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摘要: 游仆类是纤毛虫中进化最为复杂和高等的一大类群, 为了进一步探索和完善游仆类的多样性, 本研究利用

活体观察、蛋白银和银浸法染色技术对采自青岛小西湖的小腔游仆虫(Euplotes aediculatus)的形态学及细胞发生学

进行了详尽的研究, 并在完整的形态学及发生学研究基础上, 测定了小腔游仆虫的核糖体小亚基基因(SSU rDNA)

序列, 通过序列比较和分子系统树构建等方法, 对小腔游仆虫的系统地位进行了分析。结果表明: 本种鉴别特征为

9根额腹棘毛, 5根横棘毛, 2根缘棘毛, 2根尾棘毛, 8列背触毛, double-eurystomus型银线系。发生学特征包括: (1)后仔

虫口原基在表皮下独立发生, 前仔虫完全继承老口围带; (2)额–腹–横棘毛原基从左向右按照3:3:3:2:2的模式形成

额腹棘毛和横棘毛; (3)前后仔虫最左侧额腹棘毛分别由独立产生的原基形成; (4)缘棘毛原基独立发生; (5)初级背

触毛原基来自虫体中部老结构的反分化; (6)前后仔虫尾棘毛分别来自最右侧2列背触毛原基和老背触毛列末端; 

这些特征显示出游仆虫属个体发生模式的高度保守性。分子系统分析与形态学数据一致, 即游仆虫属为单元发生, 

且小腔游仆虫与艾美游仆虫(Euplotes amieti)、阔口游仆虫(E. eurystomus)和伍氏游仆虫(E. woodruffi)聚在一起。 

关键词: 纤毛虫; 小腔游仆虫; 形态学; 细胞发生; 系统学; 核糖体小亚基基因(SSU rDNA) 

Morphology, ontogeny and molecular phylogeny of Euplotes aediculatus 
Pierson, 1943 (Ciliophora, Euplotida) 
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Abstract: Euplotids are the most complex and highly differentiated group of ciliates. In order to further ex-
plore the species diversity of euplotids, the morphology and morphogenesis of Euplotes aediculatus, col-
lected from Small West Lake of Qingdao, were investigated using live observations, protargol, and silver ni-
trate impregnation. Based on the detailed morphological and morphogenetic data, the small subunit ribo-
somal rDNA (SSU rDNA) was sequenced for E. aediculatus. The species is characterized by the following 
features: nine frontoventral, five transverse, two left marginal, and two caudal cirri, eight dorsal kineties, and 
a silverline system of the double-eurystomus type. The main morphogenetic features during division are as 
follows: (1) the oral primordium of the opisthe develops de novo within a pouch beneath the cortex, the pa-
rental adoral zone of membranelles is entirely kept by the proter; (2) fronto-ventral-transverse cirral anlagen 
(FVTA) II–VI form cirri in the mode of 3:3:3:2:2; (3) frontal cirrus I/1 of the proter and opisthe is generated 
from the anlage formed de novo; (4) marginal cirri anlagen are formed de novo; (5) the primary dorsal kinety 
anlagen are from the dedifferentiation of several bristles in the middle of each parental dorsal kinety; (6) the 
right-most two dorsal kinety anlagen and parent dorsal kineties contribute to two caudal cirri for the proter 
and the opisthe, respectively. All of these features showed the high conservation of the ontogenetic process in 
the genus Euplotes. Sequence comparison and phylogenetic analyses based on SSU rDNA revealed a close 
relationship among Euplotes aediculatus, E. eurystomus, E. amieti, and E. woodruffi, which is consistent with 
their similar morphology. 
Key words: ciliates; Euplotes aediculatus; morphology; morphogenesis; phylogeny; small subunit ribosomal 
rDNA (SSU rDNA) 
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纤毛虫原生动物为单细胞真核生物, 种类繁多, 

其自由生活的类群广泛分布于海洋、淡水和土壤等

各种生境, 甚至在苔原、极地和高盐等极端生境中

也有发现, 还有一些类群营寄生或共栖生活(Pan et 

al, 2015; Qu et al, 2015; Dong et al, 2016; Li et al, 

2016)。纤毛虫高度分化的细胞器、分司不同功能的

两型核结构以及特有的有性生殖方式(接合生殖), 

使其作为重要的模式生物在细胞生物学、遗传学、

生态学以及真核生物的起源和进化等领域具有重

要的研究价值(Corliss, 1979; Lynn, 2008; 宋微波等, 

2009)。 

游仆类是纤毛虫中进化最为复杂和高等的一

大类群, 其多样性、发生学及系统学一直是国内外

研究的热点(Carter, 1972; Curds, 1975; Shao et al, 

2010; Yi et al, 2012)。经典的系统分类中, 游仆类隶

属于纤毛虫中的腹毛类(Kahl, 1932; Borror, 1972; 

Corliss, 1979; Borror & Hill, 1995), 但也有研究认

为, 游仆类与典型的腹毛类均为独立的亚纲级阶元

(Adl et al, 2012; Gao et al, 2016)。游仆虫属(Euplotes)

是游仆类中种类最多的一个属, 目前属内已知物种

70余种, 广泛分布于海洋、淡水、土壤等各种生境

(Curds, 1975; Curds & Wu, 1983; 宋微波等, 2009; 

Syberg-Olsen et al, 2016)。本属的基本特征为高度背

腹扁平, 腹面纤毛分化形成额腹棘毛、横棘毛、尾

棘毛等, 以此作为支撑、爬行于基质上; 背面纤毛

退化为触毛, 成列分布; 体表不同程度盔甲化, 背

面常有纵行的肋突结构; 口围带高度发达, 通常占

体长的1/2以上; 口侧膜单片(Curds, 1975; 宋微波

等, 2009; Jiang et al, 2010b)。本属普遍存在特殊的背

面银线系 , 可分为 single-vannus型、double-eury-

stomus型、double-patella型、multiple型和complex

型, 为种间鉴定的重要依据之一(Curds, 1975; 谢冬

梅等, 2016)。种间因具有极相似的形态特征(例如体

型、大小、纤毛图式、皮层结构等)而导致种类划分

相当困难。然而, 诸如额腹棘毛、横棘毛、缘棘毛

及尾棘毛的产生方式及数目在不同种间存在差异, 

因而成为种类区分的重要依据。 

Pierson (1943)基于美国的多个淡水种群和4个

低盐度咸水(盐度2.3‰)种群对小腔游仆虫(Euplotes 

aediculatus)进行了首次报道, 之后, 国外多位学者

对该种进行了研究。由于小腔游仆虫和阔口游仆虫

(E. eurystomus)在体型、纤毛图式、银线系模式等方

面有许多相同之处, 长期以来这2个种常被混淆。

Pierson等(1968)提供了2个种详细的形态学区别特

征, 并对以往的报道进行了鉴别分析。庞延斌和魏

红兵(1999)报道了小腔游仆虫上海种群的形态学特

征, 并首次提供了细胞发生学信息, 这是中国种群

的唯一报道。虽然关于小腔游仆虫的研究很多, 但

缺乏在详细的形态学基础上的分子系统学研究。 

本工作基于小腔游仆虫青岛小西湖种群的形

态学及发生学研究, 提供了详细的活体特征、纤毛

图式信息、完整的细胞发生时期银染照片及描述; 

并在准确的物种鉴定基础上, 测定了其核糖体小亚

基基因(SSU rDNA)序列, 通过序列比较和分子系

统树构建等方法对其系统地位进行了分析。 

1  材料与方法  

1.1  样品采集与处理  

本种于2013年10月10日利用直接采水法采自

青岛小西湖, 水温约20℃, 淡水, 湖水较清澈。样品

采集后, 在实验室将水样直接倒入培养皿中, 解剖

镜下去除大型后生动物及多余沉积物, 加入适量米

粒维持细菌繁殖, 以供纤毛虫摄食, 室温(约20 )℃

培养2–3天。 

1.2  形态学和细胞发生学研究 

在解剖镜下观察培养皿中虫体的体色、外形(包

括柔软度、伸缩性等)及自由运动方式等; 微吸管挑

取虫体并吸取少量原位水置于载玻片上, 进行活体

压片(Foissner, 1991), 在显微镜下用明视野和微分

干涉观察(放大倍数100–1,000×)虫体细节特征, 包

括大小、纤毛器、伸缩泡、表膜皮层结构(有无皮层

颗粒、表膜泡等结构)、射出体、内质及核器等特征。

用蛋白银染色法 (Wilbert, 1975)和银浸染色法

(Foissner, 2014)对虫体进行染色并制成永久制片, 

显示其纤毛图式、核器结构及银线系特征。在显微

镜下对虫体各特征进行数据统计, 使用绘图器绘制

虫体纤毛图式及核器。本文所涉及名词及术语参照

宋微波等(2009)。     

1.3  DNA提取、基因扩增与测序 

挑取虫体并用抽滤(滤膜规格0.22 µm)后的原

位水洗净, 使用DNeasy Blood & Tissue Kit (QIAGEN, 

Germany)试剂盒提取虫体基因组DNA, 具体操作

步骤参见试剂盒说明书。核糖体小亚基基因(SSU 

rDNA)序列的扩增使用真核生物通用引物18s-F 
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(5-AAC CTG GTT GAT CCT GCC AGT-3)和18s-R 

(5-TGA TCC TTC TGC AGG TTC ACC TAC-3) 
(Medlin et al, 1988)。PCR扩增后, 产物直接送测序

公司测序(Yi et al, 2009)。 

1.4  分子系统学分析 

除本文新测序列外 , 其余72条序列均来自

GenBank数据库。原腹毛亚纲作为外类群。 

使用在线服务器GUIDANCE2 Server (http:// 

guidance.tau.ac.il/index.html)进行序列比对, 算法选

择MAFFT, 其余参数为默认值。比对之后根据每列

的得分, 将0.6以下的位点删除, 并删除两端的引物

序列, 最后剩余1,958个位点构建系统树。使用在线

服 务 器 CIPRES Science Gateway 

(http://www.phylo.org)构建分子系统树。使用在线

软件RAxML-HPC2 v8 on XSEDE (Stamatakis et al, 

2008)构建最大似然树(maximum likelihood, ML), 

选择Modeltest v.3.7 (Posada & Crandall, 1998)筛选

的GTR + I + G作为最优模型, 节点置信值来自

1,000叠代重复抽样; 贝叶斯树(Bayesian inference, 

BI)使用在线软件MrBayesian v3.2.6 on XSEDE 

(Ronquist & Huelsenbeck, 2003)构建, 选择MrMo-

deltest v.2 (Nylander, 2004)筛选的GTR + I + G作为

最优模型, MCMC模拟运行两组四条链10,000,000

代, 每100代取样1次, 前10,000棵树舍弃, 剩余的

树用来计算后验概率。使用MEGA 6.0 (Tamura et al, 

2007)调整树形。分类系统参见Gao等(2016)。 

2  结果 

2.1  形态学描述 

活体状态下, 小腔游仆虫虫体腹面观呈卵圆形

至方形, 前端较方阔, 后端钝圆, 虫体前端有一非

常透明的领状突起, 从虫体右侧1/4处绕至虫体左

侧1/4处, 最高处约10 µm; 个体大小较稳定, 长

150–170 µm, 宽100–120 µm, 厚幅比约为1:3, 背面

稍隆起, 具6条明显的肋突(背触毛着生), 腹面扁平, 

无明显肋突(图1A; 图2A–C)。胞质无色, 虫体口区 
 

 

图1  小腔游仆虫的活体、蛋白银染色及银浸法染色的形态。A: 典型个体腹面观; B、C: 纤毛图式腹面(B)和背面(C)观; D、

E: 腹面(D)和背面(E)银线系。AZM: 口围带; CC: 尾棘毛; CV: 伸缩泡; FVC: 额腹棘毛; Ma: 大核; MC: 缘棘毛; PM: 口侧

膜; TC: 横棘毛。比例尺: 100 µm。 
Fig. 1  Morphology of Euplotes aediculatus in vivo, after protargol and silver nitrate impregnation. A, Ventral view of a representa-
tive individual; B and C, Ventral (B) and dorsal (C) view of the infraciliature and nuclear apparatus; D and E, Silverline system on 
ventral (D) and dorsal side (E); AZM, Adoral zone of membranelles; CC, Caudal cirri; CV, Contractile vacuole; FVC, Frontoventral 
cirri; Ma, Macronucleus; MC, Marginal cirri; PM, Paroral membrane; TC, Transverse cirri. Scale bar = 100 µm. 
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图2  小腔游仆虫的形态结构。A–E: 小腔游仆虫的活体照片; F, G: 蛋白银染色照片; H, I: 银浸法染色照片。A: 典型个体

腹面观, 箭头示领状结构; B, C: 不同个体腹面观示不同体型, B图箭头指示伸缩泡, 无尾箭头指示背面肋突; D: 示虫体背面

围绕背触毛的皮层颗粒; E: 虫体后部腹面观, 示缘棘毛和分叉的尾棘毛; F, G: 纤毛图式腹面(F)和背面(G)观; H, I: 腹面(H)
和背面(I)银线系, H图箭头指示伸缩泡。比例尺: 100 µm。 
Fig. 2  Morphology of Euplotes aediculatus. A–E, Photomicrographs in vivo; F and G, Photomicrographs after protargol; H and I, 
Photomicrographs after silver nitrate impregnation. A, Ventral view of a representative individual, arrow points to collar; B and C, 
Ventral views, showing different body shapes, arrow in picture B points to contractile vacuole, arrowheads in picture B point to ribs 
in the back; D, Dorsal view, showing the cortical granules arranged around the dorsal cilia; E, Posterior portion of an individual, 
showing the caudal cirri (arrows) and the left marginal cirri; F and G, Ventral (F) and dorsal (G) view of the infraciliature and nuclear 
apparatus; H and I, Silverline system on ventral (H) and dorsal side (I), arrow in picture H points to contractile vacuole. Scale bar = 
100 µm. 

 
及边缘区域透明, 口后中部区域由于含有食物泡和

许多内质颗粒而呈灰黑色(图1A; 图2A–C)。背面皮

膜下具无色针棒状皮层颗粒, 长约1 µm, 7–9个为 

一组, 呈花环状聚在背触毛基部(图2D)。单一伸缩

泡位于最右侧横棘毛下方偏右处(图1A, 图2B), 舒

张状态直径约25 µm, 舒张时间约90 s, 舒张状态变

为收缩状态只需1 s。腹面观具一枚镜像“C”型大核, 

左上部有一凹陷。运动方式为典型的游仆类爬行方

式, 即依靠腹面棘毛爬行于基质, 速度较快。 

口区阔大呈倒三角形, 约占体长的2/3; 口围带

由47–55片小膜构成(表1), 从腹面额腹棘毛前端处

(约3片小膜)绕到背面领状突起处(约12片小膜), 再

绕回腹面并延伸至体长2/3处, 腹面小膜基本呈平

直排布或稍微向内弯曲; 口侧膜位于口围带末端右

侧口唇下方, 由不规则排列的毛基粒组成(图1B, 

图2F)。 

棘毛数较恒定(表1): 具9根额腹棘毛; 5根横棘

毛; 2根左缘棘毛(图1B; 图2F); 2根尾棘毛, 且活体

状态下尾棘毛末端纤毛呈分散状(图1A, 图2A, E)。

活体状态下, 额腹棘毛及缘棘毛长约40 μm, 横棘

毛较粗壮 (长约45–50 μm), 尾棘毛稍短 (约35–    

40 μm)。背触毛恒为8列, 中间一列具21–26对毛基

粒, 最左侧一列具15–23对毛基粒(图1C, 图2G, 表

1)。背面银线系为double-eurystomus型(图1E, 图2I), 

腹面银线系可见伸缩泡开口位于最右侧横棘毛的

右侧(图2H)。 
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表1  小腔游仆虫青岛小西湖种群的形态学数据。所有数据均来自蛋白银染色制片。 
Table 1  Morphometric characterizations of Euplotes aediculatus from Small West Lake of Qingdao based on protargol-stained specimens 

特征 Character 最小值  
Minimum 

最大值  
Maximum 

平均值  
Mean 

中值  
Median 

标准差  
Standard  
deviation 

变异系数  
Coefficient 
of variation 

个体数  
Number  
of cells 

体长 Length of body (μm) 115 142 128.3 129 7.25 5.7 20 

体宽 Width of body (μm) 76 101 92.2 93.5 6.28 6.8 20 

口区长 Length of adoral zone (μm) 79 98 86.3 86.5 4.74 5.5 20 

口围带小膜数目 Number of adoral membranelles 47 55 51.1 51.5 1.90 3.7 20 

额腹棘毛数目 Number of frontoventral cirri 9 9 9 9.0 0 0 19 

横棘毛数目 Number of transverse cirri 5 5 5.0 5.0 0 0 20 

缘棘毛数目 Number of marginal cirri 2 2 2.0 2.0 0 0 20 

尾棘毛数目 Number of caudal cirri 2 2 2.0 2.0 0 0 20 

背触毛列数 Number of dorsal kineties 8 8 8.0 8.0 0 0 20 

中央背触毛列毛基体数目 
Number of dikinetids in mid-dorsal kinety 

21 26 21.9 21.0 1.36 6.2 20 

最左侧背触毛列毛基体数目 
Number of dikinetids in the leftmost dorsal kinety 

15 23 18.5 18.0 1.73 9.4 20 

 
2.2  细胞发生学描述 

2.2.1  口器   

口器发生起始于后仔虫(细胞横二分裂时位于

分裂沟后部的子代, 与前仔虫相对)口原基的出现, 

后仔虫的口原基独立形成于老口围带下方皮膜深

层的龛腔内, 最初为一团无序的毛基粒群(图3A)。

随着毛基粒的快速增殖, 龛腔增大, 口原基开始从

前向后组装成新的小膜并逐渐向表层延伸(图3A–C, 

E, F)。最终扩展至皮膜表层, 并向右弯折形成后仔

虫的口围带(图3H)。 

后仔虫的波动膜原基于皮膜深层的龛腔内形成

于口原基末端附近, 并随着细胞发生的进行, 逐渐增

殖, 最终发育为后仔虫的波动膜(图3B, C, E, F, H)。

整个细胞发生过程中, 老口围带和波动膜均完全保

留, 由前仔虫继承(图3E, H)。 

2.2.2  腹面棘毛   

口原基形成的同时, 口区右侧横棘毛前部区域

独立产生两组各有5列短的由疏松毛基粒形成的线

状额–腹–横棘毛原基(自左至右为原基II–VI), 但由

于时期的缺乏, 我们无法判断是否为次级发生型

(图3A)。随着毛基粒的增殖, 每列原基逐渐变粗, 并

开始发生断裂, 5列额–腹–横棘毛原基列以3:3:3:2:2

的模式断裂(图3B, C, E, F)。最后新形成的棘毛迁移

至最终位置, 形成前后仔虫的腹面棘毛: 原基II–VI

各贡献最下方的1根棘毛共形成5根横棘毛, 其余8

根棘毛均为额腹棘毛(图3H)。 

额–腹–横棘毛原基断裂时, 在皮膜表层前仔虫

额–腹–横棘毛原基及老口侧膜左上方独立产生一

组毛基粒, 此为前仔虫最左侧额–腹–横棘毛原基I; 

相应的, 后仔虫的最左侧额–腹–横棘毛原基I独立

产生于后仔虫波动膜原基的左上方(图3B, C, E, F)。

随后, 两组原基增殖并迁移至其最终位置, 形成前

后仔虫新的最左侧额腹棘毛(图3H)。 

2.2.3  缘棘毛   

当额–腹–横棘毛原基开始形成片段的时候, 前

后仔虫的缘棘毛原基分别于老口围带和后仔虫口

原基末端左侧附近独立形成(图3B)。之后, 两组原

基逐渐增殖变粗, 并最终断裂形成前后仔虫的两根

缘棘毛(图3C, E, F, H)。 

2.2.4  背触毛及尾棘毛   

背触毛原基于每一列老背触毛列的中线处由

老结构反分化形成 , 为典型的初级发生模式(图

3D)。随后, 背触毛原基分成前后两组, 分别向前后

两端迁移, 形成前后仔虫的背触毛列, 并最终替代

老结构(图3H)。 

前仔虫最右侧两列背触毛原基末端各形成1根

尾棘毛, 后仔虫最右侧两列老背触毛末端各形成1

根尾棘毛, 并随着背触毛列向两端移动, 迁移至最

终位置(图3G)。 

2.2.5  核器   

大核在细胞发生过程中, 逐渐由左上部有一凹

陷的镜像“C”型形成短棒状(图3E, F); 至细胞发生 
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图3  小腔游仆虫细胞发生个体银染制片的显微照片。A: 发生早期个体, 示后仔虫口原基出现, 短箭头示前后仔虫的额–腹–
横棘毛原基; B: 发生早中期个体腹面观, 短箭头示额–腹–横棘毛原基增粗并开始发生断裂, 长箭头示前后仔虫的缘棘毛原

基; C: 发生中期个体腹面观, 示额–腹–横棘毛原基断裂形成棘毛, 短箭头示前后仔虫的最左侧一根额腹棘毛, 长箭头示缘棘

毛原基开始断裂形成缘棘毛; D: 发生早中期个体背面观, 短箭头示新形成的背触毛原基; E: 发生中期个体腹面观, 短箭头

示额–腹–横棘毛片段化基本完成并开始迁移, 长箭头示前后仔虫新的缘棘毛; F: 发生后期个体腹面观, 短箭头示前后仔虫的

横棘毛, 长箭头示最左侧一根额腹棘毛, 此时大核呈棒状; G: 发生后期个体背面观, 短箭头示前仔虫新形成的尾棘毛; H: 
发生末期个体腹面观, 示新形成棘毛基本迁移至其最终位置, 大核开始发生分裂。DKA: 背触毛原基; LMC: 左缘棘毛; Ma: 
大核; OP: 后仔虫口原基; UMA: 波动膜原基。比例尺: 70 µm。 
Fig. 3  Photomicrographs of Euplotes aediculatus during morphogenesis after protargol impregnation. A, Ventral view of an early 
divider, showing the oral primordium in opisthe, arrowheads mark the frontal-ventral-transverse cirral streaks of both dividers; B, 
Ventral view of an early-middle divider, arrowheads show the differentiation of frontal-ventral-transverse cirral anlagen, arrows 
marks the marginal anlagen; C, Ventral view of a mid-stage divider, arrowheads demonstrate the leftmost frontal cirrus (I/1) in both 
proter and opisthe, arrows marks the differentiation of marginal anlagen; D, Dorsal view of an early-middle divider, arrowheads 
show the formation of dorsal kineties anlagen; E, Ventral view of another mid-stage divider, arrowheads show the differentiation of 
frontal-ventral-transverse cirral anlagen almost complete, arrows point to the new marginal cirri of both daughter cells; F, Ventral 
view of a late divider, noting the macronucleus become a short strand, arrowheads show the transverse cirri, arrows mark the leftmost 
frontal cirri (I/1); G, Dorsal view of another late divider, arrowheads show the newly formed caudal cirri in the proter; H, Ventral 
view of a last stage divider, showing cirri almost in their final position and the division of the macronucleus. DKA, Dorsal kineties 
anlagen; LMC, Left marginal cirri; Ma, Macronucleus; OP, Opisthe’s oral primordium; UMA, Undulating membrane anlagen. Scale 
bar = 70 µm. 

 
末期, 大核分裂, 分别在前后仔虫中形成新的大核

(图3G, H)。 

2.3  分子系统学分析 

小腔游仆虫青岛小西湖种群的SSU rDNA序列

已提交至GenBank数据库, 序列号为KY921848。该

序列包含1,809个碱基, G + C含量为44.44%。 

我们选择GenBank中有SSU rDNA序列信息的

游仆目5个科(楯纤虫科、舍太虫科、游仆虫科、腹

棘虫科和尾刺虫科)的代表类群, 并以原腹毛亚纲

作为外类群构建了系统进化树(图4)。结果显示: (1)

以游仆虫属为代表的游仆虫科为明确的单源发生

(100% ML, 1.00 BI); (2)来自GenBank的小腔游仆虫

的6个种群与阔口游仆虫(AF452707)以满分置信值

聚为一支, 之后与本工作新测序的小腔游仆虫种群

聚为姐妹支(100% ML, 1.00 BI)。序列比对结果显示, 

本工作新测序的小腔游仆虫的SSU rDNA序列与姐

妹支内各种群序列最少相差19个碱基, 最多相差29

个碱基(图5)。  
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图4  基于核糖体小亚基基因序列构建的最大似然树。本文新测序列加粗显示。节点置信值以最大似然树/贝叶斯树顺序给出。

黑点表示满分置信值(100/1.00), “*”表示贝叶斯树与最大似然树拓扑结构不同。比例尺代表每100个碱基位点中有5个碱基替代。 
Fig. 4  Maximum likelihood (ML) tree based on small subunit ribosomal DNA sequences. Newly characterized sequence in this 
study is shown in bold. The numbers at the nodes represent the support values of ML/Bayesian inference (BI). Fully supported 
(100/1.00) branches are marked with solid circles. Asterisks reflect the disagreement between ML and BI. All branches are drawn to 
scale. The scale bar corresponds to five substitutions per 100 nucleotide positions. 

 

 
 

图5  7个Euplotes aediculatus种群及1个E. eurystomus种群的SSU rDNA碱基差异比较。数字代表比对后的碱基所在位置, 缺
失位点用(-)表示, 比对一致的碱基用(.)表示。 
Fig. 5  Unmatched sites from SSU rDNA sequence alignment of seven Euplotes aediculatus populations and one E. eurystomus 
population. Numbers indicate the positions of nucleotides in the alignment, missing sites are represented by dashes (-), and matching 
sites are marked with dots (.). 
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3  讨论 

3.1  形态学比较 

3.1.1  小腔游仆虫青岛小西湖种群与其他种群的

形态学比较 

小腔游仆虫是淡水生境中常见的游仆虫种类

之一, 多位学者对该种进行了报道(Pierson, 1943; 

Tuffrau, 1960; Pierson et al, 1968; Carter, 1972; 庞延

斌和魏红兵, 1999)。本文对小腔游仆虫青岛种群给

出了首次报道, 青岛小西湖种群的主要形态学特征

(体型卵圆形, 腹面无肋突, 背触毛着生于6列较明

显的脊上; 口区右缘明显的小腔; 镜像“C”型大核; 

纤毛图式)与模式种群完全一致, 因此将本种群鉴

定为小腔游仆虫。 

本种群与形态描述较全的几个种群的腹面棘

毛模式、背面银线系等特征也都高度一致, 种群间

的区别主要如下: 与Pierson等(1968)报道的美国马

里兰种群和美国华盛顿种群相比, 本种群具更多口

围带小膜(47–55片 vs. 约40片); 庞延斌和魏红兵

(1999)报道了上海种群并提供了细胞发生信息, 本

种群与上海种群的区别在于个体大小(150–170 µm 

× 100–120 µm vs. 120–130 µm × 80–85 µm)及口围

带小膜数(47–55片 vs. 40–50片)。前人的研究认为

Tuffrau (1960)以及Carter (1972)报道的以阔口游仆

虫为名的种群, 实际均为小腔游仆虫(Pierson et al, 

1968; Curds, 1975; 庞延斌和魏红兵, 1999)。本种群

与Carter种群的主要区别在于本种群个体稍大

(150–170 µm × 100–120 µm vs. 121.5–135 µm × 

73.5–85.5 µm), 但中间一列背触毛毛基粒较少

(21–26 vs. 28–31), 且Carter报道的3个种群中, 只有

1个种群背触毛恒为8列, 与我们的种群相同, 另外

2个种群背触毛则恒为9列。虽然本研究的种群与前

人研究的种群个体大小、口围带小膜数目稍有差异, 

但均属于种群间差异, 因此为同种。 

3.1.2  与属内相近种的形态学比较 

20世纪初期以前, 作者仅以体型大小、背面的

脊、腹面棘毛的排列做为游仆虫的分类依据(Kahl, 

1932)。之后, 蛋白银染色方法和银浸染色方法的应

用使得额腹棘毛数目、口围带形状和小膜数目、背

触毛列数、大核形状和银线系成为重要的分类标准

(Tuffrau, 1960; Carter, 1972; Curds, 1975)。由于早期

研究缺乏详细的棘毛数目、银线系模式等形态学信

息, 并且一些种有相同或相似的体型、大小、额腹

棘毛数目、背触毛列数等特征, 这些都使得游仆虫

属的分类存在极大的混乱和困难。目前, 属内已知

种多达 70余种 (Tuffrau, 1960; Curds, 1975; Sy-

berg-Olsen et al, 2016)。形态特征的不同组合形成了

游仆虫不同程度的种间差异, 其中额腹棘毛数目和

银线系类型是非常重要且稳定的种间区分依据。除小

腔游仆虫之外, 具9根额腹棘毛和double-eurystomus

型银线系的淡水生游仆虫还有4种 : 艾美游仆虫

(Euplotes amieti)、阔口游仆虫、伍氏游仆虫 (E. 

woodruffi)和芬克游仆虫(E. finki)。小腔游仆虫具以

下特征可与这4种明显区分(表2): (1)活体状态和染

色后呈现的纤毛图式口围带均呈垂直或平滑弧形, 

而阔口游仆虫和艾美游仆虫为“S”型——腹面口围

带有弯曲; (2)背面具6列明显肋突, 而阔口游仆虫

和艾美游仆虫无明显肋突; (3)背触毛列数8列, 而

阔口游仆虫具8–12列, 艾美游仆虫具12–15列, 伍

氏游仆虫具9–10列, 芬克游仆虫具7列; (4)大核形

状镜像“C”型且左上部有一凹陷, 而阔口游仆虫“3”

字型, 伍氏游仆虫为“T”或“Y”型, 芬克游仆虫为

“C”到“J”型(Curds, 1975; Foissner, 1982; Dragesco, 

2003; Dai et al, 2013; Liu et al, 2015)。 

3.2  细胞发生学比较  

小腔游仆虫的形态学报道虽然较多, 但是仅

庞延斌和魏红兵(1999)的上海金山卫种群提供了

发生学信息。根据对小腔游仆虫青岛小西湖种群无

性生殖期间形态发生的跟踪观察, 本研究结果与

庞延斌和魏红兵(1999)报道的上海金山卫种群的

细胞发生过程一致, 这说明小腔游仆虫具有稳定

的发生学特征。  

游仆虫属内大约有30个种有发生学报道, 属内

发生模式有较高的稳定性, 即: 老的口围带和口侧

膜完全被保留, 由前仔虫继承; 后仔虫口侧膜原基

来自于口原基(深层); 前后仔虫的第1额腹棘毛均

来源于独立发生的原基; 左缘棘毛原基独立发生等

(Washburn & Borror, 1972; Ruffolo, 1976; Shao et al, 

2010; Fotedar et al, 2016)。小腔游仆虫细胞发生过程

符合以上典型的游仆虫属发生模式。但是, 属内各

种之间的发生学特征也存在细微差异。Shao等(2010)

根据额腹棘毛、横棘毛的形成模式及数目排布将游

仆虫属的发生类型分为5类: raikovi型、orientalis型、

eurystomus型、affinis型和charon型, 根据尾棘毛的 
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形成方式将发生类型分为3类: focardii型、vannus型

和charon型。而小腔游仆虫额–腹–横棘毛原基的形

成模式为典型的 eurystomus 型 , 即 FVT 原基以

3:3:3:2:2方式断裂, 最终以9根额棘毛、5根横棘毛

(棘毛VI/2在V/2稍后方)模式排布, 尾棘毛形成类型

为大多数种的focardii型, 即前、后仔虫的最右侧2

列背触毛列原基后方各产生1根尾棘毛, 形成的尾

棘毛数量恒定。左缘棘毛原基独立产生后两组原基

逐渐增殖变粗, 并最终断裂形成前后仔虫的2根缘

棘毛, 而不同于该属内部分种类, 例如: 稀毛游仆

虫(Euplotes rariseta)仅产生1根缘棘毛(Ma et al, 

2008)。  

3.3  系统学比较 

Borror和Hill (1995)根据皮层结构(银线系类

型)、内共生体、统计学数据以及发生学模式等将游

仆虫属分为4个属: Euplotes、Euplotopsis、Euplotoides

和Moneuplotes。但是此划分受到随后的系统学研究

结果的质疑(Yi et al, 2009; Jiang et al, 2010a; Di 

Giuseppe et al, 2014; Chen et al, 2015), 因此有研究

者建议将4个属恢复到原来的单一的游仆虫属(Liu 

et al, 2015), 本工作的分子系统分析也支持此观点。 

基于SSU rDNA序列信息构建的分子系统树显

示, 小腔游仆虫与艾美游仆虫、阔口游仆虫、伍氏

游仆虫聚在一起。这与它们的形态学数据是一致的, 

即都是具9根额腹棘毛和double-eurystomus型银线

系的淡水生游仆虫。但是目前已有分子信息的阔口

游仆虫和小腔游仆虫若干种群均没有各自聚为一

支(图4)。形态学方面, 小腔游仆虫和阔口游仆虫在

个体大小、体型、纤毛图式、背面银线系模式等方

面有许多相同之处, 因此, 长期以来这两个种常被

混淆, 如前文提及的Tuffrau (1960)以及Carter (1972)

将小腔游仆虫错误地报道为阔口游仆虫。Pierson等

(1968)提供的详细形态学资料证明了小腔游仆虫和

阔口游仆虫的区别: (1)口围带小膜形状(垂直或平

滑弧形 vs. 明显“S”型—腹面口围带有弯曲); (2)领

状结构(不明显 vs. 明显); (3)背面特征(具6列明显

肋突 vs. 无明显肋突); (4)口围带后缘与中间一根

横棘毛的距离(较近 vs. 较远); (5)大核形状(镜像

“C”型 , 左上部有一凹陷  vs. “3”字型 )。Curds 

(1975)、庞延斌和魏红兵(1999)也对这2种的区别做

了描述。 

本工作涉及的来自GenBank的6条小腔游仆虫

序列 , 分别来自系统学分析或者共生关系研究

(Sogin et al, 1986; Petroni et al, 2002; Hewitt et al, 

2003; Vannini et al, 2012)。这6个种群均和阔口游仆

虫(AF452707)聚为一支, SSU rDNA序列比较显示

它们与阔口游仆虫(AF452707)分别相差3个碱基、4

个碱基和13个碱基, 而与我们的种群相差19–29个

碱基(图5)。鉴于该6个种群都没有发表对应的形态

学信息, 且小腔游仆虫和阔口游仆虫非常容易被混

淆, 因此分析认为: (1)该6个种群可能是错误鉴定

的阔口游仆虫(FR873712、AJ305253、AF164136、

AF508756、X03949)或者其他未知种(EU103618); (2)

如果该6个种群与本研究中的小腔游仆虫种群在形

态上不能区分, 则有可能小腔游仆虫存在隐匿种

(Lahr et al, 2014)。很遗憾的是, GenBank中的所有阔

口游仆虫种群也没有对应的形态学信息, 增加了对

这2个相似种进行比较的难度, 未来基于完整的形

态学信息的阔口游仆虫的SSU rDNA的分子信息将

有助于解决此混乱。 

致谢: 感谢宋微波教授对本文构思和成文的帮助！ 
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