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综  述                                                               

木聚糖酶碳水化合物结合结构域研究进展 

刘亮伟，程洁，陈红歌 
河南农业大学生命科学学院，郑州 450002 

摘  要: 木聚糖酶含有催化活性结构域，有时还含有非催化活性结构域，促进酶与底物结合，特别是与不溶性底物的

结合及降解，称为碳水化合物结合结构域 (CBM)，它们在木聚糖降解过程中有重要作用。以下从 CBM 来源，所属家

族类型、对不溶性底物结合特性、与底物结合的特定氨基酸、与催化结构域间的连接肽、特别是对影响木聚糖酶稳定

性的 5 个方面进行了综述，说明 CBM 对木聚糖酶性质有很大影响。自然界中碳水化合物结构复杂、难以降解，所以认

识 CBM 相关性质对研究其与木聚糖酶的协同作用、提高木聚糖酶活性有重要意义，并根据 CBM 属性用于改造木聚糖

酶相关性质进行了展望。 

关键词 : 碳水化合物结合结构域，木聚糖酶，底物结合，稳定性  

Xylanase carbohydrate binding module: recent developments 

Liangwei Liu, Jie Cheng, and Hongge Chen 

College of Life Science, Henan Agricultural University, Zhengzhou 450002, China 

Abstract:  Besides the catalytic domain, some xylanases contained a non-catalytic domain which is named as carbohydrate 
binding module (CBM). CBM can be used to improve their binding-ability to insoluble substrates. We illustrated the importance of 
CBM by reviewing the source of CBMs, type of families, features of binding to insoluble substrates, specific amino acids involved in 
substrate-binding, linker peptides connecting the catalytic domain, and the effect of CBMs on xylanase thermostability. CBM is 
important for xylanase to break down complicate carbohydrates. Perspectives on engineering xylanase activity according to the 
characteristics of CBMs were given. 

Keywords:  carbohydrate binding module, xylanase, substrate binding, stability 

碳水化合物包括纤维素、半纤维素、淀粉类等

物质，半纤维素是仅次于纤维素的第二大可再生物

质。碳水化合物的降解在自然界物质和能量循环中

占有重要地位，与可再生能源紧密相关。然而，碳

水化合物结构复杂，这类物质的降解需要复杂酶系。

在丝状真菌、好氧及厌氧细菌产生的纤维素降解酶

中除含有催化活性结构域外  (Catalysis domain，

CD)，还含有一类非催化活性结构域，能够促进纤维

素酶体同微晶纤维素结合，所以这种结构最初称为

纤维素结合结构域  (Cellulose binding domain，

CBD)。随着碳水化合物水解酶的深入研究，这种类

似结构越来越多，它们不仅存在于纤维素酶中，而
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且也存在于半纤维素降解酶和其他水解酶中。它们

能够促进催化活性结构域与碳水化合物的结合，现

在 将 这 类 结 构 统 称 为 碳 水 化 合 物 结 合 结 构域 

(Carbohydrate binding module，CBM)，也包括结合

淀粉的结构域[1]。CBM 是组成酶的一个独立区域，

可以和一个或多个 CD 结合；可以是一个、两个、

或多个 CBM 通过连接肽  (Linker) 串联在一起与

CD 相连[2]；有时也会形成独立的亚基结构，如纤维

素酶体中 CBM 亚基和 CD 构成多功能酶复合体。

CBM 确切的生物学功能还不完全清楚，研究显示它

们能够增加酶在底物附近聚集浓度，也可以通过非

共价键作用方式将多糖底物断裂开，从而增加酶的

催化活性[3]。因为 CBM 在促进酶与底物结合、结合

底物特异性、与 CD 的连接、以及对碳水化合物水

解酶稳定性等方面都有重要作用，所以总结 CBM 相

关属性，对碳水化合物水解酶特别是对木聚糖酶活

性的深入研究、酶的合理使用、及其相关性质的分

子改造都有重要意义。 

1  CBM 家族 

现在发现很多种 CBM，它们位于 CD 的 N-端、

C-端或两端。它们氨基酸长度也不相同，真菌 CBM

有 36 个氨基酸，细菌 CBM 有时多达 200 个氨基酸。

人们按照疏水性聚类方法把 CBM 分为不同家族，每

个家族都有自己的特征，2005 年分为 42 个家族[4]，

至 2009 年 12 月增加到 57 个家族 (http://www.cazy. 

org/fam/acc_CBM.html#refs)[5]。绝大部分 CBM 属于

I、II、III 家族 (表 1)，其他家族只有少数几个成员，

有些家族只有一个成员。最简单、分子量最小的

CBM 主要来源于真菌纤维素酶，归属于 CBM 家族

I，序列长度一般为 33~36 个氨基酸，其中研究最透

彻的是里氏木霉 Trichoderma reesei CBH I。CBM 家

族 II 成员较多，又进一步细分为 CBM2a、CBM2b

两个亚家族，它们的差别是 CBM2a 含有一个由 8

个氨基酸组成的环 (Loop)，而 CBM2b 则不含这个

环[6]；该家族的代表是粪肥纤维单胞菌 Cellulomonas 

fimi CBM2a 和 荧 光 假 单 孢 菌 Pseudomonas 

fluorescens CBM，它们位于 CD 的 N 端或 C 端，序

列长度为 95~108 个氨基酸。CBM 家族 III 主要来自

产 纤 维 素 酶 的 细 菌 种 类 中 ， 如 厌 氧 嗜 热 梭 菌

Clostridium thermocellum CBM 和食纤维梭菌 C. 

cellulororans CBM，它们的序列长度为 150 个氨基

酸。其他是一些小的 CBM 家族如：5 家族的欧文氏

杆菌 Erwinia crysanthemi CBM[7]，10 家族的荧光假

单胞菌 Pseudomonas fluorescens CBM[8]，它们的结

构都由 β-sheet 多肽组成。 
 

表 1  主要 CBM 家族类型 
Table 1  Major CBM family 

Family Origin 
name

Amino 
acid 

length

Source 
organism Example Structure

CBM I CBD I 33−36 Trichoderma 
reesei CBH I Cystein 

knot 

CBM II 
CBM2a CBD II 95−108 Cellulomonas 

fimi CBM2a β-jelly 
roll 

CBM2b   Pseudomonas 
fluorescens CBM β-jelly 

roll 

CBM 
III 

CBD 
III 150 Clostridium 

thermocellum CBM β-jelly 
roll 

CBM5 CBD V 60 Xylanimicrobium 
pachnodae CBM V β-jelly 

roll 

CBM9 CBDIX 170 Thermotoga 
maritima SB8 CBM9-1 β-jelly 

roll 

CBM22  124 Caldicellulosiruptor 
sp. Rt69B.1 CBM22 β-jelly 

roll 

 
复杂碳水化合物的降解需要纤维素酶和半纤维

素酶协同作用，CBM 不仅存在于纤维素酶中，而且

也大量存在于半纤维素酶系中。半纤维素酶系中的

木聚糖酶、甘露聚糖酶和其他酶类不降解纤维素底

物，但是也含有与纤维素酶中 CBM 相似的结构，这

可能与碳水化合物中纤维素与半纤维素常常结合在

一起有关。半纤维素酶中的 CBM 与纤维素酶中的

CBM 功能相似，能够结合纤维素，也起到细胞壁黏

附、纤维素装配、蛋白质锚定等作用。Black 发现

CBM 和连接肽可以加强半纤维素酶降解复杂底物

如植物细胞壁的能力[3]。木聚糖酶系主要由 F/10 家

族和 G/11 家族木聚糖酶组成。F/10 木聚糖酶常含有

CBM，能够加强酶与木聚糖特异性结合，有时也称

这类 CBM 为木聚糖结合结构域 (Xylan binding 

domain，XBD)。但是 G/11 家族木聚糖酶则一般没

有 CBM，这种现象可能反映了两类木聚糖酶进化时

间的差异，G/11 木聚糖酶可能比 F/10 木聚糖酶出现
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较晚[9]。海栖热袍菌 Thermotoga maritima 木聚糖酶

A(Xyn10A) 是 F/10 家族木聚糖酶，含有多个结构

域，在酶体 N-端有 2 个重复的 CBM22，在 C-端有

2 个重复的 CBM9。以前将这两个 CBM9 称为 C1、

C2，每个结构域序列长度为 170 个氨基酸，现在称

为 CBM9-1 和 CBM9-2，其中后者离 C-端最近[10]。

CBM9-1 和 CBM9-2 相似性不高，通过生物信息学

分析，发现它们的氨基酸序列只有 11％的一致性；

进一步对这两个结构域进行同源结构模拟，发现它

们有不同的空间结构 (图 1)。反映出它们在酶分子

与底物结合及酶分子稳定性中的作用也不相同[10]。 

 

图 1  CBM9-1 和 CBM9-2 结构 
Fig. 1  Structures of CBM9-1 and CBM9-2 from T. maritima 
(The structure was made by using Swiss-model software). 

2  CBM 对底物的结合 

一般情况下，CBM 不能增强酶分子对可溶性底

物的催化活性，但是对不溶性底物的催化活性有特

殊功能，多个 CBM 可以协同提高酶分子对不溶性底

物的亲和力，也能促进酶降解不同底物的催化活性。

CBM 具有纤维素结合功能，如 T. maritima 木聚糖酶

的 CBM9-2 能够特异性结合纤维素和可溶性多糖的

还原糖末端，这也是 CBM 的特有属性[11]。F/10 家

族木聚糖酶常含有 CBM，所以对可溶性和不溶性木

聚糖都有分解能力。如橄榄绿链霉菌 Streptomyces 

olivaceoviridis 木聚糖酶含有 CD 和 CBM，通过人

工方法去掉 CBM，它就不能降解不溶性木聚糖，但

是并不影响对可溶性木聚糖的降解。通过结构域移

位将 CBM 放置在 C. thermocellum 木聚糖酶 CD N-

端或 C-端不影响对木聚糖的结合力，说明 CBM 在酶

分子中的相对位置与结合木聚糖的功能关系不大[12]。

通过截去 T. maritima 木聚糖酶 XynA 中不同长度的

氨基酸，表明 C-端 CBM 具有调节酶与微晶纤维素

结合功能，单独的 CBM9-2 也可以提高酶与纤维素

结合能力。CBM9-1、CBM9-2 与其他已知 CBM 序

列相似性很低，属于一种新的 CBM 种类[11]。将耐

热梭状芽孢杆菌 Clostridium stercorarium CBM6 融

合在嗜碱芽孢杆菌 Bacillus halodurans 木聚糖酶 C-

端，提高了酶对不溶性燕麦木聚糖的水解活性，对

可溶性木聚糖的水解活性则没有太大影响，显示

CBM 的主要功能是提高酶分子对不溶性木聚糖的

水解活性[13]。 

3  CBM 与底物的结合位点 

CBM 主要功能是促进木聚糖酶与不溶性底物

结合，可促进酶体结合无定型纤维素、微晶纤维素、

不溶性燕麦木聚糖、大麦 β-葡聚糖等，结合底物亲

和力是 CBM 重要指标。来源于同一菌种的 CBM 有

相对一致的结构，但是也有一些差别。通过定点突

变和化学修饰方法寻找结合底物的氨基酸，人们发

现不含 CBM 的 Bacillus 木聚糖酶，结合底物的氨基

酸主要是 Trp5、Phe7、Tyr120、Tyr166、Trp199、

Tyr261、Tyr293、Tyr311、Tyr314 和 Phe315[14]。而

含有 CBM 的木聚糖酶，是通过 CBM 中的 Trp 和 Tyr

几个芳香族氨基酸与底物结合，这些氨基酸组成一

个平面结构，能够与纤维素底物表面的葡聚糖链结

合[15-17]。CBM 家族 1、2a、3、5 都有结合纤维晶体

的表面，研究葡萄糖和纤维二糖结构后，人们认为

CBM 通过带电氨基酸间形成的氢键网络、以及

Trp175 和 Trp71 的堆积作用与不溶性底物结合，微

晶纤维素组成螺旋式楼梯状结构与 CBM 对应表面

结合，而 Tyr8、Trp22、Trp24 是 CBM10 家族结合

底物的关键氨基酸[18]。研究发现 CBM9-2 全部结合

在单糖、双糖、寡糖的还原糖末端[10]，多于 2 个单

糖的纤维寡糖不能增强 CBM 与底物的亲合力，说明

纤维二糖能够占据 CBM 中与底物结合的所有氨基

酸位点[11]，所以推测结合底物长度不多于纤维二糖。 

4  CBM 与催化结构域之间的连接肽 

CBM 通过连接区域与 CD 相连，这个区域称为

连接肽 (Linker)。通常连接肽的序列长度为 6~9 个
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氨基酸，有时不同木聚糖酶分子之间 linker 长度差

异很大。一般情况下，不同酶分子之间连接肽序列

同源性不高。这些 linker 富含 Pro、Thr、Ser 等氨基

酸，其中 Ser 或 Pro 含量较多；它们能够形成柔韧的

绞链区，有助于不同结构域形成有活性的空间构象。

纤维弧菌 Cellvibrio japonicus 木聚糖酶 Xyn10C 是由

一个 F/10 家族的 CD 通过 linker 和 CBM15 相连组

成的，晶体结构显示 linker 是无规则卷曲线段，呈

现出很高的柔韧性[19]。David 等用 NMR 研究木聚糖

酶 Cex 中连接肽结构，发现 linker 富含 Pro 和 Thr，

在纳秒-皮秒尺度上显示出高度变化的柔性，它能够

将不同结构域从空间上隔开。连接肽也有助于木聚

糖酶通过 CBM 锚定于细胞壁上，促进 CD 催化降解

复杂底物[20]。 

连接肽在结构域融合过程中有重要作用，将葡

聚糖酶 Cel5Z 同木聚糖酶 XynX 融合的过程中发现，

当 Cel5Z 连接在 XynX 前面时，融合酶不显示双功

能酶活性；而将 Cel5Z 连接在 XynX 后面时，融合

酶则显示出双功能活性[21]。因此推测 Cel5Z 连接在

XynX 前面没有活性，是由于 2 个结构域之间少了

linker 序列。因为木聚糖酶后面有不同长度的连接区

域，转化子 pXC100 (Cel5Z 连接在 XynX 后面) 含

有 CBD 和 SLD 区域，转化子 pXC200 (Cel5Z 连接

在 XynX 后面) 也含有 CBD 区域，而转化子 pXC300 

(Cel5Z 连接在 XynX 前面) 没有显示结构域之间的

linker 区域。研究显示，双功能酶活性随着结构域间

连接区域的缩短而相应减少；说明将不同结构域连

接在一起时，linker 会影响结构域能否形成有活性的

构象[22]。不同序列的 linker 对酶活性也有较大影响，

对 linker 序列优化后，融合酶活性有较大提高[23]。

说明连接肽影响融合酶的功能和活性，如果没有可

变化的连接肽，两个结构域就无法形成有活性的空

间构象。笔者认为要想将 Cel5Z 连接在 XynX 前面

有双功能酶活性，必须在两个结构域之间加入合适

的 linker 序列。 

5  CBM 对酶稳定性的影响 

人们发现某些微生物  (解糖高温厌氧杆菌和

热纤梭菌) 所产木聚糖酶，去除其 N-端 CBM 会显

著降低酶的稳定性；而去除 C-端 CBM，一般不影

响酶分子稳定性，因此认为酶分子中某些区域 (主

要是 N-端 CBM) 对稳定性起促进作用，所以将这

些 区 域 称 为 热 稳 定 性 结 构 域  (Thermostable 

domain，TSD)，能够提高酶分子的最适温度 (Topt)，

它们常常串联在一起。嗜热性细菌 F/10 木聚糖酶中

普遍含有这种 TSD，16 种嗜热性酶中 TSD 结合在

CD 的 N 端[13]。某些 CBM 既能够升高酶分子的 Topt，

又能够提高酶的稳定性 [24]。通过人工方法，将耐高

温放线菌 Thermomonospora fusca 木聚糖酶 TfxA 的

N-端和高比活 S. olivaceoviridis 木聚糖酶 XYNB 的

C-端融合在一起，融合酶稳定性提高 6 倍[25]。Zhao

等将 C. stercorarium 木聚糖酶 Xyn10B 截去不同长

度，发现去掉 CBM22 后酶 Topt 从 75℃降低到 65℃；

而去掉 CBM9 对木聚糖和葡聚糖活性没有太大影

响。说明 Xyn10B 特性主要依赖于 CBM22 而不是

CBM9，CBM22 能显著影响木聚糖酶和葡聚糖酶催

化活性 [4]。李相前等将海栖热袍菌木聚糖酶 A 的

CBD 融合在葡聚糖酶 C-端，从而提高了葡聚糖酶的

稳定性[26]。 

但是，TSD 对酶的稳定性作用还没有得到完全

证实。因为嗜热酶中发现 TSD 不久，人们在嗜中温

C. fimi 酶中发现了 TSD 同源序列，说明 TSD 不是

嗜热酶的特有结构，从而使 TSD 的稳定性作用受到

质疑。在瘤胃真菌 Neocallimastix frontalis 木聚糖酶

中进行结构域融合，发现融合酶 XYN3A4 与亲本酶

XYN3 和 XYN3A 的 Topt 都是 50℃，融合酶最适温

度没有提高，只是提高了融合酶对底物亲合力和水

解活性[27]。Sunna 等删除木聚糖酶 XynA 中一些氨

基酸片段，发现 TSD 与 XBD 功能相近，可以选择

性地亲和可溶性木聚糖，与羟甲基纤维素有微弱结

合力，也有一定稳定性作用[28]。研究 C. thermocellum 

木聚糖酶 X6 说明 TSD 也是一种 CBM[29]。Shin 等

研究木聚糖酶 XynX 中 TSD 与 CD 的关系，表明该

TSD 既能增加酶与底物结合力，也能增加酶的稳定

性 [12] 。 Abou-Hachem 等 发 现 海 洋 红 嗜 热 盐 菌

Rhodothermus marinus 木聚糖酶 Xyn10A 带有 CBM

时，其变性温度随 Ca2+浓度升高而增加，而去掉 CBM

变性温度则下降[30]，说明 CBM 与酶的稳定性有一定
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关系。但是，后续研究又出现了相反结果，融合 T. 

neapolitana CBM22 后，增强了 B. halodurans 木聚

糖酶对不溶性木聚糖的水解能力，但是融合酶稳定

性下降了[31]。Mangala 等融合 C. stercorarium CBM 

VI 后，B. halodurans 木聚糖酶 Topt 从野生型 70℃降

低到 60℃[13]。Dias 等研究 C. thermocellum 木聚糖

酶时，发现 N-端结构域的连接肽边界区域提高了酶

的稳定性，由此推测 CBM22-1 不是 TSD[32]。将褐

色热单孢菌 Thermomonospora fusca 木聚糖酶 A 的

N-端序列替换黑曲霉 Aspergillus niger木聚糖酶 A对

应序列后，杂合酶的作用温度为 60℃，比野生型酶

作用温度有一定程度的升高[33]，说明边界序列可能

影响酶的稳定性。 

由此可见，CBM 与稳定性的关系还存在争议，

笔者研究发现，木聚糖酶的稳定性除了与其本身氨

基酸序列有关[34-36]，还可能与 CBM 性质不同有关。

因此认为不是所有 CBM，而只是某些 CBM 能够增

加酶的稳定性；另外，将 CBM 与催化活性结构域

相连时，没有合适的连接肽也可能降低酶稳定性；

所以需要进一步研究 CBM 对木聚糖酶稳定性的

影响。 

6  展望 

由 CBM 的性质可知，木聚糖酶活性在很大程度

上依赖于 CBM，它能够增加催化结构域与底物的结

合能力，是因为 CBM 形成与底物结合的表面结构、

同时它们与催化结构域之间的 linker 使各个结构域

形成有活性的空间构象；另外，某些 CBM 与稳定性

有关，提高木聚糖酶适应高温能力，这些特性可用

于木聚糖酶性质改造。 

一方面，根据 CBM 亲合不溶性底物特性，将单

一催化结构域连接 CBM 增加酶对不溶性底物的降

解作用。由于进化原因，不是所有木聚糖酶都含有

CBM，其中 G/11 木聚糖酶常含单一催化活性结构

域，对可溶性底物降解活性较高；但是没有 CBM，

对不溶性底物降解活性较低。根据 CBM 结合并促进

酶对不溶性底物降解的活性，在酶分子改造中，通

过人工方法将 CBM 与催化活性结构域连接，可以提

高对不溶性底物的催化活性。也可以用 CBM 改造木

聚糖酶降解底物的特异性，以降解特殊类型的碳水

化合物。另一方面，某些 CBM，特别是高温菌的

CBM 可能与酶稳定性有关，可能提高中温酶适应

高温能力。在酶分子改造中，利用这些 CBM 提高

单一催化结构域的稳定性。笔者正将嗜高温菌海栖

热袍菌 T. maritima CBM 与中温黑曲霉 A. niger 木

聚糖酶 III 进行结构域融合，以提高后者作用温度

和对不溶性底物的结合能力。A. niger 木聚糖酶 III

是 G/11 家族单一的催化活性结构域，对可溶性底

物有较高降解活性，但是对不溶性底物催化活性较

低；同时它的 Topt 为 50℃，稳定性也较低，在 54℃

保温 30 min，酶活性则下降 53％，不适应工业生产

的高温环境[37]。通过结构域融合方法可以给这个酶

加上嗜高温的 CBM，结构域融合是通过融合 PCR

将不同结构域基因连接起来，在此过程中，融合

PCR 的自我延伸程序是扩增融合基因的主要影响因

素[38]。另外，各个结构域需要形成有活性的空间构

象，合适 linker 是影响结构域折叠的重要因素，所

以需要加入不同长度和种类的 linker，以保证融合结

构域折叠成正确空间构象。 

通过综述 CBM 的特性，说明 CBM 是影响木聚

糖酶活性重要的非催化活性结构域，CBM 的相关特

征可以用来改造木聚糖酶的性质，开发具有新功能

的木聚糖酶，以适应催化复杂碳水化合物的需要。 
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