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摘要: 通过对来自目前 GenBank中趋磁细菌的 16S rDNA序列分析, 并进行系统进化树的构建, 比较不同区域趋磁细菌的差

异. 目前, G enBank中共有 239条趋磁细菌 16S rDNA序列,相似性分析后有 137条不同的序列 (海洋 55条, 淡水 82条 ), 分属

于变形菌门和硝化螺菌门.全长序列的系统进化分析显示, 全球趋磁细菌的分布具有一定的区域性, 海洋与淡水趋磁细菌区

分明显. 不同地域的趋磁细菌的系统进化分析显示, 近海与大洋的趋磁细菌有明显的差别; 而同为海洋或淡水的环境中, 如巴

西和美国近海、德国和中国的淡水湖泊, 趋磁细菌相似性较高,即相同生境中的趋磁细菌相似性较高,表明趋磁细菌的类型与

生境条件有很大关联性. 基于 16S rDNA序列分析, 推测趋磁细菌起源可能是多源的, 环境条件可能作为重要的进化压力在趋

磁细菌长期演化过程中扮演重要角色.
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Abstrac t: M agnetotactic bacteria ( MTB ) are w idely d istr ibuted in aquatic env ironm en ts. T o assess the corre lation betw een the ir

evo lutionary re latedness and geog raph ic d istr ibution, w e ana ly zed 239 16S rDNA sequences available in theGenbank, and constructed

phy logenetic trees based on the sequences. A fter e lim ination of redundant sequences by g roup ing those w ith identity > 97% in to a

sing le one, we analyzed in deta il to ta l 139 16S rDNA sequences, including 55 from m arineMTB and 82 from freshw ater sequences,

and be long ing to P ro teobacter ia and N itrospirae. Phy logeny ana lys is based on tho se sequences suggests that the geographical d istribution

o fMTB has certa in reg ional d istr ibution character: m arineMTB is distinct from freshw ate rMTB, and o ff coastMTB are remo tely related

w ith ocean MTB. In contrast, theMTB from sim ilar hab itats, such as o ffshore in Brazil and the Un ited States o r freshwa ter lakes in

Ge rmany and China, are c losely related. It is found that sim ilar species have a large geog raph ic distr ibution and tend to adopt the

sim ilar hab itats, mo rphotypes o fMTB and their liv ing env ironm ent conditions have a s ignificant relevance. This obse rvation suggests

tha tMTB may have mu ltiple evo lutionary or ig ins. And a lso, it suggests the env ironmenta l cond itions, as an im portant evo lutionary

pressure, play an im po rtant ro le in the long- term evo lution ofMTB.

K ey words: m agnetotac tic bac teria (MTB) ; 16S rDNA sequence analysis; phy log eny ana lys is; geographical distr ibution

  趋磁细菌 ( magneto tactic bacteria, MTB )是一类

能够沿着磁力线运动的特殊细菌, 1891年 Massart

报道了磁场影响细菌游动的现象
[ 1]
. 1963年意大利

学者 Bellin i 在 淡 水 中 发 现 了 磁 敏 感 细 菌

(m agnetosensitive bacteria) ,并对研究结果进行了报

道
[ 1~ 4]

.但是直到 1975年美国学者 B lakemore
[ 5 ]
在

Sc ience上报道了海泥中发现趋磁细菌后,才引起不

同领域科学家的广泛关注. 此后各国学者从各地的

淡水、池塘、河流、海洋沉积物表层中分离到各种形

态的趋磁细菌,如球形、杆状、弧形、螺旋形及多细胞

聚集体 (现称多细胞趋磁原核生物, mu lticellu lar

magneto tactic prokaryo tes, MMPs)等
[ 6, 7 ]

.趋磁细菌是

具有趋磁性特征的一类细菌的统称, 并不具有分类
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学意义
[ 8]

,但它们具有共同的特征: 革兰氏染色阴

性 ( G
-
); 生有端生或丛生鞭毛;细胞内都含有磁小

体 ( magnetosomes); 趋磁趋氧性等
[ 9 ]

.

趋磁细菌在自然界分布极为广泛,其数量之大

和种类多样性表明它们可能扮演着重要的生态角

色,如可能参加地球生物化学循环,包括自然环境中

的铁、氮、硫和碳的循环
[ 10]

. 目前为止, 在美国、巴

西、德国、法国、中国、日本以及南大西洋等均有趋磁

细菌的发现
[ 11]

,在 G enB ank中搜索到趋磁细菌序列

已达 239条. 由于趋磁细菌对营养的苛刻要求及微

好氧或厌氧等特性, 实验室条件下很难模仿其生存

环境
[ 12]

,这就给趋磁细菌的分离纯化带来了很大的

困难, 迄今仅有少数趋磁细菌得到了纯培养
[ 13 ]

.目

前已经分离的纯化菌株只有十几株
[ 14]

, 其中海洋趋

磁细菌为 5株. 16S rRNA经常被用来作为原核生物

系统发育以及多样性研究的标志性基因, 用表型方

法鉴定有困难的细菌, 用 16S rDNA序列分析能进

行准确的鉴定
[ 15~ 17]

.由于趋磁细菌纯培养的菌株很

少,大多数未纯化的趋磁细菌是通过分析 16S rDNA

序列来确定它们的系统进化位置
[ 18]

. 已发现的趋磁

细菌仅存在于变形菌门 ( P roteobacter ia)和硝化螺菌

门 ( N itrosp irae) 2个类群, 且多数位于 A-变形菌纲

( A-Proteobacter ia ) 和 D-变 形 菌 纲 ( D-

Proteobacter ia)
[ 19]

.

近年来,由于趋磁细菌在形态、生理以及系统发

育等方面具有多样性, 趋磁细菌生态学意义被广泛

关注. 最近, 对于 A-变形菌纲趋磁细菌的研究提出

海洋球菌 MC-1和海洋弧菌 MV-1磁小体岛基因是

通过不同的横向转移途径获得
[ 20]

,这一假设与在同

一地点趋磁细菌具有显著的多样性的观测相符.笔

者准备进一步分析不同地区、不同环境中发现的趋

磁细菌是否有显著差异. 本研究对来自 GenBank中

239条不同地区和环境趋磁细菌的 16S rDNA序列

进行分析,旨在通过对海洋、陆地已发现的趋磁细菌

系统进化树的构建, 初步探讨趋磁细菌的地域分布

特征.

1 数据来源与分析方法

1. 1 数据来源
本研究使用数据来自截止到 2009年 3月 10日

在 GenBank中搜索得到趋磁细菌的 239条 16S

rDNA序列. 搜索关键词包括 m agnetactic bacteria、

magnetosp irillum、magneto tacticum等, 尽可能包括所

有趋磁细菌的 16S rDNA序列, 并进行必要的甄别,

删除非趋磁细菌的 16S rDNA序列.

1. 2 数据整理与分析方法
将得到的 16S rDNA 序列进行 BLAST 比对

( http: / /www. ncb.i nlm. n ih. gov) , 获得每条序列相

似性最高的序列, 结合提交者在 GenBank序列时对

其描述,大体确定趋磁细菌的分类地位,即归属于哪

个纲. 利用 B ioedit软件对所有趋磁细菌的 16S

rDNA序列进行相似性分析. Stackebrandt等
[ 21]
认

为, 16S rDNA相似性 > 97%可以认为属于一个种,

对于同一地点、同一次提交的序列中若 2条序列的

相似性 > 97% ,则认为两者为同一种趋磁细菌的序

列, 只保留其中一个. 对所有序列进行整理, 按生境

(海洋与淡水 )、分类地位、发现国家或地点、以及

16S rDNA序列的长度等进行归类, 分别统计, 并统

计海洋、淡水趋磁细菌中各纲所占比例.

由于所提交序列长度不一, 利用趋磁细菌 16S

rDNA序列的前段 (约 1 000 bp)、中段 (约 500 bp)、

后段 (约 800 bp)分别进行系统进化树分析,同时从

中挑选 16S rDNA全长序列, 进行系统进化分析. 系

统进化分析是应用 MEGA4. 0软件利用 N-J法构建

系统进化树实现的.

同时,就不同形态 (球形或卵球形、螺旋形或弧

形 )的趋磁细菌进行分析,对不同生境 (海洋、淡水 )

的趋磁细菌进行分析,对不同地域的趋磁细菌进行

比较分析,以寻求其规律性.

2 结果与分析

2. 1 原始数据整理

从 GenBank中共搜索到趋磁细菌 16S rDNA序

列 239条, 其中海洋 (大洋与近岸 )、淡水趋磁细菌

的序列分别为 123条、116条.利用 B ioedit软件对获

得的 16S rDNA序列进行相似性分析, 对在同一地

点、同一时间发现的趋磁细菌的序列,若其相似性 >

97%视为同一序列
[ 21]

, 重复提交的序列只保留一

个. 去除重复序列后, 海洋、淡水趋磁细菌序列分别

为 55条、82条,共计 137条, 见表 1.

在 137条不同的趋磁细菌序列中, A-变形菌纲

的序列最多 ( 84条 ) ,其次为硝化螺菌门 ( 20条 )、D-

变形菌纲 ( 19条 ), 而其它变形菌纲的趋磁细菌序列

较少.海洋、淡水环境中各纲趋磁细菌所占比例如图

1所示.

目前,趋磁细菌的发现地点主要集中在中国、美
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表 1 趋磁细菌种数统计 (据提交 G enB ank的 16S rDNA序列数统计 )

Table 1 M agn etotactic bacteria statist ics ( accord ing to the 16S rDNA subm it ted to the GenBank )

分类地位 生境 总序列数 97% ID序列数 1) 全长序列数 2) 发现地点

A-P roteobacteria
F reshw ater 91 60 31 美国、巴西、德国、日本、中国密云水库

M arine 35 25 20 美国、巴西、德国、法国、中国胶州湾

B-P roteobacteria
F reshw ater 1 1 1 中国

M arine 2 2 0 美国

C-Proteob acteria F reshw ater 2 2 0 中国

M arine 14 7 1 美国、中国胶州湾

D-Proteobacteria F reshw ater 1 1 1 日本

M arine 69 18 6 美国、巴西,南大西洋

E-Proteobacteria M arine 3 3 0 美国、中国胶州湾

N itrospiraee F reshw ater 21 20 4 德国、中国密云水库

合计 239 137 64

1) 97% ID序列:在同一地点、同一段时间发现,并提交 GenBank 16S rDNA序列中,进行相似性比对,相似性 > 97%的序列可能为同一种趋磁细

菌,按一种进行的统计; 2)全长序列: 97% ID序列中 16S rDNA为全长或近全长的序列,长约 1 500 bp

图 1 趋磁细菌各纲所占比例

Fig. 1 C lass ification p roportion of magnetotact ic bacteria
 

国、德国、日本、巴西等, 其中以中国最多 (提供序列

53条 ) .各地发现的趋磁细菌均以 A-变形菌纲居多,

而在美国发现的是以 D-变形菌纲占优势.

2. 2 趋磁细菌系统进化分析

由于所得到的 137条趋磁细菌的 16S rDNA序

列的长度不一,无法直接对所有序列进行系统进化

树的构建. 分别取 16S rDNA的前段 (约 1 000 bp)、

中段 (约 500 bp)、后段 (约 800 bp), 进行趋磁细菌

的系统进化树的构建 (图 2).

从各变形菌纲中挑选典型序列,比较其在 3种

系统进化树中的位置.结果发现, 3种进化树形状大

体一致,同时, 所选序列在系统进化中的大体位置是

确定的,但由于序列长度较短,信息有限,且长度不

是非常一致,所做的进化树的可靠性并不是很高,往

往会出现一定的误差, 准确性不高. 为此,本研究挑

选其中 16S rDNA全长序列 (约 1 500 bp) , 共 64条

序列,构建了较为精确的系统进化树,并进行了比较

分析 (图 3). 比较图 2与图 3的结果, 发现进化树的

形状大体一致.

从系统进化树中可以看出海洋趋磁细菌与陆地

淡水趋磁细菌聚类分区明显,各自分区聚类在一起,

但也有少数例外 (图 3). 不同菌体形态的趋磁细菌

聚类分区也比较明显, 以 MC-1、MO-1
[ 22]
为代表的

球形或卵球形的趋磁细菌组成 A-变形菌纲的一个

主要分支,而螺旋形或弧形的趋磁细菌 (如 AMB-1、

MS-1等 )形成另一分支.并且,球形或卵球形的趋磁

细菌数量 ( 70% )多于螺旋形或弧形 ( 30% ), 这与实

际观察结果也是一致的
[ 23, 24]

; 而目前已获得纯培养

的菌株大多位于螺旋形或弧形趋磁细菌的分支上.

此外,多细胞趋磁原核生物均属于 D-变形菌纲.

2. 3 不同区域的趋磁细菌比较
2. 3. 1 海洋与淡水趋磁细菌比较

对海洋与淡水趋磁细菌进行比较, 图 1显示, 在

淡水中 A-变形菌纲的趋磁细菌占 绝对优势

( 7210% ), 而在海洋中的趋磁细菌以 A-变形菌纲

( 4515% )、D-变形菌纲 ( 3217% )居多, 还发现了 E-

变形菌纲的序列.另外, 在淡水中发现了属硝化螺菌

门的趋磁大杆菌, 在海洋中发现了多细胞趋磁原核

生物.同时,从图 3的进化树中也可以看出, 海洋与

淡水趋磁细菌彼此相似性较低, 系统进化位置差别

明显.
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字体加粗为淡水趋磁细菌序列

图 2 趋磁细菌系统进化树 (部分序列 )

Fig. 2 Phylogenetic trees based on partia l sequence of

16S rDNA ofm agnetotact ic bacteria

加粗字体为淡水趋磁细菌

图 3 趋磁细菌的系统进化树 (全长序列 )

Fig. 3 Phylogenetic tree based on fu l-l length 16S rDNA

ofm agnetotact ic bacteria

 

  对青岛胶州湾 (海水 )与北京密云水库 (淡水 )

发现的趋磁细菌进行分析发现 (图 4) ,两地区发现

的趋磁细菌差异明显. 在密云水库发现的趋磁细

菌
[ 25, 26]

分别属 A-变形菌纲、硝化螺菌门. A-变形菌

纲的趋磁细菌自聚一支, 两两之间相似性较高

( 90%以上 ) .胶州湾发现的趋磁细菌
[ 23, 24]

分别属 A

和 C变形菌纲. A-变形菌纲的趋磁细菌分散地形成

了多个分支, 彼此相似性较低 (最高为 93%, 最低为

77% ).但胶州湾发现的 QHL (球形 )与密云水库发

现的球形菌相似性较高 (达 90% ). 另外, 密云水库

发现的属硝化螺菌门是趋磁大杆菌, 与德国

Ch iemsee湖等淡水环境中发现的趋磁大杆菌

Magnetobacterium bavaricum 相似性高达 97%
[ 25, 27]

.

在胶州湾发现了多细胞趋磁原核生物 (研究结果将

另文报道 ) .

2. 3. 2 不同海区海洋趋磁细菌比较

比较近海 (中国、美国、巴西等近海 )与大洋中

发现的的趋磁细菌,在南大西洋中发现的趋磁细菌

都属 D-变形菌纲
[ 11]

,且与近海发现的属 D-变形菌纲

的多细胞趋磁原核生物
[ 28 ~ 30]

和趋磁螺菌 RS-1
[ 31, 32]

相似性仅为 85% ,初步显示大洋中的趋磁细菌与近

海的相似性很低. 而在近海除未发现属硝化螺菌门

的趋磁细菌外,在变形菌门的各纲中趋磁细菌均有

发现.排除对大洋研究较少的因素外,近海的趋磁细
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p 黑体加粗为参照菌株

图 4 胶州湾 (海水 )与密云水库 (淡水,加粗 )发现的趋磁细菌系统发育分析

F ig. 4 Phylogen et ic tree b ased on 16S rDNA ofm agnetotact ic bacteria in C hinese J iaozhou B ay( unbold )

and Ch in eseM iyun reservoir( bold)

 

菌资源丰富.

将从太平洋沿岸的中国胶州湾发现的趋磁细

菌
[ 23, 24 ]

与从大西洋沿岸的美国 N arragansett和

Buzzards湾等地发现的趋磁细菌
[ 28, 29, 33]

进行比较

(图 5) ,显示美国发现的趋磁细菌以 D-变形菌纲中

的多细胞趋磁原核生物居多,而在胶州湾 A-变形菌

纲的占绝对优势.但单独比较两地的 A-变形菌纲的

趋磁细菌,相似性却较高, 部分细菌共同形成了一个

分支,最大相似性达 97% .值得一提的是,胶州湾也

发现了多细胞趋磁原核生物,但两者相似性如何有

待于进一步的研究.

将同 属大 西 洋 沿岸 美 国 N arragansett 和

Buzzards湾等地
[ 28, 29, 33]

与巴西 Itaipu lagoon 和

A raruama lagoon等地
[ 30, 34 ]

的趋磁细菌进行比较,图

6显示 2处发现的趋磁细菌相似性较高,往往共同

形成单独的分支.但美国沿岸的趋磁细菌多样性更

丰富一些.

2. 3. 3 不同地域淡水趋磁细菌比较

就中国密云水库
[ 25, 26]

与德国 Chiemsee湖等淡

水环境
[ 27, 35, 36]

的趋磁细菌相比较,除硝化螺菌门的

大杆菌外,其余均为 A-变形菌纲, 两地发现的趋磁

细菌种类是一致的,相似性也较高 (图 7), 往往形成

共同的分支.随着研究的深入,将进一步揭示出不同

地理分带湖泊的趋磁细菌多样性特征.

3 讨论

对不同区域的趋磁细菌系统进化分析表明, 相

似性高的趋磁细菌多生活在相近的环境中. 如已获

得纯培养的 3株趋磁螺菌, AMB-1 ( D17514)
[ 38]
、

MSR-1 ( Y10109)
[ 37]
和 MS-1 ( Y10110)

[ 5, 37]
三者的

相似性均在 97%以上, 它们分别是在日本、德国和

美国湖泊中发现的; 2株可培养的趋磁螺菌 QH-2

( EU675666)、MMS-1( EU861390)的相似性达 97%,

分别是在青岛汇泉湾和美国近海发现的;密云水库
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图 5 中国胶州湾 (太平洋沿岸,加粗 )与美国 (大西洋沿岸 )发现的趋磁细菌的系统发育分析

F ig. 5 Phylogen et ic tree based on 16S rDNA ofm agnetotactic bacteria in Ch in ese J iaozhou B ay( bold)

and Am erican coast ( unbold)

 

发现的 1株趋磁大杆菌 ( EU780676、EU 780678、

EU 780679)
[ 25]
与德国 Chiemsee湖泊发现的大杆菌

( X71838)
[ 27 ]
相似性达 97% .此外,目前发现的多细

胞趋磁原核生物
[ 11, 28 ~ 30]

均在海洋中发现,并且发现

地点多为海岸带.由此表明,趋磁细菌的分布可能有

区域性特征,趋磁细菌可能是作为 /土著0生活在世

界各地.在特定环境下,趋磁细菌经过长期进化形成

了与当地环境相适应的趋磁细菌类型.

有学者认为,趋磁细菌的起源是多源的,而且基

于氧化铁型的趋磁细菌和基于硫化铁型的趋磁细菌

是各自单独进化的
[ 39 ]

.还有学者认为, 趋磁细菌的

系统发育多样性很可能是通过基因的横向转移将合

成磁小体的能力传给不同系统发育分支上的细菌,

甚至真核细胞形成的
[ 40 ]

.对已发现的海洋趋磁细菌

和不同形态趋磁细菌进行系统进化分析,多细胞趋

磁原核生物以及 16S rDNA序列相似性很高的趋磁

细菌在不同地区均有发现, 趋磁细菌的分布有地域

性特征,也为趋磁细菌的起源是多源的提供了一个

证据.并且,除基于氧化铁型的趋磁性和基于硫化铁

型的趋磁细菌是各自单独进化的之外,海洋和淡水

的趋磁细菌也可能是单独进化的, 不同形态的趋磁

细菌,尤其是 A-变形菌纲的趋磁细菌也可能是各自

单独进化的.但对于同一环境中趋磁细菌,尤其是彼

此之间相似性较低的趋磁细菌, 不能排除它们相互

之间磁小体合成相关基因横向转移的可能. 也有研

究表明不同环境中的趋磁细菌也可能存在磁小体基

因的横向转移
[ 20]

.

海洋趋磁细菌 16S rDNA序列大多聚在一起,
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图 6 美国 (大西洋沿岸 )与巴西 (大西洋沿岸,加粗 )趋磁细菌系统进化分析

F ig. 6 Phy logenetic tree based on 16S rDNA ofm agnetotactic b acteria inAm erican ( unbold) and Braz il coast ( bo ld)

 

与淡水或土壤中发现的趋磁细菌形成的分支区分比

较明显.相似性较高的趋磁细菌生活在相似的生境

中,这有可能是因为环境中相似的条件如氧气浓度、

盐度、所含元素种类等,作为进化压力促使趋磁细菌

向同一方向进化,形成了相似的趋磁细菌.而不同的

环境条件下,趋磁细菌经过长期进化形成了适应生

活环境的不同类型的趋磁细菌.

虽然多数相似性高的趋磁细菌存在于相似的生

境中, 但也有例外.在德国一个富营养化的湖泊发现

的趋磁球菌 ( X81184)与在巴西礁湖中发现的趋磁

球菌 ( Y13214), 在 A-变形菌纲中形成一个小分支,

B ioedit软件分析两者相似性为 95% . 换句话说, 在

迥然不同的生态环境中发现了 16S rDNA序列比较

接近的趋磁细菌.有可能是 2株趋磁细菌在独立进

化的过程中趋同进化, 而形成了相似的趋磁细菌类

型,这有可能是进化偶然, 也有可能是环境中某些环

境因子 (如氧气浓度等 ) ,作为进化压力促使趋磁细

菌向同一方向进化.但人们并不能完全肯定这 2株

趋磁细菌确实为具有相同功能的一种细菌, 正如引

起痢疾的病原菌与普通大肠杆菌一样,虽然它们的

16S rDNA相似性 > 97%, 系统进化分析认为是同一

种细菌,但是它们的生理机制迥异, 行使不同的功

能. 对于趋磁细菌以及其它具有特定功能的一类细

菌而言,基于功能基因或全基因组的分类可能比基

于 16S rDNA构建细菌的系统进化树具有更大的

意义.

本研究的分析结果受到目前 GenBank中趋磁

细菌的 16S rDNA序列数量的限制. 随着对趋磁细

菌研究的深入,如趋磁细菌分离培养技术的改进获

得更多的纯培养菌株,更多种类、更大数量趋磁细菌

的发现,以及趋磁细菌分子和基因水平方面的研究

的深入,必然能使人们获得更全面的关于不同地域
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图 7 德国 (淡水 )与中国密云水库 (淡水,加粗 )趋磁细菌系统发育分析

F ig. 7 Phylogenetic tree based on 16S rDNA ofm agnetotactic bacteria in Germ any ( unbold) and Chinese m iyun reservoir( bold)

 

趋磁细菌的生态信息, 并为进一步认识趋磁细菌环

境意义和应用前景提供帮助.

4 结论

不同区域的趋磁细菌系统进化分析发现趋磁细

菌具有比较明显的生态分布特征,海洋、淡水环境中

的趋磁细菌区分明显, 近海与大洋的趋磁细菌也有

明显的差别.而同为海洋或淡水的环境中,趋磁细菌

相似性较高,反映生态环境与趋磁细菌的类型相关

性密切.这些观测都暗示着在长期演化过程中环境

条件作为重要的进化压力, 促使趋磁细菌向同一方

向进化 (相似环境形成了相似的趋磁细菌类型 )或

多方向进化 (不同环境形成了的不同趋磁细菌类

型 ) ,趋磁细菌的起源可能是多源的.
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