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曲音波  山东大学教授、博士生导师。长期从事纤维素酶研究和生物质资源微生物
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降解物阻遏高产突变株已被用于工业酶制剂生产。先后获得国家级科技奖励3项、省

部级二等以上科技奖励8项、国家发明专利授权21项，并获得中国发明专利优秀奖    
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and Bioprocessing期刊编委。 
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摘  要: 木质纤维素降解酶系的高效生产是实现植物生物质大规模生物炼制的重要支撑。就地生产木质纤维素降

解酶，有助于降低其使用成本，提高技术经济效益。青霉是自然界常见的木质纤维素降解真菌，可以合成分泌种

类多样、组分齐全的木质纤维素降解酶系，已被应用于纤维素酶制剂的工业生产。文中从就地生产降解酶，为木

质纤维素生物炼制构建“糖平台”的角度，综述了青霉木质纤维素降解酶系的性质、菌株遗传改造及发酵工艺的研

究进展。 
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Progress in the production of lignocellulolytic enzyme systems 
using Penicillium species 

Guodong Liu, Liwei Gao, and Yinbo Qu 

State Key Laboratory of Microbial Technology, National Glycoengineering Research Center, Shandong University, Qingdao 266237, 

Shandong, China 

Abstract:  The efficient production of lignocellulolytic enzyme systems is an important support for large-scale biorefinery of 

plant biomass. On-site production of lignocellulolytic enzymes could increase the economic benefits of the process by 

lowering the cost of enzyme usage. Penicillium species are commonly found lignocellulose-degrading fungi in nature, and 

have been used for industrial production of cellulase preparations due to their abilities to secrete complete and well-balanced 

lignocellulolytic enzyme systems. Here, we introduce the reported Penicillium species for cellulase production, summarize the 

characteristics of their enzymes, and describe the strategies of strain engineering for improving the production and 

performance of lignocellulolytic enzymes. We also review the progress in fermentation process optimization regarding the 

on-site production of lignocellulolytic enzymes using Penicillium species, and suggest prospect of future work from the 

perspective of building a “sugar platform” for the biorefinery of lignocellulosic biomass. 

Keywords:  lignocellulolytic enzymes, cellulase, biorefinery, Penicillium 

 
 

建立与石油炼制规模相媲美的木质纤维素生

物炼制产业，实现能源和化学品的可持续生产，

是全世界众多科技人员多年来孜孜以求的宏伟目

标。目前较被接受的木质纤维素生物炼制模式包

括基于热化学技术的“合成气平台” (Synthesis gas)

路 线 以 及 基 于 生 物 技 术 的 “ 糖 平 台 ” (Sugar 

platform) 路线[1]。在“糖平台”路线中，木质纤维

素原料首先被酶降解为可发酵的糖，然后糖经生

物、化学等方法被转化为各类下游产品，具有条

件温和、过程绿色等诸多优点。尽管纤维素酶、

半纤维素酶等木质纤维素降解酶已经在饲料、纺

织、食品、造纸等工业领域得到广泛应用，但由

于其降解效率低于淀粉酶一个数量级以上[2]，用

来为大宗低值产品 (如乙醇) 的生产提供可发酵

糖仍然成本较高。 

就地生产与原料组成特点相适应的降解酶

系，是解决木质纤维素降解酶成本问题的关键突

破口，其原因在于：第一，将酶系的生产过程集

成进木质纤维素生物炼制装置内，直接使用发酵粗

酶液进行底物糖化，可以省去酶制剂后处理和储运

的成本，也可能减少培养基和能源动力成本[3-4]。

第二，不同来源及不同预处理工艺得到的木质纤维

素原料之间组分差异显著，对降解酶系组成的需求

有所区别，因此有必要根据原料的特点生产、调配

出与之相适应的降解酶系，以提高降解效率[5-6]。 

选育具有自主产权的产酶菌种，并研发相关

的发酵、酶解工艺等配套技术，是实现上述目标的

必然要求。能够合成木质纤维素降解酶系的微生物

在自然界中非常常见，但其中仅有一小部分产酶水

平高、酶系性能好的种类 (主要是丝状真菌) 适合

用于工业生产。 早由美国陆军军需研发中心筛选

到的里氏木霉 Trichoderma reesei 经理化诱变、遗

传改造后，已成为诺维信 (Novozymes A/S)、杜邦 

(DuPont de Nemours，Inc.) 等酶制剂公司应用

广泛的纤维素酶生产菌[7]，并形成了一系列相关

的知识产权。里氏木霉生产木质纤维素降解酶系

的优缺点都非常明显：一方面，其分泌的酶系对

棉花等结晶纤维素具有较强的降解能力，经改良

过的菌株的酶产量可达到 80 g/L 以上[8]；另一方

面，里氏木霉酶系中的-葡萄糖苷酶活力不足，

且基因组中木质纤维素降解酶编码基因的数量较

少，导致其酶系组成 (尤其是半纤维素降解酶系) 
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不够齐全[9]。对于里氏木霉木质纤维素降解酶系

的生产，已有很多研究者进行了专题综述[10-12]。 

一 些 青 霉 属 Penicillium 、 篮 状 菌 属 

Talaromyces、毁丝霉属 Myceliophthora 的丝状真

菌菌株具有较高的木质纤维素降解酶生产能力，

且在酶系的降解性能、菌株的生长速度等方面与

里氏木霉相比具有一定优势 (参见 Gusakov 的专

题综述[13])。其中，青霉属的多种菌株在产酶能力、

酶系的完整性、一些酶组分的酶学性质等方面均

表现出较好的工业应用潜力，部分菌株已用于工

业酶制剂的生产，在里氏木霉以外的纤维素酶系

生产菌中具有较强的代表性[14]。基于此，本文从

就地生产高效酶系、为生物炼制产业提供可发酵

糖的角度，对使用青霉菌生产木质纤维素降解酶

系的研究进展进行了综述。考虑到不同的木质纤

维素降解酶系生产真菌在菌种选育和工艺开发中

面临很多共性问题，也希望本文为其他种属的相

关研究工作提供参考 (图 1)。 

1  可用于木质纤维素降解酶系生产的青霉

菌株 

青霉是自然界普遍存在的纤维素优势降解

菌。广西大学张政等从森林中筛选到的 305 株纤

维素降解真菌中，31 株产酶能力较强的菌株均为

木霉菌或青霉菌[15]。目前得到研究的产木质纤维

素降解酶系的青霉菌已有几十种之多[14-16]，其中一

部分已实现或有望实现纤维素酶系的大规模发酵

生产。例如，绳状青霉 P. funiculosum 已被杜邦及法

国安迪苏 (Adisseo France SAS) 公司用来生产酶

制剂，分别应用于啤酒酿造和饲料添加领域[17-18]。

笔者课题组在 20 世纪 80 年代初筛选到的草酸青霉 

(P. oxalicum，原归类为斜卧青霉 P. decumbens) 经理

化诱变提高酶的产量后，于 1996 年起就开始在国内

企业应用于纤维素酶制剂的生产[19]。此外，P. occitanis

和嗜松青霉 P. pinophilum 在发酵罐中的纤维素酶

产量分别可达到每毫升 23 个和 9.8 个滤纸酶活力 

 

 
 
图 1  利用青霉生产木质纤维素降解酶系的主要研究内容 
Fig. 1  The major research work for the production of lignocellulolytic enzyme systems using Penicillium species. 
 
 



 
 

刘国栋 等/青霉生产木质纤维素降解酶系的研究进展 
 

☏：010-64807509 ：cjb@im.ac.cn 

1061

 

单位  (Filter paper unit，FPU)[20-21]，疣孢青霉     

P. verruculosum 纤维素酶发酵的蛋白产量可达到

47 g/L (滤纸酶活力未见报道)[22]，也有较大的应

用潜力。总体而言，青霉已经应用于木质纤维素

降解酶系的工业生产，但与大规模木质纤维素糖

平台对用酶成本严格控制的需求相比，当前菌株

的产酶能力和酶系的降解效率均仍有较大的提升

空间。 

2  青霉木质纤维素降解酶系的组成与性质 

与里氏木霉酶系相比，青霉木质纤维素降解酶

系一般包括纤维素降解酶 (纤维二糖水解酶/外切

纤维素酶、内切葡聚糖酶、-葡萄糖苷酶、裂解

性多糖单加氧酶等)、半纤维素降解酶  (木聚糖

酶、阿拉伯呋喃糖苷酶、乙酰木聚糖酯酶、甘露

聚糖酶等) 等数十乃至上百种蛋白组分 (图 2)，

但一般来说其酶组分更为齐全，组分之间的比例

更为均衡，具体可归纳为以下几个方面。 

(1) 青霉所产酶系通常具有较高的-葡萄糖

苷酶活性[14,23-24]。-葡萄糖苷酶可将纤维素水解

的中间产物纤维二糖降解为葡萄糖。纤维二糖不

能被很多发酵微生物直接利用，且对纤维素酶的

活性有反馈抑制作用。因此，较高的-葡萄糖苷

酶活性有助于提高糖平台中可发酵糖的得率，并

可通过降低反馈抑制，促进纤维素的酶解。需要

注意的是，在与人工补充过-葡萄糖苷酶的里氏

木霉酶系相比时，一些纤维素水解效率较高的青

霉酶系不再具有优势，说明这些酶系中其他纤维

素酶的活性可能有待改进[25]。 

(2) 青霉产生的一些木质纤维素降解酶具有

优 异 的 生 化 性 质 。 Morozova 等 对 疣 孢 青 霉

B221-151P 的纤维素酶进行了分离纯化和性质研

究发现，其纤维二糖水解酶 CBH Ⅰ和 CBH Ⅱ对

结晶纤维素的降解能力均强于里氏木霉来源的同

类蛋白[26]。来源于绳状青霉、变灰青霉 P. canescens

的 CBH Ⅰ对木质纤维素原料的水解能力 (尤其是水

解速度) 也均显著高于里氏木霉来源的 CBH Ⅰ[27-28]。

Taylor 等通过结构域互换、序列突变实验发现，

催化结构域上两处结构的不同，是导致绳状青霉

CBH Ⅰ活性优于里氏木霉 CBH Ⅰ的主要原因[29]。

此外，来自 P. pulvillorum 的 CBH Ⅰ在木质素上

的吸附能力弱于里氏木霉 CBH Ⅰ，使其在木质

纤维素原料的水解中较少受到木质素 “无效吸

附”的影响[30]。 

 

 
 
图 2  参与纤维素 (A) 与木聚糖 (B) 酶解的酶系组分作用机制示意图 
Fig. 2  Schematic diagram of enzymatic degradation of cellulose (A) and xylan (B). CBH: cellobiohydrolase; EG: 
endo-β-1,4-glucanase; LPMO: lytic polysaccharide monooxygenase; BGL: β-glucosidases; XYN: endo-β-1,4-xylanase; 
BXL: β-xylosidase; ABF: α-L-arabinofuranosidase; AGU: α-glucuronidase; AGA: α-galactosidase; AXE: acetyl xylan 
esterase; FAE: feruloyl esterase; Xyl: xylose residue; Ara: arabinose residue; MeGlcA: 4-O-methy-glucuronic acid 
residue; Gal: galactose residue; Ac: acetyl group; FA: ferulic acid group. 
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(3) 青霉酶系中半纤维素酶、果胶酶含量一

般较为丰富。半纤维素和果胶作为植物细胞壁的

主要组分，其高效降解是提高底物整体转化率的

必然要求。此外，其降解产物木糖、阿拉伯糖、

半乳糖醛酸等作为木质纤维素糖平台的重要成

员，可进一步转化为糠醛、粘酸等下游产品。比

较基因组分析显示，草酸青霉菌株中半纤维素酶

和果胶酶编码基因的数目均高于里氏木霉[31]，这

与其能在同时包含纤维素和半纤维素的“全纤维

素”平板上形成透明水解圈的现象是一致的[32]。里

氏木霉基因组中未见编码的降解酶，包括阿拉伯

聚糖酶、半乳聚糖酶、果胶裂解酶、果胶甲酯酶、

阿魏酸酯酶等，这些降解酶在很多青霉中均有研

究报道或注释[33]。P. subrubescens 所产的酶系在

麦麸、甜菜粕等复杂底物的降解方面与黑曲霉酶

系的效率相当[34]，基因组注释显示其植物生物质

降解相关糖苷水解酶基因的数目分别是里氏木霉

和黑曲霉的 3.1 倍和 1.8 倍，蕴藏了丰富的基因资

源[35]。贺兆伟等将从烟叶中分离到的 81 株真菌

中果胶酶活性 高的一株鉴定为疣孢青霉[36]，并

完成了该菌的基因组测序和注释[37]。在蛋白质层

面，对草酸青霉、绳状青霉、产黄青霉等的分泌组

学分析也确认了它们酶系组分的多样性[31,38-39]。

Gong 等比较了同一培养基上草酸青霉与里氏木

霉所产胞外酶系的组成，发现前者含有更多的

-1,3-1,4-葡聚糖酶和果胶酶，且各类酶组分之间

的比例更为均衡[40]。 

不同种类真菌胞外生物质降解酶系的特点是

自然进化的结果，与其生态位有着密切联系。曲

霉酶系通常具有较高的淀粉酶、半纤维素酶、果

胶酶及-葡萄糖苷酶活性，有利于其利用环境中

的淀粉、半纤维素、果胶、纤维寡糖等相对易降

解的植物生物质，但对结晶纤维素的利用能力通

常较差[41]。里氏木霉的植物生物质降解酶基因的

种类和数目均较少，很多被认为来自水平基因转

移 [42]，但其纤维素酶降解结晶纤维素的能力很

强，有利于其在帆布帐篷、枯木等曲霉等微生物

难以利用的纤维素材料上生长[43]。青霉所产的胞

外酶系在组分齐全方面与曲霉较为相似，但其纤

维素酶的产量和活性又比较高，推测其生态位介

于曲霉与木霉之间。青霉所产酶系的上述特点，

正是其被应用于啤酒酿造、饲料添加等领域的原

因，也决定了其在构建木质纤维素生物炼制糖平

台中的作用。对于玉米皮、麦麸、甜菜粕、木薯

渣等组分复杂的原料，以及预处理后半纤维素保

留较多的秸秆、木材原料，青霉木质纤维素降解

酶系有较强的应用潜力。而对于稀酸、汽爆等预

处理方法得到的以结晶纤维素为主的原料，则更

适合使用木霉酶系进行水解[44]。此外，青霉、曲

霉来源的性质优异的降解酶组分，可通过复配、

异源表达等方式添加到木霉酶系中去，以进一步

提高其降解效率[45-46]。 

3  产木质纤维素降解酶系青霉的遗传改造 

野生菌株的木质纤维素降解酶系产量一般较

低，需经过进一步选育才能满足工业生产需求。

与一般的酶制剂生产相比，木质纤维素具有生物

炼制规模巨大、直接经济效益相对较低的特点，

对于降解酶系的产量和活性提出了更高的要求。随

着对降解酶合成调控机制及酶协同降解机制的深

入研究，对菌株进行理性的遗传改造以提高酶系的

产量或降解效率，已得到越来越多的报道[47]。 

3.1  酶系产量的提升策略 

木质纤维素降解酶数目众多，在基因转录水

平存在共调控现象。因此，对酶合成调控因子进

行改造是整体提高酶系产量的有效策略。山东大

学及广西大学的研究者通过构建转录因子基因敲

除库等手段，较为系统地解析了草酸青霉木质纤

维素降解酶的合成调控机制[48-50]。在这些基础研

究成果的指导下，通过对酶合成调控相关基因的

表达量和/或活性进行调控，使得木质纤维素降解

酶的产量有了大幅度提升 (表 1)。此外，蛋白质
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经内质网、高尔基体至质膜的分泌途径也与木质

纤维素降解酶的高效生产密切相关，但目前对其

机制解析及改造的报道均不多见。 

碳分解代谢物阻遏因子CreA/CRE1对丝状真

菌中包括木质纤维素降解酶在内的多种碳分解代

谢酶的表达具有广谱的抑制作用[51]。经诱变获得

的里氏木霉和草酸青霉高产菌株中，CreA/CRE1

编码基因的突变已被证明是纤维素酶产量提升的

重要原因 [52-53]。Randhawa 等将绳状青霉中的

CreA 长度缩短为 88 个氨基酸，破坏了其阻遏功

能，使滤纸酶活力提高了 2 倍以上[54]。 

木质纤维素降解酶编码基因的转录还受到多

种转录因子的激活作用。其中，ClrB/CLR-2 是包

括青霉在内的很多丝状真菌中保守的纤维素酶转

录激活因子，其对于纤维素酶的表达是必需的[55]，

对其过量表达可提高纤维素酶产量[48]。XlnR 和

AraR 主要激活半纤维素酶的表达并有所分工，同

时也参与部分纤维素酶表达的激活[48,56-57]。此外，

PoxCxrA、PoxCxrB 和 PoxNsdD 等转录因子也对

草酸青霉纤维素酶和木聚糖酶的表达具有激活作

用，显示了调控网络的复杂性[50]。对于转录激活

因子，一方面可以使用强启动子对其进行过量表

达，另一方面还可通过对其序列进行突变以增强

其激活活性。例如，高丽伟等参考里氏木霉中的

研究结果，实现了草酸青霉中木聚糖酶转录激活

因子 XlnR 的持续激活突变，显著提升了木聚糖

酶、-木糖苷酶等酶组分的产量[56]。采用类似的

策略对 AraR 进行序列改造，也实现了-阿拉伯呋

喃糖苷酶、-半乳糖苷酶等产量的提高[57]。Gao

等通过将草酸青霉 ClrB 的 DNA 结合域与具有持

续转录激活能力的 XlnR 突变体 C 端序列嵌合，

实现了 ClrB 所调控的纤维素酶基因不依赖于诱

导物的表达，诱导条件下的纤维素酶产量也有大

幅提升[58]。进一步通过鉴定 ClrB 自身的转录激活

域并构建其“ 小化”突变体，实现了纤维素酶在

葡萄糖等阻遏性碳源存在条件下的表达[59]，有望

在纤维素酶的流加补料发酵中得到应用。 

不同遗传改造策略对于木质纤维素降解酶产

量的提升常常具有叠加乃至协同作用。笔者课题

组在草酸青霉中进行了组合遗传操作，获得了一

批产酶水平提高、酶系组成有所改变的工程菌

株。Yao 等对 CreA、ClrB 及可降解胞内纤维寡糖 

(纤维素酶诱导物) 的-葡萄糖苷酶 Bgl2 的编码基

因进行了组合遗传操作，使菌株的产纤维素酶能力

提高了 27 倍，产酶水平与诱变选育多年的工业菌

株相当 [60]。Gao 等对 CreA、ClrB、XlnR 以及      

两个纤维素酶的编码基因进行了组合操作，使纤维

素酶和木聚糖酶的产量均得到了显著提高[56]。 
 

表 1  提高青霉木质纤维素降解酶系产量的遗传改造策略 
Table 1  Strategies for improving the production levels of lignocellulolytic enzymes in Penicillium species 

Parent strain Engineering strategy Effects References
P. funiculosum 
NCIM1228 

Truncation of mig1 (creA orthologue) Two-fold increase in cellulase production (up 
to 4.7 FPU/mL) 

[54] 

P. canescens 
PCA-10 

Multi-copy expression of xlnR 2.2- to 4.2-fold increase in specific activity 
of xylanase 

[61] 

P. oxalicum 
114-2 

Expression of chimeric transactivator 
CXC-S 

7.3-fold increase in cellulase production [58] 

P. oxalicum 
CXC 

Expression of araRA731V 54.1- and 7.4-fold increases in 
-L-arabinofuranosidase and α-galactosidase 
production, respectively 

[57] 

P. oxalicum 
114-2 

Deletion of creA and bgl2; overexpression 
of clrB 

27- and 10-fold increases in cellulase and 
xylanase production, respectively 

[60] 

P. oxalicum 
M12 

Deletion of creA and overexpression of 
clrB; expression of xlnRA871V, cbh1 and eg1

10.2- and 30.6-fold increases in cellulase and 
xylanase production, respectively 

[56] 

P. oxalicum 
M12 

Sequential expression of homologous or 
heterologous xlnR-cbh1-eg1 cassettes 

5.1- and 20-fold increases in cellulase and 
xylanase production, respectively 

[62] 
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3.2  酶系性能的改进策略 

对天然的木质纤维素降解酶系中各组分所占

的比例进行调整、优化，有助于提高其单位酶蛋

白的降解效率。Du 等通过体外蛋白添加实验发

现，添加裂解性多糖单加氧酶、木聚糖酶及膨胀

因子 (Swollenin) 等均有助于提高草酸青霉酶系

降解底物的纤维素转化率 [63]。尤其值得注意的

是，这些蛋白的添加效果呈现明显的底物特异性。

其中，添加裂解性多糖单加氧酶对于亚硫酸铵处

理麦秸的液化和糖化均具有显著的促进作用。在

20%高固含量下进行酶水解时，添加该酶可以降

低约一半的酶蛋白用量。此外，不同种类和不同

预处理的木质纤维素原料对纤维二糖水解酶和内

切葡聚糖酶比例的要求也不尽相同[64]。这些体外

酶复配研究的结果为菌株的进一步遗传改造提供

了重要参考。 

对特定酶组分的编码基因进行过量表达，是

改造酶系组成 常用的手段。在疣孢青霉中，使

用葡萄糖淀粉酶基因启动子表达木聚糖酶、β-葡

萄糖苷酶、裂解性多糖单加氧酶，均可使酶系对

特定底物的降解效率得到显著提升 [65-67]。当在  

一株疣孢青霉中同时表达包括 β-葡萄糖苷酶在内

的 4 种纤维素降解酶时，所得到新酶系的降解能

力反而不如单独表达 β-葡萄糖苷酶的酶系[68]。因

此，在进行酶组分的过量表达时，需要精细控制

遗传改造对酶系整体组成的影响。在草酸青霉中，

纤维素酶合成调控网络被改造后的 RE-10 菌株中

纤维二糖水解酶、内切葡聚糖酶的产量显著上调，

但 β-葡萄糖苷酶在酶系中所占比例反而有所下  

降[60]。通过使用内源强启动子过表达 β-葡萄糖苷

酶，使 RE-10 酶系中该组分得到了补充，减轻了

纤维二糖的反馈抑制作用，酶系对纤维素的水解

效率得到了显著提高[69]。同样，在 RE-10 中过表

达 β-木糖苷酶，也显著减少了富含木聚糖原料的

酶解过程中木二糖的积累，不仅木聚糖转化率明

显提高，纤维素转化率也有所提升[70]。 

4  青霉生产木质纤维素降解酶系的发酵 

策略 

发酵工艺的建立、优化和放大是实现木质纤

维素降解酶系高效生产的关键性“ 后一里”。尽

管使用固态发酵的相关报道很多，液体深层发酵

仍是大规模生产木质纤维素降解酶系的主流方

式。由于木质纤维素降解酶的合成依赖于纤维素

类底物 (同时作为碳源)的诱导，碳源的种类和浓

度是发酵工艺优化的主要方向 (表 2)。此外，氮

源、pH、溶氧等因素也对木质纤维素降解酶系的

产量有重要影响。 

Dos Reis 等研究了纤维素浓度在分批、补料

发酵中对刺糙青霉 P. echinulatum 纤维素酶产量

的影响，发现使用适中的纤维素浓度进行补料发

酵时产酶水平 高，而过量的纤维素反而导致纤

维素酶的产量下降[71]。Brown 等使用球磨的大麦

秸秆替代部分纤维素培养嗜松青霉，可以实现与

以纯纤维素为碳源时相近的产酶水平，有利于降

低培养基成本，也有利于实现就地产酶[21]。Han

等选择廉价的天然原材料如麸皮、玉米芯废渣等

作为培养基的主要成分，采用反复分批补料发酵

策略 (放出部分发酵液、补充新鲜培养基) 减少

了发酵过程中的辅助时间，使纤维素酶的容积生

产效率显著提高[72]。 

使用不溶性纤维素类碳源进行补料发酵在实

际生产中操作难度较大，而使用可溶性碳源进行

流加补料发酵具有明显优势[73]。然而，乳糖、槐

糖等木霉中常用的可溶性诱导物对青霉纤维素酶

的表达没有明显的诱导作用，给青霉纤维素酶流

加补料发酵带来了挑战。亚硫酸铵法制浆造纸得

到的黑液中含有一定量的木寡糖、纤维寡糖等，

可以作为木质纤维素降解酶合成的诱导物，但其

中含有的毒性物质也对细胞的生长产生抑制作
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用。Han 等采用变速流加亚硫酸铵造纸黑液的策

略进行草酸青霉纤维素酶发酵，实现了酶合成的

诱导与细胞生长抑制之间的平衡，显著提高了纤

维素酶的产量[74]。 

5  总结与展望 

尽管青霉生产木质纤维素降解酶系研究已取

得了大量进展，但其使用成本与为大规模生物炼

制提供廉价的可发酵糖的要求相比，仍然有一定

距离。展望未来这一领域的研究，有不少工作值

得开展。 

首先，菌株的选育工作仍需加强。目前大部

分研究报道的青霉菌株未经过深度、系统的遗传

改造，纤维素酶产量大多在 1 FPU/mL 以下，远

远达不到工业生产的要求。借助先进的基因编辑

等分子生物学工具、合成生物学理念、高通量筛

选方法，系统整合已有的各种遗传改造策略 (包

括酶合成调控、分泌、蛋白降解等环节)，同时继

续挖掘新的遗传改造靶点，有望获得酶产量大幅

提高的菌株，应用于木质纤维素降解酶系的生产。 

其次，降解酶系的性能仍需挖掘和改进。对于

青霉酶系来说，一方面可以基于酶系组成特点选择

合适的原料加以应用，发挥其酶系齐全、组分均衡

的天然优势；另一方面可以通过菌株遗传改造 (内

源酶编码基因过表达、外源基因异源表达或替换等) 

或与木霉酶系复配等，补足其降解效率的短板，获

得与原料性质相适应的高活性人工复合酶系。 

后，降解酶系的发酵工艺仍需优化。在植

物生物质炼制系统内部寻找廉价、易得、有效的

诱导性碳源，建立高效的补料发酵 (尤其是流加

补料发酵) 工艺，有望 大限度地挖掘高产菌株

的就地产酶能力。同时，通过对降解酶合成调控

网络的重塑，理论上可以解除产酶对诱导物的依

赖和易代谢分解产物对产酶的阻遏，以粗葡萄糖

液 (可来自糖平台自身) 等为碳源发酵，获得高

浓度的酶液。此外，结合菌株改造与工艺优化，

使产酶菌株的菌丝形态、氧气需求等性状与液体

深层发酵过程相适应，也是未来工作的方向之一。 

 
表 2  青霉生产木质纤维素降解酶的液体发酵策略 
Table 2  Submerged fermentation for lignocellulolytic enzyme production using Penicillium species 

Strain Strategy Carbon source Temperature and pH Production level References

P. echinulatum 
S1M29 

Fed-batch Initial: cellulose 10 g/L, sucrose  
5 g/L 
Fed: cellulose 30 g/L in total 

28 C, pH 6.0 8.3 FPU/mL at  
144 h 

[71] 

P. verruculosum 
P442-12 

Fed-batch Initial: cellulose 40 g/L, wheat bran 
10 g/L 
Fed: glucose (concentration not 
reported) 

28 C, pH 4.5–5.0 47.0 g/L of 
proteins at 144 h

[22] 

P. occitanis Pol6 Fed-batch Initial: esparto grass pulp 30 g/L 
Fed: cellulose 20 g/L every 20 h 

28 °C, pH not reported 23 FPU/mL at  
216 h 

[20] 

P. pinophilum 
NTG III/6 

Batch Cellulose 30 g/L, hammer-milled 
barley straw 30 g/L 

35 °C, pH not 
controlled 

9.8 FPU/mL at  
72 h 

[21] 

P. funiculosum 
Mig188 

Batch Cellulose 24 g/L, wheat bran  
21.4 g/L 

28 C, initial pH 5.0 3.41 FPU/mL and 
14.8 g/L of 
proteins at 120 h

[75] 

P. oxalicum 
RE-10 

Repeated 
fed-batch  
(4 cycles) 

Delignified corn cob residue  
20 g/L, cellulose 6 g/L, wheat bran 
45.58 g/L 

30 °C, pH not 
controlled 

11 FPU/mL,  
158.38 FPU/(L·h)

[72] 

P. oxalicum 
RE-10 

Fed-batch Initial: delignified corn cob residue 20 
g/L, cellulose 6 g/L, wheat bran 46.5 
g/L 
Fed: spent ammonium sulphite liquor

30 °C, pH not 
controlled 

17.66 FPU/mL at 
144 h 

[74] 
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