
 

瓶囊碘泡虫的重描述及其与洪湖碘泡虫分子标记的比较
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摘要：为了完善瓶囊碘泡虫的分类学特征及厘清其与洪湖碘泡虫的分类关系，实验采用形
态学、组织学和分子生物学方法对瓶囊碘泡虫进行了重描述，并与洪湖碘泡虫的分子标记
进行了系统比较。结果显示，瓶囊碘泡虫寄生于异育银鲫的鳃，形成乳白色的圆形或椭圆
形孢囊，直径为 1.2~1.4 mm。成熟孢子壳面观呈梨形，前端较尖，后端钝圆，孢子长
17.3~19.6 μm，孢子宽 7.4~9.9 μm。两个极囊呈瓶状，大小不等。大极囊长 6.4~9.7 μm，大
极囊宽 2.1~3.3 μm；小极囊长 5.3~8.9 μm，小极囊宽 2.0~3.3 μm。极丝圈数为 8~11圈。组
织学分析显示，瓶囊碘泡虫寄生于鳃小片间的上皮组织。BLAST分析显示，本研究获得
的瓶囊碘泡虫的小亚基核糖体 DNA (SSU rDNA)序列与 GenBank中瓶囊碘泡虫序列的相似
性为 99.5%~99.8% (KC425223～KC425225、MH329620、JQ690361、JQ690373、KJ725082、
MN227351、DQ339482)。系统发育分析表明，瓶囊碘泡虫与洪湖碘泡虫形成姐妹支。瓶囊
碘泡虫与洪湖碘泡虫分子标记序列的比较结果显示，这两种碘泡虫的序列相似性为
98.2%~98.8%，遗传距离为 0.014~0.018，存在 27个碱基差异。SSU rRNA二级结构分析显
示，瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫同一物种不同群体间的二级结构一致，两个物种间的二级结
构存在明显差异，表明 SSU rRNA二级结构可以作为鉴别瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫的分子
特征。本研究完善了瓶囊碘泡虫在异育银鲫鳃部的详细寄生部位，提出 SSU rRNA二级结
构可以作为有效鉴别瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫的分子标记。
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粘 体 动 物 (Myxozoa)隶 属 于 刺 胞 动 物 门

(Cnidaria)，是一类个体微小、结构简单、物种丰

富且分布广泛的后生动物寄生虫。目前，全世界

已报道的粘体动物超过 2 600种，除少数种类寄

生于两栖类、爬行类、鸟类与哺乳动物外，大部

分粘体动物寄生于鱼类[1-2]。碘泡虫属 (Myxobolus)
是粘体动物中分布最广、物种最丰富的类群，目

前全世界已报道超过 900种[3-5]。在经典分类学研

究中，碘泡虫属物种的鉴定主要依据成熟孢子的

形态特征，如孢子形状、孢子大小、极囊形状、

极囊大小、极丝圈数等 [6]。然而，由于部分碘泡

虫物种间的孢子形态较为相似，加之部分碘泡虫

物种的不同群体表现出较大的形态差异，导致早

期记录的碘泡虫物种中存在大量同名异物和同物

异名的现象[6-7]。此外，早期国内外文献交流不畅

也是同物异名产生的重要原因 [8]。近年来，研究
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发现碘泡虫的大部分种类具有严格的寄生特异性

(宿主特异性、器官特异性、组织向性)，并且寄

生特异性已成为碘泡虫物种鉴定的重要依据 [9-11]。

然而，我国早期报道的大量碘泡虫物种被记录寄

生于多种宿主的不同器官，这为碘泡虫的物种鉴

定带来严重困扰 [6]。近年来，分子标记的序列分

析在碘泡虫物种的鉴定中发挥了重要作用，解决

了大量碘泡虫的分类难题。早期学者基于经典分

类学方法，分别将寄生于异育银鲫 (Carassius
auratus  gibelio)体 表 的 碘 泡 虫 和 欧 鳊 (Abramis
brama orientalis)鳃丝的碘泡虫均鉴定为圆形碘泡

虫 (M. rotundus)。然而，Liu等[12] 和 Zhang等[13] 通

过小亚基核糖体 DNA (SSU rDNA)序列分析发现，

这两种碘泡虫的序列相似度仅为 87%，指出它们

并非同一物种，并将寄生异育银鲫体表的碘泡虫

重新命名为丑陋圆形碘泡虫 (M. turpisrotundus)。
另外，Liu等 [14] 发现，寄生于我国的鲤 (Cyprinus
carpio)鳃丝的异型碘泡虫 (M. dispar)与国外描述

的异型碘泡虫的 SSU rDNA序列相似度仅为 90%，

而与贝壳碘泡虫 (M. musseliusae)的 SSU rDNA序

列完全一致，因此，将寄生于我国的鲤鳃丝的异

型碘泡虫厘定为贝壳碘泡虫。分子标记的序列分

析也已成为碘泡虫物种鉴定的重要依据。因此，

在完善碘泡虫形态特征的基础上，补充其寄生特

性和分子标记信息是厘清碘泡虫物种有效性及建

立碘泡虫属物种名录的重要基础。

瓶囊碘泡虫 (M. ampullicapsulatus)寄生于鲫

(C. auratus auratus)的鳃部，最早于重庆市龙水湖

发现并报道[15]。随后，在重庆市永川区、重庆市

南岸区南坪镇、江西省鄱阳湖、湖北省武汉市、

湖北省洪湖市、江苏省盐城市等地相继发现并报

道了瓶囊碘泡虫 [16-20]。尽管瓶囊碘泡虫已被多次

报道和描述，但是其在宿主鳃组织的详细寄生部

位仍不明确。Zhao等[15] 指出瓶囊碘泡虫寄生于鳃

小片间的上皮组织中，但是该研究未提供组织病

理切片支持其观点。随后，张全中等[16] 提出瓶囊

碘泡虫不仅可以寄生于鳃小片间的上皮组织，还

可以寄生于鳃小片和鳃丝的血管中，但是该研究

也未提供组织病理切片。另外，Liu等 [17] 对寄生

瓶囊碘泡虫的金鱼 (C. auratus auratus)鳃组织进行

了病理分析，但是该研究未对瓶囊碘泡虫的寄生

部位进行描述。因此，瓶囊碘泡虫在宿主鳃部的

详细寄生部位尚未明确。

与瓶囊碘泡虫类似，洪湖碘泡虫 (M. honghue-

nsis)也是寄生异育银鲫的常见粘体动物种类。但

是，由于瓶囊碘泡虫与洪湖碘泡虫的孢子形态相

似、分子标记序列相似性高，导致在物种鉴定过

程中容易混淆。Xi等[18] 在异育银鲫的咽部分离到

一种碘泡虫，因其孢子的形态特征和 SSU rDNA
序列与瓶囊碘泡虫较为相似，将其鉴定为瓶囊碘

泡虫。但随后的研究发现该碘泡虫应为洪湖碘泡

虫[19]。为了更加便捷地区分瓶囊碘泡虫和洪湖碘

泡虫，Zhao等[19] 对这两种碘泡虫的 SSU rDNA序

列进行比较，建议将“不少于 10个碱基变异位点”
作为两个物种鉴别的分子依据。然而，由于上述

分析引用的瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫的种群数量

有限，将该指标作为鉴别这两个碘泡虫物种的依

据缺乏可靠性。

针对瓶囊碘泡虫寄生部位不明确、瓶囊碘泡

虫与洪湖碘泡虫分子鉴别缺乏依据等问题，本研

究对瓶囊碘泡虫进行了补充描述，并对瓶囊碘泡

虫与洪湖碘泡虫的 SSU rDNA序列进行了系统比较。 

1    材料与方法
 

1.1    样品采集

2022年 8月于湖北省黄冈市某养殖池塘

(30°27 ′7 ″  N， 115°15'54"  E)捕捞异育银鲫 37尾

(全长 7.1~10.3 cm)，使用 MS222麻醉后解剖。肉

眼和光学显微镜检查各器官中是否存在粘体动物

孢囊或成熟孢子。在异育银鲫鳃部发现粘体动物

孢囊后，将孢囊分别用无水乙醇和 10%多聚甲醛

保存，被感染的鳃组织用 10%多聚甲醛保存。 

1.2    形态学分析

用镊子将 10%多聚甲醛固定的孢囊放置在载

玻片上，用解剖针刺破孢囊使其破裂释放出孢子。

用 配 备 ZEISS  Axiocam  105彩 色 相 机 (ZEISS，
Oberkochen，德国)的 ZEISS A1显微镜对孢子进

行观察和拍照。根据 Lom等[21] 制定的测量标准对

孢子进行形态学观察和形态计量分析。本研究获

得了中国山东省实验动物管理和使用伦理委员会

批准 (批号：SD2007695)，实验过程中操作人员严

格遵守山东省实验动物管理和使用伦理委员会伦

理规范，并按照山东省实验动物管理和使用伦理

委员会制定的规章制度执行。 

1.3    组织学分析

感染的鳃组织在 10%多聚甲醛中固定 48 h后，
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按照常规组织学方法进行石蜡切片制作，包括系

列乙醇脱水、二甲苯透明、浸蜡、包埋、切片 (切
片厚度为 5~6 µm)，苏木精-伊红 (H.E)染色后光

学显微镜观察。 

1.4    DNA提取、扩增和测序

取保存于无水乙醇的一个孢囊，使用通用型

柱式基因组提取试剂盒 (CWBio，中国)提取一个

孢囊中全部孢子 (≥ 1 000个)的基因组 DNA。使

用引物 ERIB1和 ERIB10[22] 扩增粘体动物的 SSU
rDNA序列。PCR反应的总体积为 25 μL，两种引

物各 0.5 µL (0.1 mol/L)、 1 µL基因组 DNA、12.5
µL  2×AceTaq Master  Mix(Vazyme，中国 )和 10.5
µL双蒸水。循环条件：95 °C预变性 5 min，95 °C
变性 60 s，55 °C退火 60 s，72 °C延伸 2 min，进

行 35次循环，最后在 72 °C下终延伸 7 min。使

用 1%琼脂糖凝胶分离 PCR产物，并使用 ABI
PRISM®3730XL  DNA测序仪 (Applied  Biosystems
Inc., Foster，美国)进行双向测序。利用 BioEdit[23]

对测序结果进行拼接，并根据测序峰图对拼接结

果进行人工校正，将拼接完成的序列提交至 Gen-
Bank。 

1.5    系统发育分析

利用本研究获得的 SSU rDNA序列进行BLAST
比对，并从 GenBank中选取 43条与瓶囊碘泡虫

序列相似性较高的粘体动物序列进行系统发育分

析，以楔形两极虫 (Myxidium cuneiforme)和干地

亚楚克拉虫 (Zschokkella candia)作为外群。使用

MAFFT v.7.490[24] 对选取的序列进行多序列比对，

利用最大似然法 (Maximum like-hood，ML)和贝

叶斯法 (Bayesian inferences，BI)进行系统发育分

析。使用 jModeltest[25] 在 Akaike信息标准下筛选

最佳核苷酸替代模型为 GTR+I+G，并应用于最大

似然和贝叶斯推理分析。最大似然法分析使用

GTR+I+G模型，通过 IQ-TREE v2.0[26] 设置 10 000
个 Ultrafast bootstrap replicates进行分析。贝叶斯推

理分析通过 MrBayes  v3.2.7[27] 进行，使用模型

GTR+I+G，设置替换模型参数 Nst为 6，通过马

尔可夫链蒙特卡罗方法 (Markov chain Monte Carlo
process)设置为 4条链同时运行 2  ×  106 代，每

100代 采 1次 。 系 统 发 育 树 由 MEGA  v.7[28] 或
Figtree  v.1.4.3  (http://tree.bio.ed.ac.uk/software/Figtr-
ee/)查看。 

1.6    SSU rDNA序列的遗传变异分析

将本研究获得的瓶囊碘泡虫 SSU rDNA序列

进行 BLAST比对，并从 GenBank获得 14条相关

的 SSU rDNA序列 (9条瓶囊碘泡虫的 SSU rDNA
序列、5条洪湖碘泡虫的 SSU rDNA序列)。使用

MAFFT v.7.490[24] 对所获得的 SSU rDNA序列进行

多序列比对，然后使用 MEGA v.7.0[28] 进行两两序

列间的遗传距离计算。通过 MEGA v.7.0[28] 获得序

列间的变异位点，使用 Bioedit v.7[23] 和 Tbtools[29]

对结果进行编辑和查看。 

1.7    小亚基核糖体 RNA (SSU rRNA)的 V4和
V7区二级结构预测

以鲑球孢虫 (Sphaerospora truttae)(AM410773)
SSU rRNA序列的二级结构为参考模型 [30]，对 15
条 SSU rRNA序列 (1条本研究获得的瓶囊碘泡虫

序列以及 GenBank中下载的 9条瓶囊碘泡虫 SSU
rRNA序列和 5条洪湖碘泡虫的 SSU  rRNA序

列 )V4和 V7区 的 二 级 结 构 进 行 预 测 。 利 用

MAFFT v.7.490[24] 对本研究获得的序列进行多序列

比对，将比对后的序列通过 MEGA v.7.0[28] 与参考

模型鲑球孢虫的序列进行比较，获得 V4和 V7可

变区的序列。利用 RNA Structure v.5.2，基于最小

自由能原理对 V4和 V7可变区序列进行二级结构

预测，所有参数均为默认值 [31-32]。预测后的二级

结构通过 RNAViz v.2.0[33] 进行手动调整。 

2    结果
 

2.1    瓶囊碘泡虫的形态学描述

在 11尾异育银鲫的鳃部发现大量白色孢囊，

孢囊呈圆形或椭圆形，直径为 1.2~1.4 mm (图版Ⅰ

-1)。成熟孢子壳面观呈梨形，前端较尖，后端钝

圆，孢子长 17.3~19.6 μm (n=30)，孢子宽 7.4~9.9
μm (n=30) (图版Ⅰ-2)。两个极囊呈瓶状，大小不

同，大极囊 (极囊Ⅰ)长 6.4~9.7 μm (n=30)，大极

囊 (极囊Ⅰ)宽 2.1~3.3 μm (n=30)；小极囊 (极囊Ⅱ)
长 5.3~8.9 μm (n=30)，小极囊 (极囊Ⅱ)宽 2.0~3.3
μm (n=30)，极丝圈数为 8~11圈。 

2.2    组织学分析

组织学分析发现，瓶囊碘泡虫的孢囊寄生于

鳃小片间的上皮组织中 (图版Ⅱ-1, 2)，未观察到

明显的病理变化。成熟孢子位于孢囊中部，未成

熟孢子聚集于孢囊边缘 (图版Ⅱ-2)。 
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2.3    瓶囊碘泡虫的分子序列与系统发育分析

本研究获得了瓶囊碘泡虫的 1条 1 967 bp的

SSU rDNA序列 (OR792773)。BLAST比对显示，本

研究获得的 SSU rDNA序列与 GenBank数据库中

瓶囊碘泡虫的相似性为 99.5%~99.8% (KC425223～
KC425225、 MH329620、 JQ690361、 JQ690373、
KJ725082、MN227351和 DQ339482) (表 1)。系统

发育分析表明，瓶囊碘泡虫与洪湖碘泡虫构成姐

妹群 (图 1)。
  

2.4    瓶囊碘泡虫与洪湖碘泡虫的遗传变异比较

本研究对瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫的 SSU
rDNA序列进行了系统比较。序列相似性对比结

果显示，瓶囊碘泡虫不同群体之间的序列相似性

为 99.4%~99.9%，洪湖碘泡虫不同群体之间的序

列相似性为 99.8%~100.0%，瓶囊碘泡虫与洪湖碘

泡虫之间的序列相似性为 98.2%~98.8%(表 1)。遗

传距离对比结果显示，瓶囊碘泡虫不同群体之间

的遗传距离为0.000~0.006，洪湖碘泡虫不同群体

之间的遗传距离为 0.000~0.002，瓶囊碘泡虫与洪

湖碘泡虫之间的遗传距离为 0.014~0.018(表 1)。变

异位点分析表明，瓶囊碘泡虫不同群体之间存在

 

10 mm 10 μm1 2 
图版 Ⅰ    寄生异育银鲫鳃的瓶囊碘泡虫

1. 寄生异育银鲫鳃的瓶囊碘泡虫的孢囊（箭头）；2. 瓶囊碘泡虫

的孢子。

Plate Ⅰ　M. ampullicapsulatus infecting gills of
C. auratus gibelio

1.  plasmodia  (arrows)  of  M.  ampullicapsulatus  in  gills  of  C.  auratus
gibelio; 2. spores of M. ampullicapsulatus.

 

50 μm 20 μm 21 
图版 Ⅱ    寄生瓶囊碘泡虫的异育银鲫鳃的组织切片

1. 位于鳃小片间上皮组织的孢囊；2. 孢囊中的成熟孢子 (箭头)和
未成熟孢子。

Plate Ⅱ　Histological section of gills of C. auratus
gibelio infected by M. ampullicapsulatus

1. plasmodium developing in stratified epithelium of adjacent gill lamel-
lae; 2. mature spores (arrows) and immature spores in plasmodium.

 

表 1    瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫基于 SSU rDNA序列的相似性 (右上三角)与遗传距离 (左下三角)

Tab. 1    Comparison of sequence similarities (upper right triangle) and genetic distances (lower left triangle) of
M. ampullicapsulatus and M. honghuensis based on SSU rDNA sequences

序号与物种 no. and species 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

1 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus OR792773 99.8 99.5 99.7 99.7 99.7 99.6 99.8 99.6 99.8 98.4 98.7 98.7 98.7 98.5

2 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus KC425225 0.001 99.8 99.7 99.9 99.8 99.6 99.9 99.8 99.8 98.7 98.8 98.7 98.7 98.6

3 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus KC425224 0.002 0.002 99.5 99.7 99.9 99.6 99.8 99.7 99.6 98.4 98.6 98.6 98.6 98.4

4 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus KC425223 0.001 0.000 0.002 99.6 99.6 99.4 99.9 99.7 99.8 98.4 98.6 98.6 98.6 98.6

5 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus MH329620 0.001 0.000 0.002 0.000 99.7 99.5 99.8 99.7 99.8 98.6 98.8 98.7 98.7 98.6

6 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus JQ690361 0.002 0.002 0.000 0.002 0.002 99.8 99.8 99.8 99.7 98.5 98.6 98.5 98.6 98.5

7 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus JQ690373 0.003 0.004 0.002 0.004 0.004 0.002 99.6 99.6 99.4 98.4 98.5 98.4 98.5 98.3

8 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus KJ725082 0.001 0.000 0.002 0.000 0.000 0.002 0.004 99.8 99.8 98.6 98.7 98.7 98.7 98.6

9 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus MN227351 0.003 0.002 0.002 0.002 0.002 0.002 0.005 0.002 99.7 98.4 98.4 98.4 98.4 98.2

10 瓶囊碘泡虫　M. ampullicapsulatus DQ339482 0.003 0.002 0.004 0.002 0.002 0.004 0.006 0.002 0.003 98.4 98.5 98.5 98.5 98.5

11 洪湖碘泡虫　M. honghuensis HM188545 0.016 0.016 0.017 0.016 0.016 0.017 0.018 0.016 0.018 0.016 99.9 99.8 99.9 99.9

12 洪湖碘泡虫　M. honghuensis KJ725074 0.015 0.014 0.016 0.014 0.014 0.016 0.016 0.014 0.016 0.015 0.002 100.0 100.0 100.0

13 洪湖碘泡虫　M. honghuensis MH329617 0.015 0.014 0.016 0.014 0.014 0.016 0.016 0.014 0.016 0.015 0.002 0.000 100.0 100.0

14 洪湖碘泡虫　M. honghuensis KR049222 0.015 0.014 0.016 0.014 0.014 0.016 0.016 0.014 0.016 0.015 0.002 0.000 0.000 100.0

15 洪湖碘泡虫　M. honghuensis JF340216 0.015 0.014 0.016 0.014 0.014 0.016 0.016 0.014 0.016 0.015 0.002 0.000 0.000 0.000
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瓶囊碘泡虫 M. ampullicapsulatus KC425225

瓶囊碘泡虫 M. ampullicapsulatus OR792773

洪湖碘泡虫    M. honghuensis HM188545

塔形碘泡虫    M. pyramidis HQ613411

射阳碘泡虫    M. sheyangensis KU313684

金布纳碘泡虫    M. ginbuna LC228238

吴李碘泡虫    M. wulii HQ613412

茄形碘泡虫    M. toyamai LC010116

碘泡虫未定种    Myxobolus sp. MT436269

长孢碘泡虫    M. longisporus AY364637

葡萄碘泡虫    M. acinosus KX810022

似葡萄碘泡虫    M. pseudoacinosus LC228237

碘泡虫未定种    Myxobolus sp. KF796619

奥利萨碘泡虫    M. orissae KF448527

野鲤碘泡虫    M. koi MH196560

碘泡虫未定种    Myxobolus sp. MW675334

田中碘泡虫    M. tanakai LC228235

乔巴碘泡虫    M. csabai EU643628

肯逸湖碘泡虫    M. tasikkenyirensis EU643626

坠形碘泡虫    M. pendula AF378340

蘑菇碘泡虫    M. pellicides AF378339

戴科夫碘泡虫    M. dykovae EU643627

卡特碘泡虫    M. catlae MT002748

杂交鲮碘泡虫    M. mrigalhitae KJ476879

孟加拉碘泡虫    M. bengalensis KJ476883

罗卡特碘泡虫    M. rocatlae KJ476878

巴哈碘泡虫    M. basuhaldari KM029975

卡拉瓦提碘泡虫    M. kalavatiae MN994422

查克马科碘泡虫    M. cakmaki MG253821

似野结碘泡虫    M. tambroides JX028236

安纳托利亚碘泡虫    M. anatolicus MG253818

双裂碘泡虫    M. bilobus DQ008579

斯特加碘泡虫    M. sitjae JF311898

碘泡虫未定种    Myxobolus sp. AY325283

匈牙利碘泡虫    M. hungaricus AF448444

埃拉斯碘泡虫    M. eirasianus JF311900

肥满碘泡虫    M. obesus AY325286

英明仕碘泡虫    M. intimus JF311899

四型单极虫    T. qadrii MK412939

圣安德烈碘泡虫    M. szentendrensis KP025685

碘泡虫未定种    Myxobolus sp. MK053783

杜氏碘泡虫    M. dujardini DQ439804

阿瓦罗碘泡虫    M. alvarezae FJ716097

碘泡虫未定种    Myxobolus sp. LC544125

楔形两极虫    M. cuneiforme MH497021

干地亚楚克拉虫    Z. candia KF575323
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图 1    基于 SSU rDNA序列构建的 BI/ML系统发育树

分支点的支持值列为最大似然分析的贝叶斯后验概率/自举值。

Fig. 1　Phylogenetic tree generated by ML analysis of aligned partial SSU rDNA sequences of
M. ampullicapsulatus and related species

Support values at branching points are listed as Bayesian posterior probabilities/bootstrap values from maximum likelihood analysis.
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9个变异位点，洪湖碘泡虫不同群体之间存在 2
个变异位点，瓶囊碘泡虫与洪湖碘泡虫之间存在

27个变异位点 (图 2)。
  

2.5    瓶囊碘泡虫与洪湖碘泡虫 V4和 V7区的二

级结构比较

SSU rRNA序列的二级结构比较结果显示，

瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫不同群体间在可变区

V4和 V7区的二级结构均无明显差异，而物种间

的二级结构存在明显差异。具体表现是，在 V4
区的 E23-3区段，瓶囊碘泡虫的不同群体均具有

两个侧突，无内部环，而洪湖碘泡虫不同群体均

仅有一个侧突，但有两个内部环；在 V7区的 E43-
3区段，瓶囊碘泡虫的不同群体均具有一个由 8
个碱基组成的内部环，而洪湖碘泡虫不同群体均

具有一个由 10个碱基组成的稍大的内部环 (8 bp
vs. 10 bp)；此外，在 V7区的 E43-4区段，瓶囊碘

泡虫不同群体均具有两个内部环，而洪湖碘泡虫

不同群体均只有一个内部环 (图 3)。 

3    讨论

异育银鲫是我国重要的淡水养殖鱼类，具有

生长速率快、易饲养、适应能力与抗逆性强等优

点[34-35]。粘体动物是异育银鲫重要的寄生虫病原，

目前已报道寄生异育银鲫的粘体动物超过 50种，

其中洪湖碘泡虫、武汉单极虫 (Thelohanellus wuhan-
ensis)、吴李碘泡虫 (M. wulii)分别是引起异育银

鲫“喉孢子虫病”“肤孢子虫病”和“腹孢子虫病”的
病原，频繁引发异育银鲫的大量死亡，给异育银

鲫的养殖业造成了严重损失[36-38]。

近来，本团队在开展异育银鲫寄生粘体动物

多样性调查的过程中，从异育银鲫鳃部分离到一

种碘泡虫，对其进行了物种鉴定。孢子形态特征

比较发现，本研究获得的碘泡虫与 Zhao等 [15] 描

述的瓶囊碘泡虫形态特征基本一致，仅在两个极

囊是否大小相等方面存在差异。在原始描述中，

Zhao等 [15] 描述瓶囊碘泡虫的 2个极囊大小相等，

但是随后的多位学者以及本文作者均注意到瓶囊

碘泡虫的 2个极囊大小存在差异，并将瓶囊碘泡

虫描述为具有 2个大小不等的极囊[16, 19-20, 38-39](表 2)。
分子序列分析发现，分离的碘泡虫与瓶囊碘泡虫

的 SSU rDNA序列相似性为 99.5%~99.8%。形态

特征比较和分子序列分析均表明，本研究从异育
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图 2    瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫 SSU rDNA序列的核苷酸差异

标题中的数字表示不匹配位点的位置。

Fig. 2　Nucleotide differences in SSU rDNA sequences among different populations of
M. ampullicapsulatus and M. honghuensis

Numbers in the header indicate unmatched site positions.
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银鲫鳃部分离的碘泡虫为瓶囊碘泡虫。另外，本

研究的组织病理学分析发现，瓶囊碘泡虫寄生于

异育银鲫鳃小片间的上皮组织，验证了 Zhao等[15]

关于瓶囊碘泡虫寄生部位的推测。Zhang等 [16] 提

出瓶囊碘泡虫还可以寄生于鳃小片和鳃丝的血管

中，但是本研究未观察到这两种寄生类型。洪湖

碘泡虫也是异育银鲫的重要粘体动物病原，且在

物种鉴定中与瓶囊碘泡虫难以鉴别 [18-19]。为了有

效区分这两个碘泡虫种类，本研究对其宿主种类、

寄生部位、孢子形态及分子标记进行了系统比较。

瓶囊碘泡虫首次从鲫鳃分离并报道，随后在异育

银鲫和金鱼的鳃部相继发现了瓶囊碘泡虫的寄

生 [15-17]。洪湖碘泡虫首次分离自异育银鲫的咽

部，随后在金鱼的咽部也发现了这种碘泡虫的寄

生 [36, 40-41]。刘晓聪等 [42] 在异育银鲫的鳃部观察到

了洪湖碘泡虫的孢子。但是，由于未提供寄生鳃

的具体部位照片，所以将鳃认定为洪湖碘泡虫的

寄生部位仍缺乏有效依据。综上，瓶囊碘泡虫寄

生于鲫、异育银鲫、金鱼的鳃部，洪湖碘泡虫寄

生于异育银鲫、金鱼的咽部。因此，寄生部位可

以作为区分这两种碘泡虫的重要特征。另外，形

态特征比较发现，瓶囊碘泡虫的极囊呈瓶状，而

洪湖碘泡虫的极囊为梨形 [15, 36]，极囊形状也是区

分这两个碘泡虫物种的重要形态依据。

分子标记的序列分析是粘体动物物种鉴定的

重要手段。Whipps 等 [43] 和 Easy等 [44] 指出粘体动

物物种间 SSU rDNA的序列差异大于 2%；冉佼等[45]

指出粘体动物物种内的遗传距离为 0.000~0.042。
然而，本研究分析发现，瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡

虫的 SSU rDNA序列差异为 1.2%~1.8%，遗传距

离为 0.014~0.018。可见，现有的分子依据无法对

瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫进行有效鉴别。Zhao
等[19] 建议将“不少于 10个碱基变异位点”作为瓶囊

碘泡虫和洪湖碘泡虫鉴别的分子依据。而本研究

发现瓶囊碘泡虫 10个群体间的碱基变异位点数已

达 9个。随着更多瓶囊碘泡虫群体被加入分析，

瓶囊碘泡虫种内的碱基变异位点数可能达到或超

过 10个。因此，将 SSU rDNA序列不少于 10个
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图 3    瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫 SSU rRNA V4及 V7的二级结构

Fig. 3　Secondary structure of SSU rRNA V4 and V7 of M. ampullicapsulatus and M. honghuensis
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碱基变异位点作为区分瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫

的分子依据，其可靠性不足。

以往的研究表明，微小动物 SSU rRNA二级

结构的 V4和 V7区域具有丰富的信息量和变异性，

对物种各阶元分类及演化分析具有重要的参考价

值  [30, 46]。本研究对瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫 SSU
rRNA的 V4和 V7区二级结构进行了比较分析，

发现瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫不同群体间的二级

结构完全一致，说明 SSU rRNA序列的 V4和 V7
区二级结构在这两种碘泡虫的不同群体间保守。

同时，本研究还发现瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫在

V4和 V7区二级结构上存在明显差异。可见，

SSU rRNA序列的 V4和 V7区二级结构可以作为

有效鉴别瓶囊碘泡虫和洪湖碘泡虫的分子标记。

（作者声明本文无实际或潜在的利益冲突）
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表 2    不同来源的瓶囊碘泡虫之间的形态学比较

Tab. 2    Comparison of M. ampullicapsulatus described in the present study and in the literature

物种名
species
name

孢子形态
spore
shape

孢子长/μm
spore
width

孢子宽/μm
spore
width

极囊长/μm
polar
capsule
length

极囊宽/μm
polar
capsule
width

极囊形状
polar
capsule
shape

寄生部位
site of
infection

宿主
host

来源
source

瓶囊碘泡虫
M. ampullicapsulatus

梨形
pyriform

16.5~19.5 8.5~10.0 7.0~10.0 2.5~4.0 瓶形
ampullaceous

鳃
gills

鲫
C. auratus auratus

[15]

瓶囊碘泡虫
M. ampullicapsulatus

梨形
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瓶形
ampullaceous

鳃
gills

鲫；金鱼
C.auratus auratus;
C. auratus auratus

[38]

瓶囊碘泡虫
M. ampullicapsulatus

梨形
pyriform

16.5~19.5 8.5~10.0 7.5~10.0 3.0~4.0 瓶形
ampullaceous

鳃
gills

鲫
C.auratus auratus

[16]

瓶囊碘泡虫
M. ampullicapsulatus

梨形
pyriform

17.0~19.0 8.5~10.5 (I) 7.5~10.0
(Ⅱ) 7.0~8.0

(I) 3.0~4.0
(Ⅱ) 2.0~3.5

瓶形
ampullaceous

鳃
gills

鲫
C.auratus auratus

[16]

瓶囊碘泡虫
M. ampullicapsulatus

梨形
pyriform

17.7~19.5 8.0~9.6 (I) 8.7~11.0
(Ⅱ) 8.5~10.6

(I) 2.7~3.6
(Ⅱ) 2.7~3.6
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gills
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[20]
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C. auratus auratus

[39]
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M. ampullicapsulatus
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pyriform
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(Ⅱ) 5.3~8.9

(I) 2.1~3.3
(Ⅱ) 2.0~3.3

瓶形
ampullaceous

鳃
gills

异育银鲫
C. auratus gibelio

本研究
present
research

注意：(Ⅰ) 代表稍大的极囊，(Ⅱ) 代表稍小的极囊。
Notes: (I) represents a slightly larger polar capsule, and (Ⅱ) represents a slightly smaller polar capsule.
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Redescription of Myxobolus ampullicapsulatus and comparison with molecular
marker of M. honghuensis

ZHANG Xiaoyi 1,     DING Peng 1,     ZHANG Chenghao 1,     SUN Ronghua 1,    
YANG Chengzhong 2,     LIU Yang 1*

(1. School of Marine Science and Engineering, Qingdao Agricultural University, Qingdao　266109, China;
2. Chongqing Key Laboratory of Animal Biology, College of Life Sciences,

Chongqing Normal University, Chongqing　401331, China)

Abstract: To improve  the  taxonomic  characteristics  of Myxobolus  ampullicapsulatus  and  clarify  its  relationship
with  of M.  honghuensis, M.  ampullicapsulatus was  comprehensively  redescribed  by  morphological,  histological
and molecular methods, and a systematic comparison was made with molecular marker of M. honghuensis. In the
present  study, M.  ampullicapsulatus was  characterized  by  round  or  oval,  white  plasmodia  in  gills  of  gibel  carp
Carassius  auratus  gibelio,  measuring 1.2-1.4 mm in diameter.  Myxospores  were pear-shaped in  front  view with
pointed anterior end and rounded posterior, measuring 17.3-19.6 μm in length, 7.4-9.9 μm in width. Two ampulla-
ceous polar capsules were unequal in size, with the larger polar capsule measuring 6.4-9.7 μm ×2.1-3.3 μm and the
smaller one 5.3-8.9 μm ×2.0-3.3 μm. Polar filament coiled 8-11 turns. Histological analysis demonstrated that M.
ampullicapsulatus developed within stratified epithelium between adjacent gill lamellae. A BLAST search conduc-
ted in this study revealed a high degree of similarity,  ranging from 99.5% to 99.8%, between the obtained small
subunit  ribosomal  DNA  (SSU  rDNA)  sequence  and  those  of  M.  ampullicapsulatus  in  GenBank  (KC425223-
KC425225,  MH329620,  JQ690361,  JQ690373,  KJ725082,  MN227351,  DQ339482).  Furthermore,  phylogenetic
analysis  indicated that M. ampullicapsulatus was closely related to M. honghuensis,  serving as  its  sister  species.
Upon comparing the SSU rDNA sequences of M. ampullicapsulatus and M. honghuensis, it was observed that they
shared a sequence similarity of 98.2% to 98.8%, a genetic distance of 0.014 to 0.018, and 27 base differences. The
analysis of SSU rRNA sequences revealed that the secondary structures of different populations of M. ampullicap-
sulatus and M. honghuensis were found to be consistent, and there are obvious differences in the secondary struc-
ture between the two species. Moreover, notable differences were observed in the secondary structures of these two
Myxobolus species, suggesting that the SSU rRNA secondary structure is expected to serve as a molecular feature
to differentiate M. ampullicapsulatus and M. honghuensis.  In summary, this study enhances the understanding of
the detailed infection site of M. ampullicapsulatus  in gills,  and proposes that the SSU rRNA secondary structure
may be used as an effective molecular marker for distinguishing M. ampullicapsulatus and M. honghuensis.
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