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粘细菌产生的水解酶类研究进展 

徐欣 1,2  李安章 1  徐帅帅 1  姚青 3  朱红惠*1,2 
1 广东省微生物研究所 广东省科学院 华南应用微生物国家重点实验室 广东省菌种保藏与应用重点实验室 

广东省微生物菌种保藏中心(GDMCC)  广东 广州  510070 

2 华南农业大学农学院  广东 广州  510642 

3 华南农业大学园艺学院  广东 广州  510642 

摘  要：粘细菌隶属于 δ 变形菌纲(Deltaproteobacteria)，是重要的药源微生物类群，但是其分离培

养困难，严重限制了粘细菌资源的发掘和开发利用。粘细菌是微生物捕食者，通过产生丰富多样的

胞外水解酶，如淀粉酶、蛋白酶、几丁质酶、纤维素酶、磷酸酶、蛋白酶等来裂解其他微生物或分

解纤维素等作为营养物质来源。目前，粘细菌分离纯化技术主要是利用被捕食菌或纤维素诱导法。

可以说，粘细菌胞外水解酶是研究其分离培养方法的物质基础。然而，目前研究者们对粘细菌产生

的水解酶类关注较少。本文主要对粘细菌产生的水解酶种类、性质及其功能进行归纳总结，为今后

粘细菌分离培养技术和开发利用等相关研究提供参考。 
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Abstract: Myxobacteriales belongs to Deltaproteobacteria, which is an important group of 
pharmaceutical-producing microorganisms. However, the isolation and purification of myxobacteria are 
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difficult, which severely limits the exploration and utilization of myxobacteria resources. Myxobacteria are 
microbial predators, which produce a variety of extracellular hydrolases, such as amylase, protease, 
chitinase, cellulase, phosphatase, protease etc., to lyse other microorganisms or decompose cellulose as 
nutrients source. At present, the isolation and purification technology of myxobacteria are mainly based on 
predator-prey interaction or cellulose induction. Hereby, extracellular hydrolase of myxobacteria is the 
material basis for studying its isolation and cultivation methods. However, the hydrolases produced by 
myxobacteria have been less concerned. In this paper, the types, properties and functions of the hydrolases 
produced by myxobacteria are summarized, which would provide reference sense for the related researches 
on the isolation and cultivation techniques. Moreover, the exploitation and utilization of myxobacteria 
resources were also discussed. 

Keywords: Myxobacteria, hydrolase, uncultured bacteria 

 
 

粘细菌是一类具有复杂多细胞行为的革兰氏

阴性细菌，在细胞的生长、摄食、运动和发育等

方面具有显著的社会性特征[1]。粘细菌单细胞形

态呈杆状，其显著特点是可以形成肉眼可见的子

实体结构。粘细菌属于变形杆菌门(Preteobacteria)

的 δ 分支，包括 3 个亚目，即孢囊杆菌亚目

(Cystobacterineae)、 堆 囊菌 亚 目 (Sorangiineae)和

小囊菌亚目(Nannocystineae)[2]。目前粘细菌目共

有 11 个科 30 个属(表 1) 66 个正式定名的种。 

依据对生物大分子的降解特性，粘细菌可分

为两大类群：溶细胞类群(Bacteriolyic Group)和溶

纤维素类群(Cellulolytic Group)[3]。两个类群对于

底物的偏好明显不同，前者主要降解利用其他微

生物的活细胞；后者不能降解利用活细胞(可以降

解死细胞)，却能分解利用纤维素[4]。目前绝大多

数粘细菌种属属于溶细胞类群，溶纤维素类群只

有堆囊菌属(Sorangium)和 Byssovorax 这 2 个属[5-6]。 

研究发现粘细菌的基因组普遍大于其他细菌

的基因组，其中纤维堆囊菌(Sorangium cellulosum) 

So0157-2 具有最大的细菌基因组(14.78 Mb)[7]，其次 

 
表 1  粘细菌目的分类 
Table 1  Classification of Myxococcales 
Suborder Cystobacterineae Suborder Sorangineae Suborder Nannocystineae 

A Family Myxococcaceae E Family Polyangiaceae J Family Nannocystaceae 

01 Myxococcus 14 Polyangium 25 Nannocystis 

02 Corallococcus 15 Byssovorax 26 Enhygromyxa 

03 Pyxicoccus 16 Chondromyces 27 Plesiocystis 

04 Aggregicoccus 17 Aetherobacter 28 Pseudenhygromyxa 

05 Simulacricoccus 18 Racemicystis K Family Haliangiaceae 

B Family Cystobacteraceae 19 Jahnella 29 Haliangium 

06 Cystobacter 20 Sorangium L Family Kofleriaceae 

07 Archangium F Family Sandaracinaceae 30 Kofleria 

08 Hyalangium 21 Sandaracinus   

09 Melittangium G Family Phaselicystidceae   

10 Stigmatella 22 Phaselicystis   

11 Vitosangium H Family Labilitrichaceae   

C Family Vulgatibacteraceae 23 Labilithrix   

12 Vulgatibacter I Family unassigned   

D Family Anaeromyxobacteraceae 24 Minicystis   

13 Anaeromyxobacter    
 



徐欣等: 粘细菌产生的水解酶类研究进展 255 

 

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

是纤维堆囊菌(S. cellulosum) Soce56 (13.03 Mb)[8]。

较大的基因组为粘细菌产生丰富多样的酶类和次

级代谢产物提供了遗传基础。目前，粘细菌在天

然产物发掘、生物防治等应用领域日益引起关

注，已成为重要的微生物资源类群[9]。 

粘细菌在自然界中分布广泛，丰度和多样性

都较高。但由于其自身特性的限制，不能利用传

统的稀释平板法分离，所以粘细菌的分离纯化是

一大难题。对海洋、陆地或不常见的栖息地进行

的免培养研究表明，未培养的粘细菌数量远远高

于已培养菌株的数量[10]。 

利用被捕食菌促进粘细菌子实体形成和诱导

粘细菌的分离是目前主流的粘细菌分离方法。粘

细菌是微生物中的捕食者，大多数粘细菌能通过

独特的“狼群式”群体行为(Wolf-Pack)和滑行运动来

主动捕食多种“猎物”微生物，包括细菌、丝状真

菌、小型藻类等，并能利用猎物裂解后的小分子

产物作为其唯一的营养来源进行生长[11-12]。“狼群

式”捕食假说认为，在细胞密度高的情况下，粘细

菌细胞分泌各种各样的水解酶，在细胞外环境中

聚集在一起以提高酶浓度，共同发挥裂解作用，

产生一个共享的水解产物池，便于单个细胞吸收

裂解产物实现生长繁殖[13]。粘细菌可以产生多种

多样的酶类，包括蛋白酶、淀粉酶、纤维素酶、

脂肪酶、几丁质酶、木聚糖酶、明胶酶、糊精

酶、琼脂糖酶等，它们是粘细菌捕食能力及分离

纯化技术的物质基础。深入研究粘细菌水解酶

类，有利于加深对粘细菌营养需求、代谢机制和

捕食行为的了解，可为开发和改进粘细菌分离技

术提供参考，也有利于推动粘细菌及其所产酶类

在工业和农业等领域的开发应用。 

1  纤维素酶 

纤维素酶在自然界中广泛分布，是细菌、真

菌、线虫和植物的生物合成产物[14-16]。纤维素的

完全降解是通过 β-1,4-内切葡聚糖酶和 β-1,4-外

切葡聚糖酶的作用而发生。内切作用酶攻击纤维

素链内部，而外切酶攻击纤维素链的还原或非还

原端以生成纤维二糖或葡萄糖[17-18]。1997 年，

Pedraza-Reyes 等发 现粘细菌 Myxococcaceae sp. 

AL-1 分泌一种具有壳聚糖酶-纤维素酶活性的蛋

白，这是首次在粘细菌中发现同时具有壳聚糖  

酶-纤维素酶双功能酶活的酶；该酶属于糖苷水解

酶家族 5，在粘细菌生长稳定期最大限度地分泌，

能够降解纤维素荧光衍生物 4-甲基伞形酮-β-D-纤

维二糖苷和 4-甲基伞形酮-β-D-纤维三糖苷，在

42 °C 具有最大降解活性；氨基末端测序表明，纯

化的壳聚糖酶-纤维素酶与革兰氏阳性枯草芽孢杆

菌菌株 DLG、PAP115 和 168 产生的内切纤维素酶

具有 70%以上的序列一致性[19-20]。基因组分析数

据表明，Myxococcaceae sp. AL-1 含有一个至少由  

5 种纤维素酶组成的细胞外多纤维素分解系统，其

产量受生长周期的调节[21]。对其中的 cel9 基因进

行克隆表达，该基因编码一个分子量为 67 kD 的纤

维素酶；该纤维素酶在菌株生长稳定期产生，微

晶纤维素可明显增强其表达；Cel9 蛋白在大肠杆

菌和枯草芽孢杆菌中已成功表达，纯化的 Cel9 蛋

白生化特性与嗜热细菌产生的纤维素酶生化特性

相似；位于基因 cel9 下游的基因 cel48 编码另一种

纤维素酶，该酶在大肠杆菌中进行了表达及纯

化，发现其与细菌来源的糖基水解酶家族 48 的纤

维二糖水解酶具有相似的生化特性，研究表明，

Myxococcaceae sp. AL-1 产生的这两种纤维素酶以

协同的方式对微晶纤维素进行降解[22]。后续研究

表明，在粘细菌菌株 AL-1 降解纤维素的过程中，

一种非催化氨基酸 Asp446 在 Cel9 蛋白中起着至关

重要的结构作用，而蛋白 TmcR 会抑制 cel9-cel48

基因簇的表达[23-24]。 

Hou 等以堆囊菌属为研究对象，发现其水解纤

维素活性与细胞表面相关联，并在细胞表面形成

一个大的多酶复合体，该复合体是生长在细胞表

面的突起结构，这可能是导致纤维素降解的原

因；通过凝胶色谱测定分离的纤维素水解复合物
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分子量为 1 000−2 000 kD，至少含有纤维素酶和木

聚糖酶活性，该发现为纤维素水解酶在好氧环境

中的应用提供了新的思路和发展方向[25]。堆囊菌

属是一类具有独特的水解纤维素能力的粘细菌，

但目前没有任何一个纤维素酶从堆囊菌属中分离

纯化，纤维堆囊菌细胞表面的多酶复合体结构中

具有多种生物活性的水解酶类，其来源的水解酶

类可能进一步解释降解机制。纤维素作为一种重

要的可再生资源，其降解对可持续发展和改善环

境问题具有重要的意义，堆囊菌属来源的纤维素

酶可能在纤维素降解工业化生产中具有重要的应

用价值。 

2  木聚糖酶 

木聚糖酶是一类糖苷酶(o-糖苷水解酶，EC 

3.2.1.x)，催化木聚糖中 1,4-β-D-木聚糖键的内水

解，参与木糖的产生[26]。木聚糖酶的底物是木聚

糖，木聚糖是植物细胞中主要的结构多糖，是自

然界中较为丰富的多糖 [27]。在大多数木聚糖酶

中，最佳催化活性是在中温或接近中温温度(约

40−60 °C) ， 而 冷 活 性 木 聚 糖 酶 的 最 佳 温 度 在

20−30 °C[26]。Wang 等从纤维堆囊菌(S. cellulosum) 

So9733-1 中克隆了一个长度为 1 209 bp 的木聚

糖酶基因 xynA，其 GC 含量为 52.27%，低于已

报 道的大多数粘细菌基因组 DNA 的 GC 含量

(67%−72%)，从而认为 xynA 可能源自其他细菌种

类；将基因 xynA 在大肠杆菌中进行重组表达，经

亲和层析得到重组蛋白 r-XynA，该重组酶的最佳

温度为 30−35 °C，5 °C 时的活性为 33.3%，0 °C 时

的活性为 13.7%，在 50 °C 孵育 20 min 后活性丧失

80%，表明 r-XynA 是一种低温活性木聚糖酶，具

有较低的热稳定性，Ca2+的存在可以增强 r-XynA

的活性；r-XynA 能水解山毛榉木聚糖、桦木木聚

糖 和 木 糖 寡 糖 (木 糖 三 糖 、 木 糖 四 糖 和 木 糖 戊

糖)，主要产物为木糖和木糖二糖[28]。这是首次在

纤维堆囊菌中分离纯化出木聚糖酶，该酶的发现

与纤维堆囊菌具有水解纤维素的活性相关。纤维

堆囊菌能够有效分解利用纤维素的能力一直受到

研究者们的广泛关注，纤维堆囊菌来源的木聚糖

酶对探究其降解机制具有重要的科学意义。但纤

维堆囊菌作为一种难分离难培养的粘细菌，其分

离纯化周期较长，这也为后续的研究工作带来很

多困难。 

3  淀粉酶 

淀粉酶是一种重要的工业酶，广泛应用于工

业生产，如制糖、动物营养、食品、发酵、纺

织、造纸、生物能源等行业[29]。淀粉酶是糖苷水

解酶(Glycoside Hydrolase，GH)的一类，通过水解

α-1,4-和 α-1,6-糖苷键将淀粉降解成糖基。粘细菌

能降解利用大分子物质来满足自身生长的营养需

求，对多糖(如淀粉)具有良好的利用能力。1995 年

Fárez-Vidal 等 首 次 从 珊 瑚 状 粘 球 (Myxococcus 

coralloides) D 中分离出一种淀粉酶，该酶被鉴定为

典型的 α-淀粉酶，分子量为 22.5 kD，最适温度

45 °C，最适 pH 8.0，最终水解产物为葡萄糖和麦

芽糖[30]。 

近几年，崔中利团队从粘细菌 Corallococcus 

sp. EGB 中克隆表达了多种新型的胞外淀粉酶。在

2015 年报道了一种新型的α-淀粉酶 AmyC，纯化后

的重组淀粉酶 rAmyC 是一种特殊的糖化 α-淀粉

酶，催化机制与典型的 α-淀粉酶不同，AmyC 能水

解各种淀粉和大于 G4 的麦芽低聚糖，生成葡萄糖

和麦芽糖四糖而不产生其他低聚糖；其具有微弱

但显著的 α-1,6 键裂解活性和转糖基化活性，在

50 °C 时表现出最大的水解活性[31]。AmyM 是从

Corallococcus sp. EGB 中克隆的一种形成麦芽六糖

的外淀粉酶，分子质量为 43 kD，不依赖 Ca2+，属

于糖苷水解酶家族 13；对 AmyM 水解淀粉的终产

物进行分析表明，麦芽六糖占麦芽糖低聚糖产量

的 59.4%；因其具有耐盐、高活性、独特的底物特

异性和最终产物谱等特征，该酶在淀粉加工技术

中具有广泛的应用前景[32]。AmyM 在大肠杆菌中

表达水平较低(1.4 mg/L)，随后在毕赤酵母(Pichia 
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pastoris) GS115 中表达量提高至 220 mg/L，有利

于其在工业生产中使用[33]。在毕赤酵母中进行表

达的还有一种来源于 Corallococcus sp. EGB 的新

型脱支酶 IsoM，其序列比对表明，IsoM 为典型的

异淀粉酶，属于 GH13 家族；IsoM 对支化淀粉的

α-1,6-糖苷键具有较高的脱支效率，对 α-1,4-糖苷

键无活性；IsoM 是一个潜在的抗性淀粉生产者，

产率为 70.9%，可与商业普鲁兰酶(Promozyme®D2)

相当，还能与 AmyM 结合提高麦芽六糖的产量，

因此，IsoM 是淀粉高效转化的潜在候选者 [34]。

Corallococcus sp. EGB 还 分泌 一种新 型淀粉酶

CoMA，该酶最突出的特点是能催化麦芽糖低聚  

糖(≥G3)和可溶性淀粉转化为麦芽糖作为唯一的水

解产物；此外，该酶还可以水解 γ-环糊精和普鲁兰

多糖，CoMA 对 α-1,4-糖苷键显示出水解和转糖基

化作用，但对 α-1,6-糖苷键没有作用[35]。葡萄糖基

转移被认为是生产高水平麦芽糖而不产生葡萄糖

的主要糖化反应[36]。Corallococcus sp. EGB 中还有

一种新型的葡糖淀粉酶(GlucaM)，并在大肠杆菌

中进行了异源表达，rGlucaM 分子量约为 73 kD，

在 pH 7.0、温度 50 °C 时活性最佳，耐高浓度盐和

多种有机溶剂[37]。GlucaM 属于 GH15 家族，与珊

瑚状珊瑚球菌(Corallococcus coralloides) DSM2259

的 GH15 家族葡糖淀粉酶序列相似度高达 96%，与

已 知 功 能 验 证 的 葡 萄 糖 淀 粉 酶 无 相 似 之 处 ；

GlucaM 具有广泛的底物特异性，与其他葡糖淀粉

酶的不同在于其对可溶性淀粉和直链淀粉有更高

的活性，对 α-环糊精也有一定的活性，rGlucaM

可以作用于淀粉、直链淀粉、支链淀粉、糖原等

不同的底物和麦芽低聚糖，是产生葡萄糖的良好

催化剂[38]。GlucaM 的活性不依赖于 Ca2+的存在，

但是 1 mmol/L 和 5 mmol/L 的 K+对该酶的活性有促

进作用，有少量报道表明 K+对葡糖淀粉酶活性有

刺激作用[39-40]。Corallococcus sp. EGB 还编码一种

4-α-葡聚糖转移酶(CcGtase)，是糖苷水解酶家族 77

中的新成员，产物分析表明，rCcGtase 可以将麦芽

低 聚 糖 和 淀 粉 转 化 为 线 性 聚 合 度 低 (Degree of 

Polymerization，DP<12)的麦芽低聚糖而不生成环

糊精，只有在葡萄糖存在的情况下才能观察到对

淀 粉 的 转 移 作 用 [41] 。 Sandaracinus amylolyticus 

DSM 53668 是 1995 年分离出来的新型可降解淀粉

粘细菌，直到 2016 年对其全基因组进行测序后发

现，在其完整基因组中含有 15 个 α-淀粉酶和 2 个

γ-淀粉酶基因，通过系统发育分析发现，其中  

10 个 α-淀粉酶和 1 个 γ-淀粉酶基因是通过其他细

菌的水平基因转移获得的，而这些淀粉酶都未被

分离纯化[42]。 

上述研究结果表明，粘细菌是新型淀粉酶的

良好来源，特别是珊瑚球菌属，其来源的淀粉酶

种类多样，可满足不同工业生产的需要，成为工

业淀粉酶新来源。但粘细菌中其他种属产生的淀

粉酶都未被分离纯化。自 19 世纪粘细菌被发现以

来，因其独特的社会性行为和生理特性，对其各

方面的研究进展都比较缓慢。随着分子生物学学

科的发展，基因组学受到研究者们的关注，通过

基因功能预测可以挖掘粘细菌中未被研究的功能

酶基因，可为粘细菌产生的水解酶类的研究带来

突破性的进展。 

4  葡萄糖苷酶 

内切型 β-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶(Endo-β-N- 

acetylglucosamidases，ENGases，EC 3.2.1.96)可由

一系列生物体产生，从细菌到真菌，再到包括人类

在内的高级物种，其能够作用于糖蛋白，水解附着

的 N-聚糖[43]。橙色标桩菌(Stigmatella aurantiaca) 

DW4 在营养生长过程中分泌一种新型的 ENGase，

被命名为 ENGase St，经纯化后分子量约为 27 kD，

这是首个来源于粘细菌的 ENGase；该酶作用于

N-链连接的聚糖的二乙酰壳多糖部分，对低聚甘

露糖苷型糖类天冬酰胺和糖蛋白具有很高的活

性，还可以水解杂合型和复杂型糖类天冬酰胺，

但不能作为胞壁质水解酶[44]。随后在黄色粘球菌 

(M. xanthus) DK1622 的营养生长过程中也发现了
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具有相同底物特异性的 ENGase 活性，被命名为

ENGase Mx；同时初步探讨了该酶在细胞中的生物

功能，功能之一是参与外源 N-糖基蛋白的降解，

为细胞发育提供营养物质，另一功能可能是与蛋白

酶对肽的作用相同，内切糖苷酶可能从天然或外来

N-糖基蛋白中释放出离散的寡糖，从而产生一系

列的发育信号[45]。粘细菌产生的 ENGase 在细胞

中的生物功能还不明确，需要更进一步的研究进

行验证。 

5  脂肪酶/酯酶 

细菌能产生不同种类的脂解酶，包括羧酸酯

酶(EC 3.1.1.1)和脂肪酶(EC 3.1.1.3)，统称为“脂解

酶”，能够水解疏水性的羧酸酯，释放脂肪酸和甘

油[46]。酯酶作用于水溶性底物，倾向于短的脂肪

酸链；而脂肪酶作用于脂质界面，其主要底物为

不溶于水的长链甘油三酯 [47-48]。对黄色粘球菌  

(M. xanthus) DK1622 基因组完整序列进行生物信息

学分析发现，该基因组中有大量假定的脂肪酶基

因，编码 3 个不同家族的脂解酶：Patatin 脂肪酶、

α/β 水解酶和 GDSL 脂肪酶；在 3 个脂肪酶家族中

各选择 ORF3852、ORF5522 和 ORF4569 在大肠杆

菌中进行异源表达，底物特异性分析表明，这些

酶优先水解短链脂肪酸酯，对对硝基苯乙酸酯催

化活性最高[49]。黄色粘球菌具有广泛的“捕食”范

围，其分泌的脂解酶可以除去“猎物”的膜屏障，释

放脂肪酸，还可能清空“猎物”的细胞质内容物[49]。

粘细菌在“捕食猎物”过程中，其分泌的脂解酶可能

发挥重要作用。 

纤维堆囊菌对各种大分子物质具有良好的降

解能力，包括许多不同种类的多糖和脂质，但目

前对降解大分子物质中所涉及的酶类研究较少。

与大分子物质的广泛降解能力一致，纤维堆囊菌

基因组包含许多开放阅读框(Open Reading Frame，

ORF)，预测编码不同的水解酶；对纤维堆囊菌  

(S. cellulosum) Soce56 基因组序列分析发现，有 45 个

ORF 编码各种脂肪酶/酯酶(EC 3.1.1.x)，这些 ORF

的编码产物与已生化鉴定的脂肪酶/酯酶的序列相

似度都很低，并且目前尚无任何一个被表征[8]。

2011 年，Cheng 等从纤维堆囊菌(S. cellulosum) 

So0157-2 中克隆了一个脂肪酶基因 lipA，并在大肠

杆菌中进行表达纯化，对重组酶进行生化表征发

现，r-LipA 是一种冷适应脂肪酶，水解短链或中链

脂肪酸(≤c10)的对硝基苯基酯，对对硝基苯醋酸酯

活性最高；该酶在商业洗涤剂和有机溶剂的存在

下仍然保持了大部分活性，表明其具有潜在的工

业应用前景，这是首个从纤维堆囊菌中分离纯化

出来的脂肪酶[50]。纤维堆囊菌的基因组普遍大于

其 他 细 菌 ， 其 基 因 组 含 有 大 量 编 码 脂 解 酶 的

ORF，而且与已知的脂解酶具有很低的相似性，

表明来源于纤维堆囊菌的脂解酶可能具有独特的

活性，纤维堆囊菌可能成为新型脂肪酶资源的筛

选菌株。 

6  蛋白酶 

蛋白酶能够催化水解蛋白质，根据在蛋白质底

物上的作用位点，可分为内肽酶和外肽酶；根据其

催化机理，又分为丝氨酸蛋白酶、天冬氨酸蛋白

酶、巯基蛋白酶和金属蛋白酶[51]。早在 1965 年，

来源于粘细菌的蛋白酶被分离纯化，Ensign 等从

Myxococcaceae sp. AL-1 中分离纯化出一个分子量

为 8.7 kD 的蛋白酶，被命名为蛋白酶 I，该酶具有

蛋白水解活性并能够裂解多种细菌细胞壁[52]。蛋

白酶 I 是一种小分子量的蛋白水解酶，通过水解糖

氨 肽 肽 键 来 溶 解 细 菌 细 胞 壁 [53] 。 1972 年 ， 从

Myxococcaceae sp. AL-1 中分离纯化出第 2 个胞外

蛋白酶，被命名为蛋白酶 II，分子量约为 17 kD，

也是一种分子量较小的蛋白酶，蛋白酶 II 的最佳

pH 值为 8.5−9.0，该酶对赖氨酸氨基侧的特定肽键

具有特异性裂解作用[54]。1978 年，Gnosspelius 从

变绿粘球菌(Myxococcus virescens) S1H 中分离纯化

出一个分子量约为 26 kD 的蛋白酶 SII，肽水解活

性表明，该酶的主要作用靶点为含有非极性侧链

氨基酸的肽键，该蛋白酶属于丝氨酸蛋白酶家
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族，在 pH 值为 8.0 时具有最佳的水解活性，四乙

酸乙二胺能迅速灭活该酶，二价阳离子能部分恢

复其活性[55]。1994 年，Dumont 等从黄色粘球菌

DKlOl 中分离纯化出一个具有弹性蛋白降解活性的

金属蛋白酶 MAP1，分子量为 40 kD，该酶由单肽

链组成[56]。此外，黄色粘球菌 DK101 中分离纯化

出 2 个酸性蛋白酶，一个是类似凝乳酶的胞外酸性

内切蛋白酶，分子量为 45 kD，SDS-PAGE 和 N 端

序列分析 3 种底物的水解产物，这 3 种底物含有被

凝乳酶识别的独特敏感键，发现该蛋白酶能特异

性地裂解 Phe-Met 键，该酶很容易从培养上清液中

获得[57]。另一个是在细胞营养生长期间分泌的酸

性内切蛋白酶 MAEP，分子量约为 12 kD，在酸性

条件下(pH 5.9)裂解 κ-酪蛋白的 Phe-Met 键[58]。 

在食品工业中使用的蛋白酶中，天冬氨酸蛋

白酶如凝乳酶(EC.3.4.23.4)可特异性裂解 κ-酪蛋白

中的 Phe-Met 键，从而引发牛奶凝结，可用于奶酪

的制作[59]。微生物来源的凝乳酶容易产生和分离

纯化，生物技术可以提高微生物凝血酶的产量，

是奶酪行业中新酶来源的良好选择[60]。黄色粘球

菌 DK1622 在生长发育过程中分泌一种胞外蛋白酶

Mcp，在 pH 值为 6.0 时，该蛋白酶具有使 κ-酪蛋白

发生凝血的水解活性，并被天冬氨酸蛋白酶的特

异性抑制剂所抑制；该蛋白酶的水解活性在发育

周期中受到时间的调节，在饥饿后的 9 h 内大量增

加[61]。黄色粘球菌 422 分泌一种新型的凝乳酶，分

子量为 40 kD，pI 为 5.0；在 pH 6.0、37 °C 条件下

凝乳活性最高，该酶在 65 °C 加热 12 min 后完全失

活[62]。随后，有研究者将黄色粘球菌菌株 422 中的

凝乳酶基因进行克隆表达，26 个 ORF 只有 3 个基

因(cltA、cltB 和 cltC)编码的蛋白在大肠杆菌、酿

酒酵母和毕赤酵母表达系统中表现出胞内凝乳能

力[63]，结果表明黄色粘球菌菌株 422具有奶酪生产

凝乳酶来源的潜在用途。 

脯氨酸内肽酶(Prolyl Endopeptidase，PEP)是 

一种丝氨酸蛋白酶，具有水解蛋白内部脯氨酸残

基羧基侧肽键的能力，有研究表明用合适的脯氨

酸内肽酶进行口腔治疗具有减轻乳糜泻患者终生

完全排斥谷蛋白这一负担的潜力[64]。2005 年，在

黄色粘球菌 ATCC 25232 中发现了一种具有治疗前

景的脯氨酰内肽酶 Mx PEP，该酶具有良好的体外

谷蛋白解毒特性，并研制了含有该酶的药物剂量

的典型肠溶胶囊[65-66]。但 Mx PEP 易受酸性 pH 和

胃蛋白酶的影响，因此最适合在十二指肠腔内环

境进行谷蛋白解毒；从而利用食品级干酪乳杆菌

作为载体，在小肠环境的体外模型中给药，将完

整的酶输送到十二指肠的系统，干酪乳杆菌在维

持产生和分泌 Mx PEP 能力的同时，在模拟胃肠道

运输中存活了下来，因此，干酪乳杆菌在未来有

望成为将 Mx PEP 输送到乳糜泻患者十二指肠的良

好载体[67]。后续研究又将 Mx PEP 在大肠杆菌中进

行了重组表达、纯化和表征，重组酶的单体分子

量为 70 kD，等电点约为 6.3，最佳的 pH 值和温度

分别为 7.5 和 37 °C，在 pH 为 6.0−8.5 范围内活性

稳定，热稳定性达 37 °C；重组酶用于谷蛋白水解

的初步研究结果表明有望用于生物活性肽的制  

备[68]。粘细菌产生的蛋白酶具有多种功能，首先

发挥营养作用，粘细菌可以利用蛋白质作为碳和

能量的来源；其次，可以调节饥饿过程中粘细菌

子实体和粘孢子的形成[69]；还具有作为奶酪生产

和医学治疗剂的潜在用途。 

粘细菌产生多种具有应用功能的蛋白酶，特

别是粘球菌属，其来源的蛋白酶在医学治疗方面

具有重要的研究价值，有望成为治疗乳糜泻患者

的有效药剂，该方面研究具有重要意义。 

7  磷酸酶 

蛋白磷酸酶可分为 3 个家族：磷蛋白磷酸酶

(Phosphoprotein Phosphatase，PPP)、金属离子依赖

性蛋白磷酸酶(Metal-Dependent Protein Phosphatase，

PPM) 和 蛋 白 酪 氨 酸 磷 酸 酶 (Protein Tyrosine 

Phosphatase，PTP)，PPP 家族包括 PP1、PP2A 和

PP2B 成员，PPM 家族的典型成员有 PP2C[70]。在
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粘细菌中，已经鉴定出大量的 Ser/Thr 蛋白激酶，

其中许多是生长发育所必需的[71]。蛋白激酶能在

细胞信号转导和调控中发挥重要作用，而磷酸酶

可以控制信号转导通路的磷酸化，磷酸酶的存在

对细胞间的信号转导是必需的。粘细菌中磷酸酶

的报道，最早是以黄色粘球菌为研究对象研究了

磷酸酶的定位和分泌 [72-73]。粘细菌具有营养生

长、聚集、子实体形成、粘孢子形成和萌发等复

杂的生命周期。1987 年，Gonzalez 等以珊瑚状粘

球菌(M. coralloides) D 为研究对象，报道了磷酸盐

对其生命周期不同阶段的影响及其生命周期中磷

酸酶活性的变化，发现高浓度的磷酸盐会抑制子

实体的形成[74]。1990 年，Weinberg 等为了了解黄

色粘球菌体内磷酸调节的作用机制，研究了黄色粘

球菌发育过程中磷酸酶的表达，发现黄色粘球菌在

孢子萌发期比营养细胞发育期表达更高水平的磷酸

酶，不同的磷酸酶活性可以作为子实体形成和萌发

阶段的生化指标[75]。2001 年，Treuner-Lange 等发现

黄色粘球菌中的基因 pph1 编码一种 PP2C 型的

Ser/Thr 蛋白磷酸酶，属于 PPM 家族；纯化的 Pph1

蛋白对 Mn2+和 Mg2+具有依赖性；该酶与真核生物

PP2C 磷酸酶具有较强的同源性，属于一类新的细

菌性蛋白磷酸酶。pph1 基因突变株会引起菌株营

养生长、细胞运动、聚集和产孢等方面的缺陷，

在饥饿诱导的发育条件下，该突变体的聚集减

少，不能形成具有活孢子的子实体[76]。2009 年，

García-Hernández 等在黄色粘球菌中发现蛋白磷酸

酶 Pph2，该酶属于 PPP 家族，能够作用于磷酸化

的 Ser、Thr 和 Tyr 残基，是一种依赖于锰的参与能

量代谢的蛋白磷酸酶；pph2 基因突变株在聚集、

产孢量和萌发效率方面存在缺陷 [77]。2011 年，

Kimura 等从黄色粘球菌中发现了第 3个蛋白磷酸酶

Pph3，该酶属于 PPM 家族，表现出 PP2C 型的

Ser/Thr 蛋白磷酸酶酶学特性，对 Mn2+具有依赖

性；饥饿条件下 pph3 基因突变株发育不成熟，

孢子量减少 [78]。上述对黄色粘球菌中蛋白磷酸

酶 的 研 究 表 明 ， 在 饥 饿 条 件 下 ， 蛋 白 磷 酸 酶

Pph1、Pph2 和 Pph3 一起参与了磷酸化蛋白的去

磷酸化反应，该反应对于黄色粘球菌中子实体和

孢子的形成是必需的。2012 年，Mori 等从黄色

粘球菌中发现一个酪氨酸磷酸酶 PhpA，phpA 基因

突变体与野生型相比，产生了更多的胞外多糖

(Exopolysaccharides，EPS)，PhpA 可能负向调节黄

色粘球菌中 EPS 的产生[79]。在黄色粘球菌中，胞

外多糖对于细胞间粘附和子实体的形成至关重

要。2014 年，Sasaki 等从黄色粘球菌中发现 2 个磷

酸酶 PrpA 和 ApaH，其与磷酸蛋白磷酸酶和四磷酸

二腺苷(Ap4A)水解酶具有同源性；两者均表现出

对硝基苯基磷酸盐、ApnA 和 ATP 的磷酸酶水解活

性，Mn2+和 Co2+会影响酶活特性[80]。 

粘细菌中的磷酸酶研究主要是以黄色粘球菌

为研究对象。黄色粘球菌复杂的多细胞行为需要

大量信号转导机制的参与，以协调细胞运动和导

致形态发生和分化的基因表达模式的顺序变化。

生物体利用一系列的信号转导系统来感知和响应

环境的变化，由真核类蛋白激酶和磷酸酶介导的

蛋白磷酸化是环境信号传递的一个关键机制。磷

酸酶可以催化磷酸化蛋白的去磷酸化，对解析粘

细菌生长发育过程中的信号传递系统起着至关重

要的作用。 

8  粘细菌产生水解酶与生物防治作用 

近年来，粘细菌的生物防治作用日益引起重

视。2011 年，Kim 等发现一株粘球菌(Myxococcus)

能抑制 3 种病原真菌的孢子萌发和菌丝生长；盆栽

试验中，该粘细菌对由尖孢炭疽菌(Colletotrichum 

acutatum)侵染引发的辣椒炭疽病具有良好的防治效

果；在田间试验中，粘细菌抗炭疽病活性并未长期

保持，但可能成为一种有前途的生物防治剂[81]。

2015 年，Dahm 等从森林土壤中分离到 30 株粘细

菌，发现这些粘细菌能有效抑制松树幼苗病害真菌

的生长，对人参绣腐菌(Cylindrocarpon destructans)

具有最强的抑制效果；盆栽实验表明，其中一些



徐欣等: 粘细菌产生的水解酶类研究进展 261 

 

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

粘细菌能有效抑制水稻纹枯病菌(Rhizoctonia solani)

对松苗的侵害[82]。2017 年，Li 等分离到的珊瑚球

菌属(Corallococcus) EGB 对多种植物病原真菌表现

出有效的生物防治作用；盆栽实验中，珊瑚球菌

属菌株 EGB 对由尖孢镰刀菌(Fusarium oxysporum)

侵染引发的黄瓜枯萎病具有良好的防治效果，能

显著降低发病率，并且该菌株胞外上清酶液能够有

效 地 降 低 气 传 病 原 真 菌 稻 瘟 病 菌 (Magnaporthe 

oryzae)对水稻苗的感染能力[83]。2018 年，Li 等分

离筛选得到一株粘球菌属(Myxococcus) BS，盆栽

试验发现其可以利用捕食作用有效降低由软腐病

菌(Pectobacterium carotovorum)侵染引起的马蹄莲

软腐病的发病率，并能促进马蹄莲植株的生长，

增加后代块茎数量[84]。 

粘细菌具有重要的生物防治潜力，但目前粘

细菌在生物防治机制方面的研究并不多。与次生

代谢物相比，粘细菌产生的胞外水解酶受到的关

注较少。然而，粘细菌产生丰富的胞外水解酶

类，在生物防治过程中可能发挥了重要作用。

Dahm 等从森林土壤中分离的粘细菌对松树幼苗主

要真菌致病菌有广泛的生物防治特性，这些粘细

菌都产生胞外酸性和中性蛋白水解酶[82]。珊瑚球

菌属菌株 EGB 具有有效的抗病原真菌活性，盆栽

实验中能显著防治稻瘟病；抗真菌机制研究发

现，菌株 EGB 分泌一种 β-1,6-葡聚糖酶，能有效裂

解真菌细胞壁，从而达到抗真菌的效果，并认为

β-1,6-葡聚糖酶可发展成为一种很有前途的新的广

谱抗真菌制剂[83]。菌株 EGB 还分泌一种几丁质溶

解酶 CcCti1，属于 GH18 家族，产物分析表明

CcCti1 可以将胶体几丁质水解为 N-乙酰化壳六糖，

CcCti1 对植物病原菌稻瘟病菌表现出高效的裂解活

性，在几丁质转化和真菌病害的生物防治方面具有

潜在的应用价值[85]。在粘细菌 Myxococcaceae sp. 

AL-1 中发现的几丁质酶和 β-1,4-葡聚糖酶活性，也

被认为与抗真菌活性相关。 

粘细菌作为微生物界的捕食者，其强大的捕

食能力使得其在农业领域具有潜在的研究价值。

早在 70 多年前，粘细菌的捕食行为就被发现了，

但对其分子机制一直知之甚少。随着对粘细菌捕

食机制的研究，越来越多的证据表明其产生的水

解酶类在捕食过程中起着重要作用[86-87]。粘细菌

产生的胞外水解酶类与其捕食特性密切相关，粘

细菌在生物防治方面具有巨大的应用潜力。 

9  总结与展望 

粘细菌在自然界中广泛分布，因其强大的捕

食能力、独特的生活史和社会性行为具有重要的

研究意义。与其他细菌相比，粘细菌能产生多种

多样的胞外水解酶来分解纤维素、淀粉、葡聚

糖、纤维素、几丁质等大分子物质。溶纤维类群

的粘细菌具有独特的降解纤维素的能力，与降解

机制相关的纤维素酶和木聚酶已引起了广泛关

注。纤维堆囊菌产生的脂肪酶具有一些新特性，

被认为是一种良好的工业脂肪酶资源。溶细胞类

群中，珊瑚球菌属分泌的几丁质酶、葡聚糖酶具

有强大的抑菌活性，可能作为一种新型的生物防

治菌，在植物病原菌的防治中具有潜在的应用前

景。除此以外，珊瑚球菌属可产生多种新型的淀

粉酶，表明粘细菌可作为工业淀粉酶的良好来

源。黄色粘球菌产生的蛋白酶具有多种功能，有

潜力用于治疗剂的脯氨酰内肽酶和用于奶酪产业

的凝乳酶。黄色粘球菌具有复杂的社会行为，其

信号传递系统已被广泛研究，其中涉及的多种蛋

白磷酸酶被表征，该酶在黄色粘球菌复杂的生命

周期中扮演多种角色。粘细菌产生的水解酶类功

能多样，具有重要的科学意义和应用潜力。 

粘细菌产生丰富多样的水解酶类为筛选辅助

菌和合适的培养基提供依据。不同的粘细菌捕食

菌谱及捕食嗜好不同，熟悉掌握粘细菌产生的水

解酶的种类及特性，选择合适的辅助菌，通过辅

助菌的诱导，可从土壤或其他生境中分离得到更

多的粘细菌资源，为后续粘细菌的研究奠定基
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础。粘细菌作为一个特殊的细菌群体，其庞大的

基因组为其产生丰富多样的代谢产物提供了遗传

基础，越来越多的酶类产物从基因组中克隆表

达，但仍有大量有用的信息值得深入挖掘。 
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