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摘  要 

木质纤维素生物质是自然界中含量最丰富的可再生资源，但是由于其结构的复杂性与紧密性，导致难以

利用。然而利用微生物对木质纤维素生物质进行降解是提高其利用率并且促进安全、高效、绿色的产业

发展的理想模式。结合国内外研究进展，本文重点解析了真菌降解木质纤维素生物质的降解机制，以期

为研究微生物降解木质纤维素生物质提供参考依据，并为相关研究提供理论基础，进而有助于开发出更

高效、环保生物质转化技术，推动生物质能源可持续发展。 
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Abstract 
Lignocellulosic biomass is one of the most abundant renewable resources in nature, but the 
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complexity and compactness of its structure makes it difficult to utilize. However, the degradation 
of lignocellulosic biomass by microorganisms is an ideal model to improve its utilization and pro-
mote the development of safe, efficient and green industries. Combined with domestic and interna-
tional research progress, this paper focuses on the analysis of the degradation mechanism of ligno-
cellulosic biomass degradation by fungi, with a view to providing a reference basis for the study of 
microbial degradation of lignocellulosic biomass and providing a theoretical basis for the related 
research, which will help to develop a more efficient and environmentally friendly biomass conver-
sion technology, and promote the sustainable development of biomass energy. 
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1. 引言 

在亚洲，每年产生的农业废弃物总量超过 79 亿吨，占有机固体废弃物的 30%~40%，其中中国每年

产生的农业废弃物约为 50 亿吨[1]。农业废弃物的不当处理会造成严重的环境问题，甚至可能会破坏自然

生态平衡，影响生物多样性[2]，因此妥善处理农业废弃物显得尤为重要。农业废弃物的主要成分是木质

纤维素生物质，这一成分约占全球生物质总量 50% [3]。木质纤维素生物质是一种主要由纤维素(Cellulose)、
半纤维素(Hemicellulose)和木质素(Lignin)以不同比例组成的复杂聚合物[4] (如图 1)。正是由于木质纤维素

结构的复杂性，其极难降解，从而限制了工业应用被限制。因此，找到一种高效降解木质纤维素的方法

极为重要。 
 

 
Figure 1. Schematic structure of lignocellulosic biomass 
图 1. 木质纤维素生物质结构示意图 
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生物法降解木质纤维素具有无污染、成本低廉和无需过多专业设备等优点，得到了国内外学者的广

泛关注。生物法降解是一种利用微生物或其代谢产物来降解木质纤维素结构的方法[5]，可以分为：(1) 利
用丝状真菌和某些细菌等微生物直接作用于原料的预处理；(2) 利用木质纤维素降解微生物排出的酶的酶

促预处理方式。与细菌相比，真菌在木质纤维素降解方面更具优势。因此，本研究从生物处理法的角度出

发，重点探讨了真菌对木质纤维素生物质的降解机制，为后续木质纤维素开发利用提供一定的参考意义。

同时也指出了当前研究的局限性，并对未来研究提出了展望，以期能引起人们对木质纤维素的关注。 

2. 真菌降解木质纤维素生物质的机制研究 

真菌群落是土壤微生物群落结构的重要组成部分，被广泛认为是木质纤维素生物质的主要降解者[6]。
真菌能够将营养物质从营养稀缺的木质纤维素基质中有效提取，并且能够大量产生孢子，这些孢子能够

迅速地侵入并定殖于基质底物[7]。在这一过程中，孢子借助一系列具有互补功能的酶，协同作用以更有

效地降解木质纤维素生物质[8]。已报道的木质纤维素降解真菌包括子囊菌、担子菌以及少数厌氧菌，大

多数这些真菌能够产生纤维素酶、半纤维素酶和木质素酶[9]，因此在木质纤维素生物质的分解方面具有

优势。 
总之，真菌能够有效地产生分解纤维素、半纤维素和木质素所需的酶。然而土壤中的大多数真菌往

往针对于特定基质，仅能降解某一种物质。因此，为了提高真菌群落对木质纤维素生物质的降解效率，

深入揭示其降解机制显得尤为必要。 

2.1. 真菌降解纤维素的机制 

相比于细菌，真菌的菌丝能够产生纤维素降解酶，将纤维素分解为葡萄糖等产物，因此在降解纤维

素过程中，真菌发挥着重要作用。Tang 等研究人员[10]筛选出了一株青霉菌(Penicillium griseofulvum)菌
株，该菌株能够有效降解纤维素。他们证实，该菌株产生的纤维素酶在水解纤维素过程中展现出高度的

活性，从而实现了对纤维素的优良降解效果。另外，Deborah 等人[11]讨论了哈茨木霉(T. harzianum IOC-
3844)中水解基因的协同作用，强调了该菌株在纤维素降解以及其共表达网络方面的高效性。然而，真菌

降解纤维素是一个复杂的生物过程。 
在纤维素降解过程中，真菌主要通过两种机制发挥作用[12]：酶促水解和氧化作用。酶促水解机制涉

及三类关键酶：内切葡聚糖酶(Endoglucanases, EG)、外切葡聚糖酶(Exoglucanases, Cellobiohydrolases, CBH)
和 β-葡萄糖苷酶(Beta-glucosidases, BG) [13]。EG 主要作用于纤维素分子内部的无定形区域，随机切割 β-
1,4-糖苷键，产生新的链端。EG 属于糖苷水解酶 GH5 和 GH9 家族，其催化机制依赖于活性位点中的关

键氨基酸残基，如谷氨酸和天冬氨酸，这些残基通过酸碱催化机制参与水解糖苷键[14]。研究表明，GH9
家族中的碳水化合物结合模块(CBM)对于酶的纤维素降解能力至关重要，而 GH5 家族中的 CBM 作用则

更为复杂，在某些情况下并非必需[15]。此外，EG 的基因表达受到碳源可用性和环境条件的调控，但其

具体的调控机制和信号通路尚未完全阐明。 
CBH 包括 CBH I 和 CBH II，分别作用于纤维素的还原端和非还原端，逐一裂解纤维素链末端的纤维

二糖[16]。CBH I 和 CBH II 分别属于糖苷水解酶 GH7 和 GH6 家族，其催化机制包括一个活性隧道位点，

能够准确识别并裂解纤维素链的末端。CBH 基因的表达通常受碳源(如纤维素或纤维生物糖)的影响，但

其调控网络的具体细节仍有待进一步研究。通过基因工程，如引入额外的 CBM 模块或优化催化域结构，

CBH 的催化效率可得到显著提高[17]。BG 负责将纤维二糖和低聚糖进一步水解为葡萄糖，其催化机理取

决于活性位点上的关键氨基酸残基，如谷氨酸和组氨酸。BG 基因的表达也受碳源和环境条件的调控，但

其具体的调控机制尚未完全清楚。 
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在氧化作用机制中，裂解多糖单加氧酶(Lytic polysaccharide monooxygenases, LPMO)通过在纤维素的

还原端或非还原端引发氧化断裂，生成醛基(-CHO)或酮基(-CO-)等氧化基团，从而促进纤维素降解。LPMO
的催化机理基于活性 Cu2+中心，通过单电子转移反应产生 ROS，进而氧化纤维素链[18]。Bastien 研究小

组[19]发现，可见光可促进纤维素的氧化和解聚，通过使用光敏色素和光催化剂可直接驱动 LPMO 催化

产生 ROS，而无需添加额外的还原剂。不过，LPMOs 的底物识别机制及其与纤维素链在分子水平上的相

互作用细节还有待进一步探索。 
虽然真菌能够根据纤维素生物质的组成和结构调控酶系统的分泌，从而高效降解纤维素生物质，但

环境温度不足会导致真菌在实际降解过程中生长缓慢、产酶率降低，从而影响降解效率。因此，未来的

研究需要更多地关注真菌降解木质纤维素的分子机制和基因调控网络，例如通过微生物基因工程或优化

发酵条件来提高真菌在低温下的降解效率。对酶的结构特征、催化机理及其基因调控的深入研究，将为

开发更高效的纤维素降解技术提供重要的理论支持。 

2.2. 真菌降解半纤维素的机制 

在降解半纤维素的过程中，某些好氧真菌如木霉(Trichoderma)和曲霉(Aspergillus)，能够有效地分泌

多种半纤维素降解酶。这些酶相互作用，有效地将半纤维素分解成单糖或多糖，为微生物群落提供营养

和能量[20]。其中 Trich.是一类丝状真菌，广泛分布于自然界中，以其强大的纤维素分解和半纤维素分解

能力而著称，并在生物防治和工业应用中具有重要的作用[21]。尤其是 Trichoderma reesei，因其能够产生

大量纤维素酶和半纤维素酶而备受关注。 
木霉降解半纤维素的机制涉及多种酶的协同作用，包括内切 β-木聚糖酶(Endo-β-xylanase)、木聚糖外

切酶(Exo-xylanase)、阿拉伯糖苷酶和乙酰酯酶等[22]。内切 β-木聚糖酶属于糖苷水解酶 GH10 和 GH11 家

族，其催化机制取决于活性位点上的关键氨基酸残基，如谷氨酸和天冬氨酸，通过酸碱催化作用裂解半

纤维素骨架上的 β-1,4-糖苷键，生成更小的低聚糖和新的链端[23]。GH10 家族的木聚糖酶具有广泛的底

物特异性，能够作用于带有侧链的木聚糖，而 GH11 家族对线性木聚糖更具专一性。内切 β-木聚糖酶的

基因表达已被证明会受到半纤维素底物的诱导，但确切的调控机制尚不完全清楚。 
木聚糖外切酶属于糖苷水解酶 GH3 和 GH43 家族，其催化机理包括逐步裂解半纤维素链非还原端的

木糖单元。GH3 家族的木聚糖外切酶具有一个催化结构域和一个底物结合结构域的双结构域，而 GH43
家族的酶则通过单催化结构域实现高效水解。这些酶的基因表达通常由木聚糖或木糖诱导，但其调控网

络的细节仍有待进一步研究[24]。此外，半纤维素的侧链含有阿拉伯糖和乙酰基等取代基，阿拉伯糖苷酶

和乙酰酯酶等侧链酶能够去除这些侧链，使主链更容易被内切酶和外切酶降解。阿拉伯糖苷酶属于糖苷

水解酶 GH51 家族，其催化机制依赖于活性位点中的谷氨酸等关键氨基酸残基，通过保留机制水解阿拉

伯糖侧链。乙酰酯酶则通过水解乙酰基并释放乙酸来提高骨架的可及性[25]。在降解的最后阶段，内切 β-
木聚糖酶进一步将木聚糖低聚糖水解为单个木糖分子。 

这些酶的高效协同作用不仅使得木霉能够有效地降解半纤维素，还使得释放出的单糖能够被其他微

生物利用，或者进一步转化为生物燃料和生物化学品。然而，目前有关木霉降解半纤维素的机理仍不明

晰，需要进一步深入探讨。 

2.3. 真菌降解木质素的机制 

木质素是一种具有高分子量、复杂结构、保守组成单元的化合物，其随机的连键类型和显著的抗性

使其难以被真菌分泌的胞外酶所降解[26]。木质素的大分子特性决定了其降解过程为胞外反应，主要以自

由基为基础的链式氧化反应，该过程缺乏专一性，且不立体选择性[27]。能够降解木质素的真菌包括白腐

真菌、褐腐真菌和软腐真菌等。Miia 等人[28]指出，褐腐菌通过氧化还原反应改变木质素的结构，形成能
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与木质素结构相互作用的自由基。然而，在木质素的降解过程中，褐腐菌和软腐菌都不能将木质素彻底

分解[29]，只有白腐菌是唯一能够彻底降解木质素的担子真菌，并通过分泌胞外氧化酶来催化这一降解过

程[30]。 
在白腐菌降解木质素的过程中，主要涉及三个关键步骤。首先，H2O2 生成酶如葡萄糖氧化酶、乙二

醛氧化酶和藜芦醇氧化酶将 O2 转化为 H2O2，为后续酶促反应提供氧化剂[31]。这些酶的催化机制依赖于

FAD 或铜离子等辅因子，通过电子转移反应生成 H2O2。研究表明，木质素底物会诱导 H2O2 生成酶的基

因表达[32]。其次，白腐菌分泌的漆酶(Laccase, Lac)、锰过氧化物酶(Manganese Peroxidase, MnP)和木质素

过氧化物酶(Lignin Peroxidase, LiP)在木质素降解中发挥着核心作用。Lac 属于多铜氧化酶家族，其活性位

点含有四个铜离子，分为 T1 Cu(I)、T2 Cu(II)和 T3 Cu(II)三种类型。T1Cu(I)负责从底物中提取电子，并

通过 T2Cu(II)和 T3Cu(II)将电子传递给 O2，生成 H2O 并释放自由基[33]。Lac 主要作用于木质素分子的

C-C 键和 C-O 键，促进侧链的去甲基化，但其底物特异性较强，催化效率受底物结构和环境 pH 值的影

响[34]。MnP 和 LiP 都属于过氧化物酶家族，依赖 H2O2 激活其催化活性。MnP 通过 Mn2+介导的氧化反

应生成 Mn3+，进而氧化木质素分子中的酚类和非酚类结构。另一方面，LiP 直接与芳香环作用，生成阳

离子芳基自由基，促进木质素的解聚[35]。这些酶的基因表达通常由木质素底物和 H2O2 诱导，但其调控

网络的细节仍有待深入探讨[36]。最后，一些辅酶如还原酶、超氧化物歧化酶、纤维二糖脱氢酶和葡萄糖

苷酶也参与了木质素降解。这些酶通过清除反应过程中产生的 ROS 或进一步降解木质素片段来提高降解

效率。例如，纤维二糖脱氢酶通过氧化纤维二糖并在此过程中产生 H2O2，为 MnP 和 LiP 提供氧化剂。 
不同白腐菌在木质素降解中的酶组合和作用机制存在显著差异。有研究表明，黄孢原毛平革菌

(Phanerochaete chrysosporium)在生长速度和木质素降解方面优于其他白腐真菌，而真菌–细菌联合体，

如 Phanerochaete sordida YK-624 与天然细菌群落结合，通过其选择性的协同效应增强木质素降解[37]。
未来的研究应更多地关注这些酶的结构特征、催化机制和基因调控网络，以优化木质素降解的效率和应

用潜力。 

2.4. 真菌降解木质纤维素生物质的协同机制 

研究表明[38]，在降解香菇菌糠时，桦褶孔菌(Lenzites betulina)和一色齿毛菌(Cerrena unicolor)对半纤

维素的降解率均超过 50%，其中 Lenzites betulina 的降解率达到 73.64%。在木质素降解方面，Lenzites 
betulina 的降解率达到 56.35%，而无丙二酸柠檬酸杆菌(Citrobacter amalonaticus)的降解率为 42.94%。相

比之下，罗氏链霉菌(Streptomyces rochei)对小麦秸秆纤维素和半纤维素降解率分别为 36.09%和 28.46% 
[39]。这些差异说明，不同真菌菌株在降解木质纤维素时具有不同的优势。复合菌系能够整合这些优势，

从而实现更高效的降解。因此，真菌在降解木质纤维素中的协同作用机制主要包括以下几个方面： 
(1) 微生物复合菌群之间的协同作用：在自然环境中，真菌之间以及真菌与其他微生物之间均存在广

泛的协同关系。这些微生物通过各自的代谢途径和酶系共同促进木质纤维素生物质的降解。例如，王子

苑等人[40]研究结果表明，5 株木质纤维素复合菌在降解玉米秸秆中的木质纤维素时，纤维素、半纤维素

和木质素降解率分别为达到 28.02%、36.31%和 25.16%。此外，赵听等[41]构建的小麦秸秆分解复合菌群

FWD1。在 10 d 内对小麦秸秆的分解率达到了 76.92%。 
(2) 不同酶系之间的协同作用：真菌通过分泌多种酶类共同作用于木质纤维素生物质的降解。这些酶

不仅能够在降解过程中相互补充，且其协同作用显著提高了降解效率。Suryadi 等[42]研究发现，白腐真

菌如黄孢原毛平革菌(Phanerochaete chrysosporium)与变色栓菌(Trametes versicolor)能产生漆酶、锰过氧化

物酶和木质素过氧化物酶三种酶。这三种酶能够通过协同作用降解木质素。Cai 等人[43]发现，裂褶菌

(Schizophyllum commune Fr.)能够产生多种降解酶系，尤其是木聚糖酶、p-木糖苷酶、乙酰木聚糖酯酶与 α-
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L-阿拉伯呋喃糖苷酶，这些酶之间的协同作用是裂褶菌酶系具备高效降解能力的主要因素。 
(3) 酶与非酶系统之间的协同作用：除了酶的作用，真菌还具有非酶系统。这些非酶系统可以通过分

泌有机酸来降低环境的 pH 值，从而促进木质纤维素的分解，此外，真菌的菌丝可以通过物理方式穿透木

质纤维素的结构，进一步破坏其完整性[44]，这些非酶系统与酶系统协同作用显著提高了降解效率。 
因此，组合多种木质纤维素降解菌株不仅能够实现降解酶系的多样化，还能够有效利用不同菌株之

间的协同作用，从而优化降解发酵过程。 

3. 结论与展望 

总之，本文系统地总结了真菌降解木质纤维素生物质的机制。真菌能够通过分泌多种酶有效降解木

质纤维素生物质的三种主要成分(纤维素、半纤维素和木质素)。然而，单一真菌菌株很难实现对木质纤维

素的完全降解，因此，利用复合真菌菌株进行协同降解已成为当前研究的重要趋势。在此基础上，未来

的研究可以从以下几个方面推进木质纤维素生物质的高效降解和资源化利用： 
(1) 利用 CRISPR/Cas9 等基因编程技术改造真菌，结合系统生物学解析其代谢网络，提升木质纤维

素生物质的降解能力。 
(2) 构建真菌与细菌、酵母菌的共培养体系，揭示微生物间的信号传递与协同作用机制，优化降解与

转化效率。 
(3) 通过多维组学技术全面解析真菌群落的降解功能与代谢途径，深入理解其协同降解机制。 
(4) 将降解产物通过化学修饰、包膜等技术转化为缓释肥料，提升肥料利用率，减少环境污染，推动

农业与循环经济的可持续发展。 
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