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摘   要：多糖是大型藻类、浮游植物和微生物的主要成分，多糖降解产物是海洋有机物的主要

来源。碳水化合物活性酶(carbohydrate-active enzymes，CAZymes)是负责糖类化合物降解、修饰

及生成糖苷键的功能酶系，是糖类物质代谢通路中的基本功能单元。多数异养细菌都具备一套完

善的碳水化合物活性酶编码系统，它们是参与碳水化合物降解的主要驱动力。基于碳水化合物活

性酶的种类多样性、结构复杂性和功能特异性，我们对该家族的成员和作用机理还缺乏全局性了

解。碳水化合物化学、分子生态学、微生物学和生物信息学的发展使人们对多糖的结构、细菌降

解多糖的方式以及碳水化合物活性酶的作用机理有了新的认识。本次综述首先介绍了海洋环境中

存在的多糖类别及相应的定性及定量分析方法；其次，总结了碳水化合物活性酶的新增成员以及

数据库的现状，讨论了多糖利用位点(polysaccharide utilization loci，PULs)及几种海洋多糖降解的

分子机制；最后，提出了一个基于多糖结构复杂性与细菌驱动的降解方式新模型，并对海洋细菌

降解多糖与典型生态事件(如藻华)的关系进行了总结。论文旨在全局性地理解碳水化合物活性酶

的分子功能与生态意义，为深入认识海洋环境中的碳水化合物代谢提供帮助。 

关键词：海洋细菌；碳水化合物活性酶；多糖利用位点；降解机制；生态意义  
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Research progress of carbohydrate-active enzymes on marine 
bacteria 

XU Junjie, CAI Zhonghua, ZHOU Jin* 
Institute for Ocean Engineering, Tsinghua Shenzhen International Graduate School, Shenzhen 518055, Guangdong, 
China 

Abstract: Polysaccharides are the main components of macroalgae, phytoplankton, and 

microorganisms. Polysaccharide degradation products are the main source of marine organic matter. 

Carbohydrate-active enzymes (CAZymes), the typical functional enzymes for the degradation, 

modification, and generation of glycosidic bonds of carbohydrate compounds, are the basic functional 

units in carbohydrate metabolic pathways. Most heterotrophic bacteria are endowed with a complete 

CAZymes-encoding system, which is the main driving force for carbohydrate metabolism. However, 

owing to the diversity, complex structures, and functional specificity of CAZymes, there is a lack of a 

systematic understanding of the members in this family and the molecular mechanisms of action. The 

development of carbonhydrate chemistry, molecular ecology, microbiology, and bioinformatics allowed 

an in-depth understanding of the structures of polysaccharides, the degradation pathways, and the action 

mechanisms of the CAZymes. In this paper, the research advances of CAZymes were summarized. At 

first, this review introduced the types of polysaccharides in the marine environment and the 

corresponding methods of qualitative and quantitative analysis. Secondly, we summarized the latest 

progress of CAZymes and the database status and discussed polysaccharide utilization loci (PULs) and 

molecular degradation mechanisms of several marine polysaccharides. Finally, we presented a new 

conceptual model linking polysaccharide structural complexity to bacteria-driven polysaccharide 

utilization, and introduced the relationship between the polysaccharide degradation by heterotrophic 

bacteria and the algal bloom dynamics. The purpose of this paper is to enhance the systematic 

understanding of the molecular functions and ecological significance of CAZymes and deepen the 

understanding of carbohydrate metabolism in the marine environment. 

Keywords: marine bacteria; carbohydrate-active enzymes; polysaccharide utilization loci; degradation 
mechanisms; ecological roles 
 
 

全球约一半的净初级生产力由海藻贡献，

其中大部分被海洋细菌呼吸利用然后以 CO2 形

式返回大气[1]。海洋细菌是分解有机物的直接

动力，这是地球上规模最大，速度最快的分解

代谢与生物转化过程之一。相比于陆地环境，

海洋类似于“一个全球性的消化器”，几乎所有

从地表注入的多糖类有机物都被用于海洋细菌

呼吸作用的底物，进而转化为无机营养。通过

海洋细菌对多糖的利用将光合作用固定的碳返

回大气层，因而海洋细菌对大分子多糖的降解

过程是碳循环的关键一环。 

为了利用多糖作为底物，细菌需要具有正确

结构特异性的碳水化合物活性酶(carbohydrate- 

active enzymes，CAZymes)。截至 2020 年 5 月，

CAZymes 包含了 167 个糖苷水解酶家族、40 个

多糖裂解酶家族、17 个碳水化合物酯酶家族、
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110 个糖基转移酶家族、16 个辅助酶家族，以

及 86 个碳水化合物结合模块。由于 CAZymes

是基于序列相似性和共同祖先进行分类的，不

管它们的底物特异性如何，每个 CAZymes 家族

都包括具有不同底物特异性的酶。此外，复杂

多糖中通常包含多种糖苷键，每种独特的糖苷

键都需要一种特殊的酶才能进行有效水解。因

此，每一种酶必须识别多糖分子中特定的化学

键以及多糖分子链上的化学基团。多糖分子中

的化学键类型、化学基团的种类、分子链的长

短以及空间构型都增加了酶结合、切割和降解

多糖的复杂性。此外，由于空间排斥作用，多

糖降解酶难以切割深埋在高度复杂的多糖三维

分子网络中的糖苷键 [2]。因此，水解多糖骨架

时 CAZymes 必须遵循正确的级联顺序，如果缺

失某种必需的酶，多糖可能无法降解或仅仅被

部分降解。 

然而，与我们对海洋氮、磷和硫循环中的

具体步骤、产物和生物过程的了解相比，我们

对海洋环境中 CAZymes 驱动的有机碳循环的

了解非常有限。这种认知的滞后是因为海洋中

有机碳的转化涉及复杂的生化过程和众多的

酶，这种情况在多糖降解领域尤其突出。多糖

是大部分浮游植物、大型藻类以及溶解性有机

物(dissolved organic matter，DOM)和颗粒有机

物(particulate organic matter，POM)的主要成分，

是海洋碳库的重要组成部分。最近针对海洋微

生物宏转录组和宏基因组的研究进一步强调了

多糖及其转化对海洋碳代谢的重要性 [3–4]。因

此，对海洋多糖的循环和驱动过程研究的重要

性再次得到凸显。 

为此，本次综述中我们拟以 CAZymes 为重

点，尝试梳理最新的研究进展，包括常见的海

洋多糖和 CAZymes 的类型、多糖利用位点

(polysaccharide utilization loci，PULs)、典型海

洋多糖的降解途径与机制，以及藻华事件中的

酶促降解多糖的过程与生态意义。目的是阐明

多糖降解的生化基础与酶促降解反应的分子

机理，为理解海洋细菌的多糖代谢过程及其在

海洋碳循环中的作用提供信息。此外，利用

CAZymes 作为分子工具，为解释生态事件的发

生探寻新的思路。 

1  海洋多糖概述 

1.1  海洋多糖的种类 
浮游植物和大型藻类是海洋食物网的基

础，是海洋环境中多糖的主要来源。通过光合

作用产生的碳水化合物可作为细胞内能量存

储和细胞壁的成分。藻类碳水化合物含量因物

种和生长阶段而异，其多糖含量多样而丰富

(21%–50%)[5]。除了它们的胞内多糖储备外，藻

类还主动分泌富含多糖的 DOM，其中中性多糖

(不带电荷的糖)占新分泌的 DOM 的一半[6]。在

一些大型藻类中，海带多糖、海藻酸盐、硫酸

盐、岩藻多糖、琼脂糖和角叉菜胶等作为细胞

结构和细胞内储存化合物，占细胞干重的 50%

以上[7]。微藻(如底栖硅藻)产生的胞外多糖以及

微生物被膜产生的粘液和覆盖物，也贡献了海

洋多糖的多样性和库存量。需要指出的是，与

其他类型的多糖相比，纤维素类在海洋系统中

相对较少，常见的 7 大类海洋多糖类型和结构

如表 1 所示。 

1.2  海洋多糖的定性与定量分析 
多糖的结构信息包括单体成分的鉴定、连

接位置和分支方向的确定以及辅助官能团(例

如硫酸盐、羧基或氨基)的鉴定等。对大多数

DOM 的分析通常采用酸水解，然后是比色定量

法或固态核磁共振分析法，后者可提供样品总

碳水化合物成分的信息[8]。在一些酸水解过程

中，可以通过比较水解前后还原糖的含量来确 
 



 

 

 

许俊杰等 | 微生物学报, 2022, 62(4) 1289 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

 

表 1  海洋源主要多糖类别与结构 
Table 1  Main types and structures of marine polysaccharides 

Marine 

polysaccharides 
Sugar composition Marine occurrence Major CAZymes 

Agar 

 

β-1,4-D-galactose 

α-1,3-3,6-anhydro-L-galactose 

α-1,3-d-galactose 

Red algae GH16, GH117, GH50 

α-agarase EC. 3.2.1.158 

β-agarase EC 3.2.1.81 

Alginate 

 

β-1,4-D-mannuronic acid 

α-1,4-L-guluronic acid 

Brown algae PL7 

Mannuronate lyase EC 4.2.2.3 

Guluronate lyase EC 4.2.2.11 

Carrageenan β-1,4-D-galactose 

α-1,3-3,6-anhydro-D-galactose 

Red algae GH16 

Carrageenase EC 3.2.1.83 

Fucoidan α-1,3-L-fucose, 

α-1,2-L-fucose 

α-1,2-D-glucuronic acid 

Brown algae GH29, GH107, GH168 

α-L-fucosidase EC 3.2.1.51 

α-1,3-1,4-L-fucosidase EC 3.2.1.111 

Endo-fucoidanase EC 3.2.1.212 

Laminarin β-1,3-D-glucose 

β-1,6-D-glucose 

Brown algae 

and diatoms 

GH5 

β-1,3-glucanase EC 3.2.1.6 

Porphyrin β-1,4-D-galactose 

α-1,3-L-galactose 

Red algae GH16, GH86 

β-porphyranase EC 3.2.1.178 

Ulvan 

 

β-1,4-D-xylose 

α-1,4-L-iduronic acid, 

β-1,4-D-glucuronic acid, 

α-1,4-L-rhamnose 

Green algae PL24, PL25, PL28 

Ulvan lyase EC 4.2.2.– 

 
定单体碳水化合物与聚合化合物的浓度[9]。酸

水解之后可以使用带脉冲电流的高效阴离子交

换色谱进行单糖成分的分离和量化[10]。特定的

样品制备使高分子量 DOM 和 POM 中的中性、

氨基和酸性糖类的分析成为可能[11]；脱水糖也

可以在特定色谱条件下使用带有脉冲电流检测

的高效阴离子交换色谱进行定性定量分析[12]。

对于 POM 的分析，高度酸水解技术还可以提供

其中碳水化合物的结构和组成的信息[13]。需要

指出的是，尽管海洋多糖经常含有硫酸盐或糖

醛酸，但目前对这些成分的分析还较少，有待

进一步的研究发现。 

2  CAZymes 家族及其数据库 

CAZymes 是一类超大酶家族，负责碳水化

合物的合成、代谢、修饰及运输。CAZymes 主

要分为五类催化酶和一类非催化模块，催化酶

包括糖苷水解酶(glycoside hydrolases，GHs)、

多糖裂解酶(polysaccharide lyases，PLs)、碳水

化合物酯酶(carbohydrate esterases，CEs)、糖基

转移酶(glycosyltransferases，GTs)以及辅助氧化

还原酶(auxiliary activities，AAs)；而非催化模

块即碳水化合物结合模块(carbohydrate-binding 

modules，CBMs)。GHs 与 PLs 是多糖降解过程

中两类重要的成员，作用是断裂多糖单体之间

的糖苷键。GHs 的作用位点是多个碳水化合

物间及碳水化合物与非碳水化合物间的糖苷

键，糖苷键的断裂形成不同长度碳链的低聚

糖。与 GHs 不同，PLs 则是通过 β-消除机制

打开含糖醛酸的多糖长链，产生不饱和烯糖醛

酸残基和新的还原性末端 [14]。CEs 是一组充当

GHs、PLs “助手”的酶，其作用是参与多糖酯
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基、碳水化合物侧链的降解 [15]。GTs 与双糖、

寡糖及多糖的合成有关，是一组催化糖基从

活化的供体分子转移到特定的受体分子从而

形成糖苷键的酶，在微生物的适应性和致病性

方面起到重要作用[16]。AAs 分为木质素水解酶

(ligninolytic enzymes) 和 裂 解 多 糖 单 加 氧 酶

(lytic polysaccharide mono-oxygenases)，其中木

质素水解酶与经典的多糖解聚酶具有协同作 

用[17]。CBMs 为 CAZymes 中具有碳水化合物结

合活性的连续氨基酸序列，其本身没有酶活性，

但可以通过促进与底物的长时间作用，增强多

种 CAZymes 的催化功能。基于 CAZymes 家族

的庞大性和重要性，该类家族拥有专门的数据

库，即 CAZy 数据库(http://www.cazy.org)。该

数据库始建于 1999 年，用于提供 CAZymes 序

列、结构及相关分子机制等综合信息。 

随着测序深度和大数据的发展，近年来数

据库新增了不少成员。Ndeh 等基于 PULs 鉴定

出了 7 个新的 GH 家族[18]，即 GH127、GH137、

GH138 、 GH140 、 GH141 (α-2-O-methyl-L- 

fucosidase，α-2-氧-甲基-L-岩藻糖苷酶)、GH142

和 GH143 (2-keto-3-deoxy-D-lyxo-heptulosaric acid 

hydrolase，2-酮基-3-脱氧-D-Lyxo-庚二酸水解

酶)。这些酶中，GH127 被表征为乙酸水解酶，

GH137 和 GH142 含有 β-L-阿拉伯呋喃糖苷酶

(β-L-arabinofuranosidases)，而 GH138 和 GH141

分别含有 α-半乳糖醛酸酶(α-galacturonidases)

和 α-L-岩藻糖苷酶(α-L-fucosidases)。此外在

GH2 家 族 中 发 现 了 β-D- 半 乳 糖 醛 酸 酶

(β-D-galacturonidase)和 α-L-阿拉伯呋喃糖苷

酶(α-L-arabinopyranosidase)。之后，Luis 等发

现另外两种新成员：GH146 和 GH147，它们

可以解聚果胶中两种成分：同型半乳糖醛酸

(homogalacturonan)和 I 型鼠李糖半乳糖醛酸

(type I rhamnogalacturonan，RG-I)[19]。基于两者

分别含有新型的 β-L-阿拉伯呋喃糖苷酶和 β-半

乳糖苷酶(β-galactosidase)的特征，它们共同参

与了 RG-I 的分解。有趣的是，GH147 在海洋

卵形拟杆菌(Bacteroides ovatus)中被发现，但在

多形拟杆菌(Bacteroides thetaiotaomicron)中却

不存在，主要原因可能在于多形拟杆菌中的 

β-半乳糖苷酶活性被另一种 GH2 家族的 β-半

乳糖苷酶所取代[19]。 

除了多糖利用位点，对阿拉伯半乳聚糖蛋

白(arabinogalactan proteins，AGPs)的研究也发

现了 3 个新的 CAZymes成员，即 GH145、GH154

和 PL27[20–22]。这些酶催化阿拉伯树胶 AGP 

(gum arabic AGP，GA-AGP)中特定侧链的解聚。

在编码 GH145 酶的 PULs 中，GA-AGP 的降解

由 GH154 家族的成员完成，GH154 家族含有 

一个新的 β-葡萄糖醛酸酶(β-glucuronidase)。在

分子结构上，GH145 和 PL27 显示出 CAZymes

家族中常见的螺旋和 α 折叠。有趣的是，尽管

存在经典的螺旋，但 GH145 酶的结构还存在  

一个不寻常的活性位点，即反向螺旋[20]。定点

诱变证实了这种反向的活性位点位置，并提出

了一种涉及组氨酸残基的独特催化机制。另外，

Ndeh 等发现了另一种多糖水解酶 PL29，存在

于多种人体和海洋菌中，它具有裂解各种糖胺

聚糖(如硫酸软骨素、硫酸皮肤素和透明质酸)

的能力[23]。 

研究者们利用结构生物学方法发现了其他

一些新成员。Abe 等发现来自海洋野居嗜几丁

质菌 (Chitinophaga arvensicola)的酶通过一种

反相机制来切割 β-1,2-聚糖(β-1,2-glycan)，因

而 GH144 家族中第一个酶成员得到表征[24]。

该酶的重要特点在于能够切割 2 种聚糖结构，

这一结果得到了晶体解析的支持，证实它拥有

一个大的活性位点，可以容纳至少 7 个 β-葡萄

糖(β-glucose)残基。Little 等发现了 GH153 家
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族中两个新成员，一个来自海洋博泰氏杆菌

(Bordetella bronchiseptica)，另一个来自大肠杆

菌(Escherichia coli)[25]。系统发育分析表明，

GH153 酶始终是双模块的，并且在同一多肽上

具有脱乙酰酶结构域。这些双模块酶能够解聚

生物膜的主要成分聚-β-1,6-N-乙酰-D-葡萄糖胺

(poly-β-1,6-N-acetyl-D-glucosamine， PNAG)。

另外，GH148、GH149 和 GH156 家族中的一些

其他新酶也相继被发现[26]。GH149 家族中包含裂

解 β-1,3-葡聚糖(β-1,3-glucans)的酶；GH148 家族

中一种新的 β-1,3-葡聚糖酶(β-1,3-glucanase)可

以切割 β-1,3-1,4-葡聚糖(β-1,3-1,4-glucans)；而

GH156 家族中包含外分泌酶(exo-α-sialidases)。

基于水解酶家族的庞大性，对新酶的挖掘和鉴

定一直在持续，数据库的信息也在不断更新中，

包括新型裂解多糖单加氧酶(lytic polysaccharide 

mono-oxygenase，LPMO)家族，如 AA14 和 AA15。

近 3 年新增的多糖水解酶家族如表 2 所示。 

至于新型 CAZymes 家族成员多样性高的

原因，Passow[27]指出单糖的种类、连接方式、

硫酸化或乙酰化修饰、多糖的长度和形式(线

性、环状、装饰程度)为聚糖的多样性提供了生

物学基础。此外，多糖分子包含的额外官能团

(硫酸根、氨基、甲基或乙酸根)，以及不同大小、

电荷和物理状态的聚集体也使得多糖的复杂性

和多样性进一步加大。 

 
表 2  近 3 年新增的 20 种多糖水解酶家族 
Table 2  The 20 families of degradative CAZymes reported during the past three years 

Family Actions Mechanisms Fold 

GH137 n.d. β-L-arabinofuranosidase β propeller 

GH138 Retaining α-galacturonidase (β/α)8 

GH139 n.d. α-2-O-methyl-L-fucosidase  

GH140 Retaining β-1,2-apiosidase (β/α)8 

GH141 n.d. α-L-fucosidase 

α-2-O-methyl-L-fucosidase 

β-helix 

GH142 n.d. β-L-arabinofuranosidase (α/α)6 

GH143 Retaining (inferred) 2-keto-3-deoxy-D-lyxo-heptulosaric acid hydrolase β propeller 

GH144 Inverting Endo-β-1,2-glucanase (α/α)6 

GH145 Retaining α-L-rhamnohydrolase β propeller 

GH146 Retaining β-L-arabinofuranosidase (α/α)6 

GH147 Retaining (inferred) β-galactosidase (β/α)8 (inferred) 

GH148 Retaining (inferred) β-1,3-glucanase (β/α)8 (inferred) 

GH149 Inverting β-1,3-glucan phosphorylase (α/α)6 

GH153 n.d. poly-β-1,6-D-glucosamine hydrolase (β/α)8 

GH154 n.d. β-glucuronidase  

GH156 Inverting Exo-α-sialidase  

PL27 β-elimination L-rhamnose-α-1,4-D-glucuronate lyase (α/α)6 

PL29 β-elimination Hyaluronate lyase chondroitin-sulfate 

ABC endolyase dermatan sulfate lyase 

 

AA14 C-1 oxidation Lytic xylan monooxygenase Antiparallel β-sandwich 

AA15 C-1 oxidation Lytic cellulose monooxygenase lytic 

chitin monooxygenase 

Antiparallel β-sandwich 

n.d.: not defined. 
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3  CAZymes功能的分子基础——多糖

利用位点 

3.1  多糖利用位点的作用模式 
多糖利用位点(PULs)是与多糖分解代谢相

关且位于特定区域的一组基因簇，编码细胞表

面多糖结合蛋白、外膜转运蛋白、碳水化合物

活性酶和转录因子。多糖利用位点是自然选择

下多酶协同、高效降解多糖物质的范例。 

PULs 编码 TonB 依赖性转运蛋白(TonB- 

dependent transporters，TBDTs)、细胞表面多糖

结合蛋白(cell surface glycan-binding proteins，

SGBPs)、CAZymes 分子和碳水化合物传感器

或转录调节因子的互补序列。拟杆菌属细菌作

为模式生物揭示了 PULs 的精细组成部分，包

括负责外膜淀粉识别和初始水解的蛋白质、聚

糖向周质转运的蛋白质、将聚糖进一步水解为

寡糖和单糖的蛋白酶和转录调节蛋白 [28]。在

位点中共有 8 个基因被鉴定为单个基因簇的 

一部分，统称为淀粉利用系统(starch uilization 

system，Sus)，它建立了复杂碳水化合物利用的

基本范式[29–30]。目前，通过遗传、生物化学和

结构方法对 Sus 的协同操作进行了深入剖析，

勾勒出了一个 PULs 通用的细胞模型(图 1)。 

在这个模型中，PULs 的一个标志是至少存

在一对有序的 SusC (starch uilization system C)

和 SusD (starch uilization system D)同源物，它

们分别编码外膜 TBDT 和 N 末端酯化的 SGBP。 

 

 
 
图 1  多糖利用位点功能示意图(改编自文献[31]) 
Figure 1  Function diagram of a PUL (modified from literature [31]). 
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鉴于 SGBP 之间的结构差异很大，SusD 同源物

被称为 SGBP-A 蛋白。遗传学研究已揭示了

TBDT 和 SGBP-A 蛋白的密切相关性，SGBP-A

的缺失会削弱 PULs 功能；然而如果底物结合

已经通过定点突变消除，PULs 的功能可以通过

与 SGBP-A 变体的互补来弥补[32–34]。SGBP-A

同源物显示出强烈的一级、二级和三级结构保

守性，底物结合表面的拓扑变异解释了碳水

化合物的特异性。最近的晶体结构研究揭示

了 SGBP-A 同系物在其相关的 TBDT 的胞外

开口处形成了一个柔性的“盖子”，进一步表明

SGBP-A 在选择性底物转运中的可塑作用[35]。 

每个 PULs 还包含一组 CAZymes，其任务

是分解细胞表面结合的多糖[36–37]；多糖被内切

酶或外切酶初步降解为低聚糖。产生的低聚糖

片段被 TBDT (例如 SusC)主动运输到周质空间

中，在细胞周质内低聚糖被糖苷酶类 GHs 等进

一步水解，最后生成分子量更小的寡糖或单糖，

最终被运输到细胞质内用于胞质代谢。在淀粉

利用系统中，SusA (starch uilization system A)

和 SusB (starch uilization system B)足以水解淀

粉寡糖中的所有糖苷键。而针对更复杂的底物，

PULs 通常具有多种糖苷酶。这一过程中胞外周

质内的低聚糖作为转录调控的信号被调控因子

识别，从而调节多糖利用位点的表达。 

3.2  多糖利用位点的调控方式 

为了更高效地利用多糖，多糖利用位点的

基因簇中包含着不同的调控元件，以不同的方

式完成对多糖利用位点的调节。多糖利用位点

的调控方式有 3 种，包含 SusR (starch uilization 

system R)调控器/感受器、细胞质外功能 σ 因子

(extracytoplasmic function sigma，ECF-σ)/反-σ

因子对 (anti-σ) 以及混合双组分系统 (hybrid 

two-component systems，HTCSs)。SusR 是一种

预测的跨内膜受体，它结合淀粉来源的寡糖(但

不结合葡萄糖)，并触发其余 Sus 基因的上调[38]。

ECF-σ/anti-σ 和 HTCSs 分别识别宿主多糖和植

物多糖的水解产物。Anti-σ 识别来自黏液 O-连

接聚糖中的低聚糖后，将 ECF-σ 释放入细胞质，

与 RNA 聚合酶相互作用促进多糖利用位点的

转录。HTCSs 是一个跨膜蛋白，它从 N 末端到

C 末端依次包含碳水化合物感知域、组氨酸激

酶结构域、响应调控域和 DNA 结合域。HTCSs

感知到周质内的低聚糖后发生磷酸化，进行分

子内的磷酸转移，通过 DNA 结合域触发转录激

活，从而调控多糖利用位点的转录。无论 PULs

使用何种调节系统，通常都会出现靶向动态反

应所必需的精细调节信号；单糖通常不是多糖

利用位点的转录调控诱导因子[39–40]，而是有可

能作为抑制 PULs 表达的因子[41]。在整个复杂

的降解行为中，多糖利用位点的调控机制使其

对多糖的识别与水解更加精准而高效。 

4  CAZymes 的酶促降解机制 

碳水化合物的解聚需要许多不同功能的

CAZymes，主要有糖苷水解酶、多糖裂解酶、

糖苷转移酶、碳水化合物酯酶、碳水化合物结

合模块和辅助氧化还原酶 6 大类，按作用方式

又可分为内切型酶和外切型酶，前者在多糖链

内切割，后者从末端去除糖片段。糖苷水解酶

是 CAZymes 中多样性最高的一类，它们催化多

糖分子链中糖苷键的水解。在含有糖醛酸残基

的多糖中，多糖裂解酶通过 β-消除机制催化

糖醛酸残基上化学键的非水解裂解。除了切割

各种单糖侧链的 GHs，多糖骨架碳链的断裂

还需要其他酶的参与，如多糖硫酸酯酶去除硫

酸酯基团 [42]，碳水化合物酯酶催化氧乙酰基

和氮乙酰基的裂解 [43]，以及一些行使特殊功
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能的“辅助活性”酶[17]。最典型的例子是最近发

现的来自海洋细菌嗜琼脂福尔摩沙菌(Formosa 

agariphila)和嗜半乳聚糖卓贝尔氏黄杆菌(Zobellia 

galactanivorans)的细胞色素 P450 单加氧酶。

它们能特异性催化琼脂糖和紫菜多糖中存在

的 6-氧-甲基-D-半乳糖(6-O-methyl-D-galactose)

的去甲基化。只有在酶促羟基化和随后的分解

步骤产生 D-半乳糖的游离羟基和甲醛之后，聚

糖才能进一步被降解[44]。因此，从上面的描述

可以看出，多糖的降解过程涉及多种水解酶的

参与。在下文中，我们选择紫菜聚糖、海带多

糖和角叉菜聚糖这 3 种典型海洋多糖为例来具

体阐述多糖降解机制(图 2)。 

4.1  紫菜聚糖 
紫菜聚糖由 2 种单糖组成，分别为 β-1,4-D-

半乳糖和 α-1,3-L-半乳糖；前者携带有一个甲

基，后者携带有一个硫酸酯基团。紫菜聚糖的

多糖主链结构如图 2A 所示。紫菜聚糖降解的

第一步是 β-紫菜聚糖酶切割紫菜聚糖中 β-D-半

乳糖和 α-L-半乳糖-6-硫酸酯之间的 β-1,4 糖苷

键，得到初步水解产物——含硫酸酯基团的二

糖。初步水解产物的硫酸酯基在硫酸酯酶的作

用下被去除，得到二级代谢产物—含 α-1,3 糖苷

键连接的二糖。该二糖继续在 α-半乳糖苷酶的

催化作用下解链为一个 D-半乳糖和一个 L-半

乳糖。在海洋环境中第一个研究的 β-紫菜聚糖

酶来自于嗜半乳聚糖卓贝尔氏黄杆菌[46]，属于

GH16 家族。随后从普通拟杆菌 (Bacteroides 

plebeius)中鉴定出了 GH86 家族中一种新的  

β-紫菜聚糖酶[47]，进一步研究表明 GH16 家族

中的紫菜聚糖酶本身不足以完全降解紫菜多

糖，它们需要多种协同切割侧链基团的酶，这

些酶将多糖链从官能团上脱离，从而使紫菜聚

糖得以进一步降解。此外，P450 单加氧酶催化

6-氧-甲基-D-半乳糖的去甲基化[44]，这些 P450s

单加氧酶对紫菜聚糖的完全分解至关重要。 

 

 
 
图 2  CAZymes 降解紫菜聚糖(A)、海带多糖(B)和角叉菜聚糖(C)的代谢途径(改编自文献[45]) 
Figure 2  Metabolic pathways of porphyran (A), laminarin (B) and carrageenan (C) degradated by CAZymes 
(modified from literature [45]). 
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4.2  海带多糖 
海带多糖是最丰富的海洋多糖之一，常见

于褐藻、硅藻[48]。它是一种高水溶性葡聚糖，

由线性 β-1,3-糖苷键连接的 D-葡萄糖和 β-1,6-糖

苷键连接的 D-葡萄糖侧链组成。海带多糖的解

聚需要两种海带多糖酶的参与(图 2B)，分别是

内切型 β-1,3-葡聚糖酶(β-1,3-海带多糖酶)和外

切型 β-1,3-葡聚糖酶。外切型葡聚糖酶从海带多

糖的非还原性末端切割 β-1,6-糖苷键，得到不含

侧链的 D-葡萄糖主链；然后在内切型葡聚糖酶

的水解作用下切割 β-1,3-糖苷键，得到单糖   

D-葡萄糖。内切型葡聚糖酶在分组上被归类为

GH3、GH16 和 GH17 家族，而外切型葡聚糖酶

主要出现在 GH3 和 GH30 家族中。GH16 家族中

的海带多糖酶可以切割 β-1,3-糖苷键和 β-1,4-糖

苷键，但 GH17 酶对未修饰的 β-1,3-葡聚糖具有

高度特异性 [49]。对来自嗜琼脂福尔摩沙菌     

F. agariphila KMM 3901T 的 GH16、GH17 家族

酶和来自福尔摩沙菌属 Formosa sp. Hel1_33_131

的 GH30 家族酶的研究发现[48]，GH16 家族中的

海带多糖酶与来自嗜半乳聚糖卓贝尔氏黄杆菌

中的 2 种内切型海带多糖酶分别具有 44%和

43%的相似性。GH17 家族中的海带多糖酶是对

β-1,3-葡聚糖具有特异性的内切型酶，而 GH30

家族中的海带多糖酶是对 β-1,6-葡聚糖具有特

异性的外切型酶。因此，来自 GH17 家族的内

切型酶是海带多糖骨架解聚所必需的，而 GH30

家族中的外切型酶负责水解海带多糖侧链。除

此之外，关于海洋坎氏弧菌(Vibrio campbellii)

海带多糖酶(GH3)的研究显示，GH3 家族中的

海带多糖酶能够切割 β-1,3-糖苷键、β-1,4-糖苷

键和 β-1,6-糖苷键(图 2B)[50]。海洋拟杆菌中也

存在相应的海带多糖降解酶，嗜角叉菜假单胞

菌含有几种内切型 1,3-β-葡聚糖酶 (GH16)的

基因，这些基因编码在嗜角叉菜假交替单胞菌

(Pseudoalteromonas carrageenovora)的两条染

色体上。在已经研究过的 52 个假交替单胞菌

(Pseudoalteromonas)基因组中，有 47 个具备相

应保守的 PULs 结构[51]；对 53 个海洋细菌分离

株的基因组研究发现，400 个 PULs 中有 46 个

PULs 被认为是靶向海带多糖的[49]。可见，海带

多糖的分解在海洋多糖周转中起重要作用。 

4.3  角叉菜聚糖 
除琼脂外，角叉菜聚糖是大型红藻的细胞

壁多糖，它们的结构非常复杂，并具有种属差

异性。ι-角叉菜聚糖、κ-角叉菜聚糖和 λ-角叉菜

聚糖是 3 种主要的角叉菜聚糖。其中 ι-角叉菜

聚糖单体主要由带硫酸酯基团的 α-1,3-3,6-脱 

水-D-半乳糖(α-1,3-3,6-anhydro-D-galactose)和带

硫酸酯基团的 β-1,4-D-半乳糖(β-1,4-D-galactose)

组成；κ-角叉菜聚糖主要由带 α-1,3-3,6-脱水-D-

半乳糖 (α-1,3-3,6-anhydro-D-galactose)和带硫

酸酯基团的 β-1,4-D-半乳糖(β-1,4-D-galactose)

组成；λ-角叉菜聚糖主要由带硫酸酯基团的

β-1,4-D-半乳糖 (β-1,4-D-galactose)组成。角

叉 菜聚糖分解到单体水平需要多种不同的

CAZymes 共同参与。 

如图 2C 所示，ι-角叉菜聚糖的第一步是由

GH82 家族的 ι-角叉菜聚糖酶将多糖链切割成

更小的寡糖短链。在 κ-角叉菜聚糖中，第一步

由 GH16 家族的 κ-角叉菜聚糖酶将多糖链切割

成更小的寡糖短链。低聚的 ι-角叉菜聚糖需要

通过 S1_19 家族的 ι-角叉菜聚糖 Gal4S-硫酸酯

酶(ι-carrageenan Gal4S-sulfatase)对 β-1,4-D-半

乳糖残基进行脱硫，从而产生低聚的 α-角叉菜

聚糖。类似的步骤也发生在 κ-角叉菜聚糖中，

这里 κ-角叉菜聚糖 G4S-硫酸酯酶(κ-carrageenan 

G4S-sulfatase)水解 β-1,4-D-半乳糖残基的硫酸

酯，得到不带硫酸酯基团的 β-角叉菜聚糖。为

了将 α-角叉菜聚糖转化为不带硫酸酯基团的 



 

 

 

1296 Xu Junjie et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2022, 62(4) 

 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516 

β-角叉菜聚糖，需要通过 S1_7 家族的 α-角叉菜

聚 糖 DA2S- 硫 酸 酯 酶 (α-carrageenan DA2S- 

sulfatase)对 α-1,3-3,6-脱水-半乳糖残基进行脱

硫。最后，GH127 或 GH129 家族的 3,6-脱水-D-

半乳糖苷酶和 GH2家族的 β-半乳糖苷酶可以从

非还原端连续降解不带硫酸基团的 β-角叉菜聚

糖，直至得到单体产物 3,6-脱水 -D-半乳糖

(3,6-anhydro-D-galactose)和 D-半乳糖[52]。  

5  多糖在海洋环境中的降解模式 

5.1  多糖水解菌及其 CAZymes 
海洋微生物是海洋环境中多糖转化的主要

承担者，其中海洋真菌和细菌在降解海洋多糖

过程中起主导作用，两者对全球海洋碳循环意

义巨大。 

海洋真菌是海洋环境中藻类多糖的主要消

费者，它们能产生对海洋多糖具有特异性的酶，

如海带多糖酶、褐藻聚糖酶、石莼胶聚糖酶、

角叉菜聚糖酶和琼脂酶[53–54]。研究海洋真菌的

碳水化合物活性酶，有助于阐明真菌对于海洋环

境中多糖降解的贡献。用藻类多糖培养海洋真菌

并对酶的表达谱进行研究可以揭示海洋真菌的

营养偏好和 CAZymes 库[55]。目前对 CAZymes

基因表达调控分子水平的理解主要参考自陆生

真菌，对于海洋环境中真菌及其 CAZymes 的基

因表达调控还稍显缺乏，等待进一步的研究。 

相比于真菌，细菌对多糖的降解信息相对丰

富。海洋中存在多样的多糖水解细菌，占主导地

位的细菌包括拟杆菌门 (Bacteroidetes)， γ-变  

形杆菌纲 (Gammaproteobacteria) ，浮霉菌门

(Planctomycetes)以及疣微菌门(Verrucomicrobia)

等[56–59]，这些细菌能对有机物做出快速反应，

常被视为多糖代谢的先锋物种。海洋拟杆菌中

含有丰富的多糖利用位点，能利用不同的碳源

物质，其高效的多糖降解系统以及高量产短链

脂肪酸的性质，使之成为在海洋菌群的多糖转

运利用方面研究得最多的菌种。此外，海洋中

拟杆菌门的成员，特别是通常与微藻和大型藻

共生的黄杆菌，被认为是关键的多糖降解菌。

在葡萄糖上生长的麦氏交替单胞菌(Alteromonas 

macleodii)细胞中观察到藻酸盐裂解酶的低基础

表达，但在藻酸盐存在时表达增加了 5–72 倍[60]。

这些结果表明多糖降解菌具有底物依赖性和环

境选择性。多糖降解细菌通常拥有相似的生态

位，因而系统发育特征也相对较近。这为判断

多糖降解中潜在作用提供了线索，也为可能存

在的水平基因转移提供了判定依据 [51,61]。多糖

降解细菌的能力受到多种条件的影响，包括目标

多糖的复杂性、水平基因转移、以及基因组特征

等。在第一种因素中，海洋细菌和 CAZymes 的

种类多样性会随着其目标多糖的复杂性而扩

展，这意味着水解高度复杂的多糖需要大量的

CAZymes 储备或基因冗余，这一点已在黄杆菌

属嗜半乳聚糖卓贝尔氏黄杆菌中角叉菜聚糖的

特异性硫酸酯酶[52]以及福尔摩沙菌属(Formosa)

的海带多糖酶 [62]中得到证明。在第二种(水平

基因转移)因素中，一些海洋 γ-变形杆菌纲缺

少部分多糖利用位点 [51]，分子信息表明进化

边界限制了水平基因转移，或者不同环境下的

γ-变形杆菌依赖于不同的多糖降解策略。第三

种影响因素(基因组)中，研究发现在更大和更

复杂的基因组中存在比更小和更简单的基因

组中更为精细的调节。基因组较大的细菌只

有在与相关底物接触时，才能诱导其全部

CAZyme 的表达，如降解硫酸软骨素的极地杆

菌(Polaribacter)[63]和降解藻酸盐的嗜半乳聚糖

卓贝尔氏黄杆菌[61]。而较小的基因组在利用多

糖时相对简单，且遵循优先顺序。例如麦氏交

替单胞菌在利用多糖底物时存在优先顺序，海

带多糖最先被利用[64]。 
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5.2  海洋环境中多糖降解的表征方法 

CAZymes 是异养微生物用来启动海洋多

糖降解的基本工具，这些酶的活性和结构特异

性决定了哪些有机物可以被水解成更小的尺寸

并运输到细胞中进行代谢[65]。它们还决定哪些

多糖组分可以避免再矿化，或可能导致在地质

时间尺度上以沉积物形式保存下来。不同的异

养微生物协同工作有利于复杂有机物的降解。

由于异养细菌群落中的集体酶活性是多糖不稳

定性的重要决定因素，整合海水和沉积物中细

菌群落酶活性的测量一直是研究的热点。测量

微生物酶活性的最常见方法是依赖于荧光底物

替代物的方法(甲基伞形酮磷酸酯-α-葡萄糖和

甲基伞形酮磷酸酯-β-葡萄糖)。在过去的几十年

里，用这些基质进行的酶活性测量揭示了海洋

中的许多生态现象。例如，葡萄糖苷酶的活性

在表层海洋中比在深层海洋中高得多[66]；在颗

粒和聚集体上，葡萄糖苷酶的活性同样比周围

水柱中的活性高出许多[67–68]；此外，在深海沉

积物和海沟环境中，葡萄糖苷酶也显示出一定

的生物活性[69]。 

替代底物可以快速评估酶的活性，但它们

对于酶的具体类别和结构特异性的了解十分有

限。特别是低分子量替代底物既不代表天然多

糖的结构复杂性，也不能测量内切型酶的活性。

此外，对浮游植物、藻类、DOM 和 POM 的分

析表明，葡萄糖只是构成海洋多糖的众多单糖

之一。因此，外切型葡萄糖苷酶活性的测量不

能提供海洋中多糖降解的全面视图。 

荧光团标记的多糖 [70]提供了一种替代方

法来测量海水和沉积物、颗粒和聚集体中的多

糖水解速率和模式。使用荧光团标记，多糖被

标记为一个共价连接的荧光团，水解效果可用

多糖分子量的变化得以表征 [71]。该方法既可

以表征内切型酶活性，又可以表征外切型酶活

性，有助于比较结构不同的多糖水解速率。在

具体的生态事例中，使用荧光标记多糖的研究

方法揭示了大规模藻华期间整个微生物群落

(而不仅仅是单个生物体)获取多糖的能力，证

实了藻际微生物群落在不同发生时期代谢多

糖的差异，表明底物依赖性是塑造藻际群落的

主要因子之一 [4,71]。此外，荧光标记多糖的方

法证明了多糖水解的速率和底物谱通常随着海

洋深度的增加而变窄[72–76]；且海雪聚集体中酶

活性谱宽度会随着聚集体的尺寸而变化 [77]，

背后的生态机制是微生物被膜 (biofilm)的形

成和群体感应 (quorum sensing)信号的调节

作用 [78]。 

5.3  多糖降解的新模式 
海洋细菌产酶与海洋多糖的酶促降解之间

的平衡关系通常被看做为海洋细菌群体的微生

物策略[79–80]。为了更好地理解这一问题，我们

可以简化地设想：细菌产生的胞外酶，无论是

结合在细胞表面的还是释放到环境介质中的游

离酶，对细菌来说是一种生存成本，只有当细

菌获得的水解产物补偿了酶的产生时，这种成

本才是有益的。这些成本和收益模式已经在模

型中进行了探索，模型还考虑了不产生胞外酶

的生物体能够从酶促多糖水解产物中获益的程

度[79,81]。结合在细胞表面的酶可能使得底物水

解和产物吸收之间的耦合更紧密，从而使产酶

细胞能够保留更多的酶促水解产物[80]。然而，

对于不溶性底物的降解需要依赖细菌释放到胞

外的游离酶，因为酶与细胞表面的紧密结合会

限制细胞与胞内水解底物的接触。值得注意的

是，通过游离酶进行的底物水解可能导致与竞

争对手共享水解产物[82]。 

Reintjes 等[57]发现表层海水中相当一部分

(高达 25%)的细菌能够水解多糖并吸收水解产

物，而很少有水解产物的损失，这种获取底物
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的模式被描述为“自私行为”。我们以一个简单模

型来了解期间的具体过程，该模型称为“三角模

型”[83] (图 3)，这一模型中包括自私细菌(selfish 

bacteria)、外部水解细菌(external hydrolyzers)，

以及充当被动寡营养细菌(oligotrophs)的“欺骗

者”细菌。自私摄取和外部水解之间的平衡有可

能影响环境介质中溶解性碳水化合物的大小范

围，从而影响被动寡营养菌的种群丰度[83]。最

近在德国北海黑尔戈兰岛(Helgoland)针对藻类

爆发期间的一项调查证实了这一模型的假设。在

藻华初期，水解细菌数量较少，异养细菌依靠“自

私”机制摄取的多糖丰度相对较低，并且只有少

数底物在细胞外部水解[84]。随着藻华的进行，“自

私”吸收显著增加，胞外水解速率也同步增加，

自私细菌和外部水解细菌数量相当。进入到藻

华后期，随着细菌细胞数量的增加，“自私”细

菌活性下降，底物丰度和复杂度以及胞外酶的

活性仍然很高[84]，此时“欺骗者”细菌顺势而增

殖且达到峰值。在这期间多数多糖(葡萄糖、果

糖、半乳糖、阿拉伯糖、木糖、鼠李糖、岩藻

糖、甘露糖、糖醛酸)的代谢都异常活跃，并与

主导物种的组成相匹配。值得注意的是，海带

多糖的降解没有遵循这种模式，而是表现出水

解速率与自私吸收的同步增加，而阿拉伯半乳

聚糖仅以自私的方式被吸收而不被外部水解细

菌水解。该结果表明，针对特殊的多糖类别，“自

私”吸收和外部水解遵循了不同的轨迹。 

除了上述观察结果，研究者们还发现：自

私细菌存在于北大西洋水深为 3 0005 500 m

的底部水域，这些细菌吸收了在相同深度没有

在细胞外部水解的多糖。这些观察使我们推测：

面对海洋多糖的不同可用性和结构复杂性，

碳利用机制之间存在紧密的相互作用。该假

设解释了海洋中的 DOM 和 POM 利用机制的 

 

 
 
图 3  多糖降解的三角模型(改编自文献[65]) 
Figure 3  A new model of polysaccharide degradation that includes three types of bacteria (modified from 
literature [65]). 
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差异——“自私吸收”和“外部水解”，以及它们与

多糖数量和复杂性的关系。我们将多糖利用细

菌分为快速响应的外部水解菌；积累资源的自

私细菌以及充当被动寡营养细菌的“欺骗者”细 

菌[85]。将三者置于一个矩阵上以考察海洋中的

多糖结构和储备(图 3)。矩阵中，轴定义了从高

到低的结构复杂性和底物丰度，象限由 3 类不

同的成员所支配。高丰度的复杂多糖可由外部

水解菌或自私细菌获得，低丰度的复杂多糖主

要由自私细菌获得；高丰度的简单多糖主要由

外部水解菌利用，而在低丰度的多糖环境中，

被动寡营养细菌利用结构相对简单的底物。该

模型表明，复杂多糖只有在与具有能够产生特

定酶系的细菌共存时才具有生物可利用性，这

些酶系可以将它们水解成更小的亚基。这些酶

系受制于遗传和能量成本，因此在细菌中分布

不均匀[86–87]。此外，细菌本身在海洋中也存在

时空异质性[3–4,60,88]。因此，该模型证实了前述

的假设，即 POM 和 DOM 的高可变性与异养微

生物群落的酶促降解能力密切相关。同时，该

矩阵为我们展示了不同海洋环境下区分共养型

和寡养型的一种方法[89]。细菌使用不同的策略

摄取复杂有机物：多糖丰度较高时外部水解菌

的功能就强，此时受限于空间和扩散限制，它

们会形成密集斑块，以便于获得足够的酶投资

回报[90]。对于自私细菌而言，由于它们不共享

所产生的水解产物[37]，因此无论环境中的多糖

丰度高还是低，它们在高度复杂的酶机制协调

下更为有效。但是需要注意的是，自私细菌的

这种营养方式需要承担一定的代价，即在生长

上表现得比外部水解菌生长慢。因此，这一模

型也为理解海洋中多糖循环与物种组成提供了

新的思路。 

6  藻华事件中多糖的降解特征 

Telling 等的数据显示了藻际细菌的多样性

和功能储备模式，证实藻华事件具有很强的重

现性，且功能水平比分类水平更明显，这一现

象得到了 CAZymes 基因库的支持[4]。底物化学

成 分 的 改 变 可 能 是 响 应 藻 类 增 殖 和 细 菌

CAZymes 演替的驱动力[3–4,91]。不同 CAZymes

的高表达与活性谱差异反映了不同赤潮阶段的

多糖异质性。研究海洋环境中的 CAZymes 为海

洋细菌利用多糖提供了新的视角。利用有关数

据我们可以构建异养细菌多糖利用模型并对生

态事件的形成机制给出解释(图 4)。在藻华初 
 

 
 

图 4  赤潮期间多糖利用的简化模式(改编自文献[65]) 
Figure 4  Polysaccharides uptake during the course of an algal bloom (modified from literature [65]). 
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期，水解细菌最初很丰富，然后底物发生外部

水解其丰度逐渐降低。随着藻华的进行，多糖

被大量自私细菌吸收，同时以高速率被外部水

解菌利用，形成自私菌与水解菌共存的状态，

这显示出低浓度的高复杂多糖会成为自私细菌

的特异性目标。进入藻华末期，一些被动寡营

养细菌出现，它们具有代谢更低浓度多糖的能

力，其代谢产物可供周围的细菌和宿主藻类使

用，在藻华的维持上具有一定的作用。此外，

多糖的利用特征也帮助我们解释为什么在不同

的阶段有不同的主导物种，这主要是源自物种

对藻华特定阶段的底物偏好性。例如，黄杆菌

比 γ-变形杆菌更依赖于多糖，这可以解释为什

么黄杆菌重复出现在所有赤潮阶段，而 γ-变形

杆菌更多出现在赤潮末期。 

在我们前期的研究中[92]，对甲藻赤潮的多

糖降解也进行了分析，发现在藻华开始时大多

数可利用的多糖是胞外多糖；随着藻华进行，

藻类细胞逐渐衰老，越来越多的藻类底物被释

放；进入藻华末期，底物达到高潮。细菌会优

先利用更易降解的底物，如海带多糖，然后再

消耗更难降解的底物，如硫酸多糖。这种选择

性摄食提供了一系列的底物生态位，以供特异

性的浮游细菌生长。藻类衍生有机物的供应是

决定浮游细菌组成的主要因素之一，多糖在此

期间发挥了底物诱导作用。为此，我们推测，

可以借助多糖的降解方式构建生态模型，用于

指示赤潮的形成和发展过程。 

7  小结与展望 

近 20 年里人们对海洋 CAZymes 的类型、

功能和代谢机制进行了诸多研究，取得了瞩目

的进展。然而，考虑到海洋环境的动态变化，

CAZymes 家族的复杂性和微生物种类的多样

性，一些重要的生化过程还有待我们去进一步

的认识，多糖和 CAZymes 的复杂性既提供了机

遇，也带来了挑战。综合现有的文献，我们梳

理了未来值得关注的几大问题。 

(1) CAZymes 及其底物的精细匹配需要严

谨的实验研究和科学解释。这可以提供海洋环

境中不同多糖的存在和相关性，以及它们对特

定微生物的重要性线索。许多蛋白质属于已知

的 CAZymes 家族和亚家族，有确定的可利用底

物范围。结合 PULs 的相关知识，基因预测可

以提供有关多糖在环境中假定结构的线索。多

糖水解酶的活性数据可以为海洋中不同时间和

地点的特定多糖和微生物群落的关系提供重要

线索。 

(2) 寻找更有效地表征海洋多糖的结构和

数量的实验方法。有前景的新方法包括使用来

自海洋细菌的特征明确的 CAZymes 作为选择

性工具来量化特定的多糖[48]。这种方法最近被

用来测定海带多糖含量，作为评估对海洋中

POM 的贡献的指标 [5]。用海带多糖水解酶对

POM 提取物进行处理，然后用相应成熟的方法

对水解产物进行定量。原则上，类似的方法可以

用于各种各样多糖的表征；进一步的应用需要鉴

定和指示特定的海洋环境中的 CAZymes[48]。 

(3) 碳水化合物微阵列使用工具的拓展。

全面的微阵列聚合物分析包括从目标材料中

进行几次连续提取，然后由微阵列打印。所得

的微阵列使用多糖特异性探针以检测不同提

取物中的多糖表位 [93]。微阵列在海洋中的应

用表明，大型藻类中存在阿拉伯半乳聚糖蛋白

(arabinogalactan proteins)，以及大型藻类释放

的多糖混合物[94–96]。微阵列方法还可用于追踪

海洋多糖存量的变化，并与其他生物地球化学

测量方法相结合，用于长时间的海上原位测量，
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以获取特定多糖及相关碳水化合物结合模块的

高分辨率剖面信息[97]。 

(4) 将细菌功能和酶的多样性结合起来，通

过多糖降解过程中群落模式的组学研究与基于

生物的新型 CAZymes 的鉴定和表征相结合，将

为新的 CAZymes 的鉴定和表征提供新的途径。

单菌的分离培养仍然是一个重要的手段，它可

以提供完整的细菌基因组，使细菌的生理和表

型假设可以得到很好的验证[60,98]。基因信息的

深度挖掘将继续为多糖降解的酶学机制提供新

的见解[99–100]，并可协助发现新的 CAZymes 成

员。以组学和培养学相结合也有助于破译不可

培养细菌的 CAZymes 库，提供细菌可利用底物

的偏好信息[86]。 

(5) 研究生境的延伸。相比于浅海和表层海

水，我们对深海和沉积物中微生物的多糖降解

能力还知之甚少 [101–103]。这需要我们对特殊环

境(极地、海沟、冰川、热液等)的细菌进行富集、

分离和鉴定，并采用生物化学法和组学方法对

CAZymes 的功能和结构进行表征[99,104–105]，以

认识不同生境下的多糖利用方式，深入理解群

落中菌群的互作关系和环境适应机制。 

(6) 多糖转化和酶活性周期的深入关注。海

洋中多糖的代谢过程还存在关键问题有待解

答：哪些因素控制着海洋中多糖的获取？多糖

可以作为能源快速循环，但深海沉积物中碳水

化合物的存在和下沉颗粒中的 POM 表明，一些

多糖有机质规避了酶的降解，证明胞外酶的功

能受环境条件限制[106]。细菌附着在颗粒上是否

会影响酶的扩散，从而影响水解产物被微生物

群落利用的程度[68]。为了解答这一问题，我们

需要对原位的多糖及 CAZymes 进行稳定同位

素或荧光标记来获取定性和定量的信息，以深

入认识海洋环境中多糖的动态变化和酶的活性

周期。 
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