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摘  要: 微生物是生物制氢的核心。本文论述了通过厌氧代谢途径产氢的微生物种类及高效产氢

微生物选育和应用的研究趋势, 其中重点论述了中温和嗜热厌氧产氢微生物的产氢能力、底物利

用范围及代谢特性, 简述了嗜热一氧化碳营养型产氢菌的种类及代谢特点。 
关键词: 厌氧, 嗜热产氢微生物, 超嗜热产氢古菌, 一氧化碳营养型产氢菌, 生物制氢 
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Abstract: Microorganisms play a key role in bio-hydrogen producing. Progress in microorganisms produc-
ing hydrogen by anaerobic metabolism is reviewed in recent years in the present paper. The species of mi-
croorganisms producing hydrogen by anaerobic metabolism, and current status of breeding and application 
of efficient hydrogen-producing microorganisms were summarized. The hydrogen-production capability, 
substrates utilization, and metabolic characteristics of anaerobic and thermophilic hydrogen-producing mi-
croorganisms were summarized especially, the species and metabolic characteristics of thermophilic car-
boxydotrophic hydrogenogenic bacterium were introduced briefly. 
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作为未来理想的替代能源之一, 氢气具有燃烧
值高、可以在燃料电池中被转换成电能或燃烧后转

换为机械能且不产生二氧化碳等优势。 
微生物产氢是一种在好氧和厌氧条件下普遍存

在的自然现象。多种光合细菌及化能异养微生物在

厌氧条件下都具有一定的产氢能力, 以厌氧发酵方
式产氢的化能异养微生物生长温度范围宽、可利用

的产氢基质类型多, 代谢途径多样, 在固体废弃物、
有机和无机废水等能源化利用及降低生物制氢成本

方面具有显著的优势。光合细菌可以在厌氧条件下

利用还原态无机物或有机物还原 CO2, 因此可用于
污水净化。厌氧产氢发酵分为中温发酵和高温发酵, 
中温微生物种类多、分布广泛, 发酵技术成熟, 发酵
成本较低; 而嗜热微生物以代谢活跃、可产生多种
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胞外酶、能水解多种有机物、转化率高等特点成为

目前产氢微生物的研究焦点。本文主要综述了厌氧

产氢微生物种类、产氢能力、酶学及代谢特性, 并
分析了当前的研究现状和趋势。 

1  厌氧产氢微生物的种类 

1.1  厌氧发酵产氢微生物 
1.1.1  严格厌氧产氢微生物: 1) 中温厌氧产氢微生
物: 厌氧发酵制氢的纯培养物多数为中温菌, 梭菌
是中温厌氧发酵产氢的优势微生物。某些甲基营养

型细菌(Methylomonas albus, M. trichosporium)、瘤胃
球菌(Ruminococcus albus, R. flavefacien)、克雷伯氏
菌(Klebsiella)和产甲烷菌(Methanothrix soehngenii, 
Methanosarcina barker)也具有一定的产氢能力。 

Fang等[1]通过 DGGE分析利用蔗糖产氢的粒状
淤泥渣发现其中 69.1%的微生物属于梭菌属。梭菌
不仅能够利用葡萄糖、果糖、淀粉产氢, 还可以利
用纤维素、半纤维素、木糖、木聚糖、几丁质等难

降解的底物厌氧发酵产氢(表 1), 其产氢过程由碳水
化合物的中间代谢产物丙酮酸的厌氧代谢所驱动。

Taguchi等[2]报道了目前梭菌中温厌氧发酵己糖的最

大氢气产率为 2.36 mol/mol葡萄糖。 
目前已清楚地阐述了C. cellulolyticum水解纤维

素产生氢气的代谢途径 (图 1)。当 C. cellulolyticum
快速水解纤维素时会引起丙酮酸积累, 从而抑制其
生长, 降低其他代谢产物的产量。但当丙酮酸脱羧
酶和醇脱氢酶过量表达时可以解除丙酮酸的积累 , 
同时提高 H2产量

[8]。 
2) 嗜热厌氧产氢微生物: 与中温微生物相比, 

嗜热微生物产氢的最大优势是代谢快、产量高, 这

可能与微生物在高温条件下通常以乙酸作为主要发

酵产物, 而中温条件下多产生混合产物(如乳酸、乙
醇、丁醇等)有关。 

a. 兼性及专性嗜热产氢细菌: 嗜热厌氧杆菌

属(Thermoanaerobacterium)、嗜热产氢菌属(Therm- 
ohydrogenium)、栖热分支菌属(Thermobrachium)和嗜
热的梭菌是研究较多的嗜热产氢细菌。 

T. thermosaccharolyticum PSU-2 于 60°C, pH 
6.25时氢气产率为 2.53 mol/mol己糖[9]。Thermobrac- 
hium sp.在最佳产氢条件下(62°C, pH 7.2)氢气产率为
1.06 mol/mol葡萄糖[10]。 

C. thermocellum 是最受瞩目的嗜热梭菌, 它可
以将纤维素迅速分解为葡萄糖, 产生乙酸或乙醇、
H2和 CO2等。C. thermocellum以脱木质素的木纤维
发酵产氢, 氢气产率为 1.6 mol/mol 葡萄糖[11]。C. 
thermocellum 的代谢通量反映碳同化速率, 不同碳
流量可以改变 pH、氧化还原电势和代谢终产物的积
累。在低营养条件下, 分解代谢与合成代谢紧密联
系, 可获得较高生物产量。反之, 在富营养时可以通
过分解代谢产生高碳通量速率、低生物量、低生长

效率和“代谢溢流”。所以 , 以低营养条件利于 C. 
thermocellum代谢途径向产氢方向进行。 

另外, C. thermolacticum利用乳糖产氢的代谢途
径已基本阐述清楚, 氢气产率为 2.1 mol/mol 乳糖
~3.0 mol/mol乳糖[12, 13]。 

b. 极端嗜热产氢细菌 : Caldicellulosiruptor 
saccharolyticus 和热胞菌属(Thermotoga)在厌氧发酵
葡萄糖产氢时, 氢气产率可达理论产氢量的 90%左
右。C. saccharolyticus 通过 EM 途径每水解 1 mol
葡萄糖最多可以产生 3.6 mol H2

[14]。 

 
表 1  转化不同底物产氢的梭菌 

Table 1  Clostridium sp. producing hydrogen by converting different substrates 

菌种 
Strains 

底物 
Substrates 

转化率 
Conversion rate 

参考文献 
Reference 

Clostridium sp. strain no 2 纤维素、半纤维素、木聚糖和木糖
2.06 mol H2/mol木糖,  

2.36 mol H2/mol葡萄糖 [2] 

C. paraputrificum M-21 几丁质类 1.9 mol H2/mol乙酰葡萄糖胺 [3] 

C. butyricum 蔗糖 2.78 mol H2/mol蔗糖 [4] 

C. Saccharoperbutylacetonicum ATCC 27021 粗乳酪乳清(ca.41.4 g 乳糖/L) 2.7 mol H2/mol乳糖 [5] 

C. populeti 纤维素 1.6 mol H2/mol己糖 [6] 

C. cellulolyticum 纤维素 1.7 mol H2/mol己糖 [6] 

C. beijerinckii 餐厨垃圾 1.79 mol H2/mol己糖 [7] 
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图 1  C. cellulolyticum 中纤维素转化为发酵产物的代谢途径[8] 

Fig. 1  Conversion of cellulose into fermentation products by C. cellulolyticum[8] 
注: 1: 纤维素水解; 2: 纤维糊精磷酸化酶和纤维二糖磷酸化酶; 3: 葡糖激酶; 4: 磷酸葡萄糖变位酶; 5: L-乳酸脱氢酶; 6: 丙酮酸-铁氧
还蛋白氧化还原酶; 7: 氢酶; 8: 磷酸转乙酰酶; 9: 乙酸激酶; 10: 乙醛脱氢酶; 11: 醇脱氢酶; A: 丙酮酸脱羧酶; B: 醇脱氢酶. 
Note: 1: Cellulosome hydrolysis; 2: Cellodextrin phosphorylase and cellobiose phosphorylase; 3: Glucokinase; 4: Phosphoglucomutase; 5: L-LDH; 6: 
PFO; 7: Hydrogenase; 8: Phosphotransacetylase; 9: Acetate kinase; 10: Acetaldehyde dehydrogenase; 11: ADH (EC 1.1.1.1); A: PDC; B: ADH. 
 

热胞菌属的所有成员都具有一定的产氢能力。

T. elfii 的氢气产率为 3.3 mol/mol 葡萄糖 [15]。T. 
neapolitana 发酵以离子液体预处理的纤维素时, 氢
气产率为 2.2 mol/mol葡萄糖[16]。 

将比较基因组学和功能基因组学引入到热胞菌

属代谢功能多样性研究中发现, 热胞菌属不仅含有
编码淀粉酶及其水解产物转运蛋白的基因, 还含有
编码纤维素酶、果胶酶、木聚糖酶及其水解产物转

运蛋白的基因和基因簇[17]。由此可推断, 热胞菌属
不仅能够降解由 α-1,4, α-1,6糖苷键连接的寡糖和多
聚糖(如麦芽糖、淀粉、普鲁兰多糖等), 还具有利用
由 β-1,4, β-1,3 和 β-1,6 糖苷键连接的寡糖和多聚糖
(如纤维素、纤维二糖、胶质、海带多糖、木聚糖等
复杂的碳水化合物 )产生氢气的潜力 [17]。 van 
Ooteghem等[18]对 T. neapolitana利用纤维素、纤维
二糖、可溶性淀粉和蛋白质等不同底物产氢进行了

研究。T. elfii和 C. saccharolyticus已经用于转化废
纸浆、富含木质纤维的物质产氢气研究 [19,20], T. 

maritima和 T. neapolitana已用于优化产氢工艺的分
批发酵实验[21]。 

另外, T. neapolitana和 T. maritime在微好氧条
件下发酵时的氢气产量通常高于其厌氧发酵的产

量。据推测, 在代谢过程中一部分葡萄糖利用分子
氧作为电子受体被氧化, 以满足微生物的能量需求, 
另一部分葡萄糖则通过可以增加 H2 产量的途径进

行代谢。同时, 由于这类微生物的氧化还原酶铁硫
中心的合成或修复途径以及半胱氨酸合成途径过量

表达, 解除了氧气的毒害作用[22, 23]。 
深入了解微生物的代谢途径可以指导调控产氢

代谢, 目前已对 T. maritima中糖代谢途径的很多细
节(如 ABC 转运系统)进行了预测, 但是其中一些局
部和整体调控机制还需要深入研究[24, 25]。 

c. 超嗜热产氢古菌: 能够产生氢气的极端嗜热
古菌多属于热球菌目(Thermococcales), 可以利用糖
类或多肽进行产氢代谢。 

热球菌目包括火球菌属(Pyrococcus)和热球菌
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属(Thermococcus)2 个主要的属, 其中多数成员主要
以硫元素(S0)做为末端电子受体在厌氧条件下产生
H2S, 少数异养的种类可以在不存在硫元素的条件
下利用碳水化合物生长, 并产生唯一还原性终产物
氢气。Tamotsu Kanai等[26]研究了 T. kodakaraensis 
KOD1的产氢特性并对其产氢代谢途径(图 2)进行了
探讨, T. kodakaraensis KOD1在稀释速率为每小时
0.8 时连续发酵丙酮酸的最大产氢速率为 59.6 
mmol/(gdw·h)。T. kodakaraensis KOD1发酵淀粉产
氢时, 通过修饰的 EM 途径将葡萄糖转化为丙酮酸, 
丙酮酸经氧化途径生乙酸和氢气, 同时丙酮酸通过
还原途径生成丙氨酸。丙氨酸的生成与氢气的生成

具有竞争作用[27]。因此, 抑制丙氨酸的生成可以增
加氢气产量。 

P. furiosus 以麦芽糖作为底物连续发酵产氢, 

在稀释率为每小时 0.40~65 时, 产氢速率为 80 

mmol/(gdw·h)[28]。通过比较基因组学和功能基因组

学研究发现, P. furiosus具有可以降解纤维素的 β-葡
萄糖苷酶、内切-β-1,3-葡萄糖苷酶和摄取纤维二糖
的 ABC 转运子, T. kodakaraensis KOD1 可以通过 

胞外几丁质酶(具有双重催化结构域)、N-乙酰壳二
糖脱酰酶和外切-β-D-氨基葡萄糖苷酶组成的一种
新的几丁质代谢途径同化几丁质和相关的低聚物。

T. litoralis 可以利用蛋白质和其他难以降解的底物, 
目前已成功地应用于动物角蛋白废弃物两步发酵法

生物制氢[29]。 
与超嗜热古菌产氢密切相关的氢酶还需要深入

研究。目前, 已鉴定了 P. furiosus中存在 2种可溶性
NAD(P)还原性(Hyh1, Hyh2)氢酶[30]和 1种耗能的多
亚基膜结合[NiFe]氢酶。T. litoralis中确定了 1种胞
质[NiFe]氢酶(Hyh1)的存在 , 但是已有另一种可溶
性氢酶(Hyh2)和膜结合氢酶基因存在于 T. litoralis 
中的证据。最近报道 T. litoralis 中存在一种特殊的
操纵子, 该操纵子可以编码与 E. coli中甲基氢解酶
系统的组分具有高度序列相似性的亚基组成的复合

体。该复合体虽然也是由甲基脱氢酶亚基与氢酶联

合并结合于膜上, 但是与 E. coli中的甲基氢解酶复
合体在糖代谢中发挥作用不同, 在 T. litoralis 中它
可能与多肽的代谢相联系[31]。 

d. 嗜热一氧化碳营养型产氢菌: 自然界存在 
 

 

图 2  T. kodakaraensis 中淀粉和丙酮酸的代谢途径[26] 
Fig. 2  Proposed metabolic pathway of starch and pyruvate degradation in T. kodakaraensis[26] 

注: 虚线箭头表示由复合酶系催化的转化反应 . DHAP: 磷酸二羟丙酮; GAP: 甘油醛-3-磷酸; 2OG: 2-酮戊二酸; Pi: 无机磷酸盐; 
Fd(ox): 氧化铁氧还蛋白; Fd(red): 还原性铁氧还蛋白; GDH: 谷氨酸脱氢酶; AlaAT: 丙氨酸转氨酶; POR: 丙酮酸铁氧还蛋白氧化还
原酶; ACS: 乙酰-CoA合成酶; MBH: 膜结合氢酶. 底物的碳原子数如括号中所示. 
Note: Dotted arrows indicate reactions covered by multiple enzymes. Abbreviations used are: DHAP: Dihydroxyacetone phosphate; GAP: Glyceral-
dehyde-3-phosphate; 2OG: 2-Oxoglutarate; Pi: Inorganic phosphate; Fd(ox): Oxidized ferredoxin; Fd(red): Reduced ferredoxin; GDH: Glutamate 
dehydrogenase; AlaAT: Alanine aminotransferase; POR: Pyruvate: ferredoxin oxidoreductase; ACS: Acetyl-CoA synthetase; MBH: Mem-
brane-bound hydrogenase. For some substrates, the numbers of carbon atoms are described inside the parentheses. 
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表 2  目前分离到的嗜热一氧化碳营养型产氢菌 
Table 2  Carboxydotrophic hydrogenogenic bacterium and their isolation locales 

微生物 
Organism 

GenBank 
Accession No. 

分离地点 
Isolation site 

生境 
Habits 

参考文献 
Reference 

Carboxydothermus hydrogenoformans NC_002972 Kunashir, Kuril Islands 
Kamchatka 高温沼泽, 68°C, pH 5.5 [32] 

Carboxydothermus restrictus Not avialible Raoul Island, Kermadeck 
Archipelago 海底热液 [33] 

Carboxydocella thermautotrophica AY061974 Gezyer Valley, Kamchatka 陆地温泉, 
60°C, pH 8.6 

[34] 

Thermosinus carboxydivorans AY519200 Norris Basin, YNP, USA 陆地温泉, 
50°C, pH 7.5 

[35] 

Thermococcus sp. AM4 AJ583507 East Pacific Rise 海底热液喷口 [36] 

Caldanaerobacter subterraneus subsp. 
Pacificus (formerly Carboxydibrachium 

pacificum) 
AF120479 Okinawa Trough 海底热液喷口, 

110°C~130°C 
[37, 38] 

Caldanaerobacter subterraneus 
strain 2707 EF554599 Kunashir, Kuril Islands 陆地温泉 [38] 

Thermincola carboxydiphila strain 2204 AY603000 Baikal Lake region 温泉 
55°C, pH 8.0 

[39] 

Carboxydocella sporoproducens sp. nov. AY673988 Karymskoe Lake 温泉 
60°C, pH 6.8 

[40] 

Thermolithobacter carboxydivorans 
Strain JW/KA-2 DQ095862 Calcite Spring, Yellowstone 

N.P. 
温泉 

73°C, pH 7.3 
[41] 

Thermincola ferriacetica strain Z-0001 AY631277 Kunashir Island 富含 Fe3+的陆地热泉 
57°C~60°C, pH 7.0~7.2 

[42] 

 
着一类可以通过 CO+H2O→CO2+H2 (DG0=−20 kJ) 
厌氧氧化一氧化碳产生等量氢气和二氧化碳的微生

物。由于氢气是其代谢中唯一还原性产物, 故称之
为“产氢菌”。目前已发现 11种“产氢菌”(表 2),
其中既包括嗜热细菌又包括嗜热古菌。目前唯一一

个从海洋中分离到的超嗜热一氧化碳营养型产氢菌

Caldanaerobacterium subterraneus subsp. pacificus
除了能够利用 CO生长外, 还可以利用几种单糖、二
糖、纤维素和淀粉营有机营养生长。 

一氧化碳脱氢酶和氢酶是一氧化碳代谢的关键

酶。通过对分离自深海热泉的极端嗜热古菌

Thermococcus sp. AM4 的研究, 第一次证实了厌氧
一氧化碳的氧化与氢气的产生相耦联[36]。通过对 C. 
hydrogenoformans 基因组序列的分析, 推测其一氧
化碳脱氢酶(CooS)是一种含 Ni的、具有 4个[4Fe-4S]
簇、由 5 个蛋白质亚基组成的电子转移蛋白; 氢酶
为膜结合[Ni-Fe]氢酶, 它与一类[Ni-Fe]氢酶(该酶与
一种储能的NADH: 醌氧化还原酶具有序列相似性)
具有高度的序列相似性。在 C. hydrogenoformans中, 
CO可能通过乙酰-CoA途径由一氧化碳脱氢酶催化, 
氧化为 CO2, 同时在氢酶的作用下将质子还原为
H2。“产氢菌”的一氧化碳脱氢酶并不属于目前已知

的 4 种厌氧微生物一氧化碳脱氢酶中的任何一种, 
是一种只负责 CO/CO2氧化还原作用的单功能酶

[43]。

另外, 由于“产氢菌”的代谢反应不同于经典的底物
水平磷酸化和氧化磷酸化, 所以其氢酶应该通过一
种目前未知的能量储存机制储存能量。 

嗜热一氧化碳营养菌的发现, 使水汽转化氢气
从化学法向生物法转变时, 除了光合细菌及产甲烷
菌以外又多了一种可选择的资源。  
1.1.2  兼性厌氧产氢微生物: 埃希氏菌属(Escherichia)
和肠杆菌属(Enterobacter)是典型的具有产氢能力的
兼性厌氧微生物, 它们含有细胞色素体系, 通过分
解甲酸的厌氧代谢途径产氢。 

E. coli 是研究的最透彻的产氢微生物, 它通常作
为基因工程改造的对象在厌氧产氢中深入研究[44, 45]。 

E. aerogenes 是肠杆菌属中报道的第一个发酵
产氢的种, 它在 100% H2气压下可表现出非抑制性

生长。分离自产甲烷污泥中的 E. aerogenes HU-101
可用于发酵含甘油的生物柴油废弃物生产 H2 和乙

醇[46]。E. cloacae DM11是迄今肠杆菌属 H2产率最

大的种(连续发酵产氢率为 3.8 mol/mol葡萄糖[47])。
1.2  光合产氢微生物 

光合细菌是一类厌氧自养微生物, 它可以利用
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多种无机或有机底物作为电子供体, 在厌氧、光照
条件下生长, 也可以在厌氧、暗条件下利用发酵产
生的有机酸, 通过 TCA循环克服正向自由能反应生
成氢气。红螺菌属和红假单胞菌属是目前常用的光

合 产 氢 细 菌 。 目 前 , 已 深 入 研 究 了 红 细 菌
(Rhodobacter), 深红红螺菌(Rhodospirillum rubrum),
嗜酸红细菌(Rhodobacter acidophilla), 荚膜红细菌
(Rhodobacter capsulatus), 桃红荚硫菌 (Thiocapsa 
roseopersicina), 类球红细菌 (Rhodobacter sphaer-
oides), 胶状红长命菌(Rubrivivax gelatinosus), 沼泽
红假单胞菌(Rhodopseudomonas palustris)的产氢代
谢机制、酶学特性、产氢动力学及应用等[48−50]。 

2  高效厌氧产氢微生物选育及应用的研究
趋势 

尽管现在已发现多种不同代谢类型的产氢微生

物, 但是由于对其代谢途径尚未彻底了解清楚, 生
物质转化效率较低等方面的障碍, 限制了生物制氢
的应用。通过改进传统的菌种筛选方法, 结合生物
信息学、代谢组学和基因工程手段筛选和构建产氢

新菌种, 以及根据不同产氢微生物的特点利用混合
培养物制氢是目前产氢微生物的主要研究方向。 

2.1  新菌种的筛选   
改进传统产氢微生物筛选方法, 同时借助分子

生物学与及生物信息学研究方法, 尽可能扩大产氢
微生物的筛选范围, 从而获得高产氢效率、底物利
用范围较广的菌株。 

随着大量遗传和代谢信息的公开使用, 通过采
集基因组信息筛选新菌种已广泛用于产氢微生物

中。将基因组数据库中的完全或部分基因组序列与

产氢代谢相关序列(目前已有 176个测序的产氢微生
物的基因组)进行分析和比对, 从而鉴定具有产氢潜
力的微生物[51]。通过这种方法发掘的一些产氢微生

物不仅产氢效率较高, 可利用的基质范围广泛, 还
具有一些特殊功能, 如降解高氯酸盐工业废水; 修
复被污染的土壤和地下水 ; 作为植物根际益生菌 , 
在碳循环中发挥作用; 降解芳香烃(如甲苯、二甲苯、
甲酚、萘等)。 

2.2  产氢工程菌株改造  
氢酶、产氢代谢相关功能酶及特殊功能酶基因

的过量表达或敲除是提高产氢量、增加底物利用范

围的关注点。 

E. coli中与甲基代谢相关的基因及 4种氢酶已
研究得较为清楚。甲基代谢所需的酶都在甲基操纵

子上编码, 通过敲除与甲基操纵子的转录负调控子
表达相关的基因可以获得高效产氢的突变体。不参

与氢气产生的甲基脱氢酶 N、O, 以及氢酶Ⅰ和Ⅱ在

代谢中与参与氢气产生的甲基脱氢酶 H和氢酶Ⅲ竞

争甲基, 因此通过敲除与精氨酸转移蛋白[Twin ar-
ginine translocation (Tat) protein, 参与位于周质空间
的氢酶Ⅰ和Ⅱ的活化]表达相关的基因可获得高效
产氢的 Tat缺陷型突变体[52]。氢酶在 E. coli中的基
因操作技术已经比较成熟, Yoshida等[53]通过将 hycA
失活与 fhlA过量表达相结合构建了甲基氢解酶系统
(FHL)过量表达的菌株 , 氢气产率与野生型相比增
加了 2.8 倍。目前已成功的将蓝细菌的氢酶基因座
hoxEFUYH 在 E. coli 中表达, 氢气产率为不含该基
因的菌株的 3倍[44]。 

梭菌在产氢代谢途径中涉及 2 种酶: 铁氧还蛋
白-NAD还原酶(FNR)和[Fe]-氢酶(FR)。增加梭菌氢
气产量的常用方法是过量表达编码 FR 的 hydA 基
因。过量表达 hydA基因的 C. paraputrificum重组体
与野生型产氢量相比提高了 1.7倍[54]。Harada等[51]

提出一种改善氢气产率的新的策略——破坏编码硫

解酶 (THL)(C. butyricum 中参与丁酸形成的酶 )的
thl 基因, 但是, 由于 THL 突变体不能吸收 NADH, 
所以该方法只能用于通过 FNR产氢的微生物中。在
梭菌中, 通过下调 FR 中相关基因表达而控制代谢
电子流也是提高氢气产量的一种方法。Nakayama 
等[55]通过克隆 C. saccharoperbutylacetonicum strain 
N1-4 的氢酶的 hupCBA 基因簇并以反义 RNA 下调
其表达, 使反义转化子的氢气产量提高了 3.1倍。另
外, 从理论上看, FNR 过量表达也可以提高氢气产
量, 但是现在尚未见到关于 FNR过量表达菌株产氢
的报道。 

随着对古菌全基因组信息研究的深入, 也可以
利用基因工程手段将特殊功能基因转入古菌, 同时
保持和发挥其自身的特性。有人提出可以将超嗜热

古菌 P. furiosus和 T. litoralis中编码麦芽糖转运蛋白
的基因导入 T. kodakaraensis KOD1, 从而使其利用
麦芽糖快速产氢[26]。 

在光合细菌中, 氢酶(包括单向和双向氢酶)和
固氮酶之间在遗传和功能上存在耦联关系, 单向氢
酶基因缺失或抑制吸氢作用可以提高氢气转化率。 
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2.3  产氢混合培养物的利用 
混合培养物产氢不仅具有与纯培养物相当的底

物转化率、氢气产率及运行负荷, 同时, 与纯培养物
相比, 混合培养物还具有更广的底物利用范围、对
发酵条件要求相对较低、生产成本低等优势。 

混合培养物不仅来源广泛(如各种厌氧污泥、土
壤、湖底沉积物及不同来源的堆肥等), 而且可以利
用餐厨垃圾、固体废弃物、农作物秸秆和各种废水

等发酵产氢, 产氢率为 1.80 mol/g 底物~3.83 mol/g
底物[56−58]。 

目前混合培养物产氢的研究多数都是在中温

(25°C~40°C)或高温(45°C~60°C)条件下进行 , Clos-
tridium 和 Thermoanaerobacterium 分别为其优势产
氢菌种。根据热动力学的特性, 嗜热条件利于产氢
反应的进行, 然而, 现在只有 4 项利用混合培养物
在不低于 60°C 的条件下产氢的研究报道, 在 60°C
和 75°C 下以牛粪发酵产氢时 , 优势菌分别为 C. 
thermocellum和 Caldanaerobacter subterraneus[58−61]。 

3  总结与展望 

生物制氢技术尚不成熟。尽管人们已经在改进

发酵装置和发酵工艺等方面已取得了一定的成果 , 
但是解决应用问题最关键、最直接的方法应该从“产

氢反应器”——微生物本身入手。 
虽然国内外对分离产氢微生物的研究已较多 , 

但是对其代谢机制研究尚不够深入, 尤其对可以利
用特殊基质的嗜热或极端嗜热产氢微生物的研究还

比较少。目前, 农作物秸秆、城市垃圾等大量堆积, 
不但造成环境污染, 也是极大的资源浪费, 针对这
类难以水解的化合物, 本研究团队在利用纤维素产
氢微生物的研究中开展了一定的工作, 如中温和高
温纯培养物的分离及混合培养物的组合、驯化。在

产氢微生物的分离过程中, 可以在传统分离方法的
基础上, 结合宏基因组学分析, 通过荧光探针等跟
踪分离含有特殊功能基因的产氢微生物。 

应用混合培养物产氢是目前的研究热点, 但是

混合培养物的反应动力学、各种群的代谢机制及不

同微生物种群之间的代谢关系还需要进一步探索。

在深入了解产氢微生物代谢机制的基础上, 通过基

因工程和代谢工程改造产氢微生物, 使代谢通路向

产氢方向转换, 减少代谢副产物, 解除终产物的反

馈抑制作用, 从而提高氢气产率。另外, 将具有不同

代谢机制、不同中间产物和终产物的微生物联合用

于生物产氢过程, 发挥不同微生物的优势, 可以在

提高底物转化率的同时增加氢气产量。 
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