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摘要　　趋磁细菌的磁小体由双层脂分子包被 , 膜上含有很多特异性的可溶和跨膜蛋白 , 在磁小

体基质和颗粒间连接中还存在其他结构相关蛋白.趋磁细菌通过对磁小体膜或结构相关蛋白的遗

传调控 , 实现从铁的吸收 、氧化和还原—铁氧化体的沉积和成晶 —磁小体链的装配和维护等一系

列环节 , 取得了原核细胞中的最高结构水平之一 ———膜状细胞器结构.趋磁细菌借助磁小体结构

对外界磁场(包括地磁场)信号作出响应亦提供了一个磁感受生物物理机制和地磁生物效应的简单

模型.

关键词　　趋磁细菌　磁小体　结构相关蛋白

　　趋磁细菌是一类具有趋磁性行为的细菌 , 体内

含有由膜包被的纳米磁性颗粒———磁小体(magne-

to some)[ 1 , 2] .磁小体多数具有磁铁矿(Fe3O 4)性质 ,

少数具有硫铁矿(Fe3S4)性质 , 通常多个磁小体在菌

内排列成链[ 3—6] .磁性颗粒被认为是一个生物磁罗

盘 , 在地磁场中使趋磁细菌取向 , 由此简化它们搜

寻适合的微好氧环境以利于生长[ 7—10] .

磁小体中的每一磁铁矿晶体由双层脂分子包

被 , 膜上含有很多特异性的可溶和跨膜蛋白 , 在铁

的吸收 、 氧化和还原 , 以及调节磁铁矿结晶等诸多

方面发挥作用
[ 5 , 11—15]

.据估计 , 磁小体的膜结合蛋

白含量约占整个细胞蛋白总量的 0.1 %
[ 16]

.从结合

方式来看 , 有些蛋白和磁小体紧密结合并镶嵌在膜

上 , 而另一些则和磁小体松散结合
[ 15]

.就结构组成

而言 , 大部分的磁小体膜蛋白属于几个蛋白家族 ,

包括 TPR蛋白 、 CDF 蛋白 、 HtrA 类丝氨酸蛋白酶

和趋磁细菌特异蛋白家族 , 个别蛋白甚至包含共价

结合的 c型血红素.不过 , 在其他生物矿化系统中

普遍 存 在 的 糖 蛋 白 在 磁 小 体 中 却 未 被 发

现[ 14 , 15 , 17—19] .

一般认为 , 膜状的细胞器结构是真核细胞所特

有的 , 在细菌和古生物中缺乏
[ 20]

.然而 , 趋磁细菌

的磁小体结构因具有真核生物膜状细胞器的明显特

点 , 已成为研究原核生物细胞器生物学的理想模式

系统
[ 21]

.在磁小体的复杂结构中 , 磁小体结构相关

蛋白的作用不容忽视.首先 , 趋磁细菌通过相关蛋

白精确控制磁铁矿的生物矿化过程 , 以使其结晶在

单磁畴大小范围内.其次 , 生长的颗粒通过相关蛋

白相互作用正确装配成线形链结构.最后 , 在磁小

体形成后维持链的结构方面相关蛋白也发挥了重要

作用
[ 6 , 18 , 19]

.除此之外 , 从磁感受生物物理机制和

地磁生物效应的研究来看 , 趋磁细菌在地磁场中的

取向是完全基于磁小体结构 , 因为不产磁小体的磁

细菌或非磁性突变株对外界磁场作用不反应.由此

可见 , 对磁小体结构(膜)相关蛋白的不断研究和深

入探索 , 不仅能诠释生物矿化过程中大分子的靶向

定位和相互作用机制 , 阐明磁小体和真核生物胞内

细胞器之间的进化关系 , 亦有助于理解原核生物-真

核生物磁感受器官的结构演化和功能变换.令人欣

慰的是 , 随着近年来研究的深入和发展 , 对磁小体
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结构相关蛋白的组成成分和功能的认识正逐步得以

加强.本文对近期有关趋磁细菌的磁小体结构相关

蛋白研究进展作一小结 , 结合我们实验室正在开展

的合作研究项目 , 就其中部分重要结果进行简单的

讨论.

1　磁小体的膜结合蛋白

在磁螺菌 M.gryphiswaldense MSR-1 的磁小

体膜上至少发现 18种蛋白 , 除了 MM22和 Mms16

外 , 其余的蛋白都由推测的磁小体合成基因岛中的

mamAB 、 mamCD 和 mms6基因簇 ORFs编码 , 包括

MamA , MamB , MamC , MamD , MamE , MamF ,

MamG , MamJ , MamM , MamN , MamO , MamQ ,

MamR , MamS , MamT 和 Mms6.其中 8种膜蛋白

和已知家族有同源性 , 有些以多重同源物形式存在

于磁小体膜上;其他 10种膜蛋白为特异蛋白 , 只

在趋磁细菌 中存在 , 分别是 MamC , MamD ,

MamF , MamG , MamJ , MamQ , MamR , MamS ,

MamT 和 Mms6[ 15] .另一方面 , 在磁螺菌 M.mag-

neticum AMB-1的磁小体膜上也发现了 48 种蛋白 ,

其中 8种蛋白为磁小体膜所特有 , 分别是 Mms 24 ,

与磁小体 紧密结合 的 Mms5 , Mms6 , Mms7 ,

Mms13 , 以及 MpsA , Mms67和 Mms16[ 18] .由于

磁小体的膜结合蛋白较多 , 本文仅对磁小体合成和

装配过程中的部分重要蛋白作一阐述.

1.1　Mms16

Mms16(16ku , 具G TP 酶活性)是M.magnet i-

cum AMB-1中表达量最丰富的磁小体相关蛋白 , 和

真核生物中控制萌发囊泡发育和运输的小 GTP 酶

性质相似 , 推测其参与了磁小体膜囊泡的形成[ 22] .

该蛋白还和一些细菌的 PHB 颗粒相关蛋白有微弱

的序列相似性.Mms16在分离的磁小体中存在.然

而 , Mms16和深红红螺菌(Rhodospiri llum rubrum)

中的多聚羟丁酸解聚激活蛋白 Apd 相似程度很高 ,

在体外 Mms16 能代替 Apd的功能.由此 , 在磁螺

菌中 Mms16的功能可能与磁小体合成无关 , 在体

内其和磁小体膜的相关性有待进一步确定
[ 17]

.

1.2　Mms6

Mms6的分子质量为 6 ku , 由包含一个信号肽

分子的前体转化而来.成熟的 Mms6分子在 N端含

有一个推测为跨膜区的疏水域和在 C 端含有一个高

度酸性的结构域 , 在分子中部和 C 端之间还包含酸

性氨基酸如赖氨酸 、 酪氨酸和精氨酸.这些结构特

征亦存在于其他与磁小体紧密结合的蛋白 Mms5 ,

Mms7和 Mms13中.重组 Mms6在 E.col i中表达 ,

具有铁结合能力.在体外 , Mms6 能单独促成人造

磁结晶的形成.由此可见 , Mms6 分子对磁小体囊

泡内铁氧化物的沉积提供了一个成晶位点[ 23] .

1.3　MamJ

磁螺菌M .gryphiswaldenseMSR-1中的 MamJ

蛋白由 426个氨基酸残基组成 , 其特征是酸性氨基

酸含量高(18.7%)和包含一个重复结构域 , 后者经

常存在于其他与生物矿化相关的蛋白 , 如软体动物

壳中
[ 24]

.通过构建 MamJ-缺失突变体(ΔmamJ)研

究发现 , MamJ蛋白在磁小体链装配中发挥重要作

用.其可能的机制是 , MamJ 蛋白将空的磁小体囊

泡和细胞骨架丝相联系 , 随着磁结晶的生长 , 成熟

的磁小体沿着细胞骨架丝定位于细胞中部.通过磁

小体膜之间的相互作用 , 磁小体链结构进一步得到

稳固[ 24] .

目前已知 , mamJ 和 mamK 基因(编码细胞骨

架丝结构)在已经研究的趋磁细菌基因簇中为共转

录 , 但二者具体的表达调控和作用方式 , 以及

MamJ与其他磁小体结构相关蛋白之间的作用机制

尚待进一步研究[ 24] .

1.4　Mam22(MamA)

磁螺菌 M.magnetotact icum MS-1中的 Mam22

对应于 M.magneticum AMB-1 中的 Mms24(24 ku)

和M.gryphiswaldense MSR-1中的 MamA
[ 14, 15 , 17 , 20 , 25]

.

Mam22蛋白在磁小体中含量丰富 , 大部分 Mam22

蛋白存在于磁小体基质中 , 与磁小体松散结合 , 少

部分可能存在于磁颗粒间隙中.Mam22 分子中有

5—6个 T PR基元 , 后者在很多生物的蛋白中广泛

存在 , 由3—16个 34个氨基酸残基组成的重复串联

而成 , 功能为介导蛋白-蛋白相互作用和多蛋白复合

体的装配[ 26—29] .

Komeili等认为 , Mam22可能是总的磁小体装

配和维护过程中的一部分 , 如蛋白分选 、 磁小体囊

泡激活等 , 缺乏 Mam22导致该过程受到影响
[ 20]

.
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Taoka等发现 , Mam22缺失的磁小体仍保持链状结

构 , 推测 Mam22并不直接参与磁小体链结构的维

护[ 29] .尽管 Mam22分子可能作为磁小体结构中蛋

白-蛋白相互作用的受体与磁小体基质相结合 , 或参

与磁小体膜中多蛋白复合体的装配 , 但与 Mam22

结合的具体磁小体相关蛋白尚待确定.

1.5　其他膜蛋白

MamB和 MamM 属于金属转运蛋白的阳离子

扩散易化蛋白家族成员 , 该蛋白家族的主要功能是

泵出毒性的二价阳离子如锌 、 铬 、 钴等重金属离

子
[ 15]

.MamB 和 MamM 与 CDF3亚家族相似程度

较高 , 而后者由假想的铁转运蛋白所组成.初步的

研究表明 , MamB 和 MamM 可能参与了磁小体的

定向铁吸收.

MamE 和 MamO 与 HtrA 类丝氨酸蛋白酶相

似[ 15] .HtrA类蛋白含有一个保守的类胰蛋白酶结

构域 , 以及 1—2 个 PDZ 结构域 , 其功能是作为分

子伴侣和热休克诱导的蛋白酶 , 对周质中错误折叠

的蛋白进行降解.MamE 和 MamO 可能在磁小体

膜装配过程中 , 通过对膜蛋白的处理 、 成熟和定

位 , 参与磁小体的形成.

MamC 属于趋磁细菌的特异蛋白家族 , 只存在

于磁小体膜上 , 功能不详[ 29] .作为膜蛋白 , MamC

带有两个跨膜螺旋区 , 和已知蛋白没有同源性.其

结构特征是存在明显的疏水基元 , 富含亮氨酸和甘

氨酸重复序列
[ 15]

.这些基元和蚕丝蛋白 、 软体动物

壳框架蛋白 , 以及弹性蛋白和软骨蛋白中的富含亮

氨酸和甘氨酸重复序列有惊人的相似性.上述蛋白

均有强烈的自发聚集倾向 , 部分蛋白还参与了其他

的生物矿化过程.

2　磁小体结构相关蛋白

2.1　细胞骨架蛋白MamK

MamK 蛋白由磁小体合成基因岛 mamAB 基因

簇中的 mamK 基因所编码 , 是细菌类肌动蛋白

M reB的同源物 , 后者在细菌中能形成丝状结构 ,

参与细胞形状决定 、 细胞极性建立和染色体分离

等[ 21 , 30—38] .通过在 MamK 蛋白 C 末端融合绿色荧

光蛋白(GFP), 探测 MamK蛋白的亚细胞定位 , 发

现 MamK-GFP 融合蛋白几乎沿着内曲面呈直线排

列 , 延伸贯穿细胞大部.推测 MamK可能聚合成平

行状长丝结构 , 围绕磁小体侧向排列成一个网

络
[ 21]

.

mamk 基因突变体(Δmamk)能形成磁铁矿颗粒

和在磁场中取向 , 和野生型相比 , 没有细胞形状或

生长缺陷.但突变体不能形成长链结构 , 只是 2—3

个相邻磁小体堆积 , 彼此分隔较远 , 分散于整个细

胞中;同时 , 突变体中也未见丝状结构[ 21] .利用

mamk-GFP 对突变体(Δmamk)细胞进行互补实验

表明 , 大约 15 %细胞能够重建长而有序的磁小体

链 , 以及磁小体相关丝状结构的重现.上述结果表

明 , 原核生物和真核生物一样 , 也能利用类肌动蛋

白细胞骨架丝在胞内定位细胞器结构.MamK 蛋白

可能借助磁小体合成因子亚细胞靶向 , 建立链的特

异定位起作用;或者 , 它在磁小体产生后维持链的

结构方面发挥功效[ 21] .

2.2　其他结构相关蛋白

除了 MamJ , MamK和 MamA 蛋白之外 , 其他

属于 mamAB 基因簇的基因亦有可能编码相应的磁

小体结构相关蛋白(图 1).以磁螺菌 M.magnetic-

um AMB-1 为例 , MamR , MamU 和 amb0979 、

amb0980 基因的编码蛋白它们的共同特征为结构中

不包含跨膜螺旋域 , 这就意味着该蛋白可能以可溶

形式定位于磁小体膜之外如磁小体基质和颗粒间连

接等的外在组分中 , 并参与了磁小体整体结构的装

配或维护过程.本文就这些蛋白的分子表征作一概

述 , 如表 1所示.

图 1　磁螺菌 M.magneticum AMB-1 的 mamAB基因簇物理谱
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表 1　mamAB基因簇部分磁小体相关蛋白分子表征(M.magne ticum AMB-1)

分子表征
基　因　产　物

MamR MamU AMB0979 AMB0980

分子质量/ ku 9.3 31.9 24.2 44.2

等电点/ pH 9.16 9.41 5.65 9.65

同源检索 DNA 结合域 excision ase/

Xis(F rankia sp)

二酰基甘油激酶催化区

(Mesorhizobium sp)

周质丝氨酸蛋白酶(M.

magnetotact icum M S-1)

CheY类受体(M.magne-

totact icum MS-1)

保守结构域 无 LCB5(鞘氨醇激酶和真核

二酰基甘油激酶相关酶)

无
无

3　磁小体结构相关蛋白之间的相互作用和可

能机制

　　目前研究认为 , 磁小体是由铁磁体颗粒 、 磁小

体膜 、磁小体基质和颗粒间连接 4 个组分所构

成[ 29] .在磁小体膜上包含大量的膜结合蛋白 , 相互

作用实现铁离子的转运 、 氧化和还原 , 以及铁氧化

物的沉积和铁磁体的成晶过程
[ 6 , 14 , 17 , 39]

.此外 , 在

磁小体基质和颗粒间连接中还存在很多可溶性蛋

白 , 它们之间的相互作用不仅促成了磁小体整体结

构的装配和维护 , 对趋磁细菌的磁响应功能也提供

了结构保障.以 Mam22蛋白为例 , Mam22蛋白中

包含 5—6个 T PR基元 , 一般认为其作用是介导蛋

白质-蛋白质间相互作用和装配成多蛋白复合

体
[ 26—29]

.Fukumori等利用 Histag-pulldow n技术 ,

初步研究表明 Mam22 可能和包括细胞色素 cd1 在

内的磁小体相关蛋白等作用 , 共同介导或维护磁小

体的正常膜或结构框架(待发表).我们实验室在研

究脉冲磁场对磁螺菌 M.magneticum AMB-1的影

响过程中也发现 , 磁场处理后 magA , mamC 和

mms6 基因的表达上调 , 同时从结构上看磁小体链

呈现 4—5个磁小体排列的分散趋势 , 而未处理的

磁小体链中大多数的磁颗粒连续排列成链(图 2);

磁螺菌的磁响应能力(以 Cmag值计)磁场处理和未处

理的亦存在差异.

从这些结果可以看出 , 磁小体合成基因岛中属

于同一基因簇的膜或结构相关基因 , 能够通过协同

转录和翻译表达 , 实现磁小体结构的装配和维护

(图 3).在此基础上 , 磁小体结构赋予趋磁细菌

“感受” 外界磁场信号(包括地磁场)的能力 , 引发

趋磁细菌的磁响应.

首先 , 磁小体膜由细菌质膜内陷形成.接着 ,

磁铁矿结晶在囊泡中生长和成熟 , 同时磁小体膜相

图 2　磁场处理对磁螺菌 M.magne ticum

AMB-1 磁小体链结构的影响

图 3　磁小体链结构可能的装配和维护示意图

关蛋白(Mms16 , MamC , MamE 和 MamA 等),

以及细胞骨架蛋白 MamK , 连接蛋白 MamJ等开始

和磁小体膜相互结合 、 作用.随着铁磁颗粒的不断
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成熟 , 其他磁小体结构相关蛋白如 MamR , MamU

等亦可能发挥牵引 、定位功能 , 最终装配形成成熟

的磁小体链 , 对外界磁场(包括地磁场)信号作出响

应.相关蛋白在磁小体链的维护过程中亦发挥作

用.

4　磁小体结构相关蛋白研究的前景与展望

趋磁细菌通过对磁小体膜或结构相关蛋白的遗

传调控 , 实现从铁的吸收 、 氧化和还原 —铁氧化体

的沉积和成晶—磁小体链的装配和维护等一系列环

节 , 取得了原核细胞中的最高结构水平之一 , 并以

此创造出最适趋磁性能
[ 9 , 13 , 24 , 40—42]

.迄今为止 , 尽

管对磁小体链形成的生物学机制 , 包括各种磁小体

膜或结构相关蛋白相互作用的研究等已取得不少重

要结果 , 但笔者认为 , 未来研究应当在生物矿化机

制和分子相互作用 , 磁小体相关蛋白的仿生学应

用 , 以及磁感受元件的解析和功能表征等方面重点

加强和有针对性地开展.

(1)在生物矿化机制研究方面 , 趋磁细菌磁小

体的独特性质使其成为地质生物学家的潜在生物标

记和研究生物矿化的理想系统[ 10 , 43 , 44] .趋磁细菌若

要产生磁小体 , 则必须产生囊泡 , 靶向特定蛋白至

囊泡并控制其在细胞中的数目和位置.一旦启动 ,

铁磁体的生物矿化将以时间和空间上相互协调的方

式在多个囊泡中同时进行.在此过程中 , 磁小体膜

或结构相关蛋白显示出动态和生长依赖的亚细胞定

位.除此之外 , 趋磁细菌能从非磁性到磁性状态快

速转变 , 表明在蛋白定位水平上可能还存在极化现

象[ 29 , 45 , 46] .进一步的研究将有助于诠释这方面的疑

问.

(2)在磁小体蛋白分子的相互作用方面 , 磁小

体膜或结构相关蛋白的有序表达和正确定位是一个

中心问题.研究发现 , 磁小体膜蛋白的表达并非严

格地与完整磁小体的形成相偶联.蛋白组分析证

实 , 一些膜 蛋白 经过 了 翻译 后的 剪 切和 加

工
[ 14 , 15 , 47]

.到目前为止 , 对于磁小体膜蛋白尚未发

现共同的序列基元或分类信号[ 6 , 18] .一些膜蛋白表

现出典型的膜蛋白特征 , 而另外一些则相当亲水 ,

可能定位于质膜一侧.这表明 , 磁小体膜蛋白的结

合可能不只是通过疏水相互作用 , 一些膜蛋白可能

通过其他的作用方式 , 如蛋白-蛋白相互作用或与磁

铁矿结晶矿质表面的直接作用等
[ 29]

.然而 , 磁小体

膜蛋白的结构和组成在分子水平上如何控制各式各

样的磁铁矿晶体的大小 、 结构和形状? 磁小体膜结

构在细胞周期中是如何组织和装配的? 对这些问题

的深入研究将有助于在体外重建磁铁矿的生物矿化

过程 , 有助于利用仿生学手段将磁小体纳米颗粒改

造成需要的结构和磁性 , 和进一步的生物技术应

用
[ 48—52]

.

(3)在磁感受元件的解析和功能表征方面 , 尽

管在高等生物中亦发现了类似趋磁细菌中的磁小体

链结构
[ 53—59]

, 但趋磁细菌却提供了一个简单的磁感

受和地磁效应的模型[ 57 , 60] .对于外界磁场(包括地

磁场)信号而言 , 趋磁细菌的磁感受体系完全基于

磁小体结构 , 因为磁小体膜(结构)相关蛋白如

MamJ , MamK等的缺失或突变将直接造成趋磁细

菌磁响应能力的丧失或减弱.但是 , 磁小体的膜

(结构)相关蛋白与磁感受功能的确切关系如何 ?趋

磁细菌中是否存在能够 “感受” 外界磁场(地磁场)

信号的最小结构或功能单位 , 其组成如何 ? 已发现

的磁小体膜(结构)相关蛋白有否参与其中 , 等等.

对此问题研究的不断深入探索 , 亦能为阐释磁定向

和磁感受这一基本生命现象中的生物物理机制提供

一定思路.
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