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摘  要: 植酸酶是一类催化植酸水解逐步释放磷酸基团形成低级肌醇磷酸衍生物的正磷酸单酯磷

酸水解酶。植酸酶在动物营养、资源环境保护和人类健康等领域有巨大的应用潜力。目前, 人们对

植酸酶的多样性及其分类的认识比较模糊甚至错误, 严重影响了植酸酶的研究进程和水平。首先简

要概述了基于最适 pH 和立体专一性的植酸酶分类, 然后着重论述了基于结构和催化机理的植酸酶

分类及其代表酶特征的最新研究进展, 最后探讨了根据不同分类标准特别是基于结构和催化机理准

确理解和全面表征各种植酸酶的重要性, 以期为植酸酶的研究和应用提供参考。 
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Abstract: Phytase is a type of orthophosphomonoester phosphohydrolase, which catalyticly initiates step-

wise hydrolysis of phytic acid to release phosphate radicals and produce lower inositol phosphate deriva-

tives. Phytase has great application potential in the areas of animal nutrition, resource conservation, envi-

ronmental protection and public health. At present, the understanding in phytase diversity and classification 

is so confusing or even inaccurate that the research progress and level of phytase has been badly affected. In 

this paper, the phytase classification based on optimal pH and stereospecificity is briefly introduced first, and 

then the updated research advance in phytase classification based on structure and catalytic mechanisms and 

the attributes of the representative phytases are summarized and discussed comprehensively. It is of vital 

importance to take into consideration the classification standards especially to focus on structure and cata-

lytic mechanisms when a given phytase could be fully and accurately understood and characterized. 
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植 酸 (Phytic acid 或 Phytate), 即 肌 醇六 磷 酸

(myo-Inositol hexakisphosphate, IP6), 是植物种子中

磷元素的主要储存形式, 普遍存在于植物性食品和

饲料[1]。人和单胃动物畜禽和鱼类等缺乏内源性植
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酸酶不能利用有机植酸磷[2]。饲料中常添加无机磷

酸盐以满足单胃动物的磷营养需求, 随之产生了诸

多问题: 首先 , 特别是在集约化养殖区 , 畜禽排泄

物中未利用的植酸磷被微生物降解释放无机磷易引

发水体磷污染[3]; 其次, 作为一种不可再生资源, 额

外添加昂贵的无机磷酸盐造成饲料成本增加并加剧

了磷矿资源危机 [45]; 另外植酸是一种抗营养因子, 

在体内络合多种矿质元素和蛋白质等, 常引起人和

单胃动物各种营养不良症[67]。 

植酸酶(Phytase, Phy), 即肌醇六磷酸磷酸水解

酶(myo-Inositol hexakisphosphate phosphohydrolase)

是一类特殊的正磷酸单酯磷酸水解酶, 催化植酸水

解生成低级肌醇磷酸衍生物和无机磷酸 [8]。Suzuki

等人于 1907 年首先在植物中发现植酸酶, 从此人们

对各种来源的植酸酶进行了广泛调查[9]。植酸酶普

遍存在于植物、真菌、酵母和细菌, 其中微生物植

酸酶因活性高、生产比较容易等诸多优点, 对其研

究和开发最为广泛和深入[10]。植酸酶在动物营养、

资源环境保护和人类健康等领域愈来愈显示出巨大

的应用潜力和研究价值。目前已经分离和鉴定了各

种产植酸酶微生物及其基因, 阐明了部分植酸酶的

分子结构和催化功能关系, 几种植酸酶制剂已经商

品化并应用于生产。随着研究的继续, 以及政府的

大力支持, 各国研究人员正在竞相开发高活性、抗

逆和安全等性质更加优良的微生物植酸酶。 

“植酸酶” 是一个广义概念 , 不同来源的植酸

酶多种多样, 可基于不同标准对其进行分类。根据

最适 pH 可分为酸性植酸酶(Acidic phytase)和碱性植

酸酶(Alkaline phytase); 根据立体专一性可分为 3-

植酸酶(3-Phytase, EC 3.1.3.8)、6-植酸酶(6-Phytase, 

EC 3.1.3.26)和 5-植酸酶(5-Phytase, EC 3.1.3.72); 根

据结构和催化机理可分为组氨酸酸性磷酸酶植酸酶

(Histidine acid phosphatase phytase, HAPhy)、β-螺旋

桨植酸酶(β-Propeller phytase, BPP)、半胱氨酸磷酸

酶植酸酶(Cysteine phosphatase phytase, CPhy)和紫

色酸性磷酸酶植酸酶(Purple acid phosphatase phy-

tase, PAPhy)。目前国内外植酸酶研究非常多, 但是

很多研究者对植酸酶的界定和特征并无清晰的概

念, 对植酸酶的多样性及其分类的认识比较模糊甚

至错误, 严重影响了植酸酶的研究进程和水平。科

学客观地对各种植酸酶进行表征和归类, 有非常重

要的实践意义和理论价值。本文拟首先简要概述基

于最适 pH 和立体专一性的植酸酶分类, 然后着重

论述基于结构和催化机理的植酸酶分类及其代表酶

特征的最新研究进展, 最后探讨根据不同分类标准

特别是基于结构和催化机理准确理解和全面表征各

种植酸酶的重要性。 

1  基于最适 pH 和立体专一性的植酸酶
分类 

最适 pH 是各种酶的基本属性之一。根据最适

pH, 植酸酶可分为酸性植酸酶和碱性植酸酶。真菌、

酵母以及绝大多数细菌和植物都产酸性植酸酶。研

究最深入的黑曲霉 Aspergillus niger NRRL 3135 菌

株产生 PhyA 和 PhyB 两种植酸酶, PhyA 有 2 个最适

pH 分别为 2.5 和 5.0, PhyB 最适 pH 为 2.5[11], 大肠

杆菌 (Escherichia colli)植酸酶 AppA 最适 pH 为

2.5[12]。少部分细菌和植物产中性或偏碱性植酸酶, 

如左旋乳酸芽孢杆菌(Bacillus laevolacticus)热稳定

植酸酶最适 pH 为 7.08.0[13], 百合(Lilium)花粉碱性

植酸酶最适 pH 为 8.0[14]。为了适应畜禽胃肠酸性环

境, 酸性植酸酶一直受到研究者的青睐和开发。商

品名为自然磷(Natuphos)的 A. niger (ficuum) NRRL 

3135 菌株的 PhyA 植酸酶为首个上市的饲用植酸酶

制剂, 能显著降低猪和家禽粪便的磷水平[15]。然而

大多数鱼类胃肠呈中性偏碱, 故碱性植酸酶则更为

有效, 近几年在水产业上受到重视[16]。 

因植酸分子的特殊立体构象, 植酸酶开始水解

植酸具有立体专一性(Stereospecificity)。植酸分子由

肌醇环和 6 个磷酸基团通过磷酸单酯键连接构成。

立体构象中, 5 个磷酸基团处于对称平面位置, 剩下

的 1 个磷酸基团处于垂直轴向位置。根据 Agranoff

法则, 肌醇环上 6 个碳原子编码顺序是轴向羟基所

处碳原子为 C2, 植酸分子中共面的 5 个磷酸基团所

处碳原子逆时针依次编码(图 1)[1718]。根据立体专一

性, 国际纯粹与应用化学联合会-国际生物化学与分

子生物学联合会(IUPAC-IUBMB)目前承认了 3 类植

酸酶: 3-植酸酶、6-植酸酶和 5-植酸酶。3-植酸酶水

解植酸时首先释放 C3 位的磷酸基团, 随后释放其

它磷酸基团, 6-植酸酶和 5-植酸酶分别从 C6 和 C5

位开始水解植酸。绝大多数微生物和植物分别产 3-

植酸酶和 6-植酸酶。如 A. niger 和土壤中的克雷伯
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菌 Klebsiella sp. ASR1 菌株[1920]、卡氏德巴利酵母

Debaryomyces castellii CBS 2923 菌株等都产 3-植酸

酶, 水解植酸终产物为 2-磷酸肌醇单酯[21]。Greiner

等研究了面包酵母 (Saccharomyces cerevisiae)植酸

酶的植酸降解途径, 依次从 C3、C4、C5、C6、C1

位游离磷酸基团生成 I (2) P[22]。但例外的是 E. coli

和 Greiner 等报道的一株马来群岛废水细菌[2324]、

隔孢伏革菌(Peniophora lycii)等担子菌产生 6-植酸

酶 [25], 而羽扇豆(Lupinus polyphyllus)产生 3-植酸

酶[26]。5-植酸酶仅存于少数细菌和植物, 如瘤胃微

生 物 反 刍 月 形 单 胞 菌 Selenomonas ruminantium 

subsp. Lactilytica 菌株的植酸酶依次从植酸 C5、C4、

C6、C3、C1 位释放磷酸基团, 终产物为 I (2)P[27]。

百合花粉碱性植酸酶首先水解 C5 位磷酸基团, 然

后水解相邻的 C4 和 C6 位磷酸基团, 终产物为 I (1, 

2, 3) P3[28]。需要注意的是, 所有植酸酶偏好共面的

5 个磷酸基团, 而一般不能释放 C2 位轴向的磷酸

基团[29]。 

 

 

图 1  植酸分子的立体构象 
Fig. 1  Conformation of phytic acid molecule 

 
最适 pH 和立体专一性是植酸酶的传统分类标

准, 长期为许多学者接受, 在指导人们认识和应用

植酸酶的过程中起到了积极作用。然而根据生物大

分子结构决定功能的普遍原理, 最适 pH 和立体专

一性并不能从本质上反映植酸酶本身的分子结构和

催化功能关系, 因此研究植酸酶的结构和催化机理

显得尤为必要。 

2  基于结构和催化机理的植酸酶分类 

在过去的二十几年, 利用 X-射线晶体衍射、分

子生物学和生物信息学等技术手段, 研究者在阐明

植酸酶的高级结构和催化功能关系方面做了大量卓

有成效的工作。现在知道, 并非所有的植酸酶具有

相似的结构和相同的催化机理。根据最新研究进展, 

目前确认了 4 类结构悬殊的植酸酶: 组氨酸酸性磷

酸酶植酸酶(HAPhy)、β-螺旋桨植酸酶(BPP)、半胱

氨酸磷酸酶植酸酶(CPhy)和紫色酸性磷酸酶植酸酶

(PAPhy), 它们水解植酸的催化机理各不相同。 

2.1  组氨酸酸性磷酸酶植酸酶(HAPhy) 
HAPhy 属于组氨酸酸性磷酸酶(Histidine acid 

phosphatase, HAP)家族, 在自然界分布非常普遍。它

是目前所知最大的植酸酶类群, 广泛存在于真菌、

酵母、绝大多数细菌和植物。下面以迄今研究最深

入 的 几 个 植 酸 酶 为 代 表 , 从 3 个 重 要 方 面 阐 明

HAPhy 的结构和催化功能关系。 

2.1.1  催化部位和催化机理: HAP 是酸性磷酸酶的

一个庞大家族, 能水解一系列不同底物。HAP 所有

成员具有共同的催化部位和催化机理, 催化部位氨

基酸序列由 N-末端基元 RHGXRXP 和 C-末端基元

HD 组成[30]。正确折叠时这两个远距离基元会聚形

成 1 个特异的催化中心, 发动 1 个两步反应水解磷

酸单酯[31]。N-末端基元 RHGXRXP 中的组氨酸(H)

残基亲核攻击磷酸基团形成一个共价磷酸-组氨酸

中间体, 然后 C-末端基元 HD 中的天冬氨酸(D)残基

向即将断裂的磷酸单酯键的氧原子提供质子, 磷酸-

组氨酸中间体水解消耗一分子水游离出磷酸基团 , 

整个反应过程无需金属离子参与[31]。然而并非所有

的 HAP 都能降解植酸, Oh 等提议用 HAPhy 来表示

能特异水解植酸的 HAP[32]。 

通过研究植酸酶的蛋白质结构, 目前主要以产

植酸酶最为普遍的真核类 Aspergillus 和原核类 E. 

coli 为代表揭示了 HAPhy 的催化机理, 它们都具有

保守催化基元 RHGXRXP 和 HD, 尽管真核和原核

间 HAPhy 序列其余部分几乎没有相似性。HAPhy

的特征催化基元及其催化机理的揭示, 为后来人们

筛选产植酸酶微生物和研究其酶学性质提供了重要

指导。为了满足生产中对植酸酶的各种特殊要求 , 

随着研究的继续, 产生该类植酸酶的各种新发现微

生物的报道层出不穷。Luo 等分离自无丙二酸柠檬

酸杆菌 Citrobacter amalonaticus CGMCC 1696 菌株

的植酸酶 AppA, 分子大小 46.3 kD, 最适 pH 和温度

分别为 4.5 和 55°C, 抗胃蛋白酶和胰蛋白酶[33], 在饲

料工业中具有应用前景。Li 等克隆表达了海洋酵母
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奥默柯达菌 Kodamaea ohmeri BG3 菌株的植酸酶, 

其推断的氨基酸序列包含 HAPhy 特征催化基元, 分

子大小 51 kD, 最适 pH 和温度分别为 5.0 和 65°C[34]。

Fugthong 等在毕赤酵母(Pichia pastoris)表达的微细

正青霉 Eupenicillium parvum BCC 17694 菌株的植

酸酶, 具有 HAPhy 典型的大 α/β 结构域和小 α 结构

域, 最适 pH 和温度分别为 5.5 和 50°C, 降解植酸的

效率和商品植酸酶制剂 Natuphos 相当[35]。 

作者所在课题组对目前国内外鲜有报道的丝状

真 菌 木 霉 (Trichoderma spp.)植 酸 酶 进行 了 初 步研

究。我们发现从土壤中筛选的多株木霉能在含有植

酸钙的筛选培养基平板上产生明显水解圈, 这表明

木霉具有较强的植酸酶活性。目前我们已经得到多

个木霉植酸酶完整基因, 序列比对发现与曲霉植酸

酶具有相似性。木霉植酸酶基因的推断氨基酸序列

N-末端包含 HAP 的特征催化部位基元 RHGXRXP, 

但 C-末端的保守基元为 HE, 不同于 HAP 的 C-末端

特征活性部位基元 HD, 即谷氨酸(E)残基替代了后

者中的天冬氨酸(D)残基。鉴于这两个残基都为酸性

负电性氨基酸, 我们推测其催化功能不变(未发表资

料)。下一步我们将对木霉植酸酶进行表达纯化, 系

统研究其酶学特性并阐明其结构和催化功能关系 , 

以期为木霉植酸酶的开发提供理论依据。 

2.1.2  底物特异性部位: 研究表明, 酶的活性部位

由催化部位和底物结合部位两部分构成, 前者负责

底物键的断裂或形成, 而后者负责与底物结合, 决

定酶的专一性。因此底物结合部位或称底物特异性

部位(Substrate specificity site, SSS)是酶的另一个关

键功能部位, 它在酶和底物诱导契合的过程中起重

要作用。植酸是一个高度负电性底物, 作用于它的

酶必须能适应该特点。为了有利于底物结合, 只有

底物结合部位在酸性条件带正电时 HAP 才能水解

植酸分子。Kostrewa 等鉴定了 A. niger PhyA 植酸酶

中环绕酶活性部位的 SSS 及其氨基酸组成, 包含 2

个酸性残基和 4 个碱性残基: K91、K94、E228、D262、

K300 和 K301[36]。在第 1 个最适 pH 2.5 时 4 个碱性

氨基酸都带正电吸引植酸分子, 在第 2 个最适 pH 

5.0 时 SSS 的局部静电场仍吸引植酸, 这可以解释

A. niger PhyA 植酸酶具有 2.5 和 5.0 两个最适 pH 的

特殊现象。 

酶对各种底物表现不同程度的底物特异性。

Wyss 等把所有已知的微生物 HAPhy 分成了两大类: 

第 1 类有宽的底物谱但对植酸比活低, 而第 2 类底

物谱窄但对植酸高度特异[37]。Mullananey 等发现组

成 A. niger PhyA 植酸酶的 SSS 的 300 位氨基酸残基

对其降解效率具有重要影响, 并且该残基高度变异, 

而 301 位为赖氨酸(K)非常保守[38]。A. niger PhyA 植

酸酶在 300 位是一个碱性或酸性残基, 而低比活的

植酸酶相应位置是一个中性残基 , 定点突变证实

K300 对酶比活具有重要贡献[38]。 

在 A. niger 的第 2 个植酸酶 PhyB 中, 也证实

SSS 在决定酶最适 pH 和底物特异性方面起重要作

用。据报道 PhyB 仅存于 A. niger, 最适 pH 2.5, 在

pH 5.0 不能水解植酸, 此即当初研究者称之为 pH 

2.5 酸性磷酸酶的缘故[39]。PhyB 具有 HAP 的特征催

化基元, 但它的 SSS 却与 PhyA 截然不同。Kostrewa

等鉴定 PhyB 的 SSS 仅由 D75 和 E272 两个酸性氨

基酸构成[40]。在 pH 2.5 时 PhyB 的 SSS 是一个不带

电的电中性静电场, 能接受多种磷酸单酯, 对植酸

分子特异性较低。而在 pH 5.0 时 2 个酸性残基都带

负电, 与负电性植酸相互排斥。因此, PhyB 的 pH 分

布及其与植酸的相互作用和 PhyA 相比明显不同 , 

而 PhyA 的 SSS 正电性静电场特别适应高度负电性

的植酸分子。 

所以, SSS 对酶水解植酸的效率具有重要影响。

SSS 中的氨基酸残基通过占据与催化结构域邻近的

部位, 选择允许通过并与催化部位残基相互作用的

偏好性底物。通过定点突变可以改变 SSS 的氨基酸

组成从而改变酶的 pH 分布和底物特异性, 以适应

饲料和食品工业等对植酸酶制剂的特殊要求[4142]。 

2.1.3  糖基化和二硫键: 研究表明, 糖基化和二硫

键对 HAPhy 的功能活性也具有重要影响。糖基化是

真核系统蛋白质翻译后修饰的一种最为常见的形式, 

能协助 HAPhy 正确折叠并赋予稳定性[4344]。目前所

表征的真菌、酵母和植物来源的 HAPhy 都为糖蛋

白。研究最深入的 A. niger NRRL 3135 菌株的 PhyA

植酸酶是一个高度糖基化的蛋白, 有 10 个 N-糖基

化位点[45]。然而, 例外的是 Quan 等从气生真菌枝孢

菌 Cladosporium sp. FP-1 菌株分离的一个 32.6 kD 低

分子量 HAPhy 为非糖基化蛋白[46]。各种细菌来源的

HAPhy 均 为 非 糖 基 化 蛋 白 。 另 外 二 硫 键 在 稳 定

HAPhy 正确的三维结构确保催化活性上也担当重要
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角色。Mullaney 等通过氨基酸顺序分析发现, 所有

的真菌 HAPhy 都具有 8 个半胱氨酸的保守基元, 在

折叠过程中形成 4 个二硫键。并且在所有丝状子囊

菌 HAPhy 的 N-末端额外的 2 个半胱氨酸形成第 5

个二硫键, 如 A. niger 和 A. fumigatus 的 PhyA 植酸

酶包含 5 个二硫键[47]。E. coli 植酸酶 AppA 包含 3

个连续和 1 个非连续共 4 个二硫键, 然而 C200N 定

点突变破坏对应二硫键后酶活性反而增强, 推测该

二硫键的去除使得 AppA 的结构域柔性增大, 故催

化效率提高[4849]。 

2.2  β-螺旋桨植酸酶(BPP) 
BPP 属于一类全新的碱性磷酸酶, 与此前所有

已知的磷酸酶没有相似性。BPP 首先分离自芽孢杆

菌(Bacillus), 如典型的枯草芽孢杆菌(B. subtilis)植

酸酶 PhyC 和淀粉液化芽孢杆菌(B. amyloliquefa-

ciens)热稳定植酸酶 TS-Phy[50]。BPP 的得名缘于其

高级结构主要由 β-折叠片(β-Pleated sheet)组成, 类

似一个六叶螺旋桨(Six-bladed propeller)[51]。 

BPP 的特殊结构决定了其独特的催化机理。研

究表明, BPP 对植酸高度特异, 催化活性和热稳定

性都必须依赖 Ca2+[52]。在 pH 7.08.0, 植酸分子相

邻的 2 个磷酸基团与位于 BPP 活性中心的 Ca2+形成

P-Ca2+-P 复合结构, 产生一个有利的静电环境介导

酶和底物的结合[53], 然后 BPP 水解钙-植酸复合物。

Shin 等研究 BPP 的催化机理发现, BPP 具有 2 个不

对等的磷酸基团结合部位 , “切割部位” (Cleavage 

site, CS)和“亲和部位” (Affinity site, AS)。AS 促进植

酸分子结合, 而 CS 负责水解磷酸基团[54]。该模型很

好地解释了 BPP 对植酸分子的高度特异性, 因为植

酸分子 2 个相邻的磷酸基团必须同时分别占据 AS

和 CS, 然后释放 CS 上的磷酸基团, 所以 IP6 相间游

离磷酸基团, 终产物为 IP3。Greiner 等研究了不同

来源 BPP 的植酸去磷酸化途径, 结果表明所有 BPP

具有相同的立体专一性, 相间释放植酸分子的磷酸

基团, 依次生成 I (1, 2, 4, 5, 6)P5、I (2, 4, 5, 6)P4、I 

(2, 4, 6)P3[55]。BPP 水解植酸形成 IP3 反应迅速, 但

此后由于缺少相邻的磷酸基团, IP3 不能进一步被

BPP 水解。 

BPP 因 pH 范围偏碱性、对植酸高度特异、Ca2+

依赖性和热稳定性等特点, 一直受到广泛关注和调

查 。 Chatterjee 等 鉴 定 了 病 原 细 菌 水 稻 黄 单 胞 菌

Xanthomonas oryzae pv. Oryzae 菌株的一个与其致病

力 和 植 酸 利 用 有 关 的 蛋 白 , 大 小 约 38 kD 。 以

Bacillus 植酸酶为模板同源模建表明 , 它具有六叶

螺旋桨高级结构和活性部位保守氨基酸残基, 靶基

因突变体丧失致病性, 原因是不能利用寄主水稻植

酸而缺乏磷营养[56]。Gulati 等研究了根围土壤细菌

B. laevolacticus 的碱性植酸酶, 其最适温度 70°C, 

最适 pH 7.08.0, 在 pH 8.0、70°C 保温 3 h, 酶活残

留约 80%, 耐热性较好 [13]。为了与 HAPhy 类比 , 

Cheng 等调查了二硫键对 BPP 构象和活性的可能影

响, 结果发现 G+细菌 BPP 不存在二硫键, 而 G细菌

BPP 中的半胱氨酸残基也不形成二硫键。原因分析

表明 Bacillus 缺乏周质空间, 而且 Bacillus 的 BPP

胞外释放可能使得二硫键的存在没有必要, 所以在

进化中 Bacillus 的 BPP 不存在二硫键[57]。 

一直以来所调查和研究的各种植酸酶主要来源

于陆地生境, 然而近几年的几项调查发现, BPP 在

水生环境细菌中的存在非常普遍。而且 BPP 是唯一

同时存在于陆生和水生环境细菌中的植酸酶种类 , 

在生物圈磷循环中具有重要作用[16,5859]。Huang 等

从 冰 河 土 分 离 的 Pedobacter nyackensis MJ11 

CGMCC 2503 菌株产生的 BPP, 与 Bacillus 的 BPP

相似度约 28.5%, 对植酸高度特异, 最适 pH 和温度

分别为 7.0 和 45°C, 在 25°C 中性环境活性在 50%以

上, 而 Bacillus 来源的 BPP 在相同条件下活性不到

8%, 表明它在水产业中具有潜在应用价值[60]。 

豆类种子和百合花粉的碱性植酸酶对植酸分子

特异性高、催化活性依赖 Ca2+以及水解植酸的终产

物为 IP3[6162], 这些特性与 BPP 极为相似。然而

Garchow 和 Mehta 等最新研究发现, L. longiflorum 花

粉碱性植酸酶是一个大小约 118 kD 的同二聚体, 其

基因的推断氨基酸序列包含 HAP 的 RHGXRXP 特

征基元, 但与真菌 HAPhy 的相似度只有 25%[6364]。

所以植物碱性植酸酶既表现 BPP 的反应特性又具有

HAPhy 的序列特征, 将两类完全不同的植酸酶有机

地联系了起来。然而这些研究结果和证据还非常有

限, 有必要继续做深入和广泛研究。 

因为绝大多数水生动物的胃肠偏碱性以及水产

品时下受人们青睐, 所以碱性植酸酶制剂研发在水

产养殖领域具有广阔的应用前景。 
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2.3  半胱氨酸磷酸酶植酸酶(CPhy)  
CPhy 属 于 半 胱 氨 酸 磷 酸 酶 (Cysteine phos-

phatase, CP)超 家 族 , 目 前 发 现 仅 存 于 瘤 胃 微 生

物 [65]。单胃动物缺乏内源性植酸酶不能利用植酸 , 

然而反刍动物胃肠的植酸酶活性本质上源于瘤胃

细菌。Yanke 等调查厌氧瘤胃微生物时首先发现一

株 S. ruminantium 具有植酸酶活性。初步研究表

明该植酸酶是一个单体蛋白 , 大约 46 kD, 最适

pH 4.04.5, 最适温度 50°C55°C, 受 Fe2+等几种金

属离子的抑制[66]。随后的蛋白晶体结构和催化机理

研究揭示该植酸酶既不属于 HAPhy 也不属于 BPP, 

而是 CP 超家族的一个成员, 它的推断氨基酸序列

包含活性部位基元 HCXXGXXR (T/S), 并且与 CP

类 群 的 成 员 蛋 白 酪 氨 酸 磷 酸 酶 (Protein tyrosine 

phosphatase, PTP)具有显著相似性 [67], 活性部位形

成一个含保守半胱氨基酸(C241)的磷酸基团结合环

(Phosphate-binding loop, P-loop), 其中 C241 的不可

逆氧化使得 P-loop 由非活性的开放构象转变为活性

的闭合构象[68]。P-loop 充当 PTP 特异底物的结合口

袋, 口袋的深度决定底物的特异性。与模式 S. ru-

minantium 植酸酶一致, CPhy 有一个相比 PTP 更深

的口袋, 能适应植酸分子充分磷酸化而呈负电性的

肌醇环, 有利的静电环境促进容纳底物植酸分子。

但 CP 类群的其它成员缺乏降解植酸的能力。 

Puhl 等研究了 S. ruminantium subsp. Lactilytica

菌株的 CPhy (PhyAsrl), 它与厌氧 S. ruminantium 的

CPhy 氨基酸序列相似度为 35%, 最适 pH 为 4.5, 最

适温度 55°C, 为 5-植酸酶, 水解植酸终产物为 I (2) 

P[27]。和 HAPhy 一样, CPhy 受 Fe2+和其他几种金属

离子(Cu2+、Zn2+和 Hg2+)抑制, 原因是金属离子与植

酸的螯合阻碍了底物与酶的结合, 然而 Pb2+对 CPhy

的激活作用仍无法解释[69]。 

瘤胃微生物是生活在反刍动物胃肠的一类有益

共生菌, 所分泌的植酸酶和纤维素酶等在反刍动物

的营养利用中起重要作用。Hong 等利用 S. rumi-

nantium 植酸酶基因 SrPf6 构建的转基因水稻, 其

萌发种子在 pH 2.06.0 时的植酸酶活性是非转化

子的 4060 倍[70], 这为单胃动物饲料开发开辟了新

的思路。 

2.4  紫色酸性磷酸酶植酸酶(PAPhy) 
PAPhy 属于紫色酸性磷酸酶(Purple acid phos-

phatase phytase, PAP)金属磷酸酯酶类群, 目前仅在

植物中发现, 几种微生物 PAP 并无植酸酶活性。PAP

金属磷酸酯酶类群所有成员包含特有的 7 个金属配

合氨基酸残基, 7 个残基(D、D、Y、N、H、H、H)

包 含 在 5 个 保 守 基 元 (DXG/GDXXY/GNH(ED)/ 

VXXH/GHXH)[71]中。PAP 金属磷酸酯酶广泛分布于

植物、哺乳动物、真菌和细菌。动物 PAP 包含一个

Fe ( )Ⅲ -Fe ( )Ⅱ 双核金属中心, 而植物 PAP 中的 Fe 

( )Ⅱ 被 Zn2+或 Mg2+等替代[72]。植物 PAP 分为两类: 

小单体蛋白(约 35 kD)和大同二聚体蛋白(约 55 kD)。

和 HAP 和 CP 一样, 并非所有的 PAP 都能降解植酸。

Hegeman 等在萌发大豆(Glycine max)秧苗子叶中报

道 了 首 个 被 鉴 定 为 植 酸 酶 的 双 核 金 属 水 解 酶

GmPhy[73] 。 序 列 分 析 表 明 , GmPhy 和 其 他 植 物

PAPhy 与植物 PAP 相似。Lung 等纯化并鉴定了磷饥

饿响应烟草(Nicotiana tabacum)根部分泌的 PAPhy, 

分子大小约 56 kD, 与几种植物 PAP 高度相似, 最适

pH 5.05.5, 最适温度 45°C, 在动员土壤有机磷时

发挥重要作用 [74]。Kuang 等在拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)中发现了一个与大豆和烟草 PAPhy 具有同

源性的 PAP 样蛋白 AtPAP15, 它的底物谱比较宽, 

植酸酶活性中等, 在种子和花粉萌发时产生[75]。另

外, Zhang 等通过靶基因定点突变和基因重组研究

发现, 具有植酸酶活性的 AtPAP15 能够降低叶部植

酸的含量, 提高抗坏血酸的含量而促进植株生长[76], 

原因是酶解产生的肌醇是植物中抗坏血酸生物合成

的前体。所以 PAPhy 在这些植物的生命活动中具有

重要作用。 

真菌 A. niger 的 pH 6.0 酸性磷酸酶(Apase6)属

于 PAP, 但它不能水解植酸[77]。比较 A. niger Apase6

和植物 PAPhy 的活性部位, 发现它们都包含活性部

位保守基元, 推测植物 PAPhy 可能是通过自然进化

从而获得植酸酶活性[78]。此外, Lim 等研究发现细

菌麝香伯克氏菌(Burkholderia cenocepacia )的 PAP

也无植酸酶活性[58]。目前还没有 PAPhy 的 X-射线

晶体研究及其活性部位与植酸分子相互作用的相

关资料。 

尽管 PAP 在植物、哺乳动物、真菌和细菌中广

泛分布 , 但至今尚未在微生物中发现具有植酸酶

活 性 的 PAP 即 PAPhy, 故 有 必 要 调 查 可 能 具 有

PAPhy 的微生物资源或者深入研究该现象背后的
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可能原因。 

3  总结和讨论 

以上比较系统和全面地介绍了基于最适 pH、立

体专一性以及结构和催化机理的植酸酶分类相关最

新研究进展, 特别是对结构和催化机理各不相同的

4 类植酸酶的特征及其代表酶的集中论述, 从本质

上比较深入地阐明了植酸酶的结构和催化功能关

系。通过比较我们会发现: 基于最适 pH, 真菌、酵

母、绝大多数细菌和植物都产酸性植酸酶, 少数细

菌和植物产偏碱性植酸酶; 基于立体专一性, 绝大

多数微生物和植物分别产 3-植酸酶和 6-植酸酶, 但

有少数例外, 极为个别的微生物和植物种类产 5-植

酸酶; 基于结构和催化机理, HAPhy 在真菌、酵母、

细菌和植物中分布最为普遍, BPP 碱性植酸酶主要

存在于部分细菌特别是水生环境细菌, CPhy 仅存于

瘤胃细菌, 而 PAPhy 存在于少部分植物。就结构和

催化机理方面, 除了 BPP 对植酸高度特异外, HAP、

CP 和 PAP 3 个类群尽管都具有各自的特征保守催化

基元, 但并非其中所有成员都有植酸酶活性。这是

因为除了催化部位外底物结合部位等其余氨基酸顺

序对植酸酶活性也具有举足轻重的作用, 据此我们

用 HAPhy、CPhy 和 PAPhy 分别代表具有植酸酶活

性的 HAP、CP 和 PAP。HAPhy 和 BPP 两个植酸酶

类群在自然界分布最为广泛, 对其研究也最多, 但

后来发现的 CPhy 和 PAPhy 两个目前看来在自然界

分布非常有限的植酸酶类群, 对认识植酸酶的多样

性具有重要意义。 

Oh 等 先 前 基 于 结 构 和 催 化 机 理 介 绍 了

HAPhy 和 BPP 两个植酸酶类群的特点[32], 结合最

近几年研究进展, 我们整合 CPhy 和 PAPhy 两个后

来发现的植酸酶类群, 系统介绍了 HAPhy、BPP、

CPhy 和 PAPhy 4 个植酸酶类群的各自特征和最新

研究成果。这样根据结构表征和动力学研究诸如氨

基酸序列特征和高级结构、底物特异性、pH 分布、

植酸降解途径和终产物以及 Ca2+依赖性等相关信

息 , 我们可以对植酸酶有一个立体化的认识和准

确理解。必要时我们可以对 4 个已知植酸酶类群做

更细致的亚类分类和进一步研究, 相信随着植酸酶

研究的继续深入和拓展, 今后可能还会有新的植酸

酶类群被发现。 

目前国内植酸酶研究非常多, 但尚无植酸酶系

统分类方面的探讨, 基于结构和催化机理的植酸酶

多样性认识模糊, 相关研究鲜有报道。作者认为每

一个植酸酶研究者都有责任基于科学客观的分类标

准, 特别是结构和催化机理方面, 对所研究的植酸

酶进行全面表征和准确归类 , 切实做到有的放矢 , 

为真正有开发价值的植酸酶的生产和应用提供可靠

的理论依据。植酸酶大有可用, 在资源环境保护和

造福人类方面愈来愈发挥重要作用, 日益受到人们

的普遍认同和深度研发。植酸酶分类, 特别是基于

结构和催化机理方面必将有助于指导人们准确理解

和有效地应用植酸酶, 也必将有力地推动国内植酸

酶的研究进程和水平。 
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