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摘要 部分水生生物可以通过特殊的器官、组织或结构所分泌的生物大分子黏附在水下材料表面，引起严重的生物污损问

题，影响水生态系统健康和人类生产生活。生物污损已经成为亟待解决的全球性生态环境难题之一。黏附行为是生物污损

发生的基础，深入了解水生生物的黏附机制对解决生物污损治理问题至关重要。蛋白质、脂质和碳水化合物等生物大分子

是水生污损生物黏附物质中的主要功能成分。这些生物大分子在不同的水生物种中既具有种类和特征的多样性，又具有黏

附机制的统一性。尽管人们在这些方面取得了很大进展，但对于生物大分子介导的水生污损生物的黏附机制尚缺乏全面的

总结，尤其是对脂质和碳水化合物在其中的作用缺乏系统了解。通过对现有文献报道的梳理，本文全面总结了三类生物大

分子在水生污损生物黏附过程中的作用机制：蛋白质通过特殊功能氨基酸、保守结构域和翻译后修饰主导界面黏附与内聚，

在水生污损生物黏附过程中起核心作用；脂质通过疏水屏障形成抗氧化保护等功能增强黏附结构的稳定性；碳水化合物则

通过参与内聚过程及增强黏附物质的抗酶解能力来保障黏附界面的长效性。基于上述机制，本文还提出了强化蛋白质的黏

附功能、明确脂质在黏附过程中的作用、厘清碳水化合物的黏附作用方式以及关注多种生物大分子的协同作用机制等未来

该学科领域的潜在研究方向和亟待解决问题。本综述内容可以为深入了解水生污损生物的水下黏附行为提供参考，并为制

定高效的以机制为基础的防污策略提供理论指导。
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水生生物通常可以借助特定的器官、组织或结

构黏附到自然或人工水下基质表面，引起环境污染

和水下设施损伤，这一种现象被称为生物污损

（biofouling）［1］。当某种基质材料浸没于水体后，

其表面会迅速被有机分子（如腐殖质和溶解性有机

物等）覆盖，形成条件膜；随后，微生物（如细菌

和真菌孢子等）通过物理化学作用附着其上并分泌

胞外聚合物，形成复杂的生物膜；最终，较大的生

物体（如大型藻类、软体动物、棘皮动物和节肢动

物等）借助生物大分子黏附到基质材料表面，逐步

形成稳定的污损生物层［2］。这一污损过程在各种

海洋和淡水生态系统中都较为常见，其中有记录的

海洋污损物种已经超过5 000种［3］。相较于水生生

物的正常附着，生物污损的突出特征是能够引起生

态危害和经济损失。一方面，它们与其他水生物种

争夺生存空间和饵料资源，释放有毒产物，导致水

生生物多样性下降和水体污染，威胁全球水生态系

统健康［4］。另一方面，污损生物腐蚀材料表面、

增加船舶航行阻力、妨碍水利设施运行并降低经济

物种养殖产量，不仅造成巨大经济损失，还与全球

双碳目标的实现形成冲突［5］。生物污损已成为亟

待解决的全球性生态环境问题之一。

近些年来人们逐渐开发出了物理、化学和生物

等多种防污方法来应对严重的生物污损问题。物理

法通过人工清除、水流冲刷、超声波破碎、紫外线

杀灭等手段去除污损生物，操作简便，但易对基质

材料造成损伤，防污效果难以长期维持［6］。化学

法通过投放或涂覆化学物质来抑制或杀灭污损生

物，效率较高，但会引起水体二次污染 ［7］。目前，

基于化学法的作用原理已经研发出多种防污涂层和
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涂料（如自抛光涂层、仿生涂料等），虽然它们兼

具高效性和环保性，但成本较高且多数处于实验室

研究阶段，难以大规模推广应用［8］。生物法主要

通过捕食等食物链关系移除污损生物，具有环境友

好性，但存在效率低以及外来物种入侵等生态风

险［9］。可见，尽管这些防污措施发挥了积极的作

用，但鉴于它们的局限性和不足之处，仍无法有效

应对全球范围内日益严重的生物污损问题。

上述防污手段的效能不足，根本原因在于对水

生生物污损的认识不够深入，特别是对污损生物的

黏附机制缺乏系统的了解。已有的研究表明，黏附

（adhesion） 是生物污损发生的重要前提和基础，

也是开展防污攻关的关键切入点［10］。不同污损物

种在长期进化历史过程中形成了多样化的黏附方

式，包括结构黏附、胶黏附和黏液黏附等，同时也

展现出器官、细胞和分子水平的趋同进化特征［11］。

黏附主要发生在水生污损生物的幼虫期和成体期，

通过永久黏附、暂时黏附和临时黏附等多种形式来

实现。一些水生生物可以利用自身分泌的黏附物质

终生固定在水下基质表面，实现永久黏附；一些水

生生物在完成黏附后可以从基质表面脱离，反复发

生黏附和脱黏附行为，被称为暂时黏附；还有一些

水生物种则在水下基质表面黏附的同时还能不断移

动，留下一层黏性薄膜，是临时黏附的主要表现。

这些黏附都依赖于水生生物特殊器官、组织或结构

中的专门腺体（如足丝腺、胶粘腺、黏附腺、管

腺、黏液腺等）分泌的黏附物质来实现［12］。其中，

生物大分子如蛋白质、脂质和碳水化合物在黏附过

程中发挥了关键作用，它们的作用成为生物污损的

重要表现形式［13］。目前，对黏附物质中的生物大

分子的研究已有重要进展（表 1）。蛋白质是黏附

物质的主要功能成分，常见的如贻贝的足丝蛋白、

藤壶和管蠕虫的胶蛋白和海星的管足蛋白等，其种

类因物种不同而异，但在功能上又常表现出合成和

分泌部位明确、氨基酸组成相似、结构域高度保

守、富含翻译后修饰等一致特征。这些特征确保了

蛋白质通过化学作用实现内聚和界面作用，从而使

污损生物牢固黏附于水下基质材料表面［14］。相比

之下，对污损生物黏附物质中的脂质和碳水化合物

的研究相对较少。已报道的研究显示，脂质可通过

表1　水生污损生物黏附物质的组成成分

Table 1　Composition of adhesive substances of aquatic fouling organisms

物种

节肢类

棘皮类

腹足类

双壳类

刺胞类

环节类

被囊类

纹藤壶Amphibalanus amphitrite

藤壶Balanus hameri

藤壶Balanus crenatus

纹藤壶Balanus amphitrite

青灰拟球海胆Paracentrotus lividus

红海星Asterias rubens

海参Holothuria forskali

欧洲笠螺Patella vulgate

霸王莲花青螺Lottia gigantea

粗面青螺Collisella scabra

趾形青螺Collisella digitalis

骨螺Nucella emarginata

南极笠螺Nacella concinna

平顶帽贝Lottia limatula

粗糙笠螺Patella aspera

紫贻贝Mytilus edulis

绣球海葵Metridium senile

管栖虫Serpula vermicularis

皱褶海鞘Styela plicata

蛋白质

干重

~92%

85.88%

84.43%

—

6.40%

20.60%

59%

32.80%

~31.7%

~32.5%

~36.8%

~36.2%

~29.7%

~1.30%

~31.3%

86%

—

92%

—

—

—

湿重

—

—

—

~23%

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

~24%

—

~23%

~22%

~23%

脂质

干重

~1%

0.95%

0.69%

—

2.50%

5.60%

未检出

未检出

未检出

未检出

~0.3%

~0.4%

~0.8%

~0.2%

~2.51%

—

—

8%

—

—

—

湿重

—

—

—

~1%

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

~2%

—

~1%

~1%

~2%

碳水化合物

干重

~1%

1.00%

1.05%

—

1.20%

8.00%

39%

12.00%

~14.4%

~18.8%

~18.4%

~17.1%

~8.1%

~25.4%

~12.4%

14%

—

0%

—

—

—

湿重

—

—

—

~1.2%

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

~1.7%

—

~1.98%

~0.2%

~1.01%

无机物

~4%

4.58%

4.18%

—

45.50%

40.00%

11%

30.0%~40.0%

~49.3%

~47.6%

~43.0%

~47.0%

~45.0%

~75.7%

~50.3%

—

—

未检出

—

—

—

水分

—

—

—

~71%

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

—

~92.5%

~70%

—

~71%

~72%

~72%
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排除材料表面的水分子，促进黏附蛋白的引入和固

化，并在外部保护其免受降解；碳水化合物则通过

促进氢键和离子

键的形成等过程参与蛋白质的内聚，起到辅助

作用［24-25］。这些生物大分子在不同污损生物中的

作用具有特异性，但其核心机制也常常展现出一定

的共性［26］。因此，深入了解这些黏附共性和个性

特征，尤其是蛋白质、脂质和碳水化合物等生物大

分子在其中的核心作用，对研发广谱性或有针对性

的高效防污技术至关重要。然而，目前尚缺乏对已

经报道的这些生物大分子相关信息的全面分析和

总结。

针对这些存在问题，本文全面总结了参与水生

污损生物黏附过程的蛋白质、脂质和碳水化合物等

生物大分子的种类、特征及功能，全面描述了它们

的跨物种共性与物种特异性特征，并阐释了它们在

黏附过程中的核心作用机制。鉴于水生生物黏附机

制也是仿生领域的研究热点，本综述内容不仅对水

生态系统中科学有效的防污策略制定具有重要参考

价值，也能够为水下粘合剂等新型生物医学材料的

研发提供新的见解，具有理论意义和实际应用

价值。

1　蛋白质介导的水生污损生物黏附机制

蛋白质在水生污损生物的黏附过程中起主导作

用［17，27］。黏附蛋白不仅种类多样，而且还具备相

似的或独特的物理化学特性，使得这些水生生物能

够通过蛋白质的复杂作用在各种水下材料表面都能

形成污损层（表2）。

1.1　黏附蛋白的种类

水生生物的黏附蛋白种类繁多，不同物种甚至

亲缘关系较近的物种也不尽相同。代表性的黏附蛋

白包括贻贝的足丝蛋白［28］、藤壶和管蠕虫的胶蛋

白［29-30］、海鞘的黏液蛋白［31］、海星和海胆的足迹

蛋白［17，32］和扁虫的黏附蛋白［33］等。研究表明，

贻贝幼虫经过变态过程后发育为成体，足中的足丝

腺开始分泌足丝蛋白，固化后形成足丝结构，实现

永久性黏附［6］。足丝中含有多种功能性蛋白组分，

包括但不限于海洋贻贝的足蛋白 Mfp1-Mfp6［34］，

淡 水 贻 贝 的 足 蛋 白 Dbfp1- Dbfp17［35］、 Dpfp0-

Dpfp5［36］和Lffp1-Lffp2［37］等，以及胶原蛋白（如

preCOL-D、preCOL-P和 preCOL-NG）和基质蛋白

（如TMPs和 PTMPs）等［38-39］。这些足丝蛋白在贻

贝的黏附过程中发挥着重要作用，行使包括保护、

交联和界面黏附在内的多重功能［27］。藤壶的幼虫

在识别到合适的水下黏附位置之前，先分泌一种糖

蛋 白 —— 沉 降 诱 导 蛋 白 复 合 物 （settlement-

inducing protein complex，SIPC）实施暂时性黏附

策略［40］。当找到合适的位置时，才开始分泌藤壶

胶蛋白——黏胶蛋白（cement proteins，CPs）以实

现永久黏附［41］。藤壶胶含有 50 余种蛋白质组分，

已完成鉴定的主要包括 CP-114K、CP-105K、CP-

100K、CP-68K、CP-52K、CP-43K、CP-28K、CP-

20K、CP-19K和CP-16K等在藤壶黏附过程中发挥

内聚或界面黏附的作用［41］。与藤壶相似，管蠕虫

通过黏液腺能够分泌鞣制蛋白，以实现其牢固的永

久水下黏附［42］。目前至少已鉴定出Pc1-Pc5和Sa1-

Sa3等蛋白质成分，在管蠕虫的水下界面黏附过程

中扮演着关键角色［43-44］。海鞘成体的永久黏附依

赖于匍匐枝分泌的 Asp-1、AAP1-AAP6 等蛋白

质［45］。在非永久性黏附方面，海星能够通过管足

释放的足迹蛋白Sfp1实现其暂时性黏附［17］，海胆

通过管足分泌的Nectin进行暂时黏附［46］，扁虫则

主要利用Mlig-ap1和Mlig-ap2两种蛋白质来实现上

述功能［47］。海鞘也具有暂时性黏附特征，主要发

生在幼虫阶段，通过乳头状突起分泌的APAP-1和

APAP-2蛋白实现［14］。这些已鉴定出的蛋白质组分

体现了水生生物黏附蛋白的多样性。

1.2　黏附蛋白的特征

虽然不同污损生物来源的黏附蛋白展现出种类

的多样性，但是它们的序列特征却在很大程度保持

了趋同进化所展现出的一致性，如相似的氨基酸组

成、保守的功能结构域和丰富的翻译后修饰等［14］。

氨基酸组成的相似性是水生生物黏附蛋白的一个重

要 特 征 。 研 究 显 示 ， 藤 壶 CPs［30，48］、 海 胆

Nectin［49］、海洋贻贝 Mfps［34］、管虫 Pcs［43-44］和海

鞘APAPs［45，50］等蛋白质序列中均富含酪氨酸，它

们可被氧化形成多巴——3，4-二羟基苯基丙氨酸

（3，4-dihydroxyphenylalanine，DOPA），介导蛋白

质间交联和在基质表面的界面黏附。DOPA是贻贝

足丝黏附蛋白中的关键成分，存在于多种Mfps中，

能够通过氢键、疏水、配位、静电等多种物理和化

学的相互作用方式与黏附物质和黏附基质交联，从

而增强贻贝足蛋白的内聚力和黏附强度［51］。藤壶

CPs［52］、 海 星 Sfp1［53］、 贻 贝 Mfps［54］、 海 鞘

APAPs［50］和 AAPs［45］等蛋白质均富含半胱氨酸，

借助半胱氨酸黏附蛋白可以形成分子内二硫键，促

进内聚交联的形成，从而稳定蛋白质构象［15，17］。
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海洋贻贝 Mfps［34］、淡水贻贝 Lffps［37］、Dbfps［35］

和Dpfps［36］、管虫Pcs［44］和Sas［43］及海鞘AAPs［45］

等蛋白质均富含酪氨酸等芳香族氨基酸，芳香族氨

基酸的π-堆积和π-电子等T形相互作用能够为黏附

蛋白的自组装提供能量，促进黏附蛋白分子构象的

形成，加剧蛋白质固化［55］。藤壶CPs［56］、海洋贻

贝 Mefps［34］、 淡 水 贻 贝 Lffps［35］、 Dbfps［38］ 和

Dpfps［36］、扁虫 Mlig-aps［47］和管虫 Sas［43］等均富

含赖氨酸。带正电荷的赖氨酸能够通过静电相互作

用与带负电荷的基质表面交联，还能够通过π-阳离

子相互作用与苯丙氨酸残基相互作用，从而增强黏

附物质的内聚性和界面黏附强度。此外，赖氨酸还

能够影响DOPA介导的黏附过程的性能。一方面，

赖氨酸的阳离子残基可以驱逐材料表面的水合阳离

子，促进DOPA与基质表面附近配位键和氢键的形

成，进而增强黏附蛋白在基质表面的黏附力［57］。

另一方面，带正电的赖氨酸和Fe3+之间可能存在强

静电斥力，从而阻碍Fe3+-DOPA配位交联，降低黏

附蛋白的内聚力，所以黏附蛋白中的DOPA可以通

过控制其侧翼赖氨酸的含量来调节界面黏附和内聚

功能之间的转换［58］。藤壶 CPs［30］、海洋贻贝

Mefps［34］、扁虫 Mlig-aps［47］、管虫 Pcs［44］、海鞘

ASPs［31］和APAPs［50］等均富含精氨酸，带正电的

赖氨酸和精氨酸能够通过共价键与多巴醌相互作

用，促进黏附蛋白间的共价交联，增强黏附蛋白的

稳定性和机械强度［59］。淡水贻贝 Dbfps［35］ 和

Dpfps［36］、海鞘 APAPs［50］和 AAPs［45］等均富含天

冬酰胺，天冬酰胺可以增加黏附蛋白的弹性和

DOPA的可及性，促进黏附蛋白在材料表面均匀铺

展［60］。藤壶CPs［56］、海洋贻贝Mefps［34］、淡水贻

贝 Lffps［35］、Dbfps［38］和 Dpfps［36］、海星 Sfp1［53］、

管虫Pcs［44］和Sas［43］、海鞘ASPs［31］、AAPs［45］和

APAPs［50］等均富含极性氨基酸，可以通过氢键和

静电相互作用增加黏附蛋白的内聚性和与材料表面

的连接［16］。藤壶CPs［52］、海洋贻贝Mefps［54］、淡

水 贻 贝 Lffps［35］、 Dbfps［38］ 和 Dpfps［36］、 管 虫

Pcs［44］ 和 Sas［43］ 、 扁 虫 Mlig-ap1［47］ 、 海 鞘

ASPs［31］、AAPs［45］和 APAPs［50］等均富含带电氨

基酸，海洋贻贝 Mefps［54］、淡水贻贝 Lffps［37］、

Dbfps［38］ 和 Dpfps［36］、管虫 Pcs［44］ 和 Sas［43］ 及海

鞘 AAPs［45］等均富含芳香族氨基酸，芳香族氨基

酸与带正电氨基酸可以通过π-阳离子相互作用增加

黏附蛋白的内聚性，带负电氨基酸则可以中和阳离

子-芳香结合对的静电排斥作用，且通过静电引力

增强黏附蛋白的内聚性［61］。此外，氨基酸片段的

重复也是水生污损生物黏附蛋白的常见特征，这种

特征往往影响蛋白质的高级结构，包括折叠与相互

作用过程，对于维持黏附蛋白的功能特性至关重

要［47］。例如，Mfp-4的十肽重复序列具有较高的铜

结合能力，加强了足蛋白之间的分子交联［62］。

黏附蛋白的作用方式往往与其保守的功能结构

域密切相关［63］。不同的结构域可以与材料表面连

接，或通过相互作用形成复合体，增强黏附蛋白的

功 能 。 von Willebrand 因 子 A （von Willebrand 

factor-A，vWFA）结构域是一种多聚体血浆蛋白结

构域，能够帮助血小板黏附在血管损伤部位的内皮

下层，在止血中发挥重要作用。该结构域广泛存在

于多种黏附蛋白中，与水生污损生物的黏附密切相

关［14］。贻贝PTMP-1蛋白中含有vWFA结构域，通

过这一结构域PTMP-1可以与其他黏附蛋白交联在

一起［64］。表皮生长因子（epidermal growth factor，

EGF）样结构域含多对保守的二硫键，可以支持黏

附蛋白的构象，而且含丰富的磷酸化酪氨酸位点和

多个金属离子结合位点，分别介导蛋白质-蛋白质

和蛋白质-金属相互作用，增强黏附蛋白的内聚

性［14］。例如，贻贝足蛋白 Mfp-2 中含多个串联的

EGF样结构域，可以加强以DOPA和Fe3+螯合复合

物为主的蛋白质相互作用；同时，这一结构域带负

电荷的残基还能作为金属离子键的配体，增强足丝

和材料表面上蛋白质的内聚性，是足丝结构稳定的

分子基础［65］。此外，在青蚶（Barbatia virescense）

的界面黏附蛋白Bcbp-1和Bcbp-2中，EGF结构域

还能通过氢键和疏水相互作用与含N-乙酰氨基葡

萄糖的碳水化合物强结合，从而增强黏附蛋白在基

质表面的黏附强度［66］。红海星 （Asterias rubens）

的黏附蛋白Sfp1的EGF结构域可以通过钙桥连接，

即以钙离子为桥梁与其他黏附蛋白相互作用的方式

参与海星黏附蛋白的内聚［53］。黏附蛋白酶抑制结

构域能够抑制水中特定蛋白质水解酶的活性，从而

增强黏附蛋白的稳定性。这种结构域在水生生物黏

附过程中扮演着保护角色，能够减少外源性酶对黏

附 蛋 白 的 降 解 。 例 如 ， 扁 虫 （Macrostomum 

lignano） 的黏附蛋白 Mlig-ap2 和青灰拟球海胆

（Paracentrotus lividus） 的黏附蛋白 TR43200_c3_g

1_i5转录本中均含有胰蛋白酶抑制结构域，它们抑

制 胰 蛋 白 酶 的 催 化 活 性 ， 避 免 黏 附 蛋 白 被

切割［47，49］。
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PTM） 同样在蛋白黏附功能中起到重要作用。

PTM 包括磷酸化、羟基化、糖基化等多种形式，

这些修饰能够改变蛋白质的电荷状态、疏水性及稳

定性，从而影响其与材料表面的结合能力。大多数

污损生物的黏附蛋白含有丰富的羟基化氨基酸，这

种修饰在黏附蛋白中被广泛研究［67］。例如，酪氨

酸的羟基化产物DOPA通过氢键作用参与不同贻贝

足蛋白之间的交联，增强黏附蛋白的内聚能力；同

时这些羟基也增加了黏附蛋白与材料表面之间的氢

键相互作用，进而增强足丝的界面黏附性能［6］。

糖基化广泛存在于污损生物的暂时性黏附过程

中［47］。绿贻贝（Perna viridis）的Pvfp-1蛋白含有

C-己糖基化的色氨酸和C-己糖基化的 7-羟基化色

氨酸，这种己糖很可能是甘露糖。甘露糖基化提升

了色氨酸的极性和亲和性，同时阻断了外显酶和内

显酶在修饰残基附近的切割，使蛋白质更具耐降解

性。7-羟基化使色氨酸能够形成 O-醌亚胺，这种

结构能够螯合金属离子［68］。SIPC中 3个亚基均含

糖链，与天冬酰胺残基的氨基侧链共价结合，增强

藤壶幼虫的黏附［69］。海胆的管足中含有N-乙酰氨

基葡萄糖、N-乙酰半乳糖胺和壳聚糖，其中带有

以壳聚糖排列的N-乙酰氨基葡萄糖的糖蛋白是海

胆黏附物质的主要成分［32］。磷酸化也是一种重要

的蛋白质 PTM，在黏附蛋白中主要以磷酸化丝氨

酸的形式存在［30，34，43-45，48-50］。这些磷酸化的丝氨酸

可能通过静电相互作用参与蛋白质与基质材料表面

的结合，进而提高黏附效果［49，70］。例如，加州沙

管虫 （Phragmatopoma californica） 的胶蛋白 Pc3

中的丝氨酸磷酸化能够通过电荷相互作用来实现强

大的水下黏附［44］。

1.3　黏附蛋白的作用机制

蛋白质介导的水生污损生物的黏附过程主要依

赖于界面黏附和内聚机制。界面黏附直接连接生物

与水下材料表面，是最为重要的黏附机制。以贻贝

为例，其黏附主要依赖贻贝足蛋白中富含的

DOPA［35］。DOPA的邻苯二酚官能团可以通过形成

可逆的物理交联键或不可逆的共价交联键与材料表

面相互作用。具体来说，DOPA的侧链儿茶酚可以

与苯环形成π-π相互作用，或者与金属和金属氧化

物表面形成氢键或配位键，从而增强贻贝足蛋白与

水下材料表面之间的界面力［14］。DOPA 的胺基参

与Michael型加成反应，促进黏附蛋白与材料表面

的结合［71］。DOPA的邻苯二酚官能团易于被氧化，

氧化会降低邻苯二酚与基质表面的相互作用，从而

降低黏附蛋白与基质表面的黏附力。贻贝足丝通过

富含硫醇的还原库，将氧化的邻苯二酚还原为邻醌

基团以实现黏附功能的稳定化，这些邻醌基团也可

与材料表面的亲核基团通过 Michael 型加成或

Schiff碱反应形成共价键［72］。在其他污损生物的界

面黏附机制中，藤壶胶蛋白 CP-19K 主要通过氢

键、静电和疏水相互作用与各种材料表面结合在一

起［73］。扁虫 （Macrostomum lignano） 的 Mlig-ap1

蛋白可以通过静电引力与基质表面相互作用，而

Mlig-ap2蛋白则可以取代界面的水，而直接与材料

表面相互作用以实现黏附功能［47］。对于棘皮动物，

它们的黏附细胞能够分泌富含正电荷氨基酸残基的

蛋白质，通过带正电荷的赖氨酸和/或精氨酸残基

与材料表面的酸性黏多糖之间形成静电相互作用，

从而实现这些物种在水下表面的牢固黏附［74］。玻

璃海鞘（Ciona robusta）幼虫乳突黏附蛋白APAP-

2则通过磷酸化氨基酸和保守结构域与材料表面的

金属离子相互作用，实现水下黏附［50］。由此可见，

氢键作用、静电作用、疏水作用和配位作用等是水

生污损生物界面黏附的主要作用机制。

除了界面黏附外，内聚作用也是蛋白质实现黏

附的重要机制。DOPA残基的氧化交联、与蛋白质

侧链间的氢键相互作用以及与金属离子（如Fe3+和

Ca2+） 的配位作用都可以提高黏附蛋白的内聚强

度［57］。例如，Mfp-6 通过 5-S-半胱氨酸 DOPA 交

联，与Mfp-3形成共价键，增加足丝在材料表面上

的黏着斑的内聚力［75］。PreCOLs 富含可结合金属

离子的组氨酸，展现出显著的内聚功能［76］。藤壶

胶蛋白 CP-100K 高度疏水，含有多个分子内二硫

键，能够通过该化学键与 CP-19K 和 CP-68K 等蛋

白质分子交联在一起，使黏附蛋白内部以及不同蛋

白质之间的连接更加紧密，增强蛋白质内聚作用，

在藤壶胶的快速固化中发挥重要作用［30］。玻璃海

鞘 （Ciona robusta） 幼虫的乳突黏附蛋白 APAP-1

通过半胱氨酸形成的二硫键介导分子间交联，增强

该黏附蛋白的内聚力［50］。组蛋白在海胆的黏附中

起着重要作用，为其提供复杂的聚阳离子，连接聚

糖或保护黏附物质免受微生物降解，也是水生污损

生物黏附蛋白内聚作用的体现［16］。

水生污损生物的黏附物质中还含有多种酶类。

例如，永久黏附的污损生物分泌的黏附蛋白中往往

含有酚氧化酶。这种酶将蛋白质中的酚残基氧化为

可与其他蛋白质的胺残基共价结合的醌，通过形成

蛋白质之间的交联增强黏附蛋白的内聚性［77］。酚
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氧化酶能够催化产生活性氧类，杀死黏附蛋白表面

的微生物，防止其降解；而活性氧累的积累有助于

氧化交联的发生，进而促进内聚和黏附［78］。胰蛋

白酶样丝氨酸蛋白酶、谷氨酰胺转氨酶和酚氧化酶

被证实参与藤壶胶的固化，促进藤壶的永久性黏

附［79］。过氧化酶催化儿茶酚的形成，也有助于增

强黏附作用。其作用机制在于，一方面，儿茶酚氧

化酶通过修饰酪氨酸的侧链，增加黏附蛋白与各种

基质表面的氢键相互作用，提高黏附物质的耐久

性；另一方面，赖氨酸氧化酶能够将赖氨酸的酚氧

化为醌，增加其与胺侧链的桥接，从而增加黏附蛋

白的耐久性和内聚力［80］。海星的黏附足迹中含有

蛋白酶［26］，海胆的管足中也发现了多种蛋白酶和

糖基酶［32，81］。类过氧化物酶在水螅的黏着斑中高

度集中，被认为具有催化生物大分子交联、抗氧化

和抗微生物降解等作用［49］。

2　脂质介导的水生污损生物黏附机制

除蛋白质外，脂质也是水生污损生物黏附过程

中起重要作用的生物大分子之一。脂质存在于多种

水生污损生物的黏附过程中，如贻贝足丝［82］、藤

壶胶［83］、海星足迹［17］、管虫管胶、海鞘和帽贝黏

液的黏附［2］等（表 3）。通过优化黏附环境、增强

黏附蛋白与表面的结合、保护黏附结构等功能，脂

质在污损生物黏附的多个阶段中都发挥着重要

作用。

2.1　脂质的种类和特征

表2　水生污损生物黏附物质中蛋白质的种类、特征和功能

Table 2　Content， composition and function of proteins in adhesive substances of aquatic fouling organisms

节肢

类
纹藤壶Amphiba‐

la-nus amphitrite

CP-16K

CP-19K

CP-20K

CP-28K

CP-43K

CP-52K

CP-100K

CP-68K

——

富含非极性氨基

酸、极性中性氨

基酸和赖氨酸

富含带电氨基酸

和半胱氨酸

——

富含甘氨酸、丙

氨酸、丝氨酸和

苏氨酸

富含疏水性氨基

酸

富含亮氨酸、缬

氨酸、异亮氨酸、

丝氨酸和精氨酸，

疏水、中性和亲

水氨基酸比例相

近

富含丝氨酸、苏

氨酸、丙氨酸和

甘氨酸

——

——

由富含半胱氨酸

残基的6个重复序

列组成

——

——

含4个氨基酸重复

序列

——

——

——

——

——

磷酸化

——

——

磷酸化

糖基化

具有酶活性，

防止黏附蛋白

被降解

能吸附在各种

基质表面

特异性吸附钙

质基底

——

——

参与自组装和

固化过程，维

持 蛋 白 质 构

象，增强蛋白

质之间的交联

内聚

Kamino［56］

Kamino［52］

Li等［14］

He等； 

Kamino 

等［30，48］

物种 黏附蛋白 氨基酸组成 结构域 翻译后修饰 蛋白功能 参考文献
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棘皮

类

物种

双壳

类

青灰拟球海胆

Paracentro-tus 

lividus

红海星Asterias 

rubens

紫贻贝Mytilus 

edulis

Nectin

TR63383_c2_g1

_i1转录本

TR43200_c3_g1

_i5转录本

Sfp1

黏附

蛋白

Mefp-

1

Mefp-

2

Mfp-3

氨 基 酸

组成

富 含 相

近 数 量

的 带 正

电 氨 基

酸 和 芳

香 族 氨

基酸

富 含 天

冬 酰 胺

和 半 胱

氨酸

富 含 赖

氨 酸 、

精氨酸、

羟 基 化

的 赖 氨

酸 残 基

和 天 冬

酰胺

——

富含保守半胱氨

酸残基

富含保守半胱氨

酸残基

富含半胱氨酸

结构域

富含六肽和至少60个十肽重

复序列

由EGF结构域的11个串联重

复序列组成

富含DOPA

半乳糖结合盘状

结构域

含胰蛋白酶抑制

剂样富含半胱氨

酸结构域、半乳

糖结合盘状结构

域、Von Wille‐

brand因子结构域、

C8结构域、含17

个EGF样钙结合模

块的纤维素样区

域

胰蛋白酶抑制剂

样富含半胱氨酸

结构域

由四个亚基桥接

组成；具有C型凝

集素结合结构域、

vWFD结构域、C8

结构域、含17个

EGF样钙结合模块

的纤维素样区域

翻译后修饰

脯氨酸和酪氨酸羟基化

——

精氨酸和赖氨酸残基羟基化

含至少三种不同程度磷酸化

和糖基化的变体

——

——

——

蛋白功能

抗阻力、保护

稳定

界面黏附

界面黏附

潜在黏附、内

聚蛋白

界面黏附、内

聚

参 考 文

献

Lee

等［34］

Pjeta等［49］

Marchler-

Bauer

等［53］

续表

物种 黏附蛋白 氨基酸组成 结构域 翻译后修饰 蛋白功能 参考文献
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沼蛤

Limnope-rna 

Fortunei

斑驴贻贝

Dreissena bu‐

gensis

Mfp-4

Mfp-5

Mfp-6

Lffp

Lffp-1

Lffp-2

Dbfp-

1

Dbfp-

3

富 含 酪

氨 酸 、

甘氨酸、

精 氨 酸

和 组 氨

酸

富 含 赖

氨 酸 、

甘氨酸、

精氨酸、

羟 基 化

的 赖 氨

酸 残 基

和 芳 香

氨基酸

富 含 半

胱氨酸、

甘氨酸、

赖氨酸、

酪 氨 酸

和 天 冬

酰胺

富 含 赖

氨 酸 、

酪 氨 酸

和 谷 氨

酸 等 亲

水 性 氨

基酸

——

富 含 赖

氨 酸 、

色氨酸、

天 冬 氨

酸 、 甘

氨 酸 和

酪氨酸

——

富 含 甘

氨 酸 、

脯氨酸、

天 冬 酰

胺 和 酪

氨酸

含重复35次的十肽重复序

列，DOPA含量很低

富含DOPA

富硫醇，DOPA含量很低

富含DOPA，含至少四种十

肽重复序列，含EGF结构

域、vWFA结构域和GXX基

序

——

富含EGF结构域，含DOPA

富含DOPA

不含或含少量DOPA

——

超1/3的氨基酸残基被羟基

化/磷酸化

丝氨酸磷酸化

——

——

——

——

——

连接足丝盘与

机体，维持黏

附斑块稳定性

界面黏附

内聚、间接增

强黏附能力

内聚、界面黏

附

可能在远端足

丝层、黏附斑

块角质层或黏

附斑块边缘发

挥作用

固定远端足丝

中的胶原蛋白

样蛋白原纤维

内聚

界面黏附

Ohkawa

等［35］

Ohkawa

等［37］

Ohkawa

等； 

Obille

等［35，38］

续表

物种 黏附蛋白 氨基酸组成 结构域 翻译后修饰 蛋白功能 参考文献
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物种

双壳

类

扁型

类

环节

类

斑马贻贝

Dreissena poly‐

morpha

青蚶Barbatia vi‐

rescense

扁虫Macrosto‐

mum lignano

加州沙管虫

Phragmatopoma 

californica

蜂窝沙虫Sabel‐

laria  alveolata

Dbfp-

7

黏附

蛋白

Dpfp-

1

Dpfp-

2

Dpfp-

5

Bcbp-

1

Bcbp-

2

Mlig-

ap1

Mlig-

ap2

Pc-1

Pc-2

Pc-3

Sa-1

富 含 色

氨 酸 、

赖 氨 酸

和 带 芳

香 族 残

基 的 酪

氨酸

氨基酸组成

富含脯氨酸、羟脯氨酸和酪氨酸

富含酪氨酸、赖氨酸和脯氨酸

富含脯氨酸、甘氨酸、谷氨酰胺、天

冬酰胺和酪氨酸

富含半胱氨酸和甘氨酸

富含赖氨酸和精氨酸

含大量氨基酸重复序列

富含甘氨酸重复序列、丝氨酸、赖氨

酸和酪氨酸

富含甘氨酸重复序列、丙氨酸、酪氨

酸和组氨酸

富含丝氨酸、磷酸化丝氨酸和酪氨酸

残基

富含甘氨酸、丙氨酸、酪氨酸和赖氨

酸

—— ——

结构域

含DOPA和多肽重复序列

含22肽重复序列和酪氨酸羟

基化形成的DOPA

——

富含EGF串联重复结构域，

含碳水化合物结合结构域

WSC（细胞壁完整性和应激

反应组件结构域）

富含EGF串联重复结构域，

含跨膜结构域

含胰蛋白酶抑制剂样富含半

胱氨酸结构域、C型凝集素

结合结构域、VWF结构域、

C8结构域、含17个EGF样钙

结合模块的纤维素样区域

含胰蛋白酶抑制剂样富含半

胱氨酸结构域、N-端低密度

脂蛋白受体结构域、C-端凝

血酶反应蛋白Ⅰ型重复序列、

VWF结构域

含十肽重复序列和DOPA

含重复序列和DOPA

——

含重复6-8次的21肽重复序

列

界面黏附、内

聚

翻译后修饰

——

谷氨酰胺脱酰

胺，酪氨酸羟

基化

——

——

——

——

——

——

——

含大量磷酸化

丝氨酸（~80 

mol%）

——

蛋 白 功

能

——

——

——

界 面 黏

附

界 面 黏

附

内聚

界 面 黏

附

内聚

内聚

界 面 黏

附

通 过 半

胱 氨 酸

-DOPA

交 联 参

与 黏 附

蛋 白 固

化

参考文献

Gantayet等［36］

Choi等［66］

Wunderer等； 

Pjeta 等［47，49］

Sanfilippo等［44］

Becker等［43］

续表
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物种

环节

类

被囊

类

蜂窝沙虫Sabel‐

laria  alveolata

玻璃海鞘Ciona 

robusta

黏附

蛋白

Sa-2

Sa-3

ASP-1

APAP-

1

APAP-

2

AAP1

AAP2

AAP3

AAP4

AAP5

AAP6

氨基酸组成

富含甘氨酸、丙

氨酸、酪氨酸 、

组氨酸和赖氨酸

富含丝氨酸

富含丙氨酸、精

氨酸、甘氨酸 、

苏氨酸和缬氨酸

富含半胱氨酸 、

天冬氨酸和甘氨

酸

富含丝氨酸、半

胱氨酸和精氨酸

富含半胱氨酸 、

甘氨酸、酪氨酸

和天冬酰胺

富含甘氨酸、苏

氨酸、半胱氨酸

和丝氨酸

富含甘氨酸、苏

氨酸、半胱氨酸、

丝氨酸和天冬酰

胺

结构域

含重复5次的7肽重复序列和重复8次

的11肽重复序列

——

含vWFA结构域、DOPA和TOPA

具有串联EGF结构域和金属离子结合

位点

具有vWC结构域和金属离子结合位点

含多个重复的EGF结构域、EGF类结

构域、生长调节素B结构域

含多个重复的EGF结构域、富含EGF-

Ca结构域

含CCP结构域和vWA结构域

含TSP-1结构域和WAP结构域

含vWA结构域、CCP结构域和多个重

复的EGF结构域

翻译后修饰

——

可能存在磷酸化丝氨酸

——

具有可磷酸化丝氨酸

——

可能含磷酸化酪氨酸和

脂酰化甘氨酸

——

——

可能含磷酸化酪氨酸和

脂酰化甘氨酸

蛋 白 功

能

——

界 面 黏

附 、 内

聚

界 面 黏

附

内聚

界 面 黏

附

——

——

——

——

界 面 黏

附

——

参考文献

Becker等［43］

Li等［31］

Kamino［50］

Cheng等［45］

续表

物种 黏附蛋白 氨基酸组成 结构域 翻译后修饰 蛋白功能 参考文献

脂 质 广 泛 存 在 于 贻 贝 、 藤 壶 （Balanus 

crenatus）、纹藤壶（Amphibalanus amphitrite）、刺

巨 藤 壶 （Megabalanus volcano）、 美 东 牡 蛎

（Crassostrea virginica）、 绣 球 海 葵 （Metridium 

senile）、管栖虫 （Serpula vermicularis） 和粗糙笠

螺 （Patella aspera） 等 物 种 的 黏 附 物 质

中［2，23，25，84-89］  。目前，已经利用荧光染色、共聚

焦激光扫描显微镜、扫描电子显微镜、气相色谱-

质谱法、红外光谱法、X 射线吸收近边结构光

谱、 X 射线光发射电子显微镜、化学特异性荧光

探针、拉曼显微镜和衰减全反射红外光谱等多种技

术来检测污损生物黏附物质中脂质的组成，已检测

出的主要组成成分为长链脂肪酸、甘油三酯、碳氢

化合物、脂肪胺和磷脂。这些脂质在黏附物质中的

组成因污损生物的种类而异：贻贝、绣球海葵、管

栖虫和粗糙笠螺的黏附物种中主要是长链脂肪

酸［2，25］；藤壶胶中的脂质含有游离脂肪酸、碳氢

化合物、甘油三酯和少量的甾醇［23］  ，还可能含有

脂肪胺［84］；巨刺藤壶和美东牡蛎的黏附物质中含

有磷脂［85-86］。与黏附蛋白广泛存在于黏附物质的内

部不同的是，脂质中主要存在于黏附物质的表面。

例如，贻贝足丝中的酸性长链（14C~20C）脂肪酸

大多松散结合于足丝表面，小部分紧密结合于足丝

内部［25］。这几方面的特征赋予了脂质优化黏附界

面周围环境、保护黏附结构等重要功能。

2.2　脂质的黏附作用机制

脂质在水生污损生物的黏附过程中参与内聚和

界面作用，也对黏附蛋白起到保护作用。这些脂质

的主要元素组成为碳和氢，具有疏水性，能够通过

疏水相互作用与其他生物大分子相互作用。脂质同

时含有亲水性头部和疏水性尾部，如脂肪酸同时含

有亲水性的羧基和疏水性的长链烷基，脂肪胺同时
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含有亲水性的氨基和疏水性的长链烷基，磷脂同时

含有亲水性的磷酸基团和疏水性的长链烷基。脂质

的这种两亲性使其能够通过氢键、共价键、离子键

和静电相互作用与黏附蛋白结合，稳定黏附物质的

结构，从而增加黏附物质的内聚性、强度、耐久性

和疏水性［25］。例如，贻贝黏附物质中的脂质能够

通过静电相互作用与富含DOPA的带正电荷的黏附

蛋白Mfp-3和Mfp-5相互作用，并且通过共价键与

羟基丝氨酸和苏氨酸交联，从而增强黏附蛋白的内

聚力和疏水性［25］。藤壶幼虫黏附物质中脂质的真

正组分可能是脂蛋白和/或脂多糖［83］。在界面黏附

中，脂肪酸带负电荷的羧基和脂肪胺带正电荷的氨

基等带电基团可能能够通过离子键和静电相互作用

与基质材料表面结合，从而增强黏附强度，促进黏

附蛋白更紧密地结合到水下材料表面［25］。

脂质对黏附蛋白的保护体现在多个方面。首先

脂质可以通过疏水相互作用吸附在基质表面，排斥

界面的水分子，增加界面能，为黏附蛋白的引入和

固化创造良好环境［2，25］。而且脂质对界面水分子

的排斥还减少黏附区域的湿度，抑制湿润条件下生

存和繁殖的微生物。同时，还可以形成物理屏障，

隔绝微生物和蛋白酶与黏附蛋白的接触，从而减少

黏附蛋白被降解的风险。脂质也能保护蛋白质免受

过度水化，增强黏附蛋白与基质材料表面的相互作

用，使污损生物在恶劣环境下也能够紧密黏附在各

种性质的附着基质上［2，25］。刺巨藤壶的藤壶胶中

含有磷脂，可能能够通过促进藤壶胶蛋白CP-19K

和CP-52K的淀粉样蛋白纤维化而参与藤壶胶的固

化［86］。部分脂肪酸和脂肪胺能够抑制微生物的生

长，具有抗菌活性，保护黏附蛋白免受微生物降

解［90］。纹藤壶在分泌藤壶胶之前会释放出富含脂

质和活性氧的氧化液，这种氧化液可以氧化基质表

面吸附的有机物，剥离生物膜，并且影响纹藤壶与

基质界面的水化状态［88］。此外，前期研究推测脂

肪酸的羧基、脂肪胺的氨基和磷脂的磷酸基团可能

能够影响黏附界面的pH［25］。由此可见，分泌疏水

性的脂质以创造有利于黏附的环境可能是污损生物

水下黏附的常见策略，但脂肪酸和蛋白质的确切相

互作用方式仍有待进一步研究。

表3　水生污损生物黏附物质中脂质的含量、成分和功能

Table 3　Content， composition and function of lipids in the adhesive substances of aquatic fouling organisms

节肢类

刺胞类

环节类

腹足类

被囊类

纹藤壶Amphibalanus amphitrite

藤壶Balanus crenatus

纹藤壶Balanus amphitrite

绣球海葵Metridium senile

管栖虫Serpula vermicularis

粗糙笠螺Patella aspera

皱褶海鞘Styela plicata

——

27.4（干重）

1±1.06

1±0.57

1±0.04

2±0.98

2±1.13

——

——

——

——

——

——

——

脂蛋白和/或脂多糖

C20、C23：1和C26：1等

碳氢化合物、甘油三酯、

游离脂肪酸、游离和酯化

的甾醇

C18：1v-7、C18：2v-6、

C20：5v-3、C18：2v-33、

C19：2-v-6、C20：2v-6

C18：1v-7、C18：2v-6、

C20：5v-3、C18：2v-33、

C19：2-v-6、C20：2v-6

C18：1v-7、C18：2v-6、

C20：5v-3、C18：2v-33、

C19：2-v-6、C20：2v-6

C20：1v-7、C22：1v-7、

C22：1v-9、C19：2-v-6、

C18：2v-3、C18：2v-6

C20：1v-7、C20：2v-6、

C22：1v-7、C22：1v-9、

C20：1v-6、C20：5v-3

——

——

首先分泌的脂质可能会从界面取

代水，为磷蛋白的引入创造有利

的环境，同时调节蛋白质的扩

散，避免黏附蛋白过度水化，保

护新生的黏附物质不受细菌降解

Gohad等［83］

Cook等［23］

Saad等［2］

物种

脂质含量

湿重/%
干重/

mg·g-1

组成成分 脂质功能 参考文献
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双壳类

地中海贻贝Mytilus galloprovincia‐

lis

厚壳贻贝Mytilus coruscus

加利福尼亚贻贝Mytilus california‐

nus

美东牡蛎Crassostrea virginica

——

——

——

——

足丝

1.10

足部

2.51

足部

2.39

——

以16：0、18：0和20：5

为主的18种脂肪酸

磷脂

脂肪酸首先分泌，取代界面的

水，为黏附蛋白的分泌、扩散和

黏附创造有利环境；脂肪酸通过

氢键和共价键与黏附蛋白相互作

用，增加黏附物质的内聚性；作

为保护剂保护黏附蛋白免受微生

物降解

可能通过促进藤壶胶黏附蛋白的

淀粉样蛋白纤维化而促进藤壶胶

的自组装和固化

He等［25］

Metzler

等［85］

续表

物种

脂质含量

湿重/%
干重/

mg·g-1

组成成分 脂质功能 参考文献

3　碳水化合物介导的水生污损生物黏附

机制
碳水化合物也是水生污损生物黏附物质的重要

功能成分之一，在暂时性黏附生物的黏附过程中体

现最为充分［70］。碳水化合物存在于多种水生污损

生物的黏附过程中，如贻贝足丝、藤壶胶［23］、管

虫管胶、帽贝黏液、海鞘匍匐枝［2］、海星管足［91］、

海胆管足和海参居维氏小管［77］的黏附等。通过参

与黏附物质的内聚作用、界面作用、脱黏附和黏附

蛋白的保护等过程，碳水化合物在污损生物黏附的

多个阶段都发挥着关键作用。

3.1　碳水化合物的种类与特征

污损生物黏附物质中的碳水化合物主要为酸性

糖和中性糖（表 4）。酸性糖包含酸性黏多糖、唾

液酸、唾液酸-半乳糖复合物和硫化糖胺多聚糖，

中性糖包含葡萄糖、半乳糖、岩藻糖、α甘露糖、

α葡萄糖、N-乙酰氨基葡萄糖、N-乙酰半乳糖胺、

半乳糖（β1-3） N-乙酰氨基葡萄糖、半乳糖（β1-

3） N-乙酰半乳糖胺、大多数天冬酰胺低聚糖、还

原性氨基糖、半乳糖胺、氨基葡萄糖和中性N-糖

链。这些碳水化合物在不同水生生物来源的黏附物

质中的种类因物种而异。酸性糖存在于贻贝［87］、

海星［91］和海胆［91］的黏附物质中。Gao等［87］利用

ATR-IR 技术在蓝贻贝 （Mytilus galloprovincialis）

和绿贻贝（Perna viridis）的黏附物质中检测到了

碳水化合物的强吸收峰，表明这两种贻贝的黏附物

质中含有弱酸性粘多糖。Lengerer等［91］通过凝集

素组织化学方法发现海星（Asterina gibbosa）黏着

斑表面含有唾液酸、唾液酸 -半乳糖复合物。

Lebesgue 等［81］ 在青灰拟球海胆 （Paracentrotus 

lividus）黏着斑中检测到硫酸酯酶、天冬酰胺酶和

唾液酸酶的高度表达，表明海胆黏附物质中含有硫

化糖胺多聚糖、天冬酰胺低聚糖和唾液酸。中性糖

存在于藤壶［23，92］、海胆［93］、海参［18］和海星［91］的

黏附物质中。Jonker等［94］和 Saroyan等［84］分别通

过染色和红外光谱的方法检测到藤壶胶中含有碳水

化合物。Cook［23］检测出藤壶胶中的碳水化合物的

成分为还原性氨基糖 （2.4%） 和葡萄糖 （＜

0.2%），但不排除样品污染的可能。王茹等［92］通

过 1-苯基-3-甲基 5-吡唑啉酮（PMP）柱前衍生高

效液相色谱法、苯酚-硫酸法和超高效液相色谱等

方法检测到鹅颈藤壶（Lepas anatifera）背甲与肌

肉质柄均含有碳水化合物。其单糖组成以甘露糖为

主，同时含有葡萄糖、半乳糖、半乳糖胺、氨基葡

萄糖和岩藻糖；多糖为以F1H3N2为主，同时含有其

他25种N-糖链。Santos等［16］在青灰拟球海胆的黏

附足迹检测到 1.2%的中性糖。DeMoor等［18］发现

海参（Holothuria forskali）居维氏小管黏附物质中

的中性碳水化合物占比高达 39%。Lengerer 等［91］

通过凝集素组织化学方法发现海星黏着斑表面含有

α甘露糖、α葡萄糖、N-乙酰氨基葡萄糖、N-乙酰

半乳糖胺、半乳糖（β1-3）N-乙酰氨基葡萄糖和半

乳糖（β1-3）N-乙酰半乳糖胺，而黏附足迹则含有

α甘露糖和/或 α葡萄糖。Aldred 等［95］在研究纹藤

壶幼虫的黏附物质时，发现最外层的脂质和蛋白质

内核之间还存在一层碳水化合物，其主要成分为几

丁质、N-乙酰氨基葡萄糖胺和唾液酸，可能在藤

壶的黏附中发挥重要作用。
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3.2　碳水化合物的黏附作用机制

碳水化合物通过参与黏附蛋白的内聚作用、界

面作用、脱黏附和黏附蛋白保护等过程在水生污损

生物的黏附中发挥作用。碳水化合物含有丰富的基

团，能够通过氢键、共价键、静电和疏水相互作用

介导与其他生物大分子的内聚。例如，唾液酸含有

羧基和硫酸酯基等负电荷基团，能够通过静电相互

作用与其他生物大分子连接，提高黏附蛋白的内聚

性［15，96］；硫化糖胺多聚糖含有羧基、羟基和乙酰

氨基，可能通过氢键、静电相互作用、共价键和疏

水相互作用与其他生物大分子结合，提高黏附物质

的内聚强度；硫化糖胺多聚糖含有的硫酸基［97］使

其带有大量负电荷，增加分子间斥力，可能在维持

黏附物质的弹性和抗压性等方面发挥作用；葡萄

糖［98］、半乳糖［99］、岩藻糖［100］和 α甘露糖［101］含

有羟基，N-乙酰氨基葡萄糖［102］和 N-乙酰半乳糖

胺［103］含有羟基和乙酰氨基，可能能够通过氢键与

其他生物大分子交联，提高黏附物质的内聚性能；

壳聚糖［99］含有氨基，通过氢键、共价键和静电相

互作用与其他生物大分子结合，提高黏附物质的内

聚强度；氨基葡萄糖［104］含有羟基、氨基和羧基可

能通过氢键、共价键和静电相互作用与其他生物大

分子结合，从而参与黏附物质的内聚；半乳糖

胺［105］含有氨基和羟基，可能通过氢键和共价键与

其他生物大分子交联，增强黏附物质的稳定性［24］。

例如，Ryu等［106］研究发现，壳聚糖能够与DOPA

的儿茶酚侧链共价偶联，形成聚儿茶酚胺，提高潮

湿环境中蛋白质的黏附能力。Scognamiglio 等［72］

研究表明，海藻酸盐、透明质酸等多糖可通过化学

交联与DOPA的氨基反应，降低黏附蛋白的溶解度

并增强黏附性能。

除了参与内聚作用外，碳水化合物还可能在界

面黏附中发挥作用。碳水化合物含有的带电荷基团

和羟基等结构使其可能能够通过离子键、氢键、共

价键和静电相互作用与材料表面发生界面相互作

用，从而增强黏附力。例如，壳聚糖含有氨基和大

量的羟基，可能通过氢键、共价键和范德华力与材

料表面结合，从而增加黏附强度［24］。几丁质和壳

聚糖等含有N-乙酰氨基葡萄糖的碳水化合物，能

够通过氢键和疏水相互作用与含 EGF结构域的黏

附蛋白结合，增强蛋白的黏附强度［66］。

碳水化合物对暂时黏附类型中的脱黏附附过程

十分重要。Hermans［74］提出，棘皮动物的管足是

一个双腺体黏附系统。在脱黏附时，棘皮类生物会

分泌含有糖胺聚糖的酸性黏多糖。这些酸性黏多糖

通过与管足角质层表面的阴离子位点竞争黏附蛋白

的残基，从而使黏附物质中的糖蛋白与黏附基质表

面分离，最终实现脱黏附的效果。Wunderer等［47］

通过分析肝素等碳水化合物对扁虫（Macrostomum 

lignano）黏附的影响时证实，带负电荷的碳水化

合物会通过静电相互作用吸附在带正电荷的蛋白

Mlig-ap1表面，从而阻止Mlig-ap1的聚合功能，使

其无法将黏附蛋白Mlig-ap2连接到锚细胞。这种机

制显著抑制了扁虫在基质材料表面的黏附能力，从

而诱导脱附过程。碳水化合物还可以保护黏附蛋白

免受降解。壳聚糖在低 pH条件下发生质子化，增

加黏附蛋白的溶解性［24］，并且壳聚糖还具有抑菌

活性，能够保护黏附蛋白免受微生物降解［107］。

总之，碳水化合物通过在黏附蛋白的内聚作

用、界面作用、脱黏附和黏附蛋白保护等过程发挥

重要作用来介导水生污损生物的黏附过程。一方

面，碳水化合物的具体组成会影响其理化性质；另

一方面，碳水化合物的基团会影响其带电性。这些

方面都对解析碳水化合物介导的水生污损生物的黏

附机制具有重要意义，值得在今后的研究中进一步

深入探讨。

4　总结与展望

蛋白质、脂质和碳水化合物是水生污损生物黏

附物质中的主要功能性生物大分子（图1、2），黏

附蛋白是其中的关键组分。现有研究表明，这些生

物大分子在黏附过程中协同作用，共同介导水生污

损生物的黏附行为。三种生物大分子均通过氢键、

离子键、静电相互作用和疏水相互作用等物理化学

作用与其他生物大分子或黏附材料表面结合，增强

黏附强度。此外蛋白质通过蛋白酶抑制结构域、脂

质通过疏水屏障、碳水化合物通过抑菌活性共同保

护黏附物质免受微生物降解。在水生污损生物黏附

过程中，这三种生物大分子发

挥着不同的作用。蛋白质作为污损生物黏附的

关键组分，直接参与界面黏附和分子交联，在黏附

物质中处于核心位置；脂质在黏附物质最外层形成

疏水屏障，优化黏附条件并增强黏附物质的稳定

性；碳水化合物的作用主要是提高黏附物质的内聚

性和抗降解能力，在暂时性黏附中还与脱黏附过程

密切相关。

尽管取得了重要进展，但是对于生物大分子介

导的水生污损生物的黏附机制，尤其是脂质和碳水
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Fig. 2　Biomacromolecule-mediated adhesion mechanism of temporary aquatic fouling organisms
图2　生物大分子介导的水生污损生物暂时性黏附机制

Fig. 1　Biomacromolecule-mediated adhesion mechanism of permanent aquatic fouling organisms
图1　生物大分子介导的水生污损生物永久性黏附机制
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化合物在其中的作用仍需进一步探究，许多推测性

结论缺乏实验证据支持。因此，未来相关研究的重

点方向应包括以下几个方面：

4.1　强化蛋白质的黏附功能

蛋白质作为黏附物质的核心生物大分子，是水

生污损生物黏附机制研究的重点领域。未来需要更

加深入地探究黏附蛋白的结构-功能之间的关系，

特别是关键氨基酸残基（如带电氨基酸残基，含有

羟基、羧基和乙酰氨基等反应基团的氨基酸残基）

和 PTM （如羟基化、磷酸化和糖基化等）对黏附

能力的影响。重点关注具有化学反应功能的氨基酸

残基在生物大分子交联中的作用、DOPA残基在黏

附中的特殊作用、蛋白质羟基化和糖基化在增强蛋

白的内聚性和环境耐受性等方面的作用。此外，需

要重点分析蛋白质与基质材料表面的界面分子作

用，如氢键、疏水作用和静电作用在界面黏附中的

协同作用机制。同时，也应该构建更加接近自然环

境的研究模型，如模拟海水环境中的 pH、盐浓度

和温度变化，以动态监测蛋白质在复杂环境中的行

为变化和黏附性能，为防污方法研发提供精准的数

据支持。

4.2　明确脂质在黏附过程中的作用

脂质作为黏附物质中重要但研究不足的成分，

其在黏附过程中可能发挥多重功能。未来研究需要

探讨脂质在黏附物质-基质界面的水置换作用、黏

附蛋白分泌后的扩散调控及保护黏附结构免受微生

物降解中的分子机制。具体来说，应系统研究不同

种类脂质（如脂肪酸、甘油三酯和甾醇类）在黏附

物质中的功能定位及其在黏附动态变化中的分布模

式。此外，应关注脂质的成分和分布等在污损生物

不同生长环境中的适应性变化，揭示脂质成分如何

根据环境条件（如温度、盐度和材料性质）进行调

整并影响黏附行为。进一步的研究可以综合多种技

术手段，如共聚焦显微成像、质谱分析及同位素标

记等，精确定位脂质的分布已经揭示它们与其他黏

附物质的相互作用模式，建立脂质与黏附蛋白协同

表4　水生污损生物黏附物质中碳水化合物的含量、成分和功能

Table 4　Content， composition and function of carbohydrates in adhesive substances of aquatic fouling organism

物种

刺胞类

环节类

节肢类

双壳类

腹足类

被囊类

棘皮类

绣球海葵Metridium senile

管栖虫Serpula vermicularis

纹藤壶Balanus amphitrite

藤壶Balanus crenatus

鹅颈藤壶Lepas anatifera

青蚶Barbatia virescense

粗糙笠螺Patella aspera

皱褶海鞘Styela plicata

红海星Asterias rubens

海星Asterina gibbosa

碳水化合物含

量

湿重/%

1.98±0.20

0.2±0.10

1.2±0.30

——

2.4

＜0.2

11.99

——

1.7±1.20

1.01±0.10

——

——

干

重/

mg·

g-1

2.5

0.9

3

——

——

——

——

——

5.5

1.5

——

——

组成成分

糖原

几丁质、N-乙酰氨基葡萄糖胺和含唾液酸残基的糖类

还原性氨基糖

葡萄糖

甘露糖、葡萄糖、半乳糖、半乳糖胺、氨基葡萄糖和岩

藻糖和F1H3N2等26种N-糖链

β-N-乙酰氨基葡萄糖、含羧基的糖组分、葡萄糖胺

糖原

中性糖、氨基糖、含羰酸和硫酸盐基团的酸性糖

黏着斑含α甘露糖、α葡萄糖、唾液酸、N-乙酰氨基葡萄

糖、N-乙酰半乳糖胺、唾液酸-半乳糖复合物、半乳糖

（β1-3）N-乙酰氨基葡萄糖和半乳糖（β1-3）N-乙酰半乳

糖胺；黏附足迹含α甘露糖和/或α葡萄糖

碳水化合物功

能

与蛋白质结合

是藤壶胶的功

能成分

——

——

在藤壶幼虫的

沉降黏附中发

挥作用

与黏附蛋白交

联

与蛋白质结合

与其他生物大

分子交联

——
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作用的分子模型。

4.3　厘清碳水化合物的黏附作用方式

碳水化合物在水生污损生物黏附物质中的作用

尚未明确，未来研究应该系统揭示其在黏附物质中

的成分、结构、分布及功能关系。针对不同污损生

物和不同黏附类型，应深入分析碳水化合物的种类

及其在黏附物质中的分布模式，尤其是以高甘露糖

型 N-糖链为代表的特殊糖类的功能作用。此外，

重点研究碳水化合物在黏附动态中的双重角色：一

方面，通过氢键、离子键和化学交联与其他生物大

分子相互作用，从而增强黏附物质的内聚性和耐降

解性；另一方面，在脱附过程中通过与黏附蛋白竞

争结合位点，促使黏附物质从基质表面分离的机

制。多糖类（如壳聚糖和黏多糖）与黏附蛋白的共

价交联如何调控黏附性能，以及碳水化合物是否在

水生污损生物的适应性进化中扮演重要角色，都需

要更深入的研究和验证。

4.4　关注多种生物大分子的协同作用机制

蛋白质、脂质和碳水化合物的协同作用是水生

污损生物实现复杂黏附功能的关键，但这一领域的

系统研究仍较少。未来应采用多维组学、高分辨成

像和利用人工智能等技术手段，从分子水平揭示三

种成分在时间和空间上的分布规律及其交互作用。

例如，结合单细胞组学技术和化学荧光探针，实时

监测各分子在分泌和组装过程中的动态行为；利用

超高分辨率显微镜观察黏附物质在基质表面的形

成、扩散和固化过程。此外，研究不同污损生物的

黏附策略差异、海水与淡水环境中生物大分子在黏

附中的作用机制差异、生物大分子与环境化学物质

的相互作用，以及多组分协同效应如何应对恶劣环

境条件。构建基于多组分协同作用的动态模型，为

防污方法的制定提供理论基础和数据支持。

4.5　推动理论研究成果的转化与应用

通过上述这些重点领域的持续探索，未来有望

更加系统地理解生物大分子介导的水生污损生物的

黏附机制，特别是更加全面地了解蛋白质、脂质和

碳水化合物在其中的重要作用。基于对生物大分子

介导的黏附机制的深入解析，未来应进一步推动研

究成果向实际应用的转化。一方面，可以通过模拟

脂质疏水屏障的分子结构（如长链脂肪酸的疏水尾

部）构建防污涂层，以有效阻隔微生物及污损生物

的初期黏附；同时引入碳水化合物（如壳聚糖）的

抗酶解特性，增强涂层的持久性和环境耐受性。另

一方面，通过深入了解黏附蛋白中DOPA氧化交联

相关的酶（如酚氧化酶）或脂质-蛋白质复合物的

界面作用，开发特异性抑制剂，从分子层面阻断污

损生物的黏附过程。这些机制的解析都有利于推动

高效防污技术的发展和高性能水下黏附材料的

研发。
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Graphical abstract

Abstract　Aquatic organisms can secrete biomacromolecules through specialized organs, tissues, or structures, 

enabling adhesion to underwater material surfaces and leading to severe biofouling issues. This phenomenon 

adversely impacts aquatic ecosystem health and human activities. Biofouling has emerged as an emerging global 

environmental challenge. Adhesion serves as the foundation of biofouling, representing a critical step toward a 

comprehensive understanding of the adhesion mechanisms of aquatic organisms. Biomacromolecules, including 

proteins, lipids, and carbohydrates, are the primary functional components in the adhesive substances of aquatic 

fouling organisms. Research indicates that these biomacromolecules exhibit diversity in types and characteristics 

across different aquatic organisms, yet their adhesion mechanisms show unifying features. Despite significant 

progress, there remains a lack of comprehensive reviews on the adhesion mechanisms mediated by 

biomacromolecules in aquatic fouling organisms, particularly on the roles of lipids and carbohydrates. Through a 

comprehensive analysis of existing literature, this review systematically summarizes the mechanistic roles of three 

classes of macromolecules in aquatic biofouling adhesion processes. Proteins demonstrate central functionality in 

interfacial adhesion and cohesion through specialized functional amino acids, conserved structural domains, and 

post-translational modifications. Lipids enhance structural stability via hydrophobic barrier formation and 

antioxidative protection mechanisms. Carbohydrates contribute to adhesion persistence through cohesive 

reinforcement and enzymatic resistance of adhesive matrices. Building upon these mechanisms, this review 
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proposes four prospective research directions: optimization of protein-mediated adhesion functionality, 

elucidation of lipid participation in adhesion dynamics, systematic characterization of carbohydrate adhesion 

modalities, and investigation of macromolecular synergy in composite adhesive systems. The synthesized 

knowledge provides critical insights into underwater adhesion mechanisms of aquatic fouling organisms and 

establishes a theoretical foundation for developing mechanism-driven antifouling strategies. This work advances 

fundamental understanding of bioadhesion phenomena while offering practical guidance for next-generation 

antifouling technology development.

Key words　aquatic organism, biofouling, adhesion, biomacromolecule, adhesive mechanism
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