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摘要 综述了目前关于纤维小体组装模式、纤维小体结构多样性及人工设计纤维小体等方面的研究进展．纤维小体是某些厌

氧菌产生的由多个亚基共同组装而成的大分子机器，是致力于组织、协调多种酶组分协同高效催化降解木质纤维素的胞外蛋

白质复合体．纤维小体是厌氧微生物水解纤维素的主体，具有非常高效的打破结晶纤维素的结晶结构和降解纤维素链的作

用．纤维小体对木质纤维素降解的高效性来自于其自发组装而成的复杂的高级结构，其结构的复杂性因不同的厌氧微生物而

有所不同．
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木质纤维素(lignocellulose)是当今最丰富的可
再生性生物质资源．通过生物技术将木质纤维素高

效转化成生物化工产品和燃料，可以降低温室气体

排放，促进国家可持续发展[1]．目前，新一代的生

物质转化技术———统合生物工艺 (consolidated
bioprocessing，CBP)的相关策略，已经提出利用水
解纤维素的厌氧菌和厌氧糖化菌的共培养体系来降

解纤维素和半纤维素，并将寡糖和单糖转化为乙

醇，这个转化工艺和其他工艺相比具有生产成本和

资本投资低、转化效率高等潜在优势[2]．由于纤维

小体(cellulosome)这一独特的多酶复合体的高效催
化能力，在 CBP共培养体系的高效转化中将起到
重要的作用．

纤维小体超分子复合体是某些厌氧菌产生的由

多个亚基共同组装而成的大分子机器，是致力于组

织、协调多种酶组分协同高效催化降解木质纤维素

的胞外蛋白质复合体[3]．纤维小体的独特性在于，

现在没有报道过像它一样大小和复杂性的胞外蛋白

质复合物．它的分子质量在 2伊106到 6伊106 u之间，
直径大约 18 nm，包含 14到 50个多肽，且这些多
肽的分子质量在 37到 210 ku之间．纤维小体是厌
氧菌水解纤维素的主力，在打破和利用结晶纤维素

方面起到至关重要的作用．目前认为，将纤维素酶

组织成纤维小体是所有微生物的纤维素降解系统中

最有效的方式[3-4]．纤维小体对木质纤维素降解的

高效性来自于其自发组装而成的复杂的高级结构．

本文综述了目前关于纤维小体超分子复合体组装模

式及其应用前景的研究进展．

1 纤维小体的一般组装模式

纤维小体包括一组多模块(module)的蛋白质，
其中一部分是其构建超分子结构所必需的组分，另

一部分是其含有的各种酶组分．纤维小体中关键的

非催化亚基被称之为脚手架蛋白(scaffoldin)，其上
含有多个粘连模块(cohesins)，这些粘连模块通过
与酶蛋白上对接模块(dockerin)特异性地相互作用，
将各种酶蛋白稳定在复合体的超分子结构中．此

外，脚手架蛋白和部分酶蛋白中还含有能与纤维素

特异性结合的碳水化合物结合模块(carbohydrate-
binding module，CBM)，其对底物具有定向效应．
1援1 粘连模块

粘连模块是脚手架蛋白的组成部分，其通过与
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对接模块的相互作用决定纤维小体的结构．不同厌

氧微生物脚手架蛋白上粘连模块的数目不一，而且

序列差异也很大．根据粘连模块的系统发生关系，

目前已知的粘连模块至少包括 3种类型，即玉型、
域型和芋型．有的微生物中只发现了一种类型的粘
连模块，如嗜温梭菌 (解纤维梭菌 Clostridium
cellulolyticum、嗜纤维梭菌 Clostridium cellulovorans、
约 氏 梭 菌 Clostridium josui、 丙 酮 丁 醇 梭 菌
Clostridium acetobutylicum)．有的微生物中含有多
种类型的粘连模块，如热纤梭菌 (Clostridium
thermocellum)初级脚手架蛋白的粘连模块为玉型，
而锚定脚手架蛋白的粘连模块为域型，黄色瘤胃球
菌(Ruminococcus flavefacien)ScaA和 ScaB的粘连模
块为芋型，并且 ScaC的粘连模块是与前 3种粘连
模块都不同的类型[5-6]．

某些微生物的纤维小体中玉型粘连模块的三维
结构已被揭示．例如热纤梭菌中初级脚手架蛋白上

2号粘连模块的晶体结构显示其为一长圆锥形分
子，该分子由一个 9 茁 链三明治(茁-sandwich)和一
个泛芳香族核心组成[7]．域型粘连模块的结构也已
在最近得以测定．例如溶纤维素拟杆菌(Bacteroides
cellulosolvens)ScaA中域型粘连模块具有与玉型粘
连模块相似的果冻卷形拓扑结构，包括一个 琢螺
旋和两个与正常 茁链结构不同的“茁瓣”(茁-flaps)
结构[8]．

1援2 对接模块

对接模块由通过一个连接片段(linker)连接的两
条重复序列组成，每个重复序列一般约含有 22个
氨基酸残基，而连接片段含有的氨基酸残基数目在

不同微生物的对接模块中不同．对接模块也至少包

括 3种类型(玉型、域型和芋型)，其系统发生在很
大程度上反映了与粘连模块的对应关系．与玉型粘
连模块发生作用的纤维小体酶上的玉型对接模块组
成一组，并且与域型粘连模块相互作用的域型对接
模块组相距甚远．与黄色瘤胃球菌中芋型粘连模块
相互作用的芋型对接模块、古生球菌(Archaeoglobus)
中的对接模块及丙酮丁醇梭菌中酶上的对接模块各

具有独立的分支，且与其粘连模块的分支情况相

对应．

热纤梭菌 Cel48S的玉型对接模块由 70个氨基
酸残基组成，它的溶液结构显示出其结构构象为一

对钙结合的环 -螺旋模体，两螺旋体相对于一个折
叠的轴心伪对称分布[9]．热纤梭菌 Cel48S中玉型对
接模块及其初级脚手架蛋白 CipA中域型对接模块

的生理和结构分析显示，钙促使对接模块折叠，并

为稳定其三级结构和粘连模块 -对接模块的相互作
用所必需[10]．结合钙的 Cel48S对接模块在溶液中
成单体形态[9]，而钙存在时 CipA对接模块则形成
同型二聚体[10]．

1援3 粘连模块和对接模块相互作用

粘连模块与对接模块的相互作用决定了纤维小

体超分子复合体的组成与结构，并且实验证实将纤

维小体各亚基整合为纤维小体复合体仅仅依赖于粘

连模块与对接模块间的特定相互作用[11]．这两种蛋

白质间主要以疏水作用相联系，并辅以相对较少的

分子间氢键联系．粘连模块与对接模块间的相互作

用还具有钙离子依赖性．热纤梭菌中粘连模块与对

接模块的结合非常紧密，经测算其相互作用的解离

常数(KD)约为 10-9～10-12 mol/L，甚至更低[12]．热纤

梭菌中玉型粘连模块与对接模块的相互作用是目前
已知最强的蛋白质间相互作用之一．

粘连模块与酶上对接模块在种内的结合是非选

择性的，而在种间的相互作用却是专一性的．粘连

模块 -对接模块相互作用的种专一性在热纤梭菌与
解纤维梭菌间、热纤梭菌与约氏梭菌间均被证实．

但也存在少数例外情况：热纤梭菌 Xyn11A中的对
接模块能够结合到约氏梭菌的粘连模块上 [12]；

Xyn11A及 Xyn11B中的对接模块均被发现能够结
合到热纤梭菌和解纤维梭菌的粘连模块上[13]．目前

的实验结果揭示，粘连模块 -对接模块相互作用的
种专一性可能是粘连模块上的 3个氨基酸残基(如
热纤梭菌粘连模块上的 Ala36、Asn37及 Glu131)[14]

与对接模块上的 4个(如热纤梭菌 Cel48S对接模块
第一片段中第 17、18位以及第二片段中 49、50位
的丝氨酸残基对和苏氨酸残基对)[15]甚至更多残基

的相互作用决定的[16](图 1a)．
1援4 催化组分

纤维小体上的催化组分与游离纤维素酶系统中

糖苷水解酶的催化类型相同，都含有内切葡聚糖酶

和两种分别从链的还原端或者非还原端水解纤维素

链的纤维二糖水解酶组分．纤维小体中的酶组分无

论是游离态还是组装成纤维小体都具有游离酶系统

那样的协同作用[17]．在结构和机制方面，纤维小体

的催化组分也与游离酶系统中发现的组分差不多，

它们属于相同的糖苷水解酶家族，它们的活性和专

一性由相似的结构特点调节．

以热纤梭菌为例，它既有纤维小体酶系，也有

游离的非纤维小体酶．区别纤维小体酶与游离酶的
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Fig援 1 Three鄄dimensional structure of several
components of cellulosome

图 1 纤维小体各组件结构示意图

(a)热纤梭菌玉型粘连模块(红色)和玉型对接模块(蓝色)相互作用示

意图(蛋白质结构 pdb号：1ohz). (b)热纤梭菌 Cel8A结构示意图(蛋

白质结构 pdb号：1cem). (c)热纤梭菌脚手架蛋白上的碳水化合物结

合模块(CBM)结构示意图(蛋白质结构 pdb号：1nbc).

(a)

(b) (c)

关键特征是，纤维小体酶带有对接模块．热纤梭菌

纤维小体上的酶组分还包括：纤维素酶(包括内切
葡聚糖酶和纤维二糖水解酶)、木聚糖酶、甘露聚
糖酶、果胶酶和果胶裂解酶、糖酯酶、糖苷酶、几

丁质酶和混合连接 茁-葡聚糖酶．其中主要的 7个
作用于 茁-1, 4- 葡聚糖的组分具有不同的酶活性，
Cel48S、Cel9K、Cel9R和 Cbh9A是持续性降解酶
类，并且 Cel9K 和 Cbh9A 的产物是纤维二糖，
Cel9R的产物是纤维四糖，Cel48S的产物是混合纤
维糊精[18]，Cel8A、Cel5G和 Cel9N是内切葡聚糖
酶，其中 Cel8A占主要地位(图 1b)．

1援5 CBM
脚手架蛋白上往往包含一个 CBM，它被认为

负责将多酶复合体锚定在相应底物上(虽然在瘤胃
球菌的纤维小体中没有发现 CBM)．脚手架蛋白上
的 CBM是 A型的．几种梭菌型纤维小体的脚手架
蛋白都包含一个 3a家族 CBM，它位于脚手架蛋白
的 N 端或者序列的中间[3]．热纤梭菌脚手架蛋白

CBM的三维结构已经被解析[19]，其拓扑结构为一

个由 9个 茁片层组成的果冻卷(图 1c)．同时这个结
构含有一个 Ca2+，其不直接参与对纤维素底物的吸

附，可能具有稳定 CBM结构的作用．解纤维梭菌
脚手架蛋白 CBM的三维结构也被解析了，其与热

纤梭菌非常相似[20]．脚手架蛋白的 CBM对纤维小
体作用于结晶纤维素表面的活性具有重要作用．有

实验数据证明与没有 CBM的同源结构相比，脚手
架蛋白 CBM的出现可使纤维素降解率提高 3倍[17].
纤维小体上的许多酶组分也具有 CBM．酶上

的 CBM不是保持酶复合体接近底物表面所必需的
结构．然而其 CBM具有潜在的功能，似乎是单个
酶专一性结合底物，特别是其在分子水平上结合单

个底物分子链(如可溶性的 茁- 葡聚糖或木聚糖链)
时所必需的[21]．

1援6 纤维小体与细胞连接的方式

纤维小体与细胞表面的结合是非常紧密的．结

合酶组分的初级脚手架蛋白通过粘连蛋白 -对接蛋
白相互作用被固定到锚定脚手架蛋白上，而锚定脚

手架蛋白则通过自身的 1个或多个细胞表面结合模
块与细菌细胞表面的肽聚糖共价相连．

锚定脚手架蛋白中最常见的细胞表面结合模

块是表层同源结构域 (S-layer homology module，
SLH)[22-24]．而黄色瘤胃球菌的锚定脚手架蛋白则通

过分选酶基序(Sortase)共价结合在细胞表面[25-26]．

还有一些细菌，如嗜纤维梭菌和解纤维梭菌

(Clostridium cellulolyticum)，它们的锚定脚手架蛋
白上含有 2个或 4个亲水结构域(HLD)．HLD结构
域可能具有双重的功能，结合实验显示出它与细胞

表面和纤维素都具有亲和性[27]．这表明 HLD既能
和 EngE一起将纤维小体与细胞表面相连，也能和
CBM一起将纤维小体与底物相连．

2 纤维小体超分子复合体组装模式的多样性

在不同厌氧微生物中发现的纤维小体，它们的

结构组成与组装方式具有明显的多样性．厌氧细菌

纤维小体超分子复合体的组装形式的多样性主要

表现在脚手架蛋白的数量、组成及结构的多样性

(图 2)．某些嗜温梭菌(如嗜纤维梭菌)的纤维小体
之间具有很大的相似性，它们只有一个初级脚手架

蛋白，而没有锚定脚手架蛋白，到目前为止，在这

些细菌中只发现了玉型的粘连模块和对接模块．而
另一些细菌产生的纤维小体含有几个相互作用的脚

手架蛋白，复杂程度较高．例如，溶纤维素拟杆菌

具有一种庞大且粘连模块类型颠倒的纤维小体，解

纤维醋弧菌(Acetivibrio cellulolyticus)可以产生两类
不同的纤维小体超分子复合体，热纤梭菌具有多个

含有不同数量粘连模块的锚定脚手架蛋白，可以形

成多类不同的纤维小体，瘤胃中降解纤维素的主要
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Fig. 2 The diversity of the assembly mode of cellulosomes macromolecular complexes
图 2 纤维小体超分子复合体组装模式的多样性

(a)嗜纤维梭菌纤维小体结构示意图(改绘自: J Bacteriol , 2004, 186: 6351-6359). (b)溶纤维素拟杆菌纤维小体结构示意图(改绘自: J Mol Biol,

2005, 348: 1-12). (c)解纤维醋弧菌纤维小体结构示意图(改绘自: J Bacteriol, 2004, 186: 5782-5789). (d)热纤梭菌纤维小体结构示意图(改绘自:

Journal of Structural Biology, 1998, 124: 221-234). (e)黄色瘤胃球菌 17 纤维小体结构示意图 (改绘自 : Proteins-Structure Function and

Bioinformatics, 2009, 77: 699-709).

微生物之一———黄色瘤胃球菌产生的纤维小体似

乎更具复杂性和广泛性，并且其不同菌株产生的纤

维小体超分子结构也具有多样性[28-29]．而厌氧真菌

纤维小体虽然表现出与厌氧细菌相似的组装模式，

但它们之间在序列上却没有任何的同源性．
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2援1 嗜纤维梭菌纤维小体

嗜纤维梭菌的纤维小体由一个脚手架蛋白

CbpA(分子质量为 189 ku)和一系列酶单位组成
(图 2a)．CbpA是由 N端的 CBM、4种亲水性结构
域(HLD)和 9个保守的疏水粘连模块组成，每个结
构域分子质量大约是 15～20 ku．CBM首先与底物
的结晶纤维素部分结合[30]，通过纤维小体将细胞与

基质连接．纤维小体酶组分通过它们的对接模块与

CbpA的粘连模块结合．纤维小体酶组分 EngE是
一个令人感兴趣的部分，因为它有 3 个表层同源
(SLH)结构域(位于 N端)和一个对接模块[31]．对接

模块与 CbpA上的粘连模块相结合，SLH结构域与
细胞表面连接．因此 EngE不仅是纤维小体的组成
部分，而且与结合细胞表面的功能有关．

2援2 溶纤维素拟杆菌纤维小体

溶纤维素拟杆菌的脚手架蛋白基因簇测序显示

该基因簇只有两个基因[23, 32]．但它们相似尺寸的基

因编码了目前为止发现的最大的纤维小体组件———

一个含有 11个粘连模块的初级脚手架蛋白 ScaA
和一个含有 10个粘连模块的锚定脚手架蛋白 ScaB
(图 2b)，它们组成的纤维小体理论上可在单个复合
体中含有 110种不同的纤维小体亚基．然而，最令
人惊奇的是它们粘连模块的类型被倒转了．大多数

微生物产生的纤维小体，其初级脚手架蛋白具有

玉型粘连模块，锚定脚手架蛋白具有域型粘连模
块，然而溶纤维素拟杆菌纤维小体的初级脚手架蛋

白具有域型粘连模块，锚定脚手架蛋白具有玉型粘
连模块．

2援3 解纤维醋弧菌纤维小体

对解纤维醋弧菌脚手架蛋白基因簇测序的结果

显示，该菌有两种不同的纤维小体系统(图 2c)．解
纤维醋弧菌的初级脚手架蛋白 ScaA通过 7个玉型
粘连模块结合酶组件，并且其本身具有一个独特

的构成整体所必需的酶组件 [33]．ScaA 有两种可
以通过锚定脚手架蛋白结合在细胞表面上的方式，

所以产生了两种纤维小体系统．其中一种具有一个

新型的脚手架蛋白———接头脚手架蛋白 (adaptor
scaffoldins) [24]，接头脚手架蛋白 ScaB 通过“假玉
型”对接模块结合到锚定脚手架 ScaC 的“假玉
型”粘连模块上．ScaB扩大了结合到纤维小体上
的酶蛋白数量，另一种纤维小体系统也很独特，它

的锚定脚手架蛋白 ScaD 是双功能的，因为它含
有两种类型的粘连模块，所以具有两种结合专一

性[22]．一方面，ScaD能够通过域型粘连模块结合

两个 ScaA，另一方面，ScaD能够通过它的玉型粘
连模块直接将单个酶结合到纤维小体上．在两种系

统中，ScaC和 ScaD都是通过它们的 SLH模块结
合到细胞表面上．

2援4 热纤梭菌纤维小体

如果依据每毫克分泌蛋白的酶活性进行比较，

热纤梭菌是目前已知的最高效的纤维素降解菌[34]，

这种极为高效的降解机制是由于热纤梭菌在生长过

程中形成了大量的纤维小体，热纤梭菌纤维小体具

有多种脚手架蛋白[35](图 2d)．纤维小体的核心是一
个与各种酶结合的初级脚手架蛋白 CipA，CipA分
子质量为 250 ku，具有一个 CBM、9个高度同源
的玉型粘连模块、一个未知功能的 X 结构模块和
一个位于 C端的域型对接模块．锚定脚手架蛋白
OlpB、Orf2、SdbA和 OlpA(先前称之为 Orf3)均带
有 C端 SLH模块，SLH模块将这些锚定脚手架蛋
白锚定在细胞表面上．OlpB、Orf2与 SdbA分别含
有 4个、2个和 1个域型粘连模块，OlpA 含有 1
个玉型粘连模块．在热纤梭菌中，玉型粘连模块与
酶亚基上的玉型对接模块结合，域型粘连模块则与
脚手架蛋白 CipA的域型对接模块结合．
2援5 黄色瘤胃球菌 17纤维小体
最 新 的 研 究 揭 示 了 黄 色 瘤 胃 球 菌 17

(R. flavefaciens 17)的纤维小体复合体结构[6, 36-38]．这

是一个非常复杂的纤维小体结构，其中包括 4种具
有粘连模块的脚手架蛋白，ScaA、ScaB、ScaC和
ScaE(图 2e)．

ScaA，通过基因推测其分子质量为 92.5 ku，
但在自然状态下是一个 130 ku 的糖基化蛋白．
ScaA含有 3个十分相似的芋型粘连模块，均可与
酶上的对接模块结合．此外，ScaA还包含一个 C
端对接模块序列，可与 ScaB上的粘连模块结合[5].

ScaB，通过基因推测其分子质量为 180.8 ku，
但在自然状态下是一个 300 ku左右的高度糖基化
的蛋白质．ScaB含有 7个芋型粘连模块，它们与
ScaA的芋型粘连模块有很大的序列差异．在一个
大的酶复合物中，ScaB提供了一个锚定平台，可
锚定多达 7个 ScaA和 21个酶．没有证据表明酶
的对接模块排斥与 ScaB的粘连模块相结合．

ScaC，只含有一个粘连模块，并且这个粘连
模块与其他已知粘连模块(包括 ScaA和 ScaB的粘
连模块)在序列上十分不同．ScaC的 C端有一个对
接模块，能够与 ScaA上的粘连模块结合．ScaC能
够与多种蛋白质结合，并且与 ScaA可识别的蛋白
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质集合没有明显的重合[37]．因此 ScaC似乎能够识
别一组特别的蛋白质，这些蛋白质被推测具有与已

知对接模块不同的尚未识别的对接模块．

ScaE，包含一个 N端粘连模块和一个 C端类
似 LPXTG的基序(motif)，这暗示它能够通过溶蛋
白性裂解和分选酶(Sortase)- 介导的附着机制共价
结合在细胞表面[26]．

此外，黄色瘤胃球菌 17 还具有一种含 C 端
XDoc的蛋白 CttA，这种蛋白质能与 ScaE的粘连
模块相互作用[39]．CttA具有两个推测能结合到结
晶纤维素上的 CBM，可能与细胞和纤维素的结合
有关．

2援6 厌氧真菌纤维小体

厌氧真菌存在于许多食草动物的瘤胃中，大部

分厌氧真菌分泌的糖苷水解酶都结合到纤维小体

上，形成分子质量大小约 103 ku，包含 10到 20多
个多肽的复合物．厌氧真菌中的纤维小体与热纤梭

菌和其他厌氧细菌中的纤维小体似乎具有相似的结

构[40]．因此，厌氧真菌纤维小体的酶和其他蛋白质

具有类似对接模块的非催化对接结构域(NCDD)，
这些 NCDD 将它们结合到脚手架蛋白粘连模块
上．然而，目前发现，细菌的对接模块和真菌的

NCDD无序列同源性[41]．所以可能真菌的脚手架蛋

白和厌氧细菌的脚手架蛋白也不同．对于厌氧真菌

的脚手架蛋白分离和测序的工作仍然有待开展．

3 微型人造纤维小体

随着对纤维小体研究的不断深入，人们已经意

识到纤维小体在纤维素转化中的价值，纤维小体实

际上是一个微型而高效的纤维素降解机器．现在已

经有学者提出了通过人工设计并通过工程手段改造

天然纤维小体的新思路[42]．已有多个实验室通过采

用缩短的、含有特定专一性粘连模块的脚手架蛋白[43]

或一个含有不同粘连模块的嵌合脚手架蛋白[44]，以

及通过在游离酶上添加对接模块等方法人工构建了

纤维小体．通过构建人造纤维小体[42, 45-46]，可以使

特定的酶组分被结合在特定位置上．

Fierobe等[17, 42]发展了一系列具双功能的嵌合纤

维小体，这些嵌合纤维小体的脚手架蛋白包含一个

CBM和两个具不同结合专一性的粘连模块．两个
含有对接模块标签的纤维素酶，来自解纤维梭菌的

一个内切葡聚糖酶和一个持续性的内切纤维素酶，

分别与两个粘连模块互补结合，从而组装成复合

体．通过在双功能嵌合纤维小体上添加来自热纤梭

菌的粘连模块构建了具三种功能的嵌合纤维小体，

它的比活力比游离酶提高了 7倍．Cha等[43]用含有

1个、2个或 4个嗜纤维梭菌粘连模块的微型脚手
架蛋白，构建了含有一个降解纤维素的内切葡聚糖

酶或降解半纤维的木聚糖酶的微型纤维小体，这个

微型纤维小体协同作用降解不同纤维素或玉米纤维

的比活力比游离酶提高了 11～18倍．
体外设计合成纤维小体是一个非常有发展前景

的方法策略，可以通过人工设计灵活地组合不同的

纤维素酶和其他酶组分，能使酶水解活性的比活性

成倍增加[47]．若仅利用纯化的重组蛋白进行大规模

的应用，如应用于生物乙醇生产，其生产成本将是

一个限制因素[48]．但从基因方面改造和优化合成纤

维小体的微生物将会更具有成本效益的优势．

4 展 望

当前随着天然超分子复合物表征技术的进步，

如冷冻电镜技术、超分子复合物的结晶技术等，人

们探索相应超分子复合体结构与功能的手段发生着

日新月异的变化，这就为阐明酶蛋白之间、酶 -细
胞之间、酶 -底物之间、以及细胞 -底物之间的相
互作用奠定了基础．纤维小体系统为微生物转化生

物质过程中细胞和分子之间相互作用的研究提供了

一个理想的素材．目前纤维小体相关的研究主要集

中在基因、基因组水平，相对缺乏蛋白质超分子结

构与功能的相关研究，现在人们仍然不清楚纤维小

体上酶组分如何协同高效降解天然纤维素．基于超

分子复合体的体外自组装结构基础、不同组分之间

协同机理及其高效催化的动力学过程的阐明，将会

促进生物化学、生物物理学相关领域的发展．本文

中提及的关于纤维小体组装模式及其应用的研究

进展，可能会为揭示这种多酶复合物的功能提供新

的线索，进而为通过微生物高效降解植物生物质

并推广至工业化应用这一远景目标的实现提供理论

基础．
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