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Bakterie magnetotaktyczne i ich mineraly
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Abstract Magnetotactic bacteria (MTB) produce magnetic minerals, magnetite (Fe;0,) and greigite (Fe;S,) in
their cells. These magnetosome crystals form chains which allow bacterial cells to align with the Earth magnetic
field. Magneto-aerotaxis allows bacteria to find optimal growth conditions in the water column. MTB species and
their habitats are described, along with the description of minerals and the origin of magnetosomes. Fossil MTB
are used to solve different geological problems they especially influence rock magnetism. Cultured magnetotactic
bacteria and their nanominerals find more and more applications in many disciplines.

Keywords: bacteria, magnetotaxis, aerotaxis, magnetite, greigite

Bakterie magnetotaktyczne (MTB) budza, szczegdlnie
w ostatnich latach, ogromne zainteresowanie z uwagi na
ich dos¢ nietypowe zachowanie, wciaz nie do konca po-
znana genezg, a takze wzrastajaca liczbg potencjalnych
zastosowan. Odzwierciedleniem tego zainteresowania jest
ogromna liczba publikacji na ich temat. Wsrod przeglado-
wych prac warte polecenia sa opracowania takich autorow jak
np.: Bazylinski i in. (1995), Pésfai i in. (1998b), Bazylinski &
Frankel (2004), Kasama i in. (2006), Schiiler (2006), Frankel
i in. (2007), Faivre & Schiiler (2008), Kopp & Kirschvink
(2008), Lefevre & Bazylinski (2013) 1 Araujo i in. (2015).

Wiadomo nie od dzi$, ze wielkie odkrycia chadzaja
czasem dziwnymi drogami. Za odkrywce bakterii magne-
totaktycznych uwaza si¢ amerykanskiego mikrobiologa
Richarda P. Blakemore’a (1975). Warto jednak pamigtaé,
ze pierwszego opisu tych bakterii dostarczyl w 1958 r.
wtoski lekarz z Padwy Salvatore Bellini, ktory pig¢ lat p6z-
niej napisal dwa manuskrypty na ten temat, jednak wy-
dziatowy panel uczonych nie zgodzit si¢ wowczas na ich
opublikowanie (zob. Frankel, 2009).

Bakterie magnetotaktyczne (MTB — magnetotactic
bacteria) to grupa bakterii, ktore uktadaja si¢ wzdtuz linii
pola magnetycznego Ziemi. Czynia to przy uzyciu specy-
ficznych organelli, zwanych magnetosomami, ktore zawie-
raja krysztaly magnetycznych mineratow (ryc. 1, 2). Uwaza
sig, ze tancuch zbudowany z 10-20 magnetosomow o wiel-
kosci 50 nm, powinien by¢ wystarczajaco dtugi, zeby MTB
mogla si¢ orientowa¢ w polu magnetycznym Ziemi w tem-
peraturze pokojowej. Te nanomagnesy wymuszaja na bakte-
riach (nawet obumartych) odpowiednie utozenie (podobnie
do igly kompasu). Wszystkie MTB wytwarzaja magnetoso-
my, sktadajace si¢ z dwoch rodzajow ferromagnetycznych
1 izostrukturalnych mineratéw (wielkos$ci rzedu nanometrow)
— magnetytu (Fe;0,) lub greigitu (Fe;S,), zamknigtych w
fosfolipidowych dwuwarstwowych membranach (pgche-
rzykach) (Gorby i in., 1988; Bazylinski & Frankel, 2004).
W poczatkach badan nad MTB produkujacymi siarczki
Mann i in. (1990) stwierdzili w nich takze obecnos¢ pirytu,
lecz kolejne badania nie potwierdzity tego. Warto dodac,
ze magnetyt wystgpuje nie tylko w bakteriach, ale takze
w organizmach wielokomdrkowych (Lowenstam & Kir-
schvink, 1985).

MTB sa bardzo szeroko rozprzestrzenione i wystepuja
w réznorodnych §rodowiskach wodnych. Sa jednak trudne
do wyizolowania i wymagaja specyficznych warunkow
hodowli. Z tego tez powodu znanych jest jedynie kilka czys-
tych kultur MTB, gléwnie Magnetospirillum (np. M.
magnetotacticum MS-1, M. gryphiswaldense i M. magne-
totacticum AMB-1) (Schiiler, 2002). Szczeg6lny urok bak-
terii magnetotaktycznych polega na interdyscyplinarnosci
ich badan, faczacych wysitki geochemikow, mineralogow,
oceanograféw, mikrobiologéw, genetykéw i nanotechnolo-
gow. Bakterie magnetotaktyczne sa tez coraz powszechniej
wykorzystywane w rozmaitych dziedzinach nauki, np.:
mineralogii, krystalografii, geologii, limnologii, mikro-
biologii, astrobiologii, fizyce, chemii, biofizyce, bioche-
mii, medycynie, a takze technice medycznej (Bazylinski &
Schiibbe, 2007).

RODZAJE MTB

Wszystkie MTB sa ruchliwe dzigki posiadanej wici,
a struktura ich $ciany komorkowej jest charakterystyczna
dla gram-ujemnych bakterii. MTB sa prokariotami, bardzo
zroéznicowanymi pod wzgledem morfologii, filogenezy
i fizjologii (Spring & Bazylinski, 2000). Morfologia MTB
jest zroznicowana — od pateczek przez formy kuliste do spi-
ralnych (ryc. 1), sa takze MTB (ryc. 2) wielokomorkowe
(magnetotaktyczny organizm prokariotyczny MMP lub
magnetotaktyczny wielokomorkowy agregat MMA — Lins
& Farina, 1999). Ksztalt tych ostatnich, elipsoidalny lub
kulisty, jest wynikiem $rodowiskowej adaptacji (Du i in.,
2015). Niektore bakterie, np. Magnetobacterium bavari-
cum (filogenetycznie zwiazane z bakteriami redukujacymi
siarczany), znalezione w strefie OATZ (Oxic-Anoxic Transi-
tion Zone) lub OAI (Oxic-Anoxic Interface) stodkowodne-
go jeziora w Bawarii, sa sferycznymi nagromadzeniami
20-30 komorek, ktore poruszaja si¢ wspolnie (Spring i in.,
1993). Wszystkie znane MTB naleza filogenetycznie do
trzech klas (Alfa-, Delta- lub Gammaproteobakteria) groma-
dy Proteobacteria, gromady Nitrospirae lub proponowanego
wydzielenia OP3 (czgs¢ bakteryjnego superkrolestwa PVC)
(Lefévre & Bazylinski, 2013). Biomineralizacja w MTB
jest zroznicowana. Magnetosomy magnetytu wystgpuja we
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Ryec. 1. Typowa bakteria magnetotaktyczna tworzaca greigit. A —
bakteria ze Sweet Springs z dwoma tancuchami magnetosomow
greigitowych (S), polaczona z mniejsza komodrka zawierajaca
wylacznie magnetosomy magnetytowe; B — wieloczasteczkowy
tancuch greigitowych magnetosomow w bakterii z Salt Pond —
strzatkami zaznaczone krysztaty wydtuzone i zakonczone w szpic
(z Postai i in., 1998, za zgoda American Mineralogist)

Fig. 1. Typical magnetotactic bacteria producing greigite. A —
bacteria from Sweet Springs with two chains of greigite
magnetosomes (S), connected with a smaller cell containing
exclusively magnetite magnetosomes; B — multiparticle chain of
greigite magnetosomes in bacteria from Salt Pond — arrows denote
pointed elongated crystals (from Posfai et al., 1998, with permission
of American Mineralogist)

wszystkich gatunkach MTB, natomiast magnetosomy greigitu
jedynie w bakteriach redukujacych siarczany (Deltaprote-
obacteria) (Lefévre & Bazylinski, 2013). Warto zwrécic¢
uwagg, ze niektore magnetotaktyczne eukarionty zawieraja
magnetosomy, najprawdopodobniej jako wynik spozywa-
nia MTB (Bazylinski i in., 2000, 2012). Z brazylijskich
lasow namorzynowych wyizolowano np. magnetotaktycz-
ne glony z rodzaju Anisonema (Euglenophyceae, klejnotki),
zawierajace w komorkach liczne tancuchy magnetosomow
magnetytu (de Araujo i in., 1986).

SRODOWISKA
MTB stwiedzano niemalze we wszystkich §rodowis-

kach wodnych, gtownie o temperaturze pokojowej i przy
obojetnym pH. Sa one przede wszystkim autochtoniczne

Ryc. 2. Wielokomoérkowy magnetotaktyczny organizm pro-
kariotyczny (MMP) z Salt Pond — magnetosomy greigitowe
zaznaczone strzatkami (z Posfai i in., 1998, za zgoda American
Mineralogist)

Fig. 2. Multicellular magnetotactic prokaryote from Salt Pond —
arrows denote greigite magnetosomes (from Posfai et al., 1998,
with permission of American Mineralogist)

w $rodowiskach chemicznie stratyfikowanej kolumny wody
lub osadu. Wystepuja gtownie w strefie przejsciowej tleno-
wo-beztlenowej lub beztlenowej, lub tez w obu z wymie-
nionych (np. Kopp & Kirschvink, 2008; ryc. 3).

W jednym rodzaju bakterii lub nawet komodrce moga
wystgpowac rozne mineraly magnetosomow. Tworzenie
zréznicowanych mineralnie magnetosomow jest w duzym
stopniu uzaleznione od $rodowiska w jakim zyja MTB.
Stodkowodne bakterie magnetotaktyczne wytwarzaja pra-
wie wylacznie magnetyt, natomiast redukcyjne, siarczko-
we $rodowiska (morskie, stone jeziora i bogate w siarke
trzgsawiska) sprzyjaja tworzeniu greigitu (np. Farina
i1n.,1990; Mann 1 in., 1990; Bazylinski & Frankel, 2004;
Simmons i in., 2004; Lefévre i in., 2011b). Keim i in.
(2003) stwierdzili obecno$¢ réznych mineraldéw w tych
samych bakteriach (zob. ryc. 1), lecz zyjacych w réznych
warunkach $rodowiskowych. Niekiedy w tej samej lokali-
zacji moga wystgpowaé rozne bakterie, zawierajace
magnetosomy zbudowane z odmiennych mineratow. Przy-
ktadem moze by¢ meromiktyczny zbiornik Salt Pond w
Massachussets (USA), gdzie w strefie chemokliny w naj-
wyzszej jej czgsci wystepuja kuliste komorki bakterii (ziar-
niaki, tac. cocci) z magnetytem, zas w jej czg$ci najnizszej
zbitki komorek bakterii (pakietowce, tac. sarcina) z greigi-
tem (Simmons i in., 2004). MMP zawieraja zazwyczaj grei-
git w swoich komorkach (Poésfai i in., 1998a, b), jednakze
zdarza si¢, ze w zmiennych warunkach $rodowiskowych
moze powstawac albo greigit albo magnetyt (Keim i in.,
2003). Lefevre i in. (2011a) wyizolowali z brakicznych
zrodet bakteri¢ produkujaca greigit, ktéra w laboratorium
mogla biomineralizowa¢ zaré6wno greigit, jak 1 magnetyt,
w zaleznosci od warunkoéw eksperymentu.

W ostatnich latach odkryto MTB w bardzo ekstremal-
nych $rodowiskach (Bazylinski & Lefevre, 2013), np. w
goracych zrodlach Nevady (temp. do 63°C) czy w stonym
i alkalicznym (pH >9,0) jeziorze Mono Lake.
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MAGNETO- 1 AEROTAKSJA WIDZIANA PRZEZ
PRYZMAT MIKROSKOPU I MAGNESU
ORAZ WIELKIEGO OCEANU

Ciekawe jest zachowanie si¢ MTB w przestrzeni. Dla
bakterii, ktore z uwagi na swoje niewielkie rozmiary i mase
oraz niska liczb¢ Reynoldsa maja utrudnione poruszanie
si¢ w wodzie (zob. http://kalcyt.blogspot.com), ich cechy
magnetyczne moga byé wazna zaleta. Zamiast poruszacé si¢
bezkierunkowo w przestrzeni, bakterie zmierzaja prosto do
celu. Bakterie z potkuli poinocnej uktadaja si¢ w kierunku
poinocnego bieguna magnetycznego Ziemi, zas$ te z potkuli
potudniowej odwrotnie. MTB mozemy podzieli¢ na dwa
rodzaje, zalezne od kierunku poruszania sig, tzw. NS (North-
-seeking) 1 SS (South-seeking). Nie zawsze jednak tak jest.
Populacja SS MTB zostata odkryta takze na poinocne;j
potkuli (Simmons i in., 2006). Zywe komorki nie s przy-
ciagane lub odpychane przez magnes, ale aktywnie ,,ptyng”
w jego strong lub w przeciwnym kierunku. Martwe komor-
ki nie poruszaja si¢, a jedynie orientuja wzdhuz linii pola
magnetycznego. Warto tez wspomnie¢, ze nicktore MTB
(np. $rubowece, tac. spirilla) poruszaja sig z réwna tatwos-
cia w obu kierunkach, cho¢ zawsze wzdtuz linii pola. Naj-
prawdopodobniej utatwia im to migracje w gtab kolumny
wody lub osadu do obszarow zawierajacych mniej tlenu.
,,Bladzenie jest rzecza ludzka” — bakterie jeszcze na to nie
wpadty badZ wpadty dawno temu i dzisiaj juz nie btadza.

Pozytek z magnetycznego kompasu nie zawsze jest
oczywisty. Dla MTB zyjacych nieco ponizej OATZ jest on
w zasadzie zbedny, dlatego przypuszcza sig¢, ze magnetoso-
my moga shuzy¢ takze innym celom niz tylko nawigacja
(Simmons i in., 2004: Flies i in., 2005). Frankel i in. juz
w 1997 r. zauwazyli w przypadku MTB wspotdziatanie
magnetotaksji i aerotaksji. Magneto-aerotaksja powoduje,
ze MTB znajduja i utrzymuja preferowana mikrokoncen-
tracje tlenu, a takze ulatwia im ona dostgp do obszarow
0 wyzszej zawarto$ci sktadnikow odzywezych i akcepto-
réw elektrondw, w rezultacie okresowej wedroéwki powy-
zej 1 ponizej preferowanego poziomu natlenienia (Frankel
iin., 2007 i cytacje tamze; Kopp & Kirshvink, 2008; Faivre

Wzrost bakterii magnetotaktycznych
Magnetotactic bacteria growth

magnetosom mikroaerofilne  microaerophilic

Y Y ¥y
magnetite anaerobowe  anaerobic
magnetosome

magnetosom greigitowy
greigite magnetosome

Giehokosé
Depth

siarczek
Sulphide

Koncentracja
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Ryc. 3. Schematyczny zakres chemicznych gradientéw i pozycji
optymalnych dla wzrostu réznych typow bakterii magneto-
taktycznych (z Kopp & Kirschvink, 2008, zmodyfikowane)

Fig. 3. Schematic chemical gradients and optimal positions of
growth of various types of magnetotactic bacteria (from Kopp &
Kirschvink, 2008, modified)
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& Schiiler, 2008) (ryc. 3). Obecnie wydaje sig¢, ze zadaniem
magnetosomow jest przede wszystkim zwigkszenie wydaj-
no$ci chemotaksji i utrzymywanie optymalnej pozycji w
obrgbie OATZ (Bazylinski & Lefevre, 2013).

MAGNETOSOMY I ICH MINERALY

Magnetosomy to wewnatrzkomérkowe krysztaty mine-
ralow magnetycznych, otoczone membrana, ztozong z biatek,
glikolipidow 1 fosfolipidow (np. Lefévre i in., 2011b).
Sktadaja si¢ one z czastek mineralnych, pojedynczych
domen magnetycznych, o stosunkowo waskim przedziale
wielkos$ci od 35 do 120 nm (ryc. 4 i 5), ktéry odpowiada
zakresowi wielko$ci pojedynczej domeny o statym polu
magnetycznym zaréwno dla magnetytu, jak i greigitu.
Magnetosomy sa ulozone w jeden lub wigcej prostych
fancuchow, niekiedy z odgatgzieniami (Vali & Kirschvink,
1991), wzdhuz osi komorki. Taki tancuch jest ,,zamocowany”
w komorce, dlatego tez jego reorientacja w polu magne-
tycznym powoduje reorientacj¢ catej komorki. Rozmiesz-
czenie przestrzenne magnetosomoéw w bakteriach moze
by¢ rézne. Na ogdt w jednokomodrkowych bakteriach jest
ono bardziej uporzadkowane niz w indywidualnych komor-
kach MMP. W niektorych MTB (glownie ziarniakach) sku-
pienia magnetosomow wystepuja w formie rozproszonej,
czesto w agregatach, zazwyczaj od strony wici (Cox i in.,
2002; Freitas i in., 2003; Zhang i in., 2012).

Magnetyzm w komorkach bakteryjnych, a takze jego
trwalo$¢ w tancuchach magnetosomow, zostaty potwier-
dzone wiecloma metodami, m.in.: holografii elektronowe;j
(Dunin-Borkowski i in., 1998), pomiardw resztkowego
namagnesowania pod wptywem pulsowego pola (Hanzlik
iin., 2002), spektroskopii rezonansu ferromagnetycznego
—FMR (Weiss i in, 2004), mikroskopii sit magnetycznych
—MFM (Neves i in, 2010), czy magnetycznego obrazowa-
nia w zywych komorkach (Le Sage i in., 2013).

Ksztalt krysztatow magnetosomow jest zréznicowany:
szescienno-oktaedralne, w ksztatcie pocisku (ryc. 1B), wy-
dhuzone, pryzmatyczne i prostokatne (Lefévre i in., 2011b).
Jest on zazwyczaj zalezny od rodzaju bakterii (Bazylinski
& Schiibbe, 2007). Wielko$¢ krysztatow w tancuchu jest
zwykle mniejsza w jego czgSciach peryferyjnych (Faivre &
Schiiler, 2008). MTB $cisle wptywaja na szereg cech wyka-
zywanych przez magnetosomy: morfologig, sktad mineral-
ny, wielko§¢ krysztalow i ich wzajemne ulozenie, oraz
orientacjg krystalograficzna, zarowno magnetytu, jak i gre-
igitu. Cechy te sa zasadniczo kontrolowane przez che-
mizm, biochemi¢ 1 genom gatunku i/lub szczepu
bakteryjnego, w ktorym te mineraty wystepuja (np. Mel-
drum i in., 1993a, b; Komeili i in., 2004). Zmiany warun-
kéw wzrostu magnetosomdw, np. takie jak: inne sktadniki
chemiczne, pH, Eh, temperatura, sita jonowa i cis$nienie,
powoduja zmiany ich rozmiaréw i pokrojow (Bazylinski &
Frankel, 2004; Faivre i in., 2008; Pésfaiiin., 2013 i cytacje
tamze).

Nie tylko MTB tworza magnetyczne mineraty. Lancu-
chy magnetosomow, przypominajace te wystepujace w bak-
teriach magnetotaktycznych, zostaty tez zidentyfikowane w
wyzszych organizmach, np. pstragach (Diebel i in., 2000),
gotebiach (Mora i in., 2004) czy u ludzi (Dunn i in., 1995).
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Ryc. 4. Mapy sktadu chemicznego bakterii magnetotaktycznej z magnetosomami greigitowymi. A—mapa sumaryczna po odj¢ciu wegla;
B — tlen, strzatkami zaznaczona pozycja tancuchow; C — zelazo; D — siarka, strzatkami zaznaczone czastki nie zawierajace zelaza
(z Kasama i in., 2006, za zgoda American Mineralogist)
Fig. 4. Chemical mapping of of magnetotactic bacteria producing greigite magnetosomes. A — map after deduction of carbon; B —
oxygen, arrows denote position of chains; C — iron; D — sulphur, arrows denote particles without iron (from Kasama et al., 2006, with
permission of American Mineralogist)

Magnetyt

Prekursorem magnetytu jest najprawdopodobniej
amorficzna faza tlenku zelaza (Mann & Frankel, 1989).
Krysztaty magnetytu wykazuja stosunkowo wysoki sto-
pien krystalograficznej doskonatosci. Ich wyidealizowane
morfologie pochodza z kombinacji form {111}, {110}
1 {100}. Niektore formy powstaja w sposob regularny, pod-
czas gdy inne tworza wydtuzone krysztaty, co sugeruje ani-
zotropowe warunki wzrostu, np. gradient temperaturowy,
gradient chemiczny lub tez anizotropowy doptyw jondéw
(Devouard i in., 1998). Wzrost magnetosomow, szczegol-
nie tych o pokroju anizotropowym, wystepuje zazwyczaj w
dwéch stadiach: poczatkowo izometrycznym, a nastgpnie

wydhluzania si¢ krysztaldéw (Mann i in., 1987, Li i in.,
2010). Faivre i in. (2008) zasugerowali, ze rozmiar i morfo-
logia krysztatléw jest uzalezniona od tempa wychwytu
zelaza, jednakze poézniejsze badania eksperymentalne
Moisescu i wspotpracownikow (2011) wykazaty, ze takze
zmienne pH prowadzi do zr6znicowanej liczby, morfologii
i rozmiaréw magnetytu w MTB. Magnetosomy magnetytu
w tych bakteriach cechuja si¢ zazwyczaj wysoka czystos-
cia chemiczna, waskim przedziatem wielkos$ci i szczegdlna
morfologia oraz utozeniem w komorce (np. Schiiler i in.,
1999; Moisescu i in., 2008). Nicktore morfologie magneto-
somow magnetytu sa tak specyficzne, ze mozna je uznac za
znakomite biomarkery (Farina i in., 1994; Lefévre i in.,
2009).
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Ryec. 5. Obraz podziatu bakterii magnetotaktycznej, ztozony z mapy sktadu chemicznego i indukcji magnetycznej — strzalki przy
magnetosomach: numerowane biate — greigit, czerwone — magnetyt, nienumerowane — czastki nie zawierajace zelaza (z Kasama i in.,

2006, za zgoda American Mineralogist)

Fig. 5. Image of dividing magnetotactic bacteria, composed of chemical map and magnetic induction — arrows at magnetosomes:
numbered white — greigite, red — magnetite, not-numbered — particles without iron (from Kasama et al., 2006, with permission of

American Mineralogist)

Greigit

Badania greigitu sa znacznie mniej zaawanso-
wane, bowiem nie udaje si¢ go otrzymac w bakte-
riach hodowanych w laboratorium. Krysztaty
greigitu powstaja najprawdopodobniej z niemag-
netycznych prekursorow, takich jak mackinawit
(tetragonalny FeS) i prawdopodobnie regularny
FeS. Mackinawit zostat zidentyfikowany w $wie-
zych kilkudniowych probkach (Poésfai i in.,
1998b). Badania TEM wykazaly, ze wiele magne-
tosomoéw greigitu o zroznicowanych ksztattach
jest agregatami mniejszych czastek o ksztalcie
platkow, ktore tacza si¢ w jeden krysztat (Kasama
i in., 2006). Generalnie morfologia krysztalow
greigitu jest podobna do tej w magnetytowych
krysztatach (Pésfai & Dunin-Borkowski, 2006),
cho¢ moze ona (takze krystalograficzne niedosko-
natosci) by¢ bardzo zrdéznicowana, nawet w poje-
dynczej komorce (Posfai i in., 1998b). Krysztaty
greigitu moga ulega¢ czg$ciowemu utlenieniu
1 wowczas tworza si¢ obwodki amorficznego tlen-
ku zZelaza (Lins & Farina, 1999; Kasama i in.,
2006) (ryc. 6). Greigit jest zazwyczaj czystym
mineratem, chociaz zaobserwowano takze pod-
stawienia miedzi za zelazo w ilosci do 12%
(Posfai i in., 1998a).

O proporcjach wystgpowania magnetytu i gre-
igitu w komorkach decyduja najprawdopodobniej
rézne formy genéw mam (Lefévre i in., 2011b).

JAK POWSTAJA MAGNETOSOMY

Rozwoj biogeogenetyki w ostatnich latach
spowodowal znaczacy postep w badaniach nad
geneza bakterii magnetotaktycznych. Proces two-
rzenia si¢ magnetosomow (ryc. 7) jest zapewne
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Rye. 6. Mapy sktadu chemicznego komorki (jednej z MMP) z magnetosomami
greigitowymi. A — Fe (linia L); B — S (linia L); C — O (linia K); D — mapa ztozona
(po odjeciu tha) Fe, S 1 O, krysztaly posiadaja obwodki amorficznego tlenku zelaza
(z Kasama i in., 2006, za zgoda American Mineralogist)

Fig. 6. Chemical maps of cell (in MMP) with greigite magnetosomes. A — Fe
(line L); B — S (line L); C — O (line K); D — backroud-subtracted composite map
Fe,S and O, note crystals with rims of amorphous iron oxide (from Kasama
et al., 2006, with permission of American Mineralogist)
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Ryc. 7. Model biomineralizacji magnetytowej w rodzaju Magnetospirillum (z Yan i in., 2012, zmodyfikowane)
Fig. 7. Model of magnetite biomineralization in Magnetospirillum (from Yan et al., 2012, modified)

wielostopniowy i bardzo ztozony, dlatego tez w literaturze
mozna spotka¢ znaczaco rézne poglady. Bardzo rozbudowa-
ny schemat powstawania magnetosoméw przedstawili
Faivre & Schiiler (2008). W uproszczeniu, wg Schiilera
(2002), w przypadku magnetytu mozna wyrdznic trzy eta-
py: (1) wychwyt przez komorke zewngetrznego zelaza(IIT)
poprzez jego redukcjg; (2) nastgpnie zelazo jest powtdrnie
utleniane do wodorotlenku Zelaza o niskiej ggstosci, a to
odwadniane do ferrihydrytu o wysokiej ggstosci; (3) na
koniec czg$ciowa redukcja Fe(IIl) i dalsze odwodnienie
prowadza do biomineralizacji magnetytu. Analiza XANES
sugeruje, ze powstawanie ferryhydrytu moze nastgpowac
na rdzeniach bakteryjnej ferrytyny, o stabo krystaliczne;j
strukturze 1 wysokiej zawartosci fosforu (Fdez-Gubieda
iin., 2013). Autorzy ci stwierdzili takze, ze proces transfor-
macji ferrihydrytu do magnetytu jest bardzo szybki. Zda-
niem Faivre i in. (2007) MTB moga wybiera¢ z pozywki
zarowno Fe(Il), jak 1 Fe(Ill), a magnetyt wytraca si¢ bezpo-
$rednio. Co ciekawe, MTB tworzace magnetyt w warun-
kach hodowli produkuja go nawet wtedy, gdy warunki
zmieniajg si¢ na redukcyjne, w obecnosci H,S (Meldrum
iin., 1993a, b). Transfer zelaza z komodrki do pgcherzyka
jest prawdopodobnie $cisle zwiazany ze specyficznymi
biatkami (zob. Faivre & Schiiler, 2008). Komeili (2007)
przedstawit trzyetapowy molekularny model powstania
magnetosomu (ryc. 8). Najpierw nastepuje wklgénigcie
(inwaginacja, gastrulacja) wewngtrznej membrany (biatka
magnetosomu sg oddzielane od biatek btony komoérkowej),
nastgpnie wklgsnigcia tacza si¢ w w tancuch (przy udziale
biatek MamJ i MamK). Dalej zelazo jest przeksztalcane w
wysoce uporzadkowane krysztaly magnetytu. Na kazdym
etapie proces powstawania magnetosomu moze by¢ mody-
fikowany przez srodowiskowe warunki i stres oraz cykl ko-
morkowy. Powstanie krysztatu jest najprawdopodobniej
poprzedzone powstaniem pgcherzyka magnetosomu (np.
Jogler & Schiiler, 2006), czego przyktadem moze by¢ wyste-
powanie pustych lub tylko czg¢$ciowo wypehionych peche-

biatka btony komérkowej  biatka magnetosomu
cell membrane proteins magnetosome proteins

- '

biogeneza membrany
i sortowanie hiatek

membrane biogenesis ‘
and protein sorting
-8
tworzenie faricucha ' %jﬁ‘/(
chain formation ‘
biomineralizacja operon mms6
biomineralization ‘ operon mamCD

Rye. 8. Trojstopniowy model powstawania magnetosomow, modyfi-
kowany cyklem zyciowym komorki, stresem komorkowym i warun-
kami $rodowiskowymi (z Komeili i in., 2007, zmodyfikowane)

Fig. 8. Three-stage model of magnetosome formation, modified
by cell life cycle, cell stress and environmental conditions (from
Komeili et al., 2007, modified)

rzykow w bakteriach hodowanych przy niedoborze zelaza
(np. Bazylinski & Frankel, 2004; zob. takze ryc. 4 1 5).
Magnetosomy przytwierdzaja si¢ do cytoszkieletowego
filamentu za pomoca kwasowych biatek (Scheffel i in.,
2006; ryc. 9 i 10). Jesli zabraknie odpowiednich biatek,
magnetosomy nie beda si¢ przyczepia¢ do filamentu, lecz
tworzy¢ luzne agregaty wewnatrz komarki (ryc. 9B).
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protein

Ryc. 9. Model tworzenia si¢ tancucha magnetosomow (magnetytowych) w MTB. A — komoérka dzika — biatko MamJ kotwiczy do
cytoszkieletowego filamentu pgcherzyki magnetosomow, ze wzrastajacymi nastgpnie krysztatami; B — komorka zmutowana AMamJ —
pecherzyki rozproszone w komorce, skupiaja si¢ po powstaniu w nich krysztatow (z Scheffel i in., 2006, zmodyfikowane)

Fig. 9. Model of magnetosome (magnetite) formation in MTB. A — wild cell — protein MamJ ankering magnetosome vesicles to
cytoskeletal filament, with subsequently growing crystals; B — mutated cell of AMamJ — vesicles dispersed in cell they aggregate after

crystals formation (from Scheffel et al., 2006, modified)

kanaty transportu jonow
ion transport channels
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Ryc. 10. Stadia kontrolowanej biologicznie mineralizacji (BCM) w MTB (na przyktadzie komorek tworzacych magnetyt).
Nieorganiczny krysztat zarodkuje i wzrasta w pgcherzyku magnetosomu, ktory przytwierdza si¢ do cytoszkieletowego filamentu przy
pomocy kwasowych biatek (z Pésfai & Dunin-Borkowski 2006, czgsciowo za Scheffel i in., 2006, zmodyfikowane)

Fig. 10. Stages of biologically controlled mineralization (BCM) in MTB (exemplified by magnetite-forming cells). Inorganic crystal
nucleates and grows inside magnetosome vesicle attaching to cytoskeletal filament by means of acidic proteins (from Poésfai &
Dunin-Borkowski, 2006, partly after Scheffel et al., 2006, modified)

KOPALNE MTB

W ostatnich latach pojawia sig¢ coraz wigcej informacji,
ze kopalne magnetosomy moga wystgpowaé w osadach
i skatach osadowych w znaczacych ilosciach (np. Paniin.,
2005; Larrasoafia i in., 2014). Problemem jest ich identyfi-
kacja z powodu wspotwystgpowania w skale podobnych
krysztalow o odmiennej genezie. Nalezy przy tym pamig-
ta¢, ze w procesach diagenetycznych magnetyt moze ule-
ga¢ np. maghemityzacji (Simmons & Edwards, 2007),
a greigit przechodzi¢ w piryt (Schoonen, 2004) badz utle-
nia¢ si¢, np. do hematytu, magnetytu czy getytu (np. Suk
iin., 1990; Mucke iin., 1999). Na podstawie badan minera-
logicznych, izotopowych i magnetycznych opracowano
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szereg kryteriow pozwalajacych rozrézni¢ pochodzenie
magnetytu (zob. cytacje w Faivre & Schiiler, 2008). Kryte-
ria te byly brane pod uwagg na przyktad w debacie nad
prawdopodobnie biogenicznym pochodzeniem magnety-
towych nanokrysztalow w stynnym marsjanskim meteory-
cie ALH84001 (np. McKay i in. 1996; Friedmann i in.,
2001). Interesujace sa mozliwosci wykorzystania kopal-
nych MTB w naukach geologicznych, np.: jako wskazniki
paleosrodowiskowe (Chang & Kirshvink, 1989; Thomas-
-Kerpta i in., 2002). MTB moga takze by¢ stosowane do
oceny $rodowisk stodkowodnych (Snowball i in., 2002),
w badaniach paleomagnetycznych (Bazylinski & Schiibbe,
2007), jako biomarkery (Moisescu i in., 2014) oraz w bada-
niach cykli siarki i zelaza w osadach (Simmons & Edwards,
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2007). Mozliwe, ze po obumarciu kolonii magnetotaktycz-
nych bakterii uwolnione krysztaty greigitu, z ich magnetycz-
nymi wiasciwoSciami, moga tworzy¢ framboidalne agregaty,
przeksztalcane nastgpnie w piryt (Sawlowicz, 2000).

WYKORZYSTANIE MTB

Istnieje coraz wicksze zapotrzebowanie na nanomag-
netyczne czasteczki. Niestety produkcja w temperaturze
pokojowej syntetycznych monodyspersyjnych nanoczaste-
czek o statej domenie magnetycznej jest niezwykle trudna
(zob. Baumgartneriin., 2013; Prozoroviin., 2013). Natura
radzi sobie znacznie lepiej w tym wzgledzie w wyniku
biomineralizacji magnetosomow przez bakterie magnetotak-
tyczne. Niestety hodowla MTB jest bardzo trudna, a glow-
nym problemem jest uzyskanie wysokiej wydajnosci.
Ostatnie intensywne poszukiwania nowych drog pozyski-
wania magnetosoméw daja jednak nadziej¢ na szybsze
przetamanie impasu. Niedawno grupie badaczy (Kolinko
i in., 2014) udato si¢ biosyntetyzowa¢ magnetosomy w
obcym organizmie, przez przeniesienie niewielkiego zesta-
wu genow z bakterii magnetotaktycznej.

Przeglad réznych zastosowan MTB mozna znalez¢ w
pracach Faivre’a & Schiilera (2008) oraz Yana i in. (2012
i cytacje tamze). Wykorzystanie praktyczne magnetoso-
mow wynika z ich szczegdélnych cech: ferromagnetyzmu,
nanorozmiarow, waskiego przedziatu wielkosci, tatwosci
rozdzielania (niesklejania si¢) oraz membranowej otoczki
(Liuiin., 2010). Magnetosomy moga by¢ szczegolnie uzy-
teczne np. w nanotechnologii medycznej (markowanie
magnetyczne), w produkcji lekow czy jako nosniki genow
w leczeniu nowotworéw. Xiang i in. (2007) wprowadzili
oczyszczone i wysterylizowane magnetosomy do fibrobla-
stow myszy bez szkody dla tych ostatnich.

MTB moga mie¢ zastosowanie nawet w produkcji
paliw. Uczeni z Los Alamos National Laboratory uzyskali
patent na alternatywna technologi¢ wytwarzania biopaliw
z magnetotaktycznych glonow (Magnetotactic algae and
methods of use — US 20130210064 A1l). Coraz ciekawsze
staje si¢ zastosowanie MTB w nanorobotyce. Dla pobudze-
nia wyobrazni i rozluznienia warto obejrze¢ film na
YouTube, zeby zobaczy¢ jak przy pomocy MTB i kompu-
tera zbudowac matq piramidg (https://www.youtube.com).

Pragne podzigkowa¢ Mihaly Poésfai i redakcji American
Mineralogist za udostegpnienie zdje¢ i wyrazenie zgody na ich
publikacje, a Waldemarowi Obcowskiemu za przygotowanie
figur. Szczegdlne podzigkowania kieruje do Mariusza Kedzier-
skiego za korektg¢ manuskryptu i cenne uwagi krytyczne. Publi-
kacja wsparta z funduszy DS (ING UJ).
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