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摘　 要：随着工业技术的飞速发展和化石能源的大量使用，ＣＯ２排放量逐年增加，其引起的全球变暖

是全球环境和经济领域最关注的话题之一。 ＣＯ２捕集利用与封存技术（ＣＣＵＳ）是我国实现碳达峰、碳
中和目标的关键技术，对我国减少 ＣＯ２排放、构建生态文明具有重大意义。 微藻具有生长速度快、对
极端环境适应性强、生产成本低等优点，其介导的 ＣＣＵＳ 技术能吸收固定 ＣＯ２并将其转化为高附加值

产品。 该过程中微藻种类对确定 ＣＯ２固定效率和生物质产量起至关重要的作用。 目前许多综述性研

究都集中在利用微藻进行碳捕集、利用和储存方面，鲜见关于提高微藻碳捕集效率的最新策略相关综

述。 基于微藻固碳技术的发展现状，系统讨论了微藻的光合作用和固碳机理。 回顾了微藻菌株固定

ＣＯ２最新进展，重点关注用于燃煤烟气的微藻改良和改进。 全面总结了提高微藻光合效率的最新趋

势和策略。 随机诱变、适应性实验室进化和基因工程等几种修饰和改良微藻菌株的策略可用于产生

理想的藻种。 其中，基因工程不仅可截断集光复合体（ＬＨＣ）的天线尺寸来提高光合效率，还可提高

Ｒｕｂｉｓｃｏ 的速度和选择性。 通过向微藻培养物中添加纳米材料（ＮＭｓ）进行干预策略，可增强 ＣＯ２在溶

液中扩散 ／ 溶解，显著提高光系统Ⅱ（ＰＳＩＩ）中的相对电子传输速率及微藻中活性氧（ＲＯＳ）水平，从而

改善对类胡萝卜素的一般光合作用。 最后，明确了该技术面临的挑战和未来发展方向，提出应继续研

发能耐受烟气的高效微藻固碳系统。
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ：ｍｉｃｒｏａｌｇａｅ；ｇｌｏｂａｌ ｗａｒｍｉｎｇ；ｃａｒｂｏｎ ｎｅｕｔｒａｌｉｔｙ；ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ；ＣＯ２ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ；ｂｉｏｍａｓｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ

０　 引　 　 言

ＣＯ２排放量急剧上升导致全球气候变暖，成为

人类迄今为止面临的最严峻的环境挑战之一［１］。
２０２２ 年 ３ 月国际能源署（ ＩＥＡ）发表的最新报告显

示，截至 ２０２１ 年，全球 ＣＯ２排放量已增至 ３６３ 亿 ｔ，
达到历史最高水平［２］。 大气中 ＣＯ２浓度增加引起地

表温度持续升高，对自然环境造成不良影响，如海平

面上升、冰川融化等，这些变化导致极端天气事件发

生、生物物种变化［３］。 如何实现 ＣＯ２减排已成为当

前国内外关注的焦点。
ＣＯ２捕集利用与封存技术（ＣＣＵＳ）作为一种重

要的温室气体减排技术，是我国构建生态文明和实

现可持续发展的重要技术，对实现碳达峰、碳中和目

标至关重要［４］。 目前已有多种碳捕获方法，如化学

吸收、吸附、膜分离、微藻固碳法等。 从可持续发展

角度来看，微藻介导的 ＣＣＵＳ 技术由于能吸收 ＣＯ２

并将其转化为生物质能源，已成为现阶段资源化利

用 ＣＯ２和开发新能源的热门课题［５－６］。 与此同时，
利用微藻固碳作为一种经济可行、环保、可持续的固

碳技术，应用潜力巨大［７］。
微藻由真核微藻（如硅藻、绿藻等）和原核微藻

（如蓝藻等）组成，可以利用太阳能，通过光合作用

将 ＣＯ２转化为蛋白质、淀粉、脂类等生物质。 与传统

的碳捕获方法相比，微藻固碳主要有以下优势：
① 能直接利用太阳能，相比于物理和化学法，节省

大量能源。 ② 微藻固碳过程环境友好，代谢物中无

二次污染物。 ③ 微藻生长周期短（４ ～ １０ ｄ），光合

效率高，是一般陆生植物的 １０ ～ ５０ 倍［８］。 ④ 微藻

是水生生物，环境适应性强，可在沿海泥滩、盐碱地

和沙漠中栽培，不与陆生植物争夺土壤。 我国拥有

广阔的海洋和泥滩等可培养微藻进行资源化利用，
不但能减少大气中 ＣＯ２，还能带动当地经济发展［９］。
⑤ 微藻生物质中 ５０％左右都是碳，其生长可消耗大

量 ＣＯ２，实现固定和转化发电厂或其他工业废气中

ＣＯ２的目的［１０］。 且城市废水和工农业废水可作为培

养微藻的营养源，降低成本［１１－１２］。 ⑥ 微藻生物质

含有丰富的脂类和碳水化合物等成分，可生产高附

加值生物质产品。 这些产品可用于制备食品、动物

和水产养殖饲料、化妆品、药品、肥料、保健品、具有

特殊用途的生物活性物质和生物燃料（包括生物柴

油、生物氢、染料油、乙醇等） ［１３］。 而其转化制备的

生物燃料被认为是极具潜力替代石油的生物质资源

之一［１４］。
微藻捕获 ＣＯ２的效率主要取决于微藻种类、培

养系统和生长条件（ＣＯ２浓度、培养基、ｐＨ、温度、光
照强度、溶解氧）。 常用于捕获 ＣＯ２的微藻种类包括

螺旋藻、小球藻、栅藻、葡萄藻、裸藻、绿球藻等。 研

究表明，在高浓度 ＣＯ２条件下养殖微藻，会大幅提高

微藻的固碳效率和生物质产量，还会增加脂类积累。
ＲＯＤＡＳ－ＺＵＬＵＡＧＡ 等［１５］发现随 ＣＯ２体积分数增加

（０．０３％～２０．００％），Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ ｓｐ．的生物量和蛋白

质随之增加。 光是微藻生长和代谢的基本条件之

一，为光合作用和一系列生理反应提供动力，然而微

藻的光合作用效率并不随光强度或光照时间的增加

而增加。 通过控制适当的光强度和照射时间，可提

高微藻细胞的光利用效率，如 １２ ｈ ∶ １２ ｈ 或 １８ ｈ ∶ ６ ｈ
的光照－黑暗时间。 培养基应有足够的营养物质来

提供微藻生长，Ｃ、Ｎ、Ｐ 和 Ｓ 是微藻细胞的重要成

分。 此外，培养基成分不同会使微藻产生不同的目

标产物，可通过改变微藻培养条件的手段调控。
２０５０ 年能源科学发展战略已明确将微藻固碳

和能源利用作为中国的潜在发展方向，但利用微

藻对 ＣＯ２进行捕获仍面临一些挑战。 笔者从影响

微藻光合作用效率的主要因素出发，介绍了微藻

的光合作用和固碳机理，回顾微藻固碳的研究现

状并探讨了其研究制约因素，总结提高微藻光合

效率的策略，包括诱变、驯化、基因工程以及纳米

材料的干预等，最后，对未来微藻固碳领域的发展

进行展望。
１３

中国煤炭行业知识服务平台 www.chinacaj.net



２０２２ 年第 ９ 期 洁 净 煤 技 术 第 ２８ 卷

１　 微藻光合作用固碳

１ １　 光合作用

微藻光合作用利用光能将 ＣＯ２转化为有机化合

物同时释放分子氧，是微藻固定和储存 ＣＯ２ 的基

础［１６］。 研究表明，微藻的光合效率高达 １２％，是固

定 ＣＯ２的首选［１７］。 除固碳外，微藻还能合成不同生

物分子，如蛋白质、碳水化合物和脂质等［１８］。 通常，
光合作用的整体反应用式（１）描述：

６ＣＯ２＋６Ｈ２Ｏ
光照
→Ｃ６Ｈ１２Ｏ６＋６Ｏ２。 （１）

真核微藻的光合作用发生在叶绿体中，但原核

微藻蓝藻发生在类囊体中，这是因为原核生物中缺

乏叶绿体细胞器［１９］。 光捕获天线复合物由光捕获

色素组成，在光合作用过程中具有多种功能，其捕获

光能并转移到光合反应中心以触发有氧光合作

用［２０］。 这些天线系统将吸收的光子能量传递给叶

绿素分子，并以叶绿素形式保存能量，从而为光合作

用提供动力［２１］。 微藻细胞中的光合作用分 ２ 个阶

段进行：光反应和暗反应阶段。 光合作用的第 １ 阶

段光反应由光驱动，利用光能将氧化态烟酰胺腺嘌

呤二核苷酸磷酸（ＮＡＤＰ ＋）和二磷酸腺苷（ＡＤＰ）转
化为储存能量的烟酰胺腺嘌呤二核苷酸磷酸（ＮＡＤ⁃
ＰＨ）和三磷酸腺苷（ＡＴＰ）分子［２２］ 。 第 ２ 阶段暗反

应不需光参与，且与第 １ 阶段光反应同时发生，微

藻细胞不断消耗光反应过程中产生的 ＮＡＤＰＨ 和

ＡＴＰ 固定大气中 ＣＯ２并形成碳水化合物［２２］ 。
光合作用的核心是 ２ 个主要的光活性复合物

（光系统 Ｉ（ＰＳＩ）和光系统 ＩＩ（ＰＳＩＩ）），通过激发的叶

绿素二聚体将阳光转移到电子传输链中。 通过激发

叶绿素 Ｐ６８０ 驱动电子传递二聚体进入 ＰＳＩ。 此外，
ＰＳＩ 通过叶绿素 Ｐ７００ 转移从 ＰＳＩＩ 接受的电子，叶绿

素从光激发的天线叶绿素氧化成强烈还原的 ＮＡＤ⁃
ＰＨ［２３］。 同时，可通过光磷酸化过程中形成 ＡＴＰ 储

存光反应收集的能量，每对通过光合电子传递链的

电子可形成 １．３ 个 ＡＴＰ 分子［２４］。
暗反应中，藻类通过卡尔文循环（图 １）固定 ＣＯ２，

其中核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶 ／加氧酶（Ｒｕｂｉｓｃｏ）
在 ＣＯ２固定中发挥关键作用［２５］。 Ｒｕｂｉｓｃｏ 是双功能

酶，具有催化 ２ 种不同反应的能力。 ① 羧化反应

中，利用 ＣＯ２和核酮糖－１，５－二磷酸（ＲｕＢＰ）形成 ２
个分子的 ３－磷酸甘油酸（３－ＰＧＡ）。 ３－ＰＧＡ 被用于

卡尔文循环中 ＲｕＢＰ 再生，并为微藻进一步碳代谢

提供受体。 ３－ＰＧＡ 通过微藻中 １，７－二磷酸景天庚

酮糖蛋白（ＳＢＰａｓｅ 蛋白）调控。 ② Ｒｕｂｉｓｃｏ 可作为

加氧酶引起光呼吸，此时 Ｒｕｂｉｓｃｏ 利用 Ｏ２ 和 ＲｕＢＰ
产生 ２－磷酸乙醇酸酯（２－ＰＧＡ）和 ３－ＰＧＡ。 ２－ＰＧＡ
进一步转化为乙醇酸盐。 后者通过 Ｃ２ 循环、甘油

酸途径或通过脱羧作用代谢［２６］。

图 １　 卡尔文循环反应

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅａｃｔｉｏｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ Ｃａｌｖｉｎ ｃｙｃｌｅ

１ ２　 微藻中无机碳的跨膜形式

微藻通过卡尔文循环浓缩或储存 ＣＯ２，其中光

合作用需提供能源驱动这一过程，并提供电子转化

ＣＯ２为碳水化合物［２７］。 但对于任何进行光合作用的

细胞，有效向细胞表面提供无机碳（Ｃ ｉ）是捕获 ＣＯ２

的第 １ 步。 微藻中无机碳的跨膜转移因 ＣＯ２浓度和

２３
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微藻种类而异。 将 ＣＯ２转移到细胞中有 ３ 种策略：
① ＨＣＯ－

３ 通过膜上的载体蛋白主动转运；② 将

ＨＣＯ－
３ 转化为 ＣＯ２，从而在局部富集 ＣＯ２直接扩散到

细胞中；③ 高浓度 ＣＯ２通过膜直接扩散。
由于 ＣＯ２在空气中的扩散速度快于水中，导致

其在大多数微藻生活的水生系统中浓度非常低，是
一种限制性底物［２８］。 因此在水中，ｐＨ ＝ ７． ０ ～ ８． ５
时，ＣＯ２和 ＨＣＯ－

３ 之间的平衡相对较慢，难以满足微

藻细胞 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶对 ＣＯ２的需求［２６］。 包括微藻在内

的水生光合生物已开发出一种 ＣＯ２ 浓度机制

（ＣＣＭ）作为适应性机制，以在低 ＣＯ２或无机碳（Ｃ ｉ）
条件下最大限度提高光合效率［１８］。 由于微藻中

Ｒｕｂｉｓｃｏ 对 ＣＯ２的亲和力较低，因此这些微生物在没

有 ＣＣＭ 的 情 况 下 可 能 无 法 在 水 生 栖 息 地 中

存活［２９］。
ＣＣＭ 几乎存在于所有真核微藻和蓝藻中，是一

种基于单细胞的 ＣＯ２浓缩机制，依赖于 ５ 种不同的

无机碳摄取系统和富含 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的多面体羧基

体［３０］。 这些无机碳吸收系统在细胞内形成以 ＨＣＯ－
３

为主的 Ｃ ｉ 库，库中 ＣＯ２浓度是水中的 １ ０００ 倍，这可

能是目前已知最有效的 Ｃ ｉ 吸收系统［３１］。 真核微藻

中无机碳运输系统在叶绿体中的特征最明显，而无

机碳的主动运输机制（如 ＨＣＯ－
３ 或 ＣＯ２）可能位于内

质体包膜、质膜。 蓝藻和微藻 ＣＣＭ 均使用能量依赖

的 Ｃ ｉ 转运来增加细胞内 Ｒｕｂｉｓｃｏ 位点的 ＣＯ２浓度，
即使外部 Ｃ ｉ 浓度较低也能促进高速率的光合 ＣＯ２

固定［３２］。 其过程分为 ２ 个阶段：第 １ 阶段涉及从环

境中获取 Ｃ ｉ 并将 ＣＯ２和 ＨＣＯ－
３ 输送到叶绿体；第 ２

阶段，Ｃ ｉ 穿过类囊体膜，通过碳酸酐酶（ＣＡ）还原为

ＣＯ２，最终提高 Ｒｕｂｉｓｃｏ 附近的 ＣＯ２浓度增强光合作

用速率，同时抑制光呼吸进行。 同时，ＣＣＭ 还受

ｐＨ、光照、氮（Ｎ）和磷（Ｐ）浓度等因素影响。
然而，在高 ＣＯ２浓度下，ＣＣＭ 机制中的 ＣＡ 被抑

制，ＣＯ２和 ＨＣＯ－
３ 之间的转换很弱。 但 ＣＯ２可在细胞

内外的 ＣＯ２渗透压作用下直接扩散到细胞质中。 在

细胞质中形成高浓度 ＣＯ２，导致 ＣＯ２扩散到类囊体

腔，并通过类囊体膜中的蛋白核小管扩散到蛋白核

基质被 Ｒｕｂｉｓｃｏ 固定，将 ＣＯ２ 转化为有机碳。 由于

Ｒｕｂｉｓｃｏ 有足够的 ＣＯ２，ＣＡ 活性显著抑制，不发生

ＣＣＭ。 在不同浓度 ＣＯ２下，通过定量实时检测聚合

酶链反应（ｑＲＴ－ＰＣＲ）测量编码 ＣＡ 和 Ｒｕｂｉｓｃｏ 基因

表达水平时发现，ＣＯ２体积分数 １５％时，蛋白核类细

胞内 ＣＡｓ 的转录水平显著降至 ０，而 Ｒｕｂｉｓｃｏ 表达水

平显著升高［３３］。 因此，简化了 ＣＯ２的转化和运输过

程，提高了细胞内 ＣＯ２的供应效率。
１ ３　 微藻种类的影响

微藻种类直接影响 ＣＯ２固定和生物质产量。 典

型微藻种类对生物质产量和最大 ＣＯ２固定率参数的

影响以及最佳 ＣＯ２浓度见表 １。
表 １　 不同种类下微藻生物质产量和最大 ＣＯ２固定率

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｉｃｒｏａｌｇａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｙｉｅｌｄ ａｎｄ ｍａｘｉｍｕｍ
ＣＯ２ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

微藻种类
温度 ／
℃

ＣＯ２体

积分

数 ／ ％

生物质

产量 ／

（ｇ·Ｌ－１）

最大 ＣＯ２

固定率 ／
（ｇ·

（Ｌ·ｄ） －１）
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斜栅藻 ＳＪＴＵ－３ ２５．００ １０．０ １．８４０ １．５５０ ［３４］

斜栅藻 ＣＮＷ－Ｎ ２８．００ ２０．０ ３．５１０ ０．５５０ ［４２］

螺旋藻 ＬＡＭＢ２２０ — １０．０ ３．２００ ０．４６２ ［４３］

螺旋藻 ＬＥＢ １８ ３０．００ — ２．１００ ０．３１９ ［４４］

螺旋藻 ３－Ｂ２ ２６．００ １２．０ １．０１０ ０．１２０ ［４５］

螺旋藻 ３０．００ １２．０ １．６００ — ［４６］

微绿球藻 ＮＣＴＵ－３ ２６．００ ２．０ ０．４９７ — ［４７］

鱼腥藻 ＣＨ１ — １０．０ — １．０１０ ［４８］

栅藻 ２０．００ ２０．０ １．９５０ ０．２１０～１．２００ ［１５］

葡萄藻 ２０．００ １０．０ ０．４１０ ０．１００～０．１９０ ［１５］

葡萄藻 ＳＡＧ－３０．８１ ３０．００ ５．０ ３．１１０ ０．４９７ ［４９］

杜氏藻ＡＢＲＩＩＮＷ－ＣＨ２ ２３．００ ３０．０ １．７８０ ０．２７２ ［５０］

杜氏藻ＡＢＲＩＩＮＷ－ＳＨ３３ ２３．００ ３０．０ １．８３０ ０．２８０ ［５０］

单针藻 ２１．００ ７．５ １．６９８ ０．５２９ ［５１］

脂球藻 ＷＢＧ１ ２５．００ １５．０ １．１２０ ０．２６０ ［５２］

　 　 ＣＯ２固定和生物质生产性能因微藻种类而异，
但由于微藻具有不同的生物学性能并在不同条件下

培养，因此数据可能不具有严格的可比性。 然而，与
其他物种相比，观察到小球藻性能更好，生长速度

快、更耐受恶劣环境。 其生物质产量和 ＣＯ２固定率

分别高达 １０．０２ ｇ ／ Ｌ 和 ２．２２ ｇ ／ （Ｌ·ｄ） ［４０］。
微藻－ＣＯ２生物固定和生物质生产是一个复杂

的物理化学过程。 实现高 ＣＯ２固定率和生物质产量

的最佳范围或最佳值因微藻物种不同而存在差异。
有必要开发高性能物种，在更复杂和恶劣的环境中

３３

中国煤炭行业知识服务平台 www.chinacaj.net



２０２２ 年第 ９ 期 洁 净 煤 技 术 第 ２８ 卷

实现微藻 ＣＯ２固定和生物质生产最大化。 因此，选
择、分离和培养生长速度快、光合速率高、环境耐受 ／
适应性强、脂质含量高的微藻物种将是未来研究

方向［２７］。

２　 微藻光合效率提高策略

２ １　 随机诱变

２ １ １　 化学诱变

化学诱变是突变育种领域一种高效易行的技

术，通过化学诱变剂处理生物细胞，以诱发基因突变

产生遗传性状的改变。 根据育种目标对产生的突变

体进行筛选培育，最终得到具有理想特征的新品种，
如高 ＣＯ２固定率、高脂质含量、强耐酸性等，具有很

高专一性。 目前最广泛使用的化学诱变剂包括甲基

磺酸乙酯（ＥＭＳ）和亚硝基胍（ＮＴＧ） ［５３－５４］。
ＫＡＯ 等［５５］ 使用 ＥＭＳ 诱导小球藻得到 ＭＭ－２

突变体。 ＭＭ－２ 在生物量质量浓度为 １．２ ｇ ／ Ｌ 时，对
脱硫沼气（ ～２０％ ＣＯ２、～７０％ ＣＨ４和 Ｈ２Ｓ 体积分数＜
１００×１０－６）的 ＣＯ２捕获效率在阴天约为 ７０％，晴天为

８０％。 研究发现，采用 ＥＭＳ 诱变还可增加微藻的生

物质产量和脂质积累。 ＴＡＮＡＤＵＬ 等［５６］ 使用 ＥＭＳ
诱导小球藻，通过除草剂筛选出突变体，相比于野生

型，其最高生物质产量和脂类产量分别提高了

１１０％和 ５３％。
ＮＴＧ 是另一种常见的化学诱变剂，ＬＥＥ 等［５７］使

用 Ｎ－甲－Ｎ′－硝基－Ｎ－亚硝基胍进行诱变，成功获

得了一种具有耐高温的小球藻 ＧＤ 突变体。 该突变

体在室外高温条件下具有较高的光合作用效率和生

物质产量，是大规模生产乳酸的有效发酵原料。
ＫＵＯ 等［５８］通过 ＮＴＧ 诱变法筛选了一种耐碱的小球

藻突变体 ＡＴ１，结果表明，通过 １０％ ＣＯ２的间歇性通

气和碱性培养基（ ｐＨ ＝ １０） 作为耐碱微藻培养的

ＣＯ２捕获策略，可以明显提高小球藻突变体 ＡＴ１ 的

ＣＯ２利用效率。
化学诱变可产生高频率的点突变，染色体畸变

率相对较低，有利于选择特定的育种方向［５９］。 但化

学试剂对微藻的毒性较大，也存在突变频率低等问

题，且使用过程中有一定毒害性。
２ １ ２　 紫外线诱变

紫外线诱变控制灵活、操作方便，被广泛应用于

包括藻类在内的各种生物体的诱变［６０］。 紫外线辐

射能诱导 ＤＮＡ 中嘧啶二聚体的形成，包括转变、颠
换、移码突变或缺失，从而引起生物体突变［６１］。

通过紫外诱变得到的诱变藻株是 ＣＯ２固定和生

产生物燃料的候选藻种，有助于减少全球变暖和缓

解能源短缺。 ＬＩ 等［６２］ 利用紫外线诱变技术能耐受

高浓度 ＣＯ２的高效微藻 Ｓ． ｏｂｌｉｑｕｕｓ ＷＵＳＴ４，并利用

其开发的中试规模系统从实际烟气中捕获 ＣＯ２，
ＣＯ２去除率可达 ６７％。 ＬＩＵ 等［６０］利用紫外诱变产生

小球藻突变体，相比于野生型，其生物量和脂质均有

不同程度增加，生长速率更高。
ＱＩ 等［６３］结合 ９６ 孔微孔板－紫外诱变技术，筛

选出一种斜栅藻突变体 ＳＤＥＣ－１Ｍ。 连续培养后，该
突变体表现出高 ＣＯ２ 耐受性和高生物质产量。 此

外，高光转换效率和高碳水化合物含量说明其能将

光有效转化为生物乙醇原料。 这个创新方法使每个

细胞在 ９６ 孔微孔板的孔中分离诱变，保护了分离藻

株纯度，避免了巨大的工作量和感染风险。
紫外线辐射引起的突变为非定向，但可灵活控

制使微藻发生突变［６４］，不需获取微藻的遗传信息。
与基因工程相比更易操作；与化学方法相比，紫外诱

变可避免二次污染。 由于紫外线突变对生物体有显

著生物学效应，如具有更好的固碳性、脂质、虾青素

等，可获得更高收益［６０］。
２ １ ３　 核诱变

核诱变能通过电离作用改变 ＤＮＡ 分子结构，直
接导致碱基、脱氧核糖、糖－磷酸连接处的化学键断

裂；且在电离的同时与细胞中分子，特别是与水分子

相互作用，产生大量自由基破坏 ＤＮＡ 结构引起基因

突变或重组，从而改变物种的遗传性状［６５］。 ＡＧＡＲ⁃
ＷＡＬ 等［６６］ 发 现 γ 射 线 能 在 一 定 程 度 上 刺 激

Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的活性，促进了卡尔文循环中 Ｃ３ 化合物

的合成，从而提高 ＣＯ２捕获效率。
６０Ｃｏ 和１３７Ｃｓ 是最常用于核诱变的辐射源。 ＺＨＵ

等［６７］用６０Ｃｏ 的 γ 辐照获得了耐酚且生长迅速的 Ａ．
ｐｌａｔｅｎｓｉｓ 突变体，突变体的苯酚降解效率和 ＣＯ２固定

率相比野生型分别提高了 ３４．７％和 ２２．４％。 ＣＨＥＮＧ
等［６８］采用６０Ｃｏ 的 γ 射线照射螺旋藻以提高 ＣＯ２固

定率和生物质产量，其得到的突变体生物量相比于

野生型增加了 ３１０％，认为 ＣＯ２固定率的提高是由于

螺旋藻突变体微观结构的变化［６８］。 突变体的细胞

壁孔径增加，这一特性降低了孔阻力，直接促进 ＣＯ２

向细胞中扩散［６８］。 此外，ＣＨＥＮＧ 等［６９］ 通过 γ 射线

对菱形藻 Ｎｉｔｚｓｃｈｉａ ｓｐ．进行了 ２ 轮诱变，发现突变体

快速生长，培养周期由 １５ ｄ 缩短至 １２ ｄ。 ＬＵ 等［７０］

应用１３７Ｃｓ 射线照射小球藻，得到的突变体 ＭＳ７００ 吸

收溶解无机碳能力和析氧速率比野生型分别高出

２７．７％和 ３１．４％。 突变体的生物质产量和固碳效率

大幅提高，其可能原因是基于叶绿素的闪氧产率升

高，故质体醌库中有更多的可用电子受体，光能到化
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学能的转换效率更高［７０］。
２ ２　 适应性实验室进化

适应性实验室进化（ＡＬＥ）即驯化，是一种改善

微藻菌株特性的有力工具，用于在环境压力下（如
高 ＣＯ２浓度、高盐度、高温等）培养微藻，以获得具有

理想表型的微生物进化［７１］。 借助压力驯化，培养物

中大量微生物可通过多周期培养直接在多种基因中

平行积累非直观的有益突变［７２］。 工业烟气的主要

成分是 ＣＯ２，同时还包含 ＮＯｘ、ＳＯｘ、ＰＭ２．５、重金属 Ｈｇ
等多种残留物。 ＹＥ 等［７３］采用生命周期法综合评价

了微藻固定燃煤电厂和煤化工烟气 ＣＯ２技术的能量

转换特性和环境影响。 结果表明，微藻生长速率变

化对能源消耗和净 ＣＯ２排放影响最大。 因此更多学

者采用驯化微藻提高其在烟气条件下的生长速率和

耐受性［５９］。
ＡＬＥ 是提高小球藻对高 ＣＯ２ 耐受性的有效途

径［７４］。 为获得高 ＣＯ２ 耐受性且具有高 ＣＯ２ 固定能

力的微藻菌株，ＬＩ 等［７４］在 １０％和 ２０％的 ＣＯ２条件下

进行了 ３１ 个周期的适应性实验室进化，分别获得了

２ 个进化的小球藻 ＡＥ１０ 和 ＡＥ２０，均能在 ３０％的

ＣＯ２下快速生长，且最大生物量浓度和叶绿素含量

明显高于原始藻株。 ＷＡＮＧ 等［１０］ 对海洋微拟球藻

ＣＣＭＰ１７７９ 进行了 ＣＯ２ 逐步梯度驯化，在 １５％的

ＣＯ２下，驯化后的微藻生物量提高了 ２２．７ 倍，同时研

究了 ＣＯ２梯度驯化改善微藻特性的机制。 研究发现

微藻的功能选择性多靶点基因突变由 ＣＯ２梯度驯化

过程引起，从而使光合作用、碳固定和细胞合成能力

提高［１０］。
除了高浓度 ＣＯ２，烟气中其他杂质也会抑制微

藻生长。 ＡＳＬＡＭ 等［７５］ 研究证明了混合微藻群落可

逐渐在燃煤产生的 １００％未经过滤烟气中（含 １１％
ＣＯ２）生长。 然而，由于适应高浓度 ＳＯｘ和 ＮＯｘ需较

长时间，只有添加更高浓度的磷酸盐缓冲剂确保 ｐＨ
才能维持生长。 为进一步研究杂质对适应性实验室

进化的影响，ＣＨＥＮＧ 等［７６］ 通过适应性实验室进化

（４６ 个周期）获得了一株新的小球藻 Ｃｖ。 证实了该

小球藻能在模拟烟气（１０％ ＣＯ２、２００ × １０－６ ＮＯｘ 和

１００×１０－６ ＳＯｘ）条件下适应生长，最大 ＣＯ２固定率为

１．２ ｇ ／ （Ｌ·ｄ） ［７６］。
ＣＯ２梯度驯化是工业上培养各种高 ＣＯ２耐受微

藻的理想方法。 经过驯化的微藻既能快速生长，又
能提高固定 ＣＯ２ 的能力。 但烟气中存在的 ＳＯｘ 和

ＮＯｘ抑制微藻的 ＣＯ２固定过程，故能在微藻生长过

程中保持稳定 ｐＨ，这对于利用微藻处理高浓度 ＳＯｘ

和 ＮＯｘ的烟气至关重要［７７］。
２ ３　 基因工程

近 １０ ａ 来，微藻基因组学的重大进展为基因工

程提供了坚实基础［７８］。 一些微藻的细胞器基因组

已被测序，并且证明了微藻基因型和表型之间的内

在关系［７９－８０］。 由于基因编辑技术不断发展，基因组

可根据需要进行精确编辑。 微藻基因工程有利于改

善微藻的光合作用和生物量积累，从而提高 ＣＯ２捕

获率［７８］。 最大化光合作用效率是目前开发和利用

生物能源的最大挑战之一。
光合作用涉及光吸收、能量转换和碳转移等，是

一个复杂的物理化学反应过程［７２，８１］。 改善光合作

用对于提高生物质生产力和 ＣＯ２封存效率至关重

要。 改善微藻光合作用效率的 ３ 个主要潜在目标点

为：① 提高参与 ＣＯ２固定的酶效率［８２］；② 改变能量

收集复合物［８３］；③ 增加 ＣＯ２同化以减少 ＣＯ２和能量

损失［７９，８４－８５］。
２ ３ １　 ＣＯ２固定中关键酶改进

参与 ＣＯ２固定途径的关键酶表达调控是提高

ＣＯ２固定效率的关键手段之一。 ＣＯ２固定涉及 ２ 个

关键途径：卡尔文循环（将无机碳固定在有机碳上）
和 ＣＣＭ（促进无机碳向卡尔文循环的输送） ［８６］。

Ｒｕｂｉｓｃｏ 是全球碳循环的主要参与者，涉及卡尔

文循环中碳固定的第 １ 步，引导 ＣＯ２进入卡尔文循

环［８７］。 但 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶的催化反应是 ＣＯ２固定的限速

步骤，因为在正常 ＣＯ２水平下，Ｒｕｂｉｓｃｏ 仅发挥了其

２５％的催化能力。 为增加 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性，有研究集中

在 Ｒｕｂｉｓｃｏ 基因改造，以提高其速度和选择性［８８］。
增强 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的催化特性可通过引入点突变进

行［８９］。 ＦＵＪＩＨＡＳＨＩ 等［９０］ 根据中温菌（来自植物 Ｉ
型）和超嗜热古菌（ＩＩＩ 型）Ｒｕｂｉｓｃｏｓ 的三维结构和氨

基酸残基的差异，设计了几个新的点突变增强其在

室温条件下的活性。 点突变 ＳＰ８－Ｔ２８９Ｄ 型在体内

活性的改善尤其明显，其生长率几乎是环境温度下

含野生型酶菌株的 ２ 倍。 还可通过修饰 Ｒｕｂｉｓｃｏ 激

活酶基因的表达来调节 Ｒｕｂｉｓｃｏ 活性。 ＷＥＩ 等［８２］

通过核编码的、与 ｃｂｂＸ 同源的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 激活酶的过

度表 达， 提 高 了 工 业 油 料 微 藻 Ｎａｎｎｏｃｈｌｏｒｏｐｓｉｓ⁃
ｏｃｅａｎｉｃａ 的生物质产量和光合作用效率。 在空气水

平的 ＣＯ２下，突变体的生长速率、生物量产量和脂质

产量分别提高了约 ３２％、４６％和 ４１％，光合作用提高

约 ２８％。 其中 Ｒｕｂｉｓｃｏ 大亚基蛋白丰度增加约

４５％，表明 ｎＮｏＲｃａ 样的过度表达通过上调 Ｒｕｂｉｓｃｏ
水平和活性来增强微藻的光合作用。
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此外，ＣＯ２光合固定效率不仅取决于 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的

羧化能力，还取决于 ＲｕＢＰ 的再生能力。 醛缩酶过

表达促进卡尔文循环中的 ＲｕＢＰ 再生和光系统中的

能量转移。 ＹＡＮＧ 等［９１－９２］ 产生了表达蓝藻醛缩酶

的转基因 Ｃ． ｖｕｌｇａｒｉｓ 细胞。 由于醛缩酶的过表达，
转基因微藻的 ＣＯ２固定率和能量转移效率更高。 此

外，许多研究报道在微藻中过表达 ＳＢＰａｓｅ 基因和

Ｒｕｂｉｓｃｏ 激活酶基因会加速卡尔文循环，从而增强了

碳固定和光合作用的能力。
参与碳固定的第 ２ 组重要酶是参与 ＣＣＭ 的碳

酸酐酶（ＣＡ），其在催化 ＣＯ２和碳酸氢盐（ＨＣＯ－
３ ）的

相互转化中起重要作用。 因此，通过基因工程在

ＣＣＭ 中过表达 ＣＡ 可能是有效捕获过剩 ＣＯ２ 的方

法［９３］。 研究表明，低浓度 ＣＯ２ 下，ＣＡ 可改善光合作

用［９４］。 ＬＩＮ 等［９３］报道了一个具有最高催化活性的

外源 Ｍ１ＣＡ 基因（６７８ ｂｐ）分别在小球藻 Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ⁃
ｓｏｒｏｋｉｎｉａｎａ 和 Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ ｖｕｌｇａｒｉｓ 中成功过度表达，证
明了这 ２ 种转基因微藻的生物质产量、蛋白质含量

和脂质含量均有所提高，并加速了 ＣＯ２的捕获和固

定。 但在高浓度 ＣＯ２水平下，ＣＡ 出现了抑制光合作

用的情况。 ＷＥＩ 等［９５］ 研究发现在工业油性微藻

Ｎａｎｎｏｃｈｌｏｒｏｐｓｉｓ ｏｃｅａｎｉｃａ 中，敲除被高 ＣＯ２（５％ ＣＯ２）
抑制的碳酸酐酶（ＣＡ２）的转录本，会加强 ＣＯ２的同

化效率。 故在高浓度 ＣＯ２下，下调 ＣＣＭ 相关基因可

能提高微藻固定 ＣＯ２的能力。
２ ３ ２　 能量收集复合体的优化

光照是直接影响微藻的光合活性及其生长动力

学的主要因素［９６］。 微藻的光照辐射增强时，其光转

换效率和 ＣＯ２固定能力提高［９７］。 然而，约 ８０％的吸

收光子可能浪费，从而将光合生产力和太阳能到产

品的转换效率降至极低水平［９８］。
通过减小集光复合体（ＬＨＣ）天线尺寸在一定

程度上解决这些问题，减轻对太阳光的过度吸收和

激发能量的浪费，从而提高光合作用效率，特别是在

密集培养中［７９］。 一些功能性转基因插入和表达到

微藻基因组中，如 ｌｃｉＡ 和 ｎａｂＩ∗，可减小 ＬＨＣ 天线

尺 寸， 并 改 善 ＣＯ２ 的 固 定 和 光 合 效 率［９９］。
ＢＥＣＫＭＡＮＮ 等［１００］使用 ＮＡＢ１ 的永久活性变体（一
种细胞溶质 ＲＮＡ 结合蛋白）进行翻译抑制试验，降
低了 ＬＨＣ 基因的转录表达，导致 ＰＳＩ 天线尺寸减小

１０％ ～ １７％。 ＭＵＳＳＧＮＵＧ 等［１０１］ 使用 ＲＮＡｉ 技术下

调了莱茵衣藻中整个 ＬＨＣ 基因家族，以减少荧光和

热量造成的能量损失，从而提高了强光条件下的光

合效率。 结果表明，在荧光水平降低的情况下存在

突变体 Ｓｔｍ３ＬＲ３，光合量子产率更高，对光抑制的敏

感性降低，提高了强光条件下的光合效率。 近年来，
通过敲除编码 ＬＨＣ 蛋白质的基因产生了几种突变

体，如基因 ｔｌａ１、ｔｌａ２ 和 ｔｌａ３，这些突变体减小了叶绿

素天线尺寸。 如敲除 ｔｌａ３（ＣｐＳＲＰ４３）提高了微藻的

太阳能转化效率，由于将天线尺寸减小至野生型的

４０％，从而提高了光合效率［１０２］。
此外，调整降低非光化学淬灭系数（ＮＰＱ）机制

也可提高作物生产力［１０３］。 ＰＥＲＯＺＥＮＩ 等［１０４］ 发现

ＬＨＣＳＲ３ 蛋白在莱茵衣藻 ＰＳＩ 和 ＰＳＩＩ 的 ＮＰＱ 机制

中发挥重要作用。 ＬＨＣＳＲ３ 在 ＨＳＰ７０ ／ ＲＢＣＳ２ 启动

子的控制下表达，为细胞提供最小的 ＮＰＱ 容量。 这

种微调的 ＮＰＱ 活性将莱茵衣藻的光合效率从 ３．４％
提高至 ４．４％～４．７％［１０５］。 最近，ＳＰＡ１ 和 ＣＵＬ４ 基因

已确定通过控制莱茵衣藻中 ＰＳＢＳ 和 ＬＨＣＳＲ 基因

的表达响应强光、蓝光和紫外光，从而使 ＮＰＱ 快速

恢复［１０６］。 通过正确表达关键的调节 ＮＰＱ 基因提高

生物质生产力具有发展潜力。
改善微藻中光合作用效率的另一种策略是引入

具有更宽吸收光谱的异源光系统。 光合有效辐射

（ＰＡＲ）是指波长为 ４００ ～ ７００ ｎｍ 的太阳光部分，可
用于启动光合作用。 植物和微藻光系统仅能吸收

ＰＡＲ 范围的可见光，而约 ５０％的可用太阳辐射落在

该范围外［１０７］。 引入非天然色素的生物合成途径可

能会增加吸收范围和光合效率。 ＫＯＨ 等［１０８］从衣藻

中克隆了叶绿素 ａ 加氧酶（ＣｒＣＡＯ）基因到微拟球藻

Ｎａｎｎｏｃｈｌｏｒｏｐｓｉｓ（只有叶绿素 ａ，缺乏叶绿素 ｂ）中，以
产生叶绿素 ｂ。 １２ ｄ 后，在中光照条件下，该藻细胞

数增加 ２６％，细胞干重提高 ３１％，总脂质含量增加

８％。 此外，研究报道将叶绿素 ｆ 合酶（ＣｈｌＦ）编码基

因引入蓝藻，可使该生物体合成叶绿素 ｆ（Ｃｈｌ ｆ），该
色素在太阳光谱的远红色区域吸收，扩展了 ＰＡＲ 的

光谱范围［８３］。 ＣｈｌＦ 可替代 Ｄ１ 亚基，形成产生 Ｃｈｌ ｆ
的 改 良 型 ＰＳＩＩ 复 合 体［１０９］。 通 过 在 蓝 藻

Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ ｓｐ． ＰＣＣ ６８０３（其本身不含 Ｃｈｌ ｆ 色素）
中设计嵌合的 Ｄ１ ／ ＣｈｌＦ 蛋白，该工程菌株可合成

Ｃｈｌ ｆ 色素［１０９］。 此外，基因工程还可用于指导细胞

叶绿素或类胡萝卜素向其他色素的酶促转化，以扩

展 ＰＡＲ 谱［１１０－１１１］。
２ ３ ３　 ＣＯ２同化作用的增强

研究表明，ＣＯ２浓度对微藻碳固定和生物质生

产性能的影响复杂。 大多数微藻仅在低浓度 ＣＯ２水

平下生长，ＣＯ２体积分数超过 ５％认为对微藻生长有

毒，因此亟需在高浓度 ＣＯ２（２０％）下快速生长的微

藻［２７，１１２－１１３］。 改善微藻 ＣＯ２固定效率需提供足够的

ＡＴＰ 并重新定向碳通量以生成代谢物。 研究假设
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增加 ＮＡＤＰＨ 消耗途径可能会改善光反应和暗反应

的耦合， 从而提高光合效率和生物质产量［７９］。
ＺＨＯＵ 等［１１４］ 为验证这一假设，在蓝藻 Ｓｙｎｅｃｈｏｃｙｓｔｉｓ
ｓｐ． ＰＣＣ ６８０３ 中构建了 ＮＡＤＰＨ 消耗途径。 结果表

明，ＮＡＤＰＨ 消耗突变体的生物质产量和 ＣＯ２固定率

分别增加了 ８４％和 ３８％。 ＨＵ 等［１１５］ 开发了一种组

合策略提高微生物固定 ＣＯ２的效率，将产生 ＡＴＰ 的

羧化反应与消耗 ＡＴＰ 的碳固定途径中的 Ｒｕｂｉｓｃｏ 分

流器结合。 该策略提供了足够的 ＡＴＰ 以提高 ＣＯ２

固定效率，同时将 ＣＯ２固定途径重新连接到生物合

成的中心代谢途径。 自养长聚球藻的 ＣＯ２固定率和

苹果酸产量分别提高 １１０％和 ２６０ μｍｏｌ ／ Ｌ。 此外，
一种名为“ｍａｌｙｌ－ＣｏＡ－ｇｌｙｃｅｒａｔｅ （ＭＣＧ）”的人工合

成途径被基因工程改造到聚球藻中延长 ＰＣＣ７９４２，
使 ＣＯ２同化加倍［７９］。 此外，通过使用更有效的羧化

酶替代 Ｒｕｂｉｓｃｏ 或用其他碳固定途径替代卡尔文循

环来 调 节 光 呼 吸 途 径 可 提 高 微 藻 的 光 合 效

率［１１６－１１７］。 上述结果表明碳固定途径可被设计，且
新途径可显著增强碳固定。 未来需进一步研究提高

光合效率的方法。
２ ４　 纳米材料的干预

研究表明，纳米材料（ＮＭｓ）在改善细胞行为方

面潜力巨大［１１８］。 ＮＭｓ 被定义为任一外部维度、内
部或表面结构处于 １～１００ ｎｍ 纳米尺度的材料。 工

业上常用的 ＮＭｓ 有碳基纳米材料（ＣＮＭｓ）、金属氧

化物基纳米材料（ＭＯＮＭｓ） 和贵金属基纳米材料

（ＮＭＮＭｓ）。 这些 ＮＭｓ 通常与微藻存在不同程度的

相互作用［１１８］。 低浓度 ＮＭｓ 在提高微藻生物量、脂
质含量、改善光合作用等方面应用已有报道［１１９］。
由于低浓度 ＮＭｓ 可通过诱导分泌细胞外聚合物

（ＥＰＳ）和增强细胞壁提高对 ＮＭｓ 抵抗力［１２０］。 故在

微藻培养过程中加入 ＮＭｓ 有望提高微藻产量和经

济效益。
ＣＯ２在水中停留时间短、溶解度低，阻碍了微藻

对 ＣＯ２的吸收利用效率。 为改善 ＣＯ２在藻类溶液中

扩散并转化为溶解的 ＨＣＯ－
３，ＣＨＥＮＧ 等［１２１］ 采用煅

烧金属有机骨架ＭＩＬ－１００（Ｆｅ）作为 ＣＯ２吸附剂促进

生力源螺旋藻（Ａｒｔｈｒｏｓｐｉｒａ ｐｌａｔｅｎｓｉｓ）生长。 与未添

加 ＭＩＬ－１００（Ｆｅ）的溶液相比，培养基中溶解无机碳

的转化率和生物质生产率分别提高了 ５２． ３％ 和

８１．９％。 且 ＨＣＯ－
３ 浓度提高了 ２０．０％，Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶可

直接利用 ＨＣＯ－
３ 分子来改善微藻的光合作用。 此

外，还采用 ＺＩＦ－８ 作为 ＣＯ２吸附剂来培养生力源螺

旋藻， 微 藻 ＣＯ２ 转 化 为 ＨＣＯ－
３ 的 能 力 提 高 了

７２．９％［４４，１２２］。

使用纳米纤维作为物理吸附剂的 ＣＯ２生物固定

研究前景广阔，培养结束时易将微藻生物质与纳米

结构分离［１２３］。 ＶＡＺ 等［１２４］ 开发了含有氧化铁纳米

颗粒（ＮＰｓＦｅ２Ｏ３）的聚合物纳米纤维，用于培养小球

藻 ＬＥＢ１１１。 ＮＰｓＦｅ２Ｏ３增加了纳米纤维的比表面积

和孔隙率，这些特性对于纳米结构作为吸附材料的

应用至关重要。 含有纳米纤维的微藻中表现出更高

的 ＣＯ２固定率（２１６．２ ｍｇ ／ （Ｌ·ｄ）），以及更高的生

物量和碳水化合物产量，证实了电纺纳米作为 ＣＯ２

物理吸附剂的潜力。 ＶＡＺ 等［１２４］ 研究表明，吸附剂

纳米纤维增加了小球藻 ＬＥＢ１１１ 在室外试验中的

ＣＯ２ 生 物 固 定 及 脂 质 产 量［１２５］。 此 外 ＣＯＭＩＴＲＥ
等［３７］探究了通过更新小球藻 ＬＥＢ１１１ 培养物中聚

合物纳米纤维来提高微藻固定 ＣＯ２能力，发现培养

的第 ７ 天和第 １５ 天，纳米纤维的双重更新提高了小

球藻的生物质浓度和 ＣＯ２的生物固定率。
此外，碳基 ＮＭｓ 可通过增加光吸收光谱促进微

藻生长和光合作用。 碳点（ＣＤｓ）毒性低、可生物降

解，ＺＨＡＮＧ 等［１２６］ 采用小球藻作为模型微藻研究

ＣＤｓ 的影响，使生物量和生长率分别提高 １７％和

２１％。 这是由于 ＣＤｓ 可被小球藻降解并产生大量

ＣＯ２，这些 ＣＯ２被叶绿体固定并增强光合作用。 ＣＤｓ
可将 Ｒｕｂｉｓｃｏ 酶体内活性提高 ３４％。 此外，ＣＤｓ 可

吸收紫外光并作为抗氧化剂保护小球藻抵抗紫外线

辐射的伤害。 ＮＧＵＹＥＮ 等［１２７］ 研究发现含氨化镁

（ＭｇＡＣ）培养基中添加壳聚糖基碳点 Ｎ（ＣＤ）ｓ，有助

于绿藻 Ｔｅｔｒａｓｅｌｍｉｓ ｓｐ．抵消紫外线辐射的不利影响，
并将光辐射转化为有利于光合作用的波长，提高了

绿藻的生长速率和生物量生产力。 氧化石墨烯量子

点（ＧＯＱＤｓ）被认为可促进 ＰＳＩＩ 能量转移从而增强

微藻的光合作用。 ＹＡＮＧ 等［１２８］ 将在紫外（３８０ ｎｍ）
激发后具有蓝光（４６５ ｎｍ）辐射的氧化石墨烯量子

点（ＧＯＱＤｓ）引入微藻培养基中，系统中发现 ＣＯ２固

定率提高了 ２０％，脂质积累增加了 ３４％。 证明使用

ＧＯＱＤｓ 提高微藻的光合效率潜力巨大，尤其在太阳

紫外线较高的环境中，但仍有必要探索更有效的

ＮＭｓ 来增强吸收光谱。
微藻和 ＮＭｓ 相互作用有助于增加叶绿素含量，

从而增强光合作用活性来促进微藻生长［１１８］。 ＫＳＩ

ＡＺ
·
ＹＫ 等［１２９］测定了不同浓度的 ＡｇＮＭｓ 和 ＰｔＮＭｓ 对

微藻 Ｐ． ｓｕｂｃａｐｉｔａｔａ 的影响，研究发现低浓度 ＮＭｓ
（ＰｔＮＭｓ 质量浓度 １ ～ １５ ｍｇ ／ Ｌ，ＡｇＮＭｓ 质量浓度

１ ｍｇ ／ Ｌ）会诱导光合色素中叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 的

形成，有助于增强微藻的光合作用效率和生长。 主
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要是由于微藻的兴奋反应，添加纳米材料会引起其

防御机制从而诱导细胞生长。 ＬＩ 等［１３０］ 将小球藻与

高效捕光金纳米粒子（ＡｕＮＰｓ）结合，首次证明其可

有效增加天然生物产品（即类胡萝卜素）的光合作

用，比天然微藻高出 ４２．７％。 ＡｕＮＰｓ 可显著提高光

系统 ＩＩ 中相对电子传输速率和微藻中活性氧

（ＲＯＳ）水平，从而提高类胡萝卜素的整体光合作用。
在微藻培养中添加 ＮＭｓ 具有突出优势，如增强

ＣＯ２在溶液中扩散 ／溶解、光吸收光谱和色素含量，
但由于添加 ＮＭｓ 会对微藻细胞造成氧化应激，增加

ＲＯＳ 水平，研究表明高浓度 ＮＭｓ 会抑制光合作用，
故在低浓度时可改善微藻生长和光合效率［１１８］。

３　 发展前景

目前，随机诱变、适应性实验室进化、基因工程

和纳米材料干预对增强微藻固碳潜力巨大。 但由于

微藻的固碳过程相对复杂，仍存在局限性，需进一步

深入探索。
１）工业烟气的主要成分为 ＣＯ２， 同时包含

ＮＯｘ、ＳＯｘ、ＰＭ２．５、重金属 Ｈｇ 等多种残留物。 通过逐

渐增加 ＣＯ２浓度筛选耐受更高浓度 ＣＯ２的微藻菌株

是实现有效、经济可行的 ＣＯ２生物固定的关键。 而

微藻种类繁多，藻类研究仅关注少数种类，需进一步

关注其他潜在微藻。 此外，微藻－ＣＯ２固定过程中应

进行更完整的经济分析和敏感性分析，以获得各产

品生物质加工、生命周期、实时场景中的工业应用、
市场增值终端产品等。

２）随机诱变被认为是一种有前景的突变育种

技术，广泛应用于菌株改良和代谢过程的分子基础

研究。 化学诱变易操作，但化学试剂有害。 与化学

方法相比，紫外诱变控制更灵活，可减少二次污染，
但毒性较大、突变率低、辐射风险大等，需进一步

解决。
３）尽管在微藻培养中添加 ＮＭｓ 具有诸多优势，

如增强 ＣＯ２扩散 ／溶解、增强微藻光吸收光谱及可回

收和重复使用 ＮＭｓ 等，但仅在低浓度 ＮＭｓ 下，微藻

的生长和光合性能得以改善，当微藻暴露在高浓度

ＮＭｓ 中时可能会限制其光合作用。
４）目前在微藻中掺入 ＮＭｓ 的相关研究仅在实

验室规模下进行，ＮＭｓ 昂贵的价格和毒性限制了其

在工业中的应用。 在微藻培养后回收和重复利用

ＮＭｓ 是一种降低成本的有效方法。 如可从培养基

中简单离心分离产生的微藻生物质实现回收。
５）利用基因编辑技术对微藻进行基因修饰比

较繁琐，需要复杂的设备和试验条件，价格昂贵，实

验周期长。 但与其他修饰相比，具有以下优势：可定

向操作，根据需求设计基因，打破物种之间的界限。
未来有必要确定更多微藻基因组序列，阐明基因型

和表型之间的内在关系。 通过人工智能算法进行遗

传设计，加速微藻基因工程的发展和应用。

４　 结　 　 语

可再生能源和碳捕集与利用技术是满足世界能

源需求和减少温室气体排放的 ２ 个重要解决方案。
微藻生物质作为可再生能源，在众多碳利用技术中

尤为重要：① 以高光合速率更有效固定温室气体

ＣＯ２，具有减少烟气中 ＣＯ２排放的潜力；② 实现碳利

用，可转化为高附加值产品（如生物燃料、保健品、
化妆品、动物饲料等），实现经济效益。 微藻适应恶

劣环境、耐受高浓度 ＣＯ２，并具备生长率和光合效

率，是研发成功微藻固碳系统的关键。 系统讨论了

微藻的光合作用和相关碳固定机制。 小球藻、螺旋

藻、栅藻、葡萄藻、杜氏藻等微藻是大规模户外种植

以减少发电厂烟气中 ＣＯ２排放的竞争候选者。 可使

用随机诱变、适应性实验室进化、基因工程和纳米材

料的干预等策略来提高微藻的固碳效率。 其中，基
因工程作为一种新颖而强大的基因技术应用潜力巨

大，不仅可截断 ＬＨＣ 天线尺寸来提高光合效率，还
可提高 Ｒｕｂｉｓｃｏ 的速度和选择性。 此外，纳米材料

可增强 ＣＯ２在溶液中扩散 ／溶解，显著提高 ＰＳＩＩ 中

的相对电子传输速率以及微藻中 ＲＯＳ 水平，从而改

善对类胡萝卜素的一般光合作用。
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［１４］ 　 ＫＩＮＮＵＮＥＮ Ｖ， ＣＲＡＧＧＳ Ｒ， ＲＩＮＴＡＬＡ Ｊ． Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａ⁃
ｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｒｅｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｎａｅｒｏｂｉｃ ｄｉｇｅｓｔｉｏｎ ｏｆ
ｗａｓｔｅｗａｔｅｒ ｇｒｏｗｎ ｍｉｃｒｏａｌｇａｅ ｉｎ ａ ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ－ｓｃａｌｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｎｇ－

ｖｏｌｕｍｅ ｒｅａｃｔｏｒ［Ｊ］ ． Ｗａｔｅｒ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１４， ５７：２４７－２５７．
［１５］ 　 ＲＯＤＡＳ－ＺＵＬＵＡＧＡ Ｌ Ｉ， ＣＡＳＴＡÑＥＤＡ－ＨＥＲＮÁＮＤＥＺ Ｌ， ＣＡ⁃

ＳＴＩＬＬＯ－ＶＡＣＡＳ Ｅ Ｉ， ｅｔ ａｌ． Ｂｉｏ－ｃａｐｔｕｒｅ ａｎｄ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ＣＯ２ ｏｎ
ｔｈｅ ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏａｌｇａｅ Ｂｏｔｒｙｏ⁃
ｃｏｃｃｕｓ ｂｒａｕｎｉｉ ａｎｄ Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ ｓｐ ［ Ｊ ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ＣＯ２

Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ， ２０２１， ４３：１０１３７１．
［１６］ 　 ＬＩ Ｓ， ＬＩ Ｆ， ＺＨＵ Ｘ， ｅｔ ａｌ． Ｂｉｏｈｙｄｒｏｇｅｎ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ｍｉｃｒｏａｌ⁃

ｇａｅ ｆｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｕｓｔａｉｎａｂｉｌｉｔｙ ［ Ｊ］ ． Ｃｈｅｍｏｓｐｈｅｒｅ， ２０２２，
２９１：１３２７１７．

［１７］ 　 ＳＩＮＧＨ Ｓ Ｐ， ＳＩＮＧＨ Ｐ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｎ ａｌｇａｌ ｇｒｏｗｔｈ：
Ａ ｒｅｖｉｅｗ ［ Ｊ ］ ． Ｒｅｎｅｗａｂｌｅ ａｎｄ Ｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅ Ｅｎｅｒｇｙ Ｒｅｖｉｅｗｓ，
２０１４， ３８：１７２－１７９．

［１８］ 　 ＧＩＯＲＤＡＮＯ Ｍ， ＢＥＡＲＤＡＬＬ Ｊ， ＲＡＶＥＮ Ｊ Ａ． ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａ⁃
ｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ａｌｇａｅ： Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ， ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ， ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］ ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙ，
２００５， ５６（１）：９９－１３１．

［１９］ 　 ＩＶＥＲＳＯＮ Ｔ Ｍ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ａｎｄ ｕｎｉｑｕｅ ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ
ｏｘｙｇｅｎｉｃ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ［ Ｊ ］ ． Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｃｈｅｍｉｃａｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００６， １０（２）：９１－１００．

［２０］ 　 ＢＡＬＬＯＴＴＡＲＩ Ｍ， ＧＩＲＡＲＤＯＮ Ｊ， ＤＡＬＬ′ＯＳＴＯ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ｅｖｏｌｕ⁃
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ Ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ： Ｌｉｇｈｔ ｈａｒｖｅｓ⁃
ｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｉｎ ｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａ
（ＢＢＡ）－Ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ， ２０１２， １８１７（１）：１４３－１５７．

［２１］ 　 ＮＥＩＬＳＯＮ Ｊ Ａ Ｄ， ＤＵＲＮＦＯＲＤ Ｄ Ｇ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｄｉ⁃
ｖｅｒｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ －ｈａｒｖｅｓｔｉｎｇ ｃｏｍｐｌｅｘｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ
ｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ［Ｊ］ ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１０， １０６（１）：５７－７１．

［２２］ 　 ＰＲＡＳＡＤ Ｒ， ＧＵＰＴＡ Ｓ Ｋ， ＳＨＡＢＮＡＭ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｒｏｌｅ ｏｆ ｍｉｃｒｏａｌ⁃
ｇａｅ ｉｎ ｇｌｏｂａｌ ＣＯ２ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ：Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ， ｒｅｃｅｎｔ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ， ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｐｒｏｓｐｅｃｔｉｖｅ ［ Ｊ ］ ．
Ｓｕｓｔａｉｎａｂｉｌｉｔｙ， ２０２１， １３（２３）：１３０６１．

［２３］ 　 ＨＯ Ｓ Ｈ， ＣＨＥＮ Ｃ Ｙ， ＬＥＥ Ｄ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ ｏｎ ｍｉｃｒｏａｌｇａｌ
ＣＯ２－ ｅｍｉｓｓｉｏｎ ｍｉｔｉｇａｔｉｏｎ ｓｙｓｔｅｍｓ：Ａ ｒｅｖｉｅｗ ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
Ａｄｖａｎｃｅｓ， ２０１１， ２９（２）：１８９－１９８．

［２４］ 　 ＹＡＮＧ Ｃ， ＨＵＡ Ｑ， ＳＨＩＭＩＺＵ Ｋ． Ｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ
ｄｕｒｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｍｉｃｒｏａｌｇａｌ ｃｅｌｌｓ ｕｎｄｅｒ ｐｈｏｔｏａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ，
ｍｉｘｏｔｒｏｐｈｉｃ ａｎｄ ｃｙｃｌｉｃ ｌｉｇｈｔ－ａｕｔｏｔｒｏｐｈｉｃ ／ ｄａｒｋ－ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｃｏｎ⁃
ｄｉｔｉｏｎｓ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０００， ６ （ ２ ）：
８７－１０２．

［２５］ 　 ＭＩＮ Ｍ， ＨＵ Ｂ， ＺＨＯＵ Ｗ， ｅｔ ａｌ． Ｍｕｔｕａｌ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ
ＣＯ２ ｏｎ ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｖｉａ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｎｇ ｍｉｘｏｔｒｏｐｈｉｃ ａｌｇａ Ａｕｘ⁃
ｅｎｏｃｈｌｏｒｅｌｌａ ｐｒｏｔｏｔｈｅｃｏｉｄｅｓ ＵＭＮ２８０ ｉｎ ａｎ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ － ｒｉｃｈ
ｗａｓｔｅｗａｔｅｒ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｐｐｌｉｅｄ Ｐｈｙｃｏｌｏｇｙ， ２０１２， ２４ （ ５）：
１０９９－１１０５．

［２６］ 　 ＤＵＲＡＬＬ Ｃ， ＬＩＮＤＢＬＡＤ Ｐ． Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｆｏｒ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ［Ｊ］ ． Ａｌ⁃
ｇａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１５， １１：２６３－２７０．

［２７］ 　 ＺＨＡＯ Ｂ， ＳＵ Ｙ． Ｐｒｏｃｅｓｓ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｍｉｃｒｏａｌｇａｌ－ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ ｆｉｘａ⁃
ｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ：Ａ ｒｅｖｉｅｗ［ Ｊ］ ． Ｒｅｎｅｗａｂｌｅ ａｎｄ Ｓｕｓ⁃
ｔａｉｎａｂｌｅ Ｅｎｅｒｇｙ Ｒｅｖｉｅｗｓ， ２０１４， ３１：１２１－１３２．

［２８］ 　 ＰＲＩＣＥ Ｇ Ｄ． Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌ
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ［ Ｊ ］ ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ，
２０１１， １０９（１）：４７－５７．

［２９］ 　 ＩＷＡＫＩ Ｔ， ＨＡＲＡＮＯＨ Ｋ， ＩＮＯＵＥ Ｎ， ｅｔ ａｌ． Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｆｏｒｅｉｇｎ
ｔｙｐｅ Ｉ ｒｉｂｕｌｏｓｅ－１，５－ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ／ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ （ＥＣ ４．
１．１．３９） ｓｔｉｍｕｌａｔｅｓ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ Ｓｙｎｅｃｈｏｃｏ⁃
ｃｃｕｓ ＰＣＣ７９４２ ｃｅｌｌｓ ［ Ｊ］ ． Ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２００６， ８８
（３）：２８７－２９７．

［３０］ 　 ＧＨＯＳＨＡＬ Ｄ， ＧＯＹＡＬ Ａ． Ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ（ ｓ）
ｉｎ ｕｎｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｇｒｅｅｎ ａｌｇａｅ ａｎｄ ｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２００１， １０（２）：８３－９０．

［３１］ 　 秦燕， 范波， 苗贵东． 衣藻二氧化碳浓缩机制及其调控的研

究进展［Ｊ］ ． 安徽农业科学， ２０２１， ４９（４）：２０－２５，２８．
ＱＩＮ Ｙａｎ， ＦＡＮ Ｂｏ， ＭＩＡＯ Ｇｕｉｄｏｎｇ． Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ
ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ａｎｄ ｉｔｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ
ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ ［ Ｊ ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ａｎｈｕｉ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ，
２０２１， ４９（４）：２０－２５，２８．

［３２］ 　 ＳＰＡＬＤＩＮＧ Ｍ Ｈ． Ｍｉｃｒｏａｌｇａｌ ｃａｒｂｏｎ－ｄｉｏｘｉｄｅ－ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｎｇ ｍｅｃｈａ⁃
ｎｉｓｍｓ：Ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓ ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒｓ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙ， ２００８， ５９（７）：１４６３－１４７３．

［３３］ 　 ＨＵＡＮＧ Ｙ， ＣＨＥＮＧ Ｊ， ＬＵ Ｈ， ｅｔ ａｌ． Ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅ ａｎｄ ｋｅｙ ｇｅｎｅｓ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｃａｒｂｏｎ ｆｉｘａｔｉｏｎ ｐａｔｈｗａｙｓ ｉｎ Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ ＰＹ －

ＺＵ１ ｃｅｌｌｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｇｒｏｗｔｈ ｕｎｄｅｒ ｈｉｇｈ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ｏｆ ＣＯ２［Ｊ］ ．

９３

中国煤炭行业知识服务平台 www.chinacaj.net



２０２２ 年第 ９ 期 洁 净 煤 技 术 第 ２８ 卷

Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｆｏｒ Ｂｉｏｆｕｅｌｓ， ２０１７， １０（１）：１－１０．
［３４］ 　 ＴＡＮＧ Ｄ， ＨＡＮ Ｗ， ＬＩ Ｐ， ｅｔ ａｌ． ＣＯ２ ｂｉｏｆｉｘａｔｉｏｎ ａｎｄ ｆａｔｔｙ ａｃｉｄ

ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ Ｓｃｅｎｅｄｅｓｍｕｓ ｏｂｌｉｑｕｕｓ ａｎｄ Ｃｈｌｏｒｅｌｌａ ｐｙｒｅｎｏｉｄｏｓａ ｉｎ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＣＯ２ ｌｅｖｅｌｓ ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｒｅｓｏｕｒｃｅ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，
２０１１， １０２（３）：３０７１－３０７６．

［３５］ 　 ＣＨＥＮＧ Ｊ， ＨＵＡＮＧ Ｙ， ＦＥＮＧ Ｊ， ｅｔ ａｌ． Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ＣＯ２ ｆｉｘａｔｉｏｎ
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