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摘要  趋磁细菌磁小体研究是揭示生物矿化作用和探索生物活动与地磁场之间联系的重要研究内容. 
细菌成因的磁铁矿颗粒也是部分湖泊和海洋沉积物磁性的主要载体. 本文在介绍趋磁细菌基础上, 重
点评述磁小体形成过程研究、磁测量技术、沉积物中化石磁小体的识别方法、环境指示意义等方面的

新进展, 并简要展望未来磁小体研究及其应用前景.  
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地球磁场的变化(尤其是地磁极性倒转)能够影
响部分生物的行为 , 进而可能对生物圈的演化产生
影响. 人们已在细菌、昆虫、软体动物、鱼类、鸟类
和人体中发现磁铁矿颗粒[1~6]. 这种生物体内磁性矿
物被认为是生物利用地磁场的“磁接收器”载体 [7~9], 
许多候鸟、鱼类和海龟等动物能够利用地磁场定向导

航 , 进行上千公里的长距离迁徙 [8,9,10~14], 趋磁细菌
能够在地磁场中定向和游移 . 趋磁细菌磁小体的形
成和磁学性质研究 , 不仅有助于揭示生物矿化作用
过程, 探讨生物感应地磁场变化的机理, 也是古地磁
学、岩石磁学和环境磁学的重要研究内容, 特别是深
入认识沉积物中细粒磁性矿物的来源和准确解译过

去环境变化. 此外, 细菌成因磁铁矿在现代生物和医
学应用方面也展露出了非凡的魅力[15]. 因此, 20世纪
90 年代以来, 趋磁细菌磁小体的研究已受到诸多学
科的广泛关注.  

许多生物都可以产生矿物沉淀作用 , 即生物矿
化作用. Lowenstam将生物矿化分为两种基本模式 [16] . 
一种是生物通过改造和调节周围微环境的物理化学

条件 , 导致在生物体外发生无机矿物沉淀 , 被称为
“生物诱导矿化作用”(BIM). 一些非趋磁性的异化铁
还原菌和硫还原菌能够在细胞以外生成大量磁性矿

物颗粒, 但细菌对矿物结晶过程控制作用较弱, 生成
的颗粒结晶形态和粒度差异较大 , 许多都属于粒度
更细小的超顺磁颗粒 [17,18] . 另一种方式是生物通过
严格的生物化学过程控制 , 在体内结晶生成无机矿
物, 被称为“生物控制矿化作用”(BCM或BOB). 生物
控制矿化作用与生物细胞的新陈代谢和基因控制密

切相关 . 趋磁细菌是BCM型生物的典型代表, 所生
成的磁性矿物, 粒度细小而均一、结晶程度高、晶形 

特殊和呈链状排列 . 无疑 , 对趋磁细菌BCM矿化作
用的研究对于揭示高级生物体内磁铁矿的形成作用

机理具有重要的参考价值[19,20].  
近年来, 人们在实验室趋磁细菌培养、磁小体的

分离技术、分子生物学、岩石磁学和环境磁学研究方

面有了较大进展, 因而对磁小体形成机理、沉积物中
细菌磁铁矿识别和环境指示意义等获得了许多重要

新认识. 同时, 趋磁细菌磁小体研究也促进了微生物
学、生物化学、生物地磁学和环境磁学等多学科交叉

的迅速发展.  

1  趋磁细菌 
Blakemore[21]首先在美国东海岸的海洋盐沼沉积

物中发现了沿地磁场方向游动的细菌Magnetospirillum 
magnetotacticum. 人们把所有具趋磁性行为的细菌统
称为趋磁细菌(magnetotactic bacteria, 下文简称MTB). 
根据细胞外形特征, MTB可以分为球孢菌、杆菌、弧
菌、螺旋菌等. 自然界中, MTB在海洋到陆地环境普
遍存在 [22~34]. 例如 , Petermann和Bleil发现在南大西
洋 3000米海底沉积物中也有大量MTB存活[34].  

MTB 最重要的特征是细胞内的磁小体链. 磁小
体(magnetosome)是指MTB细胞内生成的由膜包围的
磁性颗粒. 每个 MTB 细胞内可包含有 1 条至多条磁
小体链, 位置靠近细胞壁, 一般沿细胞的长轴方向分 
布 [35~37] . 在趋磁细菌中, 磁小体多为磁铁矿(Fe3O4)
颗粒. 它们的晶形不同于无机成因磁铁矿颗粒, 主要
晶形有立方-八面体、六边棱柱体、子弹头状等. 而且
粒径分布非常均匀, 单个颗粒大小在 35~120 nm之间
(稳定单畴SSD或极细的假单畴PSD). 除了磁铁矿磁
小体外 ,  少数富硫还原环境中的MTB体内还可以 
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生成SD胶黄铁矿(Fe3S4)磁小体, 多沿<100>方向链状
排列[38,39].  

由 20 个磁铁矿颗粒组成的磁小体链的偶极矩 
就足以使MTB能够在地磁场中定向 [40] . MTB在北半 
球朝地磁北极方向运动(即顺磁力线方向运动), 而在
南半球则趋于地磁南极运动(即逆磁力线方向运动), 
在赤道附近, MTB趋于南北两个方向运动都有[41]. 研
究还发现, 多数MTB喜欢微氧条件(过量的氧会造成
“毒化”). 因此, MTB常常生活在氧化还原过渡界面
(OATZ)附近 ,  如淡水环境中的水 -沉积物界面附 
近[23,42].  

迄今已发现的MTB菌种约 20 种左右, 然而仅有
少数几种MTB菌种实现了实验室的大量培养, 这在
很大程度上限制了MTB磁性和生化的深入研究. 实
现MTB人工培养的主要困难是因为MTB的生长条件
较为苛刻 , 很难严格模拟沉积物中的化学梯度变化
和复杂养分等 [43]. 目前对MTB实验培养所需各种条
件仍在积极探索中.  

McKay等人 [44]报道了在火星陨石ALH84001 中
发现链状磁性矿物 , 并认为这是火星存在距今四十
亿年的直接化石证据, 曾引起了科学界的轰动. 尽管
目前这些磁性矿物是否真正为细菌成因仍存在激烈

争论 [45~51], 但它预示细菌成因磁铁矿是人们探寻行
星早期生命的重要材料.  

2  磁小体的形成 
MTB磁小体的形成一直是人们非常关注的问题

之一. 磁小体磁铁矿的特征表明, MTB对磁小体膜内
磁铁矿颗粒的成分、晶形、粒度、排列等实施了非常

严格的控制 . 磁小体链的生成 , 能够帮助MTB借助
于地磁场定向游弋外, 还可以帮助MTB调节体内铁
平衡、实现能量储备和氧化还原循环等功能[52], 降低
细胞内过高铁浓度毒化水平 [53,54]. 磁小体膜的作用
包括, 控制铁富集、矿物成核、调节膜内外氧化还原
和pH条件 , 以及固定磁铁矿颗粒 [43,52]. 目前还不清
楚磁小体膜和磁铁矿的形成次序, 但根据MTB细胞
内有空的磁小体膜的观测结果 , 人们推测可能磁小
体膜先于无机磁铁矿颗粒形成.  

磁小体磁铁矿的形成 , 首先需要细胞从周围环
境中获得铁[40]. 生物化学研究表明, Magnetospirillum 
gryphiswaldense具有很强的从低铁浓度培养液中吸
收Fe3+的能力, 当Fe浓度为 15~20 µmol/L时, 吸收 

铁离子的能力和磁铁矿生成速率达饱和[55]. 此外, 微
氧条件也是磁小体形成的必要条件 , 磁小体生成量
与细胞外氧分压值之间存在着很明显的对应关系 . 
在氧充足条件下M. gryphiswaldense不生成磁铁矿 , 
只有在氧分压值低于 2000 Pa时才开始生成磁铁矿, 
氧分压值为 25 Pa时生成磁铁矿的能力达最大. 目前
人工培养M. gryphiswaldense的磁铁矿生产率可达每
天每升 6.3毫克[55].  

Frankel等人 [56]通过穆斯堡尔谱分析了 M. 
magnetotacticum中主要铁化合物的性质 , 提出了如
下描述的磁铁矿化概念模型: 首先Fe3+被细胞主动吸

收, 当Fe3+进入细胞体时通过细胞膜的还原作用转变

为Fe2+, 进入磁小体膜后Fe2+重新被氧化形成低密度

含水Fe3+氧化物, 然后再脱水形成高密度的Fe3+氧化

物(水铁矿), 最后 1/3 的Fe3+被还原并进一步脱水生

成磁铁矿. Schüler[57]对M. gryphiswaldense磁铁矿化
研究也得出了近似的模型.  

生物新技术的发展 , 使得人们可以从分子水平
探讨细菌的生物矿化作用 , 如功能蛋白和基因的调
控等 [58,59]. Berson等人 [60]通过对M. magnetotacticum 
MS-1进行基因克隆、标记、测序和表达研究发现, 一
个 2 kb DNA片段在该细菌铁吸收(甚至磁铁矿形成过
程 )中扮演着非常重要的角色 . Bertani等人 [61]发现

MS-1的基因组是一个长 4.3 Mb的单一环形结构. 对
Magnetospirillum AMB-1的研究发现, magA基因可能
对铁吸收有贡献 [62]. 最近德国Schüler研究小组详细
分析了M. gryphiswaldense的磁小体膜蛋白以及它们
在磁铁矿颗粒生长过程中功能的变化[54,57,63], 发现磁
小体膜包含了其他MTB共有的MamA蛋白和其本身
所特有的蛋白如MamC和MamF. 一些磁小体膜蛋白
与Fe吸收、晶体成核生长和磁小体膜多蛋白组装有关, 
如MamA蛋白是磁小体膜与细胞蛋白作用的受体 , 
MamB和MamM可能参与了铁的搬运过程. 通过比较
发现磁小体膜蛋白与非磁性生物相似性很低 . 有理
由相信 , 基因组学和蛋白组学等分子水平研究将全
面揭示趋磁细菌生物矿化的机理.  

3  磁小体的磁学研究 
在过去 10 多年中, 人们在磁小体矿物学特征、磁

学性质、如何有效识别和定量分析沉积物中细菌成 
因磁铁矿及其磁学意义等方面都取得了很大进展 . 
根据晶形和链状排列等特征 , 通常可以利用高倍透 
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射电子显微镜观测来有效识别沉积物中化石磁小 
体 [64]. Thomas-Keprta等人 [45]最近详细讨论了细菌磁 
铁矿的矿物学特征, 并提出了生物成因磁铁矿的 6条
特性: 单畴颗粒和有限的形态各向异性、化学高纯
度、结晶完美、链状排列、特殊晶体形态和晶体有 
延伸取向 , 这些特性的组合能够有效地识别细菌成
因的磁铁矿. 然而, 电子显微镜直接观察方法非常耗
时且难以进行定量分析. 与之相比, 岩石磁学方法具
有快速、灵敏、经济和无损等优点.  

Moskowitz等人[18]系统测量了人工培养趋磁细菌

的磁性质, 并提出用低温磁测量(5~300 K)和剩磁矫
顽力分析相结合的方法来鉴别沉积物中细菌磁铁矿. 
他们提出 4条判别标准: (1) Rdf ≈ 0.5(R代表颗粒间磁
相互作用程度; df指直流退磁场); (2) Raf > 0.5(af指交
变退磁场); (3) ARM/SIRM＝0.15~0.25 (ARM, 非磁
滞剩磁强度 ; SIRM, 饱和等温剩磁强度 ); (4) 
δ FC/δ ZFC > 2(ZFC, 零场冷却; FC, 2.5T有场冷却; δ = 
(J80K−J150K)/J80K, J80K和J150K分别是在 80 K和 150 K时
测量的剩磁强度). 磁小体的链状排列使得样品产生
较高δ FC/δ ZFC, 被认为是识别化石磁小体最有效的岩
石磁学判别标准 . 具体地讲 , 降温过程中磁铁矿在
120~125 K从立方晶系转变为单斜晶系结构 (称为
Verwey转换). δ 比值反映了两种不同初始磁化状态
磁铁矿样品(ZFC和FC冷却)在升温过程经过Verwey
转换时的差异. 在有场冷却过程中, 低于 120 K时每
个晶体选择与外场方向最接近的一个<100>方向作为
易磁化轴(增强SIRM), 而在零场冷却过程中新易磁
化轴的选择是随机的 . 结果导致δ FC/δ ZFC的增大 . 
Carter-Stiglitz等人[65]的新模型显示, 部分磁赤铁矿化
能够抑制ZFC升温中的Verwey转换, 降低δ ZFC, 从而
升高δ FC/δZFC. 因此, 低温氧化作用也能够部分解释
目前观测到的磁小体磁铁矿δ FC/δ ZFC高值.  

我们最近对德国南部碳酸盐湖泊沉积物研究表 
明[42], MTB磁铁矿是沉积物的重要磁性贡献者. MTB
样品δ FC/δ ZFC比值大于 2, 而沉积物样品的比值介于
1.2~1.5 之间, 后者可能是受沉积物中碎屑粗粒磁铁
矿影响. R值变化和剩磁矫顽力谱能够较好地反映沉
积物中细菌磁铁矿含量的变化. 另外, Oldfield提出用
非磁滞剩磁磁化率(χARM)、低场磁化率(χ)和频率磁化
率(χfd)等参数比判别沉积物中细菌成因磁铁矿, 如高
χ A R M / χ比值可能指示较高含量的细菌成因磁铁 
矿[66].  

过去由于受测试技术的限制 , 人们对于磁小体
的磁学性质的认识还非常有限 . 新的测试手段如磁
力显微镜(MFM)、电子全息成像和趋磁细菌测量系 
统的运用, 大大推动了磁小体磁学性质的研究进展. 
MFM可直接获得磁小体颗粒的磁畴壁和自旋结构成
像、磁化行为以及SD颗粒理论计算模型所需的边界
条件等 [37] . 电子显微镜全息成像技术可观测磁小体
单颗粒和磁小体链的纳米尺度微磁结构图、磁小体 
链之间相互作用、测定矫顽力和磁化强度等参 
数[67~69].  

趋磁细菌测量系统(Bacteriodrome)由高分辨率
光学显微镜、可控磁场线圈和脉冲磁场装置构成. 它
不仅可以用来观测趋磁细菌响应外磁场行为 , 而且
可以通过脉冲磁场变化来测定单个 MTB 的磁性. 即
对于一个在弱磁场中定向的 MTB, 反方向施加逐步
增强的脉冲磁场 , 并通过旋转磁场方法测定磁矩变 
化[70]. 测量表明, 一种未命名弧菌的反向场值Hrev高

于杆菌M. bavaricum的对应值 , 分别为 825 Oe和
600~700 Oe, Hrev与磁小体拉长状分布以及磁小体链

之间相互作用有关[71].  
沉积物中的磁性矿物主要来源有下列 3 种: (1) 

母岩风化作用产生的碎屑磁性矿物; (2) 盆地中原地

化学沉淀作用或改造已有矿物; (3) 由生物控制或诱

导生成的新矿物. 自然界中趋磁细菌死亡后, 其中部
分磁小体将在沉积物中保存下来 , 称为化石磁小体
(magnetofossil), 它们对沉积物的磁性会产生重要影
响. 化石磁小体为SD颗粒, 磁性强而稳定[72], 是沉积
物剩磁和环境磁学记录的重要载体. 研究表明, 化石
磁小体是部分石灰岩[73]、湖泊沉积物[23,29,30]、海洋沉

积物[22,23,74,75]天然剩磁的主要载体. Hess[74]认为化石

磁小体是西南太平洋半深海沉积物的主要磁性矿物

组分, 磁性参数随深度的变化代表了气候影响MTB
生态环境的变化. Snowball等人[76]对瑞典湖泊全新世

沉积物研究发现 , 细菌成因磁铁矿含量与有机碳含
量成正比 , 因而可以作为古环境变化的生物指示标
志. Paasche等人 [33]对挪威北部湖泊末次冰期以来沉

积物环境磁学研究表明 , 碎屑磁性矿物是末次冰期
晚期沉积的主要磁性载体 , 而细菌生成的磁铁矿是
全新世沉积物的最重要磁性矿物, S比变化反映了全
新世气候变化 ,  冷期 S比降低 .  M a n d e r n a c k等 
人 [77]通过同位素分析发现, MTB生成的磁铁矿颗粒
的氧同位素能够指示MTB生长周围水体的温度. 这
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一结果表明 , 有可能通过沉积物中细菌磁铁矿的同
位素测定来估计沉积盆地的古水温值. 然而, 并非化
石磁小体的贡献都是人们愿意接受的 ,  Oldfield等 
人 [78]指出, 沉积物中细菌磁铁矿使得通过磁性矿物
判别盆地沉积物来源区侵蚀程度等变得更加复杂.  

4  未来研究展望 
未来 MTB磁小体研究在可望下列方面取得重要

进展:  
(ⅰ) 生物矿化作用新认识: 随着生物化学和生

物技术发展 , 将实现更多MTB种属的人工培养 , 为
磁小体生物矿化研究提供更多的新材料 . 磁小体的
分子生物学研究刚刚开始, 就显现出了强大生命力, 
并取得了一系列成果 . 不久可望从功能蛋白和基因
水平全面认识MTB磁小体矿化和磁小体膜的形成过
程和作用, 为分析其他生物体内矿化作用机制, 探讨
地磁场对生物演化的影响提供重要的基础数据 . 值
得注意的是, Vainshtein等人 [79]发现了细菌和古细菌

细胞内存在着磁敏感结构 (magnet-sensitive struc-
tures).  

(ⅱ) 地磁记录和环境指示: 开展磁小体磁学性
质的综合研究有望获得岩石磁学理论的新认识 , 进
一步深化沉积剩磁获得机理和环境磁学研究 . 细菌
成因磁铁矿是沉积物细粒磁性矿物的重要来源 [80,81] . 
中国有许多发育独特的地质环境和地质体, 如黄土/
古土壤、高原湖泊环境沉积物 , 覆盖了从海相到陆
相、从寒温带到亚热带的广泛气候分带 . 装备完善 
现代化实验室的建成(例如, 中国科学院地质与地球
物理所古地磁学、岩石磁学和生物地磁学联合实验

室), 为开展沉积物生物地磁学研究提供了有利的条
件. 新的研究将进一步丰富 MTB 种属资源. 同时, 有
望为解决火星陨石中磁性矿物归属争论提供新判据.  

(ⅲ) 生物技术和医学应用: MTB 将在水污染治 
理 [82]、新材料开发 [83,84]和环境微生物检测等方面发 
挥作用 . 分离的磁小体颗粒具有许多优于无机磁铁
矿的特点, 如独特磁性质、具有有机膜(降低颗粒相互 
作用力)而易于扩散、纳米级粒度和成分纯度高等, 可
为生物RNA识别、DNA分离技术与探测 [85,86]、医 
学核磁共振成像技术提高和肿瘤诊断[87]等提供全新

的磁性载体 . 此外 , 值得指出的是 , 磁性铁蛋白
(magnetoferrtin)研究也越来越受到人们的重视, 并显示
出重要的潜在应用价值[88].  

 与生物学的紧密结合将成为 21 世纪自然科学发
展的重要趋势之一. 我们相信, 生物化学、生物物理
学、生物地球化学和生物地磁学等交叉学科研究 ,  
将成为新世纪充满活力的研究领域.  
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40325011)、创新群体基金(批准号: 40221402)和德国洪堡基
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