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摘要 � 利用分支系统学 �� �� ���� � �� 的原理和方法
,

选取光镜下的 �� 个性状
,

对姻亚科 �� 种寄

生六鞭毛虫进行了系统发育分析
,

初步阐明了这 �� 种六鞭毛虫相互间的亲缘关系
。

结果还表

明
,

姻亚科寄生六鞭毛虫的分化较晚 � 一些明显特征
�

如杆状条纹
,

是进化适应的结果
,

具有系

统学意义
。

还通过对寄生六鞭毛虫在姻亚科鱼类中的区系分布特点分析
,

探讨了宿主相互间

的亲缘关系
。

结果表明
�

寄生六鞭毛虫的区系分布能够反映宿主相互间的亲缘关系
�

湖北圆

吻姻应划规鲍属
。

在姻亚科中
,

似编和圆吻姻的分化较早
。
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除极少数营 自由生活外
,

绝大多数寄生于一些无脊椎动物和脊椎

动物体 内
,

鱼类是其主要寄主类群之一
。

自� � � �� 首次报道寄生于蛙缚鱼体内的鱿六鞭

毛虫 ��� 二脚���
、�� � ��  !∀ 始 �� 

,

迄今
,

已报道寄生于鱼类的六鞭毛虫共计 �� 余种 �� 一��
。

近

年来
,

作者较系统地开展 了鱼类寄生六鞭毛虫研究
,

特别在姻亚科鱼类
,

发现了特有 的寄

生六鞭毛虫 �� 种 ���
。

为了阐明这 �� 种六鞭毛虫相互间的亲缘关系以及它们与宿主 间的

关系
,

作者尝试应用分支系统学 �� �� ������ 原理和方法
,

初步分析了这 �� 个种的系统发育

并探讨它们与宿主间的协同进化
。
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姻类寄生六鞭毛虫系统发育的研究 �� �

色 �� 
,

光镜下观察
、

绘图
。

�
�

� 六鞭毛虫属 系统发育分析 六鞭毛虫属前端具两卵形
、

球形或杆状核
,

并通过它们

的中部相 对
,

两胞 口管纵形穿过身体并在后端开 口
,

开 口一般呈漏斗状
,

这些特征很 明显

地 区别于六鞭毛科其它属
,

因此六鞭毛虫属为一单系群 ��
� � � ����  !∀

� �
,

可利用分支系统

学方法来分析它们的系统演化
。

�
�

� 性状的选取与极性的确定 选取与六鞭毛虫系统发育有重要关系的 �� 个性状用于

分析
,

它们均为光镜下的形态学特征
。

六鞭毛科 和双体目的系统发育 已得到阐明
,

认为

�� �� 口� ��
�、属 比 �� 二� �� 属更原始

,

因此选取活泼锥滴虫 ��� ��
口� �� �� �� �� �� 作为外类

群 ��� ��  ! �� �
,

并结合考虑六鞭毛虫适应寄生生活的演化趋势 �� 
,

以及个体发育的证据确

定性状的极性
。

祖征 ��� �� ��� � �� 场 �编码为
“

�
” ,

衍征 �� �
� � � �� 场�编码为

“

�
,

�� 二
”

等正整

数
,

分别代表该性状的不同进化程度
, “

�
”

表示性状的不确定
。

�
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虫体体外有无被囊
�

有被囊 �� 一无被囊 ���
�

�
�

虫体表膜结构
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具致密杆状条纹 �� 一光滑 ��� �
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虫体表膜下结构
�

具长细条纹 �� 一具短杆状条纹 �� 一光滑 ���
�

�
�

胞质组成
�

具规则球形颗粒 �� 一具不规则食物粒或短杆状体 �� 一光滑 ���
�

�
�

有无伸缩泡
�

有伸缩泡 ��� 一无伸缩泡 ���
�

�
�

核的形状
�

球形 �� 一长卵形 ��� 一长棒状
�

�
�

身体形状
�
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�
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胞体中轴索形状
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弯曲或不达身体最后端 �� 一较平直 �� �
�
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轴索在胞体后端伸 出情形
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分开 �� 一靠近 ���
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尾裂大小
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�
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两毛基复合体间位置
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∀
前后鞭毛长度比

:
前鞭毛长于后鞭毛 (大于 1

.
2 倍)(0) 一相等 (0. 8 一 1

.
2 倍)一前鞭

毛短于后鞭毛 (0
.
8 :1) (2) ;

20
.
前鞭毛与体长比

:
前鞭毛长于身体(大于 1

.
2倍) (0) 一相等 (0

.
8 一 1

.
2 倍)一前鞭毛

短于身体 (0
.
8:1)(2)

;

21
.
后鞭毛与体长比

:
后鞭毛长于身体 (大于 1

.
2倍) (0) 一相等 (0

.
8 一 1

.
2 倍)一后鞭毛

短于身体 (0
.
8:l)(2);

22
.
表膜下是否存在倪 氏小管

:
存在 (0) ~ 不存在 (1)

;

23
.
轴索银染状况

:
不着色宽带 (0) 一深染 (1)

;

24
.
核中有无深染区

:
无 (0) 一有 (l)

。
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表 1

T ab
.
l M a山x o f 24

24 个特征在工 ag ilis
和17 种六鞭毛虫中的性状分布

characte rs an d the i
r sta te s fo r 18 spe cies us ed in Phylog

ene tie anal ysis

物种

Spe eie
特征

C h田旧C te rs

1 2 3 4 5 6 7 8 9 1 0 1 1 1 2 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7 1 8 1 9 2 0 2 1 2 2 2 飞 2 4
2 0 2 2 2 3 2 4

11In八U
,.且,.且
nU
,‘,
.且

nU
�
U
,乙nnll

, .1八U
1
nU,
.1

八U八U
‘1..

nU
�

U
nU
O

-

,�,‘

n
�八曰,�nU

10In
�
UnU11

八UO

nUn甘

nUn

.
且

八U
O

�、�了n

n
�八曰

nUCU

一一一一一一一一一
1.活泼锥滴虫 (Tr eP o阴朋as ag il is)

; 2
.
显著六鞭毛虫 (He 犯m ita no bilis)

; 3
.
变形六鞭毛虫 (H

var 扣溯is)
; 4.多

态六 鞭毛虫 (H p 口如mo rP ho
la ); 5

.
长形六鞭 毛虫 (H lon g如

rm is)
; 6
.
绷六鞭毛虫 (H , no cyP rii ) ; 7 杆状六鞭

毛虫 (H ro口夕匕r州is ) ; 8
.

洪湖六鞭毛虫 (左 hong人ue n sis ) ; 9
.
卵形六鞭毛虫 (互

o v
如
rm is ); 10

.
球形六鞭毛虫 (互

g to bu lu
:); 11 被囊六鞭 毛虫 (H c

aP su la
r
is)
; 12

.
轴状六鞭毛虫 (H

“劝s印le s) ; 13
.
巨大六鞭毛虫 (H g ig an 的

;

14
.
梁 子湖六 鞭毛 虫 (H lia

n
gz ih ue ns is)

; 15
.
关桥六鞭 毛 虫 (H gua nq ia oe ns is)

; 16
.
透 明六鞭 毛 虫 (拄

tr an印aren ta ); 17
.
武昌六鞭毛虫 (H w uehang ensis ); 15

.
泡行六鞭毛虫 (万

, e s
如rm is)

表2 17种六鞭毛虫在宿主中的分布

Tab
.
2 压

stri bu ti
on of 17 spe eies of He 朔川ita in h o sts

宿主 (H os t) 寄生虫 (P
an 巧i te s)

1 2 3 4 5 6 7 8 9 1 0 1 1 1 2 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7

黄尾蝴
l

(X da
vidi)

银绷
1

(X
arg en te a)

细鳞姻
l

(X 脚ic ro
leP
is )

湖北圆吻细
l

(且 huP
ein ensis )

圆吻姻
0

(D
.
tu m irostr行)

刺编

(只
s
lm
o n
o
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L S 性状的分布及分支分析 根据上述性状分析
,

确定 18 个种的性状分布 (表 1)
。

利用

PA uP
3
.
1
.
1构建鲍类寄生六鞭毛虫 17 个种的分支图 (Q ad og

~
)

。

L 6 六鞭毛虫在宿主中分布及依据 六鞭毛虫在宿主 中的区系组成推测宿主的系统发

育
:
首先鉴定每种宿主寄生六鞭毛虫的种类 (宿主个体数不少于 20 条)

;
将每种寄生虫作

为一特有该种寄生虫寄生时记为
“

1

” ,

无该种寄生虫寄生时记为
“

0

” ,

编制矩阵 (见表 2)
,

利

用 PA UP
3
.
1
.
1[,

“〕进行分支分析
。

2 结果与讨论

2. 1 姻类寄生六鞭毛虫的系统发育

以 活 泼 锥滴虫 (厂 ag il is) 为 外群
,

在 简 约原 则 下
,

利 用 队uP 3
.1.1中 的 He uris tic

se娥h
,

基于上述矩阵构建的简约树如图 1
。

从分支 图上可以看到
:
17 种六鞭毛虫间的分化

H tong 晌溯is

H 溜no匀夕rii

H
va r
如
r
硼
s

H rod夕乙rm is

H
o v
响
r用is

H h o ng h u en s行

H w u eh a ng
e n sis

H
n o b ilis

H P o ly m
o塑hola

H tr ansP aren ta

H c
aP
sula ris

H g to bulus

H g ig an万

H lia 馆动ue ns 行

挂 ve s晌rm is

万 g uanq故o e n sis

H
a劝s印le s

—
Tagilis

图1 基于24个特征矩阵得到的蝴类寄生六鞭毛虫17 个种的严格一致简约树
.

R g
.
l S tri ct eonsens us Pars im ony 比

e ob面ne d us ing PA LJP 3
.
1
.
1 bas ed on th e m atri x of

24 ehara cte rs in Table 1
.

不甚明显
,

难以将他们分为不同的群
,

这一方面可能说明寄生六鞭毛虫的分化较晚
,

另一

方面可能还表 明寄生六鞭毛虫仍在继续分化
。

轴状六鞭毛虫最为原始
,

这与寄生六鞭毛

虫适应寄生生活的演化趋势是一致的
。

现一般认为
,

寄生虫是 由 自由生活的种类演化而

来
.
自由生活的六鞭毛虫

,

由于摄食的需要
,

具有较大的胞 口
,

这表现在围绕后鞭毛的胞

口管较大
。

这种大胞 口管
,

在染 色过程中
,

由于其对着色物质的特异性亲和作用
,

使得染

色后
,

形成一粗大的轴
。

可能由于轴状六鞭毛虫与 自由生活的六鞭毛虫亲缘关系较近
,

因

而具有粗大的胞 口管
。

长形六鞭毛虫和蛔六鞭毛虫
、

多态六鞭毛虫 和透明六鞭毛虫
、

巨大

六鞭毛虫和梁子湖六鞭毛虫有最近的亲缘关系
。

体表具杆状条纹的长形六鞭毛虫
、

蛔六

鞭毛虫
、

变形六鞭毛虫和杆状六鞭毛虫在分支图上都聚在一起
,

可能说明体表的杆状条纹

这一性状
,

是系统进化的结果
。
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鱼类寄生六鞭毛虫 自 M
oore 首次报道以来

,

共计 30 种
,

一般情况是一种鱼类只有一

种六鞭毛虫的寄生
。

但对于蛔类
,

则极为特殊
。

一种宿主最多可被 14 种寄生六鞭毛虫寄

生 (银鲍)
。

往往在一条鱼上
,

最多可同时寄生 5一6 种六鞭毛虫
。

这似乎表明某些姻类有

特别适合六鞭毛虫在其体内进化发展的条件
。

其确切的原因还有待进一步阐明
。

这种现

象为进一步探讨姻亚科鱼类与寄生六鞭毛虫的协同进化提供了条件
。

2. 2 寄生六鞭毛虫与姻亚科鱼类的协同进化

通过对现有蛔亚科鱼类寄生六鞭毛虫的调查
,

作者发现姻亚科有 的种类寄生六鞭毛

虫的种类多
,

有 的种类寄生六鞭毛虫种类少
,

有的种类没有六鞭毛虫的寄生
;
有的宿生种

类间共 同寄生的六鞭毛虫种类多
,

有的宿主种类 间共同寄生的六鞭毛虫 的种类少
。

这种

寄生六鞭毛虫在宿主 中的分布区系
,

似乎可反映宿主相互间的关系
。

为进一步阐明寄生

虫区系与宿主相互间的关系
,

作者依据宿主的寄生虫组成特点
,

赋与宿主特征值
。

以似蝙

和圆吻姻为外群
,

利用 P A IJP 3
.
1
.
1 ,

得到宿主关系的一棵简约树
,

并对这棵树进行了 100 次

自助 (B
oots trap )再抽样统计分析

,

图 2 中各枝上的数字为这一统计分析对该枝的支持百分

X argentea

X da vidi

及 huP
e动en s is

X m iero
leP
is

注 S王n 汉〕月i

n 栩脚ir 0S tr 行

图2 基于寄生虫区系组成构建的姻亚科简约系统树

R g
.
2 Stri et eonsensus P ars im ony tre

e of Xe
noc yPri

nae
obtai ne d using

PA U P 3
.
1
.
1 bas ed on th e fa una of Pal刁s iti e

He 湘m ita
.

比
。

树的枝长为 19
,

C l
=

0

.

8 9 5

,

Hl

= 0

.

1 0 5

,

R C
=

0

.

6 9 6

.

产生的 1000 棵随机树都向左

偏斜
,

gl

= 一 0
.
7 6 0 5 51

,

说明这组数据含良好 的系统发育信息[l
’〕

。

在宿主系统树上
,

黄尾姻首先 与银姻聚在一起
,

再与湖北 圆吻姻组成一枝后与细鳞蛔

相聚
。

刺蝙 与圆吻姻的分化较早
。

这一结果 与曹丽琴等通过对姻亚科形态特征分析得到

的结果基本一致
。

该结果说明姻亚科寄生六鞭毛虫的区系组成能够反映宿主的系统进

化
。

湖北圆吻姻与姻属种类亲缘关系较近
,

而与圆吻蛔的关系较远
。

因而
,

湖北 圆吻姻的

系统位置值得重新考虑
。

通过进一步考察湖北圆吻蛔的形态特征
,

作者发现除下咽齿的

行数
,

湖北 圆吻姻与圆吻蛔一样外
,

湖北圆吻姻的其它特征都相似于蛔属种类
。

通过寄生

虫 区系特征
,

作者初步认为湖北圆吻蛔应属于姻属
,

而不属于圆吻姻属
。

尽管关于寄生虫与宿主协同进化 已有大量的报道
,

但关于利用寄生虫区系来探讨宿

主的系统进化关系
,

还未见报道
,

本研究显示这种方法是可行的
。

该现象可能也代表了宿

主与寄生虫协同进化的另一种情况
.
作者认为

:
如果某一类群 的宿主

,

具有特殊 的寄生虫

区系
,

那 么
,

寄生虫区系组成能够反映宿主的系统关系
。

其原 因可能有
:
(l) 宿主亲缘关系

越近
,

其基 因结构越相似
,

导致其体内的生理
、

生化条件也越相似
,

这有利于亲缘关系较近

的寄生虫种类在其体内生存和进化发展
,

以及再次感染;(2) 宿主的亲缘关系越近
,

其分化
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时间越晚
,

因而保留相同的寄生虫种类越多
。
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