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专论与综述 

整合性接合元件 SXT-R391 分子生物学特性及其转移系统

的研究进展 

贺羽  王帅*  李慧  冯小刚  商学兵 
徐州工程学院食品(生物)工程学院  江苏 徐州  221111 

摘  要：整合性接合元件(Integrative and conjugative elements，ICEs)主要介导原核生物间遗传信息的

横向基因交换，在细菌毒性、耐药性、抗重金属等特性传播上发挥关键作用。ICEs 的水平转移极大地

加速了抗性基因在同种及不同种属之间的传播，造成细菌的耐药以至多重耐药问题日益严重，耐药机

制日趋复杂；同时 ICEs 的接合转移过程受细菌 IV 型分泌系统(Type IV secretion system，T4SS)影响。

本文着重从 ICEs 的基因结构、接合转移过程以及 T4SS 组成元件的结构进行概述，并对 T4SS 各组件

间相互作用的研究进展进行了初步探讨。 
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Research progress in molecular characteristics and 
transconjugation system of SXT-R391 integrative and conjugative 
elements 
HE Yu  WANG Shuai*  LI Hui  FENG Xiao-Gang  SHANG Xue-Bing 

School of Food (Biology) Engineering, Xuzhou University of Technology, Xuzhou, Jiangsu 221111, China 

Abstract: Integrative and conjugative elements (ICEs) mediate bacteria bestow resistance to multiple 
antibiotics and some complex new traits through horizontal gene transfer (HGT). They encoded a wide 
variety of genetic information, including resistance to antibiotics and heavy metals and the capacity to 
degrade aromatic compounds which are affected by bacterial type IV secretion system (T4SS), the transfer 
of these genetic elements would speed up the dissemination of antibiotic resistance genes within and 
between microbial genera. It results in the growing problems of drug resistance, even multi-drug resistance 
and makes the mechanism of resistance become exceedingly complex. In this review, the structure and 
conjugation process of ICEs and the interactions with the components of T4SS are discussed. 

Keywords: Integrative and conjugative elements (ICEs), Type IV secretion system (T4SS), Genetic 
structure, Gene transfer 
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整 合 性 接 合 元 件 (Integrative and conjugative 

elements，ICEs)是介导原核生物间遗传物质的横向(水

平)基因交换[Lateral gene transfer，LGT (Horizontal 

gene transfer，HGT)]的一种可移动的遗传元件(Mobile 

genetic elements，MGEs)，携带耐药基因、抗重金

属基因、烃类化合物降解基因等，赋予宿主对外

界环境的胁迫获得适应性，对细菌的进化具有十

分重要的意义[1-2]。ICEs 兼具转座子、质粒和噬菌

体的特性，ICEs 和转座子一样，都可以在染色体

上跳跃，但是转座子不能发生 HGT；ICEs 和质粒

都能以接合形式在细胞与细胞间进行 DNA 转移，

但是大部分 ICEs 不能像质粒一样进行自我复制；

与噬菌体相比，两者都能够从宿主染色体上切离、

整合并随染色体一起复制，区别之处在于 ICEs 是以

整合接合形式而非转导形式转移 DNA[3]。有关

ICEs 的研究主要集中在其结构与功能预测，大量

学者通过基因组学研究了 ICEs 保守结构域、功能

基因簇，又以接合实验验证其接合转移过程等，

用以阐述 ICEs 在环境细菌中的分布、进化及相关

耐药基因的转移传播机制[4-5]。在 2002 年首次以

ICEs 命名了该类元件，此类元件还包括接合型转

座子、接合型质粒、基因组岛等[4]。 

SXT/R391 家族目前是成为 ICEs 中多样性最为

丰富、成员最多的一个家族，是一类可自我转移

的遗传元件，它们可自主从宿主染色体剪切并通

过宿主与受体菌接合形成的通道进入受体菌，然

后整合到受体菌的染色体上。随着 O139 群霍乱弧

菌(Vibrio cholera)的问世，SXT 被人们发现，近年

来，国内外对于 SXT-R391 家族 ICEs 的起源、结构

和接合转移机制方面做了大量的研究，在越来越

多隶属于不同种属原核生物中发现了 ICEs 的存

在[6]。本实验室在前期研究中建立了一种抗生素平

板与分子检测相结合的高效筛选水产品中携带

SXT/R391 家族 ICEs 的多重耐药菌株的方法[7]，并

首次于环境水样和虾样中分离鉴定含 ICEs 的 V. 

cholera，由菌株耐受性及脉冲场凝胶电泳(Pulsed 

field gel electrophoresis，PFGE)图谱发现，ICEs 在

菌株耐受性的传播上扮演重要角色[8]。此外，含有

ICEs 的革兰氏阴性细菌中存在与接合质粒的转运

装置——IV 型分泌系统(Type IV secretion system，

T4SS)高度相似的编码基因，在接合转移过程中，

形成的单链 DNA 是 T4SS 通过菌毛连接通道由供体

细胞转移到受体细胞中 [9] 。F 质粒中最先发现

T4SS，是多基因编码实现单一功能的系统，与细菌

接合机制有关，介导基因水平转移及底物分泌[10]。

因此，本文以 SXT-R391 家族为例，从其基因结

构、转移调控机制及接合转移涉及的分泌系统等

方面概述了 ICEs 近年来的研究成果和存在的问

题，并对今后的研究进行展望。 

1  SXT-R391 的结构特点 

1992 年印度和孟加拉首次暴发了血清型 O139

群 V. cholera MO10 菌株引发的霍乱流行，研究中

发 现 其 对 磺 胺 甲 基 异 恶 唑 (Sulfamethoxazole ，

Su)、甲氧苄氨嘧啶(Trimethoprim，Tm)、链霉素

(Streptomycin，Sm)和氯霉素(Chloramphenicol，Cm) 

4 种抗生素耐药，都携带了约 62 kb 的染色体整合

遗传因子，由于 O139 群霍乱弧菌的典型株 MO10

的耐药性是由其染色体上一种可自我转移的遗传

元件 SXT 介导的，后命名为 SXTMO10[11-12]。SXT

全长 99 483 bp，包含整合酶基因簇、抗生素抗性

基因簇、接合转移基因簇、调控基因簇和未知功

能基因簇。其中，整合酶基因簇位于 SXT 的 5′

端；抗生素抗性基因簇位于整合酶基因簇下游，

靠近 SXT 5′端；接合转移基因簇分布于靠近 3′端的

3 个区域；调控基因簇基因位于 3′端(图 1)[13]。研究

发现，R391 包含了 8 个区域，分别是卡那霉素抗

性区、插入元件区、TRAI、II、III、IV 区、甲基

化酶亚单位 ORF27 和汞抗性操纵子区，且 R391 的

5′ 端 存 在 属 于 酪 氨 酸 重 组 酶 的 整 合 酶 基 因

(Intergrase gene，int)，长达 1.3 kb[14]。 

SXT-R391 类 ICEs 家族并非霍乱弧菌所特有，

在弧菌属(Vibrio)的其他种及变形菌属(Proteus)中

也相继有该家族成员的报道[6-8]。SXTMO10 和 R391 
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图 1  SXT/R391 家族 ICE 的基因结构示意图[13]  
Figure 1  Schematic of the genetic organization of SXT/R391 family ICE[13]  
注：A：SXT/R391 家族的 52 个核心基因，在 5 个 HS 处可插入不同的 DNA 序列；B：SXT 所需的最基本的基因集合，主要包含 4 个

模块：整合与剪切模块(Integration and excision，int-xis)，接合对形成模块(Mating-pair formation，mpf)，DNA 移动和加工模块

(Mobilization and processing，mob)，调节模块(Regulation，reg). 橙色基因与接合相关，紫色基因参与调控，红色基因参与整合和切

除，灰色基因具有辅助或未知功能. int：整合酶基因；oriT：转移起始位点；tra：转移相关基因；xis：切除酶编码基因. 
Note: A: All SXT/R391 family ICE have 52 nearly identical core genes, these ICE contain different DNA insertions at five hotspots; B: The 
proposed minimal gene set required for SXT function. These can be divided into four modules: int-xis is the integration and excision module; 
mob is the DNA mobilization and processing module; mpf is the mating-pair formation module and reg is the regulation module. Orange 
genes are conjugation related, purple genes are involved in regulation, red genes are involved in integration and excision, and grey genes 
have accessory or unknown functions. int: Integrase; oriT: Origin of transfer; tra: Conjugal transfer; xis: Excisionase. 

 

很相似，两者具有 65 kb 保守骨架区，携带多药抗

性(Mutiple drug resistance，MDR)基因簇和整合酶

基因 int，两者在染色体上均有同一整合位点，位

于蛋白链释放因子编码基因 prfC的 5′端上，在宿主

细胞内均能稳定存在，两者拥有几乎相同的整合

酶，并且拥有相似的转移相关基因[15-16]。SXT 和

R391 可以在 prfC 形成串联排列，共同稳定存在于同

一染色体中，自身也可以形成几个拷贝的串联组[17]。 

1.1  整合酶基因簇 

整合酶基因 int 大小约 1.2 kb，在 SXT 和 R391

中，int 同相邻的 s002 和 s003 两个基因在 3′端构成

了类操纵子结构，s002 和 s003 的丢失不影响 SXT

的剪切和转移，在 int 3′端上游的 xis 编码 Xis 蛋白，

可促使 SXT 从宿主染色体上剪切并抑制其与之重

新整合[18]。O’Halloran 等[19]于 2007 年报道的 R391

中 orf4 在基因序列功能上与 xis 类似。Gonzalez 等[14]

在序列分析和基因缺失实验中证实，SXT 在删除

和重新整合在染色体的过程中不含额外的类似 xis

的基因，int 起到了关键的作用，此类基因在 SXT

家族中较为保守。 

1.2  抗生素抗性基因簇 

SXTMO10 对磺胺甲基异恶唑(Su)、甲氧苄氨嘧

啶(Tm)、氯霉素(Cm)和链霉素(Sm) 4 种抗生素耐

药，其所对应的耐药基因分别为 sulII、dfr18、

floR、strA 和 strB[20]。Hochhut 等[21]早在 2001 年已

证实了 sulII、floR、strA 和 strB 与以前报道的耐药

基因序列一致，且发现了甲氧苄氨嘧啶的抗性基

因 dfr18 编码二氢叶酸还原酶，可消除 Tm 对四氢

叶酸的合成阻碍，导致细菌对 Tm 耐药。floR 基因

编码 FloR 蛋白，对 FloR 蛋白进行疏水性分析，推

测出其具有 12 个疏水跨膜区，为泵出蛋白 MFS 超

家族一员，floR 通过泵出机制来完成药物外排，介

导细菌对 Cm 的抗性[22]。据推测，SXTMO10 的抗生

素抗性区从 tnp 到 tnpA'约 23 kb，位于 int 下游，在

SXT 5′末端形成转座子样的结构，插入到 rumB 的

ORF 中，外侧 8 bp 正向重复序列和 16 bp 反向重复

序列耐药基因两侧序列与已知转座酶编码基因具

有较高的同源性，由此推测 SXT 的耐药基因簇是

通过转座而获得[23-24]。 

1.3  接合转移基因簇 

SXT 的 DNA 序列分析发现，SXT 的接合转移

系统在序列上高度同源于伤寒沙门氏菌中的接合

型质粒 R27，同时又与 F 质粒的转移基因的体系

相似[25]。F 质粒中与接合转移相关的基因具备两种



贺羽等: 整合性接合元件 SXT-R391 分子生物学特性及其转移系统的研究进展 3427 

 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

基本的性质：(1) 编码与接合转移相关的装配，包

括菌毛并完成配对连接。(2) 编码转运蛋白来完成

DNA 由供体到受体的转移。由于 SXT 的基因与 F

质粒相关基因高度同源，由此推测 SXT 也具备上

述两种性质。 

SXT 的 tra 基因同系物成簇分布在其 3′末端，

形成了 3 个操纵子：traI-s043 编码 DNA 加工运输

过程中所需功能蛋白，traL-traN 和 traF-traG 涉及

到 菌 毛 的 装 配 和 配 对 连 接 的 形 成 [26] 。 其 中 ，

traL-traN 被 3 个基因阻断(s052、s053 和 s054)，s052

和 s053 与根瘤农杆菌 Ti 质粒中未知功能的 ORFs

相似，s054 编码产物与二硫键异构酶 DsbC 相似。

在与 SXT 接合转移系统极为相近的质粒中发现，

其转移基因区存在编码 DsbC 的同源基因[27]。由以

上推断，SXT 部分基因与已发现的 F 质粒和其他接

合型质粒接合转移系统基因同源，此类基因簇构

成了 SXT 的接合转移区。 

1.4  调控基因簇 

SXT 的 3′端是调控关键区(s079-setR)，这一区

域包括 9 个 ORFs，分别为 s079、setC、setD、

s082、s083、s084、s085、s086 和 setR，其中有 8 个

方向相同(s079−s086)，最后一个 setR 呈相反方向[24]。

SXT 调控区的 setC 和 setD 编码的 SetC 和 SetD 类

似于鞭毛激活子 F1Hc 和 F1hD，作为 SXT 的转录

激活子，促进 int 的表达，setR 编码转录抑制子

SetR，类似 λ噬菌体阻遏蛋白 cI，抑制 setC 和 setD

表达[28-29]。PL、PR 位于 s086 和 setR 之间，两者均

被 SetR 抑制。PL 作为 setC 和 setD 的启动子，位于

s086 上游，而 PR 是 setR 的启动子，位于 setR 上

游。在 SXT 的接合转移系统中同配对连接形成相

关的功能区有 3 个基因簇构成： traLEKBVA、

traC/trsF/traWUN 和 traFHG，当细菌受到外界环境

因子胁迫 DNA 受损后，会诱导 SOS 修复反应，促

进接合转移区的基因表达[13,30]。 

1.5  未知功能基因簇  

在 SXT 基因中，有两大区域功能未知[24]。第

一个区域处于抗生素抗性区和第一个接合转移区

之间，推测含有 17 个 ORFs (s024−s040)，其中有

14 个在 GenBank 中未找到同源序列，研究证实此

段区域的缺失不会影响 SXT 的剪切和转移。第二

个未知功能区为 21 kb，预测含有 16 个 ORFs 

(s060−s073)，位于第二、三接合转移区之间，部

分 ORFs 可编码相似功能的蛋白质，其中一个为接

合转移系统中常见的单链 DNA 结合蛋白 SSB。在

SSB 下游的 s065 和 s066 与噬菌体蛋白编码基因相

似。s074 和 s075 编码推测的双组分系统，但是在

SXT 剪切转移过程不起作用。 

2  SXT-R391 的接合转移机制 

顺式作用元件(Cis-acting element)也称转移起

始序列 (Origin of transfer，oriT)，位于 s003 和

rumB′之间，约 299 bp，在 SXT 家族中较为保守，

是接合转移过程中不可缺少的特异性位点[31]。转

移起始需要驰酶 (Relaxase)和一个新注释的位于

oriT 下游的基因 mobI 共同来识别 oriT，从此处打

开缺口形成单链，接合转移过程可以分为 3 步：剪

切、转移和整合。 

2.1  染色体外环形中间产物的形成 

在整合酶 Int 作用下，SXT 剪切后，宿主染色

体切口处连接形成 attB 位点，SXT 左右两侧 attR

和 attL 特异性重组为 attP 位点，形成染色体外环形

中间形式[16]。此时，宿主转变为新的受体细胞，

针对剪切后 SXT 上形成的 attP 位点进行 PCR 扩

增，也证实了这一环形中间产物的存在[30]。 

2.2  单链 DNA 的形成与转移 

SXT-R391 的接合转移系统与 F 质粒极为相

似，从供体细胞转移至受体细胞，需要 SXT-R391

接合转移区操纵子中的 traI 和 traG 参与。在 traI

编码的 DNA 释放酶作用下，于 oriT 处断裂形成单

链 DNA，经偶联蛋白 TraG 运送至细胞连接处[24]。

推测在转移单链 DNA 的过程中，其稳定性是由未

知功能区编码的单链 DNA 结合蛋白 SSB 来维持，

形成的单链 DNA 是通过菌毛连接通道由供体细胞

转移到受体细胞中，此过程需要细菌 IV 型分泌系
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统来完成[32]。 

2.3  SXT-R391 整合于受体细胞染色体 

SXT-R391 单链 DNA 进入到受体菌后，在整合

酶 Int 的作用下，attP 和 attB 位点于 prfC 的 5′端特

异性重组，打断宿主菌染色体 prfC 的开放阅读框

架，重新整合于宿主染色体，prfC 获得一个新的 5′

端编码序列，用以编码蛋白链释放因子[15]。以上

3 步完成了 ICEs 在细菌间的水平转移。由于其携带

抗生素抗性基因而增强了宿主菌的耐药性，增强

了宿主对环境胁迫的适应性，使得其在细菌中广

泛传播。 

3  SXT-R391 接合转移系统 

细菌的分泌系统介导大分子转运穿过细胞

膜，不同细菌分泌的蛋白质功能各异，但系统发

育和遗传进化的分析表明，这些蛋白质分泌至胞

外仅通过相对较少的几种分泌机制实现，目前在

细菌中共发现有 9 种分泌系统(I−IX 型)。在 ICEs

接合转移过程中，形成的单链 DNA 是通过菌毛连

接通道由供体细胞转移到受体细胞中，此过程是

细菌 IV 型分泌系统完成的[33]。IV 型分泌系统最初

来源于 F 质粒的发现，是多基因编码实现单一功能

的系统，与细菌接合机制有关，介导基因水平转

移[34]，在 SXT-R391 的接合转移过程中起到重要的

作用。根据 T4SS 在基因含量、基因序列及同源性

方面的不同，可将 T4SS 分型：第一种是根据代表

性质粒分为 3 类，编码在 IncF (F 质粒)上为 F 型；

在 IncP (RP4 质粒)上为 P 型；在 IncI (R64)上为 I

型。另外一种分类是将与 A. tumefaciens 的 VirB/D4

系统类似的 F 型和 P 型合为 IVA 型；在与 F 型和 P

型组分模型上差异较大的 I 型被归类于 IVB 型，与

嗜肺军团菌(Legionella pneumophila) Dot/Icm 系统

相似；其他与 IVA 和 IVB 型同源性较低或无同源性

的其他 T4SS 称为 GI 型[35]。研究表明，B 族链球菌

(Group B Streptococcus，GBS)中 ICE_515_tRNALys

可在不同菌株之间传递编码多种假定表面蛋白的

遗传信息，其中一种属于表面蛋白抗原 I/II 型，参

与生物被膜及多价粘附素的形成，介导菌株环境

适应性及毒性[36]。另一方面，细菌的分泌系统可

介导大分子转运穿过细胞膜，分泌毒性蛋白或效

应因子，进入外界环境或直接作用于宿主靶位点

时引发宿主不同的应激反应。条件致病菌铜绿假

单 胞 菌 (Pseudomonas aeruginosa) 中 ， 毒 力 岛

PAPI-1 属于 ICEs 家族[37]。 

A. tumefaciens 的 VirB/D4 系统是典型的 T4SS，

大部分革兰氏阴性菌中发现的 T4SS 与 VirB/D4 T4SS

相似，由 12 个蛋白质组成，包括 VirB1−VirB11 和

VirD4，可以形成一条包括胞外菌毛、胞质 ATP

酶、核心复合物、转运通道等结构的横跨整个细

菌内外膜的通道[38]。以下以根瘤农杆菌为例，介

绍 T4SS 主要的生物学结构。 

3.1  胞外菌毛 

胞外菌毛的研究已达 40 年之久，其结构在

T4SS 中研究得比较全面，其外直径为 8 nm−10 nm，

内腔为 2 nm−3 nm，是从受体细胞表面延伸出的细

长筒状结构，作为底物在供体菌与受体菌之间的

转移通道[39]。T4SS 胞外菌毛是由 VirB2 和 VirB5

构成，其中 VirB5 位于菌毛顶部，在菌毛构成中起

辅助作用，同大肠杆菌接合型质粒 pKM101 编码的

TraC 同源，经实验证实其具有粘附素特性，可以

使供体菌与受体菌建立一种稳定的特异性接触。

VirB2 由 VirB10 包裹构成引导底物由内膜到达外膜

的筒状通道[40]。 

3.2  胞质 ATP 酶 

胞质 ATP 酶 VirB4、VirB11 和 VirD4 三者相互

作用，可以激活系统，为底物分泌转运和系统装

配提供能量，是 T4SS 分泌和菌毛起源的基础。

T4SS 中 VirB4 较保守，同大肠杆菌 pKM101 编码

的 TraB 同源，在 600−900 残基之间形成 2 个区域：

C 末端结构域(C-terminal domain，CTD)和 N 末端

结构域(N-terminal domain，NTD)[41]。CTD 约 400 残

基，是 VirB4 中高度保守的部分，囊括了 ATP 酶活

性的关键区域，包括催化所必需的 WalkerA (WA)

和 WalkerB (WB)模体，具有类 RecA 活性[42]。保守
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性相对较弱的 NTD 通常被认为与膜相互作用形成

1−3 个跨膜区域，依据在细胞中的不同定位执行不

同的功能。VirB4 的单体、二聚体、三聚体和六聚

体形式已有报道，且从胞质和膜中纯化成功，但

是其寡聚状态及细胞内定位尚不明确。VirB11 属

于转运 ATP 酶超家族，是菌毛形成和 DNA 转运的

开关，与 T4SS 和 T2SS 相关，同大肠杆菌 pKM101

编码的 TraG 同源[43]。幽门螺旋杆菌(Helicobacter 

pylori)中，VirB11 呈六聚体形式，其单体包含由

CTD 和 NTD 的一半形成的两个环形结构域，直径

均为 50 Å，CTD 为类 RecA 折叠，NTD 是 VirB11

家族蛋白[44]。VirD4 为偶联蛋白(Coupling protein，

CP)，通过 N 末端嵌入细菌内膜，主要负责底物募

集，将识别的底物传递给 VirB11，接下来 3 个 ATP

酶激活系统将底物传递给 VirB6 和 VirB8，最后底

物经由 VirB9 和 VirB2 完成分泌[45]。 

3.3  核心复合物 

VirB7、VirB9 和 VirB10 构成了分子量 1.05 MD，

横跨细胞内外膜稳定的核心复合物[46]。运用分辨

率 15 Å 低温电子显微技术分析此复合物的结构，

发现该复合物由 I 和 O 层组装在一起，形成中空的

圆筒状，每层形成一个双层环状结构。 I 层由

VirB9 (TraO)和 VirB10 (TraF)同源体的 NTD 构成，

类似于直径为 55 Å 底部开口的杯子状结构，通过

VirB10 的 NTD 跨膜螺旋嵌入内膜。O 层嵌入细胞

外膜，由 VirB7同源体(TraN)全长和 VirB9、VirB10

同源体的 CTD 的 14 个拷贝构成，形成分子量为

590 kD，嵌入外膜直径 10Å 的帽子状结构。I 层的

一个含 α-螺旋束的疏水性环通过内膜形成一条 32Å

的通道，与 VirB10 组装成的螺旋结合在一起，供

底物转运至胞外环境[47]。VirB10 是构成 T4SS 通道

的嵌入内膜的外膜蛋白，包裹 VirB2 形成菌毛筒状

通道，VirB7、VirB9 和 VirB10 对核心复合物至关重

要，缺失任何一个都会影响到核心结构装配[44]。 

3.4  内膜通道 

内膜通道由 VirB6 和 VirB8 构成，两者区别于

VirB10 的是，在 A. tumefaciens 底物分泌过程中可

直接与底物接触[45]。VirB6 是由一个周质 N 末端、

5 个跨膜元件和胞质 CTD 构成的多组分内膜蛋白，

同时包含由一个较大周质环构成的中心区域，在 A. 

tumefaciens 中该环诱导 VirB6 与 T4SS 底物相互作

用，VirB8 是由 N 末端跨膜片段和一个较大胞质 C

末端结构域构成的一个较小的内膜蛋白，直接参

与到底物分泌[39]。 

3.5  外膜通道 

外膜通道包括核心复合物的整个 O 层，直径

为 172 Å，包含 VirB7 及 VirB9、VirB10 CTD 除嵌

入内膜以外的剩余成分[39]。通过对外膜通道的测

定，VirB7 和 VirB9 复合物包裹 VirB10 CTD 形成

一个内环，VirB7 辐射状交叉于整个复合装置，底

物分泌过程中内膜通道与外膜通道组成蛋白相互

作用，底物从 VirB6 转移至 VirB8，后交由 VirB7

和 VirB9 至外膜[43]。 

3.6  孤蛋白 

VirB1 和 VirB3 不参与构成分泌装置，但它们

以不同的形式参与到分泌机制中。A. tumefaciens 中

virB 缺失会减慢底物分泌，不再生成 T 型菌毛[48]。

VirB1 的 NTD 存在于细胞周质中，带有胞壁质酶活

性，可降解肽聚糖，其 CTD 延伸至外环境，可能

与 T 型菌毛生成相关；VirB3 是个小蛋白，推测在

其 N 末端含有 1−2 个跨膜组件。在数个 T4SS 里鉴

定 到 了 VirB3-VirB4 的 蛋 白 复合 物， 由 此推 测

VirB3 可能存在于内膜上，与 VirB4 形成功能复合

物。但是 VirB3 的其他功能未知[45]。 

4  结论 

近年来，国内外对于 SXT-R391 家族 ICEs 的起

源、结构和接合转移机制方面做了大量的研究，在

越来越多隶属于不同种属原核生物中发现了 ICEs

的存在[6]。在 SXT 元件结构中尚未解决如下问题：

(1) 接合转移相关的基因簇中，推测与菌毛装配及

配对连接相关的基因作用机制尚未明确；(2) 新注

释的 mobI 基因参与 oriT 识别的详细情况未搞清；

(3) SXT 中 TraG 和 Eex 介导的排斥机制未知。 
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对于 SXT 接合转移过程涉及的 T4SS，目前的

研究主要是在组成元件的结构上，而待解决的问

题主要集中在底物分泌机制上：(1) SXTMO10 是否

包含完整的 T4SS 组件，所对应的编码基因是否全

部位于 SXT 上；(2) T4SS 底物转移到受体细胞的过

程中，各蛋白组件之间如何相互作用；(3) 核心孔

道嵌入内膜及核心复合物相互作用的机制仍未搞

清；(4) 核心复合物同菌毛之间协同作用机制未知；

(5) 孤蛋白在细胞中的定位及具体功能尚未明确。 

因此，未来的工作应结合 T4SS 组成元件的结

构，利用功能基因组学、蛋白质组学和生物信息学

等技术更深层次地阐述 SXT 接合转移机制，以期对

致病菌流行预警和防控提供理论支撑和指导价值。 
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