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� � 头槽绦虫属( Bothriocephalus Rudolphi, 1808)隶属绦虫纲( Cestoidea)假叶目( Pseudophyl�
lidea)头槽科( Bothriocephalidae) ,主要寄生于海水及淡水鱼类,偶见于两栖类[ 1] , 典型寄生

部位为宿主的前肠, 可直接影响宿主进食,严重时会引起宿主贫血以致死亡。该属包含的

种类很多,仅Yamaguti[ 2] 1959年记载的寄生于鲤科鱼类的头槽绦虫属就有 71种, 其中危

害养殖鱼类健康的多数寄生于淡水鱼类, B. scorpii 可能是惟一危害海水经济鱼类的种

类[ 3]。

对危害淡水鱼类头槽绦虫的认识, 始于 50 年代我国学者对广东九江寄生草鱼

( Ctenopharyngodon idellus)的九江头槽绦虫( B. gowkongensis )的研究[ 4]。在随后的几十年

中,世界各地头槽绦虫的发现不断增加, 并因此出现许多新种的记录
[ 5, 6]
。目前, 以 头

槽绦虫 B . acheilognathi 命名的头槽绦虫已报道于各大陆
[ 7~ 9]

, 终末宿主不仅包括引进的

草鱼、鲤鱼( Cyprinus carpio ) , 还有当地土著种甚至某些濒危种类[ 10] ,宿主记录达 40种以

上。头槽绦虫如此广泛的分布和寄生, 在鱼类或其他脊椎动物的寄生虫中极为少见,各国

学者对此表现出极大的兴趣。对头槽绦虫的研究范围已涉及很多领域, 如对 头槽绦虫

的形态和分类
[ 11, 12]

、病理生理
[ 13]
、免疫

[ 14]
、传播动态

[ 15]
;对 B. claviceps 和B . gregarius 等

种类的生活史、生态[ 16, 17] ; B. scorpii 的系统发育及协同进化[ 18]等。
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长期以来, 头槽绦虫属内种的分类及命名就存在众多争议。就物种( Species)的概念

而言, 寄生虫与自由生活的生物相比更为复杂, 比如异域分布首先应当考虑宿主的生

境[ 19] ;形态差异几乎难以分辨的姊妹种( Sibling species)在寄生虫中普遍存在; 杂交只能在

实验状态下进行,寄生虫复杂多变的生活史又增加了杂交实验的难度。头槽绦虫无固定

的骨架结构,形态易受固定方法、宿主的种类和生理状态、平行进化或趋同进化等因子的

影响
[ 12, 20]

。同时,长期的肠道寄生生活使得口器、眼点、食管、肠道等结构趋于退化, 用于

分类的可比特征较少。所以为了评价种的分类地位与命名的有效性, 近几十年头槽绦虫

分类学研究不仅着重形态学, 更借鉴了来自生活史、分子生物学、生态学、生物地理学等方

面的证据。本文拟对头槽绦虫分类学方面的研究做一综述。

1 � 形态学

头槽绦虫的模式种为 B. scorpii M�eller, 1776,在丹麦的杜父鱼( Cottus scorpio )肠道中

发现。主要分类特征是: 头节延长,具顶盘( Holdfast ) , 纵沟槽( Bothria)内凹, 具无齿的边

缘。无颈, 外分节完全。睾丸在髓部两侧,阴茎囊围有前列腺细胞。生殖孔背中位, 卵巢

致密,横向延伸,两叶或单叶; 受精囊付缺;卵黄腺分布于皮部,节间相连排列。子宫囊、子

宫口中位。卵壳薄, 具盖。头节是绦虫生活生长的重要部位,上面有顶盘、沟槽等附着器;

头节内还有腺体、神经节和感觉末梢。头槽绦虫的头节因此成为种间分类的主要依据,而

由此引起的分类问题也一直成为争论的焦点[ 11, 21, 22]。

一般来说, 寄生虫的外部形态特征, 可为分类提供最直接的依据, 但外部形态特征不

稳定, 尤其易受固定方法的影响。Pool等
[ 21]
用三种不同方法固定草鱼肠道的头槽绦虫:

( 1)虫体在肠道原位用 10%福尔马林固定; ( 2)虫体从肠道取出后立即置于 25 � 无水乙

醇; ( 3)虫体从肠道取出后先置于 10 � 去离子水中5min,然后用 10%福尔马林固定。通过

扫描电镜观察发现, 头槽绦虫的头节呈球形、逆转心脏形、不规则形等各种形态,其中第二

种方法固定的样品头节变异最大,如头节未完全展开,顶盘不明显, 沟槽短而深。在比较

以往若干种类形态描述的基础上, Pool等[ 21]认为这些种类在确立时所依据的差异多为固

定时的人为因素造成,因此他建议,寄生鲤科鱼类的头槽绦虫 B . gowkongensis Yeh, 1955,

B . opsariichthydis Yamaguti, 1934, B . phoxini Moln�r, 1968, Schyzocotyle f luviatilis Akhmerov,

1960( B . f luviatilis) 均为同物异名, 按命名优先权原则, 应为 B . acheilognathi Yamaguti,

1934。B. cordiceps Leidy 1872的记录表明在鱼的肌肉和皮肤下检查到虫体, 应是裂头科

( Diphyllobothriidae)的幼虫(裂头蚴)阶段。此结论与Moln�r 和Murai[ 23]以及Kort ing[ 24]的看

法接近,Moln�r
[ 5]
观察 B . phoxini 时, 在虫体死亡前后分别用酒精固定, 头节为梭状或椭

圆, 节片外缘锯齿状。后来Moln�r和Murai[ 23]用几近沸点的 5%的福尔马林固定 B . phox�
ini样品,承认 B . phoxini与 B. acheilognathi 为同物异名。Dobinina[ 11]对头节观察得出的

结论有些不同, 她的看法是前苏联存在两个独立种, 一种是广泛分布的 B. opsariichthydis

( B. gowkongensis 与B . phoxini 为同物异名) ; 另一种相对较少,为 B . acheilognathi ( S. f lu�
viatilis 为同物异名) ,但 Dobinina[ 11]在文中并未详细记录固定样品的程序。如何使固定方

法标准化, 同时又不会引起虫体的异常变化, 是一个值得重视的问题, Scholz[ 22]建议用几

近沸点的 4%福尔马林固定样品, 这样能提供较稳定的形态特征,而冷水放置后再用酒精

5期 罗海燕等:头槽绦虫属的分类学研究 537��



固定的方法并不适合形态学的研究。

寄生虫的内部解剖结构相对比较稳定,作为外部形态的补充,同样可作为十分有用的

分类依据。头槽绦虫的虫体可分为未成熟节片、成熟节片和孕节片, 各类节片中的生殖系

统大小和分布都是在一定范围内的。Scholz[ 22]对美洲寄生于淡水鱼类中的头槽绦虫模式

标本和部分采集样品作了较全面的描述和比较分析,比较的形态特征包括头节形状、精巢

大小、卵巢横裂位置、子宫、阴茎囊形状、各节片的长宽比例等, 并考虑了典型宿主与地理

分布。他发现头节仍是很重要的分类依据,另外还有两个在同种个体间相对较稳定的特

征,一是头节上沟槽的分布和深浅;二是孕节片中卵巢滤泡围绕中线的分布。因此他将美

洲淡水鱼类中寄生的头槽绦虫重新归类, 确认 5个有效种, 即 B. claviceps Goeze, 1782;

B . acheilognathi Yamaguti, 1934; B . formosus Mueller & Van Cleave, 1932; B. pearsei Scholz,

Vargas�Vazquez & Moravec, 1996; B . cuspidatus Cooper, 1917 ( B . texomensis Self, 1954和

B . musculosus Baer, 1937为 B . cuspidatus 同物异名)。其中 B . cuspidatus 个体间头节形

状变异虽大,但都具突出的顶盘构造,比头节的其他部位较窄,顶盘肌肉发育良好,沟槽后

部深凹; B. acheilognathi典型特征是圆形或心脏形头节, 而节片特征极具多态性, 如精巢

颗粒大小在19 � 101 � 23 � 115�m 之间,卵巢大小则在 70 � 300 � 260 � 750�m之间。

由此可见, 头槽绦虫种的鉴定与分类中所依据的头节与节片特征常常存在明显的差

异,导致许多同物异名现象。头槽绦虫生活史的研究曾与 Pool等[ 21]学者的形态观察结论

略有冲突,例如穿刺腺是原尾蚴的一个突出结构, 虽功能不详, 但穿刺腺的数目在不同种

之间具明显差异, 如 B . opsariichthydis 的原尾蚴具 7 � 8对穿刺腺, B . cuspidatus 多达 20

余对, B . gowkongensis 只有 4对, B . rarus 则不具穿刺腺
[ 1, 4, 25, 26]

;还有成虫排出的卵的状

态: B. op sariichthydis 与B . gowkongensis 在不同温度时排出的卵具不同比例的胚胎卵和分

裂卵[ 4, 27]
,而 B . acheilognathi 却未发现排出胚胎卵[ 27]。如果能对个体发育过程中钩球蚴

表面的纤毛与隆突、原尾蚴的穿刺腺、成虫的吸盘、沟槽、精子、卵子等结构的形成进行超

微结构的观察, 将会为形态分类提供更多更有用的信息,这方面已有成功的例子见于圆叶

目( Cyclophyllidea)绦虫[ 28] ,很难解释为什么过去几年头槽绦虫超微结构的研究工作进行

得如此之少。

2 � 宿主范围与地理分布

在寄生虫尤其是蠕虫的分类中,常将宿主特异性作为确定新分类单元的前提条件之

一。宿主特异性是寄生虫的普遍现象, 但头槽绦虫的一个种往往能广泛寄生于许多不同

种类的宿主,似乎无宿主特异性可言,然而有些现象却难以解释。

目前西方学者已普遍接受 Pool 等[ 21] 的观点: 寄生鲤科鱼类的头槽绦虫均为

B . acheilognathi。但是在墨西哥、北美、夏威夷半岛等地, Gambusia aff inis ( 形目 Cyprin�
odontoformes)、Poecilia retculata(银汉鱼目 Atheriniformes)、Eleotris sandwicensis (鲈形目 Perci�
formes)体内发现已成熟的头槽绦虫,并鉴定为 B. acheilognathi

[ 10, 29]。我国学者廖翔华从

黑龙江到珠江水系检查大量 属鱼类未检获头槽绦虫[ 30]
, 在我国长江中下游地区,始终

没在鲤鱼、草鱼中检查到 B. acheilognathi , 而在 条( Hemiculter leucisculus )、红鳍原

( Cultrichthys erythropterus)、戴氏 ( Culter dabryi )中的寄生较为普遍
[ 31]
。免疫学研究中发
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现不同基因型的宿主对 B . acheilognathi 的易感性不同[ 32]
,提示头槽绦虫对宿主的选择可

能与宿主的某些基因有关。B. acheilognathi 究竟是高度多态种、地理亚种或是种复合体,

需要分子生物学方法对其遗传结构作进一步的分析研究。

Scholz等[ 6]在确定新种 B . pearsei 时, 证据之一就是其宿主特异性, Cichlasoma uroph�
thalmus 和Rhamdia guatemalensis 都是在墨西哥 Yucatan半岛的 Zaci淡水湖中生活的鱼类,

只有 C. urophthalmus 被B . pearsei 感染。尽管 C . urophthalmus 被认为是起源于沿海咸水

湖,但采自咸水湖的样本却未发现寄生有头槽绦虫。推测这些小的隔离水体中不同的生

物和非生物条件可能影响物种形成, 如当地还有一些特有的洞穴鱼种 Ophisternon inf er�
nale, Ogilbia pearsei。

据Essex[ 26]对北美Oneida湖泊的 B . cuspidatus 种群及生活史研究表明,其裂头蚴( Ple�
rocercoid)可在许多种类的鱼体内发现,但并不发育成熟, 即使是在与宿主 Stizostedion vit�
reum亲缘关系较近的 Perca f lavescens 中也是如此。同样的例子还有 B . claviceps 和

B . gregarius
[ 16, 17]

,虽然这些转续宿主( Paratenic host )对绦虫的分类意义不大,但是在同域

物种形成和进化上可能具普遍意义[ 17]。

3 � 分子生物学方法

20世纪 70年代以来,随着分子生物学方法的日趋成熟和广泛应用, 许多以形态学为

证据确立的亲缘关系得以重新确认、修正和评价, 并丰富了系统学的内容。

分子生物学方法应用于分类学研究首先基于以下假设:中性突变�随机漂变假说,遗

传标记同源并且共显性。遗传标记一般选择同工酶、线粒体 DNA、核基因(核糖体 DNA、

小卫星和微卫星 DNA)等。不同遗传标记的适用范围不同, 如同工酶电泳对区分姊妹种

十分有效; 核糖体DNA大亚基 28S 和 18S区序列较保守, 常用于高级阶元的分类和系统

发育,而转录间隔区和非转录间隔区序列则是进行种间或种内群体间比较的良好标记之

一[ 33, 34]。很明显,区分形态相似而生态、遗传等特征具多态性的种、亚种或种的复合体,

分子性状的作用是传统形态学无法比拟的。在绦虫中某些类群的分类研究,如棘球绦虫

属( Echinococcus )
[ 35]和带绦虫属( Taenia)

[ 36]
, 分子性状的分析已与形态学研究结果相吻

合。头槽绦虫的分子分类研究较少, 主要采用同工酶电泳、DNA杂交、RAPD、核酸测序等

方法。

曾被认为不具宿主特异性的多种海水硬骨鱼类寄生的 B . scorpii , 同工酶电泳显示:

B . scorpii 实际上是七种头槽绦虫的种复合体 ( Species complex ) , 即 B . gregarius ,

B . barbatus , B . funiculus , B . andresi , B . renaudii , B . barbatus, B. scorpii , 不仅各自表

现出严格的宿主特异性, 而且生活史、生态、地理分布、遗传结构均有差异[ 37]。其中

B . gregarius 的大西洋和地中海种群同工酶图谱具明显的遗传多态性[ 38, 39]
, 酶位点的不

同基因型分布符合哈迪�温伯格平衡条件下的预期值, 表明种群个体间随机交配。两个种

群的宿主( Psetta maxima)经同工酶实验证明是同种, 也无遗传多态性。Renaud等[ 39]从古

地质运动和气候变化的角度分析了 B. gregarius 与宿主种群进化差异的可能机制:一是

�建立者效应�[ 40] :由于地质运动,宿主种群被分离, 在新的生态环境下, B. gregarius 的生

活史完成面临困难, 伴随着瓶颈效应的出现, 新种群积累遗传变异,但这不能很好地解释
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为什么宿主种群未出现遗传分歧; 二是寄生虫的世代时间短,雌雄同体可行自交, 通过这

样的交配体系来促进其遗传多样性的出现;三是寄生虫的分子进化速率快于其宿主。

Verneau等[ 18, 41]运用DNA/ DNA杂交和核糖体DNA间隔区( ITS1)序列比较验证了Re�
naud等[ 37]的结论, 确立了 B . scorpii作为种复合体的有效性。在 DNA/ DNA杂交实验中,

比较同源杂交与异源杂交熔解温度之间的差值( �Tm) ,发现除了 B. claviceps 的 �Tm值大

于 20 � , B. scorpii种复合体的 7个种之间 �Tm 均小于 3�6 � , 说明 7个有效种之间遗传特

征相似,物种形成可能是同一时期的突发事件, B. claviceps 则较早分化出来。值得注意

的是, B . gregarius 与 B. renaudii 为寄生于同一宿主( Psetta maxima)中的不同种群,从核

糖体间隔序列碱基替换/颠换速率上看, B . renaudii 明显地慢于其他几种, 由于对

B . renaudii生活史并不了解,作者推测其生活史可能比其他同属物种长而复杂,而且进化

过程中存在宿主转化事件,这可以用�建立者效应�解释。

廖翔华等[ 30]应用 RAPD技术对中国寄生于草鱼、马口鱼( Opsariichthys bidens )和鲤鱼

的头槽绦虫进行了遗传多样性研究, 通过 DNA扩增随机片段多态性图谱分析,寄生于马

口鱼的头槽绦虫与寄生于草、鲤的头槽绦虫之间相似性很低,应为独立种。冯亮等[ 42]对

寄生于中国鲤鱼和草鱼的头槽绦虫作了进一步的 RAPD分析,相似性结果显示:虽然寄生

草、鲤的头槽绦虫种群内部变异程度均较高, 但亲缘关系仍属种下水平, 考虑到其分布具

明显的地理区域性, 应属两个地理亚种。为寻求更可靠答案, DNA序列分析研究将是今

后工作的重点。

更多的分子生物学方法如 DNA图谱与测序、微卫星多态性、mRNA差异显示、DNA探

针技术、转座子的分布等有待用于头槽绦虫的分类研究,目前对于新基因标记的探求已在

其他寄生虫物种开始[ 43, 44] ,虽然这些基因对于分类与系统学研究的意义还未确认。应当

提到的是,在分类研究中,分子性状的分析并不能完全代替形态学研究, 为了给其他分类

方法提供更确切的基础资料, 仍应注重样品的收集和形态描述, 分析形态特征的同源性与

变异程度。头槽绦虫中有许多已命名的种类,因未提供充足的宿主、地理分布、形态等确

切信息,难以确定其种的独立性。例如寄生于蝾螈属( Triturus )的 B . rarus 没有留下模式

标本[ 1]
, B. schilbeodisCheng & James, 1960的定种依据仅来自于一个样品的头节特征[ 45]。

因此一方面需要以形态特征为基础的��分类学, 另一方面必须补充分子系统学、生物地理

学、生理生化和个体发育等方面的研究成果, 才能更科学地解决头槽绦虫属分类的混乱问

题并完善其分类系统。
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