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粘抱子虫除少数种类寄生在蠕虫
、

两栖类
、

爬行类外
,

绝大部分寄生于鱼类
,

可以说是

鱼类特有的一类寄生原生动物
。

自。��
� 首次发现粘抱子虫以来

,

至今国内外报道的有近

� �� � 种
,

其中在我国淡水鱼类中寄生的就有 � �� 余种
,

它几乎能在鱼体的所有器官 中寄

生
,

并可在鱼的体表或 内脏形成抱囊
,

使商品鱼失去价值
,

严重时可导致鱼类大量死亡
,

给

鱼类养殖业带来 巨大 的经济损失
。

人们最初对粘袍子虫的认识
,

始于对其后期阶段
—

成熟抱子的观察
,

但其成熟抱子

是从何而来� 又是怎样形成的 � 对这些问题
,

很早已引起人们的兴趣
。

此外
,

由于粘抱子

虫成熟袍子具一层很厚的几丁质壳片
,

有很强的抗药性
,

对其杀灭异常 困难
,

因而更加吸

引着人们对其生活史 的探索
,

以期在阐明其生活史后
,

能利用其生活史中的某些薄弱环

节
,

进行粘抱子虫病的防治
。

随着研究 的深人
,

人们还发现
,

这一类生物体还具有许多独特的生物学特征
。

依据抱

子的细胞结构
,

传统的分类学将粘抱子虫划归为原生动物
�

但从袍子发生的过程来看
,

明

显具有多细胞 的来源
,

而且抱子发生过程中的细胞分化
、

细胞之间的连接形式等都是后生

动物所具有的特性川
,

因而很多原生动物学家都建议把它列人后生动物 �� 
。

柴建原认为粘

抱子虫的抱子只是在发育过程 中要经历多细胞阶段
,

一旦成熟后
,

抱子 中只有抱子质才具

有一个细胞 的生物学特性
,

极囊和壳片都失去 了作为一个细胞应具有的基本特征和细胞

器
,

不能把它们看作是独立的细胞 �� 
。

最近
,

�� �� �� 对几种粘抱子虫的
�� � � 序列及形态学

的特征进行分析
,

认为粘抱子虫可能是 由腔肠动物进化而来
。
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由此可见
,

粘抱子虫是属于原生动物还是后生动物
,

仍存在着争议
。

对于粘抱子虫与

放射抱子虫间的关系
,

也是人们研究和争议的热点
。

自� �
�� � 提出放射抱子虫是粘抱子

虫生活史过程 中的一个发育阶段以来 �� 一��
,

许多学者也相继证实 了这一现象 ��一��
,

最近
,

� � � � �
等还从分子生物学角度找到了证据 �� 

。

如果该现象能被广大学者所证实
,

那么现存

的粘抱子虫和放射抱子虫的分类系统
,

将会被彻底改写
。

总之
,

粘抱子虫具有许多其它生

物所不具有的生物学特征
,

也存在着许多争议
,

要对这些生物学特征有更深
、

更新 的认识
,

以及澄清现有的争议
,

还有待于对其生活史的最终彻底 阐明
。

由于鱼类生存环境的复杂多样
,

以及受到研究技术和手段的制约
,

尽管人们早已开展

了粘抱子虫生活史研究
,

但进展相对较缓慢
。

迄今还没有一个为广大学者所普遍接受的

生活史模式
。

本文就粘抱子虫生活史研究 中的一些观点和 已提出的一些模式等作一综

述
,

以期为开展其粘抱子虫生活史的研究
,

提供一些资料
。

粘抱子虫生活史中的中间环节

至今
,

粘抱子虫生活史中的许多环节 尚未弄清
。

人们依据 自己的实验结果对其生活

史的一些中间环节提出了自己的看法
,

下面三种观点较具有代表性
。

�
�

� 粘抱子虫与放射抱子虫的关系

粘袍子虫的生活史是否需要 中间宿主及是否以寡毛类为中间宿主
,

这是 目前研究粘

抱子虫生活史 的一个重点和热点
。

一些学者认为鱼类感染粘抱子虫不需 中间宿主
,

靠直

接吞食饱子或通过体表进行感染
,

并认为除袍子以外的一些早期阶段的虫体具有感染性
,

但 �� ���
��
�� 用 抱 子 直 接感 染 鱼 体

,

未 获 得成 功
,

因此 认 为 中 间宿 主 是 必要 的 �� 
。

而

�� � �� �� ��
� 则提 出了某种浮游动物可能是粘抱子虫的中间宿主 �� � 

。

对粘抱子虫生活史研究的一个重要转折点是 �� �� � 和 � �� �的工作
,

他们对引起蛙

蹲鱼旋转病病原体脑粘体虫 �脚�� �� �
� 。�� �� �� ��� 的生活史进行了探索

,

发现脑粘体虫

以寡 毛 类 颤躬��  ! �沙� 似�诉�� 为 中 间宿 主
,

在颤 躬�肠 道粘 膜 内发 育成 放射抱 子虫

��� ��
�
��

�

哪二
�
��

� � �� �� ��
,

颤叫被蛙鳍鱼吞食或放射抱子虫与鱼体接触后
,

放射抱子虫

再继续发育成脑粘体虫抱子
。

� �� �等称这种现象为粘抱子虫的无脊椎动物和脊椎动物寄

主交替 的新发现“一��
。

并且
,

� �
�� � 利用免疫荧光的方法支持脑粘抱子虫与其放射抱子

虫是 同一生物体的不 同发育阶段 �� ’�
。

�� � 对放射抱子虫和脑粘体虫抱子的结构和形成过

程分别进行了亚显微结构分析
,

发现它们的抱子形成过程极为相似
,

表现在极囊
、

泛抱子

母细胞的形成 以及细胞之间的联系状况等 ��  !
,

因此他同意 � � ���� 的观点
。

至 目前为止
,

已报道以寡毛类中间宿主的粘抱子虫有 巧 种��, ”�
。

� �� ����� � 观察到寡毛类虽能消化脑粘体虫
,

但其并不在寡毛类肠道 内进一步发育
,

因

而不支持粘抱 子虫的生活史过程 中存在放射抱子虫 �� !
。

曾美棣等采用几种不同方法
,

对

寄生于草鱼的饼形碘泡虫进行了中间寄主试验
,

当抱子感染寡毛类一定 时期后
,

无论用光

学显微镜或免疫技术对寡毛类进行检查
,

均没有发现放射抱子虫的存在 �资料 �
。

因此是

否所有的粘抱子虫都有中间寄主
,

仍难以确定
。

�
�

� 粘抱子虫与未明血液生物体 ��
� ���� �� � �� �� �

�� � �� 耐
��

,

� � � �和缥生原生动物

��� �� 悦耐�
� � ��� �� � � ��

,

���� 的关系
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� �� �� 首次在鲤血液 中发现一种奇特的生物体
,

其大小与红细胞相似
,

由二个和多个

细胞组成
,

其中一个细胞形成被囊
,

包围着其它细胞
,

当时 � �� �� 称它为抱子寄生虫
�� ’� , 现

在国际上普遍称它为
“

未明血液生物体
”

或 �一��
�

�� 
�
�� �� � 

�

以后发现这种生物体经常出

现在肾脏寄生有球抱虫的鲤血液 中
,

其超微结构特征与球抱虫相似
,

表现在次级细胞中有

大量 的微管和 自由的核糖体
,

无中心粒
,

推测它很可能是球抱虫在血液中的前期发育阶

段
,

并认为可能是球抱虫属发育过程 的一个特性 �’�一”� � ��� �盯 通过感染
、

注射试验
,

证实

了这种奇特生物体为列尼可拉球抱虫 �匆��� �� �� ��
。 � �。 ��� �� �的早期发育 阶段�� !

。

谢杏

人等在湖北省京 山地 区的鲤血液中也发现 了这种
“

� �  
” 。

但我国至今 尚未发现由球抱虫

引起的肾肿大病
,

也未发现有球抱虫在鲤肾脏寄生
。

在
“

� �  
”

感染严重的湖北省京 山地

区
,

鲤鱼种阶段 鳃上寄生的主要有野鲤碘泡虫 �帅劝� �� �� �� ��
,

异型碘泡虫 �场劝�� ��
�

�云毕 �� �等碘泡虫属种类
。

通过比较
“

� ��
”

和碘泡虫的形态特征
,

发现鲤鳃组织上的碘泡

虫产抱营养体的形态与成熟
“

� ��
”

释放出来的复合次级细胞或早期
“

� ��
”

形态十分相

似
,

表明血液中的
“

�� �
”

很可能是碘泡虫的早期发育阶段
。

所 以
“

� � �
”

不仅是球抱虫的

早期发育阶段
,

也可能是碘泡虫的早期发育阶段
。

这两类粘抱子虫虽是不同的科和属
,

但

其
“

�� �
,

的形态结构却十分相似 ��  !
,

是否所有粘袍子虫都要经历
“

� � �
”

阶段
,

尚未定论
。

缥 炎病 ���� �曾被认为是 由细菌
、

病毒
、

血鞭毛虫
、

甚至是营养不 良所引起的
。

直至

� ��� � 报道 了一种称为缥生原生动物的生物体
,

它寄生在鲤的缥壁
,

是引起缥炎病的病原

体
。

早期 的 � � �一般为三细胞体
,

其中一个细胞包围另外两个细胞
,

随着 �� � 的生长发

育
,

次级细胞进行一系列分裂
,

形成 �� 一�� 个次级细胞
,

且在每个次级细胞内包含有 � 个

三级细胞 �� !
。

�� � 很可能是 寄生在鲤 肾脏 中的列尼可拉 球抱虫在缥壁的前期 发育阶

段 �� ’�
。

并且缥生原生动物
、

� �� 与列尼可拉球抱虫三者可能是 同一生物体的不同发育阶

段
,

确切的传播方式还未 明确
,

可能是球抱虫进人血液后形成 � �  
,

再通过血液循环到达

肾管
,

形成缥生原生 动物
,

接下来 再发育成抱 子圈
。

以后 ��� ��
� 通过腹 膜注射 ��� 和

�� �
,

产生了抱子生殖阶段的粘抱子虫
,

证实了 ��� 和 � � � 是列尼可拉球抱虫的早期发

育阶段�� !
。

�五� �� � 用含有碘泡虫抱子的鲤器官匀浆液
,

也产生了 � � �� ��
�

所以缥生原生动

物可能与 � �� 一样
,

不仅可能是球抱虫的早期发育阶段
,

也可能是碘泡虫的早期发育阶
。

� �� 粘抱子虫与 �� � 寄生虫的关系

肾增生病 ���  �是由一种分类位置未确定的粘抱子虫 PK X 所引起 的
。

早期一些学者

把引起 PK D 的病原体认为是一种变形虫或 Ma
r
tei lia

r
efr
in g en :l25]

。

s
ch

ape

rel

aus

在虹缚养

殖场观察到有 肾脏膨大症状的病鱼
,

他虽未分离出病原
,

但他成功地把病鱼肾中过滤的物

质注射到健康鱼 中
,

而使后者也发该病l26]
。

这些工作使得 G hltti no 认为其病原是病毒
,

是

慢性病毒败血症病毒
,

但他用此病毒感染鱼体并未出现 PK D 的症状1271
。

Fe
rg us on 通过组

织学和超微研究证实 PK D 是 由一种寄生虫引起的
,

这些细胞通常多核
,

有伪足
,

内有许多

小的电子稠密体l28]
。

根据内共生
、

原初细胞中泡状体和电子致密体
、

二级细胞和三级细胞

中微管的存在等
,

都类似于粘抱子虫的特征l29]
。

He

d ri
ck
还观察到一个细胞或伪原质体包

围着六个生殖细胞
,

在一些高级阶段
,

极囊
、

极丝也能观察到
,

整个抱子的形成未观察到
,

而且发现患 PK D 的虹蹲中有球抱虫存在[30]
.
cl ifto 企H adley 的传播试验研究表明肾管 内

的 PK X 类似于球抱虫的前期发育阶段[3
’〕

。

Ke

nt 通过光镜和 电镜并未观察到 PK X 发育成
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抱子
,

认为可能是球抱虫
、

Pa
rv

ic

aP
su

l

。 或 械tr
asP ora 的前期发育阶段[32]

。

所以 P
Kx
是否

是球袍虫 的早期发育阶段
,

还难以确认
。

Fo

o tt 认为暴露于含有感染阶段 PKX 的水体中短于 3d 就可致使鱼感染
,

但具感染阶

段的 PK X 的来源并未清楚
,

已经证实了暴发 PK D 的池塘中的沉积物对鱼体具有高度的感

染性
,

感染阶段的虫体大小约为 20 一25 “m t33]
。

另外
,

Fe
rg us

on
认为 P KD 病不能直接从感

染鱼传播到未感染鱼
,

因而
,

一个中间宿主可能是存在的[34]
。

而 Ke nt 等把患 PK D 的鱼肾
、

脾组织匀浆之后
,

注射到健康鱼
,

结果鱼发生了 P K D
,

这意味着 PK X 的传播并非要中间宿

主[,
,
]
。

2 粘抱子虫的抱子发生过程

粘抱子虫的抱子发生主要是在宿主体内完成
,

它也是粘抱子虫生活史 中的一个重要

环节
,

对其充分的认识
,

也是对粘抱子虫生活史部分环节的了解
。

由于它在宿主体内完

成
,

与体外环节相 比
,

研究起来相对较容易
,

因而在这方面已有大量 的研究报道
。

对粘袍

子虫抱子发生的研究起始于本世纪初
,

综合起来
,

抱子发生的模式可总结如下
:

出抱子 到靶器官 核分裂分化
抱子质

一
双核融合 (自配 )

一
营养体(或抱囊)

一
营养核和生殖细胞

-

泛泡子母细胞

核分裂分化

一
成极囊细胞

、

成壳片细胞和抱子质一
抱子

。

柴建原等对吸鱼粘体虫 (脚劝so m
a bibu lla tu m )在异育银卿心脏中的抱子发生进行了

研究
,

发现随着营养体的长大
,

营养体内的两型生殖细胞相聚
,

小生殖细胞包围大生殖细

胞
,

大生殖细胞进行连续的核分裂
,

成为产抱体
。

核分裂达 12 核时
,

产抱体内分化为 10 个

细胞
:4 个成极囊细胞

,

4 个成壳片细胞和 2 个双核的抱子质细胞
。

这些细胞均分为两组
,

从而形成双生抱子型 的泛抱子母细胞
。

以上的工作都是通过光学显微镜所观察到的
。

随着电子显微镜的出现
,

对粘袍子虫

袍子发生有了更深人的研究
,

发现了不同属或即使是 同一属之间的种类
,

其发生并不完全

相 同
。

如抱子 发生 最 后形 成 的是 一 个 双核 抱 子质 细胞 还 是 二个单核抱 子 质 细胞?

Mc
ge org e等人通过 电镜对球抱虫的抱子发生进行观察

,

发现最后是以两个独立的单核抱

子质细胞的形式存在 [36]
,

而 ste hr 等发现 Ku do
。 p

an 晌
rm is 最后是以一个双核抱子质细胞

的形式存在l37j
;另外

,

S
te

hr 等认为在粘抱子虫的抱子发生过程 中没有两性生殖细胞 的包

围行为l37]
,

而 Lo m 等对粘抱子虫的超微结构进行了观察
,

发现在抱子发生过程中有两型生

殖细胞的分化
,

并以一型细胞包围另一型细胞而形成泛抱子母细胞
,

并认为这种包围行为

是粘抱子虫发育过程中的一个特征[38]
.
Lo m 认为粘抱子虫抱子母细胞的形成有两种基本

模式
,

一种包括 四极虫
、

尾抱虫
、

碘泡虫
、

粘体虫和楚克拉虫等属
,

它们的抱子通过两个生

殖细胞 的联合
,

形成 泛抱子母 细胞 形式产 生抱子
;另一种 包括球抱虫

、

角形虫
、

Ku
do

、

z动to the ca 等属
,

抱子生殖细胞直接在营养体内产生抱子
,

不形成泛抱子母细胞〔’6]
。

这些

是否可以作为分类依据
,

有待于进一步研究
。

对于粘抱子虫后期抱子的发育过程
,

一些学者提出了双抱型抱子母体发育模式和单

袍型抱子母体发育模式
,

即一个泛抱子母细胞 内形成一或二个抱子
:
谢杏人在研究寄生于
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露斯塔野鳞的广西碘泡虫 (场劝bol us ku an gs ien
s
is) 的抱子发生 中

,

提出了四抱型抱子母

体发育模式
,

即一个泛抱子母细胞内形成四个袍子[39]
,

这个模式至今在国外还未见报道
。

3 粘抱子虫生活史的模式假说

国内外一些学者基于对粘抱子虫生活史的研究资料
,

迄今 已提出了许多种粘抱子虫

生活史的模式假说
,

但其侧重点不相同
,

以 M
tc he ll

、

吴宝华和谢杏人等为代表 的侧重于鱼

体内发育模式140 一
4’」

。

而 El 一
M
a

tbo uli 等则侧重于鱼体外 的发育模式
,

即考虑到 中间宿主的

存在[42]
。

下面将详细叙述他们的观点
。

腼tehe U认为成熟的抱子通过某种途径进人消化道或与体表接触
,

释放出单核生殖胚

质
,

形成变形虫状胚体
,

变形虫状胚体穿人肠或皮肤上皮
,

通过循环系统带到各种器官或

组织定居
,

开始生长
、

发育
,

进行核分裂和细胞质生长
,

某一核被致密的细胞质包围形成生

殖细胞
,

生殖细胞通过分裂
,

分化成多细胞的产抱体
,

内有一至二个抱子母细胞
,

最后发育

成抱子
,

抱子成熟后释放到水环境 中
。

吴宝华等将粘抱子虫生活史分为三个时期
:
(l) 抱

子进人鱼体后
,

释放出变形状营养体
,

并经血液循环到达靶器官
,

营养体大量增殖
,

产生生

殖细胞
; (2) 二个生殖细胞联合

,

即一个生殖细胞包围另一个生殖细胞
,

被包围的细胞形成

抱母细胞
;
(3) 抱母细胞经一系列分裂

,

产生具有 10一12 个细胞的双产抱体
,

进而发育成 2

个抱子
。

谢杏人等把粘抱子虫的生活史分为四个时期
:
(l) 抱子经过一定 时期休眠后释放

出变形营养体侵袭鱼体
,

并进人其血液
;(2)

“

U B O

”

无性增殖
,

营养体进人血液后发育成初

期
“

U B O

” ,

并大量增殖
;(3)

“

U B O

”

经血液循环到达靶器官
,

经一系列核分裂形成多核营养

体
,

生殖核双双联合后逐步分裂
,

最后形成 14 个细胞核的泛抱子母细胞
,

此后分化成双产

抱体
,

进而发育成 2个抱子
;(4) 抱子经过一定时间后从鱼体上脱落

,

在水 中处于整个生活

史 中不可缺少的休眠阶段
,

El
一
M
a t
bo ul i认为脑碘泡虫新鲜抱子在含有颤躬}的泥土中存放 5 个月

,

可见抱子被颤

蜕消化
,

在颤卿的肠腔内
,

抱子释放出极丝贴附在肠上皮
,

壳瓣打开释放 出抱子质进人肠

上皮
,

抱子质细胞进行分裂
、

复制
,

2 一3 个月后形成 8个合子的泛抱子抱囊
,

每个合子分裂

几次形成放射抱子虫抱子
,

一个泛袍子抱囊形成 8 个放射抱子虫抱子
,

之后放射抱子虫从

颤躬1中释放出
,

在水 中形成锚形的抱子
,

鱼体暴露在含放射抱子虫的水体中 40 d 后
,

可在

鱼体中发现其营养体
,

约 90 d 后形成抱子
。

考虑到血液感染途径和中间宿主途径
,

作者认为抱子通过接触或被别的鱼吞食
,

粘附

在鱼体体表
、

鳃或肠道上
,

或通过 中间宿主以放射泡子虫形式侵人鱼鳃
,

在体表或消化液

作用下
,

放 出极丝
,

打开壳瓣
,

释放 出抱子里面的变形虫状胚体 (Spo ro Pl as m)
,

胚体内二核

结合成一结合核
,

然后进人微血管
,

一些种在血液内形成 U BO
,

t J B O 发育到一定阶段后
,

借血液循环把它带到适合的部位定居
,

进行生长
、

发育
、

繁殖
,

产生在形态有差别的生殖细

胞和营养细胞
,

二个生殖细胞进行联合
,

其中一个生殖细胞包围另一个生殖细胞
,

二个细

胞间出现胞间联系桥
,

包围细胞留在外
,

不再分裂
,

仅起包围作用
,

被包围在内部 的生殖细

胞 成 为 抱 原 细 胞 (s po ro ge ni
c ee ll)

,

随 即 进 行 连 续 分 裂
,

产 生 泛 袍 子 母 细 胞

(P an
s
po ro bl as t)

,

形成 10 或 12 个细胞
,

包括二个壳瓣原细胞产生二个壳瓣
,

二个极囊原细

胞产生二个极囊和极丝以及一或二个抱子质细胞形成一个双核抱质细胞或两个单核抱质
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细胞
。

随后形成二个产抱体 (S po ro nt )
,

从二个产袍体 内产生二个成熟的抱子
。

这是对于

双抱型抱子母体发育模式而言的
,

对于单抱型抱子母体发育模式和四抱型抱子母体发育

模式来讲
,

则产生泛抱子母细胞后
,

形成 5一6个和 20 一24 个细胞
,

最后产生一个和四个抱

子
。

早在 199 4 年 Ke nt 就认为一些海生粘抱子虫不是以寡毛类
,

而是以其它一些无脊椎动

物为中间宿主
,

另一些粘抱子虫可能已进化到不需 中间宿主
,

直接传播
。

最近 以am an
t通

过对寄生于海鱼的两极虫 (帅对J艺u m le ei )生活史进行研究
,

发现其传播不需 中间宿主
,

抱

子可直接从感染鱼传播到未感染鱼
,

因此他认为这可能是海水鱼 中寄生粘袍子虫生活史

的一个新 的模式[43]
。

4 粘抱子虫生活史的最新进展及其展望

近年来
,

随着分子生物学技术向生物学各研究领域渗透
,

为生物学研究注人了新 的活

力
,

粘抱子虫生活史的研究也不例外
。

A

n

d re
e 用分子生物学方法对脑粘体虫和放射抱子

虫及其它一些粘抱子虫的 185 rR N A 进行 了基因序列分析
,

发现脑粘体虫与其相应 的放

射抱子虫的 185
rR N A 的基因序列的相似率达到 99

.
8%

,

而与其它两种碘泡虫相似率仅有

89
.
9% 和 77

.
8%

。

这充分表 明了这两种生物体就是同种生物体的不同发育阶段
。

但如果该

假设成立
,

则危及整个粘抱子虫和放射抱子虫的分类地位
,

传统的分类系统中它们是隶属

于不 同的纲
。

可是
,

另外又有一个疑问
,

Lo
m 提出每个粘抱子虫都有一个与其相对应的放

射抱子虫
,

但粘抱子虫至今已发现有近 1200 种
,

而放射抱子虫仅有 30 多种
,

难以存在一一

对应关系 I44]
,

而且两者形态差别很大
,

把它们归为 同一生物体一时还很难被广大学者接

受
。

由此看来
,

在粘抱子虫与放射抱子虫的关系上
,

还有许多值得深人研究的问题
。

我们相信
,

随着分子生物学和免疫学技术向粘抱子虫生活史研究领域渗透
,

粘抱子虫

生活史的研究
,

在不远的将来
,

一定 会有重大突破
。

比如
:
找到某一粘袍子虫种 的特异性

引物
,

然后去扩增其相对应的放射抱子虫
,

或用 D N A 探针标记的方法来证实两者之间的

关 系; 运 用 免疫学 方 法
,

如单 克隆抗体 技 术来 检 测 种 特 异 性抗 原
,

E L S 认
、

I
F A T

、

W
es

te

m--

bl ot 等方法检测种之 间的交叉免疫特性
,

对鉴定粘抱子虫与放射抱 子虫
、

U B O

、

P K
X

、

缥生原生动物之间的联系等具重大意义
。
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