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农杆菌T4SS的结构及其底物转运机理的最新进展
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摘　要 ：细菌 IV 型分泌系统 (type IV secretion system, T4SS) 不仅是农杆菌转运 T-DNA 的通道，也是多种

质粒接合的通道，还能转运多种底物分子到不同的靶细胞 ( 包括细菌和真核细胞 )，因此，T4SS 的结构及

其底物转运机理的研究受到了人们的极大关注，近几年来，这方面的研究进展迅速。农杆菌转运 T-DNA 的

T4SS 又叫 VirB/VirD4 系统，是革兰氏阴性菌中最典型的 T4SS 之一，有关细菌 IV 型分泌系统的研究均以

农杆菌的 VirB/VirD4 系统为参考模型。现将综述这几年来在农杆菌 T4SS 结构研究方面取得的最新进展，

并介绍目前对 T4SS 底物转运机理的一些最新认识。
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Recent advances in the structure and substrate-translocating mechanism of 
Agrobacterial type IV secretion system
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Abstract: Type IV secretion system (T4SS) is not only used for T-DNA transfer by Agrobacterium tumefaciens, but 
also used for plasmid conjugation by many bacteria. Moreover, many bacteria use T4SS to translocate various 
substrates into a wide variety of organisms including bacterial and eukaryotic cells. Therefore, the studies on the 
structure and substrate-translocating mechanism of T4SS continue to attract the concentration of researchers and 
many important progresses in this research field have been made recently. Agrobacterial T4SS that is used for 
T-DNA transfer is called VirB/VirD4 system, which is one of the best-characterized T4SSs in Gram-negative 
bacteria, and thus becomes a typical model of T4SS. This review highlights the recent breakthroughs in the 
structural biology of Agrobacterial VirB/VirD4 system and summarizes current understanding of the molecular 
mechanism of T4SS substrate translocation.
Key words: type IV secretion systems (T4SSs); plasmid conjugation mechanism; Agrobacterium tumefaciens; 
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IV 型分泌系统 (type IV secretion system, T4SS)
广泛存在于革兰氏阴性和阳性菌中，它不仅是许多

质粒接合的通道，也是许多细菌分泌其他多种底物

的分泌系统 [1]。T4SS 不仅可以通过参与质粒接合

导致抗生素抗性基因在微生物种群中快速横向转

移，还能直接转运细菌毒素或者效应蛋白进入靶宿

主细胞 [2-3]。因此，研究 T4SS 有助于人们更好地理

解质粒的接合机理和控制某些传染性疾病的流行。

T4SS 的研究始于农杆菌致瘤机理的研究 [3-4]。农杆

菌能够使受其侵染的宿主发生肿瘤。农杆菌的这种

致瘤能力是由其细胞内的一种质粒决定的，这种质

粒称为 Ti 质粒 (tumor-inducing plasmid)。农杆菌致

瘤的机理是把 Ti 质粒上的一段 DNA 转移至宿主植

物细胞，并整合进宿主基因组，使该 DNA 片段所
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携带的基因在宿主细胞中获得表达，这段可转移的

DNA 片段称为 T-DNA。农杆菌中与 T-DNA 转运和

致病有关的基因通称为致毒基因 (virulence gene, vir 
gene)，根据这些基因被发现和鉴定的时间先后以及

在基因组中的排列顺序分别以 A、B、C、D、E、F、
G 等来编号，由这些基因编码的蛋白质通称为致毒

蛋白 (virulence protein, Vir protein)[4-6]。农杆菌是利

用 T4SS 来转运 T-DNA。农杆菌中转运 T-DNA 的

T4SS 由 12 种不同的蛋白质亚基组成，其中包含 11
种 VirB 蛋白和 1 种 VirD4 蛋白。11 种 VirB 蛋白分

别为 VirB1、VirB2、VirB3、VirB4、VirB5、VirB6、
VirB7、VirB8、VirB9、VirB10、VirB11，因此，农

杆菌中的这种 T4SS 被称为 VirB/VirD4 系统 [1,7]。本

文以农杆菌的 VirB/VirD4 系统为参考模型，对农杆

菌 T4SS 结构及其底物转运机理的最新进展进行比

较全面和深入的综述。

1　T4SS的分类

T4SS 可根据其编码基因的来源、蛋白质的同

源性和进化关系进行分类 [8-9]。最初的分类方法是

按照编码 T4SS 所在的质粒不同，将 T4SS 分为 F 型、

P 型和 I 型，即由 IncF 质粒 (F 质粒 ) 编码的 T4SS
称为 F 型、由 IncP 质粒 (RP4 质粒 ) 编码的 T4SS
称为 P 型、由 IncI 质粒 (R64 质粒 ) 编码的 T4SS 称

为 I 型。可随后发现一些 T4SS 并不是由质粒上的

基因编码，于是这种分类方法很快就不适用了。另

一种分类方法是根据蛋白质的同源性高低及进化关

系远近，将 T4SS 分为 A 型、B 型和“其他”。其中，

F 型和 P 型合称为 A 型，该类型的亚基在组成上与

根癌农杆菌 VirB/VirD4 系统类似 [2,10]，而在分子组

成上与 F 型和 P 型差异较大的 I 型被称为 B 型，该

亚型的亚基组成与嗜肺军团菌 Dot/Icm 系统类似；

第三种类型是与 A 型、B 型同源性很低或者没有同

源性的所有其他的 T4SS，被归为“其他”，以基因

组岛 (genome island, GI) 亚型为代表，这类 T4SS 由

细菌的基因组岛编码 [11]。T4SS 也可以按功能分为

3 类，其中两个主要的类别为接合系统和效应蛋白

转运系统。接合系统介导细菌间的 DNA 转移，与

临床上病原菌抗生素抗性基因和毒力决定因子的快

速传染密切相关。效应蛋白转运系统是许多革兰氏

阴性病原菌将毒力蛋白转运到真核细胞的转运系

统。这两个系统在细胞间转运底物都需要建立起细

胞与细胞间的直接联系。第三个较小的类别是

DNA 释放及摄取系统 [12]，这类 T4SS 可以从环境

中吸取 DNA 或者是向环境中释放 DNA 或蛋白质

底物，不需要与另一个细胞建立联系。以上的这些

分类方法也不是完全绝对的 [2,10]，有些接合系统同

时也转运蛋白底物，效应蛋白转运系统也可通过接

合作用将 DNA 转运至靶细胞。

2　根癌农杆菌VirB/VirD4系统的组成元件

大多数有关 T4SS 的研究都是以根癌农杆菌的

VirB/VirD4 系统为材料或原型 [13]，因此，一些与之

同源性极高的 T4SS，如由质粒 F、R388 和 pKM101
编码的 T4SS[14]，也成为了研究 T4SS 的重要材料。

根癌农杆菌的 VirB/VirD4 系统是一个由 11 种 VirB
蛋白亚基和 VirD4 亚基组成的超分子复合物，跨越

细菌细胞的两层膜 ( 图 1)[15]。根癌农杆菌 VirB/
VirD4 系统中各个组成元件 ( 亚基 ) 的命名方式仅

限于农杆菌转运 T-DNA 的 T4SS。在根癌农杆菌的

VirB/VirD4 系统中，VirD4、VirB11 和 VirB4 蛋白具

有 ATPase 活性，形成动力室 ( 或能量中心 )，为底

物转运和菌毛合成提供能量 [16]。其余的 VirB 蛋白

组成横跨双层膜的转运通道，其中 VirB3、VirB6 和

VirB8 与内膜整合，VirB7 和 VirB9 与外膜结合，

VirB10 是能量感受器，横跨革兰氏阴性菌的两层膜
[17-18]。脂蛋白VirB2和黏附素VirB5为菌毛构成元件，

形成转运通道的细胞外延部分——菌毛 [19]。VirB1
是周质内的转糖苷酶，能溶解肽聚糖层 [20]，为菌毛

的合成形成打开通道 [21]，但不是 VirB/VirD4 系统

的构成元件。 

3　根癌农杆菌VirB/VirD4系统的结构

农杆菌转运 T-DNA 的 T4SS 复合物是一个横

跨细菌细胞内外膜的超大复合物，目前仍无法获得

具有天然结构的、完整的 T4SS 复合物。根据这几

年对 T4SS 复合物的相关结构单元的结构解析结果，

基本上已经能够构建出一个比较完整的 T4SS 的结

构 ( 图 1)。完整的 T4SS 包括以下几个组成部分 ( 或
者结构单元 ) ：(1) 内膜复合物 (inner membrane 
complex, IMC)，横跨整个内膜，但大部分在内膜

内侧，负责将底物转运通过内膜；(2) 核心 / 外膜复

合物 (core complex, CC 或 outer membrane complex, 
OMC)，嵌入细胞外膜，但大部分位于外膜内侧的

周质空间，是底物通过周质和外膜的通道；(3) 茎
(stalk)，连接核心复合物和内膜复合物的细弹性区

域，位于周质空间，组成还未确定；(4) 菌毛 (pilus)，
通过细菌细胞壁延伸至细胞外，目前认为充当将底
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物转运到受体细胞的管道。

3.1　内膜复合物(inner membrane complex，IMC)
内膜复合物 (IMC) 的结构是以质粒 R388 编码

的 T4SS 为研究材料获得的研究结果。Low 等 [22] 于

2014 年通过大量表达由质粒 R388 编码，分别与农

杆菌 VirB/VirD4 系统中 VirB3~VirB10 同源的 8 种

蛋白，成功地提纯了一个由这些蛋白构成的复合物

( 叫做 T4SS3-10 复合物 )( 图 2a)。整个 T4SS3-10 复合

物的长度是 340 Å，最宽部分为 255 Å。该复合物

的上半部分为核心 / 外膜复合物，下半部分为内膜

复合物，中间为茎。IMC 是由 VirB10 的 N 端、VirB3、
VirB4、VirB6 和 VirB8 构成的一个大复合物 [15]。

IMC 绕颗粒长轴呈现整体假双重对称。IMC 内最显

著的结构是两个桶状结构 (barrel)，连接到茎的远端，

长度是 134 Å，最小直径是 105 Å。每个桶都含 6
个 VirB4 亚基 [23] ，每个 VirB4 亚基都与一个 VirB3
亚基相互作用 [24-25]。桶结构包含 3 层：上层 (up-tier)、
中层 (middle-tier) 和下层 (lower-tier)。中层和下层

在胞质中，由 VirB4 的胞质 C 末端结构域组成，两

个 VirB4 的 C 末端结构域形成二聚体，3 个二聚体

再形成一个具有中央通道的三重对称三聚体环结

构。而上层被认为是部分或全部插入内膜，更加坚

固且中央通道封闭，含有 VirB4 的 N 末端结构域。

IMC 每个桶的正上方都有一个很典型的结构，叫做

拱门 (arch)。拱门连接着桶状结构单元和中央的茎，

拱门通过多达 6 个细的连接部位 (linker) 接触下方

的桶。IMC 的上层和拱门包含 12 个 VirB4 N 末端

结构域、VirB3 和 VirB8 蛋白，24 个 VirB6 蛋白和

14 个包含跨膜区的 VirB10 的 N 末端肽段 [15]。目前，

还不清楚是哪个或者哪些亚基形成了拱门，根据亚

基的拓扑学原则，拱门应该是由 VirB6 周质环或者

是 VirB8 周质域形成 [15]。

3.2　核心/外膜复合物(core complex，CC或outer 
membrane complex，OMC)

核心 / 外膜复合物的结构最早是在 2009 年以

pKM101 质粒编码的 TraN-TraO-TraF( 为了统一名

称和描述方便，在本文中将用农杆菌 VirB/VirD4 系

统中 VirB7、VirB9 和 VirB10 的名称分别替代相应

同源蛋白 TraN、TraO 和 TraF 的名称 ) 复合物为研

究材料而获得的研究结果 [26]。我们也曾对该复合物

的结构做过简单介绍 [1]。2013 年，Rivera-Calzada
等 [27] 获得了分辨率更高的核心 / 外膜复合物的亚纳

米结构。

由 pKM101编码的核心复合物的 3D图显示 [26]，

该复合物是一个十四重对称、高度和直径均为 185 
Å、相对分子质量为 1.05 × 106 的圆筒状结构 ( 图
2b)，分为 O 层和 I 层。O 层完全由两壁组成；I 层
是部分由两壁组成，因此，形成了一个双壁的中空

环状结构，两层整合形成的室 (chamber) 被一个中

央中间平台 (middle platform) 分开 [22]。O 层包含帽

子 (cap) 和主体 (main body)。帽子的直径是 110 Å，

高度是 40 Å。帽子内壁形成的外膜孔直径从 20 Å
逐渐缩小到 10 Å。主体的直径是 185 Å，高度是 60 
Å。主体内壁形成的内室，宽度从 110 Å 缩小到底

部的 55 Å，高 30 Å。I 层类似一个杯子，它通过细

长的延伸物连接 O 层。I 层内壁形成的室，宽度与

O 层内室一样，但在基底 (base) 处会逐渐缩小到 55 
Å，高度是 60 Å。基底的高为 30 Å，有 14 个向下

的指状突出。

O 层 插 入 细 胞 外 膜， 由 VirB7、VirB9CT 和

VirB10CT 组成 [28-30]。帽子结构由 14 个 VirB10 的一

段结构域构成，这段 VirB10 结构域包含两段 α- 螺
旋，它们被天线突出 (antennae projection, AP) 分
开形成帽子结构和外膜孔，孔的开放和关闭与

VirB10CT 的N端水平臂 (N-terminal level arm)有关 [29]，

这会影响孔大小，有助于 T4SS 分泌大小不同的底

物。据推测，核心复合物中央的中间平台能够介导

底物转运通过核心复合物内室，这部分由 VirB9 的

两个结构域之间的一些序列和 VirB10 的结构域

之间的序列构成 [15,27]。I 层由 VirB9NT 和 VirB10NT

组成 [31-32]，内壁由 14 个柱形物构成，内壁与外

壁相隔 7 Å，每个柱形物直径 8 Å，长 70 Å，由

VirB10NT 构成 [27,31]。I 层的外壁是由 14 个 VirB9 的

N 端结构域构成。基底部直径为 55 Å 的小孔是由

VirB10 的跨膜螺旋形成 [33]。

3.3　茎(stalk)
茎结构是在 T4SS3-10 复合物中观察到的。根据

T4SS3-10 复合物的重构图像，在内膜复合物的上层

和核心 / 外膜复合物之间有一个细长的结构，叫做

“茎”，这个结构深深地插入核心 / 外膜复合物的 I
层内室中 [22]。在 T4SS3-10 复合物模型中，茎结构起

源于内膜复合物，插入细胞内膜，然后延伸到核心

复合物并塞入 I 室内。茎结构没有任何明显的对称

性，它的顶部和中间部分由 4 个连接部位连接，只

有中央的一对连接最稳定。茎结构的组成情况还不

清楚 [34]，根据相关数据分析，茎结构是由 VirB10
靠近 C 端的跨膜序列构成，14 个 VirB10 的该片段

在中央收缩形成茎。在天然完整的 T4SS 复合物中，
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(a) T4SS3-10复合物的正面、侧面和剖面结构图，包括核心复合物(棕色)、拱门(灰色)、茎(在灰色内)和两个内膜复合物VirB4桶
(绿色)[22]；(b)核心复合物的正面、侧面和剖面结构图[26]和核心复合物冷冻电镜结构与蛋白质亚基晶体结构适配图[27]

图2　T4SS3-10复合物和核心复合物(CC/OMC)的组成结构示意图

右侧不同颜色和形状的图形代表农杆菌VirB/VirD4系统多种不同的蛋白质亚基。模型表示了一个完整的T4SS系统，包括贯穿

细胞内外膜和周质空间的各个组成元件以及穿过细胞壁的菌毛。

图1　农杆菌四型分泌系统(T4SS)的模型图[15]

茎应该会形成一个包含 VirB5/VirB2 的菌毛组装中

心 ( 或构建平台 )，同时 VirB10 将其 N 端延伸并覆

盖在它周围 [15]。这些有关茎结构的推测仅仅是一种

假设，因为在 T4SS3-10 复合物中没有 VirB2。

3.4　菌毛

许多革兰氏阴性菌的 T4SS 也合成菌毛。菌毛

是一类胞外管状聚合物，能促进供体与受体细胞的

初始接触和随后配对接合的形成，但是这些接合的
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本质还不清楚。根据形态不同可将接合菌毛分为两

大类 [33] ：F 菌毛，由大肠杆菌的 F 质粒、IncH1 组、

IncH2组和其他 IncF组质粒产生的菌毛属于这一类；

P 菌毛，由大肠杆菌的 IncP、IncN 或 IncW 组以及

根癌农杆菌 VirB/VirD4 系统产生的菌毛属于这一

类。典型的 F 菌毛直径大约为 90 Å，具有弹性，长

度可至 20 μm。这些菌毛能动态地伸长和收缩，能

使供体细胞结合到受体细胞并拉近受体细胞形成物

理接触，从而建立配对接合。P 菌毛较粗，直径为

90 Å~100 Å，比较硬，缺少弹性，且比 F 菌毛短得多，

长度不到 1 μm。P 菌毛似乎没有伸缩能力，但是会

通过断裂或者主动脱落的机制在环境中积累。它们

倾向于聚集成一种网状的聚合物，从而促进供体细

胞和受体细胞非特异性地聚集成团，然后使供体细

胞和受体细胞形成配对接合。根癌农杆菌 T 菌毛直

径为 100 Å，但具有弹性且长度可变。

农杆菌的菌毛由 VirB2 和 VirB5 构成，VirB2
是构成菌毛的最基本亚基，VirB5 存在于菌毛的顶

端，具有黏附作用。底物的分泌不需要一个完整的

菌毛，但必须要有 VirB2 和 VirB5 的表达。因此，

菌毛存在两种状态，即可分泌状态和可组装菌毛状

态。处于可分泌状态的菌毛很短，已具有分泌功能；

处于可组装菌毛状态的菌毛能进一步延伸成长；这

两种状态的菌毛可以相互转换 [18]。                         
对于农杆菌的 VirB/VirD4 系统和其他相关的

接合系统来说，除了 VirD4 不参与菌毛的产生和

VirB1 不参与转运通道的组装外，组装转运通道和

菌毛所需的基因几乎是一样的。遗传研究表明，跨

膜的 IMC/OMC 结构为转运通道和菌毛的组装提供

支架作用。来自不同渠道的证据支持这样一个模型：

VirB4 从内膜中调运成熟的菌毛蛋白，调节 VirB2-
VirB5 成核复合物的形成，诱发菌毛的聚合 [35]。正

如前述结构所示，VirB4 存在于 IMC 的桶状结构中，

VirB4 与核心复合物有直接的接触 [36]，这会促进菌

毛蛋白单体通过膜进行横向转移进入核心复合物的

内室，然后菌毛蛋白就会聚合形成接合菌毛 [27]。

pKM101 编码的核心复合物的直径约为 100 Å，

足够容纳菌毛 (90 Å~100 Å)。可是外膜环最多只有

32 Å，明显不足以容纳菌毛 [33]。目前，接合菌毛组

装的机制仍然不清楚，不确定菌毛的组装是从内膜

平台开始还是从外膜的帽子复合物开始 [37]。如果菌

毛从菌毛蛋白亚基所在的内膜平台上组装，那么，

菌毛在延伸和通过内室以及穿过外膜时，必然会

在到达核心复合物远端时产生巨大的结构变化。

另一种可能就是菌毛在核心复合物的帽子部分组

装 [30,38]，那么，内膜中的疏水菌毛蛋白在从内膜经

过核心复合物的内室，穿过周质，到达外膜，形成

成核复合物的过程中，将需要蛋白质伴侣的陪伴，

以防止其结构发生变化 [39-40]。需要重点指出的是，

为了能容纳较宽的菌毛，核心复合物外膜孔必需扩

张许多。通过冷冻电镜和 X- 射线观察到的结构已

经发现，开放的帽子具有不同直径，这支持了这种

可能性的存在 [19,27]。

4　T4SS转运机制

根癌农杆菌 VirB/VirD4 系统转运底物的路径

是一个非常复杂的过程。通过 T-DNA 免疫共沉淀

加甲醛交联的方法 (TrIP assay)，确定了核蛋白底物

(VirD2-T-DNA) 与 VirB/VirD4 系统中的各个亚基在

转运过程中的接触顺序 [15,18,41]。核蛋白底物的转运

路线依次是：待转运底物首先被膜结合蛋白 VirD4
识别，再转移到 VirB11，然后被转运到内膜复合物

元件 VirB6 和 VirB8，最终由 VirB9 和 VirB2 转运

通过外膜。具有 ATP 酶活性的 VirB4 和作为能量感

受器的 VirB10 在这个过程中起着重要的调控作用。

我们发现的一种 VirD2 结合蛋白 (VirD2-binding 
protein, VBP) 参与将待转运底物 T- 复合物招募到

VirD4 的过程，因此，又称为 T- 复合物招募蛋白

(T-complex recruiting protein)[42]。

虽然最近已经得到了新的 T4SS3-10 复合物的结

构，但由于这个复合物中缺少两个与 T-DNA 相互

作用的主要元件 VirD4 和 VirB11，因此，结构和功

能之间的联系仅仅是推测。目前，提出了两种依赖

VirD4 的转运途径，区别在于 VirD4 的定位 [15,22]。

一种途径是 VirD4 定位于 T4SS3-10 复合物的侧边，

底物转运需要两步：底物首先由 VirD4 转运通过内

膜，然后通过核心复合物的周质侧进入核心复合物，

因此，可以观察到 T-DNA 与 VirB6/VirB8 拱门接触，

然后通过核心复合物外壁的 VirB9，最终进入 VirB2
菌毛。另一种途径是 VirD4 定位在 VirB4 桶的下方

或者替代其中的一个 VirB4 桶，理由是 VirD4 与

VirB4 在结构上非常相似。在这种情况下，底物将

进入 T4SS3-10 复合物的内膜复合物，拱门，然后通

过 VirB9 进入核心复合物，最后也是到达 VirB2。
T4SS 系统存在两种模式：即菌毛合成模式和底物

转运模式。由于最近发现 VirB11 既可以与 VirB4
发生相互作用，也可以与 VirD4 发生相互作用 [43] ，
推测两种模式之间的转换受 VirB11 的控制。当
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VirB11 与 VirB4 结合时，T4SS 系统处于菌毛合成

模式。当 VirB11 与 VirD4 结合后，VirD4 可进一步

结合到 T4SS3-10 复合物上或替代 VirB4 桶，T4SS3-10

复合物可能就转变成底物转运模式了 [32]。但是，由

于菌毛是底物转运所必需的 [44]，因此，VirB11 会

先与 VirB4 结合使 T4SS 系统处于菌毛合成模式，

以便合成菌毛，然后转而与 VirD4 结合使 T4SS 系

统转换成底物转运模式。

5　总结与展望

目前，在细菌 T4SS 的结构和功能特征研究方

面已取得了显著的进展。通过使用冰冻电镜技术和

X- 射线晶体学于 2009 年解析了由 VirB7、VirB9 和

VirB10 构成的外膜核心复合物的结构。2013 年进

一步获得了分辨率为 8.5 Å 的核心复合物的亚纳米

结构。在 2014 年又解析了由 VirB3~VirB10 共 8 种

蛋白质亚基构成的 T4SS3-10 复合物的结构。T4SS3-10

复合物结构的解析不仅确定了核心复合物在整个

T4SS 系统中的位置，而且确定了内膜复合物和茎

的存在。由于 T4SS3-10 复合物结构的解析，分泌底

物通过 T4SS 分泌通道的机理也更清晰一些。T4SS
结构方面的研究在近几年取得了这些突破性的进

展，改变了以往我们对于整个 T4SS 结构及其转运

机制的理解。

但是，需要进一步解决的问题还很多。在结构

方面，现在已经得到的最大复合物 ——T4SS3-10 复

合物，缺少两个重要组成元件 VirB11 和 VirD4，也

不知道菌毛是如何与 T4SS3-10 复合物相接，因此，

可能需要获得组装更加完备、更大的复合物才能解

决这些问题。此外，拱门、茎、中间平台等的组成

仍不清楚，需要获得更多高分辨率结构信息。在转

运机理方面，底物如何通过 T4SS 分泌的整个动态

过程，仍然有相当多的问题需要进一步深入研究，

如 VirD4 具体定位在何处，除了为底物转运提供能

量，是否会对底物转运路径产生影响；VirB4CT 与

VirD4 具有重要同源性，两者之间是否会形成功能

互补；VirB11 如何影响 T4SS 菌毛合成模式和底物

转运模式之间的转换，在这个过程中是否会有其他

外部信号参与；菌毛在何处组装、如何组装等。因此，

在 T4SS 中仍然有许多亟待解决的问题，对于未来

的工作，可以利用生物化学、生物物理和结构等方

面的技术，通过冰冻电镜或 X 射线晶体学等实现对

T4SS 的完全组装和可视化，并且可结合已知的

T4SS 结构和功能特征阐明其分泌机制。此外，通

过对于 T4SS 结构和转运机制的深入研究，可进一

步研发新的抑制 T4SS 分泌活性的药物。
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