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摘要：小月菌属(Microlunatus)菌株在治理磷元素造成的环境污染方面呈现优势，具有广阔的研究与开

发前景。1995年 Nakamura等以积磷小月菌(Microlunatus phosphovorus)为模式种建立了小月菌属。目前，

该属包含 7个有效描述种，分离自多种生态环境。小月菌属在分类学上的典型特征是：细胞壁含有 LL-

二氨基庚二酸，优势甲基萘醌成分为 MK-9(H4)，磷酸类脂主要包括双磷脂酰甘油和磷脂酰甘油。本文

结合我们对新近分离得到的 2株小月菌属菌株的分类研究结果和相关文献资料，就小月菌属的建立、分

类学特征、属内各成员的分布、及其在化工和医药业上的应用研究进展和开发前景进行了综述。 
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由细菌、原生动物和藻类等微生物群体及它

们所依附的有机物质和无机物质组成的活性污泥

(active sludge)，广泛应用于生活与工业的废水处

理。早期研究方法的局限性，使得人们对于活性

污泥中微生物组成及其具体功能的认知少之又

少。随着以高通量测序为主要研究手段来揭示原

核生物多样性的研究方法的不断发展与广泛应

用，研究人员发现，活性污泥中实际存在的微生

物类群远比纯培养所获得的微生物种类丰富[1]，除

了厌氧、好氧的革兰氏阴性细菌，还包括许多革

兰氏阳性球菌类群，小月菌属便是其中的一类。 

小月菌属(Microlunatus)菌株是一类革兰氏阳 

性、化能有机异养的好氧微生物，隶属于细菌域-放

线菌门 (Actinobacteria)-放线菌纲 (Actinobacteria)-  

丙酸杆菌目 (Propionibacterineae)-丙酸杆菌科

(Propionibacteriaceae)，包括 7个有效描述种，积磷

小月菌(Microlunatus phosphovorus)为其模式种。 

小月菌属的成员不仅栖息环境多样，而且还表

现 出 多 种 生 理 活 性 ， 例 如 ， Microlunatus 

phosphovorus 具有磷酸盐代谢能力，以及可以大量

产 生 聚 羟 基 脂 肪 酸 酯 (PHA) ； Microlunatus 

aurantiacus 能够降解磷酸盐 [2]； Microlunatus 

panaciterrae 产生的 β-半乳糖苷酶，能够分解人参

皂苷[3]。因此，小月菌属菌株在生物除磷、污水治

理和环境修复等方面呈现出巨大的研究价值和开发

潜力，使之成为一类珍贵的新型资源微生物。 
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1  小月菌属的建立及研究现状 

1.1  小月菌属的建立 

1990 年，Nakamura 等从富含磷酸盐的活性

污泥中分离获得 43个含有异染粒的单菌落，并从

中挑选出磷酸盐代谢能力较强的 12株菌进行深入

研究。以积聚磷酸盐能力最强的菌株 NM-1 作为

模式生物，探究了其积聚磷酸盐作用的机制[4]。

1995 年，Nakamura 等从形态、化学分类学和系

统发育学的角度对菌株 NM-1 的分类学地位做出

了综合分析与讨论。16S rRNA基因信息比较结果显

示，菌株 NM-1 与丙酸杆菌科(Propionibacteriaceae)

内成员的系统进化关系最为密切，最相近的属是

黄球菌属(Luteococcus)。在细胞化学组成上，菌

株 NM-1 具有与黄球菌属相同的特征性细胞壁肽

聚糖 LL-二氨基庚二酸(LL-DAP)及优势甲基萘醌

[MK-9(H4)]组分；同时，菌株 NM-1 又具有区别

于黄球菌属的化学分类特征，如 NM-1 的优势脂

肪酸组分为含支链的饱和脂肪酸(anteiso-C15:0、

iso-C15:0 和 iso-C16:0)，而非不饱和脂肪酸。生物

学特性方面，菌株 NM-1显示出较强的硝酸盐还

原及积聚磷酸盐能力，是严格好氧微生物。综合其

基因型与表型特征，以菌株 NM-1 为模式生物，建

立了 1个新的菌属——小月菌属(Microlunatus)[5]。 

1.2  小月菌属及其近缘属 

丙酸杆菌科(Propionibacteriaceae)最初由

Delwiche 于 1957 年建立，1997 年，Stackebrandt

等依据 16S rRNA 特征核苷酸分析结果，对其做

了重新修订[6]。目前，丙酸杆菌科囊括了丙酸杆

菌属(Propionibacterium)、小月菌属、黄球菌属、

产丙酸菌属 (Prop ion ibac te r ium )、四球菌属

(Tessaracoccus)等 15 个属，丙酸杆菌属为其模式 

属。在基于丙酸杆菌科相关菌株的 16S rRNA 基

因序列构建的系统进化树中，小月菌属与以下各

属关系较近：弗莱德门菌属 (Friedmanniella)、

Naumannella、微白霜菌属(Micropruina)和产丙酸

单胞菌属(Propionicimonas) (图 1)。其中，小月菌

属与 1997年建立的弗莱德门菌属在形态和化学分

类特征上最为相近，例如，细胞形态同为球形，

特征性细胞壁肽聚糖二氨基庚二酸组分均为

LL-DAP，胞壁类型都是 A3γ 型，主要的甲基萘

醌都是 MK-9(H4)，优势脂肪酸组分为 anteiso-C15:0

和 iso-C15:0，特征性极性脂组分均包括双磷脂酰甘

油(DPG)和磷脂酰甘油(PG)[7–10]。小月菌属与其他

近缘属的分类学特征的比较结果详见表 1。 

1.3  小月菌属的分类学特征 

1.3.1  形态和生理生化特征：小月菌属菌株细胞

形态多为球形，单一、成对或成簇排列，个别菌

株细胞呈短棒状或不规则棒状。处于生长静止期

的细胞在中间部位常具有细胞壁结构，细胞生长

至 2–4 d时，球形细胞直径大小为 0.5–2.0 μm。细

胞无运动能力，不形成孢子，菌落为圆形凸起、

表面光滑无光泽，革兰氏染色反应阳性。 

该属菌株为化能有机异养的严格好氧菌，过

氧化氢酶反应阳性，不产生 H2S 气体，不耐酸，

适宜生长的 pH 值范围：pH 5–9，生长温度：

20–30 °C；可利用糖和糖醇等多种有机物作为唯

一碳源和能量来源，生长速率较缓慢。目前发现

的菌株中，多数氧化酶反应呈阴性，只有 M. 

soli、M. panaciterrae和 M. endophyticus种内菌株

氧化酶反应呈阳性； M. phosphovorus、 M. 

aurantiacus、M. soli和 M. parietis种内菌株硝酸

盐还原反应呈阳性。 

1.3.2  化学分类学特征：小月菌属成员的细胞壁

肽聚糖都含有 LL-DAP、丙氨酸、甘氨酸和谷氨
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酸，胞壁肽聚糖类型为 A3γ 型，并且菌株 M. 

phosphovorus和M. soli的肽桥只包含 1个甘氨酸；

优势甲基萘醌组分多为 MK-9(H4)，部分菌株含有

少量 MK-9(H8)、MK-9、MK-8(H4)、MK-8(H2)和

MK-8 等，此外，菌株 M. endophyticus 主要甲基

萘醌为MK-9(H6)；全细胞水解物糖组分包括阿拉

伯糖、半乳糖、鼠李糖和葡萄糖；主要磷酸类脂

组分为双磷脂酰甘油(DPG)和磷脂酰甘油(PG)，

部分菌株还含有磷脂酰肌醇(PI)、磷脂酰乙醇胺

(PE)、未知磷脂(PL)、未知甘油酯(GL)或糖基磷

脂；优势脂肪酸组分为 anteiso-C15:0、iso-C15:0 和

iso-C16:0，属于 FA2c 类型，菌株 Microlunatus 

ginsengsoli和 Microlunatus panaciterrae还含有不

饱和脂肪酸 C18:1ω7c组分。  

 

图 1.  基于丙酸杆菌科各属代表菌株的 16S rRNA 基因序列构建的 N-J 系统进化树 

Figure 1.  Neighbour-joining phylogenetic tree based on 16S rRNA gene sequences of the representative members 
of the genera of the family Propionibacteriaceae. Bar, 05% sequence divergence. 
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表 1.  小月菌属及相关菌属的分类学特征 

Table 1.  Taxonomy characteristics of the genus Microlunatus and the related genera 
Characteristic Microlunatus Friedmanniella Auraticoccus

Auraticoccus

Naumannella Propionicicella Propionicimonas Micropruina

Cell cocci/ 

rod-shaped 

cocci in packets cocci cocci rod-shaped irregular rods coccoid 

pH 5.0–9.0 5.5–8.5 6.5–9.0 6.0–8.0 4.5–8.5 4.5–7.5 5.0–9.0 

Temperature 

range/°C 

20–30 5–37 15–30 15–37 15–37 10–40 20–35 

NaCl tolerance 

/(%, w/v) 

0–5 0–4 0–5 0–10 ND 0–2 0–3 

Colour of 

colony 

yellow/cream orange golden orange pale yellow white white white 

Diagnostic 

diamino acid 

LL-DAP LL-DAP LL-DAP LL-DAP meso-DAP meso-DAP meso-DAP 

Respiratory 

quinones 

MK-9(H4) MK-9(H4) MK-8(H2) 

MK-9(H2) 

MK-9(H4) 

MK-9 

MK-8(H4) 

MK-9(H4). 

MK-9 MK-9(H4) 

MK-10(H4) 

MK-9(H4) 

Cellular fatty 

acid 

anteiso-C15:0 

iso-C15:0 

 iso-C16:0 

anteiso-C15:0 

iso-C15:0 

iso-C14:0 

anteiso-C15:0

anteiso-C15:1

iso-C15:0 

anteiso-C15:0 anteiso-C15:0 

C15:0 

iso-C16:0 

anteiso-C15:0 

iso-C15:0 

iso-C14:0 

anteiso-C15:0,

iso-C14:0 

iso-C16:0 C16:0

Polar lipids PG, DPG PI, PG, DPG,  

PL, (GL) 

PG, DPG, 

PGL, 

PL, GL, 

PG, DPG ND ND ND 

DNA G+C 

content/(mol%) 

65.10–70.90 69.00–74.00 73.50 67.70 69.90 67.40–68.70 70.50 

ND: no Data; PG: phosphatidylglycerol; DPG: diphosphatidylglycerol; PI: phosphatidylinositol; GL: unknown glycolipids; PL: 
unknown phospholipid; PGL: unknown phosphoglycolipid. 

 
Busse 等研究了包括小月菌属在内的 10 个属

共 26株菌的多胺类型：其中类诺卡氏属以及与其

近缘的气微菌属含有尸胺，小月菌属、黄球菌属

等 4 个属的模式菌株含有精胺和亚精胺，间孢囊

菌属等 3 个属的特征多胺为腐胺[11]。因此，多胺

可作为区分细胞壁肽聚糖中含 LL-DAP 的放线菌

各类群的一项参考分类指标。 

1.3.3  分子分类特征：小月菌属菌株隶属于丙酸

杆菌科，丙酸杆菌科的 16S rRNA 的特征性核苷

酸位点包括：688：699(G-C)、701(C)、823：

877(G-C)和 1060：1197(U-A)[12]。在基于丙酸杆

菌科相关菌株 16S rRNA 基因序列构建的系统进 

化树中，小月菌属各成员聚在一起且形成一个稳定

的分支，并与弗莱德门菌属 (Friedmanniella)、

Naumannella、微白霜菌属(Micropruina)和产丙酸单

胞菌属(Propionicimonas)成员为邻。小月菌属成员的

基因组DNA (G+C) mol%含量为 65.1%–70.9%。 

1.4  小月菌属的研究现状 

自 1995 年 Nakamura 等以积磷小月菌为模式

种建立小月菌属以来，在之后的十多年间，一直

没有新的成员被报道。最近几年，随着原核微生

物分离、培养和分类方法的发展，小月菌属的新

成员也陆续从各种不同环境中被分离得到。到  

目前为止，该属已涵盖了 7 个有效描述种： 
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Microlunatus aurantiacus[2] 、 Microlunatus 

endophyticus[13] 、 Microlunatus ginsengisoli[14] 、

Microlunatus panaciterrae[3] 、 Microlunatus 

parietis[15] 、 Microlunatus phosphovorus[5] 和

Microlunatus soli[16]。另外，Lee 和 Journal of 

Microbiology 上描述的 2 个新物种 Microlunatus 

terrae 和 Microlunatus cavernae 尚待 “List of 

Prokaryotic names with Standing in Nomenclature”

的进一步确认[17–18]。 

小月菌属的成员分离自不同的生态环境，其

中，以土壤环境为其主要来源，包括活性污泥、

高丽参根际土、红豆杉根际土、树木腐殖土和岩

洞土壤等。也有部分成员分离自其他生态环境，

例如食用蘑菇的菌丝、室内的墙体、从人体面部

采拭的样品以及蚂蚁体内环境等。 

本实验室在对不同环境中放线菌多样性的研

究过程中，分别从采集自青海省玉树藏族自治州

可可西里沙土样品和黑龙江省黑龙山蒿子根际土

样品中分离得到 2株小月菌属菌株 CPCC 203993

和 CPCC 100076。菌株 CPCC 100076 和 CPCC 

203993 的 16S rRNA 基因序列相似性为 99.8%， 

2 菌株在形态学和生理生化特性上也呈现出高度

相似的特征，二者的基因组 DNA-DNA 杂交值为

87%，高于界定原核生物物种的界限值(70%)。

因此，我们认为菌株 CPCC 203993 和 CPCC 

100076 为同一个基因种的成员。随后，以 CPCC 

203993 为代表菌株，对其进行了多相分类研究，

结果概述如下。菌株 CPCC 203993是化能异养好

氧菌，革兰氏染色反应呈阳性。球形细胞，不具

运动性，不产生内生孢子。能够在 pH 6.0–8.0、

0–3.0%的 NaCl浓度范围、4–42 °C的温度范围内

生长；最适生长条件是 pH 8.0、NaCl 浓度为

1%–3%、20–28 °C。能够在 ISP (国际链霉菌研究 

计划)系列培养基上生长。能够发酵以下碳源产

酸：甘油、D-阿拉伯糖、L-阿拉伯糖、核糖、D-

木糖、L-木糖、β-甲基-D-木糖甙、葡萄糖、山梨

糖、鼠李糖、肌醇、α-甲基-D-甘露糖甙、α-甲基

-D-葡萄糖甙、熊果甙、柳醇、纤维二糖、麦芽

糖、乳糖、蜜二糖、蔗糖、海藻糖、木糖醇、龙

胆二糖、D-松二糖、D-来苏糖、D-塔格糖、D-岩

糖、L-岩糖、D-阿拉伯糖醇、L-阿拉伯糖醇、葡

萄糖酸盐及 2-酮基-葡萄糖酸盐。具有碱磷酶、类

脂酯酶、白氨酸芳胺酶、缬氨酸芳胺酶、胱氨酸

芳胺酶、胰蛋白酶、胰凝乳蛋白酶、酸性磷酸

酶、α-半乳糖甙酶、β-半乳糖甙酶、α-葡萄糖甙

酶、β-葡萄糖甙酶、N-乙酰-葡萄糖胺酶、β-岩藻

糖甙酶、酯酶和类脂酶活性，但不具有 β-糖醛酸

甙酶和萘酚-磷酸水解酶活性。七叶苷水解、硫

化氢产生、淀粉水解、明胶液化、氧化酶(API)、

VP 实验和甲基红实验呈阴性，而硝酸盐还原、

过氧化氢酶和尿素水解反应为阳性。细胞壁含

LL-DAP，全细胞水解物含有葡萄糖和阿拉伯

糖，主要脂肪酸组分为 antesio-C15:0、iso-C16:0 和

iso-C15:0，优势甲基萘醌是 MK-9(H4)，磷酸类脂

包括磷脂酰甘油(PG)、二磷脂酰甘油(DPG)、磷

脂酰肌醇 (PI)和少量的未知糖脂 (GL)，基因组

DNA 的 (G+C)含量为 64.0 mol%。菌株 CPCC 

203993 的 16Sr RNA 基因序列与 Microlunatus 

parietis DSM 22083T相似性最高(97.8%)，并且与

小月菌属内其它菌株的相似性均低于 97%。在基

于丙酸杆菌科相关菌株 16Sr RNA 基因序列构建

的系统进化树中，菌株 CPCC 203993落在了小月

菌属内，并与菌株 Microlunatus parietis DSM 

22083T 形成一个亚分支。菌株 CPCC 203993 和

Microlunatus parietis DSM 22083T的基因组 DNA- 

DNA杂交值(31%)明显低于 70% (界定原核生物物
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种的界限值 )。因此，综合其基因型和表型特

征，菌株 CPCC 203993代表了小月菌属的一个新

物种。由于菌株 CPCC 203993的分离基物采集自

黑龙江省的黑龙山，根据双命名法原则，我们把

菌株 CPCC 203993所代表的新物种命名为黑龙小

月菌(Microlunatus nigridraconis sp. nov.)。 

2  小月菌属的应用研究 

2.1  小月菌属的生物除磷作用 

随着水体富营养化的加剧，水体生态治理的

紧迫性也日益凸显，其中磷元素的循环引起了许

多学者的广泛关注。活性污泥法一直是常规的污

水处理方法，活性污泥中的微生物种类丰富，具

有生物除磷作用的小月菌属菌株在活性污泥中起

着关键作用[19]。因此，对小月菌属成员的生物除

磷过程及作用机制进行深入研究，对于治理生

活、工农业中磷元素导致的水质污染具有十分重

要的意义。 

强化生物除磷(EBPR)是指活性污泥中的优势

微生物类群在有氧和无氧交替条件下进行磷酸盐代

谢的过程，该过程由多种微生物共同作用，不易控

制[20]。目前，研究人员已探明，M. phosphovorus是

生物除磷过程中的主要微生物之一。 

最初，Santos 等通过在供氧和厌氧交替的环

境条件下培养菌株 M. phosphovorus，研究其代谢

过程中磷元素和碳元素的变化，结果显示，在厌

氧条件下胞内物质和谷氨酸盐得以累积，而在好

氧的条件下被消耗。此项研究为进一步探究废水

中的生物除磷作用奠定了基础 [21]。2003 年，

Tanaka等发现M. phosphovorus中存在可利用多聚

磷酸盐且不依赖ATP的葡萄糖激酶，即 polyP-GK，

这是首次发现严格意义上的 polyP-GK，为研究

polyP-GK 和 ATP/polyp-GK 的长期进化过程提供

了科学依据[22]。2012年，Begum等学者采用荧光

原位杂交技术(FISH)证明，小月菌属是强化生物

除磷 (EBPR)过程中的主要聚磷微生物 (PAO)之   

一[23]。同年，Kawakoshi 等研究者从分子生物学的

角度，对 M. phosphovorus 的基因组进行了研究，  

发现M. phosphovorus基因组中用于编码多聚磷酸盐

代谢酶的基因拷贝数，多于其他参与生物除磷过程

的放线菌，间接证明了菌株M. phosphovorus NM-1T

具有更为强大的磷酸盐代谢能力[24]。此外，另有

研究报道，小月菌属的另一成员 M. aurantiacus 

YIM 45721T同样具有一定的磷酸盐降解作用[2]。 

2.2  小月菌可产生聚羟基脂肪酸酯(PHA) 

菌株 M. Phosphovorus DSM 10555T除了具有

较强的磷酸盐降解能力，还能够产生大量的聚羟

基脂肪酸酯(PHA)和少量的发酵副产物，可作为生

产PHA的工业菌种，应用于大规模工业化生产[25]。

PHA 是许多微生物合成的一种胞内聚酯，在生物

体内主要是作为碳源和能源的贮藏性物质而存 

在[26]。PHA的物理性能类似于传统的合成塑料，

同时具备合成塑料所没有的生物可降解性、生物

相容性、光学活性、压电性、气体相隔性等诸多

优秀性能，因此可作为传统的化学合成塑料的替

代材料，被用于制造一次性环保塑料制品[27]、医

用植入材料[28]、药物缓释材料以及化学药品合成

的结构元件等 [29]，从而减轻日益严重的“白色污

染”问题，并且在医学、医药、精细化工、光学工

业中呈现出巨大的应用价值[3]。 

2.3  小月菌属的其他应用 

小月菌属成员 M. panaciterrae的发现，源于

人参皂苷代谢的研究。该菌含有 β-半乳糖苷酶，

能够分解人参皂苷[3]。2014 年，研究人员从北冰

洋楚科奇海陆架区的沉积物中分离得到 1 株具有

抗枯草芽孢杆菌活性的小月菌 y400，它含有编码
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多种次级代谢产物生物合成关键酶的基因，如编

码Ⅰ型聚酮合酶(PKSⅠ)、dTDP-葡萄糖-4,6-脱氧-

酮基酶(dTGD)、卤化酶(Halo)以及细胞色素 P450

羟化酶(CYP)的基因，从而为菌株 y400产生有效的

次级代谢产物的进一步研究提供理论依据[30]。 

3  展望 

目前，有关小月菌属成员M. phosphovorus在

磷酸盐代谢方面的研究较为深入，但是对该属其

他菌株磷酸盐代谢能力的探究相对较少，甚至仍

未开展任何相关研究。因此，进一步扩大研究菌

株的范围，有利于筛选到更好的功能菌株。此

外，在 EBPR 中，分离获得聚磷菌纯培养物仍是

一项艰巨任务，并且在实验室建立的磷酸盐代谢

模型中，具体的代谢途径以及如何在实际应用中

优化培养条件等，也有待于进一步探索。 

随着现代分子生物学技术的快速发展，一系列

基于免培养的技术方法，如 PCR技术、电泳技术、

克隆文库技术、荧光原位杂交技术(FISH)、流式细

胞技术(FCM)和组学技术，正在成为研究微生物群

落结构及多样性的主要手段。越来越多的、广泛存

在但依靠传统检测方法未能发现的、难培养的微生

物将会被不断地从各种生态环境中发掘出来。小月

菌属菌株的时空分布特征、生态功能及应用也将从

微生物组学信息中得到更为全面的阐释。 
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Research progress on the genus Microlunatus 

Changfeng Zhang, Liyan Yu, Yuqin Zhang* 
Institute of Medicinal Biotechnology, Chinese Academy of Medical Sciences & Peking Union Medical College, Beijing 
100050, China 

Abstract: Members of the genus Microlunatus exhibit many potential advantages in managing the environmental 

pollution caused by phosphorus. The genus was proposed by Nakamura and co-workers with the name 

Microlunatus phosphovorus as the type species in 1995. Up to date, the genus Microlunatus encompasses seven 

validly described species, which were isolated from various environments. Members of the genus Microlunatus 

share the following genus-specific characteristics, possessing LL-2, 6-diaminopimelic acid in the cell wall 

peptidoglycan, MK-9(H4) as the predominant menaquinone and diphosphatidylglycerol and phosphatidylglycerol as 

the phospholipid pattern. Based on the taxonomic results of two newly isolated strains of the genus Microlunatus 

and the related reference reports, this review summarizes the research advances of the genus Microlunatus, 

including the genus establishment, taxonomic characteristics, their distribution in the environments, as well as the 

application prospect in chemical and medical industry. 

Keywords: Microlunatus, actinobacteria, taxonomy, application 

 

(本文责编：张晓丽) 
                           

Supported by the National Natural Science Foundation of China (81173026) and by the National Infrastructure of Microbial 
Resources (NIMR-2015-3) 
*Corresponding author. Tel/Fax: +86-10-83167110; E-mail: zhyuqin@126.com 
Received: 25 May 2016; Revised: 29 July 2016; Published online: 17 August 2016 


