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摘  要: 木质纤维素广泛存在于自然界中，因结构复杂，其高效降解需要多种微生物的协同互作，由于参与木质纤维

素降解的微生物种类繁多，其协同降解机理尚不完全明确。随着微生物分子生物学和组学技术的快速发展，将为微生

物协同降解木质纤维素机制的研究提供新的方法和思路。笔者前期研究发现，细菌复合菌系在 50 ℃下表现出强大的

木质纤维素降解能力，菌系由可分离培养和暂时不可分离培养细菌组成，但是可分离培养细菌没有降解能力。通过宏

基因组和宏转录组研究表明，与木质纤维素降解相关的某些基因表达量发生显著变化，通过组学方法有可能更加深入

解释微生物协同降解木质纤维素的微生物学和酶学机理。文中从酶、纯培养菌株和复合菌群三个方面综述了木质纤维

素微生物降解研究进展，着重介绍了组学技术在解析复合菌群作用机理方面的现状和应用前景，以期为探索微生物群

落协同降解木质纤维素的机理提供借鉴。 

关键词: 木质纤维素，复合菌群，协同作用，降解机理  
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Microbial degradation of lignocellulose 
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Abstract:  Lignocellulose is widely found in the nature. The highly efficient degradation of lignocellulose requires 

synergistic interactions of varieties of microorganisms. The mechanism of synergistic interaction relationship is not entirely 

clear because it needs multitudinous microorganisms to participate in the process of lignocellulose degradation. With the 

development of microbial molecular biology and omics technology, some new methods will be provided for the research on 

the mechanism of microbial synergistic degradation of lignocellulose. Our previous research found that the bacterial composite 

microbial system shows strong degradation ability of lignocellulose at 50 °C. The consortium is composed of cultured and 

uncultured bacteria, but the former has no degradation ability. Metagenomics and metatranscriptomics show that the 

expression levels of some genes related to lignocellulosic degradation change significantly. It is possible to explain the 

microbiological and enzymatic mechanisms of lignocellulosic degradation by microorganisms through omics in the future. The 

research progress of lignocellulose microbial degradation is reviewed from the aspects of enzyme, pure culture strain, and 

microbial consortium. The current situation and application prospect of omics technology in analyzing the function mechanism 

of microbial consortium are also introduced, to provide reference for exploring synergistic interactions of lignocellulose 

microbial degradation. 

Keywords:  lignocellulose, microbial consortium, synergy, mechanism of degradation 

木质纤维素是世界上产量最大的可再生生物

质资源，全世界每年产量达到 1 500 亿 t，仅秸秆

产量就达到 60 亿 t，中国秸秆年产量 11.13 亿 t，

它的有效处理和资源化利用对于社会可持续发展

意义重大[1]。木质纤维素的生物法利用一直是其

主要的资源化利用方式，前提是获取高效降解木

质纤维素的微生物，明确微生物个体和群体之间

协同作用规律。木质纤维素结构异常复杂，其降

解需要多种微生物的协同互作，很多微生物分类

和代谢类型多样性等还不明确，以及微生物间协

同降解机制尚未解析，极大地阻碍木质纤维素降

解微生物资源的开发与应用[2]。 

从早期的真菌纤维素酶开始，研究人员为揭

示木质纤维素的微生物降解机理一直在不断努 

力[3-4]，在真菌和细菌的纯培养菌株、木质纤维素

降解酶、纤维素小体 (Cellulosome) 和微生物复

合菌群协同作用等方面的研究取得较大的进展。随

着组学技术的发展，多维组学分析可准确预测降解

木质纤维素菌群内部的共生或协同关系，极大地

扩展对微生物群落的认知，采用传统微生物学与

多维组学研究方法结合，有望取得更大的突破。 

1  降解木质纤维素的酶和微生物 

1.1  降解木质纤维素的酶 

自然界中存在极其复杂的微生物群落，能够

产生数量庞大、种类丰富的木质纤维素降解酶，

它们结构各异，作用方式不同，但是根本原理均

在于酶破坏化学键致使木质纤维素结构裂解[5-6]。 

木质纤维素主要由纤维素、半纤维素和木质

素构成，各成分差异较大，对应降解酶也不尽相

同。纤维素酶包括内切葡聚糖酶、外切葡聚糖酶

和 β-葡萄糖苷酶等，其中内切酶作用于纤维素的

无定形区，产生纤维素反应末端，外切酶作用于

纤维素的结晶区，产生纤维二糖或葡萄糖，β-葡

萄糖苷酶将纤维寡糖水解为葡萄糖是被普遍接受

的纤维素降解理论 (图 1)，研究表明部分厌氧菌

产生的纤维素酶通过锚定结构域与支架蛋白上黏

附结构域特异性结合，组装成多酶聚合体——纤

维素小体，能够有效缩短细胞与底物的距离，实

现酶循环利用和产物直接矿化[8-9]。 
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图 1  纤维素降解机理[7] 

Fig. 1  Mechanism of cellulose degradation[7]. 
 

木聚糖是半纤维素主要成分，是一类复杂多

聚五碳糖，其降解酶主要有内切 β-木聚糖酶 (作

用于木聚糖主链)、木聚糖外切酶[10] (作用于寡聚

木糖和木聚糖的非还原端) 和辅酶[11] (作用于木

聚糖的支链)。木质素是含有氧代苯丙醇及其衍生

物结构单元的、无定形的、具有芳香性的高聚物，

很难被微生物降解。木质素降解酶主要有漆酶、

锰过氧化物酶、木质素过氧化物酶及辅酶，木质

素在微生物解聚过程中形成许多丁香酚基单元、

愈创木基单元和 p-羟苯基单元，同时也破坏各种

连接键，从而将木质素降解为各种小分子片段，

最后进入三羧酸循环 (图 2)。木质纤维素降解酶

的种类很多，包括各种高温、高盐、强碱和高压

等极端环境降解酶，但单种酶降解能力有限，需

要多种酶共同作用。 

1.2  降解木质纤维素纯培养菌株 

环境中存在丰富的降解木质纤维素微生物，

主要包括细菌和真菌，它们种类繁多，相互协调，

其中大部分难以培养，已分离 200 多种，主要来源

于堆肥、瘤胃、厌氧污泥和土壤的微生物菌群[13]。

细菌具有繁殖周期短、结构简单、抗逆性强和耐

酸碱等优点，在降解木质纤维素方面具有巨大应

用潜力[14]，根据对氧气依赖程度可分为好氧菌与

厌氧菌，好氧菌如噬纤维菌 Cytophaga[15]、假单

胞菌 Pseudomonas[16]、热酸菌 Acidothermus[17]和芽

孢杆菌 Bacillus[18]等，厌氧菌有梭菌 Clostridium[19]、

热解纤维素菌 Caldicellulosiruptor[20] 和 醋 弧 菌

Acetivibrio[21]等。大部分好氧细菌分泌纤维素胞外

酶，种类单一，降解效率低，实用性弱[22]。厌氧

菌具有降解效率高、不易被杂菌污染等优点，但

是生长速度缓慢，降解中间产物如戊糖、甲酸等

对其有抑制作用[23]。 

自然环境中真菌是降解木质纤维素的主要微

生物，已报道的真菌包括曲霉 Aspergillus[24]、木

霉 Trichoderma [25]和瘤胃真菌 Neocallimastix 

frontalis[26]等，由于其生产木质纤维素酶的效率低、

酶活不高和致病性 (曲霉) 等缺点，限制了真菌的

大规模开发和使用。另外，繁殖缓慢、降解 
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图 2  木质素降解机理[12] 

Fig. 2  Mechanism of lignin degradation[12]. 

 

能 力 弱 的 放 线 菌 已 经 被 发 现 ， 如 小 单 胞 菌 

Micromonspora[27]和诺卡氏菌 Ncardia[28]等。随着

基因工程的发展，菌株稳定性和整体酶系的协同

性得到一定的加强，将工程菌以不同比例混合，

有望应用到实际生产中[29]。 

1.3  降解木质纤维素复合菌群 

复合菌群是由多种微生物组成的群落，主要

来源于自然界筛选和菌株组配，利用复合菌群解

决木质纤维素降解难的问题是科研工作者密切关

注的重点[30-31]。复合菌群形成动态、多变的微生

物环境，具有极其丰富多样的生态适应能力和生

理代谢功能，木质纤维素降解正需要依靠复合菌

群内部的协同互作。 

1.3.1  降解木质纤维素纯培养菌株组合菌群 

组合菌群的研究在菌种的筛选和菌群的组装

效果方面报道较多，为了更好地研究菌群降解木

质纤维素的协同机制，组合群落需要依据实验目

的进行严格设计，考虑菌群中物种组成和比例、酶

的种类、代谢产物以及基因组信息等因素[32-34]。

Zhang 等 [35] 将枯草芽孢杆菌 Bacillus subtilis 

(AY881635)和煎盘梭菌 Clostridium sartagoforme 

(NR026490) 组合，获得一组兼性厌氧高效降解木

质纤维素菌群 M1，降解能力远高于纯培养菌株；

Puentes-Téllez 等[36]采用基于分子表型、鉴定和代

谢特性的方法从甘蔗渣中筛选出 18 株木质纤维素

降解菌，结合生态学理论和富集原理，组配出高效

降解木质纤维素菌群 MAMC，根据 MAMC 的降

解能力和功能多样性测定结果，发现随着物种组成

多样性的增加，木质纤维素的降解率显著上升。 

获得降解木质纤维素菌株是组合菌群的基

础，保证组合菌群能够高效降解木质纤维素是关

键。在实际操作中，尽管有许多分析的手段，但要

构建一个理想的组合菌群还是要尽可能从不同生

境分离和培养降解能力强的微生物[37]。微流控技

术有效降低共生以及互生菌筛选难度，为功能菌

株的获取提供新的途径[38]，同时，最好对获得可

培养新型菌株进行基因组测序，除了考虑单菌基

因组，组合菌群基因组信息对于研究不同菌株与木

质纤维素降解的联系也十分必要[39]。构建降解木

质纤维素菌群时有以下问题需要注意：(1) 菌株生
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长周期长短；(2) 菌株之间是否相互拮抗；(3) 菌

株混合比例是否合适；(4) 降解效率是否在传代

过程中衰退。 

1.3.2  降解木质纤维素天然复合菌群 

从环境中筛选高效降解木质纤维素的微生物

菌群，通过定向优化进一步加强木质纤维素降解效

率，研究其物种组成及降解功能，获取木质纤维素

降解相关基因信息，将为研究菌群降解木质纤维素

协同机理提供新的思路和方案。崔宗均等[40]采用

酸碱互补原则选育出复合菌群 MC1 3 d 内可降解

98%的脱脂棉和 94%的滤纸；王伟东等[41]通过限

制性培养技术从堆肥中获得了一组 50 ℃静置条

件下 3 d 可完全降解滤纸的复合菌群 WSC-9；

Liang 等[42]从菌糠中获得复合菌群 OEM2 12 d 内

可降解 41.5%的水稻秸秆和 85%的半纤维素；Lu 

等 [43]从厌氧消化污泥中获得一组高温降解木质

纤维素菌群 TC-Y 20 d 内降解 49.5%的玉米秸秆，

其中纤维素、半纤维素和木质素的降解率分别为

52.76%、62.45%和 42.23%。 

降解木质纤维素复合菌群中微生物之间具有

协同关系，其木质纤维素降解能力、抗逆性及稳

定性远远超过纯培养菌株和组合菌群。前期的木

质纤维素降解理论主要以真菌的研究为基础，随

后得到不断的补充和改善，但是木质纤维素降解

菌群关系复杂多变，协同作用研究进展缓慢[44]，

主要有以下几个原因：1) 物种组成不稳定，很难

控制；2) 群落组成未明确，协同关系不清晰；3) 

菌群功能多样性，代谢途径错综复杂；4) 研究理

论匮乏，技术手段待完善。 

2  组学方法揭示木质纤维素降解机理 

复杂微生物群落降解木质纤维素机制的揭示

具有挑战性，利用先进的分析技术，如宏基因组

学[45]和宏转录组学[46]等，将为解析复杂微生物群

落降解功能和代谢途径提供新的切入点[47-48]。 

2.1  宏基因组学 

宏基因组学研究方法最早应用于基因序列的

分析和功能筛选[49]。近年来，随着测序技术和分

析工具的迅猛发展，采用新一代测序技术研究降

解木质纤维素菌群基因，能快速准确获得海量微

生物基因数据以及更高的分类学信息，是研究微

生物菌群功能的重要途径[50-51]。 

应用于木质纤维素降解菌群的研究可发现新

型降解基因以及代谢通路的调控机制。Dai 等[52]

利用宏基因组测序与基于人工染色体功能筛选方

法相结合发现牦牛瘤胃中有 150 种降解木质纤维

素的糖苷水解酶基因，大多数与编码相关功能的

基因聚类较近，其中 25 个家族来自拟杆菌门、   

4 个来自厚壁菌门；Thornbury 等[53]从北美豪猪体

内利用宏基因组技术通过与纤维素和半纤维素降

解相关的保守催化域识别出 4 种新型木质纤维素

降解酶基因，分别是 β-葡糖苷酶、β-L-阿拉伯呋

喃糖酶、β-木糖苷酶和内切 4-β-木聚糖酶，并成

功在大肠杆菌中表达；Wilhelm 等[54]利用宏基因

组技术结合同位素追踪改良基因组装方法，发现

7 500 多个包含独特的碳水化合物活性基因簇。 

宏基因组测序可以直接获得微生物功能基因

的相对丰度，鉴定分辨率可达种的水平，通过基

因分箱技术获得其中降解木质纤维素关键菌株较

完整的基因组，形成假定的功能通路和模块，从

而挖掘微生物功能和遗传变异性[55-57]。但是，宏

基因组测序技术具有自身局限性，如宏基因组学

以 DNA 为研究对象，并不能区分其来源于有生

命或无生命的生物体，受组装方式影响，得到的

微生物菌群基因组信息往往不够准确[58]。 

2.2  宏转录组学 

宏转录组学主要研究微生物群落基因转录情

况及调控规律，功能基因分析可以说明其是否已

经表达以及表达量的多少，有效说明菌群活力大

小，是分析微生物群落代谢能力的重要手段。宏
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转录组是以菌群全部 RNA 为研究对象，仅鉴别活

体生物，排除休眠或死亡微生物对结果的影响，

不仅可以捕捉菌群的动态变化，还可以估算群落

中哪些微生物正在进行高效转录[59]。 

国内外已存在利用宏转录组高通量测序技术

研究木质纤维素降解的相关报道[60-61]。Gruninger 

等 [62] 利 用 宏 转 录 组 技 术 研 究 Neocallimastix 

frontalis 、 Piromyces rhizinflata 、 Orpinomyces 

joyonii 和 Anaeromyces mucronatus 对碳水化合物

的消化，发现所有物种均表达大量编码碳水化合

物活性酶的转录本，占转录组的 8.3%–11.3%，其

中参与半纤维素消化的酶家族数量最多；Janusz 

等[63]对生长在桦木、白蜡树、枫树木屑和液体培

养基 (对照) 上的真菌的转录组进行了分析，发

现液体培养基中检测到真菌的特殊转录本数量最

高 (107)，而在含有枫树木屑的真菌培养中，检

测到特殊转录本数量最低 (11)，白蜡树木屑培养

基上生长的真菌中，上调转录本数量最多 (828)，

在 294 个可能参与木质纤维素降解的基因中，59 个

基因表达发生了显著变化 (P<0.01)；Peng 等[64]

比较分析了 22 个与木质纤维素降解相关的担子

菌转录组数据集，鉴定了 328 个常见的诱导基因

和 318 个抑制基因，并定义了一组核心的碳水化

合物活性酶，该酶被大多数担子菌共享。 

研究特定环境下基因的表达谱，能将微生物

菌群与其功能联系到一起，从而更好地了解微生

物群落的代谢活性，但是宏转录组并不完美，比

如费用较高，样品制备和分析过程复杂，极大地

阻碍研究速度。微生物基因转录率的高低会让数

据结果有偏差，需要与菌群 DNA 数据相结合，

才能获得准确的微生物丰度变化和转录情况[65]。

另外，RNA 不仅含量极低，还容易降解和污染，

在指定环境中提取总 RNA 时要格外小心[66-67]。 

2.3  多维组学 

微生物群落协同关系的变化跟菌群内部化学

物质合成速率、基因转录表达以及蛋白质活性均

息息相关[68]。多维组学以菌群为核心，利用宏基

因组、宏转录组、蛋白质组和代谢组等技术联合

空间相关性分析、稀疏典型相关分析、相关网络

分析、代谢活性分析、普氏分析和多重共惯性分

析等方法，从多角度、多层次剖析微生物菌群功

能，给降解木质纤维素菌群研究提供更完整、更

系统的生物学分析方法，是非常有前景的研究方

向 (图 3)。但是，整合多组学数据困难重重，例

如微生物降解木质纤维素过程中基因表达与代谢

物来自不同的降解时期[70]，而且代谢底物可能是

不同菌种之间协同作用的结果[71]；宏基因组和代

谢组基因分类信息联系紧密[72-74]；多维组学数据

的分析工具和方法尚不完善[75]。 

分析降解木质纤维素菌群组学数据只是开

始，建立菌群代谢物与组学数据之间的联系是下

一阶段的主要目标。微生物代谢物可影响其他共

生菌，从而决定整个菌群的功能，然而，鉴定微

生物菌群中代谢物来源和收集瞬间代谢产物是非

常困难的。在多组学分析中，数据集可能包括数

量庞大的微生物和代谢物数据，分析过程中可能

会出现偶然的相关，因此多重比较校正是关键，

校正显著性检验的方法有假阳性率校正和总体错

误率校正等[76]。 

尽管存在诸多挑战，也有一些成功整合多维

组学数据的例子，这些研究成果远超单组学分析。

Alessi 等[77]以降解麦秆微生物菌群为研究对象，

结合宏转录组学与以质谱为基础的蛋白质组学，

鉴定了 1 127 种蛋白质，揭示了广泛的水解纤维

素酶、半纤维素酶和参与木质纤维素降解的碳水

化合物结合模块；Hassa 等[78]利用多维组学对厌

氧发酵中木质纤维素降解菌群进行研究，组装了

数百个新菌的全基因组，揭示微生物群落遗传潜

力，宏转录组数据为了解群落代谢活性提供视角，

蛋白质组数据揭示木质纤维素降解群落成员表达 
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图 3  利用多维组学分析菌群降解木质纤维素的过程[69] (A：空间相关性分析；B：稀疏典型相关分析；C：相关

网络分析；D：代谢活性网络分析；E：普氏分析；F：多重共惯性分析) 

Fig. 3  Analysis of the degradation of lignocellulose by micropopulation using multidimensional omics[69]. (A) 
Three-dimensional visualization of mapped molecular and microbial features. (B) The two subsets of identified linearity 
are highly correlated. (C) Demonstrate the correlation between microorganisms and metabolites. (D) Prediction of 
microbial community structure and function (GSSG: oxidized glutathione). (E) Comparison of different omics data with 
the same community structure. (F) The similarity of different omics data was determined by multi-angle comparison 
(RNA-Seq: RNA sequencing). 
 

的酶谱，鉴定纤维素和半纤维素降解酶以及其他

聚合物的利用。综上所述，多维组学数据可以更

全面地解析降解木质纤维素菌群基因组数据、木

质纤维素降解酶和代谢物之间的关联，使研究结

果更具有指导意义。 

3  展望 

复合菌群协同作用在木质纤维素降解方面具

有优势已经成为共识，尤其是在开放环境中。从

自然界富集菌群中定向筛选特定功能的纯培养菌

株，根据他们各自的特点结合目标功能，有目的

地进行菌群重构，虽然组配菌群木质纤维素降解

能力比天然菌群有所下降，但是组配群体组成明

确，便于分析研究。随着组学技术的发展，多组

学分析将广泛应用于组配菌群，组配菌群的简易

性加上多维组学分析的全面性，菌与菌之间、菌

与环境之间的协同机制将会更加清晰。 

深入理解组配菌群降解机制后，就可以人工

调控菌群功能，更好地让组配菌群应用于实际生

产。组配菌群在秸秆能源化、肥料化、饲料化、

原料化和基质化，以及其他农林有机废弃物的资

源化利用方面起到重要的作用，实现木质纤维素

基础研究与应用研究的完美结合。 
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