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摘   要：群集运动(swarming motility)是细菌以群体方式协调性地依靠鞭毛和Ⅳ型菌毛(type Ⅳ pili, 
TFP)在半固体表面共同运动，是一种典型的协同运动。群集运动因其与生物被膜、子实体的形

成、病原体的侵入和微生物的扩散及共生等过程都有着密切的关系而备受人们的关注，是当前微生

物领域的一个研究热点。人们对细菌群集运动开展了大量的研究，包括群集运动中关键蛋白表达的

变化、细胞间化学交流的变化以及机械性变化等。鞭毛蛋白的表达以及胞内环二鸟苷酸(cyclic 
diguanosine monophosphate, c-di-GMP)的水平等会对群集运动产生一定的影响，在菌落中复杂地调

控着细菌集体行为；群集运动细胞独特的物理性质表现有益于菌落整体的扩张；细菌周围生长环境

中的营养和水分含量等因素也在不同程度上影响细菌群集运动的能力。未来，在解析群集运动分子

机制的基础上，如何构建一个统一的群集运动模型成为该领域研究面临的一个挑战。 
关键词：群集运动；鞭毛蛋白；环二鸟苷酸；细胞纵横比；氨基酸 
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Abstract: Swarming motility is a typical synergistic motion, in which bacteria use flagella and 
Type IV Pili together to move collectively on semi-solid surfaces. Swarming motility is a hot 
topic of research in the field of microbiology because of its close relationship with biofilm 
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formation, fruiting bodies formation, pathogen invasion and microbial dispersal and symbiosis. 
A large number of studies have been conducted on bacterial swarming motility, including 
changes in the expression of key proteins, changes in chemical communications between 
bacteria as well as mechanical changes. The expression of flagellin and the level of intracellular 
c-di-GMP complicatedly regulates the collective behavior of bacteria in colonies, which 
consequently impacts the swarming motility. The unique physical properties of swarmer cells 
are conducive to the expansion of the whole colony. Factors such as nutrient and water content 
in the surrounding growth environment of bacteria also affect the ability of bacteria to swarm to 
different degrees. It is challenging to construct a universal model of swarming motility based on 
the molecular mechanisms of swarming in the future. 
Keywords: swarming motility; flagellin; c-di-GMP; aspect ratio; amino acid 

 
细菌借助鞭毛、Ⅳ型菌毛(type Ⅳ pili, TFP)

和表面活性剂在半固体培养基的表面协调性地

迁移，这种运动模式称为群集运动 (swarming 
motility)。除此之外，细菌运动还包括在液体环

境中由鞭毛单独介导的游泳运动 (swimming 
motility)和在固体表面上由Ⅳ型菌毛单独介导的

蹭行运动(twitching motility)等。游泳运动和蹭行

运动主要是细菌的个体行为，而群集运动是细菌

的群体行为。群集运动对于细菌的生存具有重要

意义，它可以帮助细菌开拓新的栖息地，也在细

菌的表面不可逆黏附过程中发挥着重要作用[1]。

早在 1947 年，Lominski 等[2]就使用分离膜蛋白

常用的洗涤剂抑制变形杆菌(Bacillus proteus)的
群集运动，但由于受到其过程复杂性的影响，抑

制效果并不明显，于是展开了对群集运动原因和

过程的探索。群集运动是一个周期性的、定向的

运动。通常群集运动是突然发生的，其表现为成

群的微生物从菌落的接种点向外扩展并迁移相

当远的距离，在适宜的条件下可完全覆盖培养基

表面。细菌的群集运动常常造成医院内感染，例

如与患者导尿管相关的细菌感染现象[3]。理解细

菌群集运动的特性有助于探索这种集体行为的

发生机制，从而为抑制微生物扩散提供新的方

法，最终期望能改善对细菌感染的防治。 
细菌对群集运动的适应性变化包括细胞伸

长、鞭毛过表达、特殊定子蛋白的募集和表面活

性剂的分泌等[3-6]。本文综述了群集运动背后的

分子生物学机制以及生物物理性质的变化，讨论

了环境因素对细菌群集运动的影响，总结和评述

了细菌群集运动在生物技术方面的应用，并对该

领域的发展和面临的挑战进行了展望。 

1  细菌群集运动 
细菌群集运动是由鞭毛和Ⅳ型菌毛共同介

导的群体运动行为。类似的群体运动也在其他

生物中出现，比如昆虫的聚集，鸟群和鱼群的

群体运动等[7-9]。群集运动涉及一些细胞过程，

例如关键蛋白表达的变化、细胞间化学信号交

流的变化以及机械性变化[3,10-14]，具体表现为细

胞可以在群集运动前改变其自身的纵横比并生

长出额外的鞭毛等。同时，菌毛蛋白的表达、

胞内第二信使 c-di-GMP 的含量以及细菌群体

感应系统等在分子生物学机制层面上能够对细

菌群集运动产生一定的影响。群集运动的典型

特征是稠密排列的细胞簇以连贯的旋涡和喷射

的模式移动[15]。此外，与单分散游动的细菌不

同，在群集运动时细菌与表面边界不断发生相

互作用[16]。 

在群集运动过程中，细菌利用鞭毛驱动自身
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向前或后退。例如，Wu 等[17]发现，黄色粘球菌

(Myxococcus xanthus)通过这种前进-后退式的周

期性的方向逆转高效地从接种中心迁移到群集

前缘的低密度区，从而降低局部竞争，获得更多

的氧气和营养。不同菌种细胞具有不同的鞭毛特

性，因而群集运动中细胞鞭毛的变化也因菌种不

同而有差异。Harshey 等研究发现在群集运动期

间，大肠杆菌 (Escherichia coli)和鼠伤寒杆菌

(Salmonella typhimurium)细胞的鞭毛数量增加了

1 倍 ； 而 在 铜 绿 假 单 胞 菌 (Pseudomonas 
aeruginosa)群集运动期间，细胞则产生了 2 个极

性鞭毛[18-19]。群集运动除了与细胞自身特性有关

外，也跟外界环境有着密切的关系。围绕着铜绿

假单胞菌群集运动细胞外基质是一个水合环境，

由多糖、生物表面活性剂、多肽和蛋白质组成。

这个基质需要有足够的水分来保持鞭毛的正常

运作，并为不断扩张的菌落提供足够的体积。

有研究发现群集前缘卷须的形成需要鼠李糖

脂，例如铜绿假单胞菌在群集运动时分泌鼠李

糖脂表面活性剂，用于降低定殖表面液体层的

表面张力，从而促进群集运动[20-22]。细菌群集

运动伴随着大量毒力相关基因的过度表达，如编

码 III 型分泌系统及其效应物的基因，编码细胞

外蛋白酶的基因，以及与铁运输相关的基因[23-24]。

此外，与浮游细胞相比，群集运动细胞对多粘菌

素 B、庆大霉素和环丙沙星表现出适应性抗生素

耐药性。综上可知，群集运动过程的复杂性导致

临床上对其防治困难，对该运动模式的理解具有

深远的理论研究及应用价值。 

2  群集运动的分子生物学机制 
2.1  鞭毛的作用 

细菌的鞭毛通过质子或钠离子的跨膜能驱

动自身马达转动，鞭毛逆时针(counter clockwise, 
CCW)旋转成束，驱动细菌向前“奔跑”；鞭毛顺

时针(clockwise, CW)旋转则解束，使细菌呈现

“翻滚”状的运动模式，导致细菌运动的重新定

向[25-28]。鞭毛旋转方向的周期性转换是发生群集

运动的细菌群落快速定殖于表面所必需的，细菌

能够通过这种方式促进表面润湿以克服表面附

近的粘性阻力，从而实现群集的快速扩张[29-30]。

在大肠杆菌中，鞭毛马达的转子作为一个转换

器，由 FliG、FliM 和 FliN 蛋白组成，决定鞭毛

的顺时针或逆时针旋转[31-32]。趋化信号分子磷 
酸-CheY 通过与 FliM N 端附近的保守段结合，

能够将鞭毛的逆时针旋转转换为顺时针旋转[33-34]。

除此之外，鞭毛在细菌群集运动期间常常过表

达，在宏观上表现为鞭毛密度的增加，以此来产

生更高的细胞推进力[4]。Tuson 等[3]测试了鞭毛

密度和细胞速度之间的关系，他们在奇异变形杆

菌(Proteus mirabilis)细胞中过量表达了鞭毛操

纵子的主调节器 FlhD4C2，发现鞭毛密度的增加

导致了群集运动细胞速度的增加。 
群集运动细胞会产生比浮游细胞更高的鞭

毛扭矩，用于克服增强的粘性阻力。当外部负载

增强时，鞭毛马达会大量招募定子单元，从而产

生更高的扭矩 [35]。人们认为大约有十几个

MotAB 鞭毛定子复合物通过 MotB 的 C 端肽聚

糖结合域锚定在鞭毛马达周围的肽聚糖层上，形

成一个跨膜质子或钠离子通道，将膜梯度与鞭毛

扭矩的产生耦合起来。MotB 蛋白由 309 个残基

组成，包括 1个小的N端细胞质片段(残基 1–29)、
1 个单一的 TM 螺旋(残基 30–50)和 1 个大的 C
端周质结构域(残基 51–309) (图 1A)[26]。这些残

基对扭矩形成的调节作用通常较为复杂。例如，

残基 51–72 作为 MotAB 质子通道的塞子，能够在

定子装配到马达前防止质子过早泄漏 [37-38]。

Castillo 等[26]分析了 MotB (Δ72–100)突变菌株鞭

毛马达的扭矩-速度关系，实验结果表明，MotB
的第 72−100 个残基是对活性定子数量的负载依
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赖性调控所必需的。Che 等[39]将沙门氏菌 MotB
跨膜螺旋上的关键天冬氨酸残基(结合阳离子)
突变为谷氨酸，在低负载下鞭毛马达的转速显著

降低，在高负载下能够获得稳定的转速，而沙门

氏菌野生型菌株鞭毛马达的转速在任何负载下

都是稳定的，表明 MotB (D33E)突变极大地改变

了马达性能对外部负载变化的反应。 

2.2  Ⅳ型菌毛的作用 
Ⅳ型菌毛是细菌表面的动态丝状附件，通过

伸出和缩回影响细菌与表面相关的行为。铜绿假

单胞菌 pilA、pilW、pilX 或 pilY1 基因的突变菌

株Ⅳ型菌毛表达量下降，与铜绿假单胞菌野生型

(wild type, WT)菌株相比群集运动能力增强，而

Ⅳ型菌毛收缩功能受损的 pilH 突变菌株表现出

群集运动能力下降[40-43]。Anyan 等[44]在此基础之

上利用实验和计算模拟的结合研究了Ⅳ型菌毛

在细菌群集运动过程中的作用机制，结果表明细

胞间的Ⅳ型菌毛-Ⅳ型菌毛相互关联促进了细 
胞-细胞的相互作用，限制了单个细胞的移动，

减缓了群集运动的速度。然而，Ⅳ型菌毛缺失的

菌株无法改变其径向游动方向，容易进入有毒环

境而导致细胞死亡，Ⅳ型菌毛完整的野生型菌株

细胞能够停止向有毒化合物的方向游动，从而有

助于其获得更好的生存环境。由此说明，Ⅳ型菌

毛对细菌群集运动的影响具有一定的复杂性。 

2.3  c-di-GMP 对群集运动的调节 
细 胞 内 的 第 二 信 使 环 二 鸟 苷 酸 (cyclic 

diguanosine monophosphate, c-di-GMP)是多种细

菌的重要调节器。它参与调控细菌的多种功能，

包括细胞分化、生物被膜的形成以及鞭毛与菌毛

介导的细胞运动行为等[45-47]。细胞内 c-di-GMP
的稳态水平是由该分子的相对合成和降解速度

控制的。二鸟苷酸环化酶(diguanylate cyclases, 
DGCs)作为一种 c-di-GMP 的合成酶，可以将 2 个

三磷酸鸟苷(guanosine triphosphate, GTP)分子催

化合成 1 个 c-di-GMP，这种酶的结构特征是具

有 1 个 GGDEF 结 构 域 ； 而 磷 酸 二 酯 酶

(phosphodiesterases, PDEs)作为 c-di-GMP的一种

分解酶，可将 c-di-GMP 分解为不同的产物，该

酶的结构特征是具有 1 个 EAL 或 HD-GYP 结构

域。通常情况下，二鸟苷酸环化酶活性增强使得

细胞内 c-di-GMP 水平升高，导致生物被膜形成

能力的增强，抑制鞭毛和菌毛介导的运动能力；

相反，磷酸二酯酶活性增加使得 c-di-GMP 水平

下降，导致细菌生物被膜形成减少，促进鞭毛和

菌毛介导的运动能力[48]。在铜绿假单胞菌中，

突变具有 PDE 功能的 BifA 蛋白活性点位导致细

胞中 c-di-GMP 的水平相对于野生型菌株明显增

加，该突变菌株群集运动能力出现严重缺陷且能

够形成更厚的生物被膜[49]。而具有 DGC 功能的

SadC 蛋白则相反，突变该蛋白的活性点位导致

细胞内 c-di-GMP 的水平相对于野生型菌株下

降，从而对群集运动以及生物被膜的形成分别具

有促进和抑制的作用[50]。 
c-di-GMP 对于细胞群集运动行为的调控可

以通过多种分子机制来实现。c-di-GMP 可以通

过调节鞭毛蛋白的表达进而调节细菌的群集运

动。例如，在大肠杆菌和沙门氏菌中，YcgR 与

鞭毛转子蛋白FliG和FliM以一种依赖 c-di-GMP
的方式相互作用，与第二信使结合的 YcgR 改变

了 FliG C 端结构域的方向，从而使转子-定子的

界面被破坏，导致扭矩产生的效率降低，使鞭毛

马达偏向于逆时针旋转[51]。MotCD 是负责驱动

铜绿假单胞菌群集运动的定子，MotAB 定子无

法支持群集运动， Kuchma 等 [52] 提出，在

c-di-GMP 含量较高时，MotAB 定子能够将

MotCD 从鞭毛马达上移开，从而影响马达功能，

进而抑制细菌群集运动。此外，Baker 等[35]的研

究发现，当 c-di-GMP 含量升高时，铜绿假单胞

菌群集运动被含有 PilZ 结构域的蛋白 FlgZ 和胞
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外多糖 Pel 的产生所抑制。研究证明 FlgZ 是

c-di-GMP 的受体，与 c-di-GMP 结合的 FlgZ 通

过与 MotCD 定子蛋白的相互作用，进而阻碍群

集运动。C-di-GMP 对细菌群集运动的调节机制

如(图 1B)所示。 

2.4  群体感应对群集运动的调节 
群体感应(quorum sensing, QS)是指微生物

群体在其生长过程中，由于群体密度的增加，信

号分子的浓度也达到一定水平，通过包括受体蛋

白在内相关蛋白的信号传递，影响特定基因的表

达，调控微生物群体的生理特征，如生物被膜形

成和其他群体行为等[53]。N-酰基高丝氨酸内酯

类(acyl-homoserine lactones, AHLs)化合物是革

兰氏阴性细菌的一类信号分子，革兰氏阳性细菌

一般利用寡肽类分子(autoinducer-P, AI-P)作为

信号分子，另外许多革兰氏阴性和阳性细菌都可

以产生一种通用信号分子 AI-2[54]。有些细菌利

用两种甚至 3 种不同信号分子调节自身群体行

为，说明群体感应机制极为复杂。 
细菌的群集运动通常发生在细胞数密度较

大的条件下。在此条件下，细胞的行为受到群

体感应信号的调控，进而影响到细胞的群集运

动。其中，受群体感应调控表达的表面活性分

子对于细胞的群集运动有非常重要的影响。在

铜绿假单胞菌中，这种表面活性分子是二鼠李

糖-β-羟基烷酸-β-羟基烷酸酯(鼠李糖脂)。利用

两种 AHLs 信号能够调节鼠李糖脂的合成，这

两种 AHLs 分别与 LuxR 同源转录调控因子

LasR 和 RhlR 具有特异的亲和性。只有当丁酰

基高丝氨酸内酯的浓度达到一定阈值时，RhlR
才激活 rhlA 和 rhlB 基因的表达，进而促进鼠李

糖脂的合成(图 1C)[36]。在水稻细菌性谷枯病菌

(Burkholderia glumae)中同样发现群体感应调

节鼠李糖脂的产生[21]。早期的研究表明[55]，水

稻细菌性谷枯病菌 BGR1 菌株的一个群体感应

信号阴性突变菌株(tofI–)在 28 °C 和 37 °C 条件

下都缺乏群集运动。外源性的辛酰基-L-高丝氨

酸内酯的加入使 tofI–突变菌株的群集运动表型

恢复正常，且鼠李糖脂的产量恢复到野生型菌

株水平。同时，将外源鼠李糖脂加入到培养基

中也能够恢复水稻细菌性谷枯病菌 tofI–突变菌

株的群集运动，证明群体感应通过正向调控鼠

李糖脂的合成进而正向调节水稻细菌性谷枯病

菌的群集运动。 

3  单细胞尺度上群集运动行为

的表征 
细菌细胞通过在半固体表面进行的群集运

动，其在表面的覆盖区域可以从最开始的接种

点，发展为相对复杂的密度不均一的图案。按

照发展的不同时间阶段，可以分为：低密度单

细胞期(SC)；单细胞和类竹筏状期(SC+R)；高

密度类竹筏状期(R)；类竹筏状和生物被膜前体

期(R+BP)；生物被膜期(B) (图 2A (a-b)) [56]。细

胞在不同的群集运动阶段具有不同的运动速度

和密度等。细菌在单细胞期运动速度较高，但

细胞密度最低；类竹筏状期的细胞运动速度与

单细胞期相似，但细胞密度有所增加；生物被

膜期的细胞运动速度最低，细胞密度达到最高

(图 2A (c))[56]。在空间分布上，在菌落的群集运

动中其边缘处的细菌与接种点中心的细菌相

比，鞭毛密度增加，菌体更长，且排列成链[4]。

这些结果表明，群集运动中不同位置处的细菌

能够自主调节其生物物理特征，以适应不同的

运动状态和模式。 
为了更好地理解细菌细胞的群集运动动力

学，人们构建了细菌群集运动的动力学模型[59-60]。

在这些模型中，细菌通常被视为是可以自主驱动

的棒状物体，在群集运动过程中，细菌受到短程

的空间力和长程的水动力共同作用，几何因素如 
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图 1  群集运动的分子生物学机制[26,36]   A：MotB 和 MotB (Δ72−100)的主要结构. 沙门氏菌 MotB 有 1 个

单一的跨膜结构域(“TM”，残基 30−50)和 1 个包括 OmpA 样结构域(残基 149−269)的周质区，该结构域

有 1 个假定的肽聚糖结合(PGB)基序(残基 197−226). B：C-di-GMP介导的细菌群集运动信号通路. C：AHLs
信号分子调控铜绿假单胞菌鼠李糖脂生物合成途径(根据参考文献[36]修改) 
Figure 1  The molecular biological mechanisms of swarming motility[26,36]. A: Primary structure of MotB and 
MotB (Δ72−100). Salmonella MotB contains 309 amino acids and has a single transmembrane domain (“TM”, 
residues 30−50) and a periplasmic region including an OmpA-like domain (residues 149−269) with a putative 
peptidoglycanbinding (PGB) motif (residues 197−226). B: The bacterial swarming motility signaling pathway 
mediated by c-di-GMP. C: Rhamnolipid biosynthesis pathway in P. aeruginosa regulated by AHLs (modified 
from reference[36]). 
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细菌的长宽比往往起着重要作用[61]。一些群集

运动的细菌在实际运动开始前会伸长，在一些

对自主推进的棒状粒子的大量研究中证实[9,15]，

伸长会促进排列，强烈影响其动力学特性。根

据理论模型研究，长径比小的粒子由于颗粒间

的弱排列相互作用，不能形成宏观有序相；相

反，较长的粒子容易形成堵塞相 (jamming 

phase)，具有迁移率低的特点。Peruani 等[9]将

单个自驱动棒状粒子在成簇的生长过渡过程与

粒子的长宽比变化联系起来，在固定的填充率

(packing fraction) η下，由 kc=C/η−1 给出长宽比

的过渡临界值 kc，其中 C 为常数，约等于 1.46。

因此，在真实群集运动中，细菌的长宽比不能

过大或过小。通常情况下，大多数群集物种的

长宽比为 5[10,13]。Ilkanaiv 等[57]将具有相同宽度

但不同长度的野生型枯草芽孢杆菌 (Bacillus 

subtilis)和 8 个不同突变株的菌落接种到琼脂平

板上并允许其生长，研究了不同长度的细菌群

集运动的集体动力学。实验表明，野生型菌株

(长宽比为 4.9)和具有相似长宽比的突变菌株运

动最快。然而，较短和较长的细胞表现出反常

的、非高斯统计的速度分布和自相关函数的非

指数衰减，表明其群集运动能力较低 (图 2B 

(a-b))[57]。更长的刚性菌如长宽比为 20 的 C 型

类芽孢杆菌 (Paenibacillus dendritiformis)不具

有典型的旋涡和喷射状群集运动模式，而是以

密集且细长的直线条移动[61]。然而，Tuson 等[3]

观察到长宽比同样为 20 的奇异变形杆菌出现

了典型的旋涡和喷射现象。它与长宽比为 5 的

细菌物种具有相似的群集运动模式。这是因为

这些细胞在群集运动过程中可以弯曲，细胞比

较柔软，不属于自驱动棒状杆范畴。 

细菌单细胞运动对菌落整体群集运动能力

的影响具有多重性。成簇的细胞在时间尺度上出

现在细菌群集运动中的单细胞-类竹筏状过渡阶

段，在空间分布上则存在于菌群集体的前缘[17]。

在黄色粘球菌(Myxococcus xanthus)中，细菌通过

周期性逆转其运动方向，增加了群集边缘的细菌

外流，促进了菌落前缘的细胞排列，并产生平行

细胞簇。由此可见，群集运动中的单细胞并不一

定与群集整体具有同样的运动方向。Ryan 等[58]

也发现枯草芽孢杆菌野生型菌株群集运动中的

细菌并不严格遵循集体流方向，可能垂直甚至逆

着集体流游动。此外，在高倍放大下精确测量的

细胞轴(细胞方向)与集体流之间的角度显示出

很大的偏差(图 2C (a–b))[58]。因此，从活性物质

的角度看，细胞的个体自我推进对整个群集运

动的影响，不仅仅是简单地产生前进运动，可

能与细胞在集体流之间移动的能力有关。

Meacock 等[62]利用单细胞追踪技术发现，在细

胞的高密度情况下，当∆pilH 与野生型菌株混合

时，具有更高运动活性的铜绿假单胞菌∆pilH 菌

株会被缓慢移动的野生型细胞取代。根据液晶理

论[63-64]，具有不同方向的细胞在彼此相遇处形成

拓扑缺陷，这样的点缺陷有 2 种不同的形状，一

种是具有 1 个对称轴的+1/2 拓扑电荷缺陷，呈

“彗星”状，另一种是具有 3 个对称轴的−1/2 拓扑

电荷缺陷，呈“三叶草”状。2 个具有+1/2 拓扑电

荷的“彗星”能够在足够小的间隔内合并，导致其

中的细胞通过垂直站立的方式由二维空间逃离

到三维空间。运动活性更高的∆pilH 菌株与野生

型菌株相比更易克服“彗星”间的排斥力，导致细

胞更多地逃离到三维空间从而受困于营养匮乏

的菌落内部。单个细胞运动速度较慢的菌落其活

性不足以克服排斥力，因此能够避免局部受困从

而实现快速扩张。 
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图 2  单细胞尺度上群集运动行为的表征[56-58]   A：微观动力学角度下的群集运动阶段. a: 群集运动不

同阶段的典型图像；b: 对于每个阶段，用从特定阶段提取的细胞形状、运动性和密度作为输入参数进行

模拟(比例尺，10 µm)；c: 群集运动不同阶段对应的细胞速度和细胞密度，圆圈代表实验值，方框代表模

拟值. B：群集边缘的光流分析. a: 平均速度和平均绝对涡度与细胞长宽比的函数关系；b: 速度和涡度场

的第四矩(峰度)与细胞长宽比的函数关系. C：单个细胞与集体流的方向差异. a: 单个细菌的轨迹示例(蓝

色线)，与集体流(黑色箭头)、细胞方向(粉色条)和细胞瞬时速度(红色箭头)的叠加；b: 同一时间、同一

位置上细胞方向与流场之间夹角的分布. 静止的细胞倾向于与集体流对齐，而野生型菌株表现出较大的

偏差. 冯·米塞斯分布与结果的拟合较差，这表明当细菌在活跃的群集内移动时，静止细胞和野生型菌株

细胞之间具有显著差异，并揭示了细胞自我推进的重要性 
Figure 2  Characterization of swarming behavior at the single-cell scale[56-58]. A: The swarming phases from 
microscopic dynamics. a: Typical images for different phases of swarming; b: For each phase, simulations 
were run with the cell shape, motility, and density extracted from the particular phase as input parameters. 
(Scale bars, 10 µm); c: Cell speed and cell density corresponding to different phases of swarming, the circles 
represent experimental values and the boxes represent simulated values. B: Optical flow analyses of the 
swarm edge. a: The mean speed and mean absolute vorticity as a function of cell aspect ratio; b: The scaled 
fourth moment (kurtosis) of the velocity and vorticity fields as a function of the aspect ratio. C: Directional 
differences between individual cells and flow. a: An example trajectory of an individual bacteria (blue line), 
superimposed with the collective flow (black arrows), cell orientation (pink bar), and instantaneous cell 
velocity (red arrow); b: Distribution of angles between cell orientation and the flow vector field at the same 
position and time. Immotile cells tend to be aligned with the flow while WT exhibit large deviations. The 
von-Mises distribution fits the results poorly, which demonstrates the significant differences between 
immotile and WT cells while moving inside the active swarm, and exposes the complex importance of 
self-propulsion of the cells. 
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4  环境因素对群集运动的影响 
一些在表面生长的模型系统中的研究工作

表明，琼脂平板表面的群集运动受到平板环境的

影响[65]。以沙门氏菌为例，研究发现添加不同

碳源可以观察到不同的群集模式，表明群集运动

对不同的营养类别有特异性反应[66]。Shrout 等[40]

观察了铜绿假单胞菌野生型菌株和群体感应突

变菌株在不同碳源上的群集运动直径，发现野生

型菌株在以琥珀酸或谷氨酸为唯一碳源的培养

基上生长时很容易群集，但在以葡萄糖为唯一碳

源的培养基上的群集运动能力较差；群体感应突

变株在琥珀酸条件下生长时群集能力有缺陷，其

他 2 个测试碳源上的群集类似于野生型菌株，在

谷氨酸上的群集直径较大，而在葡萄糖上的群集

直径很小。随后，Jamieson 等[67]在几种不同培养

条件下检测了奇异贪噬菌(Variovorax paradoxus)
的群集运动，当提供铵离子以及组氨酸、色氨酸

或甘氨酸作为氮源时，观察到了快速的群集运

动；当使用蛋氨酸、精氨酸或酪氨酸时，则观察

到了较慢的群集运动。因此，不同碳源和氮源相

对应的营养环境能够影响细菌的群集运动。然

而，营养条件影响细菌群集运动的机理比较复

杂，一些多肽或氨基酸可能在细菌中具有信号转

导、参与调节细胞内第二信使的水平或生物表面

活性剂的分泌等多种功能[68]。例如，Bernier 等[69]

利用先前在囊性纤维化痰中鉴定出的 19 种氨基

酸作为营养源，发现精氨酸可以抑制铜绿假单胞

菌的群集运动。二鸟苷酸环化酶(SadC 和 RoeA)
双突变菌株的 c-di-GMP 合成能力不足，该突变

株在含 4.8 mmol/L 精氨酸的培养基上呈现出野

生型菌株的群集运动能力，同时在与群集运动实

验所用相同培养基中的浮游细胞内检测到

c-di-GMP 明显增加了 1.7 倍，这些结果表明精氨

酸的存在促进了 c-di-GMP 的合成，弥补了突变

菌株细胞内 c-di-GMP 水平的不足。这些结果说

明，氨基酸可以通过控制细胞内 c-di-GMP 水平，

在一定程度上调节群集运动[69-70]。此外，Xavier
等[71]研究发现鼠李糖脂的产生受基本培养基中

氮元素限制的调节，证明氮元素能够影响鼠李糖

脂表面活性剂的分泌。Kollaran 等[72]发现，在蛋

白胨生长培养基(peptone growth media, PGM)
中培养的铜绿假单胞菌 PA14 菌株，其鼠李糖

基转移酶链 A (rhlA)的转录高于在细菌基础培

养基( Luria Bertani, LB)中培养的 PA14。综上

所述，细菌周围营养条件也可以通过调节鼠李

糖脂表面活性剂的合成进而调控群集运动的

发生。 
细菌周围环境中的水分含量对群集运动也

会有着一定的影响，研究证明，细菌的群集能力

以及在固体培养基表面产生液体膜的能力在很

大程度上依赖于琼脂浓度。大多数细菌的群集运

动发生在一个狭窄的琼脂浓度范围内，如铜绿假

单 胞 菌 群 集 运 动 发 生 所 需 的 琼 脂 浓 度 在

0.5%–1%之间，过少的水将导致不良的群集运

动，而过多的水将可能允许细菌游泳运动

(swimming motility)的发生[13,20,73]。有报道称，铜

绿假单胞菌在硬琼脂上的 rhlA 表达量比在稍软

琼脂上的表达量低，硬琼脂表面在非常接近于群

集边缘处限制了群体感应的启动和鼠李糖脂的

产生，在宏观上表现为边缘卷须形成的减少(图
3)[20]。另一方面，在创造群集运动所需要的流体

环境时，群集菌落下方的琼脂和黏液基质之间的

渗透活性的比率很重要[19]。Yang 等[74]利用达西

定律(Darcy’s law)分析了基质含水量对细菌群

集运动的影响。根据该定律，流量与琼脂的渗

透系数 k 成正比，增加琼脂的百分比降低了凝

胶基质的渗透性，导致固定压差下的水流减少，

水流的减少反过来又会使细菌的群集运动速度

降低。 
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图 3  分别在软琼脂(0.4%)和硬(0.6%)琼脂上生长 40 h 后，有鼠李糖脂结合荧光指示的野生型铜绿假单

胞菌群集运动[20]   (a, e)：整个群集菌落. (b, f)：群集边缘的相差图像. (c, g)：PrhlA::gfp 结合的荧光图像.  
(d, h)：b/c 的叠加图像与 f/g 的叠加图像，表明鼠李糖脂产生于邻近群集边缘处. 平板图像比例尺=30 mm；

叠加图像比例尺=200 mm 
Figure 3  Pseudomonas aeruginosa swarming after 40 hours for a rhamnolipid fluorescence reporter wild-type 
strain growing on soft (0.4%) and hard (0.6%) agar[20]. (a, e): Entire swarm colony. (b, f): Phase-contrast image 
of swarm edge. (c, g): Fluorescence of PrhlA::gfp fusion. (d, h): Overlay of b+c and f+g showing proximity of 
rhamnolipid production to the swarm edge. Whole plate scale bar=30 mm; Overlay scale bar=200 mm. 
 

5  细菌群集运动在生物技术方

面的应用 
基于细菌群集运动的这一特性，研究人员开

发出用于疾病治疗的新手段。De 等[75]研究了细

菌群集运动与肠道应激(intestinal stress)之间的

关系，他们将分离出的优势群集运动菌株接种到

结肠炎小鼠体内，取其粪便进行 16S rRNA测序、

转录组分析并对微生物体外相互作用进行研究。

结 果 发 现 从 小 鼠 粪 便 中 分 离 的 肠 杆 菌

(Enterobacter)群集菌株 SM3，与群集运动缺陷

菌株相比能够为肠道系统创造厌氧环境，从而可

以富集具有修复炎症肠道屏障作用的有益厌氧

菌(类杆菌 S24-7 家族)，最终实现对肠道炎症的

有效缓解。 
此外，细菌群集运动的特性在农业方面也

展现出潜在应用价值。枯草芽孢杆菌是植物生

长 - 促 进 根 际 细 菌 (plant growth promoting 
rhizobacteria, PGPR)的一种，具有刺激植物生长

和控制植物疾病的能力，通过高效定殖于植物根

部发挥作用。Gao 等[76]在番茄种子播种之前，用

枯草芽孢杆菌 SWR01 菌株和群集运动缺陷型菌

株处理番茄种子，2 周后观察根尖的定殖效果，

结果发现枯草芽孢杆菌群集运动缺陷会导致细

菌在番茄根部的定殖效率大大降低。细菌的这一

特性为促进 PGPR 根部定殖提供了新途径，可

以通过对枯草芽孢杆菌群集运动相关基因进行

过表达，增强其群集运动能力，实现细菌对农

作物根部更加高效地定殖，进而促进农作物的

生长发育。 
细菌作为一种有效的生物修复剂，还可被应

用于环境治理过程。Khan 等[77]从工业废水中分

离出一株高原芽孢杆菌 (Bacillus altitudinis) 
MT422188 菌株，研究发现由鞭毛介导的细菌群
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集运动和游泳运动行为在铜的存在下得到了促

进，此外铜作为高原芽孢杆菌 MT422188 菌株的

一种化学引诱剂，能够促使细菌向铜离子移动。

高原芽孢杆菌 MT422188 菌株通过群集运动和

游泳运动及其对铜的趋化性，可以实现在表面及

液体环境中对重金属铜的生物捕获及清除。另一

项研究报道了在镉存在的情况下耐金属贪铜菌

(Cupriavidus metallidurans) CH34 菌株表现出显

著的群集运动和趋化行为，表明耐金属贪铜菌

CH34 菌株是金属镉生物修复的潜在候选者[78]。

类似地，多氯联苯 (polychlorinated biphenyls, 
PCB)对假单胞菌(Pseudomonas) B4 菌株具有化

学引诱作用，借助假单胞菌 B4 菌株高水平的群

集运动能力可以实现对土壤污染物 PCB 的生物

降解[79]。 
截至目前，基于细菌群集运动这一特性的相

关应用研究比较匮乏，主要集中在医疗、农业和

环境污染控制等方面，细菌群集运动所具有的潜

在应用价值还有待继续发掘。 

6  结论与展望 
细菌群集运动是一个相对复杂的过程，与菌

群种类和生长环境关系密切，其呈现出的表现形

式也相对丰富。从分子生物学角度来看，鞭毛蛋

白的表达量、胞内 c-di-GMP 的含量以及群体感

应信号分子的合成等都会对群集运动产生一定

的影响，在菌落中复杂地调控着细菌集体行为。

在生物物理学方面，群集运动细胞与单个游泳运

动细胞和生长细胞相比具有很大差异，其独特的

物理性质表现有益于菌落整体的扩张。细菌从周

围的生长环境中获取营养和水分，不同的碳源和

氮源等营养因素会导致胞内 c-di-GMP 水平和表

面活性剂鼠李糖脂产量的不同，进而影响细菌群

集运动的能力。此外，环境中水分的含量也在一

定程度上影响细菌的群集运动。然而，目前细菌

生长所需的各种氨基酸等环境信号影响群集运

动的具体分子机制尚不清楚，培养基中水分含量

对群集运动所需鼠李糖脂表面活性剂分泌的作

用机制也有待挖掘，基于群集运动特性的应用研

究还有待开展。 
在研究手段方面，目前对细菌群集运动的

大部分研究还停留在定性分析的层面，未来需

要利用高分辨率显微镜和单细胞追踪技术进一

步对群集运动进行具有单细胞分辨率的定量研

究[80-81]。近年来，细菌群集运动引起了国内研究

学者的广泛关注。笔者团队发展了针对不同研究

对象的细菌显微追踪技术，并结合先进的基因操

控技术在单细胞水平上对细菌的群体行为比如

生物被膜的形成以及细菌群集运动等开展了研

究，加深了人们对生物群体行为的理解，2020 年

本实验室在单细胞水平上观察到黄色粘球菌对

大肠杆菌的单体捕食行为，对单个细胞的长度、

运动速度、偏转角度以及均方位移进行了测定，

实现了对该种细菌运动行为的定量表征[82]。徐

启旺课题组[83]以奇异变形杆菌为研究对象，结

合生物波理论对运动活泼、具有潜在生长能力的

细菌潜生体(cryptic growth cell, CGC)，和运动能

力弱或无、生长繁殖力旺盛的繁殖体(vegetative 
cell, VC)的研究来观察奇异变形杆菌迁徙生长

过程中菌体形态、鞭毛数量、呼吸酶活性的变化，

阐述了变形杆菌的周期性群集运动机制。吴艺林

课题组[84]提出了一个噪声自推进粒子模型，他

们认为群集运动鞭毛细菌中集体振荡运动的出

现是一个强大的自组织过程，可能由局部相互作

用介导。张何朋课题组[85]同时测量了粘质沙雷

氏菌(Serratia marcescens)群集运动系统的方向

场和速度场，利用实验数据确定了理论模型中的

重要参数，将活性向列系统的复杂时空动力学通

过微观模型定量再现。另外，通过不同学科的交

叉，以自驱动胶体系统为模型来研究类群集运动
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行为，为进一步理解细菌细胞的群集运动提供了

一个很好的思路和方向。在这个方向，国外已

经有了大量的研究，比如 Vicsek[86]模型、Boid
模型和 Couzin 模型等[87]。但目前仍然缺乏可用

于半固体表面上的多层高密度细菌运动行为方

面的有效研究模型，这为未来活性物质理论模型

的发展提供了新的方向。 
随着研究技术的进步和相关模型的发展，我

们希冀能够加深对细菌群集运动机制的理解，进

而能够调控细菌的群集运动，为防治与其相关的

细菌感染提供新的方法和手段。 
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