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摘要：木质纤维素是地球上最丰富的有机聚合物，白蚁是古老但进化最成功的高效木质纤维素降解者之

一。了解白蚁降解高度抗性植物聚合物的机制对工业上生物质能源转化和生物仿生设计有重要的借鉴和

指导价值。白蚁和其共生微生物产生的木质纤维素酶在其转化利用木质纤维素上发挥着重要作用。本文

从来源作用方面对白蚁自身及其肠道原虫、细菌和真菌产生的纤维素酶、木聚糖酶和漆酶等酶研究概况

进行了总结，对其存在的问题和前景进行了展望。本综述有助于全面了解白蚁消化系统木质纤维素酶的

基因种类、来源、分布、表达以及酶活性和功能。 
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木质纤维素是地球上由植物产生的最丰富的

有机聚合物，它不溶于水且对酶水解具有高度抗

性，一物降一物，自然界进化出一些能够高效降

解木质纤维素的体系，白蚁是其中最成功的动物

群体之一。一方面，白蚁一年能消耗 30–70 亿 t

的木质纤维素[1]，具有高效的食木性[2]；另一方面，

白蚁作为最古老的社会性昆虫之一，在地球生态

系统尤其是热带雨林有机物质循环中发挥着重要

作用，是热带森林和沙漠生态系统中最重要的分

解者[3–4]。与降解木质纤维素的其他生物相比，白

蚁有较高的转化率，白蚁与其共生微生物的协同

作用可以消化 74%–99%的纤维素和 65%–87%的

半纤维素[5]。食木白蚁在 24 h 内可以有效降解利

用多种植物基质，培菌白蚁在几小时内就可以完

成木质素的降解[6–7]。白蚁取食后，无需对食物进

行高温、高压和强碱等特殊处理，通过咀嚼和其

内外共生微生物的协同作用，就能够将食物转化

成生存所需的营养和能量。与工业炼制过程相比，

白蚁木质纤维素转化是一个高效而温和的系统，

故食木白蚁肠道有“世界上最小的生物反应器”之

称[8]。了解白蚁降解木质纤维素的体系和机制，不

仅能为生物质的转化利用提供新的思路、为生物

仿生设计提供依据和新的见解，也能为工业应用

提供重要的菌群和酶资源。 
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在长期的进化中，白蚁与消化系统内和菌圃

外的不同微生物类群形成了多样化的共生体系，

其中共生微生物发挥重要作用，这方面已经有很

多系统且全面的文章介绍[3,9–12]。鉴于此，本文将

主要针对白蚁和其共生微生物产生的木质纤维素

相关降解酶研究进展进行介绍。 

1  白蚁概述 

白蚁属于昆虫纲蜚蠊目，与蟑螂有非常近

的进化关系 [13]。白蚁大约有 3000 种，根据肠道

中是否存在原生动物，可将白蚁分为低等白蚁

和高等白蚁两类 [14]。低等白蚁涵盖 6 个科 [15]，

包 括 澳 白 蚁 科 (Mastotermitidae) 、 草 白 蚁 科

(Hodotermitidae)、原白蚁科(Termopsidae)、木白

蚁科(Kalotermitidae)、齿白蚁科(Serritermitidae)和

鼻白蚁科(Rhinotermitidae)。高等白蚁仅有白蚁科

(Termitidae)，但数目却占所有已知白蚁种类的

75%。 白 蚁 科 可 分 为 4 个 亚 科 ： 大 白 蚁 亚 科

(Macrotermitinae)、象白蚁亚科(Nasutitermitinae)、

尖 白 蚁 亚 科 (Apicotermitinae) 和 白 蚁 亚 科

(Termitinae)，其中大白蚁亚科的白蚁与特定真菌

—–鸡枞菌(Termitomyces)共生，在白蚁巢内建立菌

圃，培养小白球菌为白蚁提供营养[16–17]，所以大

白蚁亚科的白蚁又称为培菌白蚁(Fungus-growing 

termite)。培菌白蚁主要分布在非洲和亚洲热带地

区，在植物废弃物的降解过程中发挥重要作用[18]。

白蚁是社会性昆虫，所有个体都生活在群体之中，

不能单独存活。一个白蚁群体通常由繁殖蚁(蚁王

和蚁后)、工蚁、兵蚁、幼蚁和卵等组成，它们与

其生活的巢体构成一个超级有机体。 

白蚁消化系统一般由唾液腺(salivary glands，

SG)、前肠(foregut，FG)、中肠(midgut，MG)和

后肠(hindgut，HG)组成。与低等白蚁肠道系统

相 比，高等白蚁肠道更为复杂。以高山象白蚁

(Nasutitermes takasagoensis)为例，其中肠向后肠

延伸，形成了包含不同 P 区(P1–P5)的混合区[19]。

白蚁后肠含有丰富的微生物群，一般包括细菌、

真菌和古菌，低等白蚁后肠还包括原生生物。 

2  木质纤维素及其降解酶 

木质纤维素是植物细胞壁的主要组成成分，

是地球上最丰富的可再生生物质，占据了地球

90%以上光合作用产生的生物质资源。天然的木

质纤维素材料由纤维素、半纤维素和木质素组

成。其中，纤维素是木质纤维素中最简单的成分，

由许多 D-吡喃葡萄糖经过 β-1,4-糖苷键连接而

成，约占木质纤维素含量的 28%–50%。纤维素

水解成为葡萄糖需要以下 3 种主要酶参与：1) 内

切 β-1,4- 葡 聚 糖 酶 (endo-glucanase ， EG ， EC 

3.2.1.4) ； 2) 外 切 葡 聚 糖 酶 (exo-glucanase 或

Cellobiohydrolases，CBH，EC 3.2.1.91)；3) β-葡萄

糖苷酶(β-glucosidase，BG，EC 3.2.1.21)。EG 酶

作用于纤维素的半结晶区/无定型区，随机切割疏

松纤维素分子内部的糖苷键；CBH 从纤维素分子

的还原末端或者非还原性末端进行切割，产生纤

维二糖或者葡萄糖；BG 酶负责水解小于六个葡萄

糖单元组成的寡糖类[5,20]。 

半 纤 维 素 在 木 质 纤 维 素 中 的 含 量 为

20%–30%，在自然界中的含量仅次于纤维素。半

纤维素是由多种不同类型的单糖构成的异质多聚

体，包括木聚糖、甘露聚糖、半乳聚糖和阿拉伯

聚糖等，其中木聚糖在半纤维素中含量最丰富[21]。

木 聚 糖 的 完 全 水 解 需 要 内 切 β-1,4- 木 聚 糖 酶

(endo-β-1,4-xylanase，EC 3.2.1.8)和 β-木糖苷酶
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(β-xylosidase，EC 3.2.1.37)共同作用完成[22]。此外，

半纤维素的降解还需要其他一些辅助酶的作用，

如乙酰木聚糖酯酶、α-葡萄糖醛酸糖苷酶、α-L-

阿拉伯呋喃糖苷酶和乙酰酯酶等。 

木质素在木质纤维素中的含量为 18%–30%，

是由苯丙烷单元(愈创木基丙烷、紫丁香基丙烷和

对羟苯基丙烷)通过醚键和 C-C 键相连接形成的多

聚体，木质素与多糖紧密结合并与半纤维素共价

结合形成围绕纤维素微纤维的基质，共同形成木

质纤维素。在植物体中，木质素包裹在纤维素的

外面，功能之一是保护植物不受外界微生物的侵

蚀。这种保护作用阻碍了纤维素酶与纤维素的接

触，成为影响纤维素降解的重要因素[23]。木质素

的 降 解 主 要 依 赖 三 种 酶 ： 木 质 素 过 氧 化 物 酶

(Lignin peroxidases，Lip，EC 1.11.1.14)、锰过氧

化物酶(Mn peroxidases，MnPs，EC 1.11.1.13)和漆

酶(Laccases，Lac，EC 1.10.3.2)。 

3  白蚁和其共生微生物由来木质纤

维素降解酶 

传统观点认为白蚁自身不产生纤维素酶，主

要依赖与其共生的微生物消化降解木质纤维素。

后来，随着白蚁内源性纤维素酶的发现和基因克

隆，改变了人们以往的看法和观点。研究表明，

白蚁能够依赖自身及其体内外共生微生物产生酶

的分工协作高效降解木质纤维素，这些木质纤维

素降解酶包括：(1) 白蚁自身产生的酶；(2) 体内

肠道微生物产生的酶；(3) 体内外真菌产生的酶。 

3.1  白蚁自身产生的木质纤维素酶 

自 Watanabe 等于 1998 年在《自然》杂志首次

报道白蚁中存在内源性纤维素酶基因以来[24]，现

已从多种白蚁如散白蚁、台湾乳白蚁、恒春新白

蚁、食木象白蚁和培菌白蚁中克隆了许多内源性

的纤维素酶基因[20,25–27] (表 1)。如前所述，纤维素

酶包括 EG、CBH 和 BG 三种酶，但目前研究还没

有发现白蚁中存在内源性 CBH，所以早期文献及

本文所述的白蚁内源性纤维素酶主要指 EG 和 BG

两种酶。不同白蚁来源的纤维素酶基因具有高度

同源性，EG 都属于糖苷水解酶家族 9 (GH9)，而

BG 属于糖苷水解酶家族 1 (GH1)。反转录 PCR 实

验证实在低等白蚁中，EG 和 BG 两种酶的分泌位

点都在唾液腺，这与低等白蚁唾液腺具有高酶活

性的结论一致。而在高等白蚁中，EG 由中肠分泌

产生，BG 由唾液腺和中肠两个部位产生。来自于

不同白蚁(不管是低等白蚁还是高等白蚁)的 EG 和

BG 两种酶, 分子量大小相似，如 EG 约为 47 kDa，

BG 约为 55 kDa，氨基酸序列同源性为 70%–80%，

并且 EG 酶只有一个催化结合域，没有纤维素结

合域。 

为了深入了解白蚁纤维素酶的功能及其在生

物质资源转化方面的潜在应用前景，目前已经实

现了 EG 和 BG 两种酶基因在不同系统包括大肠杆

菌、酵母、曲霉和昆虫细胞的异源表达[20,28]，采

用酶分子定向进化技术，获得了高比活性且高耐

热性的白蚁内切葡聚糖酶[29]。栖北散白蚁和高山

象白蚁的内切葡聚糖酶基因通过优化实现了在曲

霉中的大量表达和纯化，动力学研究表明曲霉中

异源表达的重组酶比活性有明显提高[30]，在毕赤

酵母中表达的 EG 酶突变体在 pH 4–11 范围内仍能

保持高稳定性[28]。 

结合白蚁肠道纤维素酶活性分布，研究表明，

食物经白蚁咀嚼变成小的木质颗粒，进入消化道

后与唾液腺和中肠分泌的 GH9 和 GH1 家族纤维 
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表 1.  白蚁来源木质纤维素降解酶 

Table 1.  Termite-derived lignocellulose degrading enzymes 
Enzyme type Enzyme names Termite species GH family References 

Endo-β-1,4-glucanase RsEG Reticulitermes speratus  GH9  [24]  

Endo-β-1,4-glucanase MbEG1 Macrotermes barneyi GH9 [25] 

Endoglucanase RsEGm Reticulitermes speratus GH9 [29] 

Endo-β-1,4-glucanase A18, PA68 Reticulitermes speratus 
Nasutitermes takasagoensis 

GH9 [30] 

Endo-β-1,4-glucanase RsEG, NtEG Reticulitermes speratus 
Nasutitermes takasagoensis 

GH9 [31] 

Endo-β-1,4-glucanase YEG1, YEG2 Reticulitermes speratus GH9 [36] 

Endoglucanase NtEgl Nasutitermes takasagoensis GH9 [37] 

Endoglucanase nCfEG, tCfEG Coptotermes formosanus  GH9 [38] 

Endo-β-1,4-glucanase G91A,Y97W, K429A Reticulitermes speratus  GH9 [39] 

Endo-β-1,4-glucanase BEVS-expressed enzyme Reticulitermes flavipes GH9 [100]  

β-glucosidase MaBG Microcerotermes annandalei GH1 [26] 

Glucosidase RsBGI,RsBGII Reticulitermes speratus GH1 [27] 

Glucosidase ND Neotermes koshunensis GH1 [40] 

Glucosidase ND Reticulitermes flaviceps  GH1 [41] 

Glucosidase rfbgluc-1 Reticulitermes flavipes GH1 [42] 

Glucosidase BglB Reticulitermes santonensis GH1 [43] 

Glucosidase G1mgNtBG1 Nasutitermes takasagoensis GH1 [44] 

Glucosidase G1NkBG Neotermes koshunensis  GH1 [45] 

Glucosidase NkBgl Neotermes koshunensis GH1 [46] 

β-glucosidase MbmgBG1 Macrotermes barneyi GH1 [47] 

Glucosidase bgl5, bgl7, bgl9 Macrotermes annandalei GH1 [48]       

Glucosidase ND Coptotermes formosanus GH1 [50] 

Glucosidase bgl-gs1 Globitermes brachycerastes GH1 [75] 

Laccase RfLacA, RfLacB Reticulitermes flavipes ND [33] 

Laccase Lac1 Coptotermes formosanus ND [35] 

ND: not determined. 
 
 

素酶混合，EG 作用于木质颗粒的疏松区域，将其

初步降解成低聚寡糖和纤维二糖，而 BG 进一步

将纤维二糖水解成葡萄糖为白蚁所利用。用 C13

同位素标记的食物饲喂湿木白蚁 Hodotermopsis 

sjostedti，结果表明白蚁内源纤维素酶在纤维素消

化过程中起主要作用[1]，利用 RNA 干扰技术针对

台湾乳白蚁内源的 EG 和 BG 酶基因，使得相应

酶活性降低，可导致白蚁体重减轻和死亡率增

加，说明白蚁内源纤维素酶在白蚁生长中发挥重

要作用[31–32]。 

关于半纤维素降解酶，据目前所知，还没有

发现白蚁自身由来的木聚糖酶。 

转录组学分析发现低等白蚁(黄胸散白蚁)体

内含有内源性漆酶(RfLacA 和 RfLacB)，其产生位

点在唾液腺并分泌到前肠。通过昆虫杆状病毒表

达系统，成功实现了内源性漆酶基因的功能性表

达和纯化。重组漆酶对木质素单体—–芥子酸和  

4 种苯酚底物有较强的活性，而对 4 种黑色素前体

几乎没有活性，另外观察到重组漆酶可以修饰碱

性木质素，这些研究表明了白蚁内源性漆酶可能

在木质素降解过程中发挥作用[33–34]。此外，在台

湾乳白蚁(Coptotermes formosanus)中也发现了内
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源性漆酶基因 lac1，其在昆虫 Sf9 细胞中实现了

异源表达纯化，纯化的漆酶在 pH 4.5–7.5 有活性，

对氢醌底物有较高的作用活性(305 mU/mg)，研究

发现 4.85 mmol/L 以上浓度的 H2O2 可显著抑制漆

酶 Lac1 的活性(P<0.01)。漆酶 Lac1 同黄胸散白蚁

漆酶 RflacA 和 RflacB 一样，主要在唾液腺和前肠

中表达，在中肠或后肠中很少表达(表 1)。这 3 种

漆酶都属于酚氧化漆酶，不同之处在于漆酶 Lac1

在酚氧化反应中活力最高，并且氧化反应过程不

需要 H2O2 的协助，推测白蚁漆酶 Lac1 可能直接

氧化低氧化态势的底物，而木质素中的高氧化态

势基团可能被白蚁中的其他酶或通过芬顿反应氧

化[35]。目前，在高等白蚁中尚未有漆酶的相关报

道，但是本实验室通过对培菌白蚁(黄翅大白蚁)

转录组进行分析，发现了多个潜在的基因序列，

目前已经克隆获得其全长基因，通过构建及优化

其异源表达体系，本实验室将进一步研究培菌白

蚁潜在内源性漆酶功能及催化特性。 

3.2  白蚁肠道微生物产生的酶 

3.2.1  来自低等白蚁共生微生物的木质纤维素降

解酶：低等白蚁肠道有原生动物、细菌和古菌    

3 种共生微生物。2002 年日本学者通过研究台湾

乳白蚁提出了共生微生物产生酶与白蚁自身消化

酶协同高效降解木质纤维素的二维学说，并指出

在这一协同作用中，原生动物酶系发挥的降解作

用可能大于白蚁自身酶系[65]。相比于白蚁的两种

内源性纤维素酶，后肠共生微生物编码的纤维素

酶更多样。通过肠道微生物分离、构建后肠环境

DNA 文库、宏基因组等高通量测序分析，发现后

肠微生物编码 GH3、5、7、8、10、11、26、43、

45 和 62 等更多家族的纤维素酶和半纤维素酶基

因序列[49–53]。来源于白蚁后肠的原虫或细菌属于

GH5、7、8、45 家族的多个 EG 酶基因和 CBH 酶

基因，以及属于 GH1 家族的 BG 酶基因已经被克

隆或表达鉴定。低等白蚁后肠细菌主要贡献是将

纤维二糖或纤维低聚糖磷酸解。低等白蚁原虫由

来的纤维素酶普遍比细菌由来的酶活性高，这暗

示白蚁原虫来源的纤维素酶在其纤维素降解中发

挥更大作用，而肠道共生菌来源酶呈现低的酶  

活[54]。应用单细胞宏基因组研究方法表明低等白

蚁后肠原生生物可能不参与纤维素消化，发挥作

用的是原虫表面的细菌群落，这些细菌群落分泌

一系列复杂的糖苷水解酶，将纤维素降解为单体

来满足原生生物的代谢需求[55]。 

从黄肢散白蚁(Reticulitermes flavipes)的共生

原虫克隆获得 3 个 GH7 家族的酶基因(GHF7-3，

GHF7-5，GHF7-6)，并在昆虫病毒体系中实现了

3 个重组酶的表达，其中 GHF7-3 活性最高，并具

有 CBH、EG 和 BG 的多种酶活性(表 2)。在木质

纤维素水解过程中，重组酶 GHF7-3 与白蚁内源

性酶协同作用，能够增加葡萄糖的产生量[56]。对

台 湾 乳 白 蚁 后 肠 原 生 动 物 Pseudotrichonympha 

grassii 由来的 GH7 家族 PgCBH 基因进行 RNA 干

扰实验，降低 PgCBH 基因表达水平，CBH 酶活

性显著降低，导致了原虫死亡，这表明 PgCBH 基

因在原虫木质纤维素分解过程中起作用[57]。 

目前，已报道进行详细分析鉴定的木聚糖酶

主要属于 GH10 和 GH11 家族[20]。2009 年，Arakawa

等首次报道从台湾乳白蚁后肠纯化到 3 种分子量

为 17–19 kDa 的 GH11 家族木聚糖酶，RT-PCR 实

验证实了该木聚糖酶由后肠的共生鞭毛虫产生[58]，

之 后 有 文 章 报 道 从 桑 特 散 白 蚁 (Reticulitermes 

santonensis)肠道细菌也分离鉴定到一个 GH11 家

族的木聚糖酶[59]。对台湾乳白蚁后肠原生动物进
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行宏转录组测序分析鉴定，并在毕赤酵母中重组

表达了一个 GH10 家族的木聚糖酶基因[53]，重组

表达的木聚糖酶(xyl726)分子量约为 34 kDa，酶比

活性为 80 U/mg (表 2)。 

3.2.2  来自高等白蚁共生微生物的木质纤维素降

解酶：高等白蚁肠道没有共生的原生动物，后肠

细菌在高等白蚁木质纤维素降解过程中发挥重

要作用。高等象白蚁(Nasutitermes)的宏基因组学

研究发现后肠含有 700 多个糖苷水解酶基因序

列，分别属于 45 个碳水化合物活性酶家族，其中   

100 多个基因和纤维素水解相关，包括 GH5 纤维

素酶、GH94 纤维二糖/纤维糊精磷酸化酶类和

GH51 内切葡聚糖酶/阿拉伯糖酶等[68]。通过构建

Fosmid 文库和功能筛选，从短角球白蚁(Globitermes 

brachycerastes) 和 土 垅 大 白 蚁 (Macrotermes 

annandalei) 两 种 高 等 白 蚁 后 肠 微 生 物 中 发 现   

上百个具有不同活性的纤维素酶和半纤维素酶克

隆[10,69]。从 50000 个克隆中筛选得到 464 个具有

植物多糖降解活性的克隆，其中包括 267 个内切

葡聚糖酶、24 个外切葡聚糖酶、72 个 β-葡萄糖苷

酶和 101 个内切木聚糖酶等阳性克隆，鉴定了  

219 个可能降解纤维素、半纤维素和果胶的碳水化

合物水解酶基因 [10]。对高等白蚁 Trinervitermes 

trinervoides 后肠细菌进行宏基因组分析，发现  

25 种纤维素酶和半纤维素酶的开放阅读框，它们

属于 GH5 等 11 个不同家族。其中 8 个基因表达

鉴定为内切纤维素酶(GH5C、GH5E、GH5F 和

GH5G)、外切纤维素酶(GH5D)、内切木聚糖酶

(GH5H 和 GH11)和 α-岩藻糖苷酶(GH29)。其中

GH11 家族的 Xyl1 是多亚基 β-1,4-木聚糖酶，由催

化结构域和 2 个碳水化合物结合域(CBM)组成。

CBM 选择性地结合不溶性木聚糖，能够提高水解

速率。该木聚糖内切酶在 pH 6 和 50℃条件下活性

最佳，能够降解木聚糖产生木二糖和木三糖(表 3)。

此外，发现 Xyl1 对天然底物(例如小麦阿拉伯木

聚糖)也具有催化能力，这使其成为有效分解复杂

植物生物质结构的潜在生物催化剂[70]。这些研究

表明白蚁后肠蕴藏了丰富的木质纤维素酶基因，

尽管如此，后肠相关的木质纤维素酶活性不高，

比如高山象白蚁后肠内切葡聚糖酶的活性远远低 

 

表 2.  原虫来源木质纤维素降解酶 

Table 2.  Protist-derived lignocellulose degrading enzymes 
Enzyme type Enzyme names Termite species GH family References 

Endo-β-1,4-xylanase xyl726 Coptotermes formosanus GH10 [53]  

Xylanase CfXyn-1,-2,-3 Coptotermes formosanus  GH11 [58]  

Endo-β-1,4-glucanase ND Coptotermes lacteus GH7 [60] 

Endoglucanases ND Mastotermes darwiniensis GH45 [61] 

Endo-β-1,4-glucanase CFP-eg1 Coptotermes formosanus GH5 [62] 

Endoglucanase RsSymEG1 Reticulitermes speratus GH7 [63] 

Endo-β-1,4-glucanase RsSymEG2  Reticulitermes speratus GH45 [64] 

Cellobiohydrolases ND Reticulitermes flavipes GH7 [56] 

Cellobiohydrolases PgCBH Coptotermes formosanus GH7 [57]  

Cellulase ND Coptotermes formosanus GH7 [65] 

Cellulase ND Reticulitermes speratus GH45 [66] 

Cellulases Cell-2,-3,-4 Reticulitermes flavipes GH7 [67] 

ND: not determined. 
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表 3.  细菌、真菌来源木质纤维素降解酶 

Table 3.  Bacteria and fungi derived lignocellulose degrading enzymes 

Origin Enzyme type Enzyme names Termite species GH family References

Bacteria Endo-β-1,4-xylanase mXyl8B8 Reticulitermes santonensis GH11 [59] 

 Endo-β-1,4-xylanase Xyl1 Trinervitermes trinervoides GH11 [70] 

 Xylanase XYL7 Globitermes brachycerastes GH11 [76] 

 Xylanase Xyl-ORF19 Globitermes brachycerastes GH10 [77] 

 Xylanase NtSymX11 Nasutitermes takasagoensis GH11 [78] 

 

Xylanase IIPSP3 xylanase Wood-feeding higher termites ND [94] 

Endo-β-1,4-glucanase EglC22b Reticulitermes labralis GH8 [92] 

Endo-β-1,4-glucanase β-1,4-glucanase Anacanthotermes ND [93] 

Laccase ND Cryptotermes brevis ND [95] 

Yeast Xylanase SSA-1542T Reticulitermes chinensis ND [91] 

 Xylanase MD39VT Mastotermes darwiniensis ND [96] 

Fungi Xylanase ND Macrotermes muelleri ND [84] 

 Endo-xylanase X1T, X2T, X1Mc, X2Mc Macrotermes bellicosus ND [97] 

 Xylanase ND Grass-feeding termites in Thailand GH10 [98] 

 Cellulase ND Macrotermitinae ND [88] 

 Laccase ND Odontotermes formosanus ND [89] 

 Laccase lcc1-2 Microtermes in Thailand ND [105] 

 Cellobiohydrolases ND Reticulitermes speratus  ND [100] 

ND: not determined. 
 

于它在中肠的酶活[20,71]，培菌白蚁后肠纤维素酶

的活性也远低于中肠相应酶活[20,72–73]。对高等白

蚁 Nasutitermes corniger 进行蛋白组学分析，发现

后肠的蛋白质中缺乏与纤维素降解相关的酶，这

与酶活性分析结果一致。高等白蚁后肠细菌可能

类似于低等白蚁后肠细菌，产生的木质纤维素酶

更 多 参 与 寡 聚 糖 的 降 解 。 从 高 等 食 木 白 蚁

Globitermes brachycerastes 肠道菌群中鉴定到多

种有功能活性的纤维二糖代谢酶，其中包括 β-葡

萄糖苷酶、纤维二糖磷酸化酶、phopho-6-β-葡萄

糖苷酶[10]以及木糖苷酶[74]，这一结果似乎支持上

述观点。另外也从高等食木白蚁 G. brachycerastes

肠道微生物中获得多功能的木糖苷酶，大肠杆菌

中异源表达的此木糖苷酶除具有 β-木糖苷酶活性

外，还有 β-葡萄糖苷酶或 α-阿拉伯糖苷酶活性[74]。

另外也有研究称从高等白蚁肠道中获得了一些新

颖的酶基因[75]。在大肠杆菌中表达的共生微生物

的 β-葡萄糖苷酶(bgl-gs1)为耐热的 β-葡萄糖苷酶，

其最适温度达到 90 °C，在 75 °C 保温 2 h 后仍能

保持 70%以上的活性。此外在大肠杆菌中重组表

达的 GH11 木聚糖酶 XYL7 在 pH 5.5–10 比活性高

达 6340 U/mg[76]，暗示着共生微生物来源的酶基

因具有潜在的工业应用价值。 

来自高等白蚁肠道细菌的木聚糖酶多含有  

2 个以上结构域，木食性白蚁 G.brachycerastes 肠

道细菌来源的木聚糖酶 Xyl-ORF19，包含 1 个

GH10 催化结构域和 1 个 Ig-like 非催化结构域[77] 

(表 3)。象白蚁 Nasutitermes takasagoensis 共生菌

来源的木聚糖酶 NtSymX11，包含 1 个催化亚基、

2 个碳水化合物结合亚基(CBM36)，CBM36 可以

降低酶在酸性和高温条件下的稳定性，并通过增

加对底物的亲和性提高酶活性[78]。 
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已知多数动物没有内源性木聚糖酶，它们通过

共生微生物酶协助分解半纤维素。在人和牛的消化

系统中，拟杆菌门 Bacteroidetes 通过 GH10 家族的

内切木聚糖酶发挥半纤维素降解作用[79–80]，在高等

象白蚁中，螺旋体菌门的 GH11 家族内切木聚糖

酶发挥主要作用[9]。 

关于木质素降解酶，有报道称，从高等食木

白蚁 Microtermes pakistanicus 肠道中分离出一株

具有降解木质素并能在类木质素染料培养基上快

速生长的菌株 MP-4。菌株 MP-4 可能产生一些胞

外酶，使木质素结构中的 S/G 比率以及联苯结构

发生变化，从而降解木质素[81]。 

3.3  真菌由来木质纤维素酶 

相比于白蚁肠道共生细菌和原虫由来酶的研

究，白蚁真菌由来木质纤维素降解酶的研究报道

比较少，且主要集中在培菌白蚁方面。研究表明，

培菌白蚁与鸡枞菌的共生系统能够有效降解植物

材料[7,12]。早期报道白蚁通过取食菌圃中的真菌获

得纤维素酶[82]，真菌产生的酶与白蚁产生的酶共

同作用完成食物的消化[83]。Rouland 最早报道从培

菌白蚁(Macrotermes muelleri)及其共生真菌中分

离纯化到纤维素酶和木聚糖酶[84–85]，但是没有相

关分子学方面证据。检测泰国分布的 5 种培菌白

蚁菌圃及共生真菌的木质素降解酶活性，发现培

菌白蚁菌圃及共生真菌都有漆酶活性，但没有检

测到木质素酶和锰过氧化酶活性。鸡枞菌转录组

分析鉴定了许多与植物细胞壁降解相关基因的同

源序列，该数据表明鸡枞菌具有降解木质素的能

力[86–87]。日本学者通过化学方法分析培菌白蚁不

同年龄的菌圃组成，发现菌圃碳水化合物和木质

素比率随着菌圃年龄的增加而增加，即菌圃下层

木质素含量低于上层新鲜菌圃，说明共生鸡枞菌

的主要作用是降解木质素，也暗示菌圃和共生菌

中的漆酶与木质素降解相关 [88]。从黑翅土白蚁

(Odontotermes formosanus)菌圃纯化获得的漆酶分

子量为 65 kDa，以 ABTS 为底物测得的酶活性为

211.11 U/mg[89]。 

白蚁肠道除了细菌、原虫之外还有真菌，真

菌可以产生多种酶。分离自桑特散白蚁肠道的两

种霉菌都具有 β-葡萄糖苷酶、endo-1,4-β-D-葡聚

糖酶、exo-1,4-β-D-葡聚糖酶和 endo-1,4-β-D-木聚

糖酶活性，其中木聚糖酶活性最高[90]。Ali 等从散

白蚁(Reticulitermes chinenesis)肠道中分离并鉴定

了来自 18 种酵母的 92 株菌株，其中 7 种被鉴定

为新物种。从白蚁肠道中分离出的共生酵母已经

被证明具有产生木聚糖酶和发酵木糖的能力。共

生酵母作为一个“隐身”的白蚁共生菌群在供给营

养、生物质转化与利用以及抵御外来病原物方面

发挥重要作用[91]。 

4  总结和展望 

综上所述，通过微生物分离培养以及宏转录

组、宏基因组等高通量测序方法从白蚁自身、肠

道细菌、真菌和体外菌圃等获得多种木质纤维素

降解酶，这些酶在白蚁这个超级生命体的不同部

位、不同时期发挥作用。尽管如此，围绕白蚁这

个高效的超级生命体，白蚁、细菌、原生生物和

真菌发生相互关系的功能基础以及白蚁肠道中发

挥高效作用的核心酶类和核心微生物菌群还不是

非常清楚，尤其是白蚁与体内外共生微生物之间

的关系及其不同来源酶在木质纤维素降解中的协

同作用和分工知之甚少。白蚁肠道细菌大多数还

不能培养，但根据新的分离培养方法[101–102]，可分

离之前无法培养的优势菌，从而探究其功能作用
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和参与木质纤维素降解的过程或途径，了解产生

的木质纤维素酶种类。另外需要扩展对不同食性

更多白蚁种类的研究，揭示不同白蚁木质纤维素

降解机制，挖掘更多木质纤维素酶资源。目前对

半纤维素和木质素降解酶的研究主要集中于木聚

糖酶和漆酶，而近年来生物信息学数据表明，白

蚁自身及其共生环境中含有大量的其他相关酶序

列信息，因此可以根据高通量测序数据进一步对

参与半纤维素和木质素降解与修饰的辅助酶类展

开研究。在此基础上，还可以通过基因工程或基

因编辑方法对产生多功能木质纤维素酶菌株进行

改造和酶突变筛选，从而提高目的酶活性、稳定

性和产量[103]。前期我们研究发现，多种木质纤维

素酶基因可以共表达，且共表达酶降解效率高于

单组分混合酶[104]。基于此，在之后的研究中还可

以通过遴选优良木质纤维素酶基因，人工合成构

建高效表达的工程菌株，为植物基质的降解和生

物质资源的转化利用奠定基础。 
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Advances in lignocellulose-degrading enzymes from termites 
and symbiotic microbes 

Yutong Jiang, Shuo Zhang, Zijia Lin, Jinfeng Ni* 
State Key Laboratory of Microbial Technology, Shandong University, Qingdao 266237, Shandong Province, China 

Abstract: Lignocellulose is the most abundant organic polymer on earth. Termites are one of the oldest but most 

successful and efficient lignocellulose degraders. Understanding the mechanism of effective degradation of highly 

resistant plant polymers by termites has important guidance for industrial biomass energy conversion and 

biomimetic design. The lignocellulases produced by termites and their symbiotic microorganisms play an important 

role in the conversion and utilization of lignocellulose. This article summarizes the research progress in producing 

cellulase, xylanase and laccase by termites themselves and their intestinal protozoa, bacteria and fungi, and 

suggests future problems and prospects. This review is helpful for a comprehensive understanding of the 

lignocellulytic gene type, source, distribution, expression, and enzyme activity and function of lignocellulases in 

termite digestive system. 
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