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一般来说, 一旦把表面洁净的载玻片等附着基
浸入海中 , 在数分钟到数小时内 , 该附着基的表面
将迅速形成微生物膜[1]。起初, 各种有机物会吸附在
附着基的表面, 进而引起附着基表面的电荷变化。随
后 , 海洋细菌开始在该基质上附着和繁殖 , 并分泌
胞外多糖类等有机物, 在附着基的表面上形成细菌
黏膜[1-2]。由于细菌分解有机物产生 CO2、NH3, 附着
硅藻、原生动物以及其他微细藻类开始在基质上附

着, 最终形成微生物膜[1-3]。 
微生物膜在许多海洋无脊椎动物幼体的附着和

变态过程中起着极其重要的作用。研究表明微生物

膜可以促进贻贝、海胆等海洋无脊椎动物幼体完成

附着和变态[4-6], 同时也能抑制多毛类、藤壶、海鞘
等海洋无脊椎动物幼体的附着和变态[7-9]。不同种类

的幼体对微生物膜的反应也不尽相同。此外, 海洋无
脊椎动物幼体对不同微生物膜的日龄、密度、群落

结构、代谢活动及其代谢产物做出不同反应[6, 10-12]。 
迄今为止, 从不同角度总结微生物膜与海洋无

脊椎动物幼体附着和变态的相互关系的综述报道已

有不少[12-15]。作者主要对微生物膜的特性、其对海

洋无脊椎动物幼体附着和变态的诱导以及抑制作用

进行综述, 并对今后该领域的研究前景进行展望。 

1  微生物膜的生物学特性 

1.1  微生物膜的日龄 
野外研究表明 , 除部分种类外 , 许多海洋无脊

椎动物幼体的附着明显与微生物膜的日龄相关; 例

如, 在 1 周内, 随着微生物膜日龄的增加, 幼体附着
率随之上升[16]。室内实验同样证明海洋无脊椎动物

幼体能在微生物膜的诱导下完成附着和变态, 且微
生物膜诱导活性在 30 日内随日龄的增加而升高[6]。

一般来说, 微生物膜的日龄与微生物膜厚度或细菌
密度有关, 且细菌密度是微生物膜形成过程是否已
稳定的指示物之一[15]。  

1.2  主要构成生物——附着细菌和底栖硅藻 

1.2.1  附着细菌 
任何固体只要其表面与水接触, 细菌便会迅速

附着于其表面 [17], 形成细菌黏膜, 并最终形成微生
物膜。因而, 各种海洋附着细菌是微生物膜的重要构
成生物之一。在不同微生物膜构成中, 细菌的群落结
构和生态功能已成为目前研究的热点之一[18]。不同

盐度、温度、潮汐以及溶氧等环境因素下, 海洋微生
物膜中的细菌群落结构也不尽相同[19-21]。研究表明, 
海洋附着细菌的优势类群随取样海区生态环境的不

同存在显著性差异。例如, 在青岛崂山周边海域中, 
弧菌属为优势类群, 其次为假单胞菌属、无色杆菌
属、气单胞菌属和黄杆菌属等[22]。在小麦岛试验海

区研究发现, 气单胞菌属为优势类群[23]。在厦门西海

域发现以假单胞菌属为优势类群 , 占细菌组成的
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23%, 其次为棒状杆菌属、弧菌属、葡萄球菌属、微
球菌属、肠杆菌属、气单胞菌属、无色杆菌属及乳

杆菌属等[24]。关于海洋细菌附着的机理的研究已有

很大的进展。研究表明, 胞外聚合物和细菌鞭毛的有
无和数量影响海洋细菌的附着[25]。同时, 表面的物理
化学特性, 如亲水性、电荷、极性基团的有无, 以及
营养物的丰富度也影响到这一过程[25]。 
1.2.2  底栖硅藻 

除了海洋附着细菌外, 底栖硅藻是海洋微生物
膜极为重要构成生物之一。对于阳光可以辐射到的

表面来说, 其表面底栖硅藻在微生物膜中占有相当
大的覆盖率, 这可能与硅藻细胞比细菌大的缘故[26]。

研究发现 , 舟形藻属中的半裸舟形藻 (Navicu 
laseminulum)、盔状舟形藻(N. corymbosa)及小型舟形
藻(N. parva)具有很强的附着能力[26-27]。此外, 卵形
藻属、菱形藻属、新月藻属及双眉藻属等底栖硅藻

也是经常从潮间带、动物表面及沉积物被分离和培

养[26-28]。关于硅藻在固相表面的附着机理的研究已

取得一些进展。硅藻的胞外聚合物 (extracellular 
polymeric substance,  EPS)影响和调控硅藻细胞的
在固相表面附着和滑行行为[29-30]。例如, 不同时期的
舟形藻属细胞在石英、污损释放涂料表面上的脱附

功能与固相的表面性质及细胞自身的生长状态没有

关系, 表明细胞在固相表面的附着特性主要由细胞
EPS决定。 

1.3  胞外聚合物 

胞外聚合物是由微生物中的细菌和硅藻等分泌

于体外的一些高分子聚合物, 因而其在微生物的微
观环境里 , 作为一种结构媒介物 , 调控微生物膜的
物理特性[15]。具体来说, 微生物膜是细菌、硅藻等微
生物细胞构成的一个群落, EPS或覆盖于这些细胞的
表面 , 或在其周围 , 起着调控微生物细胞活性以及
保护细胞免受外界环境影响的作用[15]。 

1.4  群体感应 

细菌通过产生和分泌小分子量化学信号分子相

互交流, 并感知自身或其他细菌的细胞群体密度的
变化 , 当群体密度达到一定的阙值 , 信号分子将启
动菌体中特定基因的表达, 改变和协调细胞间的行
为 , 这一现象称为群体感应 (Quorum Sensing, 
QS)[31-32]。细菌的群体感应影响微生物膜的形成、群

落结构的变化以及微型生物个体的分布等[33]。 

2  微生物膜对海洋无脊椎动物幼体 
附着变态的影响 

微生物膜在许多海洋无脊椎动物幼体的附着变

态过程中起着极其重要的作用[12-14]。一方面, 由于微
生物膜对鲍鱼等养殖经济品种幼体的附着变态有着

良好诱导效果, 已被应用于生产。另一方面, 微生物
的代谢产物或粗提物具有抑制海洋无脊椎动物幼体

附着变态的作用, 被认为海洋天然防污产物的重要
来源之一。通过海洋化学生态学实现海洋污损生物

的防除的研究, 已经成为当前新的研究热点。 

2.1  诱导作用 

许多海洋无脊椎动物幼体能对各种微生物膜作

出反应, 并被诱导完成附着变态。这些无脊椎动物的
研究主要集中在具有重要经济价值的种类或是由于

其大量附着而引起经济损失的物种。 
自然微生物膜的日龄[5-6, 34]、群落结构[35]、胞外多

糖[20]以及其他的一些代谢产物[36]等对这些海洋无脊椎

动物幼体的附着变态有着不同程度的影响。此外, 微生
物膜中的细菌和硅藻密度也与幼体的附着变态密切相

关[6, 37], 一些研究结果表明微生物膜中细菌的生死影
响海洋无脊椎动物幼体附着变态的诱导活性 [5-6]。 

细菌黏膜诱导多毛类、贻贝、牡蛎、藤壶、海

鞘等幼体附着和变态的研究已有大量报道。例如 , 
Unabia等[38]研究发现华美盘管虫(Hydroides elegans)
幼体喜欢附着于附有微生物膜的表面而非洁净的表

面; 并且从微生物膜分离出 34株细菌, 其中 11株成
功诱导了华美盘管虫幼体的附着变态。张朝霞等[24]

的研究表明无色杆菌属 H-13 明显促进冠瘤海鞘
(Styela canopus Savigny)幼体的附着和变态。Huggett
等[39]从石灰藻表面分离出 250 株细菌并调查其对澳
大利亚海胆(Heliocidaris erythrogramma)幼体附着变
态的影响, 研究表明在众多具有诱导活性的细菌中, 
假交替单胞菌属 (Pseudoalteromonas)占主导地位。
Bao 等[40]从具有诱导活性的自然微生物膜中分离出

各株细菌 , 并对其活性进行了调查 , 发现仅交替单
孢菌属 (Alteromonas sp.1)具有诱导紫贻贝 (Mytilus 
galloprovincialis)幼体附着变态的活性, 在细菌密度
104 ~4.6×107 个/cm2范围内, 其诱导活性随细菌密度
的增高而上升。 

关于硅藻黏膜对海洋无脊椎动物幼体附着变态

的研究也有一些报道。Ito等[41]对各种硅藻对刺参幼
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体的附着变态影响进行了调查, 结果表明舟形藻属
(Navicula) 、 双 眉 藻 属 (Amphora) 、 曲 壳 藻 属
(Achnanthes)以及菱形藻属(Nitzschia)等硅藻能诱导
刺参幼体附着变态, 且可作为变态后稚参的良好饵
料。Harder[42]从具有诱导活性的自然微生物膜中分离

出 32 种硅藻并对其活性进行了测试, 研究结果发现
13 种硅藻对华美盘管虫的幼体表现出不同程度的附
着诱导活性, 其余的 19 种硅藻则对幼体的附着无任
何影响。柯才焕等[43]研究发现附着性硅藻特别是卵

形藻能有效诱导盘鲍(Haliotis discus discus)幼体的
附着。郭峰[44]从自然微生物膜中分离出 7株硅藻, 发
现爪哇曲壳藻亚缢变种 (Achnanthesjovanica var. 
subconstricta)对杂色鲍(Haliotis diversicolor)幼体附
着变态的诱导效果最佳。Jouuchi等[45]对微生物膜中

的硅藻进行了分离和活性测定, 结果表明多枝舟形
藻 (Navicula ramosissima)对纹藤壶 (Amphibalanus 
amphitrite)幼体具有最为显著的附着诱导活性, 且其
活性随多枝舟形藻的密度增加而升高。 

大量研究表明诱导海洋无脊椎动物幼体的附着

变态的化学信号物质主要是来源于细菌或硅藻中的

水溶性代谢产物、表面特征相关的物质以及易挥发

性物质等。例如, 太平洋牡蛎(Crassostrea gigas)幼体
对 5 种细菌的代谢产物做出附着反应[46]。多毛类右

旋管虫(Janua brasiliensis)幼体的附着变态则被认为
由细菌表面相关的胞外多糖引起, 而与细菌的水溶
性代谢产物并无关系[47]。紫贻贝(M. galloprovincialis)
幼体的附着变态的研究表明水溶性代谢产物仅能诱

导幼体的附着 , 幼体却难以完成变态过程; 只有在
水溶性代谢产物和细菌表面特征的活性物质的共同

作用下, 幼体才能完成附着变态[40]。到目前为止, 从
微生物膜所分离和鉴定天然诱导物还很少, 如脂溶
性物质、氨基酸类、寡肽、复合糖类、羟基糖等[47-50]。

因而 , 许多学者把目光转向了人工诱导物 , 通过模
拟天然产物的作用机制 , 以加深其附着机理的研  
究[51-55]。例如, Yang 等[53, 55]发现肾上腺素受体可能

存在紫贻贝幼体体内, 并调控幼体附着变态行为。研
究表明, 海洋无脊椎动物幼体需通过外源性化学感
受器才能感知外界环境因子, 并将这些因子转化成
神经或荷尔蒙调控的内源性过程, 从而推动其附着
变态过程的完成[56]。 

2.2  抑制作用 

除了能诱导许多海洋无脊椎动物幼体的附着变

态外, 微生物膜还能有效抑制许多海洋无脊椎动物、
特别是污损生物幼体的附着变态。 

微生物膜中的细菌明显抑制了许多海洋无脊椎

动物幼体的附着变态。例如, 海洋细菌Deleya marina
能有效抑制纹藤壶 [57](Balanus amphitrite)幼体的附
着 。 Holmström 等 [58] 对 假 交 替 单 胞 菌 属

Pseudoalteromonas 的 10 种细菌与华美盘管虫(H. 
elegans)和纹藤壶(B. amphitrite)的附着变态的相互关
系进行了调查研究, 结果表明海洋细菌 P. citrea和 P. 
ulvae均能有效抑制华美盘管虫(H. elegans)和纹藤壶
(B. amphitrite)幼体的附着。尽管海洋细菌 P. rubra能
有效抑制华美盘管虫(H. elegans)幼体的附着, 却对
纹藤壶(B. amphitrite)幼体的附着无任何抑制效果[58]。

Dobretsov 和 Qian[20]从不同水层的微生物膜中分离

出多株海洋细菌, 发现潮间带微生物膜中分离出来
的海洋细菌中的大多数能有效抑制多室草台虫

(Bugula neritina)幼体附着。徐怀恕等[22] 发现部分海
洋细菌能明显抑制海湾扇贝 (A. irradias)幼体的附
着。张朝霞等[24]的研究结果表明弧菌属的 H-4 海洋
附着细菌能有效抑制海鞘幼体的附着和变态。到目

前为止, 尽管多种海洋细菌能有效抑制海洋无脊椎
动物幼体的附着和变态, 但海洋细菌分类与其抑制
幼体附着变态活性关系尚未得知[9]。最初, 一些学者
认为假交替单孢菌属抑制海洋无脊椎动物幼体的附

着变态[58]。后来, 研究表明弧菌属、交替单孢菌属、
黄杆菌属、假单胞菌属、微球菌属及卵菌属等许多菌

属均对幼体的附着表现出显著地抑制性效果[59-61]。 
迄今为止, 关于海洋微生物膜中的硅藻对海洋

无脊椎动物幼体附着变态的抑制效果研究鲜有报

道。Jouuchi 等[45]从海洋微生物膜中分离出 23 种硅
藻, 并调查了其对纹藤壶(A. amphitrite)幼体的附着
影响, 发现来自 7个不同属的 9种硅藻均能有效抑制
纹藤壶幼体的附着, 该研究表明其抑制幼体附着活
性与特定硅藻属无直接关系。 

尽管海洋微生物膜或海洋细菌中的化学物质能

有效抑制多室草台虫[62](B.neritina)、华美盘管虫[63](H. 
elegans)、纹藤壶[64](B. amphitrite)等幼体的附着和变
态 , 然而到目前为止 , 分离出具有抑制海洋无脊椎
动物幼体附着的防污活性物质仍然很少 [64]。例如 , 
Kon-Ya 等[64]从交替单孢菌属(Alteromonas sp.)分离
出的泛醌能有效抑制纹藤壶幼体附着。近来 , 
Dobretsov 等 [62]从深海细菌依氏假交替单胞菌

(Pseudoalteromonas issachenkonii)分离出一种蛋白酶, 
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这种蛋白酶在 1 μg/L的低浓度下能有效抑制多室草
台虫(B. neritina)幼体的附着, 且无任何毒性。因而, 
来源于海洋微生物膜中的蛋白酶, 作为对环境友好、
高效无毒的防污剂, 在未来可能替代 TBT 等有毒防
污试剂, 具有巨大的潜在发展前景。关于酶类在生物
附着或防污方面的作用机理已有一些报道[65-66]。例

如 , 酶类可能对生物的附着产生抗性 , 从而抑制其
附着[66]。同时, 酶类可以降解微生物膜基质上的聚合
物 [65], 促进基质表面的防污涂料的释放, 抑制基质
表面附着过程中细胞间的交流[66]。 

群体感应抑制剂(Quorum Sensing Inhibitor)直接
抑制细菌的生长以及微生物膜的形成, 从而间接影
响或抑制海洋无脊椎动物幼体的附着变态[33]。例如, 
Dobretsov 等[33]调查了三氯生等 3种群体感应抑制剂
对自然微生物膜的影响, 同时探讨了这些微生物膜
对华美盘管虫(H. elegans)和多室草台虫(B. neritina)
幼体附着的影响, 研究结果表明: 在 10-3 mol/L, 这
些抑制剂明显影响细菌密度和群落结构, 进而抑制
了上述两种海洋无脊椎动物幼体的附着。到目前为

止, 尽管在其他领域大量的群体感应抑制剂已经被
分离和纯化 [32], 然而在海洋污损生物方面的研究工
作仍然很少。 

3  研究展望 

海洋微生物膜是影响和控制海洋无脊椎动物幼

体附着变态的重要因子之一。利用海洋微生物膜调

控海洋无脊椎动物幼体的附着变态过程, 对于海洋
产业如海洋生态养殖业、海洋防污产业发展以及海

洋资源的可持续发展具有重要的现实意义, 同时对
于海洋化学生态学、幼体发育生物学、海洋底栖群

落生态学等相关领域科学研究具有重要的理论意

义。 
迄今为止, 关于海洋微生物膜与海洋无脊椎动

物动物幼体附着变态的研究已有大量报道, 但仍有
一些领域的研究相对较少 , 应引起重视 , 建议今后
开展: (1)海洋环境变化(如全球变暖和海洋酸化)、海
洋微生物膜以及海洋无椎动物幼体附着变态的三者

间相互关系研究; (2)从海洋微生物膜中进一步分离
和纯化高效诱导物质和绿色环保防污剂, 利用多种
海洋无脊椎动物幼体同时进行诱导或抑制活性测试, 
最终在野外实验中验证可行性; (3)利用基因组学、蛋
白质组学、代谢组学等现代分子生物学技术, 从分子

作用途径揭示海洋无脊椎动物幼体的对附着基的选

择原因; 同时 , 利用神经发育生物学和电生理学手
段, 揭示控制海洋无脊椎动物幼体附着变态的神经
信号传导过程。 
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