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摘　 要　 淀粉结合结构域（Ｓｔａｒｃｈ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ， ＳＢＤ）广泛分布于碳水化合物活性酶（ＣＡＺｙｍｅｓ）的末端，是
一个独立的非催化的结构域，也是淀粉颗粒自然降解过程中的重要功能模块。 自然界中，ＳＢＤ 可以特异性识

别并结合淀粉颗粒或其他多糖，然后将酶的催化结构域引导到糖类物质的表面，显著提高了酶的水解效率。
ＳＢＤ 能以非水解的方式破坏淀粉颗粒的结构，还能广泛影响酶的多种催化特性，包括底物特异性、环境适应性

（如热稳定性、耐盐性与适冷性）和寡聚化状态等。 对 ＳＢＤ 生理生化功能的深入研究有助于理解微生物在复

杂生境中如何竞争碳源和适应环境。 本文综述了 ＳＢＤ 在陆地和海洋生态系统中的分布情况、ＳＢＤ 与底物的作

用机制以及 ＳＢＤ 对宿主酶不同功能的影响。 此外，总结了 ＳＢＤ 功能的研究方法，包括结构域缺失、结合与破

坏能力表征等技术。 对 ＳＢＤ 的深入研究，不仅拓宽了对自然界中微生物碳源竞争方式的认知，也为工业酶理

性设计提供了新的改造思路。
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　 　 淀粉是自然界中最丰富的碳水化合物之一。
绿色植物和绿藻通过光合作用合成淀粉作为自

身重要的能量储存；同时这些淀粉作为营养元

素，也支撑了高等动物和微生物的生命活动。 因

此，淀粉是自然界碳循环的关键载体之一。 无论

是在陆地还是海洋生态系统中，淀粉的每次合成

与降解均对生态系统的能量流动与物质循环产

生影响［１］ 。 在淀粉降解过程中，微生物是不可替

代的主导角色，其通过分泌一系列功能互补的淀

粉水解相关酶，在土壤、水体（包括海洋）及动物

肠道等生境中的微生物群落高效驱动着淀粉颗

粒向低聚糖、单糖转化，随后通过细胞转运进入

微生物 胞 内， 或 被 同 化 利 用， 或 彻 底 转 化 为

ＣＯ２
［２］ 。 值得注意的是，在微生物分泌的这些淀

粉降解相关酶中，约有 １０％的酶含有一个特殊的

功能模块，即淀粉结合结构域（ Ｓｔａｒｃｈ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏ⁃
ｍａｉｎ， ＳＢＤ）。 ＳＢＤ 本身不直接参与糖苷键的水

解，但它却是酶能高效识别并作用于复杂淀粉底

物的关键所在［３⁃４］ 。 ＳＢＤ 是一类通常附着于碳水

化 合 物 活 性 酶 （ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃Ａｃｔｉｖｅ Ｅｎｚｙｍｅｓ，
ＣＡＺｙｍｅｓ）催化结构域上的非催化性模块，它没

有催化功能，其核心功能在于特异性识别并结合

天然淀粉颗粒、相关多糖或其衍生物，从而将整

个酶分子精准锚定于底物表面，极大地提高了局

部催化浓度与反应效率［５］ 。 ＳＢＤ 具有显著的序

列与结构多样性，根据其进化关系被归类于碳水

化合物结合模块 （ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃Ｂｉｎｄｉｎｇ Ｍｏｄｕｌｅ，

ＣＢＭ）家族。 截至 ２０２５ 年 １２ 月，ＣＡＺｙ 数据库建

立的 １０７ 个 ＣＢＭ 家族中有 １５ 个家族（ ＣＢＭ２０、
２１、２５、２６、３４、４１、４５、４８、５３、５８、６８、６９、７４、８２ 和

８３） 已被证实含有 ＳＢＤ［６⁃７］ （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃａｚｙ．
ｏｒｇ ／ Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃Ｂｉｎｄｉｎｇ⁃Ｍｏｄｕｌｅｓ． ｈｔｍｌ ）。 这 些

ＣＢＭ 家族的 ＳＢＤ 广泛分布于细菌、古菌、真菌、
植物及动物来源的酶中，其结合特性与功能在不

同生物及生态环境中呈现出丰富的变异与适应

性进化，构成了一个复杂而精巧的淀粉识别系

统。 本文综述了近年来 ＳＢＤ 在微生物环境适应

和碳源竞争中的功能研究，主要围绕 ＳＢＤ 参与酶

竞争性结合淀粉等多糖底物、对淀粉颗粒的结合

与破坏以及对宿主酶多种酶学性质的影响等进

行阐述。

１　 天然淀粉生物降解的关键功能模
块 ＳＢＤ

１．１　 淀粉的自然分布

淀粉由直链淀粉和支链淀粉组成。 直链淀

粉是葡萄糖通过 α⁃１，４⁃糖苷键连接而成的线性

聚合物，是淀粉的骨架。 支链淀粉是葡萄糖通过

α⁃１，６⁃糖苷键在直链淀粉上形成一个个分支，分
支上的葡萄糖链仍以 α⁃１，４⁃糖苷键连接。 因此，
支链淀粉分子中直链和支链的空间排列决定了

淀粉颗粒的结晶性质［８］ 。 在陆地上，淀粉几乎完

全由植物合成，不同植物中淀粉分支酶与去分支

酶的活性不同，会导致淀粉颗粒形成不同的结晶

２ 　 　 　 　 　 　 　 　 　 微　 生　 物　 学　 杂　 志　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ４６ 卷



类型。 大多数谷物源的淀粉 （如大米、小麦、玉
米）为 Ａ 型结晶，根茎源的淀粉（如马铃薯、芋头、
葛根）多为 Ｂ 型结晶，豆类源的淀粉（如豌豆、绿
豆、扁豆）是 Ａ 型与 Ｂ 型混合的 Ｃ 型结晶。 不同

晶型的淀粉有着明显不同的理化性质，因此微生

物对它们的降解方式也有差异。 淀粉颗粒内部结

构复杂，质地坚硬，大小不同［９］。 在结构上，淀粉

颗粒由一层层的结晶区和无定型区交织而成。 在

不同植物源中，这二者的比例不同。 同时，淀粉颗

粒的形状和粒径也不同，其粒径通常分布在 ０．１ ～
２００ μｍ 之间，粒径大小与分子结构特征（直链淀

粉与支链淀粉的比例、分支链长度和分支度、孔隙

率和结晶度）密切相关［１０⁃１１］。
在海洋环境中，淀粉等有机碳的主要来源与

陆地系统存在显著差异。 海洋中的淀粉主要由

各种藻类合成，是海洋藻类主要的储存碳水化合

物。 在刚毛藻属（Ｃｌａｄｏｐｈｏｒａ）中淀粉储存于叶绿

体内，在红藻如龙须菜属（Ｇｒａｃｉｌａｒｉｏｐｓｉｓ）中淀粉

则以颗粒形式存在于细胞质中。 在石莼属（Ｕｌ⁃
ｖａ）等绿藻中淀粉颗粒则位于叶绿体的类囊体膜

之间，这与高等植物相似［１２⁃１４］ 。 然而，海洋源淀

粉颗粒大小、结晶度等结构特征常与陆生淀粉不

同［１２］ 。 当藻类细胞裂解或被捕食后，淀粉以颗

粒或溶解态释放，并与蛋白质及其他结构多糖等

有机物结合形成“海洋雪”等复合颗粒［１５⁃１６］ 。 这

类复合颗粒构成了海洋中的有机碳库，其后续转

化主要依赖于微生物的降解。
１．２　 淀粉在自然界中的降解

淀粉在自然界中的降解主要依赖于生物摄食

和微生物分解两条途径。 当淀粉被高等动物摄入

后，Ａ 型结晶的谷物淀粉通常比 Ｂ 型或 Ｃ 型结晶

的淀粉更容易被消化道分泌的淀粉酶快速消

化［１０，１７］。 未被完全消化的残余淀粉（即抗性淀

粉）进入结肠后，则由动物肠道共生微生物进一步

协同降解［１８］。 因此，肠道微生物分泌的淀粉酶往

往具备独特的催化特性。
与动物摄食相比，微生物的作用范围广、生物

量大，因此微生物分解是淀粉自然降解的绝对优

势力量。 对土壤微生物群落的研究结果表明，淀
粉颗粒进入土壤后被快速破坏的时间一般不超过

３ ｄ。 这一阶段，淀粉颗粒被降解为低聚糖或单

糖。 但是，这些产物在土壤中被彻底降解可能需

要数周至一年的时间［１９］。 土壤是具有淀粉降解

能力的微生物的大本营。 微生物群落的组成随生

境条件不同而动态变化。 在多个宏基因组和宏转

录组的研究中，根据森林土壤中淀粉酶类的编码

基因或转录本的数据结果，细菌是淀粉降解的主

要贡献者，子囊菌门 （ Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ） 和担子菌门

（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）的真菌也有一定的贡献［２０⁃２１］。 细

菌同样是苔原土壤中最主要的淀粉降解者［２２］。
此外，对不同的微生物而言，淀粉引起的响应速

度，即微生物的呼吸作用和生长繁殖情况存在明

显的不同［２］。 例如芽孢杆菌属（Ｂａｃｉｌｌｕｓ）、类诺卡

氏菌属（Ｎｏｃａｒｄｉｏｄｅｓ）和链霉菌属（Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓ）的
微生物响应速度较快，而糖霉菌属（Ｇｌｙｃｏｍｙｃｅｓ）、
异翅菌属（ Ｉｓｏｐｔｅｒｉｃｏｌａ）、菌丝生菌属（Ｍｙｃｅｌｉｇｅｎｅｒ⁃
ａｎｓ）和原小单孢菌属（Ｐｒｏｍｉｃｒｏｍｏｎｏｓｐｏｒａ）的微生

物响应速度则相对迟缓，这说明不同种属的微生

物在利用淀粉时存在明显的协作效应或生态位分

化。 在一些极端环境中，比如在极度干燥、微生物

净呼吸极弱的土壤中，淀粉颗粒仍能在较短的时

间内被破坏。 这表明，即使土壤中的微生物无法

良好地生长，但是只要存在微量的淀粉酶，淀粉就

能被降解［２］。
海洋藻类能合成大量淀粉，然而关于海洋环境

中藻源淀粉自然降解途径的研究相对有限［２３］。 尽

管如此，已有大量研究表明沉积物美丽菌（Ｆｏｒｍｏｓａ
ｓｅｄｉｍｉｎｕｍ） ［２４］、约卡西亚冷泉菌（Ｌｏｃａｓｉａ ｆｏｎｓｆｒｉｇｉ⁃
ｄａｅ） ［２５］、太平洋海纤菌 （Ｍａｒｉｎｉｇｒａｃｉｌｉｂｉｕｍ ｐａｃｉｆｉ⁃
ｃｕｍ） ［２６］等多种海洋微生物能够降解淀粉，并且也

有很多海洋来源的淀粉酶被报道，如 ＡｍｙＺ１［２７］、
Ｈｌ⁃Ａｍｙ［２８］ 、 ＡｍｙＪＭ［２９］ 、 Ａｍｙ６３［３０］ 、 Ａｌｐｈａｚ［３１］ ， 这

表明海洋系统同样具备活跃的淀粉微生物降解

途径。
１．３　 ＳＢＤ 在自然界淀粉类物质循环中的作用

无论是陆地植物来源还是海洋藻类来源的天

然淀粉，自身均具有复杂的结晶颗粒结构；同时，
在某些复杂自然环境中，例如海洋和动物肠道中，
淀粉更常与其他物质形成结构混杂的复合物。 因

此，高效识别与完全降解这种复合物往往需要依

赖多种功能互补的淀粉酶协同作用。 这些酶主要

包括内切型 α⁃淀粉酶（α⁃Ａｍｙｌａｓｅ）、外切型 β⁃淀
粉酶（β⁃Ａｍｙｌａｓｅ）、葡萄糖淀粉酶（Ｇｌｕｃｏａｍｙｌａｓｅ）、
α⁃葡萄糖苷酶（α⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅｓ）以及负责去除分支
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的多个脱支酶，例如普鲁兰酶（Ｐｕｌｌｕｌａｎａｓｅ）、异淀

粉酶（ Ｉｓｏａｍｙｌａｓｅ）、淀粉普鲁兰酶 （Ａｍｙｌｏｐｕｌｌｕｌａ⁃
ｎａｓｅ） ［７］。 此外，还有葡聚糖水双激酶 （ Ｇｌｕｃａｎ，
Ｗａｔｅｒ Ｄｉｋｉｎａｓｅ， ＧＷＤ）、内切葡聚糖酶（Ｅｎｄｏｇｌｕ⁃

ｃａｎａｓｅ）、麦芽低聚糖淀粉酶（Ｍａｌｔｏｏｌｉｇｏｓａｃｃｈａｒｉｄｅ⁃
Ｆｏｒｍｉｎｇ Ａｍｙｌａｓｅｓ，ＭＦＡ）等与淀粉等多糖相关的

酶。 这些酶中约 １０％都含有至少 １ 个 ＳＢＤ［３，７］（表
１）。

表 １　 淀粉水解与修饰相关酶的 ＳＢＤ 分布

Ｔａｂｌｅ １　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＳＢＤｓ ｉｎ Ｓｔａｒｃｈ Ｈｙｄｒｏｌａｓｅｓ ａｎｄ Ｍｏｄｉｆｙｉｎｇ Ｅｎｚｙｍｅｓ

ＣＢＭ 家族 酶 来源生物 生物类别 参考文献

ＣＢＭ２０ β⁃淀粉酶 蜡样芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｃｅｒｅｕｓ） 细菌 ［３２］

β⁃环糊精葡萄糖基转移酶 芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ．） 细菌 ［３３］

α⁃淀粉酶 嗜热嗜脂肪地芽孢杆菌（Ｇｅｏｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｔｅａｒｏｔｈｅｒｍｏｐｈｉｌｕｓ） 细菌 ［３４］

葡萄糖淀粉酶 黑曲霉菌（Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ｎｉｇｅｒ） 真菌 ［３５］

ＣＢＭ２１ 葡萄糖淀粉酶 少根根霉菌（Ｒｈｉｚｏｐｕｓ ａｒｒｈｉｚｕｓ） 真菌 ［３６］

ＣＢＭ２５ α⁃淀粉酶 耐盐盐碱小杆菌（Ｈａｌａｌｋａｌｉｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｈａｌｏｄｕｒａｎｓ） 细菌 ［３７］

ＣＢＭ２６ α⁃淀粉酶 直肠有益杆状菌（Ａｇａｔｈｏｂａｃｔｅｒ ｒｅｃｔａｌｉｓ） 肠道细菌 ［３８］

α⁃淀粉酶 耐盐盐碱小杆菌（Ｈａｌａｌｋａｌｉｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｈａｌｏｄｕｒａｎｓ） 细菌 ［３７］

普鲁兰酶 酒神瘤胃球菌（Ｒｕｍｉｎｏｃｏｃｃｕｓ ｂｒｏｍｉｉ） 肠道细菌 ［３９］

ＣＢＭ３４ α⁃淀粉酶 普通高温放线菌（Ｔｈｅｒｍｏａｃｔｉｎｏｍｙｃｅｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ） 细菌 ［４０］

α⁃葡萄糖苷酶 大肠埃希菌（Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ） 细菌 ［４１］

ＣＢＭ４１ 普鲁兰酶 解鸟氨酸柔武氏菌（Ｒａｏｕｌｔｅｌｌａ ｏｒｎｉｔｈｉｎｏｌｙｔｉｃａ） 细菌 ［４２］

ＣＢＭ４５ 葡聚糖水双激酶 马铃薯（Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ） 植物 ［４３］

ＣＢＭ４８ 普鲁兰酶 嗜酸普鲁兰芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ａｃｉｄｏｐｕｌｌｕｌｙｔｉｃｕｓ） 细菌 ［４４］

α⁃淀粉酶 ／ 新普鲁兰酶 卵形拟杆菌（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｏｖａｔｕｓ） 肠道细菌 ［４５］

α⁃淀粉酶 光滑念珠菌（Ｎａｋａｓｅｏｍｙｃｅｓ ｇｌａｂｒａｔｕｓ） 真菌 ［４６］

ＣＢＭ５３ 淀粉合成酶 拟南芥（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 植物 ［４７］

ＣＢＭ５８ α⁃淀粉酶 ／ 新普鲁兰酶 多形拟杆菌（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｔｈｅｔａｉｏｔａｏｍｉｃｒｏｎ） 肠道细菌 ［４８］

ＣＢＭ６８ 普鲁兰酶 无氧芽孢杆菌（Ａｎｏｘｙｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ．） 细菌 ［４９］

ＣＢＭ６９ α⁃淀粉酶 潮滩发光杆菌（Ｐｈｏｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｇａｅｔｂｕｌｉｃｏｌａ） 海洋细菌 ［５０］

ＣＢＭ７４ α⁃淀粉酶 金黄微杆菌（Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ａｕｒｕｍ） 细菌 ［５１］

α⁃淀粉酶 青春双歧杆菌（Ｂｉｆｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ａｄｏｌｅｓｃｅｎｔｉｓ） 肠道细菌 ［５２］

ＣＢＭ８２ α⁃淀粉酶 直肠真杆菌（Ｅｕｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｅｃｔａｌｅ） 肠道细菌 ［３８］

ＣＢＭ８３ α⁃淀粉酶 直肠真杆菌（Ｅｕｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｅｃｔａｌｅ） 肠道细菌 ［３８］

　 　 ＳＢＤ 在自然界淀粉类物质的代谢循环中发挥

着关键作用。 ＳＢＤ 本身不具备催化活性，但其能

够特异性识别并结合天然淀粉颗粒或相关多糖，
帮助携带该结构域的酶或蛋白质定位至底物表

面，从而提高降解、修饰或转运效率。 在淀粉降解

过程中，许多淀粉水解酶通过其 ＳＢＤ 与未糊化的

淀粉颗粒结合，使催化结构域更接近底物，显著增

强了对天然淀粉的水解能力。 大量的 ＳＢＤ 均被

证实能有效吸附玉米、小麦、大米、马铃薯等的淀

粉颗粒，促进酶在颗粒表面形成孔隙，加速淀粉链

的释放与降解［３，６］。 这种结合不仅提升反应速

率，还赋予酶在低温或低底物浓度下的高效催化

特性，对微生物在自然环境中利用淀粉作为碳源

具有重要意义。
ＳＢＤ 也参与淀粉的磷酸化、分支化及转运等

修饰过程。 例如，植物中的 ＧＷＤ 和葡聚糖磷酸

酶淀粉过量 ４ 蛋白（Ｇｌｕｃａｎ Ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ Ｓｔａｒｃｈ⁃ｅｘ⁃
ｃｅｓｓ ４ Ｐｒｏｔｅｉｎ， ＳＥＸ４） 等蛋白质含有 ＣＢＭ４５ 或

ＣＢＭ４８ 家族 ＳＢＤ，能帮助 ＳＥＸ４ 定位至淀粉颗粒

表面，进行磷酸化修饰，进而调控淀粉的降解速率

与模式［４３，５３］。 类似地，淀粉合成酶 ＩＩＩ（ ｓｔａｒｃｈ ｓｙｎ⁃
ｔｈａｓｅ ＩＩＩ， ＳＳＩＩＩ）中的 ＣＢＭ５３ 结构域通过与淀粉

颗粒结合，促进链延伸与分支结构形成［４７］。 此

外，ＳＢＤ 在人体肠道微生物的淀粉代谢中也起着
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重要作用。 例如，人肠道细菌直肠真杆菌（Ｅｕｂａｃ⁃
ｔｅｒｉｕｍ ｒｅｃｔａｌｅ）的表面锚定型 α⁃淀粉酶含有多重

ＳＢＤ（包括 ＣＢＭ２６、ＣＢＭ４１、ＣＢＭ８２ 等），使其能高

效结合并降解宿主难以消化的抗性淀粉，影响肠

道菌群组成与代谢健康［３８］。
海洋绿藻金牛鸵球藻（Ｏｓｔｒｅｏｃｏｃｃｕｓ ｔａｕｒｉ）是

一种很微小却非常重要的单细胞浮游植物，在温

带、热带及近岸、外海等多种海洋环境中广泛存

在，并占据特定生态位。 与常见绿藻相比，其基因

组中编码了多个拷贝的 ＧＷＤ，且这些 ＧＷＤ 均含

有属于 ＣＢＭ４１ 家族的 ＳＢＤ。 ＧＷＤ 是触发淀粉降

解起始过程的关键酶。 目前，尚无文献进一步解

释该藻基因组中为何存在多拷贝 ＧＷＤ，以及其

ＳＢＤ 在该过程中的具体功能［６，５４］。 但是，对人类

肠道共生的拟杆菌属（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ）的部分菌株的

类似研究，已经给出了具有参考价值的结果。 拟

杆菌属很多菌株的染色体上有一段紧密连锁的基

因簇，即多基因多糖利用位点（Ｍｕｌｔｉ⁃ｇｅｎｅ Ｐｏｌｙｓａｃ⁃
ｃｈａｒｉｄｅ Ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ Ｌｏｃｉ，ＰＵＬｓ）。 ＰＵＬｓ 是受到严格

调控、共定位的基因簇，它们编码了复杂碳水化合

物糖化所需的一系列酶和蛋白质，实现对某一种

或一类结构相似的多糖的感知、捕获、切割、摄取

并最终代谢。 在 ＰＵＬｓ 体系中，ＳＢＤ 和一些 ＣＢＭ
扮演“捕获”角色，通过结合多糖，将其固定在微

生物菌体表面［５５⁃５６］。 例如，多形拟杆菌 （Ｂａｃｔｅ⁃
ｒｏｉｄｅｓ ｔｈｅｔａｉｏｔａｏｍｉｃｒｏｎ）有数个非酶的外膜蛋白。
这些外膜蛋白均含有多个能结合多糖的 ＳＢＤ 或

ＣＢＭ，进而增强菌体对糖类的竞争力［５７］。 这两个

例子的共同点是海洋绿藻和肠道细菌为了提高捕

获 ／利用多糖的能力，均采取了扩张基因数量的策

略，或增加基因组上的拷贝数，或增加底物结合结

构域的数量。
总之，ＳＢＤ 通过其特异性的淀粉结合能力，在

淀粉的合成、修饰、降解及跨膜转运等多个环节都

起到定向或增效的作用，是自然界淀粉代谢网络

中的重要功能模块。

２　 ＳＢＤ 与底物的作用

２．１　 ＳＢＤ 与底物的结合作用

ＳＢＤ 对底物的识别与结合是其最核心的生

物学功能。 该功能使水溶性的酶分子能够特异

性吸附并富集于底物分子，从而有效提高局域

的酶浓度［６］ 。 同时 ＳＢＤ 的结合能力对酶解的贡

献遵循 Ｓａｂａｔｉｅｒ 原则，即过弱或过强的结合作用

都会降低酶解效率［７，５８］ 。 这种结合不是简单的

非特异性吸附，而是通过 ＳＢＤ 表面特定的芳香

族氨基酸及极性氨基酸等残基与底物分子之间

实现的精确分子识别。 在绝大多数情况下，ＳＢＤ
主要识别并结合以葡萄糖单元构成的糖链，其
最典型的底物是淀粉。 此外，少数 ＳＢＤ 也具备

结合其他类型糖类 （如甘露聚糖、木聚糖） 的

能力。
２．１．１　 淀粉类底物　 淀粉类底物主要指以葡萄

糖为主要成分，通过不同的糖苷键构成的多糖，
包括直链淀粉、支链淀粉、葡聚糖、糖原、环糊精

等。 ＳＢＤ 与这些底物的结合本质上都属于 ＳＢＤ
与葡萄糖的结合，这种结合主要依赖于氨基酸

和糖环之间的多种非共价作用力［５９］ 。 ＳＢＤ 的结

合位点主要是色氨酸、酪氨酸、苯丙氨酸和组氨

酸等，这些芳香族残基的侧链可与底物糖环上

的 ＣＨ 基团形成 ＣＨ⁃π 相互作用。 这类作用属

于典型的非极性相互作用，在 ＳＢＤ 与底物的结

合中发挥着重要作用［５９］ ，也被认为是导致 ＳＢＤ
对不同链长底物亲和力差异的主要因素［６０］ 。 来

源于食淀粉乳杆菌 （ Ｌａｃｔｏｂａｃｉｌｌｕｓ ａｍｙｌｏｖｏｒｕｓ） 的

α⁃淀粉酶中的 ＳＢＤ，其 Ｗ３２Ｌ 突变导致芳香环结

构缺失，从而使其淀粉结合能力完全丧失［６１］ 。
此外，淀粉糖链中的羟基等极性基团可与 ＳＢＤ
结合位点内的极性氨基酸残基产生极性相互作

用，其中氢键是最常见的形式，能显著增强糖链

与 ＳＢＤ 之间的亲和力［６２］ 。 虽然 ＳＢＤ 与淀粉类

底物的结合机制具有一定的普遍性，但是不同

来源的 ＳＢＤ 也会表现出不同的结合特征。 肠道

微生物来源的 ＳＢＤ 为支撑消化道中多种糖的水

解能力，能广谱结合直链淀粉、支链淀粉、葡聚

糖、糖原、环糊精等各种多糖［５１］ ；植物来源的

ＳＢＤ 偏好性结合直链淀粉［６３］ ；动物来源的 ＳＢＤ
多偏好性结合糖原［６４］ 。 这种差异很可能是自然

选择的结果，使得不同生物来源的 ＳＢＤ 能够最

优地识别和利用其生存环境中最主要的储存多

糖。
２．１．２　 非淀粉类底物 　 在极端或复杂的自然环

境中，糖类营养物质往往极度匮乏。 为了在这
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种生境中最大化地竞争营养，栖息于此的微生

物常演化出独特的生理生化适应机制，进而使

酶蛋白也呈现出与众不同的催化特性。 海洋作

为一个典型的寡营养环境，已有大量研究证实，
其中的微生物普遍通过多样化的进化适应策略

来维持生存［６５］ 。 例如，从海洋细菌潮滩发光杆

菌（Ｐｈｏｔｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｇａｅｔｂｕｌｉｃｏｌａ）中分离出的 ＳＢＤ
即表现出广泛的底物结合谱，不仅能识别海藻

淀粉，还可与木聚糖、昆布多糖、纤维素、红藻多

糖、岩藻多糖、甘露聚糖等多种多糖结合（数据

未发表）。 类似地，来自美国黄石公园的假乙醇

热厌氧杆状菌（Ｔｈｅｒｍｏａｎａｅｒｏｂａｃｔｅｒ ｐｓｅｕｄｏｅｔｈａｎｏｌｉ⁃
ｃｕｓ） ３９Ｅ 的淀粉普鲁兰酶 Ｔｐ３９Ｅ 也包含一个

ＳＢＤ。 该 ＳＢＤ 能够识别木聚糖，但不识别由葡萄

糖通过 β⁃１，４⁃糖苷键连接形成的纤维素［６６］ 。 此

外，拟南芥 （ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ） 中的淀粉合成

酶 ＩＩＩ 包含的 ＳＢＤ 也具有明显的底物结合偏好

性，其结合能力从强到弱依次为纤维素、木聚

糖、果胶和淀粉［６７］ 。 该偏好性的形成原因有可

能是因为酶处于细胞壁中，所以 ＳＢＤ 优先识别

细胞壁组分多糖，从而帮助酶在生理环境下更

有效地发挥作用。 另一项来自水牛瘤胃宏基因

组文库的研究也提供了类似证据：一个内切葡

聚糖酶所含的 ＣＢＭ 具备广谱结合底物能力。 该

ＣＢＭ 不仅能强效结合淀粉、甲基纤维素、羟乙基

纤维素和大麦葡聚糖，还可以弱结合木聚糖、羧
甲基纤维素（ＣＭＣ）及豆胶等多种多糖。 这种广

谱结合底物的特性，很可能源于瘤胃环境中存

在复杂的多糖底物，酶分子需要具备相应的结

构柔性以应对不同底物的结合需求［６８］ 。
２．２　 ＳＢＤ 对淀粉底物的破坏作用

ＳＢＤ 的另一项关键功能在于能够以非水解

方式破坏淀粉颗粒的天然结构，从而促进后续

的水解过程。 这种破坏作用是全酶提升生淀粉

水解效率的重要因素之一，其重要性甚至可能

超过 ＳＢＤ 与底物的结合能力。 早期研究曾提出

两种假说来解释 ＳＢＤ 的破坏机制：一是 ＳＢＤ 可

通过扭转淀粉链使其解离，从而向催化结构域

暴露更多结合位点；二是 ＳＢＤ 能够特异性定位

至淀粉颗粒中的非平行排列区域，这些区域结

构较为松散，因而更易发生水解［６９⁃７０］ 。 此外，

Ｖａｌｋ 等［５１］ 发现来源于金黄微杆菌（Ｍｉｃｒｏｂａｃｔｅｒｉ⁃
ｕｍ ａｕｒｕｍ）Ｂ８．Ａ 的 ＣＢＭ７４ 能够扩大淀粉颗粒内

部的孔隙结构，从而有效地辅助淀粉酶后续对

生淀粉的降解。 这一发现从物理结构改变的角

度，揭示了 ＳＢＤ 破坏淀粉结构的另一条可能路

径。 相较于对 ＳＢＤ 结合能力的大量研究，其破

坏功 能 的 相 关 报 道 则 明 显 偏 少。 １９９９ 年，
Ｓｏｕｔｈａｌｌ 等首次通过实验证实 ＳＢＤ 具备破坏淀

粉颗粒结构的能力。 该研究以黑曲霉来源的葡

萄糖淀粉酶为对象，通过外源添加 ＳＢＤ，观察缺

失突变体对生淀粉颗粒催化速率的影响，间接

验证破坏功能。 数据显示，低浓度 ＳＢＤ 时突变

体的催化速率会上升，高浓度时突变体的催化

速率会下降。 这是因为低浓度 ＳＢＤ 破坏淀粉结

构，有助于酶解；但随着浓度增加，ＳＢＤ 大量占

据淀粉颗粒表面，反而阻碍酶与底物接触，导致

催化速率下降［７１］ 。
后续多项定点突变研究进一步表明，ＳＢＤ 的

破坏能力与其结合能力呈正相关：破坏能力减

弱的突变体，其结合能力也相应降低，反之亦

然［７２］ 。 原子力显微镜（Ａｔｏｍｉｃ Ｆｏｒｃｅ Ｍｉｃｒｏｓｃｏｐｙ，
ＡＦＭ）观察也提示，ＳＢＤ 与可溶性直链淀粉结合

的同时，可能破坏其螺旋构象［７２］ 。 因此学术界

长期认为，ＳＢＤ 的破坏能力并非独立功能，而是

其与淀粉链结合过程中迫使糖链构象打开伴随

产生的效应。 或许正是基于这一认知，后续针

对 ＳＢＤ 破坏能力的专门研究鲜有报道。 ２０２４
年，Ｆｕ 等对海洋细菌潮滩发光杆菌来源的 α⁃淀
粉酶中 ＳＢＤＰＧ 的研究表明， 两个非结合位点

（Ｋ６２６、Ｔ６１８） 可独立影响该结构域的破坏能

力。 研究发现，这两个位点的突变体在破坏淀

粉颗粒的能力上发生显著改变，但其与淀粉底

物的结合能力并未受到影响（图 １） ［５０］ 。 该结果

证明 ＳＢＤ 的破坏能力并非结合效应的副产物，
而是一种独立的功能。 由于 ＳＢＤ 的结合能力对

生淀粉酶解的贡献遵循 Ｓａｂａｔｉｅｒ 原则，而破坏能

力的增强则无此限制，因此 ＳＢＤ 的破坏能力可

以被视为一个更具潜力的蛋白质工程改造靶

点。 尽管如此，目前研究尚未阐明这种独立的

破坏能力是 ＳＢＤ 中的普遍现象，还是这个海洋

源 ＳＢＤＰＧ独有的现象。
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图 １　 ＳＢＤ 中非结合位点对其功能的影响［５０］

Ｆｉｇ．１　 Ｒｏｌｅ ｏｆ ｎｏｎ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ＳＢＤ［５０］

３　 ＳＢＤ 对酶催化特性的影响

随着对 ＳＢＤ 研究的深入，其功能不仅局限于

与底物发生作用进而影响酶的催化效率，ＳＢＤ 还

能够影响其所连接的碳水化合物活性酶的很多酶

学特性，例如底物特异性、反应条件、稳定性和聚

合度等。
３．１　 ＳＢＤ 影响酶的底物特异性

ＣＢＭ６９ 家族属于海洋源的 ＳＢＤ 家族，其中一

个来自海洋淀粉酶 ＡｍｙＰ 的 ＳＢＤ 表现出对底物

特异性的影响。 缺失 ＳＢＤ 的突变体对糊化淀粉

的水解效率（ｋｃａｔ ／ Ｋｍ） 下降 ４．３ 倍；但是对淀粉颗

粒的水解效率仅下降 ２．３ 倍。 这表明，ＳＢＤ 能识

别不同的底物，并且更多地参与了糊化（可溶性）
淀粉的水解［７３］。 ＡｍｙＰ 来源于一个由海底沉积物

构建的海洋宏基因组文库，其 ＳＢＤ 偏好识别糊化

淀粉的原因可能是糊化淀粉更类似它的天然底

物。 毕竟在黑暗寒冷的深海环境中，并没有淀粉

类植物生长，海藻藻类淀粉的沉积也很少。
人类肠道微生物酒神瘤胃球菌（Ｒｕｍｉｎｏｃｏｃｃｕｓ

ｂｒｏｍｉｉ）来源的一个淀粉结合蛋白 Ｓａｓ２０ 中也含有

ＳＢＤ。 它对可溶性淀粉和麦芽七糖的结合能力较

强，但对环糊精的结合能力很弱。 该特征主要是

由于 ＳＢＤ 的结构具有高度柔性，可能使蛋白

Ｓａｓ２０ 能够采取不同的构象以便结合淀粉颗粒内

具有不同特征的微结构区域，从而增强酒神瘤胃

球菌水解膳食抗性淀粉的能力［７４］。

很多 ＭＦＡ 中含有 ＳＢＤ。 这类酶中的 ＳＢＤ 处

于结构的无序状态，没有晶体结构的准确信息，长
期不清楚其具体功能［７５］。 来自降解糖噬糖菌

（Ｓａｃｃｈａｒｏｐｈａｇｕｓ ｄｅｇｒａｄａｎｓ）的 ＭＦＡ 具有一个属

于 ＣＢＭ２０ 家族的 ＳＢＤ，被证明能够调节酶的产物

特异性。 移除该酶的 ＳＢＤ 会导致酶的产物之一

麦芽五糖的产量降低 ３．５ 倍；反之，将该 ＳＢＤ 连接

到来自巨大芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｍｅｇａｔｅｒｉｕｍ）的另

一个 ＭＦＡ 上，可提升其对麦芽五糖的特异性。 结

构分析与分子动力学模拟均表明，该 ＳＢＤ 能促进

对底物非还原末端的识别，并将底物链引导至催

化结构域活性位点方向的凹槽末端［７６］。
３．２　 ＳＢＤ 影响酶的反应条件

ＳＢＤ 影响海洋淀粉酶的适冷性和耐盐性。 来

源于海洋细菌降解糖噬糖菌 ２⁃４０Ｔ 的淀粉酶

ＳｄＧ５Ａ 具有良好的适冷性和耐盐性。 当它的

ＳＢＤ 被截断后，ＳｄＧ５Ａ 在低温和高盐条件下的催

化活性均显著降低。 该 ＳＢＤ 和 ｌｉｎｋｅｒ 区不仅负电

荷密度和构象柔性高，能够产生静电排斥从而防

止酶发生聚集，而且还富含酸性氨基酸残基，利于

结合水合阳离子并维持稳定的水化层，从而提升

海洋淀粉酶在低温或高盐环境中的水结合能力与

水溶性［５９，７７］。 对海洋古菌深海热液口热球菌

（Ｔｈｅｒｍｏｃｏｃｃｕｓ ｓｉｃｕｌｉ）来源的普鲁兰酶也有类似报

道［７８⁃７９］。 由此可见，海洋源的 ＳＢＤ 可能通过独特

的结构特征（如负电荷密度高、构象柔性高），在
酶适应海洋极端环境中扮演了重要角色。
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在陆地源的酶中，ＳＢＤ 也能显著影响酶的温

度稳定性。 来源于植物乳杆菌 （ Ｌａｃｔｏｂａｃｉｌｌｕｓ
ｐｌａｎｔａｒｕｍ） Ｓ２１ 的 α⁃淀粉酶和嗜热地芽孢杆菌

（Ｇｅｏｂａｃｉｌｌｕｓ ｔｈｅｒｍｏｌｅｏｖｏｒａｎｓ） 的 α⁃淀 粉 酶 缺 失

ＳＢＤ 后，虽然最适反应温度都没改变，但是其中一

个温度稳定性明显增强［８０］，另一个温度稳定性明

显下降［８１］。 来源于食淀粉乳杆菌的淀粉酶

ＬａＡｍｙ 的热变性中点温度（Ｍｅｌｔｉｎｇ Ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ，
Ｔｍ）为 ６１ ℃，缺失了 ＳＢＤ 的突变体 Ｔｍ 显著下降

为 ２８ ℃，降幅接近 ５５％［８２］。 以上研究均表明

ＳＢＤ 在维持酶热稳定性方面具有重要作用。
３．３　 ＳＢＤ 影响酶的聚合度

在少数例子中，ＳＢＤ 能作为结构模块直接影

响酶蛋白的寡聚化状态，从而调控酶的稳定性与

催化功能。 例如，来源于嗜酸乳杆菌（Ｌａｃｔｏｂａｃｉｌ⁃
ｌｕｓ ａｃｉｄｏｐｈｉｌｕｓ）的普鲁兰酶 ＬａＰｕｌ 能水解淀粉颗

粒，具有一个隶属于 ＣＢＭ４１ 家族的 ＳＢＤ。 全长

ＬａＰｕｌ 为二聚体，而删除 ＳＢＤ 后，ＬａＰｕｌ 在溶液中

由二聚体转变为单体［８３］。 栖热菌属（Ｔｈｅｒｍｕｓ）来
源的一个麦芽糖淀粉酶（Ｍａｌｔｏｇｅｎｉｃ Ａｍｙｌａｓｅ）是

二聚体，其 Ｎ 端的隶属于 ＣＢＭ３４ 家族的 ＳＢＤ 在

二聚体形成中起关键作用。 该 ＳＢＤ 缺失后，麦芽

糖淀粉酶不能维持二聚体而转变为单体［８４］。 这

揭示了 ＳＢＤ 功能的多维性，它是某些淀粉酶调控

其高级结构与功能完整性的关键调控单元。
３．４　 ＳＢＤ 不影响或降低酶的催化效率

少数报道中，缺失 ＳＢＤ 后，突变体的催化活

性并没有发生显著改变。 例如，源自芽孢杆菌

（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ．） ＴＳ⁃２３ 的 α⁃淀粉酶及布氏热厌氧杆

状菌（Ｔｈｅｒｍｏａｎａｅｒｏｂａｃｔｅｒ ｂｒｏｃｋｉｉ）的淀粉普鲁兰酶

被删除 ＳＢＤ 后，突变体仍保持与野生型相同的催

化效率［８５⁃８６］。 可见，在特定酶中，ＳＢＤ 并不是维

持其生理生化功能所必需的结构域。 这种现象也

许可以从进化角度理解。 ＳＢＤ 在自然界中常采用

水平基因转移（Ｈｏｒｉｚｏｎｔａｌ Ｇｅｎｅ Ｔｒａｎｓｆｅｒ）的方式

灵活适应其原始宿主的特定生态环境（如复杂多

糖底物） ［８７］。 但是随着环境变化，宿主的生理背

景也随之改变，ＳＢＤ 的功能就有可能变得无用，从
而在实验条件下表现出“非必需”特性。 这种“冗
余”可能更加反映出其功能与特定生理 ／生态背

景的紧密关联。 对来源于极端嗜热细菌的一个淀

粉普鲁兰酶中 ＳＢＤ 的研究有新的发现，缺失 ＳＢＤ

后并不影响该酶的生淀粉结合能力，但是缺失该

ＳＢＤ 引起了紧邻的 Ｘ２５ 结构域（功能推测为候选

的 ＣＢＭ）的构象发生明显变化，该酶对可溶性淀

粉和普鲁兰糖的催化效率均显著下降［８８］。 这一

发现表明在复杂的多结构域酶中，ＳＢＤ 还会与其

他的结构域产生某种协同作用。
关于 ＳＢＤ 降低酶催化效率的案例仅有零星

报道。 来源于暹罗芽孢杆菌（Ｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｉａｍｅｎｓｉｓ）
的 α⁃淀粉酶 ＡｍｙＪ３３ｒ 只能水解糊化的淀粉，不能

水解淀粉颗粒。 ＡｍｙＪ３３ｒ 具有 ３ 个结构域，其中

Ｅ 结构域是 ＳＢＤ，该 ＳＢＤ 被删除后，缺失体对淀

粉的亲和力反而增加 １ 倍，催化效率也提高 １．７
倍，这表明该 ＳＢＤ 会阻碍酶与底物的结合［８９］。
考虑到全酶 ＡｍｙＪ３３ｒ 并不能水解淀粉颗粒，ＳＢＤ
在该酶中的存在似乎是进化中的冗余。

４　 ＳＢＤ 功能的研究方法

４．１　 研究 ＳＢＤ 对酶催化活性的影响

在探究 ＳＢＤ 对酶催化活性影响的研究中，构
建并比较全酶与结构域缺失突变体的催化功能变

化是最常见且有效的研究方法。 通过结构域序列

分析、蛋白结构预测以及辅助蛋白进化分析等信

息学手段通常能识别出潜在的 ＳＢＤ。 然后运用常

规的基因工程技术即可获得 ＳＢＤ 的缺失突变体。
比较 ＳＢＤ 的缺失突变体和野生型酶的酶学性质

差异，能够推断出 ＳＢＤ 的主要功能。 来源于人类

肠道共生菌多形拟杆菌和海洋宏基因文库的两个

α⁃淀粉酶、来源于嗜酸乳杆菌的普鲁兰酶、来源于

土豆的 ＧＷＤ 删除 ＳＢＤ 后，虽然都保留了水解淀

粉颗 粒 的 能 力， 但 是 催 化 效 率 均 大 幅 度 下

降［４３，４８，７３，８３］。 这证明了 ＳＢＤ 的主要作用是影响

淀粉颗粒水解。
４．２　 研究 ＳＢＤ 的结合能力

亲和凝胶电泳（Ａｆｆｉｎｉｔｙ Ｇｅｌ Ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ）
是一种快速简便的定性方法。 ＳＢＤ 电泳时如果与

凝胶中的底物分子发生结合作用，ＳＢＤ 的迁移速

率减缓，表现为蛋白条带滞后或拖尾；ＳＢＤ 与底物

的结合能力越大，这种条带滞后或拖尾的现象就

越明显［６８，９０］。 亲和凝胶电泳常用于测试 ＳＢＤ 与

可溶多糖之间的结合作用，但是近年来利用薄膜

旋回法微粒化处理生淀粉颗粒后，也能利用该方

法测定 ＳＢＤ 与不可溶的生淀粉之间的结合作
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用［５０］。 消耗结合等温线法（Ｄｅｐｌｅｔｉｏｎ Ｂｉｎｄｉｎｇ Ｉｓｏ⁃
ｔｈｅｒｍ）是一种定量方法。 该方法将淀粉颗粒与一

系列不同浓度的 ＳＢＤ 共同孵育，达到吸附平衡后

离心，通过测定未被吸附的游离蛋白浓度和拟合

Ｌａｎｇｍｕｉｒ 吸附模型，即可获得 Ｋｄ 值［９１］。 Ｋｄ 值代

表亲和力，Ｋｄ 值越小，表明 ＳＢＤ 与底物的结合越

牢固。 但是，当结合能力非常弱时，消耗结合等温

线法将不再适用［９２］。 除上述方法外，ＳＢＤ 与底物

间的相互作用还可通过紫外差示光谱技术（ＵＶ
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ Ｓｐｅｃｔｒｏｓｃｏｐｙ） ［９３］、等温滴定量热法（Ｉｓｏ⁃
ｔｈｅｒｍａｌ Ｔｉｔｒａｔｉｏｎ Ｃａｌｏｒｉｍｅｔｒｙ， ＩＴＣ） ［９４］ 以及表面等

离子共振（Ｓｕｒｆａｃｅ Ｐｌａｓｍｏｎ Ｒｅｓｏｎａｎｃｅ， ＳＰＲ） ［８３］、
蛋白下拉实验（Ｐｕｌｌ⁃ｄｏｗｎ ａｓｓａｙ） ［９５］等技术进行研

究。 虽然目前对 ＳＢＤ 结合能力的研究都是围绕

ＳＢＤ 与陆地植物源的淀粉或多糖展开，但是这些

方法也适用于研究 ＳＢＤ 与海洋源的淀粉或多糖

间的相互作用。
４．３　 研究 ＳＢＤ 的破坏能力

由于直接观察淀粉或多糖分子水平的结构变

化颇具挑战，因此研究人员发展了一系列间接但

十分有效地表征 ＳＢＤ 破坏能力的方法。 通过直

链淀粉⁃碘吸收光谱法（Ｓｔａｒｃｈ⁃ｉｏｄｉｎｅ Ｃｏｍｐｌｅｘ Ａｂ⁃
ｓｏｒｐｔｉｏｎ Ｓｐｅｃｔｒｕｍ）测定 ＳＢＤ 对直链淀粉结构的破

坏程度，属于半定量的方法。 该方法通过监测加

入 ＳＢＤ 后直链淀粉⁃碘复合物溶液在 ６００ ｎｍ 处特

征峰的变化，评估 ＳＢＤ 对直链淀粉螺旋结构的破

坏程度［７２］。 通过差示扫描量热法 （ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ
Ｓｃａｎｎｉｎｇ Ｃａｌｏｒｉｍｅｔｒｙ， ＤＳＣ）研究淀粉颗粒相变行

为，属于定性技术。 通过 ＤＳＣ 分析与 ＳＢＤ 孵育前

后生淀粉的热力学性质变化，关键是糊化焓（Ｇｅ⁃
ｌａｔｉｎｉｓａｔｉｏｎ Ｅｎｔｈａｌｐｙ， ΔＨ） 值的变化，能够反映

ＳＢＤ 对淀粉颗粒微结构的破坏［５０］。 除上述方法

外，ＳＢＤ 破坏淀粉结构的作用还可以通过测定缺

失突变体的催化速率是否受到 ＳＢＤ 的影响来间

接验证［７１］。 ＡＦＭ 能用于观测 ＳＢＤ 与直链淀粉纤

维的作用，但是当利用 ＡＦＭ 观测 ＳＢＤ 与淀粉颗

粒相互作用时，却并未获得清晰的结果［７２］。 此

外，Ｎｇｏ 等［９６］通过分子对接和分子动力学模拟了

原子层面的 ＳＢＤ 与直链淀粉底物模型之间的相

互作用。 从这些研究方法中可以看出，多种方法

并不能直接测定 ＳＢＤ 与天然淀粉之间的真实破

坏作用。 未来，发展能够原位观察 ＳＢＤ 对天然淀

粉颗粒结构破坏过程的技术，将极大地深化对

ＳＢＤ 破坏机制的研究。

５　 展　 望

ＳＢＤ 是从碳水化合物结合模块 ＣＢＭ 中划分

出的一个概念，特指能结合淀粉的 ＣＢＭ。 近十

年，随着人们对 ＳＢＤ 的深入研究，对 ＳＢＤ 的功能

认知已不再局限于与淀粉结合。 ＳＢＤ 广谱结合多

种糖类的事实已经模糊了 ＳＢＤ 和 ＣＢＭ 的界

限［６６⁃６８］，ＳＢＤ 能影响酶的催化功能发生多种变化

则揭示了其功能的复杂性［８１］；ＳＢＤ 能够破坏淀粉

结构更表明其是驱动淀粉在自然环境中降解的关

键功能模块［５０］。 展望未来，以下研究方向值得深

入探索。 首先，ＳＢＤ 在复杂自然环境中的多功能

性与生态适应性机制亟待揭示。 大部分关于 ＳＢＤ
的研究仅停留在测试其与纯化的生淀粉是否具有

结合效应，很少有检测多种底物的报道。 在自然

环境中，含有淀粉的植物细胞或藻类细胞自然破

碎后，淀粉常与蛋白质、脂质、其他多糖等形成复

合颗粒，并不是纯淀粉的状态。 已有报道发现海

洋藻类和动物肠道微生物源的 ＳＢＤ 能结合多种

非淀粉类的底物，说明这些 ＳＢＤ 在复杂环境中为

了适应和竞争碳源，进化出了更复杂的底物结合

机制［７３］。 ＳＢＤ 的这种广谱结合机制是独特的，还
是与 ＣＢＭ 的结合机制类似，目前仍不清楚。 此

外，ＳＢＤ 在复杂自然环境中的多功能性对生态学

的意义均为一些基于酶学实验的推测，尚无直接

证据。 ＣＢＭ６９ 家族是我们前期发现的海洋源的

ＳＢＤ 家族，其成员具有广谱结合能力［７３］。 近期

Ｆｏｌｄｓｅｅｋ 的检索结果显示该家族在海洋中的分布

比前期基于一级序列的分析结果要更为广泛，暗
示了 ＣＢＭ６９ 家族在海洋藻类淀粉的降解中可能

具有更重要的生态位。 为此，亟待通过更多环境

宏基因组学、环境宏转录组学以及生态检测大数

据分析等加以验证。 其次，最新研究表明，一个海

洋细菌源的 ＳＢＤ 具有独立的破坏能力，而且 ＳＢＤ
破坏能力的提高显著促进了淀粉酶的降解效

率［５０］。 如果这种独立的破坏能力在 ＳＢＤ 中普遍

存在，那么意味着至少在海洋环境中，ＳＢＤ 影响淀

粉降解的机制有了新的研究方向。 此外，这种独

立破坏能力的机制尚不明确，亟待通过高分辨率

成像技术（如冷冻电镜）、分子动力学模拟等技术
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加以揭示。
总之，人们对 ＳＢＤ 的功能认知已经从“单一

的结合底物”转向“多功能影响模块”。 ＳＢＤ 在微

生物的碳源利用和高精度的碳水化合物活性酶开

发方面都表现出重要价值。 随着高分辨率成像技

术、环境代谢物的原位质谱分析和基于结构的泛

基因组分析等技术的发展，ＳＢＤ 的功能和机制将

被进一步阐明。
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［Ｊ］ ． Ｇｌｙｃｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０２２， ３２（４）： ３４３⁃３５５．

［４７］ Ｖａｌｄｅｚ ＨＡ， Ｂｕｓｉ ＭＶ， Ｗａｙｌｌａｃｅ ＮＺ， ｅｔ ａｌ． Ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｎ⁃ｔｅｒ⁃
ｍｉｎａｌ ｓｔａｒｃｈ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｋｉｎｅｔｉｃ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｔａｒｃｈ
ｓｙｎｔｈａｓｅ ＩＩＩ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ［ Ｊ ］ ． Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，
２００８， ４７（９）： ３０２６⁃３０３２．

［４８］ Ｋｏｒｏｐａｔｋｉｎ ＮＭ， Ｓｍｉｔｈ ＴＪ． ＳｕｓＧ： Ａ ｕｎｉｑｕｅ ｃｅｌｌ⁃ｍｅｍｂｒａｎｅ⁃
ａａｓｓｏｃｉａｔｅｄ α⁃ａｍｙｌａｓｅ ｆｒｏｍ ａ ｐｒｏｍｉｎｅｎｔ ｈｕｍａｎ ｇｕｔ ｓｙｍｂｉｏｎｔ
ｔａｒｇｅｔｓ ｃｏｍｐｌｅｘ ｓｔａｒｃｈ ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ［Ｊ］ ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， ２０１０， １８（２）：
２００⁃２１５．

［４９］ Ｘｕ Ｊ， Ｒｅｎ Ｆ， Ｈｕａｎｇ ＣＨ， ｅｔ ａｌ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｓｔｕｄ⁃
ｉｅｓ ｏｆ ｐｕｌｌｕｌａｎａｓｅ ｆｒｏｍ Ａｎｏｘｙｂａｃｉｌｌｕｓ ｓｐ． ＬＭ１８⁃１１ ［ Ｊ］ ． Ｐｒｏ⁃
ｔｅｉｎｓ： Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ， Ｆｕｎｃｔｉｏｎ， ａｎｄ Ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ， ２０１４， ８２（９）：
１６８５⁃１６９３．

［５０］ Ｆｕ Ｚ， Ｚｈａｎｇ Ｚ， Ｃｈｕ Ｍ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｓｔａｒｃｈ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ
α⁃ａｍｙｌａｓｅ （ＡｍｙＰＧ） ｄｉｓｒｕｐｔｓ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｒａｗ ｓｔａｒｃｈ［ Ｊ］ ．

１１１ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　



Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌｅｓ， ２０２４
（２５７）： １２８６７３．

［５１］ Ｖａｌｋ Ｖ， Ｌａｍｍｅｒｔｓ Ｖａｎ ｕｅｒｅｎ Ａ， ｖａｎ ｄｅｒ Ｋａａｉｊ ＲＭ， ｅｔ ａｌ．
Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｄｕｌｅ ７４ ｉｓ ａ ｎｏｖｅｌ ｓｔａｒｃｈ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏ⁃
ｍａｉｎ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｌａｒｇｅ ａｎｄ ｍｕｌｔｉｄｏｍａｉｎ α⁃ａｍｙｌａｓｅ ｅｎｚｙｍｅｓ
［Ｊ］ ． Ｔｈｅ ＦＥＢＳ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０１６， ２８３（１２）： ２３５４⁃２３６８．

［５２］ Ｊｕｎｇ ＤＨ， Ｓｅｏ ＤＨ， Ｋｉｍ ＹＪ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｐｒｅｓｅｎｃｅ ｏｆ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ
ｓｔａｒｃｈ⁃ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ａｍｙｌａｓｅｓ ｉｎ Ｂｉｆｉｄｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ａｄｏｌｅｓｃｅｎｔｉｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｈｕｍａｎ ｇｕｔ［ Ｊ］ ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍａｃｒｏｍｏｌｅ⁃
ｃｕｌｅｓ， ２０２０（１６１）： ３８９⁃３９７．

［５３］ Ｓｃｈｒｅｉｅｒ ＴＢ， Ｕｍｈａｎｇ Ｍ， Ｌｅｅ ＳＫ， ｅｔ ａｌ． Ｌｉｋｅ ＳＥＸ４ １ ａｃｔｓ ａｓ ａ
β⁃ａｍｙｌａｓｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｓｃａｆｆｏｌｄ ｏｎ ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｎｕｌｅｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｔａｒｃｈ
ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ［Ｊ］ ． Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ， ２０１９， ３１（９）： ２１６９⁃２１８６．

［５４］ Ｍａｈｌｏｗ Ｓ， Ｏｒｚｅｃｈｏｗｓｋｉ Ｓ， Ｆｅｔｔｋｅ Ｊ． Ｓｔａｒｃｈ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ：
Ｉｎｓｉｇｈｔｓ ａｎｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ［ Ｊ］ ． Ｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉ⁃
ｅｎｃｅｓ， ２０１６， ７３（１４）： ２７５３⁃２７６４．

［５５］ Ｇｒｏｎｄｉｎ ＪＭ， Ｔａｍｕｒａ Ｋ， Ｄéｊｅａｎ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅ ｕｔｉｌｉ⁃
ｚａｔｉｏｎ ｌｏｃｉ： Ｆｕｅｌｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂａｃ⁃
ｔｅｒｉｏｌｏｇｙ， ２０１７， １９９（１５）： ：ｅ００８６０⁃ｅ００８１６．

［５６］ Ｔａｍｕｒａ Ｋ， Ｆｏｌｅｙ ＭＨ， Ｇａｒｄｉｌｌ ＢＲ， ｅｔ ａｌ． Ｓｕｒｆａｃｅ ｇｌｙｃａｎ⁃ｂｉｎｄ⁃
ｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｒｅ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｆｏｒ ｃｅｒｅａｌ ｂｅｔａ⁃ｇｌｕｃａｎ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｂｙ
ｔｈｅ ｈｕｍａｎ ｇｕｔ ｓｙｍｂｉｏｎｔ Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｓ ｏｖａｔｕｓ ［ Ｊ］ ． Ｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｌｉｆｅ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１９， ７６（２１）： ４３１９⁃４３４０．

［５７］ Ｃａｍｅｒｏｎ ＥＡ， Ｋｗｉａｔｋｏｗｓｋｉ ＫＪ， Ｌｅｅ ＢＨ， ｅｔ ａｌ． Ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｎｕｔｒｉｅｎｔ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｄａｐｔ ｈｕｍａｎ ｓｙｍｂｉｏｔｉｃ ｂａｃｔｅｒｉａ ｆｏｒ
ｇｌｙｃａｎ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ ｇｕｔ ｂｙ ｓｅｐａｒａｔｅｌｙ ｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ｅｎｈａｎｃｅｄ
ｓｅｎｓｉｎｇ ａｎｄ ｃａｔａｌｙｓｉｓ ［ Ｊ ］ ． ｍＢｉｏ， ２０１４， ５ （ ５ ）： ｅ０１４４１⁃
ｅ０１４１４．

［５８］ Ｗａｎｇ Ｙ， Ｔｉａｎ Ｙ， Ｒｅｎｎｉｓｏｎ ＡＰ， ｅｔ ａｌ． Ａｐｐｌｙｉｎｇ ｔｈｅ Ｓａｂａｔｉｅｒ
ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｔｏ ｄｅｃｉｐｈｅｒ ｔｈｅ ｓｕｒｆａｃｅ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ⁃ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｃａｔａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｔａｒｃｈ ｇｒａｎｕｌｅｓ ｂｙ ｐｕｌｌｕｌａｎａｓｅ ［ Ｊ ］ ． ＪＡＣＳ Ａｕ，
２０２５， ５（１）： ５５⁃６０．

［５９］ Ｙｏｕ Ｙ， Ｋｏｎｇ Ｈ， Ｌｉ Ｃ， ｅｔ ａｌ． Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｄｕｌｅｓ：
Ｃｏｍｐａｃｔ ｙｅｔ ｐｏｔｅｎｔ ａｃｃｅｓｓｏｒｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｂｉｎｄｉｎｇ
ａｎｄ ｐｅｒｆｏｒｍａｎｃｅ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ａｃｔｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅｓ［ Ｊ］ ．
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ａｄｖａｎｃｅｓ， ２０２４（７３）： １０８３６５．

［６０］ Ｒｉｂｅｉｒｏ ＤＯ， Ｖｉｅｇａｓ Ａ， Ｐｉｒｅｓ ＶＭＲ， ｅｔ ａｌ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ
ｔｈｅ ｐｒｅｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｏｆ β１，３⁃１，４⁃ｇｌｕｃａｎｓ ｂｙ ｔｈｅ ｆａｍｉｌｙ
１１ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｄｕｌｅ ｆｒｏｍ Ｃｌｏｓｔｒｉｄｉｕｍ ｔｈｅｒｍｏｃｅｌｌｕｍ
［Ｊ］ ． Ｔｈｅ ＦＥＢＳ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０２０， ２８７（１３）： ２７２３⁃２７４３．

［６１］ Ｒｏｄｒíｇｕｅｚ⁃Ｓａｎｏｊａ Ｒ， Ｏｖｉｅｄｏ Ｎ， Ｅｓｃａｌａｎｔｅ Ｌ， ｅｔ ａｌ． Ａ ｓｉｎｇｌｅ
ｒｅｓｉｄｕｅ ｍｕｔａｔｉｏｎ ａｂｏｌｉｓｈｅｓ ａｔｔａｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ ＣＢＭ２６ ｓｔａｒｃｈ⁃
ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎ ｆｒｏｍ Ｌａｃｔｏｂａｃｉｌｌｕｓ ａｍｙｌｏｖｏｒｕｓ α⁃ａｍｙｌａｓｅ ［ Ｊ］ ．
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｉｎｄｕｓｔｒｉａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２００９， ３６
（３）： ３４１⁃３４６．

［６２］ Ｓｈｉ Ｑ， Ａｂｄｅｌ⁃Ｈａｍｉｄ ＡＭ， Ｓｕｎ Ｚ， ｅｔ ａｌ． Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ
ｍｏｄｕｌｅｓ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅ ｔｈｅ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｈｙｄｒｏｌｙｓｉｓ ｏｆ ｌｉｇｎｏｃｅｌｌｕｌｏｓｉｃ ｂｉ⁃
ｏｍａｓｓ： Ｒｅｌｅａｓｉｎｇ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｓｕｇａｒｓ ａｎｄ ｄｉｓｓｏｃｉａｔｉｖｅ ｌｉｇｎｉｎ ａｖａｉｌａ⁃
ｂｌｅ ｆｏｒ ｐｒｏｄｕｃｉｎｇ ｂｉｏｆｕｅｌｓ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌｓ ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
Ａｄｖａｎｃｅｓ， ２０２３（６５）： １０８１２６．

［６３］ Ｖａｌｄｅｚ ＨＡ， Ｐｅｒａｌｔａ ＤＡ， Ｗａｙｌｌａｃｅ ＮＺ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｅｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｂｉｎｄ⁃
ｉｎｇ ｏｆ ＳＢＤ ｆｒｏｍ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ＳＳＩＩＩ ｔｏ ｐｏｌｙｓａｃｃｈａｒｉｄｅｓ：
Ｓｔｕｄｙ ｏｆ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｒｅｓｉｄｕｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ［Ｊ］． Ｓｔａｒｃｈ⁃Ｓｔäｒｋｅ， ２０１１，
６３（８）： ４５１⁃４６０．

［６４］ Ｒａｔｈｔｈａｇａｌａ Ｍ， Ｂｒｅｗｅｒ ＭＫ， Ｐａｒｋｅｒ ＭＷ， ｅｔ ａｌ． Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｌａｆｏｒｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｉｎ ｇｌｙｃｏｇｅｎ ｄｅｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｌａｆｏｒａ ｄｉｓｅａｓｅ［ Ｊ］ ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｃｅｌｌ， ２０１５， ５７（ ２）： ２６１⁃
２７２．

［６５］ Ｍｃａｒｔｈｕｒ ＪＶ． Ｂａｃｔｅｒｉａ ｉｎ ｏｌｉｇｏｔｒｏｐｈｉｃ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ： Ｓｔａｒｖａｔｉｏｎ⁃
ｓｕｒｖｉｖａｌ ｌｉｆｅｓｔｙｌｅ［Ｊ］ ． Ｅｃｏｌｏｇｙ， １９９８（７９）： １４７３⁃１４７５．

［６６］ Ｏｈ ＩＮ， Ｊａｎｅ ＪＬ， Ｗａｎｇ Ｋ， ｅｔ ａｌ． Ｎｏｖｅｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ａ ｃａｒ⁃
ｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｄｕｌｅ ２０ ｆｒｏｍ Ｈｙｐｅｒｔｈｅｒｍｏｐｈｉｌｉｃ ｂａｃｔｅｒｉｕｍ
［Ｊ］ ． Ｅｘｔｒｅｍｏｐｈｉｌｅｓ， ２０１５， １９（２）： ３６３⁃３７１．

［６７］ Ｇｒｉｓｏｌｉａ ＭＪ， Ｐｅｒａｌｔａ ＤＡ， Ｖａｌｄｅｚ ＨＡ， ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｏｆ
ｓｔａｒｃｈ ｂｉｎｄｉｎｇ ｄｏｍａｉｎｓ ｆｒｏｍ ｓｔａｒｃｈ ｓｙｎｔｈａｓｅ ＩＩＩ ｔｏ ｔｈｅ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ
ａｌｔｅｒｓ ｃｅｌｌ ｗａｌｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ［Ｊ］ ． Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ
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ｔｈｅ Ｘ２５ ｄｏｍａｉｎｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｒｕｎｃａｔｅｄ ｖａｒｉ⁃
ａｎｔｓ ｏｆ ａｍｙｌｏｐｕｌｌｕｌａｎａｓｅ ｅｎｚｙｍｅ ｆｒｏｍ Ｔｈｅｒｍｏａｎａｅｒｏｂａｃｔｅｒ
ｂｒｏｃｋｉｉ［Ｊ］ ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍａｃｒｏｍｏｌｅｃｕｌｅｓ，
２０２４， ２７０（Ｐｔ ２）： １３２４０４．

［８９］ Ｈｅｒｎáｎｄｅｚ⁃Ｈｅｒｅｄｉａ Ｓ， Ｐｅñａ⁃Ｃａｓｔｒｏ ＪＭ， Ａｇｕｉｌａｒ⁃Ｕｓｃａｎｇａ ＭＧ，
ｅｔ ａｌ． ＡｍｙＪ３３， ａ ｔｒｕｎｃａｔｅｄ ａｍｙｌａｓｅ ｗｉｔｈ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｃａｔａｌｙｔｉｃ
ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２０２２， ４４（ １２）： １４４７⁃
１４６３．

［９０］ Ｌｉｂｅｒａｔｏ ＭＶ， Ｃａｍｐｏｓ ＢＭ， Ｔｏｍａｚｅｔｔｏ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｕｎｉｑｕｅ ｐｒｏｐｅｒ⁃
ｔｉｅｓ ｏｆ ａ Ｄｉｃｔｙｏｓｔｅｌｉｕｍ ｄｉｓｃｏｉｄｅｕｍ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｄｕｌｅ
ｅｘｐａｎｄ ｏｕｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ＣＢＭ⁃ｌｉｇａｎｄ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒ⁃
ｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０２２， ２９８（５）： １０１８９１．

［９１］ Ａｌａｆｎａｎ Ｓ， Ａｗｏｔｕｎｄｅ Ａ， Ｇｌａｔｚ Ｇ， ｅｔ ａｌ． Ｌａｎｇｍｕｉｒ ａｄｓｏｒｐｔｉｏｎ ｉ⁃
ｓｏｔｈｅｒｍ ｉｎ ｕｎｃｏｎｖｅｎｔｉｏｎａｌ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ： Ａｐｐｌｉｃａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｌｉｍｉｔａ⁃
ｔｉｏｎｓ［Ｊ］ ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｅｔｒｏｌｅｕｍ Ｓｃｉｅｎｃｅ ａｎｄ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ， ２０２１
（２０７）： １０９１７２．

［９２］ Ｇｌａｒｉｎｇ ＭＡ， Ｂａｕｍａｎｎ ＭＪ， Ｈａｃｈｅｍ ＭＡ， ｅｔ ａｌ． Ｓｔａｒｃｈ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ
ｄｏｍａｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ＣＢＭ４５ ｆａｍｉｌｙ⁃ｌｏｗ⁃ａｆｆｉｎｉｔｙ ｄｏｍａｉｎｓ ｆｒｏｍ ｇｌｕ⁃
ｃａｎ， ｗａｔｅｒ ｄｉｋｉｎａｓｅ ａｎｄ α⁃ａｍｙｌａｓｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｌａｓｔｉｄｉａｌ ｓｔａｒｃｈ
ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ［ Ｊ］ ． Ｔｈｅ ＦＥＢＳ Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０１１， ２７８ （ ７）： １１７５⁃
１１８５．

［９３］ Ｂｏｒａｓｔｏｎ ＡＢ， Ｃｈｉｕ Ｐ， Ｗａｒｒｅｎ ＲＡ， ｅｔ ａｌ． Ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ａｎｄ ａｆｆｉｎ⁃
ｉｔｙ ｏｆ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｂｙ ａ ｆａｍｉｌｙ １７ ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ
ｍｏｄｕｌｅ ｆｒｏｍ Ｃｌｏｓｔｒｉｄｉｕｍ ｃｅｌｌｕｌｏｖｏｒａｎｓ ｃｅｌｌｕｌａｓｅ ５Ａ ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏ⁃
ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０００， ３９（３６）： １１１２９⁃１１１３６．

［９４］ Ｂｒｕｓｔ Ｈ， Ｏｒｚｅｃｈｏｗｓｋｉ Ｓ， Ｆｅｔｔｋｅ Ｊ． Ｓｔａｒｃｈ ａｎｄ ｇｌｙｃｏｇｅｎ ａｎａｌｙ⁃
ｓｅｓ： Ｍｅｔｈｏｄｓ ａｎｄ ｔｅｃｈｎｉｑｕｅｓ ［ Ｊ］ ． Ｂｉｏｍｏｌｅｃｕｌｅｓ， ２０２０， １０
（７）： １０２０．

［９５］ Ｐｉｃｋｌｅｓ ＩＢ， Ｃｈｅｎ Ｙ， Ｍｏｒｏｚ Ｏ， ｅｔ ａｌ． Ｐｒｅｃｉｓｉｏｎ ａｃｔｉｖｉｔｙ⁃ｂａｓｅｄ
α⁃ａｍｙｌａｓｅ ｐｒｏｂｅｓ ｆｏｒ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ａｎｄ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｎｅａｒ ａｎｄ
ｂｒａｎｃｈｅｄ⁃ｃｈａｉｎ ｓｔａｒｃｈ⁃ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅｓ ［ Ｊ ］ ． Ａｎｇｅｗａｎｄｔｅ
Ｃｈｅｍｉｅ， ２０２５， １３７（５）： ｅ２０２４１５２１９．

［９６］ Ｎｇｏ ＳＴ， Ｔｒａｎ⁃Ｌｅ ＰＤ， Ｈｏ ＧＴ， ｅｔ ａｌ． Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｂｏｈｙ⁃
ｄｒａｔｅ ｂｉｎｄｉｎｇ ｍｏｄｕｌｅ ２０ ｗｉｔｈ ｓｔａｒｃｈ ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ［ Ｊ］ ． ＲＳＣ Ａｄ⁃
ｖａｎｃｅｓ， ２０１９， ９（４３）： ２４８３３⁃２４８４２．
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