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摘   要：琼胶是红藻细胞壁的重要成分之一。琼胶的生物降解影响着营养盐再循环、大型海藻群

落演替、重金属污染和碳汇等海洋生态过程。此外，琼胶降解产物在水产、农业、医药、保健品

和生物能源等领域也具有很大应用潜力。因此，近年来琼胶的生物降解及其生态和应用价值已经

成为研究热点。本文针对琼胶降解意义、微生物琼胶酶、琼胶代谢途径等方面的研究进展进行综

述，为红藻琼胶多糖生态功能和工业价值的综合利用研究提供理论支撑。 
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Abstract: Agar is one of the important components in the cell wall of red algae. The 
biodegradation of agar affects marine ecological processes, such as nutrient recycling, 
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succession of large seaweed communities, heavy metal pollution, and carbon sequestration. In 
addition, the degradation products of agar demonstrate great application potential in 
aquaculture, agriculture, medicine, health products, bioenergy, etc. Therefore, the 
biodegradation of agar and its ecological and application values have become research hotspots 
in recent years. This article reviews the research progress in the significance of agar 
degradation, microbial agarases, and agar metabolic pathways, providing theoretical support for 
the research on the ecological effects and comprehensive utilization of the agar from red algae. 
Keywords: agar; red algae; agarase; metabolic pathway; carbon sequestration 
 
 

琼胶是红藻门(Rhodophyta)植物细胞壁的主

要成分之一[1]，其分子结构是一种线性多糖，骨

架由 3,6-内醚-L-半乳糖(3,6-anhydro-L-galactose, 
AHG)和 D-半乳糖(D-galactose, GAL) 2 种单糖通

过 α-1,3 和 β-1,4 糖苷键交替连接而成[2]。天然琼

胶分子结构中通常存在硫酸根、羧基等基团的修

饰，经过提纯后形成无电荷的中性多糖分子，即

琼脂糖[2]。 
我国红藻种类多样性高，在黄海西区、东海

西区、南海北区和南海南区四大海藻区系中生长

的红藻门包括 15 目 40 科 169 属 607 种[3]。此外，

我国红藻产量也非常可观。仅 2019 年我国江蓠、

紫菜和麒麟菜等红藻产量分别达到 34.8、21.2
和 0.042 万 t[4]。作为红藻中的重要组成部分，存

储量丰富的琼胶多糖对于 CO2 封存和改善气候

问题具有重要的生态意义[5]。 
除生态意义外，琼胶多糖也具有很高的工业

生产价值。琼胶分子的凝胶性能、兼容性和稳定

性良好，因此在食品、药品、化工和科研等行业

已经得到广泛应用[2]。在工业中，主要在石花菜

属 (Gelidium) 、 江 蓠 属 (Gracilaria) 、 鸡 毛 菜

(Pterocladiaetenuis)等红藻中提取获得琼胶[6]。由

于优良的理化性质[2]及廉价的生产原料[7]，琼胶、

褐藻胶和卡拉胶共同成为三大工业藻类胶体[6]。 
高聚合度琼胶大分子可以通过微生物来源 

的琼胶酶降解为低聚合度琼胶寡糖，在其他酶的

作用下生成可发酵单糖，并进一步被代谢利用生

成水和 CO2
[8]，成为海藻碳汇碳周转过程的重要

组成部分。作为细胞壁主要成分，琼胶的降解会

引起红藻中营养盐和重金属的释放，从而对周围

海域环境造成影响[9]。此外，琼胶降解而来的寡

糖和单糖在水产、医药、生物能源等领域具有较

大的应用潜力与经济价值[2]。因此，琼胶的生物

降解对于生态环境和工业生产均具有重要影响。

本文针对琼胶降解生态意义、产物应用、微生物

琼胶酶和琼胶代谢途径等方面的研究进展进行

综述，为红藻琼胶多糖生态作用研究及其工业应

用提供理论支撑。 

1  琼胶降解的研究价值 
1.1  琼胶降解在生态学领域的研究意义 

在大型底栖海藻中，包括纤维素、琼胶、卡

拉胶等在内的多糖类物质含量很高，占其细胞干

重的 50%以上[10]。这些多糖的降解是驱动其分

解、代谢、利用和再循环的关键步骤，能够将含

碳物质、氮磷营养盐、重金属等重新释放并消耗

大量 O2，对附近海水的水质及营养情况产生影

响，并通过海洋动力学过程产生远距离影响[9]。

因此，琼胶等海藻多糖的降解作用在维持海洋物 
质循环和能量流动方面扮演着关键角色，有研究

表明该过程可以造成海水缺氧[11]、重金属二次污

染[12]、营养盐异常[13]等环境问题，从而影响红
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藻及附近海洋的生态系统服务功能(图 1)。然而，

关于天然红藻琼胶多糖降解的微生物功能类群

群落结构、演替规律、驱动力来源及其对海洋生

态服务功能影响的定量研究尚十分缺乏。 

1.2  琼胶降解在医药领域的研究意义 
琼胶降解后生成的琼胶寡糖包括琼寡糖

(agaroligosaccharides, AOS) 和 新 琼 寡 糖

(neoagarooligosaccharides, NAOS)。其中，AOS
可以抑制肿瘤坏死因子(tumour necrosis factor, 
TNF-α)等的诱导并诱导血红素加氧酶-1的生成，

证明 AOS 可能是一种治疗炎症性肠道疾病的有

效方法[14-15]。进一步降解 AOS 和 NAOS 生成的

单糖降解产物 AHG 被证明在 RAW264.7 细胞中

具有抗炎活性[16]。此外，数据表明 AHG 在抑制

变异链球菌(Streptococcus mutans，龋齿诱发菌)

生长和乳酸产生方面的活性强于木糖醇[17]，从而

促进抗龋齿和牙齿护理领域研究的发展(图 1)。 
1.3  琼胶降解在水产领域的研究意义 

琼胶降解后的寡糖产物可以作为益生元物

质，提高动物肠道菌群中乳杆菌属(Lactobacillus)、
双歧杆菌属(Bifidobacterium)等益生菌的相对丰

度，从而促进动物生长、提高动物免疫力[18-19]。

研究表明，投喂 NAOS 后鲍鱼的血清溶菌酶活

力、血清补体活性、血液白细胞总数和吞噬率、

细菌感染存活率明显提高[20]。此外，降解红藻

龙须菜中琼胶生成的寡糖能够有效提高罗非鱼

腹肉中多不饱和脂肪酸含量和肠道微生物多样

性，同时减少罗非鱼腹肉中挥发性腥味物质相对

含量[21-22]。因此，NAOS 作为饲料添加剂能够改

善水产养殖动物的免疫力与口感(图 1)。 

 

 
 

图 1  红藻琼胶多糖降解研究意义与应用潜力概览 
Figure 1  Overview on the study significances and application potentials of the degradation of agar 
polysaccharide from Rhodophyta. DP: Degree of polymerization. 
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1.4  琼胶降解在保健品领域的研究意义 
AHG 和 NAOS 可以抑制小鼠黑色素瘤细胞

中黑色素的产生[23-24]，诱导人类胶质细胞中透明

质酸合酶 2 的表达[25]，并具有吸湿性能[23]，从

而产生美白和保湿作用。数据证明，AHG 和

NAOS 的美白活性优于另外一种常用的皮肤美

白剂熊果苷[24,26]。此外，Chen 等[27]证明琼胶寡

糖通过清除超氧化物自由基引起的氧化损伤，在

体内、外发挥保肝作用。Jin 等[28]发现琼胶寡糖

具有减少酒后肝损伤的性能，可以作为一种护肝

保健品。AOS 还被证明能够拮抗雄激素性脱发

发病机制中的关键因素[28]，表明 AOS 在雄激素性

脱发的预防和治疗中具有潜在的应用潜力(图 1)。 

1.5  琼胶降解在农业领域的研究意义 
研究表明，琼胶寡糖能够激发菜豆产生活性

氧，并产生抗菌物质，进而增强其防御抗性[29]。

基于琼胶寡糖配制的叶面肥将秋茄产量提高了

14.74%，包括黄酮、果胶、游离氨基酸、可溶

性糖和维生素 C 在内的营养物质含量具有明显

增加[30]。此外，陈兴麟等[31]发现琼胶寡糖叶面

肥处理的水稻叶片叶绿素相对含量有所提高，并

增产 13.2%；同时，增施寡糖肥的水稻籽粒氮磷

钾含量也高于对照组。陈兴麟和曾润颖[32]研究证

明了喷施琼胶寡糖能够改良茶树营养状况，促进

叶片的生长，提高芽头密度和百芽重，并增产

10.6%。琼胶寡糖还具有优良的保鲜性能，能够

明显延长圣女果的保存时间[33]。因此，琼胶寡

糖可被应用于高品质农业生产中，从而促进农作

物的生长并改良品质(图 1)。 

1.6  琼胶降解在能源领域的研究意义 
由于存量巨大、可食用性低等原因，纤维素

是目前生物能源的理想发酵底物。然而，天然植

物纤维素成分复杂、水溶性差，阻碍了纤维素酶

的高效降解，而为了解离复杂伴生成分、增加水

溶性的前处理工艺又进一步提高了纤维素的降

解成本[34]。天然琼胶无复杂的伴生结构，水溶

性良好，产量也十分丰富，因此琼胶是生物能源

领域中纤维素的理想替代物。目前，基于琼胶降

解得到的可发酵单糖来生产氢气[35]和乙醇[36]已

有报道，但相关工艺所获得的能源产量仍需要进

一步提高(图 1)。 

2  琼胶降解方式 
2.1  物理化学降解法 

酸水解是传统的琼胶化学降解方式，该方法

通过酸性试剂，如固体酸、盐酸、柠檬酸等，在

特定条件下断裂琼胶分子中 AHG 残基和 GAL
残基之间的 α-1,3 糖苷键，并最终生成 AOS[37]。

化学方法可以对所使用酸的种类和温度进行调

控，从而获得不同聚合度的 AOS[38-39]。近年来

的研究开发了若干琼胶降解的新型方法，如袁志

坚等[40]利用过氧化氢降解质量体积分数 2%的琼

胶底物，通过控制降解反应时间得到不同聚合度

的 AOS。此外，Yun 等[41]利用微波法、水热预

处理等物理方法与酸水解法联用，提高了底物的

水解效率、降低寡糖产物的制备成本。 

2.2  微生物酶解法 
自然界中存在能够合成琼胶酶的微生物，该

酶可以降解琼胶，因此赋予这些微生物琼胶降解

活性。通过传统微生物纯培养技术，分离、筛选

到这些琼胶降解微生物，并利用这些微生物进行

琼胶降解。如在深海沉积物中分离得到一株新型

琼胶降解菌株太平洋火色杆菌 (Flammeovirga 
pacifica) WPAGA1[42]，随后根据该菌株的基因 
组[43]与酶活性质[44]，通过发酵优化，在 C/N 为

5:1、盐度 20 g/L、接种量 3%、发酵温度 37 ℃、

转子转速 150 r/min 和通气比 0.375 vvm 条件下，

菌株琼胶酶产量达到最大值，从而将寡糖产物的

产量提高至 1.69 g/L，比对照组提高了 45.7%[45]。

基于上述数据，曾润颖等[46]开发了“一步法”琼胶
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降解与寡糖生产工艺，很大程度地降低了琼胶降

解的工业生产成本。 

2.3  化学降解法与微生物酶解法比较 
虽然物理、化学降解法可以有效降解琼胶底

物，但该方法仍旧存在若干潜在问题：(1) 该方

法采用酸性或氧化试剂进行降解，腐蚀性较强，

因此对降解设备的耐蚀性和安全性要求较高，增

加生产成本；(2) 降解产物中含有酸性或氧化试

剂，产物纯化和生产废液处理的难度与成本增

加；(3) 虽然该方法可以控制降解条件获得不同

聚合度的产物，但是获得的产物成分复杂且难以

精确获得目标产物。 

与化学方法相比，酶解法更加温和、环保，

在寡糖的工业生产过程中使用酶解法可以提高

生产效率、简化生产过程、增加产物活性与回收

率等[47-48]。然而，酶解法也存在一些缺点，包括

菌株降解途径研究不足、琼胶酶活性偏低、菌株

与酶稳定性不佳、保存条件成本高和降解产物聚

合度多样性不高等问题，这些因素限制了酶解法

在大规模生产过程中的应用。因此，揭示菌株琼

胶降解代谢途径、筛选具有热适应性的酶、提高

琼胶酶在常温下的稳定性和多样化寡糖产物聚

合度等方面研究对微生物酶解法的工业化应用

具有重要意义。 

3  琼胶降解微生物的种类、酶

学基础与降解途径 

3.1  琼胶降解菌的种类和分布 
琼胶降解菌株的种类十分广泛，包括弧菌属

(Vibrio)[49]、芽孢杆菌属(Bacillus)[50]、微泡菌属

(Microbulbifer)[51]、火色杆菌属(Flammeovirga)[52]、

假 单 胞 菌 属 (Pseudomonas)[53] 和 食 琼 胶 菌 属

(Agarivorans)[54]等在内的多种菌属中均发现具

有琼胶降解活性的菌株。由于红藻植物生存在海

洋环境中，因此绝大多数琼胶降解菌均分离自海

水[51]、海洋沉积物[55]、藻类表面和组织[56]和海

水动物肠道[57]等海洋相关样本。 

值得注意的是，近年来越来越多具有琼胶降

解活性的微生物菌株从深海环境中被分离得到，

如 需 钠 弧 菌 (V. natriegens) WPAGA4[49] 、

Microbulbifer sp. JAMB-A7[58]、Flammeovirga sp. 

OC4[59]等。这些深海菌株中的琼胶酶具有冷适应

性，能够使降解菌株在深海低温环境中降解、利

用琼胶多糖，为菌株适应深海低温和寡营养环境

奠定物质基础[49,58-59]。然而，红藻中的琼胶多糖

向深海输入路径及其在深海环境中的含量尚未

可知，因此对这些菌株琼胶降解能力在深海中生

态意义的认知仍有待深入。 

3.2  琼胶酶分类和功能 
琼胶酶，即能够催化琼胶分子水解的一类蛋

白质，是微生物中支持琼胶降解的重要物质基

础。琼胶酶属于糖苷水解酶，根据氨基酸序列相

似性，采用 CAZy 数据库(http://www.cazy.org/)

对糖苷水解酶进行家族分类。根据 CAZy 数据库

中的分类，β-琼胶酶来自 GH16、GH86、GH50

和 GH118 家族，α-琼胶酶均来自于 GH96 家族。

然而，随着琼胶酶研究的深入，琼胶酶家族被不

断 扩 充 ， 如 在 一 株 朱 彬 格 雅 莫 纳 斯 菌

(Gayadomonas joobiniege) G7 中分别获得一条属

于 GH39[60]和 GH42[61]家族的 β-琼胶酶基因，并

验证了该蛋白的琼胶降解活性，扩大了 β-琼胶

酶的家族范围。根据琼胶酶催化位点与产物的不

同，可将其分为 α-琼胶酶和 β-琼胶酶两类。其

中，α-琼胶酶能够切割琼胶分子中的 α-1,3 糖苷

键，生成以 AHG 为还原端的 AOS；β-琼胶酶可

以作用于分子中的 β-1,4 糖苷键，将琼脂糖降解

生成以 GAL 为还原端的 NAOS[2] (图 2)。 
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图 2  α-琼胶酶和 β-琼胶酶作用位点与产物比较 
Figure 2  The comparisons of catalytic sites and products of α- and β-agarases. 
 
3.3  琼胶大分子的协同降解 

相比于底物，酶降解后的产物聚合度明显降

低，但细菌仍然无法利用这些包含≥12 个碳原子

的糖类。因此，需要将这些寡糖进一步降解成只

含有 6 个碳原子的己糖，从而通过己糖磷酸化途

径进行代谢并为细菌提供能量。β-半乳糖苷酶、

外切型 β-琼胶酶和新琼二糖水解酶被认为是上

述降解过程的执行者[62-64]。对于 β-琼胶酶降解而

来的 NAOS，外切型 β-琼胶酶将不同聚合度的

NAOS 进一步降解为新琼二糖(即聚合度为 2 的

NAOS)，随后新琼二糖水解酶切割新琼二糖分子

间的糖苷键，从而生成单糖 AHG 和 GAL[64]。对

于 α-琼胶酶水解而来的 AOS，其非还原端与外

切型 β-琼胶酶作用，降解生成新琼二糖和琼三

糖[62-63]。琼三糖通过 β-半乳糖苷酶降解为半乳糖

和新琼二糖[64]，生成的新琼二糖被新琼二糖水

解酶降解生成上述 2 种单糖。 

3.4  微生物中琼胶及其降解产物的代谢

途径 
微生物降解琼胶分子的途径大致可分为 3 个

步骤[8]：首先，菌株通过信号肽将部分琼胶酶转

运至细胞外或细胞周质，将大分子多糖降解为方

便细胞运输的寡糖或单糖小分子；随后，寡糖或

单糖小分子被转运载体至细胞内，寡糖依次被外

切型 β-琼胶酶和新琼二糖水解酶降解为新琼二

糖和单糖；最后，单糖分子通过发酵和三羧酸循

环途径被代谢为水和 CO2，同时生成能量(图 3)。 
然而，由于不同的琼胶酶种类、定位和降解

产物，菌株具体的代谢途径也存在差异性。如，

Saccharophagus degradans 2-40 在细胞外通过外

切型 β-琼胶酶将琼胶降解生成新琼二糖，在其

进入细胞后经过胞内的新琼二糖水解酶降解为

单糖，随后进入糖分子的能量代谢途径。同为革

兰氏阴性菌，食半乳聚糖佐贝尔氏菌(Zobellia 
galactanivorans)的降解过程均在胞外完成，其通

过胞外的内切型 β-琼胶酶将琼胶降解为新琼四

糖与新琼六糖，再利用膜蛋白外切型 β-琼胶酶

将其进一步降解为新琼二糖，经过胞外新琼二糖

水解酶的作用产生单糖，最后被运送至细胞内完

成能量代谢[8]。 
拟杆菌门菌株中存在一种新型的多糖利用

系统，即多糖利用基因座(polysaccharide utilization 
loci, PUL)[65]。该系统无胞外酶的降解过程，而

是利用相关蛋白将多糖分子结合在细胞表面，并

在细胞周质中完成多糖的初步降解，随后降解产

物被运送至细胞质并完成后续的降解代谢[65]。 
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图 3  微生物琼胶降解途径概览 
Figure 3  An overview on the degradation pathways of agar in microorganisms. 
 
这种“自私”的代谢方式，能够有效防止降解生成

的寡糖扩散至环境中，从而增加菌株对多糖的利

用效率。该系统已被证明在果聚糖[66]、果胶[67]、

木聚糖[68]等多糖降解代谢过程中发挥重要作用，

但是其在琼胶多糖代谢中的作用鲜有报道。 
经过上述过程的降解，琼胶被降解成 2 种单

糖，即 AHG 和 GAL。其中，经典的 Leloir 代谢

途径(Leloir pathway)能够发酵 GAL，并进入三羧

酸循环进行能量代谢[69]。然而，AHG 的分子结

构较为特殊，其代谢途径起初并未被揭示。随着

研究的深入，Lee 等[70]探究了 AHG 的代谢途径，

其中包括 6 个酶促反应，即 AHG→3,6-内醚-L-
半乳糖酸酯→2-酮-3-脱氧-L-半乳糖酸盐→2,5-
二酮-3-脱氧-L-半乳糖酸酯→2-酮-3-脱氧-D-葡
糖酸盐→2-酮-3-脱氧-6-磷酸-D-葡萄糖酸盐→丙

酮酸盐+D-甘油醛-3-磷酸。 

3.5  复杂多糖降解菌株 
一些微生物具有同时降解复杂多糖(complex 

polysaccharide)的能力，如Microbulbifer sp. YPW1[71]、

棘孢曲霉(Aspergillus aculeatus) BCC199[72]、M. 
mangrovi DD-13[73]、M. celer KCTC12973[74]、太

平洋火色杆菌(F. pacifica) WPAGA1[43]等菌株同

时具有降解琼胶、卡拉胶、褐藻胶、果胶、木聚

糖和纤维素等多糖。微泡菌属 (Microbulbifer)
中的许多菌株都被报道具有复杂多糖的降解

能力 [75]。这些菌株在海洋环境中可以作为潜在

的多糖代谢中心，在海洋碳循环、能量代谢和微

生物互作等方面具有特殊地位。此外，复杂多糖

降解能力使得菌株发酵液能够同时制备多种寡

糖产品，降低了发酵的成本和工艺复杂性。 

4  琼胶降解相关酶研究进展 
现有研究基于传统纯培养和宏基因组技术，

已经对大量具有一定热稳定性、pH 稳定性或冷

适应性的琼胶酶进行克隆表达，为琼胶降解与寡

糖制备领域奠定了基础。近年来，随着分子生物

学、高通量测序等技术的进步，以前期研究获得

的大量琼胶酶为基础，针对琼胶酶的研究已经逐
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步从筛选、克隆与表达向进化路径、分子改造和

表达量比例优化等方向发展，研究成果进一步优

化了酶学性质，深入驱动了对琼胶酶生态角色和

工业价值开发相关领域的研究。相关研究进展总

结如下。 
4.1  冷适应性和热稳定性琼胶酶筛选 

酶的作用条件一般与相应的来源菌株的生

长条件相适应[76]。因此，分离自极端环境的琼

胶降解菌株中琼胶酶作用条件对相应极端环境

也具有一定的适应性。如，分离自南极和深海环

境的琼胶酶降解菌株 Pseudoalteromonas sp. 
NJ-21[77]、Shewanella sp. WPAGA9[78]等的琼胶酶

具有冷适应性，用以应对南极和深海的低温环

境。由于条件苛刻，微生物在极端海洋环境中

驱动物质循环的难度增加，而这种适应性能够

使相应的微生物菌株在苛刻条件下依旧高效驱

动多糖降解与碳循环过程，因此具有较强的生

态价值[79]。 
用于工业生产的琼胶酶需要具备较高的最

适作用温度与温度稳定性，这是由于琼胶分子溶

胶-凝胶转变的温度约为 40 ℃，因此需要琼胶酶

在此温度下保持稳定并发挥最佳催化作用。目

前，分别从 Thalassomonas sp. JAMB-A33[80]、

Alteromonas agarlyticus GJ1B[81-82]、噬琼胶卵链

菌 (Catenovulum agarivorans) STB13[83] 和

Catenovulum maritimum STB14[84]等菌株中分离

得到 α-琼胶酶，但遗憾的是这些 α-琼胶酶在

40 ℃以上的环境中迅速失活，因此无法在琼胶

处于溶液状态下时催化高效地降解[80,82-87]。 
部分 β-琼胶酶具有良好的热稳定性，避免

了琼胶溶液状态下无法实现高效催化降解的问

题[88-89]。如从 Saccharophagus degradans 2-40T

菌株中获得的琼胶酶 Aga16B 具有优良的热稳

定性，该酶在 60 ℃下依旧维持较高的催化效

率，在 50 ℃温浴 120 min 后依旧能够维持高酶

活力[89]。Di 等[90]在红树林宏基因组中获得一条

琼胶酶序列，并利用重组表达技术获得了该酶的

重组蛋白 rAgaM1，该重组蛋白在 40 ℃温浴 60 h
后仍然具有超过 70%的相对活性，并且该酶的

催化温度范围广，在 30−60 ℃条件下均能完成

高效的催化反应。热稳定性使得这些琼胶酶更加

适应工业生产实践中的复杂环境，提高了琼胶酶

在工业生产中的应用潜力[91]。 

4.2  琼胶酶分子改造 
由于工业生产的需要，已有研究对现有琼胶

酶进行人工分子改造，增强降解活性和热稳定

性，从而提高其应用价值。Su 等[92]将 Vibrio sp. 
ZC-1 菌株琼胶酶 AgaZC-1 中 622 位的天冬氨酸

定向突变为甘氨酸，提高了该酶在 41 ℃下的稳

定性。Zhang 等[93]基于蛋白质结构，通过多重交

叉设计对琼胶酶 AgWH50C 的热稳定性进行改

造，最终将其最适温度提高了 3 ℃。Dong 等[94]

通过随机突变，获得琼胶酶 Aga575 的 2 种突变

型，测定结果表明 2 种突变型琼胶酶的活性分别

提高了 162%和 192%，混合使用 2 种突变型琼

胶酶可以将活性提高至 227%。 
产物聚合度固定、多样性不足是限制琼胶酶

降解法应用的因素之一，基于分子生物学手段的

分子改造能够一定程度地改善该问题。Qu 等[95]

通过 PCR 技术将琼胶酶中的部分序列进行删

除，结果表明截短后的重组琼胶酶能够获得聚合

度在 4−12 之间的 NAOS，而原始琼胶酶只能获

得 2 种聚合度的寡糖产物(新琼四糖和新琼六

糖)。Ma 等[96]删除了琼胶酶基因中的碳水化合物

结 合 结 构 域 (carbohydrate-binding modules, 
CBM)，使其更加专一地生产新琼四糖，从而降

低寡糖纯化成本。 

4.3  多底物催化功能琼胶酶研究 
大多数琼胶酶均具有底物专一性，对其他结

构类似的多糖(如卡拉胶)并无降解活性，但研究
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发现某些琼胶酶具有特殊的多底物降解功能，如

Li 等[97]在热泉菌株 Bacillus sp. BI-19 中发现一

种特殊的多糖降解酶，该酶同时具有降解淀粉、

纤维素、琼胶和卡拉胶等功能。这种多功能酶

使该菌株在环境中以更加经济的方式降解不同

多糖并执行碳循环功能，具有重要的生态服务

功能。 
琼胶降解过程中需要多种酶的共同作用，这

一特性增加了降解的复杂性和酶生产成本。

Alkotaini 等[98]将内切型、外切型 β-琼胶酶与新

琼二糖水解酶基因序列融合，获得了可以将琼胶

大分子降解为新琼二糖并进而降解成 AHG 和

GAL 单糖的重组双功能酶。该酶无须多种酶的

联用，可单独执行琼胶大分子的彻底降解，节约

了降解过程中的成本。上述多功能催化琼胶酶的

筛选与改造，能够有效降低琼胶酶发酵生产成本

与降解工艺的复杂性。 

4.4  琼胶酶基因水平转移 
琼 胶 酶 基 因 能 够 通 过 水 平 基 因 转 移

(horizontal gene transfer, HGT)在细菌之间传递。

Zhang 等[99]发现深海琼胶降解细菌需钠弧菌(V. 
natriegens) WPAGA4 基因组某一基因岛中包含

3 条琼胶酶及其他琼胶代谢相关基因，并且证明

这些琼胶代谢基因具有向其他细菌水平转移的

潜力。此外，大多数琼胶酶均分离自海洋环境，

但有的研究表明人类肠道来源的平常拟杆菌

(Bacteroides plebeius) 和 长 双 歧 杆 菌

(Bifidobacterium longum)菌株同样具有琼胶降解

活性[100-101]。研究者认为，这种现象是由于该地区

人类长期食用红藻所引起的细菌细胞之间基因水

平转移造成的[100-101]。琼胶酶 HGT 具有重要的生

态学意义，该过程使得原本不具有降解功能的细

菌获得琼胶降解活性，从而扩大了琼胶的微生物

利用范围，对增加海藻多糖有机碳周转率和加快

营养盐再循环具有潜在影响。 

4.5  琼胶酶含量比例对降解过程的影响 
通过上述降解过程可知，琼胶分子的酶降解

与纤维素较为相似，需要执行不同功能的酶联合

作用才能得到最终的单糖产物。研究表明，相较

于提高酶活性，不同酶的比例对于纤维素的高效

降解更为重要[102]。对于琼胶降解的研究也得到

了相似的结论。Zhang 等[99]通过 qPCR 技术对需

钠弧菌(V. natriegens) WPAGA4 中 4 条琼胶酶在

不同底物浓度下的表达量进行测定，结果表明在

无 琼 胶 底 物 时 ， 琼 胶 酶 表 达 量 比 例 约 为

1.1:1.4:1.4:1.0；当底物浓度为 0.3%−0.9%时，琼

胶酶表达量比例约为 1.0:1.0:1.4:2.1，该比例未

随浓度升高出现明显的变化，即该比例为

WPAGA4 菌株降解琼胶时的最佳表达量比例。

因此，探究并提供最佳的酶配比是提高琼胶降解

效率的另一重要途径。 

4.6  硫酸酯酶在琼胶降解中的辅助作用 
在琼胶生物降解过程中，琼胶酶是直接降解

功能执行者。除琼胶酶外，微生物中还存在其他

酶，可以对琼胶的降解起到辅助作用。例如，天

然琼胶分子中存在大量硫酸基团的修饰，这些基

团产生潜在的空间排阻效应，使得琼胶酶与底物

分子的结合效率下降，降低催化活性，而硫酸酯

酶与琼胶酶的联用能够显著提高琼胶降解效率

与寡糖产量[103]。在该过程中，硫酸酯酶虽未直

接参与催化降解琼胶分子，但其能够减少底物分

子中的硫酸基团及因其产生的空间排阻，从而提

高了琼胶酶的催化效率。因此，开发高效的琼胶

酶-硫酸酯酶联用降解法也是琼胶降解领域未来

的重要研究方向之一。 

5  不足与展望 
来自红藻的琼胶多糖降解对生态过程和工

业生产都具有重要意义，现有研究已从功能微生

物筛选、琼胶酶来源、机制与改造和降解利用途
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径等多个方面进行研究，为琼胶生物降解生态和

生产价值的开发奠定了基础。根据《我国功能性

低聚糖产业发展现状及发展趋势分析》[104]，目

前我国寡糖产业发展空间巨大，但产业化生产规

模尚存不足。此外，对于琼胶降解生态效应与环

境影响因子的研究也相对薄弱。由此可见，现有

成果依旧不足以支持琼胶寡糖的工业生产和生

态角色研究。现存的主要问题有 4 个方面。 
(1) 现有的研究基于筛选、基因突变等技术

手段获得了若干兼具高催化活性和高稳定性的

琼胶酶，能够在琼胶溶胶 -凝胶转变温度 (约
40 ℃)下长时间维持高活性，这为琼胶寡糖的功

能生产提供了优良的生物降解工具。然而，目前

获得的琼胶酶在常温下的稳定性不佳，即需要低

温条件保存，这提高了工业生产成本。因此，未

来研究可着重筛选、改造能够在常温下高稳定性

的琼胶酶，或开发相应的保存技术，使酶能够在

常温下长时间稳定储藏，降低琼胶酶的存储能

耗，从而进一步减少琼胶寡糖生产成本。 
(2) 现有的技术手段能够支持微生物琼胶

多糖代谢通路的研究。这些研究结果为基因工程

改造降解菌株提供了重要的通路信息，通过通路

的改造能够人为控制琼胶分子在菌株中的代谢

方向，将代谢产物调控至醇类和氢气等能源物

质。因此，未来研究应充分利用现有的代谢途径

信息，通过基因敲除、诱变、代谢流分析等生物

工程技术阻断因菌株自身代谢造成的产物损失，

并使其代谢生成能源物质，充分开发琼胶及其降

解菌株在生物能源领域的应用潜力。 
(3) 目前，琼胶寡糖的优良生物活性已得到

证明，但是生物医药等领域对产品纯度的要求苛

刻，因此高成本和复杂的纯化方式限制了 NAOS
和 AOS 在相关领域中的应用。通过细菌或酶降

解的琼胶寡糖产物中往往成分复杂，因此开发有

效、廉价、标准化的 NAOS 和 AOS 纯化流程，

使其在复杂的发酵降解液中获取高纯度的寡糖

产品，能够充分开发琼胶寡糖的应用领域，并进

一步提高产品附加值。 
(4) 红藻琼胶多糖降解生态作用在国内外

研究中尚十分薄弱，缺乏其降解驱动力、微生物

群落结构演替、功能迁移以及环境参数信息。此

外，作为红藻细胞壁的重要成分，琼胶降解引起

的红藻细胞中氮磷营养盐和重金属释放对大型

海藻群落演替、海洋碳汇、渔业产量等重要生态

过程影响的认知亟待加深，该领域相关研究结果

的补充对我们全面系统地了解、管理、利用红藻

碳汇功能奠定基础。 
上述问题的深入研究将厘清琼胶多糖降解

在海洋中扮演的生态角色，同时有助于充分开发

其在医药和能源等重要行业中的高值化利用价

值，因此将极大程度地驱动琼胶多糖降解领域的

生态学及应用技术研究。 
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