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至纤毛虫达到较高密度，即使提供食物，5天左 

右也能形成包囊。此后用新鲜培养液处理游仆 

虫休眠包囊，1．5—2小时，便能诱导其脱包囊 

(顾福康等，待发表)。在贻贝棘尾虫 (Stylony— 

chia mytilus)的培养中，于 18—22℃ 下，提供 

适当食物，至纤毛虫达到较高密度后，连续数天 

不换培养液，造成培养液“老化”，此时中断食 

物，也能使纤毛虫形成包囊。而将休眠包囊转 

到新鲜培养液中，在 2~C左右培养 8小时，再到 

18—22℃ 下培养，棘尾虫则脱包囊“】。 

土壤纤毛虫常周期性地发生形成包囊和脱 

包囊过程，这与环境中干湿度的变化有关。由 

于土壤栖地干湿度的交替变化 十 分 频 繁，生 

活在土壤团粒间隙中的纤毛虫如僧 帽 肾 形 虫 

(Colpoda CUCRIINs)， 夜间在土壤结构湿润的 

时候正常活动，白天在地表露水干涸前便形成 

包囊。并且，这种纤毛虫在包囊内进行无性生 

殖，至脱铋 时能产生多剑 8个细胞。生命周 

期中总是经历形成包囊，脱包囊，取食生长，再 

形成包囊的过程 。土壤纤毛虫的这种特征也 

可能与它们对特殊环境的长期适应有关，而淡 

水纤毛虫在干燥条件下 则不可能形成包囊。 
‘

某些寄生纤毛虫往往也有一个形成包囊的 

阶段。例如唯 的人体内寄生纤毛虫结肠肠袋 

虫 (Balantidium coli)，在非感染期以包囊形 

式存在，一旦进入宿主肠内便脱包囊，取食宿主 

肠内细胞碎片、淀粉粒、粪便物等，离开宿主 

后又成包囊ttgl；淡水鱼寄生纤毛虫多子小瓜虫 

(，f̂Î’， P̂ Î j multililiis)在鱼皮肤、鳃等 

位置取食生长，一旦离开宿主到水环境中便形 

成包囊。且这种纤毛虫如肾形虫那样，采取在 

包囊内分裂的方式，一个包囊内可产生数百个 

多至 2000个子细胞“ 。除对长期寄生生 活 的 

适应外，环境中的营养状况，温度差异等也可能 

是这些纤毛虫形成包囊的因子。 

(：)纤毛虫包囊形成和解脱过程中 的 核 

现象 

对纤毛虫形成包囊和脱包囊中大、小核的 

变化现象目前仅对少数种有报道。 伪尖 毛 虫 

(Oxytricha[atlax)形成包囊时，原营养细胞 

的两个大核融合成一个，有些小核被细胞质吸 

收。脱包囊时，大、小核分裂，恢复到正常数目 

和形 n 。 贻贝棘尾虫休眠包囊内，原有的两 

个大核已融合成一个圆球，大核染色质聚集成 

圆形或卵形小体，且核内产生中央核仁和周围 

核仁结构。小核数目也减少，小核染色质趋于 

凝缩啪 。脱包囊时，融合大核染色质变为中部 

着色深周边着色浅，以后周边染色质着色也变 

深，或是染色质变为一部分着色深，另一部分着 

色浅，以后另一部分的着色也变深，发生染色质 

改组现象Ⅱ】；包囊游仆虫含大、小核各一枚，大 

核近“c”形，小核圆球形。形成包囊时大核团缩 

成圆环形，大核染色质松散分布在核内。脱包 

囊时大核染色质也经历了与棘尾虫大核相似的 

改组现象，其孚尔根 (Feulgen)反应染色质着 

色逐渐变深，至核恢复正常。最近的研究并发 

现，游仆虫休眠包裹的大核 DNA含量低于正常 

核，脱包囊时伴随着大核染色质的改组 DNA 

量回复到原状态。但小核在全部过程中均无睨 

显变化(顾福康等，待发表)。 

(三)纤毛虫休眠包囊的包囊譬结构 和 起 

源 一 

一 定种类的纤毛虫包囊中围着细胞的包囊 

壁结构是恒定的。由透射电镜显示，包囊壁由 

形态上可分的二层到四层结构组成。包囊壁的 

分层按种类而异。尖毛虫科 (Oxytrichidae)的 

包囊壁包括外层壁、中层壁、内层壁和颗粒层共 

四层ⅢJ 工’ s． ；尾柱虫科 (Urostylidae)的包 

囊壁分成外层壁 、内层壁和颗粒层三层 ；游仆 

虫科 (Euplotidae)中包囊壁分内、外两层 一， 

但也有三层的㈨。在其他类纤毛虫包囊中，三 

层结构的包囊壁是较多见的 。 

包囊壁是细胞形成包囊前期，由细胞质内 

一 定位置产生的前体或由某些细胞器充当 “前 

体”输送到细胞外围形成的。 据对多种纤毛虫 

的研究，各层包囊壁前体的形态不一样 (表 1)， 

壁结构形成顺序也有先后。 尖尾劳伦泰 拉 虫 

(Laurentiella acuminafa)形成包囊时，先在 

细胞质中产生外层壁前体，接着是中层壁前体， 

而后同时产生内层壁和颗粒层前体，按序输送 
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衰 1 几种纤毛虫的包■t前体 (引自 Gutlerrez et a1．，1983)etrJ 

种 前体(或细胞器) 形成的包囊壁 

吻状四膜虫 
(Tetrahymena rostrata) 粘液泡 (mucocyst) 非特化的包囊壁 

双环栉毛虫 粘液泡 外层壁 
(Df fⅣm nff$11H~) ’ 突出小泡 (clathrocyst) 中层壁 

粘状睫杵虫 
(Ophryoglena mucilera) 粘液泡 非特化的包囊壁 

循形双睫虫 颗粒形小泡 
(Diopt~rys|c l-m) 非特化的包囊壁 

施氏腹柱虫 叠在一起的片层结构 外层壁 
(Gastrostyla steinii) 纤维状结构 中层壁 

不规则形小体 颗粒层 

侧毛虫 叠在一起的片层结构 外层壁 
(Pleurotriclia$p．) 长绳索样小体 中层壁 

含不定形物质的圆形小体 颗粒层 

叠在一起的硬币样结构 外层壁 
伪尖毛虫 长纤维状小体 中层壁 

浓密小体 颗粒层 

叠在一起的片层或硬币样结构 外层壁 
尖尾劳伦泰拉虫 纤维聚合体 中层壁 

椭圆形小泡 内层壁 
双层膜圆形小体 颡粒层 

到细胞外组成相应的壁 。包囊壁的主要成分 

是碳水化合物和蛋白质，但同一包囊各层壁结 

构的组成不一样。魏氏拟尾柱虫 (Paraurostyla 

w~iuti)包囊中外层和内层壁含中性粘 多 糖、 

酸性粘多糖和蛋白质，中层壁含酸性粘液物，颗 

粒层含中性粘多糖。 

(四)纤毛虫休眠包囊的类型及其皮 层 结 

构的脱分化和再分化 

纤毛虫形成包囊时显著的形态学特征之一 

是皮层纤毛器和有关微管结构的脱分化，但不 

同类群纤毛虫皮层结构脱分化的特 征 不 一 样 

(表 2)。尖毛虫科伪尖毛虫形成休眠包囊后，有 

四层包囊壁，细胞皮层内已全部吸收了毛基体、 

纤毛杆和微管结构；但游仆虫科檐形双睫虫休 

眠包囊有三层壁结构，细胞皮层内 保 留 有 毛 

基体和大部分微管，仅部分纤毛杆被吸收 。 

Walker等 (1980)比较了不同类纤毛虫休眠包 

囊的特征，首 先提出了腹毛 目纤毛虫形成“毛基 

体吸收型包囊”(kinetosome—resorbing cyst) 

和 “毛基体非吸收型包囊” non—kinetosome— 

resorbiag cyst) 两类包囊的假设 o 后 来， 

· 5O ‘ 

Rios等(1 985)在尾柱虫科大尾柱虫 (Vrostyla 

grandis)中发现，形成包裹后，细胞皮层内已 

吸收了全部纤毛杆、微管及大部分毛基体，仅残 

留少数毛基体，包囊壁也有三层嘲。并且对艾 

氏全列虫 (Holosticha adami)、 冠突伪尾柱 

虽 (Pse“dol‘ros‘y!q cristata．一 P．1evis)毒Ⅱ 

近亲殖口虫 (Gonostomum attine) 也观察到 

这样特征的包囊[161~因此将这些包囊看作为“尖 

毛虫类包囊”和“游仆虫类包囊”之外的第三类 

包囊——“尾柱虫类包囊”。最近对魏氏拟尾柱 

虫等纤毛虫的包褒又揭示，皮层超微结构除具 

有毛基体吸收型包囊的典型特征外，皮层内含 

表膜下微管，细胞质又有尾柱虫类包囊的特征， 

并且包囊壁为三层，据此又认为这是一类介于 

毛基体吸收型包囊和尾柱虫类包囊之间的第四 

类包囊。 
、  

关于形成包囊时皮层纤毛结构的分化过程 

首先在伪尖毛虫上取得较详细的结果 。后来， 

Matsusaka等 (1 984)以苔藓织毛虫(Histrieu， 

lus raMscorura)为材料，在亚显微水平上观察 

了一根棘毛 (cirrus) 中纤毛单元的脱分化和 
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寰 2 纤毛虫体暖包■中捆皇度量结构的特征 (引自 Rawlinson et a1．。I986)Bq 

科 属 毛基体吸收(+)或非吸收(一) 

篮口科 (Nassul~dse) 篮口属 (Nassula) 一 

薄咽虫科 (Leptopharyngidae) 拟小胸虫属 (Psf_domlfrol̂or口 ) 、 一 

前口虫科 (Fronfoniidae) 前rJ虫属 (Fro ，oflla) 一 

尾柱虫科 拟全列虫属 (Paraholosticha) + 

全列虫科 (Holostichidae) 劳}仑泰拉虫屠·(Laurentiell4) + 

尖毛虫科 腹}￡虫霹 (Gastrostyla) + 

织 毛虫鼹 (Histrlculus) + 

尖 琶虫属 (Oxytricha) + 

侧毛虫匿 (Pleu~o rrich4) + 

棘尾虫属 (s，，fonychia) + 

括纤虫科 (A。pidiscidae) 话纤虫属 (Aspidisca) + 

游仆虫科 双睫虫属 (Diopkrys) 一 

游仆虫属 (EJpIotcs) 一 

按 Small et al (1985) q 的分类'归在尖毛虫乖丰。 

再分化：纤毛脱分化时，其基体腔中的车轮形 

结构和浓密颗粒先消失。接着，轴粒 axosome) 

和一对中央微管落人到基体腔中，轴丝 axone． 

me)也收缩。这些微管在细胞质内逐渐瓦解，至 

完全消失；诱导脱包裹后 10—20分钟，细胞皮 

层内便出现毛基体。初期毛基体比成熟基体小， 

且埋没在高电子密度细胞质中，内含排列不规 

则的 9个三联体微管雏型，其中无车轮结构。 

三联体 A B、C微管按序装配，接着形成车轮 

结构，毛基体成熟。之后，基体向细胞膜运动，其 

远端附着表膜后，长出纤毛咖。对其他类纤毛 

虫的研究目前仅限于少数种，例如，Rawlinson 

等 (1985)应用蛋白银方法显 示 了 粘 游 仆 虫 

(,Euplotes muscicola)休眠包囊中陷入在细胞 

质内深处的口围带结构㈨；Matsusaka等(1989) 

用银浸法观察到，包囊游仆虫形成包囊时，细 

胞腹面皮层连同纤毛器一起陷入到细胞质内深 

处，背纤毛器则并不明显下陷而留 在 细 胞 背 

面明。此外，对毛基体非吸收型包裹和其他类 

包囊皮层结构的分化，尚未见进一步的报道。 

(五)纤毛虫包囊现象研究的意义 

1．纤毛虫形成包囊的生物学意义 

纤毛虫形成包囊后，除“生殖型 包囊细胞 

在内部进行生殖外，大部分包囊的细胞处于休 

眠的生理状态，没有生长和生殖，其生活物质仅 

在消耗少部分呼吸能的情况下继续维持下去。 

据研究，包裹壁和细胞的休眠特征是纤毛虫抵 

御外界各种有害因子，在极端环境下生存的重 

要条件。大部分包裹能抗高温、低温、干燥等多 

种有害因子，甚至能在这些因子的长时间影响 

下存活下来。例如，贪食腹柱虫 (Gastrostyla 

Forax)的包裹在干燥保存 3年后，细胞仍能脱 

包囊；僧帽肾形虫包囊干燥保存 5年仍然存活； 

同种肾形虫包囊在液氮下放置 2天，1000(3下处 

理 3小时也不死嘲。 

包囊的上述特征一方面为纤毛虫种群的延 

续提供了条件，另一方面又为纤毛虫从一处向 

另一处扩散或传播提供了途径。有人检查，每 

立方米空气中含 2个原生动物包裹，并且在鸟 

的羽毛和腿粘着的泥土上，或在水生甲壳动物 

的体表也有原虫包囊，因此推测，包裹可髓空气 

流动携带_定距离，或经由某些动物的迁移向 

另一处传播。另外，某些寄生纤毛虫形成包囊 

也是其避开严酷环境的影响，保证有效地感染 

宿主的一种最“安全”的方法。 

纤毛虫的年龄和衰老程度是无性分裂次数 

决定的，包裹形成可使纤毛虫较长时间停止分 

裂，这也是纤毛虫延续其无性系衰老的一种方 

法。 

2．纤毛虫包囊现象研究对纤毛虫系统学的 

意义 

尽管没有理由认为纤毛虫形成包裹具有种 

· ，l ’ 
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群特异性，但从一定类群的纤毛虫产生特定结 

构的休眠包囊，而表现出一定的遗传和发育特 

征来看，纤毛虫的包囊现象可能与其系统进化 

有联系。这些已经引起各个学者的重视。近年 

来对纤毛虫包囊问题的研究已成为探讨纤毛虫 

系统学的组成部分。 

Walker等(1980)首先提出了根据休眠包 

囊的特征对腹毛目纤毛虫的再 分 类 问 题 。 

Reid等 (1983)检查了多膜纲 (Po|ymenopho— 

rea)中某些代表属的包囊发现，尽管不同属的 

营养细胞结构变异十分明显，但相应包囊结构 

则相当稳定，他们推测“包囊结构可能是确定不 

同类群纤毛虫之间系统学关系的重 要 标 准 之 

一

”

，便提出了这一纲中几类有不同包囊结构的 

纤毛虫具有不同起源的假设啪 。Busser等(1974) 

也曾认为，包囊壁中有无几丁质与腹毛目中属 

的特征有关圈。‘而目前已经肯定，毛基体非吸 

收型包囊的包囊壁含几丁质，·但在劳伦泰拉虫 

属、尖毛虫=】鼠和尾柱虫属等形成的包囊中，包囊 

壁无几丁质 妇。看来包囊壁的组成对纤毛虫分 

类有参考价值ro 

魏氏拟尾柱虫的包囊结构已经揭示出其在 

系统学上的有关问题。 Borror(1972)曾将它 

归在尾柱虫科， 后来根据其形态和形态发生的 

特点，又将它放在尖毛虫科。目前来看，这一纤 

毛虫形成的包囊是介于毛基体吸收型包囊和尾 

柱虫类包囊之间的第四类包囊，因此它的包囊 

有两个科的特征，有人认为它是一种处于Small 

等 (1985)分类中的排毛亚目 (Stichotrichina) 

和散毛亚目 (Spor毫d0crichina)之间的 “过渡 

型纤毛 虫”。 ． 

3．纤毛虫包囊现象研究对探讨细胞模式形 

成机理的意义 

单细胞纤毛虫具有复杂的细胞结构，在生 

命史一定阶段经历了结构的显著分化，尤其是 

细胞皮层产生多种复杂的纤毛和非纤毛 结 构， 

其结构分化的复杂性也是真核细胞中少 见 的， 

因此应用纤毛虫研究细胞模式形成成为一个活 

跃的领域。 

根据纤毛虫正常生命周期 (无性生殖和有 

性生殖 )以及 人工干涉条件下形态发生的结果， 

对纤毛虫模式形成机理的一种假设是，纤毛虫 

皮层先存结构的空间构型对新结构的形成和定 

位起着控制作用 嘲，例如草履虫(Paramecium) 

和四膜虫 (T z，口̂)，m 口)中新毛基体总是在 

邻近老毛基体前方 、与之成 90。的角度组 装 而 

成睁．7 ，以及这两种纤毛虫经手术获得的一小段 

颠倒的纤毛列能在无性生殖中保持下去H．1力等 

许多现象便是证据。然而，形成毛基体吸收型包 

囊的纤毛虫中，没有任何毛基体和毛基体瓦解 

后残留物的休眠包囊，细胞脱包囊后也能形成 

与原模式完全一 样的纤毛结构，例如伪尖毛虫 

成囊单体脱包囊后必然是含一套纤毛小器官的 

纤毛虫，成囊双体脱包囊后仍为含两套纤毛小 

器官的双体，似乎它们都能记住原有的纤毛模 

式，为此有人提出模式形成机理的另一假设是， 

纤毛虫还存在着一个离开可见结构而起作用的 

信息系统，它启动整套皮层结构的发育，并决定 

着发育区纤毛结构的极性和不对称性叫。目前 

对毛基体非吸收型包囊的研究不多，在超徽结 

构水平对这类纤毛虫包囊形成和解脱过程中的 

毛基体及各类纤毛器的形态演化尚 未 开 展 研 

究。如搞清楚这类纤毛虫纤毛结构脱分化和再 

分化的详细特征，想必能为探索真核细胞模式 

形成机理提供新的资料。另外， 对纤毛虫包囊 

中包囊壁结构的形成和起源，如能在亚显微水 

平观察分析的基础上，深入到分子水平的工作，． 

那对阐明上述理论问题也将是有意义的。 
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