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摘要：糖类是自然界数量最多的一类有机化合物，生物对其降解利用是最重要的反应之一。碳水化合物

酶是具有降解、修饰和生成糖苷键功能的一大类酶。由于高分子糖类可溶性低，其糖苷键难以触及，因

此其被酶作用的效率相对较低。碳水化合物结合结构域能特异性结合多糖底物，对提升糖类底物的酶催

化效率起着关键的作用。本文从碳水化合物结合结构域的家族类型、结构类型、结构与功能关系以及与

催化结构域的关系几个方面进行了综述，对阐明碳水化合物结合结构域与碳水化合物识别机制，进而将

其广泛应用于生物和医疗领域具有重要意义。 
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糖类是自然界中广泛分布的一类重要有机

化合物，地球上生物量干重的 50%以上是由葡萄

糖的聚合物构成的[1]。糖类是光合作用的最终产

物，是所有消费者的主要能量物质，因此，在自

然界物质和能量的循环利用中起到举足轻重的

作用。糖类主要以多糖的形式存在，包括纤维素、

几丁质、淀粉、糖原类等物质。这些多糖由于分

子量成千上万[2]，属于不溶性多糖，难以被生物降

解。纤维素结合结构域(Cellulose-binding domain，

CBD)是最早发现的碳水化合物结合结构域，最

初，纤维素结合结构域根据蛋白序列的相似性被

划分为不同的类型，如 I 型、II 型 CBD[3–5]。随着

对碳水化合物水解酶的深入研究，在半纤维素降解

酶和其他水解酶中也陆续发现了类似结构，它们

组成酶的一个独立结构域，没有催化活性，但能

够促进催化活性结构域与碳水化合物的结合，被统

称为碳水化合物结合结构域(Carbohydrate-binding 

module，CBM)[6]。CBM 根据蛋白序列的相似性被

分为不同的家族，至 2017 年 3 月，共有 81 个确

定的 CBM 家族(http://www.cazy.org/)[7]。根据其不

同的底物结合特异性，不同的 CBM 能特异识别纤

维素、几丁质、葡聚糖、木聚糖、菊粉、甘露聚

糖、半乳聚糖、淀粉或糖原类物质，此外还有一

些 CBM 能结合细胞表面的多糖。CBM 的多样性

使得其在促进酶与底物结合(尤其是不溶性底物)、

底物特异识别、以及酶稳定性等方面都有重要作
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用。因此总结当前 CBM 结构与功能的相关知识，

对促进碳水化合物结合结构域的深入研究，推动

其广泛应用都有重要意义。 

1  CBM 命名和分类 

CBM 家族目前有 81 个，它们的命名依据是

其所属家族和物种来源。直接以其所属家族命名是

最简单的情况，例如 CBM 家族 4 来自于菌株

Acholeplasma brassicae O502，可以称其为 CBM4。

为了阐述得更清楚，可以将其物种来源加入命名

中，称为 AbCBM4 或者 AbO502CBM4。有的水解

酶中只有 1 个 CBM，有的水解酶中可能有多个串

联的 CBM，一般从 N-端开始命名，例如 CBM4-1

是第 1 个 CBM，CBM4-2 是第 2 个 CBM，以此类

推。在当前的 81 个 CBM 家族中共包含有 95621

种 CBM，此外还有 300 余种未分类的 CBM。近

年来，许多 CBM 的晶体结构已被报道，使得我们

能够深入理解其生物学功能。但是，部分 CBM 的

研究尚不透彻，有的只是在序列水平，尚需进一

步的功能验证。最大的 5 个 CBM 家族依次是家族

50、48、5、13 和 32 (图 1)。CBM 家族 50 是最大

的 CBM 家族，共有 37000 多种 CBM，主要来源

于细菌和真菌的糖苷水解酶类。该家族的 CBM 序

列长度一般约 50 个氨基酸左右，主要识别几丁质、

肽聚糖等，也被称作 LysM 结构域。例如，酵母

Kluyveromyces lactis 中有一种几丁质酶含有

LysM 结构域，通过识别酵母细胞壁上的几丁质

并将其水解，可以抑制酵母细胞的生长[8]。又比

如，在孢子萌发过程中，蜡样芽孢杆菌 Bacillus 

cereus ATCC 10876 中的肽聚糖溶解酶 SleL，利用

其 LysM 结构域，识别孢子外壁并进一步水解孢壁，

起始其孢子萌发[9]。第二大的 CBM 家族 48 包含 

 
 

图 1.  81 个 CBM 家族的分布 

Figure 1.  Overview of 81 CBM family. 

 

15000 多种 CBM，其序列长度一般约为 100 个

氨基酸，主要来自糖苷水解酶，多为普鲁兰酶、

异淀粉酶、分支酶等等[10,11]。家族 13 的 CBM 的

序列长度一般为 150 个氨基酸，它的主要特点是

结 构 域 能 够 形 成 三 叶 草 结 构 。 例 如 链 霉 菌

Streptomyces lividans 中的木聚糖酶 XlnA 的 CBM

的三叶草结构中有 3 个底物结合位点[12]。纤维素

酶也是 CBM 的一个重要来源，CBM 家族 1、2、

3、6、8、11、13、16、17、63 和 64 中都有部分

CBM 被证实特异结合纤维素[13–17]。还有许多小的

CBM 家族，多数是来源于细菌中的酶类。 

2  CBM 的结构 

在当前的 CBM 家族中，部分家族种类稀少尚

无深入的研究，图 2 展示了已知的 44 个 CBM 家

族的序列长度分布情况。其中 80%的 CBM 长度在

50–100 个氨基酸之间。CBM 家族 13 的序列虽然

比较长，但其实其内部含有 3 段重复序列。由于

大多数 CBM 并不太长，为了满足更强的生物功

能，生物体会采取在一个酶中使用多个 CBM 的策 
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图 2.  CBM 序列长度的分布情况 

Figure 2.  Number of residues in different CBMs. 

 

略，例如，黄枝孢霉中的效应蛋白 Ecp6 含有 3 个

CBM[18]。长度最短的 CBM 为 40 个氨基酸左右，

包括 CBM 家族 1 和 18，它们分别识别纤维素和

几丁质。由于序列很短只能形成简单的结构，如

CBM 家族 1 中来源于里氏木霉 Trichoderma reesei

的 内 切 葡 聚 糖 酶 的 CBM 只 有 38 个 氨 基 酸

(PDB:4BMF)，它能够通过二硫键形成一个简单的

平面，并利用平面上方的多个芳香族氨基酸与纤

维素相互作用[19]。CBM74 是已知 CBM 家族中分

子量最大的，该家族是 2016 年在革兰氏阳性菌

Microbacterium aurum B8.A 的 α 淀粉酶 MaAmyA

中发现的。CBM74 不仅能够结合直链淀粉和支链

淀粉，而且能够结合淀粉颗粒，促进 α 淀粉酶

MaAmyA 对淀粉颗粒的降解[20–22]。 

长度比较短的 CBM，其形成的蛋白结构也比

较简单，多数都是 β 折叠，或者 β 折叠基础上形

成的 β-Sandwich 折叠(CBM2，3，4，6，9，15，

17，22，31–36，48，51 等)、β-Trefoil 折叠(CBM13，

42)和 Hevein 折叠(CBM18)，此外，还有一些不规

则的独特结构[23–25]。在自然界中 CBM 在酶的许多

部位都出现过，无论是 N-端、C-端还是中间部位，

CBM 都能够行使功能，有研究者移动 CBM 在水

解酶中的相对位置，发现并不影响其与底物的结

合，说明 CBM 是一个独立的结构域[26–28]。甚至，

有时 CBM 能够独立作为一个蛋白质存在，不含有

催化结构域。例如嗜热裂孢菌 Thermobifida fusca

中的蛋白 E7 和 E8，E7 是只包含有一个 CBM 的

独立蛋白，而 E8 则含有多个 CBM，它们都能结

合几丁质但是都没有催化活性。但它们都能够提

高几丁质酶的活性[29]。 

3  CBM 的结构与功能的关系 

另一种依据结构和功能的分类方法将 CBM

分为 3 种类型：表面结合型 CBM (A 型)、链式

结合型 CBM (B 型)和小分子糖结合型 CBM (C

型)。这种分类方法相对于 CBM 家族分类更加接

近于 CBM 的实际功能(图 3)。A 型包括 CBM 家

族 1、3、5、10 等，能够结合不溶性、结晶的底

物。一般情况下，当底物溶解分散在溶液中时，

CBM 可以全面接触到该化合物。而对于不溶性

和结晶的底物，CBM 只能接触到其表面，此时，

底物对于 CBM 来说是一个巨大的平面，只有它

的结合位点位于表面才能结合，这也是水解酶难
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以降解不溶性和结晶化合物的原因。A 型 CBM

正是符合这种特点的结构域，这种 CBM 的结合位

点往往分布在一个平面或者接近平面，这种平整

的结构刚好可以与不溶性和结晶的底物互补[30]，

如图 3-A 所示，A 型 CBM 与下方的底物只有一

个面的接触。鉴于其特异性，A 型 CBM 能够结

合不溶性或结晶的底物，对可溶性底物不亲和或

者亲和力差。已经证明芳香族氨基酸残基对于 A

型 CBM 与底物的结合至关重要，例如，对于里

氏木霉 Trichoderma reesei 的 CBM1-Y5A，人们发

现其芳香族氨基酸残基的数量以及它们在结合平

面的空间排布对其结合能力都十分关键[31]。 

与 A 型 CBM 不同，许多 B 型 CBM 的晶体结

构显示，其蛋白往往含有一个凹槽或者裂缝，不

同的 CBM 有不同程度深浅的凹槽[32–34]。例如图 3

中的 B 型 CBM (PBD:1GU3)来源于粪碱纤维单胞

菌 Cellulomonas fimi Cel9B，属于 CBM 家族 4，

全称为 CfCBM4-1，它采取 β-jelly 卷曲折叠的方

式在蛋白中部形成一条凹槽，能很好地结合 β-1,4

寡糖(黑色所示)[32]。B 型 CBM 的结合效率被证明

是与底物的聚合度紧密相关的，往往对长链的糖

比短链或者单糖有更强的结合效率，因此被称为

链式结合型 CBM。 

C 型 CBM 优先结合一糖、二糖和三糖，因此

被称作小分子糖结合型 CBM。更准确地说，它不

仅能结合小糖，而且能结合多糖的末端糖基[35]。图

3 所示的 C 型 CBM 来源于海栖热袍菌 Thermotoga 

maritima 的木聚糖酶 10A，其结合位点位于蛋白

表面，大小和深度恰好适合容纳 1 个纤维二糖

(黑色所示)，通过 2 个色氨酸残基与纤维二糖紧

密结合[35]。C 型 CBM 最早因凝集素为人所知，

凝集素广泛存在于动物、植物和微生物中，它们

可以结合溶液中游离的糖，或者能识别糖蛋白和

脂蛋白中，甚至是细胞膜上复杂的碳水化合物结

构。一种凝集素含有多个 CBM，具有专一结合

某一种特异性糖基的能力[36–38]。C 型 CBM 由于

只结合单糖、寡糖或者多糖末端糖基，因此其与

B 型 CBM 相比并没有凹槽存在，其结合位点更

加集中。CBM 家族 9、13、14、18 等都属于 C

型 CBM。 

值得一提的是，不同类型的 CBM 可以同时存

在于一个蛋白质中，例如，混合纤维弧菌 Cellvibrio 

mixtus Cel5A 的 CBM6 同时包含独立的 B 型和 C

型结构域[39–40]。对 CBM 进行分类可以加深对其特

征的认识，但当前的分类方式可能并不能囊括自

然界中所有 CBM 的功能类型。 

 

 
 

图 3.  根据与底物的结合方式对 CBM 分类 

Figure 3.  Interactions of substrates and different types of CBMs. A: Schematic diagram of Type A CBM; B: Type 
B CBM from CfCBM4-1[32]; C: Type C CBM from TmCBM[35]. 



1164 Heng Li et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2017, 57(8) 

actamicro@im.ac.cn 

 

4  CBM 功能与应用 

CBM 的主要功能就是提高酶的催化效率。一

般其通过结合碳水化合物底物拉近酶与底物的距

离，有效增加了酶附近的底物浓度。为了增强

CBM 的功能，多个相同或者不同的 CBM 可以同

时存在于同一酶蛋白中。如上文所述有些 CBM 还

能单独构成蛋白，它们的作用机制尚需进一步的

研究。一般来说，不同的催化结构域具有不同的

底物特异性[41]；由于 CBM 结合底物具有特异性，

同样的催化结构域如果与不同的 CBM 融合可能

会降解不同类型的碳水化合物。另一方面，某些

高温菌的 CBM 具有较高的稳定性，属于热稳定性

结构域。有研究表明热稳定性结构域与不稳定的蛋

白结构域融合可以提高后者的热稳定性[42–44]。因此

在酶分子改造中，利用稳定的 CBM 可以提高单一

催化结构域的稳定性和最适温度等特性[45]。但并

不是所有的结构域都能相互融合而不影响其功

能，而且将 CBM 与催化活性结构域融合时使用的

连接肽也可能影响酶稳定性。 

利用 CBM 结合底物的特异性，以及 CBM 的

相对独立性和分子量小的特点，亦可开发 CBM 作

为蛋白纯化标签。由于纤维素等多糖价格低廉，

用其制作吸附柱具有巨大的价格优势。同样，利

用 CBM 这些特点还可以将其用于固定化酶技术。

在医学上，利用 CBM 特异性结合不溶性底物的特

点，可以将其用于靶向治疗，设计新的识别位点，

使 CBM 能够结合特异的细胞表面多糖，定向输送

药物。 

5  展望 

由 CBM 的分类可知，其来源非常广泛，造成

了 CBM 序列和结构上的多样性。使得其在促进酶

与底物结合、底物特异识别等方面都有不同的作

用。本质上，CBM 的结构决定了其功能，不同的

CBM 中结合位点所在的位置有所不同，导致三种

不同的 CBM 与底物的结合方式，进而发挥出不同

功能和作用。此外，CBM 本身的特性也会对整个

蛋白产生相应影响，比如稳定性和耐热性。 

随着各种碳水化合物酶的深入研究，新型的

CBM 还将不断被发现，更多的 CBM 结构与功能

将逐步被阐明。CBM 的功能具有巨大的应用前

景。研究与改造 CBM 对于阐明蛋白质与碳水化合

物识别机制，进而广泛将其应用于酶分子改造和

药物开发都具有重要意义。CBM 也在大量工业用

酶包括纤维素酶、木聚糖酶及淀粉酶中起着关键

作用。 
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Carbohydrate-binding modules: assisted polysaccharide 
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Abstract: In nature, the biological degradation of carbohydrates is one of the most important reactions. 

Carbohydrate-active enzymes are enzymes involved in the synthesis, degradation and modification of 

carbohydrates. Due to the insolubility of some high-molecular weight polysaccharide substrates, the catalytic 

efficiency of some carbohydrate-active enzymes is low. Carbohydrate-binding modules (CBM) specifically bind 

carbohydrate substrates and improve the catalytic efficiency of carbohydrate-active enzymes by elevating the 

substrate concentrations around the catalytic modules. This review summarizes the knowledge of CBM, including 

their nomenclature and classification, the relationship between CBM structures and functions, and so on. 

Furthermore, some applications of CBM in biological and medical engineering are also presented. 
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