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摘要  鞭毛推进游动是细菌寻找最佳营养源的有效运动方式之一. 细菌鞭毛由鞭毛基体、鞭毛钩

和鞭毛丝 3 部分构成, 该结构的合成和组装由 50 多个基因参与, 是在精密的时、空调控下进行的

生物过程. 对鞭毛结构和功能的认知主要源自对几个常见模式细菌的研究. 近期, 针对海洋趋磁

细菌的研究结果揭示了一种新型鞭毛运动器官复杂的蛋白组成及其高度精致的空间结构. 12 种鞭

毛蛋白经不同程度的糖基化修饰后装配成 7 根鞭毛, 并与 24 根纤毛在一个鞭毛鞘中排列成 7 个相

互交织的六角形阵列. 目前, 这种鞭毛结构只在海洋趋磁球菌中观察到, 推测是这类细菌为了适

应海洋沉积物生境, 经生态分化演变的结果. 这种精巧的结构对现有的鞭毛组装和运行机制模型

提出了挑战, 并将推进今后对细菌表面附属物的装配与演化的深入研究.  
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鞭毛旋转推进的游动是细菌中最常见、研究得最

透彻的运动方式. 基因组分析显示, 大约 60%的细菌

选用鞭毛作为运动器官[1]. 根据着生位置及数量不同, 

细菌鞭毛可分为极生单鞭毛(monotrichous)、极生双

鞭毛(amphitrichous)、单丛生(lophotrichous)及双丛生

(bilophotrichous)鞭毛和周生鞭毛(peritrichous). 一些

细菌, 如 Vibrio 等, 拥有 2 种不同的鞭毛系统. 它们

在水体中泳动时使用极生单鞭毛 , 而在固体表面爬

行时使用周生鞭毛. 随着研究的不断深入, 研究人员

逐渐发现, 鞭毛的组成与结构并非像早期认识得那样

简单、单一, 而是复杂多样的. 本文将对有关细菌鞭

毛的组成和结构的一些最新研究进展进行总结.  

1  细菌鞭毛结构  

1.1  细菌鞭毛整体结构 

不同细菌中鞭毛的数量和着生位置不尽相同 , 

但其整体结构相对保守, 一般可分为 3 部分: (ⅰ) 将

整个鞭毛结构固定在细胞表面的鞭毛基体 (basal 

body); (ⅱ) 从细胞表面向外延伸, 可达 10 余微米长

的鞭毛丝(flagellar filament); (ⅲ) 将以上两者连接起

来的鞭毛钩(hook)(图 1).  

鞭毛基体部分包括鞭毛马达(motor)、基体杆及围

绕在其周围的环状结构以及鞭毛蛋白分泌装置 . 根

据鞭毛运动所利用的能源不同 ,  鞭毛马达可分为

MotAB 质子驱动马达和 PomAB-MotXY 钠离子驱动

马达, 后者的转速和推进力通常高于前者. 通常, 细

菌只利用一种能源驱动鞭毛旋转 , 但近期研究结果

表明, Shewanella oneidensis MR-1 的单根极生鞭毛可

以根据环境条件不同在两套鞭毛马达系统间自由切

换, 在低浓度 Na+条件下利用 MotAB 系统, 而在高浓

度 Na+条件下利用 PomAB 系统 [3]. 此外, Bacillus 

clausii 拥有唯一一种利用混合动力的鞭毛马达系统; 

在 pH 7~11 环境下, 随着 pH 增高 B. clausii 中的鞭毛 
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图 1  细菌鞭毛结构示意图(修改自文献[2]) 

马达系统能够由利用质子泵逐渐转变为利用钠离子

泵驱动[4].  

鞭毛钩是将细胞膜上的鞭毛基体与细胞外的  

鞭毛丝连接在一起的万向接头(universal joint)结构 , 

这一结构确保鞭毛丝能够在鞭毛马达的带动下在  

细菌体外自由旋转. 在鞭毛组装的过程中, 鞭毛蛋白

经由这一中空管状结构分泌到外端并组装成鞭毛

丝[2].  

鞭毛丝是由鞭毛蛋白 FliC 螺旋排列构成的中空

管状结构 , 这种螺旋管状结构能够将旋转产生的力

转化成沿旋转轴方向的力从而推动菌体运动 . 以细

菌鞭毛研究的模式菌株 Salmonella typhimurium 为例, 

其鞭毛丝由约30000个鞭毛蛋白构成, 长度可达15 m, 

是菌体长度的 3~4 倍, 其直径约为 24 nm, 内径约为

3 nm[2]. 与鞭毛基体和鞭毛钩结构相比, 鞭毛丝的多

样性更为丰富 , 下一节中将对几种较为特殊的鞭毛

丝组成方式进行介绍.  

1.2  细菌鞭毛丝结构 

尽管不同细菌中鞭毛丝的组成和构象可能存在

较大差异, 但其骨架结构还是较保守的. 鞭毛蛋白是

构成鞭毛丝的基础元件, 可分为 D0, D1, D2 和 D3 4

个结构区域(图 2(a))[5]. S. typhimurium 鞭毛蛋白的三

维结构呈希腊字母“”状, 竖直部分包括 D0 和 D1 结

构区域, 而水平部分包括 D2 和 D3 结构区域. 鞭毛蛋

白的 D0 和 D1 区域的序列非常保守, 主要由螺旋构

成 . 在鞭毛丝的自组装过程中 , 相邻鞭毛蛋白通过

D0-D1 区域相互作用连结在一起(图 2(b)), 因此这一

区域组成了鞭毛丝的内部核心结构 . 而暴露在鞭毛

丝表面的 D2 和 D3 区域在不同菌株间的序列差异则

较为显著, 这也决定了鞭毛的抗原特异性.  

细菌鞭毛丝可由一种鞭毛蛋白或多种鞭毛蛋白

组装而成 . 仅由一种鞭毛蛋白构成的鞭毛丝即简单

鞭毛丝, 以 Escherichia coli 鞭毛为代表; 由多种鞭毛蛋

白构成的鞭毛丝即复合鞭毛丝, 存在于 Agrobacterium,  



 
 
 

    2014 年 7 月  第 59 卷  第 20 期 

1914   

 

图 2  Salmonella typhimurium 鞭毛蛋白及鞭毛丝结构 
(a) S. typhimurium 鞭毛蛋白 FliC 晶体结构[5] (PDB 编号 1UCU); (b) 

鞭毛丝结构俯视图. D0, D1, D2 和 D3 结构域位置如图所示. D0 和

D1 结构域构成鞭毛丝的内部核心结构, D2 和 D3 结构域在鞭毛丝

表面(修改自文献[5], 经麦克米伦出版公司授权转载自 Nature,  

版权 2001, http://www.nature.com/nature/index.html). 

Helicobacter, Caulobacter, Bdellovibrio, Vibrio 以及

Rhizobium 等多种细菌中[6~8]. Zhang 等人[1]曾对 452

个细菌基因组进行分析, 发现约 40%基因组中没有

鞭毛蛋白编码基因, 约 20%含有 1~2 个鞭毛蛋白编码

基因, 而余下的 40%基因组中包含 3~7 个不同的鞭毛

蛋白编码基因. 在复合鞭毛丝中, 多种鞭毛蛋白可能

共同参与鞭毛丝整体组装 , 或每种蛋白只负责鞭毛

丝某一区段的组装. Caulobacter 与 Bdellovibrio 的鞭

毛均由 6 种相似性很高的鞭毛蛋白分段组成. 不同的

是, 在 Caulobacter 中缺失任何一种鞭毛蛋白并不影

响鞭毛丝整体的形成[6]; 而 Bdellovibrio 中 FliC3 蛋白

是其鞭毛丝合成的基础 , 该蛋白的缺失会导致鞭毛

丝的合成无法正常进行 [7]. Rhizobium 的情况与

Bdellovibrio 相似, 尽管不确定它的鞭毛是否也由不

同鞭毛蛋白以分区段的方式组成 , 但在构成其鞭毛

丝的 7 种鞭毛蛋白中, 有一种是不可或缺的[8].  

最新研究发现 , 海洋趋磁球菌 (Magnetococcus 

marinus, MC-1)和趋磁椭球菌 (Candidatus Magne-

tooliva massalia, MO-1)均有双丛生(bilophotrichous)

鞭毛, 且多根鞭毛被鞭毛鞘包裹形成鞭毛束结构[9,10]. 

MC-1 与 MO-1 的基因组中分别有 15 个和 14 个鞭毛

蛋白同源基因 [1]. 进一步分析表明 , 趋磁椭球菌

MO-1 有 12 个基因真正编码鞭毛蛋白, 这 12 个鞭毛

蛋白编码基因全部表达, 且以 20 余种具有不同糖基

化修饰的形式组装到鞭毛丝中[1], 但目前还不清楚这

些鞭毛蛋白是如何组成鞭毛丝的.  

在一些细菌中, 如 Campylobacter, Helicobacter, 

Aeromonas, Cauloabcter, Pseudomonas, Listeria 和

Clostridium 等, 鞭毛蛋白的糖基化修饰也是其鞭毛

丝组装的重要步骤之一 [11~13]. 鞭毛蛋白的糖基化修

饰不仅关系到鞭毛丝能否正常组装和工作 , 对于一

些病原菌的致病力也有重要意义 [12]. 而趋磁椭球菌

MO-1 的鞭毛外侧有鞘包裹, 鞭毛蛋白上的糖基不直

接暴露于环境. 目前假设 MO-1 的鞭毛糖基化与多鞭

毛合成调控相关 , 也可能具有润滑功能以便于多根

鞭毛在有限空间中高速旋转.  

1.3  细菌鞭毛附属结构 

一些细菌的鞭毛除了以上 3 部分外还有一些附

属结构, 如包裹在鞭毛丝外侧的鞭毛鞘结构. 自 20

世纪 60 年代以来, 研究人员在多种细菌如 Vibrio, 

Campylobacter和 Caulobacter中都观察到了鞭毛鞘的

结构 [14,15], 而对其结构组成的研究却一直进展缓慢, 

直到 1980 年才通过染色及免疫学实验证实鞭毛鞘主

要成分为蛋白质, 而非细胞外膜的延伸[15,16]. 关于鞭

毛鞘的功能 , 目前推测其除了能够保护鞭毛结构外

很有可能与病原菌对宿主侵染有关. 在 Helicobacter 

pylori 中, 研究人员发现 faaA 基因编码鞭毛鞘上的鞭

毛相关自转运蛋白(flagella-associated autotransporter 

A). 该基因突变会导致多种缺陷, 包括鞭毛缺失、鞭

毛数量减少或错误定位. 此外, 与野生型菌株相比该

突变体的鞭毛更加脆弱, 运动速度较慢, 对宿主动物

的侵染力也有所下降[17].  

MO-1 的 2 束鞭毛各由 7 根鞭毛组成, 分别由鞭

毛鞘结构包裹(图 3(a)~(c)). 该鞭毛鞘结构近细胞一

侧直径约为 130 nm, 远端直径约为 80~90 nm, 其主

要成分为一个分子量大于 350 kD 的糖蛋白(sheath 

associate protein, SAP). 实验表明, Ca2+参与了鞘结构

的自我组装 , 阳离子螯合物的存在会破坏鞭毛鞘结

构, 同时影响 MO-1 的趋磁运动[19]. 这也是目前唯一

已知的依赖钙离子组装的细菌表面细胞器.  

2  鞭毛的空间排列 

细菌鞭毛是一个高度复杂而有序的结构 . 研究

表明, E. coli 中共有 50 余个基因参与了鞭毛的合成, 

其中至少有 30 个结构蛋白共同构成了最终行使功能

的鞭毛结构[2]. 其中鞭毛数量和空间分布的调控机制

一直是热门的研究课题.  

早期研究发现, FlhF 和 FlhG 蛋白能够调控极生

鞭毛的数量和空间定位. FlhF 是 GTP 水解酶, 与分泌
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蛋白信号肽识别蛋白 Ffh 同源. 该蛋白很可能通过控

制 FliF蛋白在细胞内膜聚集成 MS环的位点而影响鞭

毛定位[20,21]. Pseudomonas aeruginosa 和 P. putida 的

flhF 突变体中, 错位鞭毛仍能旋转并推动细胞游动, 

但细胞不再作直线运动, 或在高黏滞性环境中丧失游

动能力. FlhG 是一个类似于 MinD(参与细胞分裂)的

ATP 水解酶. flhG 基因突变导致极生鞭毛数量增加, 并

可导致极生单鞭毛霍乱弧菌合成 8~10 根单极丛生双

鞭毛(amphitrichous)或双极单鞭毛[22]. 目前推测 FlhG

可能是通过调节 FlhF 的活性进而影响鞭毛的数量.  

最新结果表明 , 某些细菌周生鞭毛的排列同样

受 FlhF 和 FlhG 蛋白调控. Guttenplan 等人[23]通过荧

光标记周生鞭毛的基体、鞭毛钩和鞭毛丝 , 发现

Bacillus 细胞表面平均具有大约 26 个鞭毛基体. Ba-

cillus 的周生鞭毛不是随机排列的, 而是以网格状图

案对称分散在细胞中线的两侧, 很少在细胞极端. 缺

失 flhF 的细胞中, 周生鞭毛基体聚集在细胞极端, 而

flhG 基因突变则会减小鞭毛基体间距离.   

近期, 对海洋趋磁椭球菌 MO-1 细胞的研究揭示

了一种新的鞭毛空间排布方式 . 透射电子显微镜和

冷冻断层显微镜观察结果显示, MO-1 每个鞭毛推进

器组装在细胞壁上一个独特的、直径为 230 nm 深度

为 46 nm 的凹槽上. 鞭毛鞘是由八股螺旋线旋绕而成

的左手螺旋管状结构 , 平均每个轴向螺旋周期为

31.3 nm[18]. 尤为独特的是鞘内包裹的不单是鞭毛 , 

而且还有纤毛. 三维冷冻断层图像重组(electron cry-

otomography, ECT)观察到 7 根鞭毛排列成 6+1 六角

形阵列, 鞭毛基体之间的中心距离大约为 60 nm(图

3(b), (c))[18]. 以每根鞭毛为中心, 6 根纤毛以六角形

阵列排列在周围. 最终 7 根鞭毛与 24 根纤毛在一个

鞘中排列成 7 个相互交织在一起六角形阵列(图 3(d), 

(e)). 如此精密的结构是如何调控形成的也是研究人

员所关注的焦点问题. 序列分析显示, MO-1 细菌基

因组中具有 flhF-flhG-flhA 基因簇. 然而, 由于缺乏遗

传操作工具, 许多关于这一超级复杂的鞭毛推进器

的定位和组装的问题难以得到解答 ; 诸如 FlhF 和

FlhG蛋白是否以及如何调控 7根鞭毛的定位, 12种鞭

毛蛋白如何分装到 7 根鞭毛丝中等. 

 

图 3  海洋趋磁菌 MO-1 鞭毛装置结构及运转示意图 
(a) MO-1 细胞透射电子显微镜照片; (b) 一个鞭毛束的冷冻断层显微镜照片. 红色三角所示为鞭毛丝; (c) 一个鞭毛束中 7 根鞭毛的三维重组图

像; (d) 一个鞭毛束中鞭毛与纤毛基体部分透射电子显微镜照片; (e) 一个鞭毛束中 7 根鞭毛与 24 根纤毛排列方式示意图. 橙色圆圈示意鞭毛

丝, 绿色圆圈示意纤毛; (f) MO-1鞭毛装置运转示意图. 7根鞭毛(棕色的大齿轮)和 24根纤毛(绿色小齿轮)组成 7个相互交织在一起六角形阵列, 

被包裹在一个鞘里(淡蓝色的圆圈). 根据假设的机制, 鞭毛和纤毛分别以逆时针和顺时针方向反向旋转, 以协调所有鞭毛旋转, 并尽量减少在 

高速旋转中的摩擦得以有效地工作. 详细内容请参阅文献[18]
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3  鞭毛旋转驱动方式及复合推进器的生态

分化演变 

细菌运动状态及运动方向的改变可以通过调控

鞭毛的旋转方向和频率实现. 在此过程中, 基于鞭毛

旋转类型不同, 不同细菌所采取的机制也不尽相同. 

根据旋转类型不同细菌鞭毛可分为 2 类: (ⅰ) 双向旋

转的鞭毛. 这类鞭毛可以沿顺时针(clockwise, CW)和

逆时针(counter clockwise, CCW)两种方向旋转; (ⅱ) 

仅能按固定的一个方向旋转的单向旋转鞭毛 . 双向

旋转鞭毛的细菌又可以进一步分为 2 类 : (ⅰ) 以

Salmonella 和 E. coli 为代表, 它们的周生鞭毛以逆时

针方向(从鞭毛末端向菌体方向投射)旋转时, 多根鞭

毛丝汇集成束并产生推进力推动细胞前进 ; 当鞭毛

顺时针旋转时, 鞭毛束打开, 这种状态下的鞭毛无法

产生推进力, 导致细胞在原地翻滚, 直到鞭毛再次逆

时针旋转 , 细胞向某一方向前进 [24]; (ⅱ) 单根极生

鞭毛的细菌, 如 Shewanella, Vibrio 和 Pseudomonas, 

它们的鞭毛在逆时针旋转时推动细胞前进 , 顺时针

旋转时带动细胞后退[25].  

到目前为止, 对单向旋转的鞭毛的报道较少, 研

究得相对深入的仅 2 种, 即 Rhodobacter sphaeroides

和 Sinorhizobium meliloti, 它们的鞭毛均只能沿顺时

针方向旋转. Rhodobacter 在运动时存在前进(run)和

停止(stop) 2 种状态. 鞭毛正常旋转时, 其构型较为

舒展 , 表现为鞭毛丝螺旋的幅度较小而螺旋间距较

大, 此时细胞可在液体中前进运动. 而当鞭毛停止旋

转或旋转速度减慢时 , 其鞭毛丝螺旋幅度增大而间

距减小, 构型由舒展态转变为紧凑的螺旋或圆环状, 

细胞处于停止状态 , 此时细菌可通过随机的布朗运

动方式改变其运动方向 [26]. Sinorhizobium 细胞上生

有 5~10 根周生鞭毛, 当所有周生鞭毛均全速旋转时

可汇集成为鞭毛束并推动细胞前进 ; 而当其中某一

根鞭毛的旋转速度与其他鞭毛不同时, 鞭毛束打开, 

细胞改变运动方向[27].  

MO-1 细胞游动速度高达 300 m s1, 每秒的运

动距离是菌体长度的 100 倍以上[19]. 这一速度只在

一些海洋细菌中观察到 , 接近细菌鞭毛运动速度上

限, 约为 Salmonella 的鞭毛游动速度(30 m s1)的 10

倍 . Salmonella 的周生鞭毛在流体动力学的作用下 , 

形成一种松散的推进器. 而 MO-1 同步旋转的 7 根鞭

毛连同 24 根纤毛和鞭毛鞘紧密捆绑在一起, 形成一

个更粗的螺旋推进器. 从流体力学的角度讲, 螺旋推

进器的摩擦阻力与其直径的平方成正比. MO-1 每个

鞭毛推进器的直径约为 100 nm, 比 MO-1单一鞭毛粗

近 8 倍, 比 Salmonella 单一鞭毛粗约 4 倍. 鞘包裹的

MO-1 鞭毛推进器所产生的推力大约是其 7 根鞭毛在

未包裹状态所产生的推力的 9.1 倍, 是由 4~6 根鞭毛

组成的 Salmonella 松散鞭毛束的 3.2 倍 [18]. 因此 , 

MO-1 的鞭毛系统是一个非常高效的推进器. 目前观

察到海洋趋磁 MO-1 的鞭毛束只能推进菌体前进, 不

能拉动其后退 . 但鞭毛和纤毛是如何旋转并驱动细

胞游动的还有待于进一步深入研究.  

此外 7 根鞭毛和 24 根纤毛密集地组装在一个鞘

里 , 二者旋转所产生的摩擦力是如何消除的也是研

究人员所关注的问题之一. 一种假设是, 为了减少鞭

毛和纤毛之间摩擦, 纤毛需要同时进行反向旋转(图

3(f)). 鞭毛和纤毛如同 7 个大齿轮和 24 个小齿轮组

装成紧密偶联的转动装置 . 外侧松软的鞘结构将它

们有效地包围在一起, 使得这些齿轮之间既有接触, 

也不会过于紧密, 从而降低 2 种结构之间的摩擦力.  

上述 MO-1 鞭毛装置首次展示了一种高度进化

的动力装置. 有趣的是, 这种交织在一起的 6+1 六角

形阵列存在于 2 个进化关系遥远生物运动系统中 : 

MO-1 的细菌鞭毛推进器中的鞭毛和纤毛, 以及脊椎

动物骨骼肌中的肌球蛋白微丝(myosin filament)和肌

动蛋白微丝(actin filament). 这 2 种结构虽然类似但

其运动方式却截然不同 , 前者采取反向旋转的方式

发挥作用, 而后者则进行轴向滑动. 不论在原核生物

还是真核生物中, 这种 6+1六角形阵列都可能是运动

体系中的一种非常高效的结构.  

鞘包裹丛生鞭毛的双鞭毛推进器结构目前只发

现于海洋趋磁椭球菌和球菌[9,10,28]. 趋磁细菌涵盖了

一类细胞形态、生理特点、分类地位各不相同的细菌, 

广泛存在于世界各地的海洋、湖泊和淡水池塘中. 在

其体内磁性纳米颗粒——磁小体的作用下, 这些细菌

能够沿磁力线游动 , 在水体或沉积物中从表层氧化

层向下定位到其最佳生境 , 即氧化-还原跃层 [29~31]. 

海洋沉积物是一个受海流、风浪和潮汐影响的多变环

境. 球体相对于其他细胞形态取向性较差, 但便于更

改泳动方向. 因而, 海洋球菌也许既需要更高的游动

速度来保证游动方向 , 又需要强大的推进力使其灵

巧地穿梭于沉积物中 [32]. 多鞭毛高效驱动可以保证

高速度. 鞘可以保护鞭毛、以及多鞭毛在沉积物间隙
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水中协调旋转. MO-1 菌株的鞭毛推进器可能反映了

趋磁细菌的生态分化演变.  

4  展望 

最新结果揭示了细菌鞭毛器前所未有的复杂蛋

白质组成和精巧三维结构. 在鞭毛结构、细菌运动、

细胞器进化等方面向微生物学、细胞生物学、流体力

学、生态学等学科一些现有观念提出了挑战. 在回答

一些关键问题, 领悟这个精巧细胞器运行机制之前, 

必须建立可行、有效的遗传操作系统. 通过合成生物

学方法也可以在其他模式菌中重建鞭毛推进器底盘、

鞭毛-纤毛距阵和鞭毛鞘, 研究蛋白质分泌、定位和

整体组装过程. 除了使用成熟的微生物、生化、分子

生物学和显微镜方法之外, 必须将微流体、单分子标

记和分析等技术以及数学、物理模拟的方法应用到这

项研究中 . 这将促使在细菌鞭毛运动这个传统研究

领域产生一个新的重大突破 . 此研究结果也可用于

仿生学, 设计、制造高效旋转推进器.  
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Flagellum-propelled swimming is one of the most efficient means of locomotion used by bacteria to search for optimal concentrations 
of nutrients. The archetype of a flagellum comprises structures called the basal body, hook, and filament. The assembly of flagellar 
propeller is a temporally and spatially controlled process that involves the products of approximately 50 genes. Our knowledge of the 
structures of flagella and their propulsive mechanisms comes from research on a limited number of bacterial species. Recent studies of 
marine magnetotactic bacteria reveal an unprecedented compositional complexity and highly exquisite architecture of their flagellar 
apparatus. Twelve filament subunits (flagellins), presenting in more than 20 glycosylated isoforms, assemble into 7 flagella, which 
together with 24 fibrils, are arranged into 7 intertwined hexagonal arrays enveloped by a sheath. This flagellar architecture, which is 
known only for magnetotactic cocci dwelling in marine sediments, might have evolved during ecological differentiation. Further, this 
exquisite structure challenges the current concept of the flagellar assembly and propulsion and offers an inspirational challenge to our 
efforts to gain a better understanding of the assembly and evolution of bacterial surface appendages. 
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