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摘  要：反刍动物的瘤胃是已知的纤维降解能力最强的天然发酵罐，其发酵粗纤维的能力很大程

度上依赖于其中栖息的各类微生物的功能。厌氧真菌作为瘤胃内的一类低丰度菌群，最先定殖到

宿主动物摄入的纤维质饲料上，并通过分泌大量高效的碳水化合物活性酶降解粗纤维。然而，由

于缺乏足够的基因组信息和有效的厌氧真菌遗传操作系统，目前国内外对厌氧真菌分泌的纤维降

解酶及其降解机制的研究进展有限。本文对厌氧真菌的分类及已发表的基因组信息进行概述，介

绍了各类纤维降解酶及纤维小体的组成结构和催化机制特点，并对纤维降解酶在生物质能、饲料

处理、纺织造纸及食品加工等方面的应用进行总结。研究厌氧真菌纤维降解酶的作用特性，将有

助于完善其在瘤胃环境中有效竞争资源并降解粗纤维的知识体系，也将进一步了解其生物技术应

用潜力，为工业生产中应用酶制剂提供新思路。 
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Abstract: The rumen of ruminants is known as a natural fermenter with the strongest 
fiber-degrading ability. The various microorganisms inhabiting the rumen confer it the ability to 
digest plant feed. As a group of microorganisms with low abundance in the rumen, anaerobic 
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fungi are the first to colonize the cellulosic feed ingested by host animals and degrade 
lignocellulose by secreting massive efficient carbohydrate-active enzymes. However, due to the 
lack of sufficient genomic information and an effective genetic operating system for anaerobic 
fungi, the research on fiber-degrading enzymes secreted by anaerobic fungi and their 
degradation mechanisms is limited. This paper summarized the taxonomy and published 
genome information of the anaerobic fungi in the rumen, introduced the fiber-degrading 
enzymes and the structure and catalytic mechanism of cellulosomes, and recapitulated the 
applications of such enzymes in biomass energy, feed processing, textile, papermaking, and 
food processing. Studying the properties of fiber-degrading enzymes in anaerobic fungi will 
improve our understanding of their ability to degrade lignocellulose and their competition for 
resources in a highly complex rumen environment. Further, it will help us to learn the 
application potential of the enzymes in biotechnology and provide new strategies for the 
application of the enzymes in industries. 
Keywords: anaerobic fungi; fiber-degrading enzyme; gene cloning and expression 
 

瘤胃是目前已发现的降解粗纤维效率 高

的天然体系[1]。为了保证在复杂植物纤维降解中

的高效水平，瘤胃微生物群编码了丰富的碳水化

合 物 结 合 模 块 (carbohydrate-binding modules, 
CBMs)和碳水化合物活性酶(carbohydrate-active 
enzymes, CAZymes)，后者主要包括碳水化合物

酯酶(carbohydrate esterases, CEs)、糖苷水解酶

(glycoside hydrolases, GHs)、糖基转移酶(glycosyl 
transferases, GTs)、多糖裂解酶(polysaccharide 
lyases, PLs)和辅助氧化还原酶(auxiliary activities, 
AAs)[2]。之前关于 CAZymes 的研究报道主要集

中于具有数量优势的瘤胃细菌。近年来，厌氧

真菌因其在瘤胃碳循环中起到的关键作用也逐

渐引起人们的关注。 
从前人们认为数量庞大的瘤胃细菌和原虫

主要负责草食动物体内植物纤维的降解，然而

越来越多的研究发现，厌氧真菌 先定殖到纤

维质饲料并开始降解[3-4]。厌氧真菌假根的物理

穿透及所分泌酶和纤维小体的化学降解在消化

粗纤维的过程中发挥了重要作用 [5]。目前，国

内外对厌氧真菌分泌的纤维降解酶及其降解机

制的研究进展有限。本研究依据国内外关于厌

氧真菌纤维降解的相关报道，对瘤胃内厌氧真

菌的分类及已发表的基因组信息进行概述，并

对纤维小体的组成结构和催化机制特点等方面

进行综述，同时介绍厌氧真菌纤维降解酶的应

用前景和生物技术应用潜力，以期为今后厌氧

真菌的纤维降解机制研究提供更为详实的理论

基础。 

1  瘤胃厌氧真菌的分类 
20 世纪 70 年代，Orpin[6]首次成功鉴定厌

氧真菌后，国内外学者开始在反刍动物及后肠

发酵动物的消化道内容物及粪便内分离鉴定

得 到 厌 氧 真 菌 。 厌 氧 真 菌 属 于 Fungi 界

Neocallimastigomycota门Neocallimastigomycetes纲
Neocallimastigales 目 Neocallimastigaceae 科。

目前，分离鉴定得到的 Neocallimastigomycota 门

共包括 20 个属(表 1)。现阶段所研究的厌氧真

菌均具有纤维降解能力，大部分能够降解植物

细胞壁中的结构型碳水化合物。 
厌氧真菌的分离鉴定主要采用“细胞形态

学+分子生物学”的综合方法[21]。形态学特征包

括菌体生长类型(单中心或多中心)、假根形态 
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表 1  不同宿主动物中分离得到的厌氧真菌 
Table 1  Anaerobic fungi isolated from different host animals 
Genus Representative species Host animal Source  References 
Aestipascuomyces A. dupliciliberans Aoudad sheep Rumen [7] 
Agriosomyces Ag. longus Ovis orientalis Feces [8] 
Aklioshbomyces Ak. papillarum Odocoileus virginianus Feces [8] 
Anaeromyces An. mucronatus Bos taurus Rumen [9] 
Buwchfawromyces B. eastonii Bulbalus bubalis Feces [10] 
Caecomyces C. churrovis Ovis aries Feces [11] 
Capellomyces Cap. elongates Capra aegagrus Feces [8] 
Cyllamyces Cy. aberensis Bos taurus Feces [12] 
Feramyces F. austinii Ammotragus lervia Rumen [13] 
Ghazallomyces G. constrictus Axis axis Feces [8] 
Joblinomyces J. apicalis Capra aegagrus Feces [8] 
Khoyollomyces K. ramosus Eauus grevyi Feces [8] 
Liebetanzomyces L. polymorphus Capra aegagrus Rumen [14] 
Neocallimastix N. frontalis Ovis aries Rumen [15] 
Oontomyces O. intercalaris Bos taurus Rumen [16] 
Orpinomyces Or. joyonii Bos taurus Rumen [17] 
Paucimyces Pa. communis Ovis aries Feces [18] 
Pecoramyces Pe. ruminantium Cattle and sheep Feces [19] 
Piromyces Pi. dumbonicus Elephas maximus Feces [20] 
Tahromyces T. munnarensis Nilgiri tahr Feces [8] 
 
(丝状根或球状根)及游动孢子的鞭毛数(单鞭毛

或多鞭毛)等。分子生物学特征包括核糖体 RNA
基因的内部转录间隔区 (internal transcribed 
spacer, ITS)和核糖体大亚基(large subunit, LSU)
基因序列的多样性。由于 ITS 区域内的基因序

列变异水平较高，相对更稳定的 LSU 序列分析

法在鉴定厌氧真菌方面逐渐受到重视 [22]。从

NCBI 数据库获得已经发表测序结果的全部厌

氧真菌的 LSU 序列，经分析得到的系统发育树

展示了不同属之间的亲缘关系(图 1)。 

2  瘤胃厌氧真菌的游离纤维降

解酶 
2.1  纤维素酶 

纤维素是自然界中分布 广、含量 多的

一种多聚糖，是世界上 丰富的可再生碳源。

纤维素酶能够降解纤维素，催化纤维素中

1,4-β-D-糖苷键水解生成葡萄糖，葡萄糖可以进

一步发酵产生乙醇、有机酸和其他化学物质。厌

氧真菌可以产生 GH1、GH3、GH5、GH6、GH8、
GH9、GH16、GH31、GH45 和 GH48 的 CAZymes
降解纤维素(表 2)。Li 等[26]对菌株 Pecoramyces 

sp. F1 表达的纤维降解酶进行了详细的分析比

较，发现 GH 家族 具多样化，并以 GH6 的丰

度 高，体现了厌氧真菌对纤维二糖的高效降

解能力。在许多微生物中，纤维二糖的积累抑

制了内葡聚糖酶和外葡聚糖酶的活性。而

Hooker 等[27]将分离得到的菌株 Piromyces sp. 
UH3-1 接种到 4 种未经预处理的木质纤维底物

(玉米秸秆、柳枝稷、橙皮和高粱)，发现菌株

UH3-1 可以产生大量的 β-葡萄糖苷酶，提高了

裂解纤维二糖的速率，使其与代谢葡萄糖的速 
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图 1  厌氧真菌的系统发育树   基于 LSU 序列在 MEGA 11 中使用 大似然法构建系统发育树；序列

从 NCBI 下载；统计支持率(来自 1 000 次重复)显示为具有超过 50%引导支持的节点；括号内数字：菌

株的 GenBank 登录号；分支处数字：Bootstrap 支持率；标尺：0.02 差异的分支长度 
Figure 1  The phylogenetic tree of anaerobic fungi. Phylogenetic tree using maximum likelihood method in 
MEGA 11 based on LSU sequences; Source: Downloaded from NCBI; Bootstrap values (from 1 000 replicates) 
were shown for nodes with more than 50% bootstrap support; Numbers in brackets: GenBank accession 
numbers of the strain; Numbers in branch points: Percentages supported by bootstrap; Bar: 0.02 nucleotide 
divergence. 
 
率相当。厌氧真菌对纤维二糖的降解能力，不

仅有效解除产物累积效应，而且释放更易于利用

的单糖，显著提高降解效率[28]。UH3-1 也表现

出高效的六碳糖降解能力，高粱由于具有较多的

游离糖[29]，成为降解 快的木质纤维生物质。 
厌氧真菌纤维素酶的降解优势还体现在转

录特点中。Couger 等[30]通过分析 Pecoramyces 

ruminantium strain C1A 在 4 种不同类型的纤维

素生物质(苜蓿、甘蔗、玉米秸秆和高粱)上生长

时的转录组谱发现，部分 GH 家族的转录模式几

乎不随纤维底物的不同而发生明显变化。这暗示

厌氧真菌可能存在一定比例的核心基因，其表达

不受底物的影响；此外还发现，P. ruminantium 
strain C1A 在单个聚合物(例如，纤维素或阿拉
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伯木聚糖)的降解过程中同时参与了大量功能

冗余的酶，而且因酶的位置(纤维小体内或游离

酶)、靶向底物的性质(链长度和侧链的偏好)及
底物目标位置(还原端或非还原端)的变化而进

一步增强了互补性，提高了厌氧真菌在自然条

件下对纤维生物量的降解速度和程度。 

2.2  半纤维素酶 
半纤维素是植物细胞壁的主要成分之一，

半纤维素酶是复合型降解酶系，主要包括木聚

糖酶、木糖苷酶、甘露聚糖酶和 β-葡聚糖酶，

发生协同作用将半纤维素降解为单糖。厌氧真

菌可以产生来源于 GH2、GH10、GH11、GH31、
GH39 和 GH43 的 CAZymes 降解半纤维素(表 2)。
Henske等[31]在 Piromyces finnis的转录组中发现

处于优势含量的半纤维素酶基因，证明厌氧真

菌在降解半纤维素方面还存在巨大潜能。将

Caecomyces churrovis 与产甲烷菌 Methanobrevibacter 
thaueri 共培养，提高了 C. churrovis 在木聚糖上

的生长速率和降解率[32]，同样证明了厌氧真菌

的半纤维素降解能力。厌氧真菌与其他微生物

共培养的发酵模式可以显著提高其酶产量[33]，推

动基因和代谢工程在选育高效降解纤维生物质、 
 
表 2  厌氧真菌中糖苷水解酶的分类 
Table 2  Classification of glycoside hydrolases in anaerobic fungi 
GH family Putative function Organism  References 
GH1 β-glucosidase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 

C. churrovis 
[10,23-24] 

GH2 β-galactosidase, mannase, 
endo-1,4-β-mannosidase 

P. ruminantium strain C1A [23] 

GH3 β-glucosidase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 
Piromyces sp. E2 

[23-25] 

GH5 Endo-β-1,4-glucanase/cellulase; 
mannan endo-β-1,4-mannosidase 

Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 
C. churrovis, Pecoramyces sp. F1 

[10,23-24,26] 

GH6 Cellobiohydrolase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 
C. churrovis, Pecoramyces sp. F1 

[10,23-24,26] 

GH8 Endo-β-1,4-glucanase/cellulase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A [23-24] 
GH9 Endo-β-1,4-glucanase/cellulase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 

C. churrovis 
[10,23-24] 

GH10 Endo-1,4-β-xylanase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A [23-24] 
GH11 Endo-1,4-β-xylanase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 

C. churrovis, Pecoramyces sp. F1 
[10,23-24,26] 

GH16 β-(1,3-1,4)-glucanase (Lichenase) Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 
C. churrovis 

[10,23-24] 

GH31 α-glucosidase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 
C. churrovis 

[10,23-24] 

GH39 β-xylosidase P. ruminantium strain C1A, C. churrovis [10,23] 
GH43 β-xylosidase; 

α-N-arabinofuranosidase; 
endo-1,4-β-xylanase 

Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 
C. churrovis, Pecoramyces sp. F1 

[10,23-24,26] 

GH45 Endo-β-1,4-glucanase/cellulase Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A [23-24] 
GH48 Reducing end-acting 

cellobiohydrolase; 
endo-β-1,4-glucanase; chitinase 

Neocallimastix patriciarum W5, P. ruminantium strain C1A, 
Piromyces sp. E2, C. churrovis, Pecoramyces sp. F1 

[10,23-26] 

 



 
382 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 

高产甲烷共培养菌株过程中的应用。Gruninger   
等 [34] 对 Neocallimastix frontalis 、 Piromyces 
rhizinflata、Orpinomyces joyonii 和 Anaeromyces 
mucronatus 进行转录组学研究发现，以 GH10
和 GH11 为代表的木聚糖酶在 4 种真菌中含量

相近(13.9%−17.4%)，而且都含有大量用于修饰

半纤维素的假设蛋白(即已被预测存在但缺少

实验证据表明其在体内表达的蛋白质)，与截至

目前已被鉴定的半纤维素酶具有低水平的序列

相似性；这暗示厌氧真菌具有丰富的未描述的

CAZymes，而阻碍这些降解酶表达应用的因素

尚不清晰；另外，对不同种的 CAZymes 转录本

分析可知，真菌属种之间存在一定程度的代谢

特化。参与半纤维素降解的转录本比例差异可

能有助于减少瘤胃内对有限资源的直接竞争，

促进肠道内多属种厌氧真菌的共存，成为其高

效降解的优势之一。 

2.3  其他 CAZymes 
除糖苷水解酶外，厌氧真菌产生的碳水化

合物酯酶、多糖裂解酶等其他 CAZymes 也在降

解纤维底物时发挥重要作用。Kameshwar 等[25]

发现 CE 家族中的 CE1、CE2、CE3、CE4、CE6
及 CE16 常与 GH 家族协作降解半纤维素，使其

更易接触木聚糖主链，破坏半纤维素和木质素

网络之间的共价连接。厌氧真菌在酶促过程中

可以分泌比细菌丰度更高的 CE4 和 CE8[35]。

CE12 常与 PL 家族协作降解果胶，厌氧真菌却

只少量利用降解果胶形成的产物，这暗示其降

解目的是使假根进一步深入植物组织，以便于

更大程度上降解半纤维素及纤维素，在厌氧真

菌初次定殖和消化纤维物质中发挥重要作用。

厌氧真菌的高效降解能力不仅因为能分泌种类

和数量繁多的 CAZymes，还缘于各降解酶家族

之间及各降解酶家族与碳水化合物结合模块的

合作效应。 

3  瘤胃厌氧真菌的纤维小体 
3.1  纤维小体的组成结构 

与好氧微生物不同，厌氧微生物的纤维降

解酶倾向于组装成多酶聚合体，协同作用分解

木质纤维素。该多酶聚合体称为纤维小体。纤维

小体首先被发现于厌氧细菌的酶系，直到 30 年

前 Wilson 等[36]在 N. frontalis 中发现并利用凝胶

层析法分离得到厌氧真菌的纤维小体。纤维小

体主要由发生不同催化反应的纤维降解酶、无

催化作用的锚定域(dockerin domain)、支架蛋白

(scaffoldin)及黏附域(cohesin domain)组成。其

中，序列各异的 dockerin domain 将诸多降解酶

与 cohesin domain 和 scaffoldin 拼装在一起，其

间的互作及特异性作用使各种酶蛋白稳定地结

合在这种超分子结构中[35]。在其他消化道微生

物中很少观察到非催化域 CBM，但其却在厌氧

真菌中普遍存在，通常与 CAZymes 结合消化碳

水化合物[23,30]。CBM10 结构域与厌氧真菌纤维

小体中的 dockerin 结构类似，CBM1 结合纤维

素并在植物细胞壁消化中发挥重要作用，

CBM18 主要靶向几丁质 [37]。CBM 可以增强

CAZymes 活性且在纤维小体中作为连接多种

CAZymes 的桥梁，加大了厌氧真菌对底物的附

着及降解程度，成为厌氧真菌在竞争激烈的瘤

胃生态系统中生存的关键。在厌氧真菌中，纤

维小体通过 scaffoldin 和一些酶体上的 CBM 固

定在底物细胞壁上[38]，同时也可以作为游离的

多酶复合物被释放到细胞外基质中，增加酶浓

度(图 2)。 

3.2  纤维小体的催化机制特点 
虽然人们对细菌纤维小体早已有了基本的

研究了解，但关于厌氧真菌纤维小体的组装部

分和机制特点的研究近年来突破明显。细菌和

真菌的纤维小体成分的序列相似性较低，在结 
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图 2  厌氧真菌的纤维小体及 CAZymes 的降解机制 [37,39-40]   厌氧真菌在生物质转化过程中利用

CAZymes；它们能够分泌产生游离的 CAZymes 和结合细胞的多酶复合物(纤维小体) 
Figure 2  Degradation mechanism of cellulosomes and carbohydrate-active enzymes in anaerobic 
fungi[37,39-40]. Anaerobic fungi use CAZymes during biomass conversion; It has been suggested that their 
ability to produce secreted free CAZymes and cell-bound multi-enzyme complexes (cellulosomes). 

 
合底物的特异性和亲和力上明显不同：(1) 成
功鉴定了厌氧真菌纤维降解酶基因组的研究显

示[41-42]，只有少数酶可以同时映射到真菌和细

菌上[43]，纤维降解酶的整体序列在 2 个物种的

进化存在差异；(2) 细菌和真菌纤维小体之间

明显的差异是结晶纤维素水解过程中产生的

终产物，细菌纤维小体降解纤维素产生纤维二

糖后即被细胞吸收，而厌氧真菌纤维小体在纤

维素降解过程中产生葡萄糖[44]；(3) 厌氧真菌

纤维小体可以由不同种产生的催化蛋白依靠相

同的 dockerin 连接组合而成，细菌的纤维小体

则体现出高度的种特异性[45]。 
另外，厌氧真菌纤维小体的作用效果受多方面

因素调控，而且具有广泛的应用潜力。Swift 等[39]

将Anaeromyces robustus与产甲烷菌Methanobacterium 

bryantii 共培养，发现编码纤维素降解、木聚糖

降解和碳水化合物运输活动的蛋白基因被显著

上调，而且 75%上调的 CAZymes 可以与 dockerin
或 CBM 结合；另有 7 种 scaffold 蛋白表达上调，

表明 M. bryantii 的存在可以提高 A. robustus 纤

维小体的转录水平。Gilmore 等 [46]将海栖热袍

菌 Thermotoga maritima 产生的 GH5 和 GH10
与 P. finnis 的 dockerin 结合，构建得到具有较

高活性及热稳定性的重组酶，证明了厌氧真菌

纤维小体的 dockerin 结构域蛋白是设计重组嵌

合蛋白的优良模板。某些 GH 家族(如 GH3、GH6
和 GH45 等)还具有特征序列的模块，可以用来

扩展厌氧真菌纤维小体的底物库，并提供细菌

纤维小体所欠缺的酶活性 [47]。Lillington 等 [48]

通过构造 3 种纤维小体重要蛋白质(dockerin、
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scaffoldin 和 GH48)的抗体，结合氦离子与荧光

显微镜技术，精准定位到单糖或纤维素碳源环

境下生长的 P. finnis 菌群的纤维小体；分析结

果发现，游动孢子产生的纤维小体不受生长基

质的影响，而成熟细胞根状体产生的纤维小体

作为水解木质纤维素的主要位置，容易受到单糖

的抑制。进一步探索游动孢子中的基因调控模

式，可以为真菌培养中解除抑制纤维素小体表达

和提高水解酶产量提供解决策略。 

4  瘤胃厌氧真菌纤维降解酶基因

的克隆与表达 

4.1  大肠杆菌表达纤维降解酶 
大肠杆菌 (Escherichia coli)表达系统操作

使用简易、成本低廉，而且具有比生长速率快和

周期短的优点。Ye 等[49]从 O. joyonii 中成功克

隆并在 E. coli 中表达 celB2，通过羟基磷灰石层

析纯化得到的纤维素酶对 β-葡聚糖、地衣聚糖、

羧甲基纤维素(carboxymethyl cellulose, CMC)、木

聚糖底物有较高的活性，表达蛋白的 适 pH

值为 5.5 (在 pH 5.0−7.5 之间稳定)， 适温度为

40 ℃。Jones 等[50]用 E. coli 表达了 4 个编码

GH39 的厌氧真菌基因(nf2152、nf2215、nf2523

和 pr2455)，对重组蛋白 NF2152 和 NF2523 进

行表征，发现重组蛋白对罕见底物(黑麦阿糖基

木聚糖和甜菜阿拉伯糖)的活性。马玉萍等 [51]

从厌氧真菌基因组中挑选 4 个 GH10 家族木聚

糖酶基因，在 E. coli 中进行异源表达后测定其

酶学性质，结果显示，4 种酶具有良好的 pH 和

温度稳定性，对山毛榉木聚糖的亲和力高，Ca2+

对酶活起显著促进作用，具有潜在的工业应用

价值。以上纤维降解酶在较宽的 pH 范围内保

持活性，表明其在工业过程中可能具有足够的

稳定性。然而，由于大肠杆菌是原核生物，表

达外源蛋白质时不能对蛋白质进行翻译后修

饰，使得部分酶活性较低或无法检测到，具有

局限性。 

4.2  酵母表达纤维降解酶 
一些酵母表达系统已被开发用于生物燃料

工业。酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)是
具特征的异源基因表达酵母，自身仅分泌少量

蛋白质，因此更有助于纯化目标蛋白，成为

常用的表达系统之一。毕赤酵母(Pichia pastoris)
可以对多肽进行糖基化加工修饰，帮助其进行

正确折叠，经过 30 多年的发展，蛋白表达技术

已经相当稳定成熟，常用于 GH5、GH11 和 GH45
酶活测试实验[52]，应用高效和严格调控的启动

子来生产重组蛋白。蛋白质被 P. pastoris 加工

修饰后可大大提高酶活性，同时稳定了大规模

发酵中影响产量和活性的参数(如 pH 等)，达到

工业用酶制剂的要求。马克思克鲁维酵母

(Kluyveromyces marxianus)作为兼性厌氧酵母，

在代谢葡萄糖、乳酸、醋酸等底物时可以产生

大量的乙酸乙酯，常被认为是生长 快的真核

生物[53-54]。 
微生物混合培养技术与克隆表达加工相比

具有明显的优势，可以减少副产物的产生来提高

产量，并增强整体培养物的耐受性[48]。Hillman
等[55]将 Piromyces indianae 与 K. marxianus 配对，

构建得到一个两阶段生物处理平台(厌氧真菌

在第一阶段将粗纤维水解成游离糖、有机酸和

乙醇，然后微生物在第二阶段将其转化为所需

产品)；K. marxianus 不仅可以在 P. indianae 的

水解培养基上生长，而且可以产生乙酸乙酯、

2-苯基乙醇和异戊醇，将有机酸转化为有用的

产物。Neocallimastix californiae 和 A. robustus
在培养中可将高达 49%的纤维质降解转化为游

离葡萄糖，释放出的葡萄糖足以满足第二阶段

酿酒酵母的生长需求[56]。尽管这种两阶段生物
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生产系统仍需进一步优化，但以上研究成功构

建了兼具降解能力和生产能力的微生物混合培

养物，证实了从难以利用的未处理粗纤维中生

产各种化学物质的可能性，同时体现出厌氧真

菌纤维降解酶的高效降解能力。 

4.3  乳酸菌表达纤维降解酶 
乳酸菌不仅是动物消化系统中常见的寄生

菌，而且具有生长快、免疫原性弱和自分泌蛋白

量少的特点，成为表达外源蛋白的理想候选者。

Guo 等[57]利用乳酸杆菌(Lactobacillus plantarum)
表达木聚糖酶 CbXyn10C 和 Bgxg1，对木聚糖、

微晶纤维素和 CMC 均有活性。Ozkose 等[58]将

瘤胃厌氧真菌(Neocallimastix sp.)的纤维素酶编

码基因构建质粒结构体后，通过电穿孔法将其

在乳酸球菌(Lactobacillus lactis)中成功表达，在

CMC 覆盖板中检测到丰富的羧甲基纤维素酶

活性，并作为青贮饲料添加剂应用，使青贮的

纤维值在仅仅 2 个月的青贮期内降低了 10%。

将厌氧真菌纤维素酶编码基因稳定构建到乳酸

菌，可用于植物生物量的预处理，快速降低青

贮饲料的 pH，提高饲料中非可溶性多糖的消化

率，从而显著提高青贮饲料的发酵品质和体外

消化率。然而，乳酸菌中的抗性基因很容易转

移到环境中，可能会对生物和生态造成危害，

此类安全性问题有待进一步关注研究。 

5  纤维降解酶的应用 
厌氧真菌可以表现出强于商业酶制剂的纤

维降解酶活性，但由于目前缺乏对其遗传基因

的操纵技术，无法成功建立一个稳定遗传表达

的厌氧真菌模型菌株，其纤维降解基因在其他

表达系统模型中并不总是保持活性，严重阻碍

了应用进程。纤维降解酶在生物质能、饲料处

理、造纸纺织和果蔬加工等方面都具有重要作

用，若能将厌氧真菌进行成功的基因改造，将

在以上领域发挥巨大潜力。 

5.1  纤维降解酶应用于生物质能 
由于传统的不可再生能源化石燃料储量有

限，而生物质能具有环境友好、成本低廉及碳

中和等特点，加快开发利用生物质能等可再生

能源已成为各界研究人士的普遍共识。生物液

体燃料成为极具发展潜力的替代燃料，燃料乙

醇技术已经实现了规模化发展[59]。Li 等[60]利用

厌氧真菌(Pecoramyces sp.) F1 与运动发酵单胞

菌(Zymomonas mobilis) ATCC 31821 共培养发

酵生产乙醇，在木质纤维生物质无额外预处理的

情况下，乙醇的转化在4 d内完成，产率达0.32 g/g
葡萄糖。与葡萄糖和淀粉相比，木质纤维素在

生物转化过程中遇到的主要问题来自于其难以

降解的复杂结构，许多生产乙醇的微生物无法

分解半纤维素中丰富的戊糖。然而，厌氧真菌

通过假根的物理穿透可以进一步深入植物组

织，同时分泌大量高活性的游离酶参与降解，

这说明发掘微生物降解戊糖的能力并与厌氧真

菌纤维降解酶结合应用，将成为今后生产生物

乙醇的重要方向。 
近年来，秸秆已被用于厌氧消化或批量培

养生产甲烷。一些物理和化学预处理方法可以

改善秸秆的降解，如蒸汽爆破、微波等热处理

方法可以有效破坏纤维素的结晶度，将半纤维

素水解为可溶单糖，从而提高底物在发酵过程

的可及性[61]。Shi 等[62]对玉米秸秆进行蒸汽爆

破预处理并用于厌氧真菌(Pecoramyces sp.) F1
和 M. thaueri 共培养发酵，结果显示，甲烷产

量和底物消化率并未发生明显变化，这表明厌

氧真菌与产甲烷菌的共培养是一种很有前途的

技术，可以将木质纤维素基质转化为甲烷而无

需进行任何预处理。Li 等 [63]利用厌氧真菌

(Pecoramyces sp.) F1 和 M. thaueri 共培养发酵

玉米秸秆的不同部位，结果显示，共培养产生
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的木聚糖酶活性远远高于纤维素酶，同样展示

了其对粗纤维的降解能力。如果将厌氧真菌所

产纤维降解酶直接用于能源物质发酵，可以在

不影响甲烷产量的同时显著降低底物消耗量，

降低成本的同时提高生产效率。 

5.2  纤维降解酶应用于动物饲料 
在反刍动物日粮中添加外源纤维降解酶，

能够合理提高精饲料使用率，改进饲料的营养

成分，以达到提高生长性能及畜产品质量的目

的。厌氧真菌可以表现出强于商业酶制剂的纤

维素酶和木聚糖酶活性，但由于酶在瘤胃内降

解迅速、成本较高等因素的限制，目前缺少将

其所产纤维降解酶直接添加至饲料的实例。研

究进程停留在向反刍动物瘤胃内添加厌氧真菌

培养物，通过增加微生物数量和提高酶活性，

改善瘤胃的发酵特性。Lee 等[64]将分离得到的

Orpinomyces strain KNGF-2 培养物通过瘘管直

接注入绵羊瘤胃，显著提高了营养物质的体外

和体内消化率及氮滞留率，同时增加了粗纤维

饲料的消化率和摄取量。 
青贮饲料采用固态发酵模式，是可靠且经

济的饲用材料。Wang 等[65]将 Piromyces sp. CN6 
CGMCC 14449 作为青贮添加剂并研究其对全株

玉米青贮发酵品质、营养成分和体外消化率的影

响，厌氧真菌添加剂有效提高了青贮发酵 30 d
后干物质、中性洗涤纤维和酸性洗涤纤维的体外

消化率，成功改善了全株玉米的青贮品质和营养

成分，提高了粗纤维消化率。然而，厌氧真菌

作为一种严格的厌氧菌，在培养、贮藏和饲养

过程中存在诸多困难。若能在饲料中直接添加

其所产纤维降解酶，将大幅度降低操作难度，

提高普适性。 

5.3  纤维降解酶应用于造纸及制浆工业 
纤维降解酶在造纸及制浆工业中的应用仍

是一个新兴领域。在纸浆漂白的预处理阶段加

入木聚糖酶，能够破坏木聚糖的分子链，疏松

木质素与碳水化合物的交联结构，进而提高漂

白化学品至纸浆纤维的可达到度，有利于木质

素的去除和提高纸浆漂后的白度。You 等[66]在

N. patriciarum 中 发 现 的 GH11 被 命 名 为

Xyn-CDBFV，其具有木聚糖水解能力，在 60 ℃、

pH 10.0 条件下仍保持稳定的特性使其成为纸浆

漂白的理想选择，可进一步加快纤维降解酶的应

用进程。Morrison 等[67]研究了 P. ruminantium 
strain C1A 高度转录的半纤维素水解酶 GH39 (命
名为 Bgxg1)的特性，发现其表现出较强的 β-木糖

苷酶、β-葡萄糖苷酶活性，而且具有较高的亲

和力及热稳定性。Bgxg1 作为具有多种活性的

单一酶，可有效降低生产成本。制浆过程可以

通过机械加工或生化处理的方式实现，但机械

加工产生的纸浆块状和细粒含量较高，而在生

化制浆中使用纤维素酶可有效改善机械加工生

产纸浆块粒含量高的缺点，节省能源[68]。 

5.4  纤维降解酶应用于食品加工 
目前，复合酶制剂(包括果胶裂解酶、果胶酯

酶、纤维素内切酶 III、外切葡聚糖酶等)可以用

于果蔬汁的提取和澄清，酸性 α-淀粉酶特别应用

于加工含淀粉较多的果蔬，从而有效增加果蔬汁

的提取量并提高品质。在对厌氧真菌基因组测序

研究中，Kameshwar 等[25]发现 N. californiae、
Orpinomyces sp.和 Piromyces sp. E2 表现出果胶

酶活性，这使果蔬加工过程中添加厌氧真菌的

纤维降解酶成为可能。Wen 等[69]在 A. robustus
中提取到木聚糖酶基因 xylAr10 (属于 GH10 家

族 ) ， P. pastoris GS115 中表达的重组蛋白

ArXyn10 在 pH 4.0−8.0、35−45 ℃范围内保持较

高的稳定性；制作面包时向 100 g 高筋小麦粉中

添加 7.5 mg 的 ArXyn10，还原糖含量可提高

10.80%。Passarinho 等[70]也做了类似的研究：从

Orpinomyces sp. strain PC-2 中得到的木聚糖酶
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基因 xynA，利用 E. coli 表达纯化后测试其水解

全麦面粉的能力，使面团体积增加了 60%，质

地硬度降低了 50%以上。这证明厌氧真菌所产

木聚糖酶在面包生产中具有潜在的应用前景。 

6  存在的问题和展望 
厌氧真菌在植物纤维组织降解中起着重要

作用，可以 先定殖到纤维质饲料并开始降解，

还具有大多酶制剂所不具备的降解晶体纤维素

的能力。目前，利用基因克隆表达技术优化生

产纤维降解酶已得到重视和认可，大肠杆菌和

酵母成为生产应用中重要的表达系统，然而仍

然存在一些亟待解决的问题，如：(1) 厌氧真菌

苛刻的厌氧培养条件、复杂的营养需求及纤维

降解酶产量低，影响了瘤胃厌氧真菌纤维降解

酶的大规模应用。针对此问题，研究者可以优

化厌氧真菌的发酵条件和添加比例，测定不同

条件和比例下厌氧真菌的生长情况及纤维底物

的降解情况，探求更高纤维降解酶产量的发酵

模式。(2) 参与构成纤维小体的 CAZymes 分类

并不清晰，支架蛋白和锚定域结构对酶的降解

活性的影响并不清楚。针对此问题，研究者可

以通过人工结合不同种 CAZymes 至纤维小体，

研究因酶种类不同而带来的降解特性差异。研

究者还可以简化支架蛋白和锚定域的结构，在

不影响纤维降解酶产量及降解能力的情况下，

寻求其 低产量和 简结构。(3) 采用基因工程

技术进行纤维降解酶的分子改造尚处于摸索阶

段，在生物质能、动物饲料、造纸制浆及食品

加工等工业生产中应用厌氧真菌纤维降解酶的

技术并不成熟。针对此问题，研究者可以对酶

的稳定性及活性进行分子改良后代替商业酶制

剂应用到工业生产中，从而得到普适性高、应

用条件难度小、产量高的纤维降解酶。 
研究厌氧真菌多样的纤维降解酶的特性，

将有助于完善其在瘤胃环境中有效竞争资源并

降解粗纤维的知识体系，也将进一步揭示其在

工业生产中的应用潜能。 
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