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摘  要：黏细菌是一类捕食性革兰氏阴性菌，广泛分布在土壤、海洋和淡水等生境中，是多类环境的

优势类群。根据 16S rRNA 基因序列，黏细菌被归属于变形菌门的 δ 分支黏细菌目(Myxococcales)。新

近根据 120 个保守性的单拷贝标识基因和 16S rRNA 基因序列，对变形菌门的系统分类学研究将黏细

菌类群单列为黏细菌门(Myxococcota)。本文介绍了黏细菌资源的特性，并围绕从目到门的分类地位变

迁，系统简述了黏细菌分类学研究的历史演变，对黏细菌资源的应用和发展进行了展望。 
关键词：黏细菌；黏细菌门；分类地位；系统发生；微生物资源  
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Abstract: Myxobacteria are predatory Gram-negative bacteria ubiquitous and often predominant in 
soil, ocean, and freshwater environments. According to the 16S rRNA gene sequences, 
myxobacteria were classified as an order Myxococcales affiliated to the class δ-Proteobacteria. The 
recent phylogenetic studies based on 120 conserved single-copy marker genes and the 16S rRNA 
gene sequences have upgraded Myxococcales to the phylum Myxococcota. This review briefly 
summarizes the characteristics of myxobacteria and the history of the phylogenetic research and 
then makes a perspective on the future studies and applications of myxobacterial resources. 
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黏细菌是一类广泛分布于各种自然生境的

革兰氏阴性杆状细菌，以其复杂的多细胞群体行

为特性和庞大的基因组而著称。除类普通杆菌

(Vulgatibacter)[1]、嗜纤维素菌(Byssovorax)[2]和厌

氧黏细菌(Anaeromyxobacter)[3-4]外，已培养的其

他黏细菌基因组大小为 9.0−16.5 Mb，基因组 GC
含量为 64%−75%[5]。黏细菌的复杂多细胞群体

行为表现在生活周期的各个阶段，如细胞生长密

度依赖、多细胞子实体发育、细胞群体运动模式

及细胞的群体方式捕食等[6]。 
黏细菌最显著的形态特征是能够形成形态

各异、肉眼可见(50−500 μm)的多细胞子实体

(fruiting body)结构，其中包裹具有抗逆性的黏孢

子[7]。子实体等形态特征也是黏细菌多相分类的

重要指标。根据单生境未培养黏细菌的多样性和

已培养黏细菌的局限性推测，自然生境中应存在

大量的无子实体(non-fruiting)或子实体发育不典

型的黏细菌类群[8]。已经被近年来发现的多个不

能形成子实体的黏细菌新类群证实，如类普通杆

菌、丝状滑行黏细菌(Labilithrix)[1]、幽灵孢子菌

(Simulacricoccus)[9] 及 金 色 多 囊 菌 (Polyangium 
aurulentum)[10]等。除厌氧黏细菌[1]外，其他已培

养黏细菌均为好氧细菌。 
黏细菌细胞通常能够在固体表面上以两种

机制进行滑行运动 [11]：冒险运动 (adventurous 
motility，A-运动)和群体运动(social motility，S-
运动)，冒险运动是指菌落边缘个体细胞向着新

环境进行探索式的滑行运动，群体运动是依赖于

四型菌毛固着和收缩的大规模细胞的集体运动。

这两种运动模式共同协助黏细菌完成捕食、子实

体发育等多细胞群体行为，黏细菌因其复杂的多

细胞行为而成为研究微生物社会学行为的模式

生物[11]。值得一提的是，由于黏细菌在液体中的

聚团生长或不生长特性，给黏细菌的研究和应用

带来很大的困难。目前黏细菌研究所用的模式菌

株黄色黏球菌(Myxococcus xanthus) DK1622 是

原始分离菌(FB 菌株)在子实体形态突变丢失后

通过恢复突变获得的兼具形成子实体和液体分

散生长特性的菌株，为后续的各种遗传操作提供

了可能和便利[12-13]。 
黏 细 菌 的 捕 食 策 略 被 称 为 “ 狼 群 捕

食”(wolf-pack attack)，即通过细胞大量聚集的方

式，提升胞外裂解酶浓度，实现“猎物”细胞裂解

的“群体捕食”[14]。捕食性细菌的捕食策略还有附

着在猎物细胞表面吸收养分的“表生型捕食”和
通过分泌水解酶给猎物细胞壁打孔或改造而进

入猎物细胞周质空间或细胞质的 “侵入型捕

食”[15]。黏细菌能够捕食各类细菌和真菌。然而

并不是所有黏细菌都能够捕食其他微生物，黏细

菌中也存在不能捕食活的微生物的溶纤维素类

群，目前已知的仅有两个属，即堆囊菌属

(Sorangium)和嗜纤维素菌属，它们不仅降解利用

纤维素和糖类的能力突出，并能以无机氮化合物

(NH4
+, NO3

−)或有机氮化合物作为唯一氮源[16]。

此外，近年来报道的一些黏细菌新类群既不能分

解纤维素也不能捕食，如类普通杆菌、丝状滑行

黏细菌和幽灵孢子菌等[1,9]。 
黏细菌另一吸引人之处在于其能够产生多

种具有生物活性的次级代谢产物，是公认的重要

的药源微生物新类群之一[17]。在过去的 40 年里，

从黏细菌中已鉴定出 100 多种新的碳骨架代谢

物和 600 多种衍生物[18-19]，这些代谢产物具有抗

真菌、抗细菌、抗病毒、抗疟疾、抗肿瘤和免疫

调节等活性[20]。部分黏细菌化合物已用于临床，

如从纤维堆囊菌(S. cellulosum)发现的埃博霉素

(epothilones)具有抗肿瘤活性[21-23]，其类似物伊

沙匹隆(ixabepilone)和优替德隆(utidelone)分别

于 2007 年和 2021 年获批上市，用于癌症的临床
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治疗。此外，由于捕食特性，黏细菌在生态中具

有重要作用，有可能用于农业生物防治[24-25]和污

水处理[26-27]等。因此，黏细菌是一类具有重要基

础研究价值和应用价值的微生物资源。 
根据 16S rRNA 基因序列，黏细菌在系统分

类上隶属于变形菌门中 δ 分支的黏细菌目

(Myxococcales)[28]。目前基于基因组系统发育关

系的分类标准，已将黏细菌目提升为黏细菌门

(Myxococcota)[29]。随着已培养黏细菌类群的不

断增多和微生物系统分类的发展，对黏细菌的系

统分类也在逐步完善。本文以黏细菌系统分类学

的发展为主线，介绍黏细菌资源的特性和研究现

状，以期为黏细菌资源研究和开发利用提供参考。 

1  黏细菌系统分类历史演变 
黏细菌系统分类学大致经历了以下 3 个阶

段：早期的依赖于黏细菌形态的分类，16S rRNA

基因序列相似性分析和形态分类并举的黏细菌

系统分类，以及基于 120 个保守的单拷贝标识基

因和 16S rRNA 基因的分类。 

1.1  基于黏细菌子实体形态的早期分类学

体系：黏细菌目 
对黏细菌的描述可以追溯到 1892 年，对黏

细菌的最早认知是其复杂多样的子实体结构，这

也是早期黏细菌分类的基础[30]。在 16S rRNA 基

因序列相似性引入系统发育学研究之前，黏细菌

的分类体系几乎完全依赖子实体等的形态学特

征，并辅以抗生素、酶活等生理生化指标；早期

对黏细菌的保存主要是干燥法，黏细菌的子实体

也曾被当作植物标本进行干燥保藏；根据黏细菌

子实体孢子囊颜色、数量、是否有柄，黏孢子形

状等特征，将具有相似子实体特征的菌株进行聚

类、等级划分。实际上这些“代表菌株”并不是严 

格意义上的“模式菌株”，更像是“模式材料”[31]。 

1989 年， Bergey’s manual of systematic 
bacteriology[32]首先根据营养细胞形状、是否形

成小孢囊将多囊菌科(Polyangiaceae)划分出来；

再根据小孢囊形状及小孢囊是否在孢子囊中，将

黏 球 菌 科 (Myxococcaceae) 、 原 囊 菌 科

(Archangiaceae)和孢囊杆菌科(Cystobacteraceae)
区分开。此时黏细菌目共分为 8 个属：黏球菌属

(Myxococcus)、原囊菌属(Archangium)、孢囊杆

菌属(Cystobacter)、蜂窝囊菌属(Melittangium)、
标桩菌属(Stigmatella)、小囊菌属(Nannocystis)、
软 骨 霉 状 菌 属 (Chondromyces) 和 多 囊 菌 属

(Polyangium)。1992 年，The Prokaryotes[33]根据

细胞形态、黏孢子发育、菌落表型、细胞脂肪酸

谱、类胡萝卜素谱、菌落黏液是否吸附刚果红，

将 黏 细 菌 目 划 分 为 孢 囊 杆 菌 亚 目

(Cystobacterineae)和堆囊菌亚目(Sorangineae)。
科级的划分主要依据黏孢子的形态。属和种的划

分是基于形态特征和一些生理特征。如黏球菌科

的黏孢子是光滑的球形；黏球菌属子实体通常是

柔软黏滑的球状，球形底部收束或不收束；而珊

瑚球菌属子实体通常是坚韧的圆柱体或垫状，有

的会形成珊瑚或珊瑚枝状。 
在早期分类体系下，黏球菌目分为黏球菌科

(Myxococcaceae)、原囊菌科(Archangiaceae)、孢

囊 杆 菌 科 (Cystobacteraceae) 和 堆 囊 菌 科

(Sorangiaceae)这 4 个科和 12 个属约 40 个种[33]。

尽管如此，仍有很多属或种处于争议或者不确定

的范围。例如，孢囊杆菌属(Cystobacter)到底有

多少个种并不能确定，只能根据孢子囊的形态划

分为 4 个“模式种”[33]。分类学家们曾尝试引入纤

维素降解能力、几丁质降解能力、紫外线激发荧

光等特性对黏细菌进行分类学研究，但都未完全

成功[34-35]。黏细菌的子实体特征由于容易在分离

纯化和培养的过程中退化或丢失，从而出现纯培

养黏细菌子实体不典型或不形成子实体的现象，
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之后的系统发育学研究证实，有很多形态学特征

十分“相似”的菌株并不是同一类[36]。因此，早期

的系统分类是含糊的，尤其是“种”间的区分。以

黏细菌形态为基础、辅以生理特征进行逐级划分

的早期分类体系存在较大的不准确性。 

1.2  16S rRNA 基因相似性和形态分类并

举的系统分类：黏细菌目 
随着测序技术的发展，微生物系统分类研究

进入了新阶段。1999 年，Spröer 等对 54 株黏细

菌进行了 16S rRNA 基因的系统发育分析，证实

了黏细菌中的 3 个深度分支，并肯定了黏细菌的

形态和系统发育之间的相关性，但有少数黏细菌

在系统发育上与形态分类不一致[37]。2010 年，

Garcia 等对 101 株黏细菌的 16S rRNA 基因序列

进行了系统发育分析，明确了 3 个亚目成员之间

的分歧，并且发现了 9 个新的分类单元[38]。因

此，引入 16S rRNA 基因序列相似性对细菌系统

发育进行矫正之后，黏细菌的系统分类学变得更

为清晰。以 2005 年 Bergey’s manual of systematic 
bacteriology[36]和 2006 年 The Prokaryotes[28]为代

表，根据 16S rRNA 基因序列相似性，将黏细菌

归为 δ 变形菌纲的黏细菌目[39]，与之亲缘关系相

近的是蛭弧菌属(Bdellovibrio)和一些绝对厌氧

的脱硫菌[40]。不同黏细菌亚目通过营养细胞、

黏孢子和菌落形态来进行分类。菌落是否吸附刚

果红作为菌落黏液的化学特性指标也被用作一

个分类标准[35]。此时的黏细菌分类仍然是以形

态学特征为主、16S rRNA 基因序列相似性分析

为辅。黏细菌目共分为 3 亚目 5 个科 17 个属   
52 个种[38]。值得一提的是，黏细菌的形态学分

类体系和 16S rRNA基因系统分类体系在高级分

类单元上有较好的一致性，但在种属分类时有较

大的差异。这也导致了一些不同属黏细菌的 16S 
rRNA 基因序列相似性>97%的现象。此外，根

据 Bacteriological Code (1990 年版)的命名规  

范[41]，截止到 2007 年，有 16 个黏细菌种暂属

于有效报道(effectively published)状态，因为命

名不规范或缺少保藏证明等未生效发表 (not 
validly)[42]。 

1.3  基于保守单拷贝标识基因的现代分类

体系：黏细菌门 
随着基因组测序、宏基因组拼装和单细胞测

序技术的飞速发展，目前更容易从纯培养和未培

养微生物中获取大量的高质量基因组序列。从基

因组序列中筛选多个蛋白标识基因进行系统发

育学分析已经变得越来越普遍 [43-44]。2018 年

Parks 等[45]通过数据库现有的细菌基因组及宏基

因组分装得到的数据筛选出用于细菌系统发育

学分析的 120 个单拷贝标识蛋白序列(bac120)。
2020 年基于 bac120 的系统发育学分析发现

Deltaproteobacteria 纲、Oligoflexia 纲与热脱硫

杆菌门(Thermodesulfobacteria)并非单系同源，并

对其重新分类，成立了 4 个新的细菌门：黏细菌

门(Myxococcota)、脱硫菌门(Desulfobacterota)、
蛭 弧 菌 门 (Bdellovibrionota) 和 未 培 养 的

SAR324[29]。基于 bac120 和 16S rRNA 基因的黏

细菌现代分类体系正式建立；与单个保守基因的

分类相比，基于基因组的分类系统覆盖更多的信

息，因此能够更好地反映生物的真实系统进化关

系[29]。目前黏细菌门的分类系统兼顾了传统的

分类系统和新的系统发育学研究，并将系统发育

与黏细菌功能特点结合起来。 
黏细菌门现有 2 个已培养纲：黏球菌纲

(Myxococcia)和多囊菌纲(Polyangia)。此外，系

统发育分析显示黏细菌门至少有一个纲处于未

培养状态，包含未培养黏细菌的宏基因组拼装，

如 c_UBA727 和 c_UBA796 等[29]。值得注意的

是，有些已发表的黏细菌类群，由于缺乏基因组

信息，其归类是根据 16S rRNA 基因序列构建系 
统 发 育 进 化 树 [29] 。 例 如 ， 原 豆 囊 菌 科
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(Phaselicystaceae)[46] 被 暂 归 为 多 囊 菌 科

(Polyangiaceae)下的豆囊菌属(Phaselicystis)；科

夫勒菌科(Kofleriaceae)中科夫勒菌属(Kofleria)

与海生囊菌属(Haliangium)同在 16S rRNA 基因

序列进化树的一个分支，被归于多囊菌纲海生囊

菌目，这与 2006 年 The Prokaryotes[28]将海生囊

菌属和科夫勒菌属同归于黏球菌目下科夫勒菌

科相悖。以国际原核生物命名法为标准的在线统

计[47]，科夫勒菌属和海生囊菌属仍同在黏球菌

目下的科夫勒菌科。 

自黏细菌现代分类体系建立以来，黏细菌有

效发表的新类群有柠檬色球菌属(Citreicoccus)[48]、

珊瑚球菌属 9 个新种[49-50]、黏球菌属 3 个新种[51]

和厌氧黏细菌属 3 个新种[3]。截至目前，黏细菌

门共有效发表 3 纲 4 目 8 科 31 属，详见表 1。

在低分类单元“属” “种”水平上，现代分类体系主

要是对新发现的一些形态学特征如子实体不典

型类群的分类，如淡黄色丝状滑行黏细菌

(Labilithrix luteola) 和 朴 素 类 普 通 杆 菌

(Vulgatibacter incomptus)[1]。此外，区分了形态

学特征差异不显著但 16S rRNA基因序列相似性

达到新物种鉴定阈值(98.65%)的菌株。自 1970 年

Colwell 提出多相分类(polyphasic taxonomy)[52]

的概念以来，利用微生物表型、基因型等多方面

不同信息的综合系统分类已经成为主流。在目前

的黏细菌分类体系中，黏细菌的形态学特征依然

是新分类单元需要描述的重要内容。 

2  已培养黏细菌的系统分类及

特征简述 
黏细菌是兼性捕食类群的典型代表，因其进

化关系和捕食策略的不同，将黏细菌与专性捕食

类群蛭弧菌分别单列成为 2 个独立的门[29]。现

已培养的黏细菌门下包含 2 个纲：黏球菌纲 

(Myxococcia)和多囊菌纲(Polyangia)，分别代表

了黏细菌系统发育的两大分支[29]。以下对 2 个

纲的相关分类特征进行了描述，包含的具体科、

属见表 1。黏细菌新类群系统发育的研究报道不

多，表 2 总结了近 20 年黏细菌新菌鉴定的相关

报道。这些黏细菌新菌大多分离自土壤相关生

境，其次是海洋生境。值得注意的是，近两年报

道的某些新种或新属与已知模式菌 16S 相似性

水平均较高，如 Corallococcus soli ZKHCc1 

1396T 与已知模式菌 C. terminator CA054AT 的相

似 性 高 达 99.67%[53] ； Corallococcus silvisoli 

c25j21T 与已知模式菌 C. aberystwythensis DSM 

108846T的相似性为 99.3%[50]；Citreicoccus inhibens 

M34T (新属)与已知珊瑚球菌属模式菌Corallococcus 

exercitus AB043AT的相似性为 98.18%[48]。 

2.1  黏球菌纲 
黏 球 菌 纲 下 只 有 一 个 黏 球 菌 目

(Myxococcales)。该目均为溶细菌型菌株，一般

能够裂解细菌细胞，但不能分解纤维素。共包含

5 个科，黏球菌科 (Myxococcaceae)、原囊菌科

(Archangiaceae)、类普通杆菌科(Vulgatibacteraceae)、

厌氧黏杆菌科 (Anaeromyxobacteraceae)和科夫

勒菌科(Kofleriaceae)。营养细胞细长杆状，黏孢

子短圆且成熟后具有光学折射特性(图 1A、1B)。

菌落能够吸附刚果红。但也有特殊的黏细菌类群

如类普通杆菌属(Vulgatibacter)，无运动性，既

不能裂解细菌细胞，也不能分解纤维素且无子实

体形成[1]。幽灵孢子属(Simulacricoccus)不形成子

实体但能够形成球状黏孢子 [9]。厌氧黏细菌科

(Anaeromyxobacteraceae)是黏细菌中唯一已知

的兼性厌氧菌类群，能够进行滑行运动、无典型

子 实 体 形 成 [4] 。 新 发 现 的 柠 檬 色 球 菌 属

(Citreicoccus)能够显著抑制丝状真菌和裂解病

原菌[8]。 
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表 1  黏细菌门有效发表属分类地位变迁  
Table 1  Proposed taxonomy of the phylum Myxococcota with changes from the past taxonomy marked below 
the rank of family 
纲 
Class 

目 
Order 

科 
Family 

属 
Genus 

2006-《原核生物》(科)[28] 
2006-The Prokaryotes  
(family)[28] 

1992-《原核生物》(科)[33] 
1992-The Prokaryotes 
(family)[33] 

黏球菌纲 
Myxococcia 

黏球菌目 
Myxococcales 

黏球菌科 
Myxococcaceae 

匣状球菌属 
Pyxidicoccus (2) 

− nov 

   黏球菌属 
Myxococcus (9) 

− − 

   珊瑚球菌属 
Corallococcus (12) 

− − 

   聚团球菌属 
Aggregicoccus (1) 

nov nov 

   幽灵孢子属 
Simulacricoccus (1) 

nov nov 

   柠檬色球菌属 
Citreicoccus (1) 

nov nov 

  原囊菌科 
Archangiaceae 

孢囊杆菌属 
Cystobacter (7) 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

   原囊菌属 
Archangium (4) 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

_ 

   标桩菌属 
Stigmatella (3) 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

   玻璃囊菌属 
Hyalangium (1) 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

nov 

   蜂窝囊菌属 
Melittangium (3) 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

孢囊杆菌科 
Cystobacteraceae 

   无孔菌属 
Vitiosangium (2) 

nov nov 

  类普通杆菌科 
Vulgatibacteraceae 

类普通杆菌属 
Vulgatibacter (1) 

nov nov 

  厌氧黏细菌科 
Anaeromyxobacteraceae 

厌氧黏细菌属 
Anaeromyxobacter (3) 

nov nov 

多囊菌纲 
Polyangia 

多囊菌目 
Polyangiales 

多囊菌科 
Polyangiaceae 

多囊菌属 
Polyangium (9) 

− 堆囊菌科 
Sorangiaceae 

   堆囊菌属 
Sorangium (8) 

− 堆囊菌科 
Sorangiaceae 

   软骨霉状菌属 
Chondromyces (6) 

− 堆囊菌科 
Sorangiaceae 

   小孢囊属 
Minicystis (1) 

nov nov 

   豆囊菌属 
Phaselicystis (1) 

nov nov 

   丝状滑行黏细菌属 
Labilithrix (1) 

nov nov 

   卓恩属 
Jahnella (1) 

− nov 

   嗜纤维素菌属 
Byssovorax (1) 

− nov 

   透明蠕杆菌属 
Aetherobacter (2) 

nov nov 

     (续表) 



 
3110 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

     (待续 1) 

纲 
Class 

目 
Order 

科 
Family 

属 
Genus 

2006-《原核生物》(科)[28] 
2006-The Prokaryotes  
(family)[28] 

1992-《原核生物》(科)[33] 
1992-The Prokaryotes 
(family)[33] 

   簇囊菌属 
Racemicystis (2) 

nov nov 

  橙杆菌科 
Sandaracinaceae 

橙杆菌属 
Sandaracinus (1) 

nov nov 

 小囊菌目 
Nannocystales 

小囊菌科 
Nannocystaceae 

小囊菌属 
Nannocystis (3) 

− 堆囊菌科 
Sorangiaceae 

   邻囊菌属 
Plesiocystis (1) 

nov nov 

   水黏细菌属 
Enhygromyxa (1) 

nov nov 

   假水黏细菌属 
Pseudenhygromyxa 
(1) 

nov nov 

 海生囊菌目 
Haliangiales 

海生囊菌科 
Haliangiaceae 

科夫勒菌属 
Kofleria (1) 

科夫勒菌科 
Kofleriaceae 

nov 

   海生囊菌属 
Haliangium (2) 

科夫勒菌科 
Kofleriaceae 

nov 

−：科级分类地位未发生改变；nov：在原分类体系中该属处于“未有效发表”状态或不存在；括号中数字表示该属现有有

效发表种的数量；因属名书写不规范更名：原“Jahnia”更名为 Jahnella，原“Byssophaga ”更名为 Byssovorax；因种属合并

取消的属名：原囊球菌属(Angiococcus)模式菌 Angiococcus disciformis 归为原囊菌属 Archangium disciforme；原单囊菌属

(Haploangium)[28]归为多囊菌属(Polyangium) 
−: No change in classification at the family level; nov: “Nonexistent” or “not validly”; Numbers in parentheses following genus 
names denote the number of currently valid published species of the genus; Some genus names have been changed due to 
abnormal spelling: Jahnia changed to Jahnella; Byssophaga changed to Byssovorax; The canceled genus names due to 
amalgamation: The type species of Angiococcus, Angiococcus disciformis classified as Archangium disciforme; Haploangium[28] 

classified as Polyangium.  
 

表 2  近 20 年黏细菌新菌的系统分类 
Table 2  Systematic classification of novel myxobacteria in the last 20 years 
科学命名 
Scientific name 

菌株 
Strains 

菌株来源 
Habitats 

分离方法 
Isolation methods 

菌株特性 
Biological 
characteristics 

基因组大小 
Genome 
size (Mb) 

GC 含量 
GC contents 
(%) 

参考文献 
Reference 

Anaeromyxobacter 
oryzae 
A. diazotrophicus 
A. paludicola 

Red232T 
Red267T 
Red630T 

稻田土 
Paddy soil 

− 兼性厌氧 
Facultative anaerobic 

6.72 
4.83 
4.59 

73.5 
74.5 
74.1 

[3] 

Corallococcus soli ZKHCc1 
1396T 

土壤 
Soil 

大肠杆菌诱导法 
Escherichia coli 
baiting method 

− 9.44 70.6 [53] 

Corallococcus 
silvisoli 

c25j21T 森林土 
Forest soil 

大肠杆菌诱导法 
Escherichia coli 
baiting method 

− 9.23 70.7 [50] 

Citreicoccus 
inhibens 

M34T 森林土 
Forest soil 

大肠杆菌诱导法 
Escherichia coli 
baiting method 

抗真菌活性、裂解病
原细菌 
Antifungal activity 
and bacteriolytic 
property against 
phytopathogens 

9.05 69.5 [48] 

       (待续) 
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       (续表 2) 
科学命名 
Scientific name 

菌株 
Strains 

菌株来源 
Habitats 

分离方法 
Isolation methods 

菌株特性 
Biological 
characteristics 

基因组大小 
Genome 
size (Mb) 

GC 含量 
GC contents 
(%) 

参考文献 
Reference 

Polyangium 
aurulentum 
P. jinanense 

SDU3-1T 
SDU14T 

土壤 
Soil 

大肠杆菌诱导法 
Escherichia coli 
baiting method 

不形成子实体
Non-fruiting 

12.32 
13.81 

69.4 
68.4 

[10] 

Myxococcus spp. 
Pyxidicoccus spp. 

5 species* 土壤 
Soil 

大肠杆菌诱导法 
Escherichia coli 
baiting method 

− − − [51] 

Corallococcus spp. 8 species** 土壤 
Soil 

标准分离方法 
Standard isolation 
methods 

− − − [49] 

Sorangium spp. 7 species*** 土壤 
Soil 

− 降解纤维素 
Cellulose-decomposing 

− − [54] 

Nannocystis 
konarekensis 

MNa11734T 沙漠土 
Desert soil 

标准分离方法 
Standard isolation 
methods 

− − − [55] 

Simulacricoccus 
ruber 

MCy10636T 土壤 
Soil 

在 MS21 琼脂覆盖滤
纸片平板形成微菌落 
Tiny swarming colony 
on MS21 agar baited 
with a filter paper 

微耐氧，不形成子实
体、形成黏孢子 
Microaerotolerant, 
non-fruiting, 
myxospore-forming 

− − [9] 

Vitiosangium 
cumulatum 
V. subalbum 

MCy10943T 
MCy10944T 

土壤 
Soil 

土壤浸提液琼脂涂
抹灭活的大肠杆菌 
Adding 1% (v/v) soil 
extract, autoclaved 
Escherichia coli 

− − − [56] 

Racemicystis 
persica 

MSr11462T 沙滩沙土 
Sand sample 
of beach 

无机盐 ST21 培养基
加无菌滤纸片诱导 
Mineral salt ST21 
agar, overlaid with 
sterile filter papers 

− − − [57] 

Aetherobacter 
fasciculatus 
A. rufus 

SBSr002T 
SBSr003T 

土壤 
Soil 

标准分离方法 
Standard isolation 
methods 

含有独特的多不饱和
脂肪酸生物合成途径 
The unique PUFA 
biosynthetic pathways 

− − [58] 

Racemicystis 
crocea 

MSr9521T 土壤 
Soil 

无机盐 ST21 培养基
加无菌滤纸片诱导 
Mineral salt ST21 
agar, overlaid with 
sterile filter papers 

− − − [59] 

Aggregicoccus 
edonensis 

MCy1366T 土壤 
Soil 

标准分离方法 
Standard isolation 
methods 

菌体特殊的聚集现象 
Unusually 
aggregating 

− − [60] 

Minicystis rosea SBNa008T 土壤 
Soil 

大肠杆菌诱导法 
Escherichia coli 
baiting method 

富含不饱和脂肪酸，
产甾类化合物 
Polyunsaturated fatty 
acid‐rich‐and 
steroid‐producing 

16.04 69.1 [61] 

       (待续) 
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       (续表 2) 
科学命名 
Scientific name 

菌株 
Strains 

菌株来源 
Habitats 

分离方法 
Isolation methods 

菌株特性 
Biological 
characteristics 

基因组大小 
Genome 
size (Mb) 

GC 含量 
GC contents 
(%) 

参考文献 
Reference 

Vulgatibacter 
incomptus 
Labilithrix luteola 

B00001T 
B00002T 

森林土 
Forest soil 

稀释涂布平板法 
Plate dilution method 

无子实体聚集现象，
不能裂解菌体，不能
分解纤维素 
No fruiting body-like 
cell aggregates, 
non-bacteriolytic and 
non-cellulolytic type 
of nutrition 

4.35 
12.19 

68.9 
66.1 

[1] 

Pseudenhygromyxa 
salsuginis 

SYR-2T 河口湿地淤泥 
Estuarine 
marsh 

改良版海洋黏细菌
分离方法 
Modified isolation 
methods for marine 
myxobacteria 

适应低浓度的盐环
境(0.0–2.5%) 

− − [62] 

Sandaracinus 
amylolyticus 

NOSO-4T 土壤 
Soil 

标准分离方法 
Standard isolation 
methods 

分解淀粉 
Starch-degrading 

10.33 72.0 [63] 

Phaselicystis flava SBKo001T 森林土 
Forest soil 

标准分离方法 
Standard isolation 
methods 

含有花生油酸 
Arachidonic 
acid-containing 

− − [46] 

Byssovorax 
cruenta 

By c2T 土壤 
Soil 

标准分离方法 
Standard isolation 
methods 

降解纤维素 
Cellulose-degrading 

5.99 66.6 [2] 

Enhygromyxa 
salina 

SHK-1T 海洋 
Coastal 
samples 
(mud, sands 
and algae) 

海洋黏细菌分离方法 
Isolation methods for 
marine myxobacteria 

微嗜盐黏细菌 
Slightly halophilic 
myxobacterium 

− − [64] 

Plesiocystis 
pacifica 

SIR-1T 海洋 
Pacific 
coasts 

海洋黏细菌分离方法 
Isolation methods for 
marine myxobacteria 

含有脱氢甲基萘醌 
Contains 
dihydrogenated 
menaquinone 

10.59 70.7 [65] 

Haliangium 
ochraceum 
H. tepidum 

SMP-2T 
SMP-10T 

海洋 
Seaweed 
samples 

海洋黏细菌分离方法 
Isolation methods for 
marine myxobacteria 

中度嗜盐；水解淀
粉、DNA 和明胶 
Moderately 
halophilic; Hydrolyze 
starch, DNA, casein 
and gelatin 

9.45 
− 

69.5 
− 

[66] 

Anaeromyxobacter 
dehalogenans 

2CP-1T 土壤和沉积物 
Soils and 
sediments 

醋酸盐作为唯一碳
源和能源 
Acetate as the sole 
carbon and energy 
source 

兼性厌氧 
Facultative anaerobic 

5.03 74.7 [4] 

−：参考文献中未显示此信息 
−: This information is not displayed in the reference. *: Five species of Myxococcus eversor, M. 
llanfairpwllgwyngyllgogerychwyrndrobwllllantysiliogogogochensis, M. vastator, Pyxidicoccus caerfyrddinensis and P. trucidator. 
**: Eight species of Corallococcus aberystwythensis, C. carmarthensis, C. exercitus, C. interemptor, C. llansteffanensis, C. 
praedator, C. sicarius and C. terminator. ***: Seven species of Sorangium ambruticinum, S. arenae, S. bulgaricum, S. dawidii, S. 
kenyense, S. orientale and S. reichenbachii. 
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图 1  黏球菌纲、多囊菌纲的营养细胞和黏孢子形态照片   A：黏球菌纲营养细胞长杆状[67]. B：黏孢子

大而圆且具有折光性[67]. C：多囊菌纲营养细胞短杆状[10]. D：黏孢子短杆状、钝圆，与营养细胞相似[10] 
Figure 1  Morphologies of Myxococcia and Polyangia. A: Vegetative long-rod cells of Myxococcia[67]. B: 
Optically refractile, large, and rounded myxospores[67]. C: Vegetative short-rod cells of Polyangia[10]. D: Short 
rod shaped and blunt round myxospore-like cells[10]. 

 
2.2  多囊菌纲 

多囊菌纲包含多囊菌目(Polyangiales)、小囊

菌 目 (Nannocystales) 和 海 生 囊 菌 目

(Haliangiales)。营养细胞粗短，圆柱形、末端钝

圆，黏孢子在形态上与营养细胞的区别较小(图
1C、1D)，菌落不吸附刚果红。多囊菌科的堆囊

菌属(Sorangium)和嗜纤维素菌属(Byssovorax)是
目前已知的以纤维素为主要碳源的黏细菌类群。

软骨霉状菌是最早被培养的黏细菌类群，能够形

成“树形”的复杂子实体结构[68]。但第一株被发现

的软骨霉状菌(Chondromyces lichenicolus)[30]现

已 被 归 为 原 囊 菌 科 的 蜂 窝 囊 菌 属

(Melittangium)[69]。堆囊菌属是最早发掘生物活

性次级代谢产物的黏细菌类群之一，也是目前报

道次级代谢产物最多的黏细菌类群。多囊菌属

(Polyangium)形成的子实体通常包含多个聚在一

起 的 小 孢 囊 ， 但 新 报 道 的 金 色 多 囊 菌         
(P. aurulentum)无子实体结构，而济南多囊菌  
(P. jinanense)的子实体只含有一个小孢囊[10]。橙

杆菌科 (Sandaracinaceae)目前只有一个模式种

(Sandaracinus amylolyticus)[63]，其子实体形态不

典型：类子实体无孢子囊、在琼脂平板上散落分

布。小囊菌科具有蚀刻琼脂但不使琼脂液化的特

点，其中邻囊菌属(Plesiocystis)[65]和水黏细菌属

(Enhygromyxa)[64]分离自海洋环境。海生囊菌目

包含科夫勒菌属和海生囊菌属(Haliangium)，海

生囊菌属目前仅有 2 个模式种，是分离自海洋环

境的耐盐黏细菌类群[66]。 
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3  未培养黏细菌 
由于黏细菌的胞外黏液、液体培养细胞易聚

集难分散、难以形成单菌落等限制，使用稀释涂

布平板法、拮抗平板筛选法等传统的微生物分离

技术几乎不能获得黏细菌。近年来，微生物分离

技术已经逐步向高通量培养、针对性分离方法方

向发展，并衍生出一些高效分离方法，如拉曼活

细胞分选[70]、反向基因组学[71]等。但遗憾的是

这些新分离技术也未成功应用于黏细菌的分离

培养。目前分离黏细菌的方法主要是通过底物富

集诱导法(大肠杆菌、酵母、兔粪和滤纸都是经

典的底物)挑取子实体，再反复转接纯化[28,72]。

黏细菌分离方法学研究一直都在进行，但基本离

不开底物富集诱导法[73-77]。目前尚未实现高通量

培养和对某类黏细菌的特异性富集，建立高效的

黏细菌培养方法任重而道远。 
长久以来，黏细菌被认为是土壤细菌。实际

上黏细菌是地球上已知的最多样化、分布最为广

泛的细菌类群之一，温带、热带、北极苔原、沙

漠、酸性土壤、海洋及淡水都是其合适的栖息  
地[29,66,78-79]，显示了黏细菌对环境的广泛适应能

力。我们前期基于全球微生物组(earth microbiome 
project, EMP)数据对黏细菌类群的分析显示，已

培养黏细菌 OTU 和已测序的黏细菌 OTU 只占

全部黏细菌 OTU 的 10.01%和 7.29%，属于已培

养率和基因组测序率均较低的类群[79]。2019 年

对GenBank中的全部黏细菌 16S rRNA基因序列

分析显示，黏细菌目可分为 20 个亚目，有 17 个

新亚目尚未得到纯培养[80]。基于 bac120 对黏细

菌门的系统发育分析显示黏细菌门仍有至少一

个纲处于未培养状态[29]。综上所述，环境中仍有

大量的黏细菌处于未培养状态。近年来，组学技

术的发展产生了大量的微生物基因组数据[81-82]。

经宏基因组组装基因组(metagenome-assembled 
genomes, MAG)数据预测，黏细菌的捕食和子实

体形成等群体行为与对土壤生境的适应性密切

相关，而未培养黏细菌的高分类单元多半来自非

土壤生境或是厌氧类群[83]。在已培养黏细菌基

因组和 MAGs 数据中预测到反硝化、芳烃降解、

甲胺降解、好氧甲基营养和氢营养呼吸等方面的

代谢基因，黏细菌在与其他甲基营养降解菌的竞

争中可能发挥着意想不到的作用，并参与全球碳

和氮循环[84]。此外，我们发现利用细菌通用引

物对黏细菌进行多样性分析并不准确和全面，可

能会忽略掉很多环境中的稀有黏细菌类群[8]。利

用黏细菌半特异性引物对深海沉积物和海洋热

泉口样品进行系统发育分析，结果表明黏细菌在

海洋环境也普遍大量存在，且海洋黏细菌与陆生

黏细菌在高分类地位上出现分化[85]。虽然来自

海洋环境的黏细菌菌株已有纯培养(如海生囊

菌)，但由于缺乏更多数据和系统的研究，海洋

黏细菌的生理特点与基因进化等信息我们还知

之甚少[86-88]。 

4  总结与展望 
捕食性黏细菌是一类具有重要应用潜力的

微生物资源。然而受限于分离培养和纯化的困难，

黏细菌资源和系统发育研究发展相对缓慢[89]。黏

细菌分布极为广泛，但属于培养率较低的原核生

物类群[79]。自 2000 年以来黏细菌新类群的报道

绝大多数为新属和新种级别，而根据 16S rRNA
基因序列分析显示自然界存在的 20 个黏细菌亚

目中有 17 个尚未得到纯培养[80]。目前黏细菌类

群绝大多数分离自陆地土壤相关生境，海洋生境

的黏细菌仅有小囊菌目和海生囊菌目下的 4 个

属，并且来源较为单一。但细菌多样性及宏基因

组分析显示海洋生境蕴藏大量海洋专属黏细菌

类群，且多为未培养的高分类单元[82,90]。此外，

厌氧黏细菌由于生长较为缓慢和分离培养条件

更为复杂，也是一类关注度较少的黏细菌资源。
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因此，改良和创新黏细菌分离培养技术显然是获

取未培养黏细菌资源的关键所在。黏细菌的次级

代谢产物挖掘和基因调控次级代谢产物等方面

一直以来都是黏细菌应用研究中的热点[91-92]。除

了具有药物先导化合物筛选价值，黏细菌还能够

产生多种水解酶[93]，包括淀粉酶、几丁质酶、

脂肪酶、木聚糖酶等[24,94-97]，这些降解大分子的

酶具有应用潜力。有些水解酶还具有降解毒素的

作用，如从黏球菌属黏细菌(Myxococcus fulvus)
的蛋白粗提物中获得的黄曲霉素降解酶[98]。此

外，研究表明黏细菌在污水处理过程中能够稳定

存在且是一类优势菌，可能在污水有害物质降解

的过程中发挥着重要的作用[26-27]。MAGs 数据中

预测到来自热泉的黏细菌中存在聚羟基脂肪酸

酯解聚酶基因，是潜在的塑料降解菌[99]。黏细

菌因捕食其他微生物、形成孢子和耐受恶劣环境 
等生防特性，被用来尝试治理很多顽固的农业病

害[100]。如珊瑚球菌属黏细菌 EGB 菌株能够抑制

稻瘟病真菌(Magnaporthe oryzae)的孢子萌发[24]

和调控黄瓜根系的菌群结构防治黄瓜枯萎病[25]

等。因此，黏细菌在工业、农业、生物医学和环

境保护中均具有广泛的应用潜力。但黏细菌资源

的应用尚有待于对黏细菌性质的深入了解和认

识，如黏细菌基因组中多拷贝分子伴侣[101-102]、

黏细菌之间如何相互识别[103-104]、黏细菌的毒素

分泌与免疫系统[105-107]，以及捕食机制[11]等方面

正在被深入探索。此外，缺乏有效的遗传操作方

法也是黏细菌研发的重要限制。 
近年来，微生物培养组学的发展极大地促进

了未培养和难培养微生物的分离培养，丰富了微

生物资源库。未培养黏细菌的分离培养离不开组

学技术的进步，基因组学研究已经为黏细菌生

态、社会行为和次级代谢产物形成等方面提供

了重要的理论依据，间接促进了黏细菌资源的

挖掘[108]。充分利用宏基因组学、培养组学等多

组学技术，结合黏细菌捕食、形成黏孢子等生活

习性及生理生化特点，开展未培养黏细菌的定向

富集分离和尝试高通量培养，建立起黏细菌的培

养组学以及资源评估体系，已成为黏细菌资源研

究和利用的迫切需求。 
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