrion; C: Chloroplast; P: Peroxisome; SP: Secretory pathway; O: Other; E: The subcellular localization of this gene 
has been experimentally demonstrated; N: The function of this gene was not verified. (2): Using the PredAlgo program to predict the 
subcellular localization (https://giavap-genomes.ibpc.fr/cgi-bin/predalgodb.perl?page=main). In the design of PredAlgo program, the 
prediction is simply attributed to mitochondria, chloroplast, secretory pathway and other category, because the peroxidase protein sequence 
has not been identified[125,128]. Comprehensive PredAlgo prediction results and experimental results have been used to draw this table. 

 
7 个成员，其中 FAX2、FAX3 和 FAX4 可能与 FAX1

有相似功能 [25]。莱茵衣藻基因组中编码了 2 个

AtFAX1 的同源蛋白，但莱茵衣藻中 FAX1 功能还

需进行后续研究。 

长链脂酰辅酶 A 合成酶(Long-chain acyl-CoA 

synthetase，LACS)含有 AMP 绑定域标签，在脂质

的合成和分解过程都发挥重要作用。一方面参与长

链脂质的合成过程，为内质网中的脂质合成过程提

供底物[27]。另一方面参与脂质分解过程，为过氧化

物酶体的 β-氧化过程提供底物[28]。在拟南芥中，定

位在质体外膜上的 LACS9，能酯化游离脂肪酸产生

脂酰-CoA，并且脂酰-CoA 能进入内质网中参与长

链脂质的合成过程[29]。对 LACS9 基因缺失突变体

研究发现，LACS9 催化了质体中 90%的脂酰-CoA

合成过程[30]。但 lacs9 突变体表型与野生型无显著

差异，说明 LACS9 可能与其他基因存在相似功能。

有研究表明 LACS9 还能将脂肪酸运回质体，参与

脂肪酸的双向运输[31]。拟南芥中 LACS 家族至少有

9 个成员，且具有不同的功能。有研究表明，在拟

南芥种子中油脂的合成过程中，LACS9 与内质网上

的 LACS1 和 LACS4 具有相似功能[31-32]。在拟南芥

角质层形成过程中，定位在内质网上的 LACS1 和

LACS2 具有相似功能[33-34]，而 LACS6 和 LACS7

则被证明参与脂肪酸 β-氧化过程[35]。 

莱茵衣藻中共有 3 个 LACS 蛋白，分别命名为

CrACS1–3，其中 ACS1 和 ACS2 已被证明参与胞内

脂类成分的合成和胞外脂类成分的分泌[36-37]。宋燕

子等[38]证明 CrACS1 能恢复 YB525(ACS 基因部分

缺失)功能缺失型酵母表型，且 CrACS1 具有底物偏

好性，活化并优先利用 C16:1 和 C14:0。Li 等[37]
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在进行莱茵衣藻脂质转运突变体的反向遗传学筛

查时，证实了 CrACS2 能酯化游离脂肪酸，从而参

与三酰甘油合成过程。Rengel 等 [4]研究表明，

CrACS2 基因超表达的莱茵衣藻，在含氮的培养条

件下，乙酰辅酶 A 累积量能提高 60%；在氮饥饿胁

迫条件下，TAG 的积累量为野生型的 2.4 倍，并且

通过对膜脂成分分析发现，TAG 含量的增高是通过

增加质体中用于合成脂酰-CoA 的碳通量，而不是

以抑制膜脂的合成为代价。Jia 等[36]研究发现，

CrACS1 和 CrACS2 也参与将脂肪酸分泌到胞外，

为在高产油微藻细胞中实现脂肪酸外分泌和降低

产油成本提供了依据。 

1.3  合成类囊体膜脂过程 

由于 sn-2 酰基转移酶具有酰基特异性，所以将

在质体中进行的质体脂质合成过程称为原核生物

途径(Prokaryotic pathway)，表现为甘油脂的甘油主

链 sn-2 位上连接着链长为 16 个碳原子的脂肪酸，

而脂质在内质网中进行脂肪酸延伸和加工后，又运

回质体中参与质体脂质合成过程称为真核生物途

径(Eukaryotic pathway)，表现为甘油脂的甘油主链

sn-2 位上连接着链长为 18 个碳原子的脂肪酸[21]，

可以通过质体甘油脂的甘油主链 sn-2 位上的酰基

成分加以区分[39]，并且两种生物合成路径相互联

系，互为补充。在拟南芥中，类囊体膜脂是通过两

条途径合成的，一条是原核途径：在质体中通过甘

油 -3- 磷 酸 酰 基 转 移 酶 (Glycerol-3-phosphate 

acyltransferase，GPAT)、溶血磷脂酸酰基转移酶

(Lysophosphatidic acid acyltransferase，LPAAT)催化

甘 油 -3- 磷 酸 (Glycerol-3-phosphate， G3P) 合 成

sn-2-C16-PA，进而形成类囊体膜脂。另一条是真核

途 径 ： 在 内 质 网 中 利 用 GPAT 和 LPAT 合 成

sn-2-C18-PA ， 然 后 通 过 三 半 乳 糖 基 二 甘 油 酯

(Trigalactosyldiacylglycerol，TGD)蛋白将内质网中

合成的 PA 运回质体，用于合成类囊体膜脂[25,40]，

经过以上两条途径合成的类囊体膜脂的甘油主链

sn-2 位上为 C16 和 C18 的混合物。但是与拟南芥等

高等植物不同，莱茵衣藻的类囊体膜脂的甘油主链

sn-2 位上只有 C16 而没有 C18
[7,41]，则莱茵衣藻与高

等植物的类囊体膜脂合成过程既存在相似性也存

在差异性。在生长环境发生波动时，质体脂质会发

生分解，以保证生物体的正常生理功能。 

1.3.1  原核途径合成类囊体膜脂 

与陆生植物和蓝藻相似，莱茵衣藻类囊体膜脂

主 要 成 分 是 二 酯 甘 油 单 半 乳 糖 脂 

(Monogalactosyldiacylglycerol，MGDG)、二酯甘油

双乳糖脂(Digalactosyldiacylglycerol，DGDG)、硫代

异鼠李糖甘油二酯(Sulfoquinovosyldiacylglycerol，

SQDG) 和 磷 脂 酰 甘 油 (Phosphatidylglycerol ，

PtdGro)。因为在莱茵衣藻基因组中编码了 AtGPAT

和 AtLPAT 同源蛋白，所以莱茵衣藻与高等植物中

PA 的合成路径具有潜在的相似性[7,42]。已有研究表

明，将缺刻叶球藻(Lobosphaera incisa)的 LiGPAT

基因在莱茵衣藻中过量表达，LiGPAT 基因超表达

莱茵衣藻的 TAG 含量提高 50%[43]。在莱茵衣藻中，

定位在质体上的 LPAAT1，能以 16:0-ACP 为酰基供

体形成 sn-2-C16-PA，合成的 PA 作为中间体继续参

与形成质体脂质[44]。综上所述，莱茵衣藻与拟南芥中，

利用原核途径合成类囊体膜脂的过程具有相似性。 

1.3.2  真核途径合成类囊体膜脂 

莱茵衣藻与拟南芥中，利用真核途径合成质体

脂质的过程在具有相似性的同时还具有差异性。研

究表明，与拟南芥 sn-2 酰基转移酶 AtLPAT 不同，

莱茵衣藻中 CrLPAAT1 和 CrLPAAT2 的都以 16 个

碳的脂肪酸作为酰基供体。其中 CrLPAAT2 定位在

内质网上，更偏好 16:0-CoA 而不是 18:0-CoA 作为

酰基供体，从而在内质网中合成 sn-2-C16-PA[45]。内

质网中 PA 是合成磷脂和 TAG 的共同中间物，一部

分通过 TGD 蛋白将其从内质网运回质体，在质体

中参与合成类囊体膜脂。这也与莱茵衣藻中磷脂酰

肌醇(Phosphatidylinositol，PtdIns)、MGDG 和 DGDG

的甘油主链 sn-2 位全为 C16 脂肪酸的结果相符[7,46]。

因为无论是通过原核途径还是真核途径，类囊体膜

脂甘油主链的 sn-2 位全为 16 个碳脂肪酸[45]。另一

部分继续在内质网中参与合成 TAG。这也与在缺氮
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培养条件下，约有 70%的 TAG 甘油主链 sn-2 位为

C16 脂肪酸的结果相符[45,47-48]。内质网中也存在 sn-2

为 C18:3 的脂质，这说明内质网中还存在未被鉴定的

LPAAT 酶[49]。 

质体和内质网衍生的脂质都是合成质体类囊

体膜脂的前体，说明真核途径合成的脂质需要穿过

质体的两层膜结构，才能进入质体[21]。在植物中，

ABC 转运蛋白(ATP-bindingcassette transporter)的 I

亚族又名 TGD 蛋白，能将内质网产生脂质运回质

体[18,25]。在拟南芥中大约 30%−50%的已输出质体

的脂肪酸，会通过 TGD 蛋白共同作用再次运回质

体[50]。拟南芥中 TGD 蛋白家族共有 5 个成员，分

别命名为 AtTGD1–5。研究表明，拟南芥 TGD1-3

作为一个复合体共同参与叶绿体膜间隙到质体基

质的运输[51-53]，其中位于质体内膜的 TGD1 能促进

DGDG 的积累，且 TGD1 功能缺失突变体会造成脂

质从内质网向质体的转移途径受到破坏[54-55]，位于

叶绿体膜间隙的 TGD2 负责结合底物 PA，位于质体

基质中 TGD3 能为复合蛋白的转运提供能量[50]。位

于叶绿体外膜上TGD4 参与质体外膜上PA 转运[25,56]。

而新发现的 TGD5 蛋白可能连接 TGD1-3 蛋白与

TGD4 蛋白，通过蛋白间的相互作用促进脂质从外

膜向内膜转移[57]。 

对莱茵衣藻的脂滴进行蛋白质组学分析，发现

莱茵衣藻中有 3 个拟南芥 TGD1-3 蛋白的同源蛋白，

分别命名为 CrTGD1–3，却没有发现拟南芥 TGD4

和 TGD5 蛋白的同源蛋白[42]。目前只有 CrTGD2 的

功能被鉴定[41]。莱茵衣藻 TGD2 定位在叶绿体内膜

上，体外试验证明，莱茵衣藻 TGD2 结合的主要脂

质成分是 PA。通过对野生型和 CrTGD2 基因缺失

突变体进行动力学分析，Warakanont 等 [41]证明

CrTGD2 参与脂质跨质体内膜运输，crtad2 突变体

的存活率降低，质体外膜 PA 大量积累刺激 MGDG

合成酶活性，MGDG 含量增高，并且有更多的

MGDG 向 TAG 转化，脂滴中的 TAG 积累量增加。

莱茵衣藻中没有发现 TGD4 和 TGD5 蛋白，所以何

种蛋白参与将脂质从内质网转移至质体内膜还需

后续研究[41]。 

2  内质网内油脂活动 

2.1  脂酰-CoA 进入内质网过程 

在拟南芥中，通过定位在内质网上 ABCA9 转

运蛋白，将脂酰-CoA 转运至内质网。在种子成熟

中期和后期 ABCA9 会特异性表达，TAG 合成速率

达到最大并且油脂快速积累，说明 ABCA9 可促进

脂酰-CoA 进入内质网，进行 TAG 的组装。有研究

表明，与野生型相比，ABCA9 基因缺失突变体种

子中，TAG 积累量减少 35%，但脂肪酸种类不变。

ABCA9 基因超表达植株，能在不影响蛋白质和碳

水化合物的含量的情况下，显著提高TAG积累量[58]。

综上所述，在种子形成过程中，ABCA9 能为内质

网中 TAG 的生物合成提供脂肪酸基质[50]。莱茵衣

藻的细胞器膜结构和脂质合成路径都与拟南芥相

似，并且莱茵衣藻基因组中编码了 AtABCA9 同源

蛋白，推测在莱茵衣藻的内质网上也存在转运蛋

白，能将细胞质中的脂酰-CoA 运输至内质网中进

行脂质合成，但还需进一步试验验证。 

2.2  TAG 合成   

莱茵衣藻和拟南芥有相似的 TAG 合成路径，

都是先通过 GPAT、LPAAT 先合成 PA，再通过磷脂

酸磷酸酯酶(Phosphatidic acid phosphatase，PAP)、二

酰甘油酰基转移酶(Diacylglycerol acyltransferase，

DGAT)和磷脂二酰甘油酰基转移酶(Phospholipid: 

diacylglycerol acyltransferase，PDAT)催化 PA 合成

TAG。 

PAP 能将甘油-3-磷酸 sn-3 位置上的磷酸去磷

酸化，形成 TAG 的前体物质 DAG[59-61]。酵母、哺

乳动物和拟南芥中 PAP 酶的功能已经得到广泛验

证[62-63]。莱茵衣藻中基因组中编码了 3 个植物 PAP

同 源 蛋 白 ， 分 别 命 名 为 CrPAP1 、 CrPAP2 和

CrPAH1[7,9]。现有研究表明，在缺氮条件下，CrPAP1

和 CrPAP2 表达量提高，能促进 TAG 合成[20]。其

中，Deng 等[59]证明，CrPAP2 基因沉默突变体中

TAG 含量减少，而 CrPAP2 超表达莱茵衣藻中 TAG
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含量提高。 

DGAT 能将脂酰-CoA 分子上脂肪酸连至 DAG

的 sn-3 位形成 TAG，催化 TAG 生物合成的最后一

步，是 TAG 合成的限速酶。根据酰基特异性和表

达模式的不同，将 DGAT 分别定为 I 型(属于酰基辅

酶 A:胆固醇酰基转移酶家族，Acyl-CoA:cholesterol 

acyltransferase，ACAT)和 II 型(属于单酰甘油酰基

转移酶家族，Monoacylglycerol acyl transferase，

MGAT)[64]。将三角褐指藻中 PtDGAT1、PtDGAT2

和 PtDGAT3 在微拟球藻大洋种(Nannochloropsis 

oceanica)中过量表达，能显著提高转化藻的油脂含

量[65]。在莱茵衣藻中有 1 个 I 型 DGAT 酶，命名为

CrDGAT1，有 5 个 II 型 DGAT 酶，分别命名为

CrDGTT1-5[13,66]。Liu 等[67]利用同位素标记法，证

明莱茵衣藻 DGATs 酶具有不同的底物特异性。

DGTT1 存在质体和内质网中，能催化原核和真核途

径产生的 sn-2-C16-DAG 生成 TAG[45]。DGTT2 和

DGTT3 参与催化真核途径产生的 DAG，参与内质

网中 TAG 的生物合成。DGTT1、DGTT2、DGTT3、

DGTT5 单基因下调突变体中，TAG 含量降低[67-68]。

但 DGTT4 基因沉默突变体反而引起 TAG 含量增

高。分别将 DGTT1、DGTT2 和 DGTT3 转入酵母

突变体，酵母都能恢复 TAG 合成功能，但是 DGTT4

却不能恢复酵母突变体表型 [69]。胁迫条件下，

CrDGAT 酶的表达量增加。例如，氮饥饿胁迫会引

起 PDAT1、DGAT1 和 DGTT1 表达量增加[20,66]。硫、

磷、锌和铁饥饿，能导致 DGTT1 和 DGAT1 表达量

增加[70]。而且在不同的营养元素胁迫下，DGTT 同

工酶的表达量也存在差异。 

PDAT 能将甘油磷脂如 PtdIns、PtdGro 和磷脂

酰乙醇胺(Phosphatidylethanolamine，PtdEtn)等 sn-2

位上的酰基链转移至 DAG 甘油主链的 sn-3 位形成

TAG 和溶血磷脂(Lysophospholipids) [71]。莱茵衣藻

基 因 组 中 仅 编 码 了 1 个 PDAT 酶 ， 命 名 为

CrPDAT1[42]。与酵母和高等植物中 PDAT 功能相似，

CrPDAT1 参与甘油磷脂酰基转移和 TAG 合成过程，

将磷脂转化为 TAG 能增强脂质的流动性[66,72]。此

外，PDAT 酶还具有水解酶活性。体外试验证明，

CrPDAT 还能水解 TAGs、磷脂、半乳糖脂和胆固醇

脂等[72]。与野生型相比，CrPDAT 基因缺失突变

体，TAG 积累量减少 25%，但不会完全消除 TAG，

说明在脂质合成过程中 PDAT 与 DGAT 有相似

功能[66,72]。 

虽然莱茵衣藻和拟南芥的脂质代谢通路具有相

似性，但是也存在部分的差异。莱茵衣藻与大部分

真核生物不同，缺乏主要的膜脂组分磷脂酰胆碱

(Phosphatidyl cholines，PtdCho)，却替代性的大量合

成甜菜碱(Diacylglycerol-N,N,N-trimethylhomoserine，

DGTS)，因为 DGTS 和 PtdCho 的结构相似，DGTS

是膜脂的主要成分之一，可能能够替代 PtdCho 的

功能[73]。用生物信息学方法分析发现，莱茵衣藻

BTA1 (Betaine lipid synthase 1)酶能将 S-腺苷基甲硫

氨酸(S-Adenosylmethionine，SAM)的高丝氨酸基团

和甲基基团转移至 DAG，参与形成 DGTS[74]。

CrBTA1 在大肠杆菌中异源表达，大肠杆菌重组菌

株能合成 DGTS。另有研究表明，当粗糙脉孢菌

(Neurospora crassa)处于磷饥饿胁迫下，也会通过

BTA1 酶合成没有磷元素的 DGTS，而不再合成

PtdCho[75]。此外，BTA1 还能影响膜脂和中性脂之

间的脂质转化。Lee 等[76]研究表明，莱茵衣藻 BTA1

基因下调突变体，可能通过 DGTS 负调控和内质网

应激，引起 DGTS 和 MGDG 积累量减少(其它半乳

糖脂和磷脂含量不变)，TAG 积累量增加，这说明

利用基因工程方法对膜脂合成路径进行修饰，不仅

能提高 TAG 积累量，还能调整膜脂和中性脂之间

的脂质转化。 

脂滴(Lipid droplet)是近圆形的细胞器，也是中

性脂的主要储存场所，当细胞需要能量或者脂类分

子时，脂滴中的脂类被释放出来，以维持生物体的

正常生命活动。原有的研究结果表明，莱茵衣藻在

缺氮或高光胁迫条件下，能在叶绿体内检测到脂  

滴[48,77-78]，但随着研究的深入，Moriyama 等[79]通过
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对原研究结果进行重复，并通过显微镜对脂滴进行

观察，发现脂滴存在于叶绿体膜与细胞膜形成的间

隙中，但是却没有证据表明叶绿体基质中存在脂

滴。Moriyama 等的研究结果表明，叶绿体中脂质与

脂滴中 TAG 之间存在脂质代谢活动。 

3  类囊体膜脂降解 

在胁迫条件下，拟南芥和莱茵衣藻都能通过分

解半乳糖脂促进 TAG 的积累，但是两者分解半乳

糖脂路径不同，且产生的用于合成 TAG 的底物不

同[25]。在莱茵衣藻中，质体半乳糖脂肪酶 (Plastid 

galactoglycerolipid degradation 1，PGD1)是目前唯一

已知的参与类囊体膜脂分解的酶[80]。在胁迫条件

下，PGD1 表达量提高，参与水解 MGDG，为 TAG

的生物合成提供游离脂肪酸。将 CrPGD1 在大肠杆

菌(Escherichia coli)中异源表达，大肠杆菌重组菌株

能水解 MGDG 产生游离脂肪酸和 Lyso-MGDG[80]。

CrPGD1 会影响微藻细胞生长状况和耐受能力。研

究表明，在氮饥饿胁迫条件下，CrPGD1 基因缺失

突变体中 TAG 积累量只有野生型的一半(减少的成

分主要是油酸)，还会产生更多的活性氧(Reactive 

oxygen species，ROS)并且抑制细胞生长[15]。综上

所述，在氮饥饿胁迫条件下大量累积的 TAG，一部

分是由质体内从头合成的游离脂肪酸，参与形成的

TAG；另一部分是由类囊体膜脂降解产生的游离脂

肪酸，参与形成的 TAG。并且在对莱茵衣藻脂滴研

究时，在脂滴中发现了质体特有的半乳糖脂，进一

步证明 TAG 的部分组分来自质体[81]。已有研究表

明，在低温胁迫下的拟南芥叶片，能通过半乳糖脂

半乳糖基转移酶(Galactolipid galactosyltransferase，

又名 Sensitive to freezing 2，SFR2)作用下，将 MGDG

转化为 DAG (Diacylglycerol)，从而为 TAG 合成提

供底物[82]。 

4  脂肪酸去饱和作用 

不饱和脂肪酸(Unsaturated fatty acids)参与构成

生物膜，对生物膜的形成和物理性质、膜脂中脂肪

酸的组成与不饱和度等方面起主要调节作用。莱茵

衣藻是 16 个碳脂肪酸和 18 个碳脂肪酸的混合物，

并且脂肪酸中最多含有四个不饱和键[83]。 

脂肪酸去饱和酶(Fatty acid desaturases, FAD)是

合成不饱和脂肪酸的关键酶，催化脂肪酸链上特定

位 置 形 成 双 键 [84-85] ， 并 且 将 羧 基 端 (Carboxyl 

terminus)位置用 Delta (Δ)表示，甲基端 (Methyl 

terminus)位置用 Omega (ω)表示。脂肪酸的去饱和

反应在质体和内质网上进行，并且需要两个电子和

一个氧分子[85]，质体中的去饱和反应是由铁氧还蛋

白(Ferredoxin)作为电子给体，其中铁氧还蛋白-5 

(Ferredoxin-5, FDX5)已被证明能为质体中去饱和酶

CrΔ4FAD 和 CrFAD6 提供电子[86]；内质网中的去饱

和反应是由细胞色素 b5 (Cytochrome b5，Cytb5)提供

电子[84]。脂肪酸去饱和酶可分为酰基-辅酶 A 去饱

和酶(Acyl-CoA desaturases)、酰基-酰基载体蛋白去

饱和酶(Acyl-ACP desaturases)和酰基-酯去饱和酶

(Acyl-lipid desaturases)[84]。 

4.1  Δ9硬脂酰-ACP 去饱和酶 

Δ9 硬脂酰-酰基载体蛋白去饱和酶(Δ9 Stearoyl- 

ACP desaturase/Plastid acyl-ACP desaturase ，

SAD/FAB2)催化形成脂肪酸中的第一个双键，能将

质体基质中 18:0-ACP 的Δ9 位脱氢形成 18:1Δ9-ACP，

即将硬脂酸(18:0)反应生成油酸(18:1Δ9)。郭雪洁

等[87]研究表明，低温和高盐胁迫能够提高 CrFAB2

基因表达量，说明莱茵衣藻能迅速改变脂肪酸的组

成以适应外界环境的变化。Hwangbo 等[88]研究表

明，与野生型对照相比，CrFAB2 基因超表达莱茵

衣藻中的油酸含量增加了约 2.4 倍，亚油酸(Linoleic 

acid，18:2Δ9,12)和总脂肪酸含量都有所增加。de 

Laeger 等[89]研究表明，CrFAB2 基因下调突变体会

导致 TAG 分子中的硬脂酸含量增加一倍。 

4.2  ω-6 脂肪酸去饱和酶 

ω-6 脂肪酸是构成细胞膜结构的重要成分，可

以影响细胞膜的流动性，并且对维持细胞的基本功

能具有重要作用。ω-6 脂肪酸去饱和酶能催化

16:1Δ7 和 18:1Δ9 生成 16:2Δ7,10 和 18:2Δ9,12，为下游

的 去 饱 和 酶 提 供 底 物 。 莱 茵 衣 藻 hf-9 (High 
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fluorescence 9)是质体ω-6 脂肪酸合成路径受到损坏

的突变体，并且其叶绿体超微结构发生改变，光合

活性受到影响[90]。将定位在质体中的 CrFAD6 在突

变体 hf-9 中表达，hf-9 突变体能恢复 ω-6 脂肪酸合

成路径，说明 CrFAD6 基因编码质体 ω-6 脂肪酸去

饱和酶，但是突变体 hf-9 的光合能力未恢复，说明

hf-9 中的光合损伤不是由去饱和酶缺失引起的[91]。

CrFAD6 在莱茵衣藻中还有 2 个同源基因，分别为

CrFAD2 和 CrFAD6a，并且 CrFAD2 和 CrFAD6a 都

具有跨膜结构域和 3 个非常保守的组氨酸簇，也是

与膜结合的酰基-酯去饱和酶 [7]。但 CrFAD2 和

CrFAD6 的亚细胞定位不同，CrFAD2 预测定位在内

质网中，而 CrFAD6 则被证明定位在质体中，也可

称 为 “ 内 质 网 型 ” 的 CrFAD2 和 “ 质 体 型 ” 的

CrFAD6[92]。将“内质网型”的 CrFAD2 在酿酒酵母中

异源表达，酿酒酵母重组菌株能利用酵母中的细胞

色素 b5 作为电子供体，从而生成 18:2Δ9,12；而“质

体型”的 CrFAD6 在酿酒酵母中异源表达，因酵母中

缺乏铁氧还蛋白，不能生成 18:2Δ9,12[93]。近期研究

发现，一种北极衣藻 ArF0006 (Chlamydomonas sp. 

ArF0006)中，含有定位在质体中的 ω-6 脂肪酸去饱

和酶 AChFAD6，将 AChFAD6 在大肠杆菌中异源

表达，能显著提高大肠杆菌重组菌株中的 18:2Δ9,12

含量[94]。 

4.3  ω-3 脂肪酸去饱和酶 

莱 茵 衣 藻 中 的 ω-3 脂 肪 酸 主 要 成 分 为

16:3Δ7,10,13、16:4Δ4,7,10,13、18:3Δ9,12,15 (α-Linolenic acid, 

α-亚麻酸)和 18:4Δ5,9,12,15 四种，占脂肪酸总量的 50%

以上[7,48,83]。ω-3 脂肪酸去饱和酶能在甲基端的第三

个碳原子处形成双键。在高等植物中，质体和内质

网中的 ω-3 脂肪酸是由不同的 ω-3 脂肪酸去饱和酶

催化而成的[95]，但是莱茵衣藻中只有 1 个定位在质

体上的ω-3 脂肪酸去饱和酶，因其与质体中 AtFAD7

的 序 列 相 似 度 高 达 63.1% ， 所 以 将 其 命 名 为

CrFAD7[96-97]。牛丽红等[98]将 CrFAD7 在酵母中异

源表达，酵母重组菌株中 18:2Δ9,12 的含量明显降低，

18:3Δ9,12,15 含量有所升高。Nguyen 等[96]通过对莱茵

衣藻进行正向遗传学筛选，获得 ω-3 脂肪酸合成路

径受到损坏的突变体 crfad7，该突变体中 CrFAD7

基因表达量下降，所有的 ω-3 脂肪酸含量都减少，

伴随着 ω-6 脂肪酸含量增加；并且将 CrFAD7 在

crfad7 中表达，其 ω-3 脂肪酸含量和 CrFAD7 基因

表达量能基本恢复到野生型水平。有趣的是，突变

体 crfad7 与野生型相比，能够短时间增加耐热    

性[96]，说明去饱和酶能够在微藻应对外界胁迫时发

挥重要作用。Lim 等[99]研究发现，CrFAD7 酶的第

286 位苏氨酸残基(Threonine residue)在 ω-3 脂肪酸

合成过程中发挥重要作用。CrFAD7 很可能是定位

在质体的外膜上，并且在质体和内质网的接触位点

上发挥作用，可以使合成的甘油脂通过细胞器内部

的接触位点来进行转移，从而形成内质网膜和质体   

膜[96-97]，这也与质体外膜是主要的质体脂质组装场

所，同时也是一个广泛的脂质成分交换场所的概念

相符[100-103]。 

4.4  MGDG 特异性的 Δ4脂肪酸去饱和酶 

对 MGDG 进 行 脂 肪 酸 组 分 分 析 发 现 ，

18:3Δ9,12,15/16:4Δ4,7,10,13(sn-1/sn-2)的含量最高，约占

MGDG 总脂肪酸含量的 67%[96]。Zäuner 等[104]发现

莱茵衣藻中含有 MGDG 特异性的 Δ4 脂肪酸去饱和

酶 CrΔ4FAD ， 能 参 与 合 成 16:4Δ4,7,10,13， 并 且

CrΔ4FAD 基因表达量不同，会导致 MGDG 的总量

发生变化，这说明脂质总量和脂肪酸不饱和度密切

相关。CrΔ4FAD 含有 3 个组氨酸簇和质体转运肽，

是定位在质体中的膜结合去饱和酶，但区别于其他

已知的质体去饱和酶，CrΔ4FAD 蛋白质 N 末端也

有一个细胞色素 b5 结构域[104]。没有研究表明莱茵

衣藻的质体中存在 NADH-细胞色素 b5 还原酶

(Cytochrome b5 reductase)，细胞色素 b5 有可能从铁

氧还蛋白中获得电子，也有可能是 CrΔ4FAD 定位

在质体外膜，能从细胞质中获得电子。通过对质体

中的 CrFAD7 和 CrΔ4FAD 进行研究，都指出单细

胞藻类的质体外膜，在生物合成脂质和维持细胞内

脂质平衡方面都具有重要作用。这也与莱茵衣藻中

只有一个约占细胞总体积的 70%的大型质体[105]，
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广阔的质体外膜为细胞内的脂质代谢提供了场   

所[101,106]。  

4.5  Δ5脂肪酸去饱和酶 

第一个不饱和双键位于第 5 位碳(Δ5)上，被称

为 Δ5 型不饱和脂肪酸。Δ5 脂肪酸去饱和酶能催化

18:2Δ9,12 和 18:3Δ9,12,15 生成 18:3Δ5,9,12 (Pinolenic 

acid，松油酸)和 18:4Δ5,9,12,15 (Coniferonic acid，柏

油酸)，其中 18:3Δ5,9,12 已被证明能在体外抑制人类

乳癌细胞转移[107]。莱茵衣藻内质网中 DGTS 和

PtdEtn 的甘油主链 sn-2 位上含有 18:3Δ5,9,12 和

18:4Δ5,9,12,15[83]。Kajikawa 等[108]在莱茵衣藻中分离

和鉴定到 N 端含有 Cytb5 结构域的Δ5 脂肪酸去饱和

酶，并将其命名为 CrDES。将 CrDES 分别在酵母

中和烟草(Tobacco)中异源表达，研究发现重组子

中 18:3Δ5,9,12 和 18:4Δ5,9,12,15 含量显著提高，伴随着

18:2Δ9,12 和 18:3Δ9,12,15 含量的降低。 

5  过氧化物酶体中油脂活动 

过氧化物酶体(也称微体)是一种微小的由单层

膜包被的细胞器，主要进行脂肪酸的 β-氧化过程。

进行 β-氧化的游离脂肪酸主要来自膜脂降解和

TAG 水解，但为避免积累过多的游离脂肪酸产生毒

害作用，会将膜脂降解产生的游离脂肪酸先以 TAG

的形式储存在脂滴中，再通过水解 TAG 产生游离

脂肪酸，游离脂肪酸再进入过氧化物酶体中进行 β-

氧化，并且 β-氧化产生的乙酰-CoA 可以为新的生

物合成提供前体[50,109-110]。 

5.1  TAG 水解过程 

TAG 的脂解不仅是特殊培养条件下的应激反

应，也是维持细胞内油脂合成和降解平衡体系的关

键过程[7]。TAG 在 TAG 脂肪酶的催化下，水解为

游离脂肪酸和 DAG。DAG 可继续通过 DAG 脂肪

酶进行水解。在拟南芥中，以脂滴形式储存的 TAG，

会在以 SDP1 (Sugar-dependent 1)为首的 TAG 脂肪

酶水解后，逐步的将 TAG 水解成游离脂肪酸和甘

油，在酿酒酵母中也发现了 3 个 TAG 脂肪酶

TGL3p-5p，并且 SDP1 和 TGL3p-5p 都定位在脂滴

上 [110-112] 。 此 外 ， 在 三 角 褐 指 藻 (Phaeodactylum 

tricornutum)中 TGL1 是 SDP1 的同源蛋白，PtTGL1

基因下调突变体中，TAG 的含量是野生型两倍[113]。

经研究，缺刻叶球藻中 LiSDP1 与 AtSDP1 都具有

GXSXG 保守序列，将 LiSDP1 在拟南芥 SDP1 基因

缺失型突变体中表达，能部分恢复拟南芥 sdp1 突变

体的表型[114]。目前还没有针对莱茵衣藻 TAG 脂肪

酶的研究。莱茵衣藻基因组中编码了 1 个 AtSDP1

的同源蛋白 CrSDP1，但莱茵衣藻中 SDP1 功能还需

进行后续研究[7]。 

LIP1 (Lipase 1)是莱茵衣藻中唯一被鉴定的脂

肪酶。通过详细的生化特征分析、序列同源性分析

和体外试验证明，莱茵衣藻中 LIP1 是二酰基甘油

脂肪酶，能水解 DAG 释放游离脂肪酸，在脂滴分

解过程中位于三酰基甘油脂肪酶的下游。将 CrLIP1

在脂肪酶功能缺失型酵母中表达，能恢复酵母表

型。CrLIP1 的基因表达量与 TAG 含量负相关。对

莱茵衣藻 CrLIP1 基因沉默突变体，先进行氮胁迫

后进行氮恢复，突变体中 TAG 的脂解过程受到抑

制 [115] 。 在 酵 母 、 假 微 型 海 链 藻 (Thalassiosira 

pseudonana)和高等植物中都发现，脂肪酶表达量下

调能增加 TAG 积累量，说明脂肪酶能负调控 TAG

含量[116-118]。研究表明利用基因工程方法对脂类脂

解路径进行修饰，能在不影响微藻生长状态和生物

量的情况下，提高微藻油脂产量[119]。 

5.2  转运脂肪酸进入过氧化物酶体 

在拟南芥中，全分子转运蛋白 ABCD1 又名

PXA1 (Peroxisomal ABC transporter 1) 、 CTS 

(Comatose)和 PED3 (Peroxisomal defective 3)，属于

ABC 转运蛋白 D 亚族，能将拟南芥细胞质中 TAG

水解分离出的游离脂肪酸，跨膜运至过氧化物酶

体，是脂肪酸进入过氧化物酶体进行 β-氧化的入

口[120-121]。ABCD1 也参与转运亲脂性的激素前体

继而调控醋酸的新陈代谢[122]。 

在 ABCD1 基因缺失突变体中，过氧化物酶体

的 β-氧化过程受到抑制，种子的休眠和萌发功能

受到影响。将拟南芥 ABCD1 在功能缺失型酵母中
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表达，酵母恢复了脂肪酸的 β-氧化过程[123]。游离

脂肪酸经 AtABCD1 蛋白转运进入过氧化物酶体

后，又经 AtLACS6 和 AtLACS7 活化为脂酰-CoA。

其中 lacs6/lacs7 单突变体的种子萌发、生长和生殖

发育没有受到影响，但 lacs6/lacs7 双突变体，种子

中油脂形成和幼苗萌发都受到影响[124]。酵母互补

实验证明，ABCD1 与 LACS6/LACS7 蛋白在过氧

化物酶体上具有相互作用[109]。莱茵衣藻基因组编码

1 个 ABCD1 同源蛋白和 3 个 LACS 同源蛋白[7]，分

别命名为 CrABCD1 和 CrACS1-3，其中 CrACS1 和

CrACS2 已被证明参与了脂质的合成过程[4,36-37,42]，

而莱茵衣藻中 ABCD1 和 LACS 的同源蛋白在过氧

化物酶体中的作用还需进一步验证。 

5.3  β-氧化过程 

脂酰-CoA 进入过氧化物酶体基质后，在多种

酶的催化下，依次进行氧化、水化、脱氢和硫解四

步连续反应，生成 H2O2、NADH (还原型辅酶 I)、

乙酰-CoA 和比原来少两个碳原子的脂酰-CoA。主

要有 4 种酶参与 β-氧化反应：酰基辅酶 A 氧化酶、

2 种功能蛋白(烯酰辅酶 A 水化酶、3-羟酰基-辅酶 A

脱氢酶)和酮脂酰辅酶 A 硫解酶。拟南芥中参与 β-

氧化的复合酶，在莱茵衣藻基因组都有编码其同源

蛋白，但只有酰基辅酶 A 氧化酶 CrACX2 (Acyl-CoA 

oxidase)的功能被验证[9,125]。CrACX2 有 2 个乙酰辅

酶 A 脱氢酶结构域和 1 个乙酰辅酶 A 氧化酶结构

域，且具有乙酰辅酶 A 氧化酶的特征[125]。CrACX2

定位在过氧化物酶体上，催化脂酰-辅酶 A 生成反

式-2-烯脂酰-辅酶 A，并以黄素腺嘌呤二核苷酸

(FAD)作为辅助因子，生成 H2O2，是 β-氧化循环的

第一步[125]。将 CrACX2 在大肠杆菌中异源表达，

大肠杆菌重组菌株能催化脂酰-CoA 生成反式-2-烯

脂酰-辅酶 A 并生成 H2O2。通过对莱茵衣藻进行正

向遗传学筛选，鉴定到 CrACX2 功能缺失型突变体

的油脂再利用过程受阻严重(60%−80%)，但不会完

全消除，可能是其他莱茵衣藻 ACXs 同工酶发挥了

作用[7,126]。在拟南芥中只有 ACX1 和 ACX2 都缺失

的突变体才会阻碍油脂再利用，单突变体不会影响

植物表型，说明拟南芥中 ACX 同工酶的底物特异

性也具有相似部分[127]。研究表明，与 AtACX2 相

比，CrACX2 对不同长度的脂酰-CoA 都具有更强的

活性，这也解释了 cracx2 突变体有明显的表型，而

拟南芥 atacx2 突变体没有明显表型[125]。通过基   

因工程等方法降低脂质的降解，也能显著提高油脂

产率。 

6  展望 

莱茵衣藻与酵母和拟南芥的的脂肪酸代谢通

路具有相似性，我们通过基因组、转录组、蛋白质

组和脂质分析方法，对莱茵衣藻中脂质代谢通路进

行分析，并结合已报道的莱茵衣藻脂质代谢路径，

最终绘制出莱茵衣藻中脂质代谢网络图，参与脂质

代谢过程的基因和蛋白质见表 1。本篇文章对各细

胞器中进行的脂质合成和分解过程进行描述，并对

参与各细胞器间的脂质运输过程进行分析。与真菌

和高等植物相比，莱茵衣藻的脂质代谢过程具有相

似性的同时也具有其独特性，应对莱茵衣藻中特异

性脂质代谢路径进行重点分析研究。虽然近几年对

莱茵衣藻的脂质代谢过程进行了大量研究，但仍有

很多问题没有解决，需要后续的不断研究。例如至

今为止没有鉴定到 TAG 脂肪酶，并且在过氧化物

酶体中进行的 β-氧化过程除了产生乙酰-CoA，还会

产生 H2O2 和 NADH，但对 H2O2 和 NADH 的代谢

过程并没有研究清楚。此外，对脂滴在细胞质中积

累的分子机制还了解不够充分。对莱茵衣藻脂质代

谢过程进行研究能为后续利用基因工程方法，增加

生物燃料生产量和提高具有经济效益的脂质衍生

物的质量提供理论依据。 
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