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Magnetospira sp. QH-2 MamK 蛋白的结构和系统进化分析 
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摘要: Magnetospira sp. QH-2 是一株分离自黄海潮间带的海洋趋磁螺菌, 该菌磁小体排列不整齐, 并且

磁小体链内某些区域排列疏松, 推测与其磁小体岛上的 mamK 编码的 MamK 蛋白相关。mamK 开放阅

读框大小为 1086 bp, 编码 361 个氨基酸, MamK 蛋白属于 NBD_sugar-kinase_HSP70_actin 超家族, 为

非跨膜蛋白 ; 此外 , 还利用生物信息学工具预测 MamK 蛋白二级和三级结构。系统进化分析显示

MamK 蛋白的系统进化和 16S rRNA 基因的系统进化有一定差异, 推测磁小体岛的获得可能与菌种的

进化是独立的两个过程; 淡水与海水中的趋磁螺菌虽然形态相似, 但系统进化地位有一定差异, 可能

是两者不同生境下适应性演化的结果。  
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趋磁细菌(Magnetotactic bacteria, MTB)是一类

能够沿着磁力线运动的特殊细菌, 最早由意大利学

者 Bellini 在淡水中发现 [1-3], 但直到美国学者

Blakemore 在 Science 上报道了在海泥中发现的趋磁

细菌后, 该类细菌才引起科学界广泛关注[4]。趋磁细

菌形态多样, 常见有球形、杆状、弧形、螺旋形及多

细胞聚集体形式等[5-8]。目前, 已知的趋磁细菌隶属

于 α-变形菌纲 (Alpha-Proteobacteria)、γ-变形菌纲

(Gamma-Proteobacteria)、 δ-变形菌纲 (Delta-Proteo-

bacteria)、硝化螺菌门(Nitrospirae)、candidate phylum 

Omnitrophica[9-11]和 candidate phylum Latescibacteria[12]。 

趋磁细菌体内均含有生物膜包裹的磁小体

(magnetosome)。趋磁细菌通过磁小体的导向作用 , 

借助鞭毛进行趋磁运动 [13], 使其更有效地找到最适

生存环境, 即有氧-无氧过渡区(oxic-anoxic transition 

zone, OATZ)[14-16]。趋磁细菌的磁小体大小为 25~120 nm, 

处于稳定的单磁畴晶体范围内[13, 17-18], 由双层磷脂

膜包被。磁小体有立方八面体、平行六面体、子弹

头形、片或齿状、不规则形状等多种形态[19-21]。大

部分趋磁细菌的磁小体在细胞内呈链状排列, 有序

排列的磁小体犹如一个微型的生物指南针, 使得该

类微生物能够有效感受到外界磁场。磁小体按成分

可分为铁氧型 (magnetite, Fe3O4)和铁硫型 (gregite, 

Fe3S4)
[22], 有的趋磁细菌可同时含有两种不同成分

的磁小体。磁小体的特征, 如形态、排列、成分等均

具有种属特异性[23]。 

磁小体的合成过程受到严格的生物调控, 与磁

小体合成相关的基因都位于一个特定的区域, 称为

磁小体岛 (magnetosome island, MAI), 主要包括

mamAB、mamGFDC、mamXY和 mms6四个操纵子[24], 

其中 mamAB是控制磁小体合成的核心操纵子[25-27]。 

本文研究的 mamK 基因位于 mamAB 操纵子。

MamK 蛋白在细胞内形成丝状的细胞骨架结构

(Magnetosome filament, MF), 磁小体沿着此结构紧

密排列成链并锚定在细胞中[28]。MamK 蛋白在磁小

体链的排列与稳定功能中扮演重要角色[29-30]。 

Magnetospira sp. QH-2 (QH-2)[31]是本实验室分

离自黄海潮间带的一株海洋趋磁螺菌, 菌体长约 3 μm, 

宽约 0.8 μm左右。其体内含有铁氧型(Fe3O4)磁小体, 

7~28个磁小体排列成一条链。QH-2的磁小体大小不
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均一 , 与其他趋磁螺菌相比 , 其磁小体链中某些区

域间隙较大, 且菌体运动较慢, 速度为 30~50 μm/s。

QH-2基因组包括 4.0 Mb的拟核和 31.0 Kb的质粒[32]。

该菌属于 α-变形菌纲的趋磁螺菌属 , 与海水分离

的趋磁螺菌Magnetospirathiophila MMS-1 (MMS-1)

差异性仅为 2.8%[33], 而与淡水分离的趋磁螺菌
Magnetospirillum magneticumAMB-1 (AMB-1)[34-35]

和Magnetospirillum gryphiswaldense MSR-1 (MSR-1)

序列差异性超过 11%[34]。 

研究表明 MamK 蛋白与磁小体链的排列和稳定

密切相关[28-30], 因此 QH-2的磁小体排列疏松、运动

速度较慢等特性可能与该蛋白有关。基于已经获得

的基因组数据, 本研究将通过分析QH-2的MamK的

理化性质、二级结构和三级结构并在三级结构的基

础上进行空间结构的同源建模, 预测 mamK在 QH-2

磁小体合成和排列中可能的功能与作用, 为进一步

研究 mamK 在 QH-2 中的作用奠定基础; 同时分析

mamK、mreB、16Sr RNA 基因的系统进化地位, 以

探索磁小体岛的进化和起源。 

1  分析方法 

1.1  MamK 蛋白的理化性质分析 

将获得的趋磁螺菌 QH-2 的基因组序列 , 在

MaGe (https: //www.genoscope.cns.fr)平台进行同源

比对, 找到 mamK 基因, 用于 MamK 蛋白的理化性

质和结构进行预测分析。利用蛋白分析专家系统

(Expert Protein Analysis System, ExPASy)的 ProtParam 

tool (http: //ca.expasy.org/tools/protparam/ html)以及

ProtScale((http: //web.expasy.org/protscale/)分析 MamK

蛋白的氨基酸组成、相对分子质量、等电点、不稳

定性和亲/疏水性等理化性质。 

1.2  MamK 蛋白的高级结构分析及同源建模 

利用 GOR4(https: //npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/ 

npsa_automat.pl?page=/NPSA/npsa_gor4.html) 分 析

MamK蛋白的二级结构, 包括 α-螺旋、β-转角、无规

则卷曲及延伸链等; MamK 蛋白的跨膜区域分析由

HMMTOP(http: //hmmtop.enzim.hu/)系统完成; MamK

蛋白三级结构分析通过 Phyre2 (http: // www.sbg.bio. 

ic.ac.uk/phyre2/html/page.cgi?Id=index)进行, 序列提

交后, 用同源建模的方法获得 MamK 蛋白的三级结

构, 并进行评价。 

1.3  QH-2 MamK 蛋白系统进化分析 

利用 NCBI BLAST 工具中 blastp 程序(http: // 

blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi?PROGRAM=blastp& 
PAGE_TYPE=BlastSearch&LINK_LOC=blasthome)
对 MamK 蛋白进行同源比对, 同时在 NCBI 保守功

能域数据库(Conserved domains Database)v.3.11中寻

找该蛋白结构中的超家族关系及保守区域。 

在 NCBI GenBank (http: //www.ncbi.nlm.nih.gov/ 

genbank/)数据库中检索相关物种的 16Sr RNA基因。

利用 Clustal W 对 QH-2 MamK 蛋白及同源序列、

QH-2 的 16S rRNA 基因序列及相关物种 16S rRNA

基因序列进行比对, 比对后利用 MEGA 6.0软件, 采

用 Neighbor-joining 的方法构建系统进化树, Boot-

strap为 1000, 分析两者的系统进化关系。 

2  结果分析 

2.1  MamK 蛋白理化性质分析 

mamK基因大小为 1086 bp, 编码的 MamK蛋白

由 361 个氨基酸组成, 原子总数为 5462 个, 分子式

为 C170H2763N465O520S13, 分子质量为 38.4652 kD, 理

论等电点为 4.95。在所有氨基酸中, 丙氨酸(Ala)含量

最高为 11.6%, 缬氨酸(Val)次之为 10%, 氨基酸组成

见图 1。该蛋白包含 36 个碱性氨基酸, 50 个酸性氨

基酸, 145个疏水性氨基酸和 62个极性氨基酸。带正

电的氨基酸残基(Arg + Lys)共 45个, 负电残基(Asp + 

Glu)共 49 个 , 不稳定系数 (instability index, II)为

27.61, 总的疏水性平均值(Grand average of hydro-

pathicity, GRAVY)为 0.057。Protscale分析显示 QH-2

的 MamK蛋白为疏水性蛋白, 分析结果见图 2。 

 

图 1  MamK蛋白中氨基酸组成 

Fig. 1  Amino acid composition of MamK protein 
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图 2  Protscale分析 MamK蛋白亲/疏水性 

Fig. 2  Hydrophobic/hydrophilic analysis of MamK protein 
via Protscale 

 

2.2  QH-2 MamK 蛋白高级结构分析 

利用 GOR4 对 QH-2 MamK 蛋白进行二级结构

的预测, 结果(见图 3)表明, α 螺旋(Hh, 41%)和不规

则卷曲(Cc, 44.6%)是 MamK蛋白的主要组成结构元

件 , 有利于稳定蛋白质的结构 , 延伸链(Ee)结构占 

 

图 3  GOR4预测获得的 MamK蛋白二级结构 

Fig. 3  MamK protein second structure prediction via GOR4 

14.4%, 且该蛋白无 β-转角结构。HMMTOP 对该蛋

白进行跨膜结构域的预测结果显示, MamK 蛋白不

存在跨膜区。 

利用 Phyr2 在线工具, 以 c1o1f4 为模型建模预

测的蛋白三级结构见图 4。 

 

图 4  Phyr2构建的 MamK蛋白三级结构 

Fig. 4  MamK protein tertiary structure prediction via Phyr2 

 

2.3  QH-2 MamK 蛋白系统进化分析 

Blast 结果(表 1)显示 QH-2 的 MamK 蛋白在

QH-2 中还存在一个 MamK-like 蛋白, 同源性 100%, 

但序列覆盖率仅为 89%。除此之外, MamK 蛋白与

ac t in- l ike 蛋白相似性较高 ,  与其他趋磁细菌的

MamK 蛋白同源性最高达 66%, 而与细胞形状维持

蛋白 MreB相似性最高为 41%。同时在 NCBI保守功

能域数据库的检索结果显示, QH-2 MamK 蛋白是 
 
表 1  QH-2 MamK 蛋白 Blast 结果 
Tab. 1  Blast results of MamK protein in QH-2 

描述(物种) GenBank 登录号 总值 序列覆盖率/% E值 相似性/%

actin-like protein MamK (Magnetospira sp. QH-2) CCQ72992.1 727 100 0.0 100 

hypothetical protein (Magnetospira sp. QH-2) WP_046022975.1 649 89 0.0 100 

Magnetosome protein MamK (uncultured bacterium) CAX84225.1 467 93 7e-161 66 

Mutlspecies: actin (Magnetospirillum) WP_011383398.1 449 94 9e-154 62 

Actin (Magnetospirillum magnetotacticum MS-1) WP_041039444.1 448 94 1e-153 62 

MamK (Magnetospirillum gryphiswaldense MSR-1) CAE12034.1 446 94 2e-152 61 

Actin-like ATPase (Magnetospirillum sp. SO-1) EME68308.1 420 89 7e-143 61 

Magnetosome protein MamK (alpha proteobacterium CB-1) AEC03554.1 383 81 1e-128 61 

Magnetosome protein MamK (alpha proteobacterium LM-5) AEC03559.1 374 79 3e-125 61 

Magnetosome protein MamK (alpha proteobacterium KR-1) AEC03556.1 362 77 2e-120 61 

Magnetosome protein MamK (alpha proteobacterium CC-2) AEC03555.1 375 80 1e-125 60 

Magnetosome protein MamK (alpha proteobacterium LEMS) AEC03557.1 374 80 2e-125 60 

Magnetosome protein MamK (alpha proteobacterium LM-2) AEC03558.1 374 80 3e-125 60 

Magnetosome protein MamK (Magnetospirillum sp. SP-1) AHH02447.1 337 73 6e-111 60 

Magnetosome protein MamK (alpha proteobacterium NML-1) AEC03560.1 377 81 3e-126 60 
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MreB-like蛋白, 属于 NBD_sugar-kinase_HSP70_ actin

超蛋白家族。 

选择MamK蛋白同源性较高的序列 27条, 同时

检索相关物种的 16S rRNA 基因序列 23 条, 序列比

对后分别构建系统进化树。MamK 蛋白的系统进化

分析(见图 5)显示, 这些物种的 MamK蛋白分为明显

的两大支, 其中来源于 α-变形菌纲和 γ-变形菌纲的

趋磁细菌 MamK 蛋白聚为一类, 而 δ-变形菌纲、硝

化螺菌门以及 candidate phylum Omnitrophica的趋磁

细菌 MamK 蛋白聚在一起。MamK 蛋白的系统进化

和 16S rRNA 基因的系统进化(见图 6)有差异, 尤其

是 δ-变形菌纲、硝化螺菌门以及 candidate phylum  

 

图 5  QH-2与相关物种的 16S rRNA序列构建的系统进化树 

Fig. 5  Phylogenetic tree of QH-2 and related strains based on 16S rRNA gene sequences 

括号内为 GenBank登录号, 加粗字体显示 QH-2 16S rRNA基因序列 

The numbers in parenthesis are the GenBank accession numbers, and the 16S rRNA gene sequences of QH-2 are shown in bold 

 

图 6  QH-2与和与其 MamK蛋白同源性较高的序列构建的系统进化树 

Fig. 6  Phylogenetic tree of QH-2 and related strains sharing high homology based on MamK protein sequences 

括号内为 GenBank登录号, 加粗字体显示 QH-2 Mamk蛋白序列 

The numbers in parenthesis are the GenBank accession numbers, and the MamKprotein sequences of QH-2 are shown in bold 
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Omnitrophica, 两者差异明显; 而 MamK 蛋白和 16S 

rRNA 基因的系统进化在 α-变形菌纲中保持高度的一

致性。QH-2与 Magnetovibrio blakemorei strain MV-1 

(MV-1)中 MamK 蛋白的序列最为接近, 同 16S rRNA

基因的系统进化一致。MamK和 16S rRNA基因序列

的系统进化均显示, QH-2 代表的海洋趋磁螺菌属与

淡水趋磁螺菌属的分支距离较远 , 同源性较低 , 而

与 MV-1代表的海洋趋磁弧菌属更为接近。 

3  讨论 

趋磁细菌磁小体岛含有多个 mamK 基因可能与

磁小体多链结构以及磁小体复杂排列有关(除趋磁螺

菌和 MC-1)[36]。与 QH-2 MamK蛋白同源性最高的蛋

白来自于 QH-2 本身, 序列覆盖率为 89%, 同源性

100%, QH-2 中可能存在 MamK 的同源蛋白 MamK- 

like 蛋白, 但它在 QH-2 菌体内行使何种功能, 是否

与 MamK蛋白功能一致, 两个 MamK的存在是否与

QH-2 大小不一磁小体的排列复杂有关, 这些问题还

有待于进一步实验确认。Arash Komeili等曾报道在

AMB-1 中发现了一种 MamK 同源蛋白 MamK-like, 

它能与 MamK直接作用, 调节相关 ATPase活性, 从

而影响磁小体链合成进程[37]。AMB-1为一株淡水趋

磁螺菌, 其磁小体颗粒平均大小为 50 nm, 15个以上

磁小体排列成一条链, 但与之相比, QH-2 磁小体链

排列更为疏松[38]。本文原拟通过分析 QH-2 MamK

蛋白的理化性质解释磁小体排列疏松、菌体运动速

度较慢等特性, 但结果显示 QH-2的这些特性可能不

仅与 MamK 蛋白相关, 也与其他磁小体岛基因的表

达调控有关。以上推测仅由分析获得, 具体原因机理

将通过后续实验加以验证。 

MamK 蛋白与 MreB 蛋白同源, 均为 actin-like

蛋白。MreB蛋白在细菌中普遍存在, 其主要功能与细

胞形状决定、细胞极性构建, 以及染色体分离有关[39]; 

而趋磁细菌的 MamK 蛋白主要在磁小体链的组装, 

成链以及空间定位的过程中起作用, 但两者功能的

行使都有赖于丝状结构的形成[25]。此外, MamK蛋白

可能与 MreB 蛋白一样行使分子马达功能[40], 在磁

小体链排列过程中, 将新合成的磁小体晶体转运到

正在生长的磁小体链的末端。 

MamK 蛋白的系统进化分析显示, 来源于 α-变

形菌纲和 γ-变形菌纲的趋磁细菌 MamK蛋白与 δ-变

形菌纲、硝化螺菌门以及 candidate division OP3的趋

磁细菌 MamK 蛋白形成区分明显的两大支, 两者的

MamK 蛋白可能具有不同的起源, 暗示磁小体岛的

起源可能不同; 同时, MamK蛋白的系统进化和 16S 

rRNA基因的系统进化有差异, 尤其是 δ-变形菌纲、

硝化螺菌门以及 candidate division OP3, 两者差异明

显, 在这些分类单元 16S rRNA基因和MamK蛋白的

进化并不一致, 由此推测磁小体岛的获得可能与菌

种的进化是独立的两个过程, 这些进化地位不同的

趋磁细菌获得了相同或相近来源的磁小体岛, 从而

获得趋磁性, 磁小体岛的获得很可能是在系统进化

之后。而 MamK 蛋白和 16S rRNA 基因的系统进化

在 α-变形菌纲中保持高度的一致性, 因此这些趋磁

细菌可能是由具有磁小体岛的同一祖先进化而来。

与 QH-2中Mamk蛋白的同源性最近的MreB蛋白来

源于浮霉菌门的 Phycisphaera mikurensis, 同源性为

41%, 远低于与趋磁细菌 MamK 蛋白的同源性

(66%)。QH-2 MamK蛋白与 MreB蛋白序列的相似性

仅为 24.9% (CCQ72944.1和WP_046020642.1), 两者

同源性很低, 表明两者相互进化而来的可能性极低。

与淡水趋磁螺菌属趋磁细菌相比, QH-2 与 MV-1(海

洋趋磁弧菌)更为接近。淡水的趋磁螺菌属和海洋的

趋磁螺菌属虽然形态类似, 但生境不同, 在 α-变形

菌纲中系统进化地位也不同, 两者不同的生境造就

了它们之间的差异, 这是趋磁细菌长期适应性演化

的结果, 也可能意味着海洋和淡水的螺菌有着不同

的来源。 
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Abstract: Magnetospira sp. QH-2 is a marine magnetotactic spirillum, isolated from the intertidal zone of the Yel-

low Sea, China. The trait that its magnetosome chains display a relatively large size distribution is predicted to be 

related to the function of the mamK-encoded protein, namely, MamK. We find that mamK gene codes for 1086bp 

and MamK, which belong to the NBD_sugar-kinase_HSP70_actin superfamily, are composed of 361 amino acids 

and do not contain any trans-membrane domain. Based on the differences of the phylogenetic trees, we determine 

that the acquisition of magnetosome island and bacteria evolution are possibly two independent processes. While 

the morphology feature of magnetotactic spirillum both in fresh water and marine is similar, its phylogenetic status 

is different to some extent, which may indicate its adaptive evolutions. 
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