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β-1,3-葡聚糖酶的结构、功能及应用研究进展
魏夏森，余赛男，张哲一，高海燕*，秦 臻*

（上海大学生命科学学院，上海 200444）

摘  要：β-1,3-葡聚糖酶是一类能够特异性水解β-1,3-葡聚糖中β-1,3-糖苷键的酶类，其水解生成的产物为一系列不

同大小的寡糖或单糖。β-1,3-葡聚糖酶在食品功能性寡糖制备、果蔬保鲜、生物医药、植物抗病等领域具有重要

应用价值。已发现的β-1,3-葡聚糖酶主要归属于12 个糖苷水解酶（glycoside hydrolases，GH）家族，包括GH16、
GH17、GH55、GH64、GH81、GH128和GH132等。β-1,3-葡聚糖酶广泛存在于细菌、真菌、植物和昆虫中，因来源

和序列进化关系的差异，其结构和催化功能也呈现多样性。酶的结构与功能是探索酶催化反应机理、挖掘酶催化特

性以及酶分子改造研究的基础。因此，本文从β-1,3-葡聚糖酶的结构、功能及应用等方面，对国内外β-1,3-葡聚糖酶

的研究现状进行综述，以期为β-1,3-葡聚糖酶相关基础研究及应用开发提供参考。
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Abstract: β-1,3-Glucanases are enzymes that specifically hydrolyze β-1,3-glycosidic linkages bonds in β-1,3-glucan 
to generate a range of oligosaccharides or monosaccharides. β-1,3-Glucanases have important potential applications in 
functional oligosaccharide preparation, fruit and vegetable preservation, biopharmaceuticals, and plant disease resistance. 
β-1,3-Glucanases belonging to 12 glycoside hydrolase (GH) families have been identified, including GH16, GH17, 
GH55, GH64, GH81, GH128 and GH132. β-1,3-Glucanases are widely distributed in bacteria, fungi, plants and insects, 
which exhibit diverse structures and catalytic functions due to differences in sources and sequence evolution. Structural 
and functional studies of enzymes are the basis for exploring the catalytic mechanism, enzyme properties, and molecular 
modification.  Therefore, this paper reviews the current state of research on the structure, function and application of  
β-1, 3-glucanases, in order to provide a reference for the basic research and application of β-1,3-glucanases.
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β-1,3-葡聚糖是一类广泛存在于自然界中的高分子多

糖，其主链由葡萄糖单元通过β-1,3-糖苷键连接。一些天然 

β-1,3-葡聚糖同时还含有不同比例和大小的通过β-1,6-糖
苷键连接的支链。例如褐藻中的昆布多糖侧链含有30%
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左右的β-1,6连接支链结构，并因此具有水溶性[1]。天然

β-1,3-葡聚糖广泛分布于真菌、细菌和植物中，常见的

β-1,3-葡聚糖包括昆布多糖、可得然多糖、酵母葡聚糖、

茯苓多糖、香菇多糖、胼胝质等。由于β-1,3-糖苷键的连

接方式及分子间的氢键相互作用，长链β-1,3-葡聚糖在天

然状态下通常会呈现不同的螺旋型三级结构[2]，这些特殊

的三级结构赋予β-1,3-葡聚糖多样的生物功能，包括调节

免疫力[3]、促进肠道益生菌增殖[4]、调节血糖平衡及降低

胆固醇[5]等。β-1,3-葡聚糖的生物活性及其特殊的三级结

构使其在食品、日化、医疗等领域受到广泛关注。

β-1,3-葡聚糖酶是一类能够水解以β-1,3-糖苷键连接

的葡聚糖的酶系，在β-1,3-葡聚糖的生物降解、重构以

及开发应用中发挥着重要作用。自然界中，β-1,3-葡聚

糖酶广泛分布于古生菌、细菌、真菌、高等植物及动物

中。β-1,3-葡聚糖酶在食品和医药领域有着广泛的应用

价值，如制备低分子质量β-1,3-葡寡糖、降低啤酒发酵

液黏度、抑制果蔬采后病原真菌等。尽管目前研究者对

β-1,3-葡聚糖酶的表达纯化、分子结构、酶学性质、催化

机制等做了大量研究，然而不同类型β-1,3-葡聚糖的复杂

结构限制了β-1,3-葡聚糖酶的广泛应用。不同家族、不同

作用模式的β-1,3-葡聚糖酶系需要协同参与复杂β-1,3-葡
聚糖的高效降解。因此，充分认识不同类型β-1,3-葡聚糖

酶的结构、功能、催化模式，对于β-1,3-葡聚糖酶的应用

及进一步的分子改造具有重要意义。本文总结典型β-1,3
葡聚糖酶的结构、功能及应用领域的研究进展，旨在为 

其后续催化机理研究及其在食品、医药等领域的应用提

供参考。

1 β-1,3-葡聚糖酶的分类及其催化机制

β-1,3-葡聚糖酶根据其催化方式可以分为内切型和外

切型两种类型。内切β-1,3-葡聚糖酶（EC3.2.1.39）又被

称为昆布多糖酶，是一种专一性水解β-1,3-葡聚糖糖链中

β-1,3-糖苷键的酶类，在自然界β-1,3-葡聚糖的分解、重

构中发挥关键生物学功能，在β-1,3-葡聚糖酶系中具有重

要意义。内切β-1,3-葡聚糖酶从糖链内侧水解β-1,3-葡聚

糖，产生一系列不同聚合度的寡糖。外切β-1,3-葡聚糖酶

（EC3.2.1.58）则从糖链的非还原端逐一水解β-1,3-葡聚

糖底物，水解产物一般为葡萄糖或单一寡糖，在β-1,3-葡
聚糖的降解过程中起辅助作用。

基于其序列进化关系，根据CAZy数据库（http://
www.cazy.org/）的分类，已发现的β-1,3-葡聚糖酶可归

属于12 个糖苷水解酶（glycoside hydrolases，GH）家

族。其中，内切β-1,3-葡聚糖酶可以归属于9 个GH家

族（图1）：GH16、GH17、GH55、GH64、GH81、
GH128、GH152、GH157和GH158；已发现的外切 

β-1,3-葡聚糖酶可以归属于6 个GH家族：GH3、GH5、
GH17、GH55、GH128和GH132。
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图 1 CAZy数据库中已鉴定的β-1,3-葡聚糖酶系统进化树

Fig. 1 Phylogenetic tree of identified β-1,3-glucanases in the CAZy database

β-1,3-葡聚糖酶具有两种水解机制，分别是保留型机

制和反转型机制[6]。保留型水解机制的催化过程分为两

个步骤，首先，活性中心的谷氨酸残基作为广义酸（质

子供体），给糖苷键氧提供一个质子来切去离去基团，

使β-1,3-糖苷键断裂，并形成酶-糖基中间体。随后，活

性中心的谷氨酸残基作为广义碱，协助水分子攻击酶-糖
基中间体的异头碳位置。最终，底物的β-1,3-糖苷键被水

解，形成最终的水解产物。异头碳的两次反转导致底物

的构象得到保留，因此称为保留型机制。反转型机制的 

β-1,3-葡萄聚糖酶涉及两个保守的催化残基，分别为广义

酸及一个广义碱。在反应历程中，广义酸首先提供一个质

子给底物的异头碳，同时广义碱从水分子中去除一个质

子，增加了其亲核性，促进其攻击异头物的中心，从而使

糖键断裂，生成水解产物（图2）。
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图 2 糖苷水解酶的两种催化机制[6]

Fig. 2 Two catalytic mechanisms of glycoside hydrolase[6]
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2 β-1,3-葡聚糖酶的来源及制备

β-1,3-葡聚糖酶主要来源于真菌、细菌、植物、昆虫

以及软体动物中。表1统计了目前已报道的具有应用潜力

的不同来源的典型β-1,3-葡聚糖酶。目前已报道的产β-1,3-
葡聚糖酶的细菌主要有热球菌（Pyrococcus furiosus）[7]、 

多黏类芽孢杆菌（P a e n i b a c i l l u s  p o l y m y x a） [ 8 ]、 

芽孢杆菌（Bacillus lehensis G1）[9]、链霉菌（Streptomyces 
sp .） [10 ]等。真菌和植物也是β -1 ,3 -葡聚糖酶的重要

来源，主要包括烟曲霉（Aspergillus fumigatus）[11]、 

棘孢木霉（Tr ichoderma aspere l lum） [12]、白腐菌

（Phanerochaete chrysosporium）[13]、大麦[14]、葡萄[15]

等。天然来源的β-1,3-葡聚糖酶资源丰度、性质稳定，显

示出特定的催化活性，表现出独特的应用潜力，如土壤

芽孢杆菌（Paenibacillus terrae）[16]产生的β-1,3-葡聚糖

酶可有效抑制植物病原真菌的生长，在植物保护等方面

发挥重要的作用；来源于魁蚶（Arca inflata）[17]的β-1,3-
葡聚糖酶活力较高，对肿瘤坏死因子等表现出免疫增强

效果。来源于哈茨木霉（Trichoderma harzianum）[18]的

β-1,3-葡聚糖酶是生产β-1,3-寡糖苷的理想候选酶，可用

于寡糖的工业制备。

除了发掘具有优良特性的天然来源β-1,3-葡聚糖酶，

异源重组表达技术也可以用于β-1,3-葡聚糖酶的挖掘和

制备，从而扩展其来源、提高表达量、扩大β-1,3-葡聚

糖酶的应用范围。目前，β-1,3-葡聚糖酶的重组表达制备

宿主主要包括大肠杆菌、毕赤酵母、芽孢杆菌等。大肠

杆菌表达系统相对于酵母表达系统来说技术更成熟、操

作相对简单，被广泛应用于新型β-1,3-葡聚糖酶的发掘和

制备，例如拮抗酵母（Pichia guilliermondii）[19]、驼鹿

瘤胃微生物宏基因组[20]、铜绿假单胞菌（Pseudomonas 
aeruginosa）[21]等来源的β-1,3-葡聚糖酶都是通过大肠

杆菌重组制备获得。来源于稻瘟病菌的β-1,3-葡聚糖酶

MoGluB可通过大肠杆菌系统高效表达，并表现出抗真

菌的作用[22]。虽然大肠杆菌原核表达具有生长迅速、成

本低廉等优点，但是，由于原核表达系统无法识别真核

转录和翻译元件，并且不具有翻译后加工修饰功能，会

导致部分真核基因无法被有效表达。因此，近年来研究

者也常用真核表达系统表达β-1,3-葡聚糖酶，例如毕赤酵

母、芽孢杆菌等表达体系[23]。毕赤酵母在诱导表达过程

中，自身所分泌的蛋白量较少，因此目的蛋白的表达量

相对较高，但由于部分β-1,3-葡聚糖酶对于酵母细胞壁

具有水解作用，因此，其适用性需要进一步实验验证。

异源重组表达技术目前已成为β-1,3-葡聚糖酶酶学研究

及制备应用的重要方法。同时，结合结构生物学、分子

生物学、定向进化等研究方法对异源重组表达得到的

β-1,3-葡聚糖酶进行分子改造，可进一步提高酶的催化

性能及应用价值。Feng Jianwei等[24]从堆肥中发现了一种

嗜热β-1,3-葡聚糖酶，通过定点突变使160位氨基酸由赖

氨酸变为谷氨酸，使其酶活力提高了17%。Muhammed
等 [25]利用modeler和I-TASSER程序对一种来源于酵母

Wickerhamomyces normus NCYC 434的β-1,3-葡聚糖酶进

行同源建模，随后通过SPDBViewer和AUTO-MUTE增强

模型的热稳定性，发现突变体E186R的热稳定性最好，

其熔解温度提高了9.58 K。

表 1 具有应用潜力的典型β-1,3-葡聚糖酶

Table 1 Typical β-1,3-glucanases with potential applications

GH家族 来源 制备方法 底物
酶活力/
（U/mg） 应用潜力 参考文献

GH16 昆虫 天然纯化 昆布多糖 4 480 催化活力较高 [7]

GH5 魁蚶
（软体动物）

天然纯化 昆布多糖 90.01 增强免疫能力 [8]

GH16 细菌 原核表达 昆布多糖 236 植物保护 [10]
GH55 真菌 真核表达 可得然多糖 198.57 U/mL 制备寡糖 [11]
GH17 植物 真核表达 昆布多糖 96.4 植物保护 [12]
GH64 真菌 原核表达 酵母葡聚糖 8.18 植物保护、制备寡糖 [13]
GH16 细菌 真核表达 昆布多糖 10.8 植物保护、食品防腐 [16]
GH5 真菌 真核表达 可得然多糖 292.56 制备寡糖 [17]
GH16 细菌 原核表达 昆布多糖 376.73 制备寡糖 [18]
GH16 真菌 真核表达 昆布多糖 1 531.27 制备寡糖，发展成健康食品 [19]
GH50 细菌 原核表达 可得然多糖 23.4 制备寡糖 [20]

3 β-1,3-葡聚糖酶的结构与催化机制

3.1 内切型β-1,3-葡聚糖酶

内切型β-1,3-葡聚糖酶又称昆布多糖酶，可以特异性

地从β-1,3-葡聚糖链内部随机水解切断β-1,3-糖苷键，产

生长短不一的低聚糖。已有报道的内切型β-1,3-葡聚糖酶

主要分布于GH16、GH17、GH64与GH81 4 个GH家族。

到目前为止，GH16、GH17、GH64、GH81、GH128与
GH158 6 个GH家族的内切型β-1,3-葡聚糖酶结构和催化

机制已得到解析，而GH55、GH152、GH157中鲜有关于

内切型β-1,3-葡聚糖酶结构的报道，其详细的催化机制还

有待进一步明确。

3.1.1 GH16家族内切型β-1,3-葡聚糖酶

目前已报道的GH16家族β-1,3-葡聚糖酶全部为内切

型，广泛分布于细菌、真菌及古生菌中，以细菌来源为

主。GH16家族β-1,3-葡聚糖酶三级结构富含β-折叠，这

些链弯曲折叠成两个面对面反向平行的片层结构，构成

一个供长链底物结合的狭长催化凹槽。GH16家族β-1,3-
葡聚糖酶三维结构整体呈一种果冻卷结构，又称三明治

夹心结构（图3）。Fibriansah等[26]于2007年报道了一例

来源于Nocardiopsis sp.的GH16家族内切型β-1,3-葡聚糖

酶（BglF）结构，将其定义为经典的三明治状β-折叠果冻

卷结构。GH16家族的β-1,3-葡聚糖酶遵循典型的保留水解

机制，在反应历程中会形成不稳定的酶-糖基中间体[27]。 
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GH16家族β-1,3-葡聚糖酶的底物特异性与催化凹槽构造

直接相关，对不同的底物具有不同的水解能力，例如，

来源于海洋细菌Zobellia galactanivorans的β-1,3-葡聚糖酶

ZgLamA对昆布多糖底物（laminarin）的催化效率要比

对混合链葡聚糖（mixed-linkage glucan，MLG）（β-1,3-
1,4-葡聚糖）高将近22 倍。这是由于ZgLamA催化中心呈

现出弯曲凹槽的构象，有利于结合螺旋型的β-1,3-葡聚糖

而不是直线型的β-1,3-1,4-葡聚糖（图3B）。

2HYK
2VY0
3ATG
3AZX
3DGT
3ILN
4BOW
6JH5

A B

A. GH16家族已知晶体结构的β-1,3-葡聚糖酶三维结构叠加对

比。BglF PDB ID：2HYK；Lam16 PDB ID：2VYO；BglII PDB 
ID：3ATG；TmLam PDB ID：3AZX；Curd1 PDB ID：3DGT；
LamR PDB ID：3ILN；ZgLamA PDB ID：4BOW；Laminarinase 
PDB ID：6JH5。B.来源于Z. galactanivorans的β-1,3-葡聚糖酶与

一个昆布三糖的复合物晶体结构（ZgLamA PDB ID：4BOW）。

图 3 GH16家族典型β-1,3-葡聚糖酶结构[26,28-34]

Fig. 3 Typical β-1,3-glucanase structure of GH16 family[26,28-34]

3.1.2 GH17家族内切型β-1,3-葡聚糖酶

GH17家族β-1,3-葡聚糖酶包括内切型和外切型两

种，且大部分是内切型，主要来源于植物。目前，得

到结构解析的GH17家族β-1,3-葡聚糖酶均为内切型。

GH17家族蛋白呈典型的（β/α）8 TIM（triose-phosphate 
isomerase）桶状结构（图4），由8 个α-螺旋和8 个β-折叠

环绕而成，在整个酶的表面形成了一个能够容纳长链底

物的狭长催化凹槽并贯穿而过。桶状结构核心区域的β链
是高度保守的，主要差异都发生在蛋白外围的环结构和

螺旋结构处。GH17家族内切型β-1,3-葡聚糖酶与GH16家
族类似，遵循典型的保留型水解反应机制，反应历程中

会形成不稳定的酶-糖基中间体。
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A. GH17家族所有已知晶体结构的β-1,3-葡聚糖酶三维结构叠加对

比。Bgl32 PDB ID：1GHS；Mus a 5 PDB ID：2CYG；GluB20-2 
PDB ID：4GZI；FbGH17A PDB ID：6FCG；pollen allergen CJP38 
PDB ID：6JMS。B.来源于Solanum tuberosum的β-1,3-葡聚糖酶

与昆布多糖的复合物晶体结构（GluB20-2 PDB ID：4GZI）。

图 4 GH17家族典型β-1,3-葡聚糖酶结构[14,35-38]

Fig. 4 Typical β-1,3-glucanase structure of GH17 family[14,35-38]

Wojtkowiak等[35]获得了马铃薯内切型β-1,3-葡聚糖酶

（GLUB20-2）突变体E259A与昆布多糖共结晶的晶体结

构（图4B），这是研究者得到的首个GH17家族糖苷水

解酶与寡糖分子的复合晶体结构。即使将其活性位点突

变，GLUB20-2E259A仍具有残存活性，质谱分析揭示该

突变体用两种方式切割了昆布六糖，分别产生两个昆布

三糖分子或者一个昆布四糖分子和一个昆布二糖分子。

GLUB20-2的催化凹槽形成了两端开口中间弯曲的峡谷型

几何构象，该构象排除了直线型底物如β-1,4-葡聚糖与结

合位点结合的可能，这表明活性位点裂隙的几何形状决

定了酶的底物特异性。

3.1.3 GH64家族内切型β-1,3-葡聚糖酶

目前，已报道的GH64家族蛋白全部为内切型β-1,3-

葡聚糖酶，主要来源于细菌。GH64家族内切型β-1,3-葡

聚糖酶又称为昆布五糖型β-1,3-葡聚糖酶，特点是催化水

解β-1,3-葡聚糖的水解产物以昆布五糖为主。GH64家族

内切型β-1,3-葡聚糖酶遵循典型的反转型催化机制，催化

中心附近的天冬氨酸残基作为广义碱，而谷氨酸残基作为

广义酸参与水解反应。Wu等[39]获得了一种来源于马特链

霉菌（Streptomyces matensis）的GH64家族β-1,3-葡聚糖

酶（LPHase）。LPHase由两个结构域组成，C末端是由 

α-螺旋和β-折叠构成的α/β结构域，N末端是由两组反向

平行的β-折叠组成的结构域，两个结构域之间形成了 

U型催化凹槽（图5）。Qin Zhen等[40]报道了一种来源于

巴伦氏类芽孢杆菌（Paenibacillus barengoltzii）的GH64

家族β-1,3-葡聚糖酶（PbBgl64A）与昆布六糖的结合形

式，即两条寡糖链形成一个螺旋，同时与PbBgl64A的

催化凹槽结合（图5B、C）。这两条链的构象与三螺旋

β-1,3-葡聚糖中的三螺旋结构几乎相同。这表明β-1,3-

葡聚糖可以直接以三螺旋形式结合在GH64家族内切型

β-1,3-葡聚糖酶的催化凹槽中。GH64家族β-1,3-葡聚糖

酶与三螺旋β-1,3-葡聚糖底物的结合方式与植物病程相关

抗真菌甜蛋白和β-1,3-葡聚糖螺旋糖链的结合方式相似，

表明这是一种糖苷水解酶直接结合多糖四级结构底物的新

型结合方式[41-42]。
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A. GH64家族部分已知晶体结构的β-1,3-葡聚糖酶三维结构叠加对

比。LPHase PDB ID：3GD9；Cbei_2825 PDB ID：5H4E。B、C.来源

于P. barengoltzii的β-1,3-葡聚糖酶与三螺旋糖链的复合物晶体结构。

图 5 GH64家族典型β-1,3-葡聚糖酶结构[39-40]

Fig. 5 Typical β-1,3-glucanase structure of GH64 family[39-40]

3.1.4 GH81家族内切型β-1,3-葡聚糖酶

GH81家族蛋白广泛分布于细菌、真菌、植物和古

生菌中，且全部为内切型β-1,3-葡聚糖酶。到目前为止，

已有3 种GH81家族β-1,3-葡聚糖酶的晶体结构得到解

析，分别是来自耐盐芽孢杆菌（Bacillus halodurans）的

BhGH81、来自热纤梭菌（Clostridium thermocellum）的

CtLam81A[43]和来自米黑根毛霉（Rhizomucor miehei）的

RmLam81A[44]。GH81家族内切型β-1,3-葡聚糖酶由3 个结

构域组成，其中N端结构域呈现β-折叠夹层结构，包含两

组反向平行的β-折叠片层。C端结构域呈现典型的（α/α） 

6-桶状结构。N端和C端中间的小结构域包含2 个反向平

行的β-折叠和2 个α-螺旋。3 个结构域共同组成了一条纵

向的狭长催化凹槽（图6）。
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A. GH81家族部分已知晶体结构的β-1,3-葡聚糖酶三维结构叠加

对比。BhGH81 PDB ID：5T4G；RmLam81A PDB ID：5XBZ；
Cthe_0660 PDB ID：6FOP。B.来源于B. halodurans的β-1,3-葡聚糖

酶与糖链的复合物晶体结构（BhGH81 PDB ID：5T4G）；C.来
源于B. halodurans的β-1,3-葡聚糖酶与三螺旋糖链的结合模式。

图 6 GH81家族典型β-1,3-葡聚糖酶结构[44,46] 

Fig. 6 Typical β-1, 3-glucanase structure of GH81 family[44,46]

Ma Junwen等 [ 45 ]报道了一种来源于米黑根毛霉

（Rhizomucor miehei）的GH81家族β-1,3-葡聚糖酶

（RmLam81A），揭示了其底物识别和催化机制。研究

表明RmLam81A可以结合三螺旋β-1,3-葡聚糖，遵循典

型的反转型水解机制，通常是通过一步反应实现的，催

化中心的保守天冬氨酸残基作为广义酸质子化糖苷键上

的氧原子，而谷氨酸残基作为广义碱则对其去质子化，

从而使糖苷键断裂完成水解过程。Pluvinage等[46]报道了

一种来源于耐盐芽孢杆菌（B. halodurans）的GH81家族

β-1,3-葡聚糖酶（BhGH81），将542位谷氨酸突变为谷氨

酰胺或者将466位天冬氨酸突变为天冬酰胺，BhGH8均完

全失活，这表明Glu542和Asp466是其关键催化残基。此

外，该酶与多糖链的复合结构表明其至少能结合两个单

独的β-1,3-葡聚糖链（图6B），这意味着该酶可能可以直

接与三螺旋β-1,3-葡聚糖结合（图6C）。

3.2 外切型β-1,3-葡聚糖酶

外切型β-1,3-葡聚糖酶的水解模式是从β-1,3-葡聚糖

糖链末端开始，依次切断糖链的β-1,3-糖苷键，产生葡萄

糖或单一寡糖。已发现的外切型β-1,3-葡聚糖酶可以归

属于6 个GH家族：GH3、GH5、GH17、GH55、GH128和
GH132，其中大部分属于GH55以及GH5家族。目前GH5、
GH55、GH128家族的外切型β-1,3-葡聚糖酶晶体结构均已

得到解析，而GH3、GH17与GH132家族则鲜有结构解析。

GH55家族β-1,3-葡聚糖酶主要来源于细菌及真菌，

且绝大部分属于外切型。GH55家族蛋白具有两个平

行的右手β-螺旋结构域，构成一种类似于胸腔肋骨的

结构，N末端和C末端的分别有7 个和10 个由右旋β-螺
旋结构域组成的线圈，并通过一段氨基酸残基连接，

该残基包括两个反向平行的β-折叠，催化位点位于两

个结构域之间（图7A）。Bianchetti等[47]发现来源于链

霉菌的（Setreptomyces sp.）的外切型β-1,3-葡聚糖酶

（sacteLam55A），其底物复合物结构显示GH55家族

外切型β-1,3-葡聚糖酶具有一个口袋型催化凹槽，具有

6 个糖基结合位点，能够从糖链非还原末端逐一切下

葡萄糖单糖（图7B）。GH55家族蛋白遵循反转催化机

制，广义酸首先提供一个质子给底物异头碳，同时广义

碱从水分子中夺走一个质子，增加了其亲核性，促进其

攻击异头物的中心，从而断裂糖苷键，产生水解产物。

Papageorgiou等[48]发现了来源于嗜热毛壳菌（Chaetomium 
thermophilum）的β-1,3-葡聚糖酶（CtLam55），通过结

构比较和定点突变确定了Glu654是关键催化残基。
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A. GH55家族部分已知晶体结构的β-1,3-葡聚糖酶三维结构叠加对

比。SacteLam55A PDB ID：4TZ5；PcLam55A PDB ID：3EQN；

CtLam55 PDB ID：5M5Z。B.来源于Setreptomyces sp.的β-1,3-葡聚糖

酶与昆布多糖的复合物晶体结构（sacteLam55A PDB ID：4TZ5）。

图 7 GH55家族典型β-1,3-葡聚糖酶结构[13,47-48]

Fig. 7 Typical β-1,3-glucanase structure of GH55 family[13,47-48]
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3.3 GH128家族β-1,3-葡聚糖酶

在近年的研究中，还发现了一些新型的β-1,3-葡聚

糖酶，在CAZy数据库中归属于GH128家族。GH128家族

β-1,3-葡聚糖酶属于GH-A超家族，具有碳水化合物结合

区域和（α/β）8-桶状结构[49]，且该桶状结构是所有已知

GH128家族中最短的，平均仅有240 个氨基酸残基[50]，该

家族兼具内切型和外切型β-1,3-葡聚糖酶。

Santos等[50]利用序列相似性网络聚类将GH128家族分

为7 个亚群，并对每种亚群的底物结合方式进行分析，

发现GH128家族β-1,3-葡聚糖酶的底物结合模式与疏水关

节紧密相关，并且在这7 种亚群中，糖链会以“弯曲状”

和“扁平状”这两种不同的形态与酶进行结合，此外第

三亚群的GH128家族β-1,3-葡聚糖酶还可以直接与三螺旋

β-1,3-葡聚糖糖链结合。

3.4 其他家族β-1,3-葡聚糖酶

除了上述家族典型的β-1,3-葡聚糖酶外，在GH3及
GH5家族中也发现了少量的外切β-1,3-葡聚糖酶，它们具

有典型的（β/α）8 TIM桶状结构，均遵循保留型催化机

制。GH132家族β-1,3-葡聚糖酶被称为SUN-蛋白，被发

现存在于丝状真菌和酵母中[51]。目前关于GH132家族蛋

白的相关报道较少，尚不清楚其蛋白结构和催化机理。

GH158家族β-1,3-葡聚糖酶隶属于GH-A超家族，目前仅

有一例GH158家族β-1,3-葡聚糖酶的结构解析被报道。 

Déjean等[52]获得了一种来源于单形拟杆菌（Bacteroides 
uniformis）的GH158家族β-1,3-葡聚糖酶（BuGH158），

其由一个N末端的（β/α）8 TIM桶结构域和一个C末端免

疫球蛋白（immune globulin，Ig）样结构域组成。此外，

该酶对可得然多糖与昆布多糖具有较高水解活性。

4 β-1,3-葡聚糖酶的应用

4.1 β-1,3-葡聚糖酶在抗真菌中的应用

果蔬在采后运输、贮藏和销售期间的腐烂、劣变等

问题是影响果蔬品质、保存期和人体食用安全性的重要

因素。由植物病原真菌引起的腐败是果蔬采后损失的主

要原因。真菌是一种真核生物，细胞壁是真菌细胞生存

的必要条件，细胞壁的降解会导致真菌细胞失去渗透压

平衡，因此破坏细胞壁完整性成为一种潜在的抗真菌手

段。β-1,3-葡聚糖酶是生防微生物分泌的一种重要抑菌蛋

白，植物自身在抵御真菌侵染过程中也会诱导产生β-1,3-
葡聚糖酶[53]。β-1,3-葡聚糖酶能够降解细胞壁β-1,3-葡聚

糖糖链，致使病原菌菌丝断裂或畸形，造成病原真菌原

生质泄漏，同时抑制其孢子萌发。此外，这一过程还可

以释放真菌细胞壁碎片诱导物，诱发植物免疫诱抗作

用，间接促进植物寄主体内植保素的积累，增加其抗病

能力[54]。基于β-1,3-葡聚糖酶的生物防治手段能够有效防

治植物真菌病害，具有不产生抗药性、只针对靶标病原

菌而不伤害其他有益生物、无农药残留、无毒无污染等

优势。因此，探索β-1,3-葡聚糖酶在果蔬采后保鲜中的作

用，发展基于β-1,3-葡聚糖酶的新型绿色生物防腐保鲜剂

是果蔬绿色保鲜技术的潜在发展趋势之一。娄树宝等[55]

测定了大豆叶片β-1,3-葡聚糖酶的活性和对霉菌的抑菌作

用，结果表明，在接种大豆疫霉菌48 h后，植物体β-1,3-
葡聚糖酶活性达到峰值，利用接种48 h后提取的β-1,3-葡
聚糖酶粗酶液进行抑菌实验，发现β-1,3-葡聚糖酶粗酶

液对大豆疫霉菌的菌丝生长和孢子萌发有明显的抑制作

用。陈小云等[56]研究表明，β-1,3-葡聚糖酶对于苹果、

梨、香蕉等水果采摘后抑菌抗病有明显的效果，可以很

好地防止真菌造成的采后腐烂，这一特点可以为热带水

果贮藏保鲜所利用。Rajninec等[57]发现来自叉叶茅膏菜

（Drosera binate）的β-1,3-葡聚糖酶粗蛋白对立枯丝核菌

（Rhizoctonia solani）、茄链格孢（Alternaria solani）和

梨孢镰刀菌（Fusarium poae）的生长有抑制作用。

4.2 β-1,3-葡聚糖酶制备功能性低聚糖 
β-1,3-葡寡糖也被称为昆布寡糖，是一种具有良好

生物活性的食品功能因子，具有调节机体免疫力、抗感

染、调节肠道菌群平衡等活性。由可得然多糖或昆布多

糖水解制备的β-1,3-葡寡糖可作为一种新型益生元应用于

功能食品开发。此外，一些小分子质量的可溶性β-1,3-低
聚糖可以作为免疫激活剂诱导植物产生免疫反应，从而

提高植物抗病性。而β-1,3-葡聚糖酶水解β-1,3-葡聚糖制

备β-1,3-低聚糖具有特异性强且副产物少等优点，被认

为是一种有潜力的低聚糖生产方法。Wang Yanxin等[22]发

现GH55家族β-1,3-葡聚糖酶（AcGluA）能够将昆布多糖

水解为一系列寡糖，而高剂量的寡糖可以诱导水稻幼苗

产生免疫反应，从而对稻瘟病产生抗性，这说明β-1,3-
葡聚糖酶的水解产物具有显著的生防效果，对β-1,3-低
聚糖的应用具有一定指导作用。Li Kuikui等[58]从纤维化

纤维微细菌（Cellulosimicrobium cellulans）克隆纯化得

到了一种新型的β-1,3-葡聚糖酶（GcGluE），对其进行

底物特异性和水解产物分析，发现该酶对可得然多糖表

现出最高水解活性，水解产物主要为二糖和三糖。此

外，可得然多糖经过匀质化预处理后，GcGluE对其降

解效率将提高7.1 倍，具有一定应用潜力。Gao Minjie
等[18]获得了来源于哈茨木霉（Trichoderma harzianum）

的β -1 ,3 -葡聚糖酶，在发酵118  h后酶活力最高可达 

198.57 U/mL。根据该酶的特性，建立了酶法水解β-1,3-
葡聚糖制备多功能低聚糖的方法，这使β-1,3-葡聚糖酶在

工业化生产低聚糖方面具有一定的应用前景。

4.3 β-1,3-葡聚糖酶酿酒工业中的应用

β-1,3-葡聚糖酶除了在抗真菌及寡糖制备中具有重要作用， 
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还可以应用于酿酒工业中。在酿酒工业中，大麦是生产

啤酒的主要原料，而生产加工过程中，某些微生物分泌

到胞外的高聚β-1,3-葡聚糖增加了发酵液的黏度，造成过

滤困难，最终可能在啤酒中形成絮状凝胶，使啤酒产量

下降并增加酿酒成本。吕丽丽等[59]研究发现，如果在发

酵过程中加入适当的β-1,3-葡聚糖酶，则可以显著降低高

聚葡聚糖的含量，从而降低发酵液黏度，达到精益啤酒

和改善过滤工艺的目的。

4.4 β-1,3-葡聚糖酶制备酵母原生质体

酵母菌细胞壁的主要化学成分是β-葡聚糖，一类是

构成酵母菌细胞壁的骨架且含量较多的β-1,3-葡聚糖，另

一类是起填充作用的含量较少的β-1,6-葡聚糖。制备酵母

菌原生质体的关键在于分解细胞壁中不溶的β-1,3-葡聚

糖，因此β-1,3-葡聚糖酶是制备原生质体的重要制剂[60]。

段会轲等[61]利用木霉菌株LE02所产的β-1,3-葡聚糖酶对啤

酒酵母葡聚糖进行酶解增溶，通过β-1,3-葡聚糖酶酶解技

术和超滤分离技术还可以获得大分子质量的水溶性酵母

葡聚糖。

4.5 β-1,3-葡聚糖酶清除生物被膜

生物被膜是指由微生物和其胞外分泌物组成的复合

组织。鼠伤寒沙门氏菌、假单胞菌等食品中关键的腐败

菌会产生生物被膜，生物被膜会导致常用的消毒剂、抗

生素的杀菌效果减弱，造成食品安全隐患。β-1,3-葡聚糖

作为念珠酵母菌生物被膜的重要成分之一，在胞外基质

发挥耐药性的过程中起到了重要作用。而β-1,3-葡聚糖酶

在清除生物被膜方面具有一定功效，可以在食品工业中

对腐败菌起到一定的控制作用。Nett等[62]研究发现用低

浓度的β-1,3-葡聚糖酶处理念珠菌后，显著增强了抗真菌

药物氟康唑和两性霉素B对于该菌的作用效果。Mitchell
等[63]也通过实验证明，随着胞外基质中β-1,3葡聚糖的水

解，抗真菌药物的敏感性也逐渐增强，这说明β-1,3-葡聚

糖酶在清除生物被膜方面有一定功效。

4.6 β-1,3-葡聚糖酶与几丁质酶协同作用

β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶均具有降解真菌细胞壁

β-1,3-葡聚糖和几丁质以及肽聚糖的作用，二者在防御

植物病虫害方面具有广谱抗性，能够减少化学农药的使

用，降低环境污染。Mauch等[64]发现几丁质酶和β-1,3-葡
聚糖酶联合作用时的抑菌效果优于单个酶，表明二者在

抑制病原菌生长的过程中发挥协同作用。Cota等[65]对西

红柿进行感染互隔交链孢霉（Alternaria alternata）抗病

实验时，发现β-1,3-葡聚糖酶和几丁质酶协同作用能够显

著抵御此类病菌对西红柿贮藏时的影响。这说明β-1,3-葡
聚糖酶与几丁质酶在果蔬菜后抑菌保鲜方面具有协同效

应，比单个菌种抑菌能力更强，具有良好的应用前景。

5 结 语

β-1,3-葡聚糖酶因能够特异性水解β-1,3-葡聚糖，在

功能性寡糖制备、果蔬保鲜、生物医药、植物抗病等领

域都具有重要的应用前景。目前研究者已对一系列不同

家族β-1,3-葡聚糖酶的结构、功能及应用展开研究。在此

背景下，如何获得具有良好应用性能的新型β-1,3-葡聚糖

酶并实现其高效发酵制备，将是β-1,3-葡聚糖酶后续研究

的重点。但由于天然β-1,3-葡聚糖底物的复杂性，现有

β-1,3-葡聚糖酶对于不同类型底物的催化效率还有待进一

步提高，部分不溶性β-1,3-葡聚糖底物的酶解仍然存在

一定困难。此外，酶结构与功能的研究是探索酶催化机

理、挖掘酶的催化特性以及进行酶分子改造研究的重要

基础。针对天然β-1,3-葡聚糖底物的复杂性以及β-1,3-葡
聚糖酶系的多样性，研究不同β-1,3-葡聚糖酶家族对于底

物的结合差异和催化机理，明确β-1,3-葡聚糖酶对于复杂

葡聚糖分子的底物识别机制，探索基于β-1,3-葡聚糖酶的

多酶组合催化体系，是实现β-1,3-葡聚糖酶高效应用的发

展趋势。
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