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锦鲤寄生葡萄碘泡虫的形态特征、组织病理及分子系统发育
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摘要： 【目的】鉴定从锦鲤鳃中分离的碘泡虫种类。 【方法】采用形态特征、寄生特性以
及分子标记综合比较的方法，对该碘泡虫进行了描述和分析，并探讨了其系统发育关系。 
【结果】该碘泡虫寄生于锦鲤鳃中，并在所有鳃片上形成大量白色孢囊。将该碘泡虫与已
知碘泡虫的形态特征比较后发现，其孢子形态特征与葡萄碘泡虫一致。组织学分析发现，
该碘泡虫寄生于鳃小片中，导致宿主鳃组织上皮细胞增生和充血，其寄生特性与葡萄碘泡
虫一致。分子序列分析发现，该碘泡虫的 SSU rDNA序列与葡萄碘泡虫的分子序列一致。 
【结论】根据形态特征、寄生特征和分子标记的综合分析，本研究从锦鲤鳃中分离的碘泡
虫为葡萄碘泡虫。系统发育分析发现，大部分寄生于相同宿主和相同组织的粘体动物形成
了独立分系，但是寄生不同宿主、相同组织的粘体动物形成了独立的大支，说明与宿主种
类相比，寄生部位对粘体动物的进化提供了更强的驱动力。
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粘 体 动 物 (Myxozoa)隶 属 于 刺 胞 动 物 门

(Cnidaria)，所有种类营寄生生活 [1]。目前，全世

界已报道 2 600余种粘体动物，除少数种类寄生两

栖类、爬行类、鸟类和哺乳动物外，绝大部分种

类寄生鱼类[2]。粘体动物寄生于鱼类的各种组织器

官，根据寄生部位可分为腔寄生 (如寄生胆囊、膀

胱、输尿管等部位)和组织寄生 (如寄生于鳃、肝

脏、肾脏等部位)[3]。大部分粘体动物不会对鱼类

宿主造成严重损伤，但是个别种类是鱼类重要的

寄生虫病原，严重寄生时导致鱼类的大量死亡[4-6]。

例如，寄生异育银鲫 (Carassius auratus gibelio)咽
部的洪湖碘泡虫 (Myxobolus honghuensis)，能够引

起异育银鲫苗种的大量死亡 [7]；寄生鲤 (Cyprinus
carpio)肠道的吉陶单极虫 (Thelohanellus kitauei)，
能够导致鲤营养不良，甚至死亡[8]。

葡萄碘泡虫 (M. acinosus)最早由倪达书和李

连祥从湖北省孝感市的一尾鲤鳃上分离并鉴定 (该
研究仅留存手稿)[9]。随后，该碘泡虫又在湖北、 
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浙江、湖南、贵州等地的鲤、镜鲤 (C.  carpio
haematopterus)、鲫 (C. auratus)的鳃上被分离到[3]。

近年来，黄明军[10] 于湖北和重庆两地再次采集到

葡萄碘泡虫，对其进行了详细的形态学和组织学

描述，并首次提供了该碘泡虫的 SSU rDNA序列。

最近，谭禄奇等[11] 在重庆和贵州地区采集了 4个

葡萄碘泡虫株系，并对其孢子形态特征和 SSU
rDNA序列进行了比较和分析。在上述研究中，

学者们发现葡萄碘泡虫在宿主鳃上仅形成少量的

孢囊，未对宿主造成严重危害。

近来，本研究团队发现葡萄碘泡虫大量寄生

于锦鲤 (C. carpio var. koi)鳃，并对宿主造成了严

重的组织损伤。为了全面了解寄生锦鲤的葡萄碘

泡虫，对其孢子形态特征、组织病理以及分子系

统发育进行了系统研究。

 1    材料与方法

 1.1    样品采集

2023年 5月从湖北省黄石市某观赏鱼养殖场

(30° N，115° E)采集 20尾锦鲤 (体长 19.5~28.9 cm)。
使用 MS222麻醉后，肉眼和显微观察锦鲤各器官

组织中是否存在粘体动物孢子或者孢囊。在锦鲤

鳃部发现粘体动物孢囊后，将鳃部组织和孢囊分

别用 10%多聚甲醛和无水乙醇固定，用于形态学、

组织学和分子生物学研究。

 1.2    形态学观察

将 10%多聚甲醛固定的孢囊放置在载玻片上，

利用解剖针刺破孢囊释放其中的孢子。利用光学

显微镜 (A1，Zeiss，德国)观察孢子的形态特征并

测序其形态学数据[12]。测量数字均以微米(μm)为
单位，以平均值±标准差 (变化范围)的形式表示。

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    组织病理学分析

利用 10%多聚甲醛将鳃组织固定 48 h后，按

照常规组织学方法制作石蜡切片，包括系列乙醇

脱水、二甲苯透明、浸蜡、包埋、切片 (厚度为

45 μm)、苏木精-伊红 (H.E)染色等 [10]。随后，利

用光学显微镜对鳃组织切片进行观察和拍照。

 1.4    基因组 DNA提取、SSU rDNA序列扩增与

测序

取无水乙醇保存的孢囊，利用通用型基因组

提取试剂盒 (CWBio，中国)提取基因组 DNA。利

用引物对 ERIB1/ERIB10[13] 扩增粘体动物的 SSU
rDNA序列。PCR扩增体系为 25 μL，包括每条引

物各 0.5 μL (10 μmol/L)，基因组 DNA模版 1 μL，
2  ×  AceTaq Master  Mix  (Vazyme，中国 )12.5  μL、
双蒸水 10.5 μL。扩增条件：95 ℃ 预变性 5 min，
95 ℃ 变性 1 min，55 ℃ 退火 1 min，72 ℃ 延伸

2 min，进行 35 次循环，最后 72 ℃ 终延伸 7 min。
利用 1%琼脂糖凝胶分离 PCR扩增产物。利用

ABIPRISM® 3730XL DNA 测序仪 (Applied Biosys-
tems Inc.，美国)完成 PCR产物的双向测序。利

用 BioEdit[14] 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。最后，将拼接完成

的序列提交至 GenBank。

 1.5    分子系统发育分析

将本研究获得的葡萄碘泡虫 SSU rDNA 序列

在 NCBI网站进行 BLAST比对，从中选取 51条

与葡萄碘泡虫序列相似性较高的粘体动物序列，

同时选择楔形两极虫 (Myxidium cuneiforme)和干

地亚楚克拉虫 (Zschokkella candia)为外群。使用

MAFFT v.7.490[15] 对选取的序列进行多重比对，并

经过人工编辑、校对。然后，分别利用最大似然

法 (ML)和贝叶斯法 (BI)对序列进行系统发育分

析。在 Akaike信息标准下，利用 jModeltest[16] 筛
选所选择序列的最佳核苷酸替代模型。结果显示，

最佳模型为 GTR + I + G，并将其应用于ML和 BI。
利用 IQ-TREE v2.0[17] 设置 10 000个 Ultrafast Boot-
strap Replicates进行最大似然分析。利用 MrBayes
v3.2.7[18] 软件进行贝叶斯推理分析，替换模型参

数 Nst设置为 6，通过马尔可夫链蒙特卡罗方法

(Markov Chain Monte process)设置为 4条链同时运

行 2 × 106 代，每 100代采 1次。获得的系统发育

树由 MEGA v.7[19] 或 Figtree  v.1.4.3  (http://tree.bio.
ed.ac.uk/software/Figtree/)进行查看、编辑和注释。

 2    结果

 2.1    孢囊和孢子的形态学特征描述

对采集的 20尾锦鲤进行检查，发现 4尾锦鲤

的鳃上存在大量白色孢囊，孢囊存在于每个鳃片

上 (图 1)，其他组织和器官中未发现孢子或孢囊。
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孢囊形状为圆形、椭圆形、长椭圆形或不规则形

状，孢囊长 0.4~1.0 mm，孢囊宽 0.3~0.6 mm。

孢囊内存在大量孢子 (图版 Ⅰ-1)，孢子壳面

观 (图版 Ⅰ-2)和缝面观 (图版 Ⅰ-3)均呈长葡萄形，

孢质中存在 1个明显的嗜碘泡。孢子长 [(11.3±
0.3)  μm， 10.7~11.7  μm]，孢子宽 [(5.9±0.4)  μm，

5.2~6.8 μm]。两极囊大小不等，大极囊长 [(5.0±

0.2)  μm， 4.4~5.6  μm]，大极囊宽 [(2.8±0.1)  μm，

2.5~3.0 μm]；小极囊长 [(2.6±0.2) μm，2.3~3.0 μm]，
小极囊宽 [(1.1±0.1) μm，1.0~1.3 μm]。大极囊内极

丝为 6~7圈，小极囊内极丝为 2~3圈。

 2.2    组织病理学特征描述

组织学观察发现，鳃上寄生了大量粘孢子虫

的孢囊 (图版 Ⅱ-1)，鳃组织出现了明显的上皮细

 

10 mm

 
图 1    寄生锦鲤鳃的葡萄碘泡虫孢囊

Fig. 1　Plasmodia of M. acinosus infecting gills of
C. carpio var. koi
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图版 Ⅰ    葡萄碘泡虫的孢子

1. 孢囊内大量的孢子；2. 壳面观的孢子；3. 缝面观的孢子。

Plate Ⅰ　Spores of M. acinosus
1.  a  number  of  spores  from  a  plasmodium;  2.  spore  in  frontal  view;
3. spore in sutural view.
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图版 Ⅱ    寄生葡萄碘泡虫的锦鲤鳃的组织切片

1. 鳃上寄生大量孢囊 (P)；2. 鳃组织上的上皮细胞增生 (箭头)和充血 (*)；3. 发育早期的孢囊 (P)位于鳃小片基部；4. 孢囊 (P)充满整个鳃

小片；5. 孢囊 (P)被鳃小片的上皮细胞和血细胞包裹；6. 孢囊中的孢子 (S)。

Plate Ⅱ　Histological sections of gills of C. carpio var. koi infected by M. acinosus
1. a number of plasmodia (P) infecting gills; 2. epithelial cell proliferation (arrow) and congestion (*) observed in the gill tissue; 3. early developmental
plasmodium (P) located in the base of gill lamella; 4. gill lamella filled with a plasmodium (P); 5. plasmodium (P) enveloped by the epithelial cells and
blood cells of the gill lamella; 6. spores (S) in the plasmodium.
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胞增生和充血 (图版 Ⅱ-2)。发育早期的孢囊位于

鳃小片基部 (图版  Ⅱ-3)，随着孢囊进一步发育，

充满整个鳃小片 (图版 Ⅱ-4)。孢囊被鳃小片中的

血细胞和鳃小片的上皮细胞包裹 (图版 Ⅱ-5)，孢

囊中存在大量孢子 (图版 Ⅱ-6)。

 2.3    分子序列特征与系统发育分析

本研究获得了 1 925 bp的 SSU rDNA序列 (序
列号： PP838947)。  BLAST分析发现，该 SSU

rDNA序列与葡萄碘泡虫的分子序列 (序列号：

KX810021~KX810022、MW821466~MW821468，相

似度均为 100%)一致。系统发育分析显示，本研

究分离的碘泡虫与葡萄碘泡虫聚为一支 (图 2)。另

外，大部分寄生于相同宿主和相同组织的粘孢子

虫形成了独立的支系，葡萄碘泡虫位于寄生鲤科

(Cyprinidae)鱼类的粘孢子虫形成的支系和寄生鳃

组织的粘孢子虫形成的支系。
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鲤 C. carpio 

鲤 C. carpio 

鲤 C. carpio 

麦瑞加拉鲮 Cirrhinus mrigala

鲤 C. carpio 

鲤 C. carpio 

兰氏鲫 C. langsdorfii

金鱼 C. auratus auratus

异育银鲫 C. auratus gibelio

异育银鲫 C. auratus gibelio

金鱼   C. auratus auratus

异育银鲫 C. auratus gibelio

黑斑须雅罗鱼 Semotilus atromaculatus

橘色鲨 Osteochilus hasselti

露斯塔野鲮 Labeo rohita

麦瑞加拉鲮 C.  mrigala

卡特拉鲃 Catla catla

麦瑞加拉鲮 C. cirrhosus

露斯塔野鲮 L. rohita

泰国鲫 Barbonymus schwanenfeldii

卡特拉鲤 Catla catla

拟鲤 Rutilus rutilus

粗鳞鳊 Blicca bjoerkna

大鼻软口鱼 Chondrostoma nasus

欧白鱼 Alburnus alburnus

欧鳊 Abramis brama

赤梢鱼 Aspius aspius

金体美鳊 Notemigonus crysoleucas

闪光美洲 Luxilus chrysocephalus

土耳其突吻鱼 Capoeta tinca

似野结鱼 Tor tambroides
Cyprinidae

土耳其突吻鱼 C. tinca

爪哇四须 Barbonymus gonionotus

稀鳞曲口鱼 Campostoma oligolepis

蓝尾骨鱼 Gila coerulea
Leuciscidae

鲤 C. carpio Cyprinidae

欧飘鱼 Pelecus cultratus

拟鲤 suli  tur .R
Leuciscidae

暗色沙塘鳢 Odontobutis obscura Odontobutidae

小口牛胭脂鱼 Ictiobus bubalus Catostomidae

欧鳊 A. brama

红眼鱼 Scardinius erythrophthalmus

欧白鱼 A. alburnus
Leuciscidae

雅罗鱼 Leuciscus cephalus

土耳其突吻鱼 C. tinca Cyprinidae

粗鳞鳊 B. bjoerkna Leuciscidae

异育银鲫 C. auratus gibelio

异育银鲫 C. auratus gibelio
Cyprinidae

Cyprinidae

Leuciscidae

Cyprinidae

Leuciscidae

outgroup

SSU rDNA

BI/ML

鳃　gills

咽　pharynx

　
肌肉　muscle

皮肤　skin

　
肝脏　liver

精巢　testicle

　
伪鳃　pseudobranch

肝胰腺　hepatopancreas

麦瑞加拉鲮 C. cirrhosus

肾脏　kidney

心脏　heart

鳍　fins

site of infection
感染部位

C. carpio var. koi

 
图 2    基于葡萄碘泡虫及其相近物种的 SSU rDNA序列构建的系统发育树

分支点的数字为贝叶斯后验概率/最大似然法分析的自举值；“-”表示支持率小于 0.5 (BI)或 50 (ML)。

Fig. 2　Phylogenetic tree generated based on the aligned partial SSU rDNA sequences of
M. acinosus and related species

Support values at branching points listed as Bayesian posterior probabilities/bootstrap values from maximum likelihood analysis; "-" indicating support
values below 0.5 (BI) or 50 (ML).

 
 3    讨论

锦鲤是一种源自我国的淡水观赏鱼类，因其

绚烂的色彩、优雅的体态和吉祥的寓意，深受全

球水族爱好者的喜爱[20]。粘体动物是锦鲤重要的

寄生虫病原 [21-22]。目前，已发现多种粘体动物寄
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生于锦鲤各种器官组织，并引起严重的病理损伤，

例如寄生锦鲤鳃的野鲤碘泡虫[23] 和寄生锦鲤肠道

的吉陶单极虫[24]。然而，由于缺少对锦鲤的系统

调查，锦鲤寄生粘体动物的物种名录尚未建立。

近年来，本研究团队开展了锦鲤寄生粘体动物的

物种多样性调查，并发现一种对锦鲤造成严重危

害的粘体动物。为了鉴定该粘体动物，本研究对

其形态特征、寄生特性和分子系统发育进行了系

统研究和比较。

将本研究分离的碘泡虫与已描述的碘泡虫物

种进行形态学比较，发现该碘泡虫与葡萄碘泡虫

的形态特征一致 (表 1)。在葡萄碘泡虫不同的记录

中，部分记录将其孢子形状描述为长葡萄形 [9,11]，

另一些记录将其描述为茄形[3,10]。笔者通过对所有

记录进行比较后发现，不同记录中葡萄碘泡虫的

孢子形状是一致的，只是不同作者描述不同。为

了避免引起歧义，同时与葡萄碘泡虫物种名中的

“葡萄”一词保持一致，建议统一将其孢子形状描

述为长葡萄形。碘泡虫具有严格的宿主、器官和

组织特异性，该寄生特性也是碘泡虫物种鉴定的

重要依据 [25-27]。葡萄碘泡虫最早从鲤鳃分离并鉴

定 [9]。随后，多位学者从鲤鳃和镜鲤鳃分离到该

碘泡虫[3,10-11]。另外，根据孢子形态特征，陈启鎏

等 [3] 将一种从鲫鳃分离的碘泡虫也鉴定为葡萄碘

泡虫。但是，在随后的二十余年中再未从鲫鳃分

离到葡萄碘泡虫，笔者推测他们可能在鲫鳃发现

了类似葡萄碘泡虫的其他碘泡虫种类。通过组织

学分析，黄明军[10] 发现葡萄碘泡虫寄生于宿主的

鳃小片中。本研究分离的碘泡虫寄生于锦鲤的鳃

小片中。该碘泡虫的宿主与葡萄碘泡虫的宿主具

有较近的亲缘关系，寄生部位和组织向性一致，

支持该碘泡虫与葡萄碘泡虫的物种一致性。分子

标记序列分析发现，本研究分离的碘泡虫的 SSU
rDNA序列与葡萄碘泡虫的分子序列一致。因此，

综合形态特征、寄生特性和分子标记的比较和分

析，本研究从锦鲤鳃分离的碘泡虫应鉴定为葡萄

碘泡虫。在以往的研究中，葡萄碘泡虫在鲤和镜

鲤鳃上的寄生强度较小，且未对宿主造成严重的

病理损伤 [3,9-11]。在本研究中，葡萄碘泡虫在锦鲤

鳃上的寄生强度较大，且对宿主造成明显的病理

损伤。作者推测，导致这种差异的原因有两个方

面：锦鲤是葡萄碘泡虫的易感宿主或者本研究分
 

表 1    不同来源的葡萄碘泡虫之间的比较

Tab. 1    Comparison of M. acinosus described in the present study with its other records
(all measurements in μm)

宿主
host

锦鲤
C. carpio var. koi

鲤/鲫/镜鲤
C. carpio /C. auratus /

C. carpio
haematopterus

鲤
C. carpio

鲤
C. carpio

鲤
C. carpio

鲤
C. carpio

孢子形状
spore shape

长葡萄形 茄形 茄形 茄形 长葡萄形 长葡萄形

孢子长
spore length

11.3 ± 0.3
(10.7~11.7)

12.6 (10.8~13.2) 10.7 ± 0.4
(10.1~11.3)

11.2 ± 0.4
(10.4~12.0)

10.8 ± 0.4 (9.3~11.9) 10.0
(9.6~10.8)

孢子宽
spore width

5.9 ± 0.4 (5.2~6.8) 6.4 (5.6~7.2) 5.9 ± 0.3 (5.5~6.7) 6.4 ± 0.3 (6.0~7.1) 6.2 ± 0.4 (5.0~7.1) 5.6 (5.4~6.0)

大极囊长
large polar capsule length

5.0 ± 0.2 (4.4~5.6) 5.3 (4.8~6.0) 4.9 ± 0.3 (4.3~5.4) 4.7 ± 0.2 (4.1~5.2) 8.0 (6.6~9.2) 4.6 (3.8~4.8)

大极囊宽
large polar capsule width

2.8 ± 0.1 (2.5~3.0) 2.8 (2.4~3.4) 3.0 ± 0.2 (2.7~3.3) 2.7 ± 0.2 (2.4~3.0) 2.6 ± 0.3 (1.8~3.2) 2.4

小极囊长
small polar capsule
length

2.6 ± 0.2 (2.3~3.0) 2.4~3.0 3.0 ± 0.3 (2.6~3.3) 2.5 ± 0.2 (2.1~2.9) 2.3 ± 0.3 (1.7~2.9)

小极囊宽
small polar capsule width

1.1 ± 0.1 (1.0~1.3) 1.0~1.4 1.3 ± 0.2 (1.0~1.5) 1.0 ± 0.1 (0.8~1.3) 0.9 ± 0.1 (0.7~1.3)

极丝圈数
filament turns

6~7；2~3 5~6 7~8 7~8 5~6；2~3 6

寄生部位
infection site

鳃 鳃 鳃 鳃 鳃 鳃

采集地点
location

湖北省黄石市 湖北省孝感市 湖北省武汉市 重庆市 重庆市、贵州省铜仁市湖北省孝感市

来源
source

本研究 [3] [10] [10] [11] [9]
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离的葡萄碘泡虫的毒力较强。目前，尚无法对这

两种推测进行验证。

系统发育分析显示，包括葡萄碘泡虫在内的

寄生于鲤鳃的碘泡虫聚为一支，说明宿主种类和

寄生部位在碘泡虫的进化过程中发挥重要作用。

近年来，越来越多的研究者关注到宿主种类和寄

生部位在粘体动物进化过程中的作用 [6,28]。但是，

宿主种类和寄生部位哪个特征能提供更强的进化

驱动力存在争议。在对鳃寄生的碘泡虫进行系统

发育分析时，Liu等 [29] 发现碘泡虫根据寄生部位

进行聚类，指出与宿主种类相比，寄生部位提供

了更强的进化驱动力。然而，有学者在系统发育

分析时，发现粘体动物首先依据宿主类群进行聚

类，然后根据寄生部位进行聚类，说明宿主种类

在粘体动物的进化过程中发挥了更大的作用[30-31]。

在本研究中，大部分寄生于相同宿主 (如鲤科)和
相同组织 (如鳃)的粘体动物形成了独立的支系，

但寄生于不同宿主、相同组织的粘体动物形成了

独立的大支，说明寄生部位对粘体动物的进化提

供了更强的驱动力。可见，宿主种类和寄生部位

对粘体动物进化影响力的大小仍不能确定。

综上所述，本研究通过形态特征、寄生特性

和分子序列比较和分析，鉴定寄生锦鲤鳃的碘泡

虫为葡萄碘泡虫，首次报道锦鲤为该碘泡虫的新

宿主。鉴于葡萄碘泡虫对锦鲤造成了严重的病理

损伤，在锦鲤的养殖中应注意该寄生虫的检测和

疾病预防。

（作者声明本文无利益冲突）
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Morphological, histopathological, and molecular phylogenetic analysis of
Myxobolus acinosus from Cyprinus carpio var. koi

GUAN Xitao 1,     ZHANG Xiaoyi 1,     DING Peng 1,     ZHOU Fan 1,     MIAO Xiangjun 2,     LIU Yang 1*

(1. School of Marine Science and Engineering, Qingdao Agricultural University, Qingdao　266109, China;
2. Yunnan Academy of Fishery Science, Kunming　650034, China)

Abstract: Myxozoans are  important  parasitic  pathogens of  koi  carp.  In the present  study,  a Myxobolus  species  was found to

infect gills of Cyprinus carpio var. koi. In order to identify this Myxobolus species, it was comprehensively described by mor-

phological,  histological  and  molecular  methods,  and  its  phylogenetic  relationship  was  inferred  as  well.  We  found  that  the

present Myxobolus species infected the gills of koi carp and formed a number of white plasmodia in all gills. Compared with all

reported Myxobolus species, the present Myxobolus species was morphologically indistinguishable from M. acinosus. Histolo-

gical analysis showed that the plasmodia of the present Myxobolus species developed in gill lamella of host, causing significant

epithelial  cell  proliferation  and  congestion  in  the  gills.  Its  parasitic  characteristics  are  consistent  with  those  of M.  acinosus.

BLAST search  showed that  SSU rDNA sequence  of  the  present Myxobolus  species  was  identical  to M. acinosus  (Accession

numbers:  KX810021-KX810022,  MW821466-MW821468).  Thus,  the  morphological,  histological  and  molecular  analysis

demonstrated  that  the  present Myxobolus  species  was  conspecific  with M.  acinosus.  Phylogenetic  analysis  revealed  that  the

majority of myxozoans infecting the same host and organ formed independent lineages. However, myxozoans infecting differ-

ent hosts and the same organ formed larger independent branches, indicating that sites of infection provide a stronger driving

force for the evolution of myxozoans compared to host group.

Key words: Cyprinus carpio var. koi; Myxosporea; species identification; phylogenetic analysis
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