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摘要: 为探究寄生部位分化对黏孢子虫种群分化的影响, 以吉陶单极虫(Thelohanellus kitauei)为例, 研究了寄生于

鲤(Cyprinus carpio)皮肤和肠道的吉陶单极虫的形态、寄生特征和分子遗传信息。寄生皮肤的吉陶单极虫(S 型)形

成单个明显孢囊, 直径约 2.1 cm, 寄生肠道的吉陶单极虫(I 型)形成多个(16 个)孢囊, 直径 0.21~0.82 cm; 孢子形态

特征相比, S 型和 I 型孢子鞘膜宽差异不显著(P>0.05), 但孢子厚差异显著(P<0.01), 孢子长、极囊长、鞘膜长、孢

子宽和极囊宽呈现极显著差异(P<0.001); 组织病理结果显示, 二者均寄生于结缔组织中, 引起淋巴细胞浸润、组织

增生等炎症反应, 但 S 型孢子主要分散在真皮疏松层, 部分孢子侵入致密层, 造成结缔组织弯曲、变形, 而 I 型孢

子主要分散在肠黏膜下层上方, 挤压并导致肠绒毛萎缩; 分子序列比对发现, S 型和 I 型的 SSU rDNA 序列相似度

较高, 为 99.7%, 具有 4 个差异位点, ITS-5.8S rDNA 序列间相似度较低, 仅 97.3%, 共有 20 个差异位点。基于 SSU 

rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 序列构建的系统进化树显示, S 型和 I 型于吉陶单极虫支系内部各自聚类, 表明相同寄生部

位的吉陶单极虫具有更近的亲缘关系。综上所述, 寄生不同部位的吉陶单极虫在形态、寄生特征和遗传信息方面

存在不同程度的差异, 具有明显的种群分化特征, 说明寄生部位分化是驱动黏孢子虫种群分化的重要因素。 
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黏孢子虫是一类形态简单、个体微小的后生

动物寄生虫, 主要寄生于鱼类, 可在鱼体几乎所

有器官和组织中寄生[1]。黏孢子虫拥有丰富的物

种多样性, 迄今全世界已报道 2600 余种[2], 并且

这一数量还在快速、大量地增加。已有研究表明, 

物种多样性的形成和维持与种群分化密切相关[3]。

种群分化指物种内两个或多个种群在不同环境的

影响下发生表型和基因变化[4]。随着时间的推移, 

它们可能会进一步分化为不同的物种[5]。目前, 种

群分化在黏孢子虫分类学[6]、系统发育学[7]和生态

学[8]等研究领域中都有发现, 并且往往发生于不

同地理[9]和宿主[10]株系间。此外, 有学者发现不

同寄生部位的黏孢子虫也存在种群分化[11]。然而, 

由于黏孢子虫通常具有严格的器官特异性和组织

向性[12], 因此, 与寄生部位相关的种群分化研究

仍比较匮乏。 

吉陶单极虫隶属于黏孢子纲(Myxosporea)、双

壳目(Bivalvulida)、碘泡科(Myxobolidae)、单极虫

属(Thelohanellus), 主要寄生于鲤肠道, 可引起肠

巨大囊肿病, 导致鲤大量死亡并造成严重的经济损

失[13]。吉陶单极虫最初由 Kitaue[14]于 1980 年在日

本养殖鲤的肠道中检获, 后 Egusa 等[13]通过显微

观察对该虫进行了形态学描述并正式命名。1984

年 ,  范至刚 [15]首次报道了我国湖南某地区养殖 
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镜鲤肠道中的吉陶单极虫。之后, 又有学者在河

北[16]、山东[17]、辽宁[18-19]等地养殖建鲤和鲤的肠

道中陆续报道, 并初步研究了该虫的显微和亚显

微形态结构、血液和组织病理等。然而, 受当时

科研条件和技术手段的限制, 以上研究未能提供

吉陶单极虫分子信息, 这给其物种准确鉴定和进

化关系研究带来很大困难。近年来, 随着基因序

列分析和系统发育分析在黏孢子虫分类学研究中

的广泛应用 , 上述问题得到了部分解决 [20]。Liu

等[21]通过形态学比较和分子鉴定, 将谢杏人等[22]

在河南地区报道的寄生鲤肠道的信阳单极虫

(Thelohanellus xinyangensis)厘定为吉陶单极虫。

此外, 由于吉陶单极虫地理分布广, 众多学者利

用分子标记技术开展了有关该虫不同种群间的基

因分型和系统发育等研究[23-25]。 

吉陶单极虫自发现以来, 一直被视为肠道专

性寄生虫, 诸多研究也均围绕肠道寄生的吉陶单

极虫展开[26-27]。然而, 在 2016 年, 笔者从鲤的皮

肤分离到数个较大的、不规则的孢囊, 经形态学

和分子学鉴定为吉陶单极虫, 从而首次证实皮肤

是吉陶单极虫的另一寄生部位[28]。近期, 笔者又

先后从鲤的皮肤和肠道分离到该虫。为探究寄生

部位分化对吉陶单极虫种群分化的影响, 本研究

比较了不同部位吉陶单极虫的形态、寄生特征和

分子遗传信息, 以期揭示吉陶单极虫种群分化程

度, 也为探究黏孢子虫种群演化规律和寄生部位

起源提供参考。 

1  材料与方法 

1.1  样本采集、形态鉴定和分析 

2022 年 3—4 月, 在湖北省武汉市采集 12 尾

鲤(体长 26.3~30.7 cm), 经病原学检测后, 从患病

鱼皮肤和肠道分别采集到孢囊。孢囊经解剖针刺

破后, 吸取少量孢子置于载玻片上, 滴加少量蒸

馏水后加盖盖玻片, 利用 Olympus BX53 显微镜

(Olympus, Tokyo, Japan)和 Olympus DP72 数码成

像系统(Olympus, Tokyo, Japan)对新鲜孢子进行

观察并拍照。随机选取 40 个成熟孢子测量孢子

长、孢子宽、孢子厚、极囊长、极囊宽、鞘膜长、

鞘膜宽等数据。所有测量值均以微米(μm)为单位, 

以平均值、标准差及变化范围的形式表示。利用

IBM SPSS 21.0 软件[29]对孢子各形态指标进行配

对 t 检验分析。 

1.2  组织病理学观察 

取感染孢囊的皮肤和肠道组织用 4%多聚甲

醛溶液固定, 经梯度乙醇脱水、二甲苯透明、石

蜡包埋后, 5~6 μm 切片, 苏木精–伊红染色, 最后

用中性树胶封片, Olympus BX53 显微镜(Olympus, 

Tokyo, Japan)下观察并拍照。 

1.3  DNA 提取与序列扩增 

参照说明书, 采用基因组提取试剂盒(CWBIO, 

Beijing, China)提取成熟孢子基因组 DNA。PCR

扩增 SSU rDNA 片段, 引物参照 18e[30]和 18R[31]。

PCR 反应体系为 50 μL, 包括上下游引物各 1 μL, 

2 μL 模板 DNA, 25 μL 2×Es Taq MasterMix (CWBIO, 

Beijing, China)以及 21 μL ddH2O。PCR 反应程序

为: 94 ℃预变性 5 min, 94 ℃变性 45 s, 56 ℃退火

45 s, 72 ℃延伸 90 s, 循环 35 次, 最后 72 ℃延伸

5 min。PCR 扩增 ITS-5.8S rDNA 片段, 引物参照

18R-V[31]和 Myxo28S1F-V[32], 反应体系同上。反

应程序为 95 ℃预变性 5 min, 94 ℃变性 50 s, 56 ℃

退火 50 s, 72 ℃延伸 60 s, 循环 35 次, 最后 72 ℃

延伸 5 min。引物序列见表 1。 
 

表 1  本研究使用的引物序列 

Tab. 1  Primer sequences used in the present study 

引物名称 
primer name 

引物序列(5′−3′) 
primer sequence (5′−3′) 

参考文献
reference

18e CTGGTTGATTCTGCCAGT [30] 

18R CTACGGAAACCTTGTTACG [31] 

18R-V CGTAACAAGGTTTCCGTAG [31] 

Myxo28S1F-V CACTTCACTCGCAGTTACT [32] 

 

1%琼脂糖凝胶电泳检测 PCR 反应产物, 胶

回收试剂盒(CWBIO, Beijing, China)纯化回收目

的片段。纯化后的目的片段克隆到 pMD19-T 载体

(Takara, Dalian, China), 转化至感受态细胞 DH5α 

(Trans, Beijing, China)并进行单克隆培养, 经 PCR

验证后, 挑选阳性克隆, 送公司(北京擎科生物科

技有限公司)测序。 

1.4  序列分析 

测序结果利用 NCBI 的 BLAST 工具(https:// 



第 7 期 沈宇航等: 寄生部位分化对吉陶单极虫种群分化的影响 923 

 

blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi)比对分析后, 检索

和下载 GenBank 数据库中所有吉陶单极虫 SSU 

rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 序列, 并与本研究所获得

的序列通过 MEGA 7.0[33]软件的 Clustal W 程序进

行序列多重比对, 计算序列之间的相似度和遗传

距离。使用 Bioedit 7.2.5[34]软件对比对后的序列

进行差异位点分析。 

1.5  系统发育分析 

系统发育分析基于 BLAST比对结果, 采用贝

叶斯推断(Bayesian inference, BI)和最大似然估计

法(maximum likelihood, ML), 构建该物种 SSU 

rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 系统进化树。参考序列经

MAFFT 7.503[35]比对后, 使用 Gblocks 0.91b[36]删

除模糊比对片段。使用 DAMBE 7.3.11[37]软件对序

列替换饱和度进行检测。使用 jModelTest 2.1.10[38]

软件计算获得 SSU rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 序列

的最优核苷酸替代模型分别为 TIM2+I+G 和

TPM2uf+I+G。BI 树经 MrBayes 3.2.7[39]软件运算

1000000 代, 每 100 代取样一次, 舍弃前 25%老化

样本获得树形拓扑, 采用马尔科夫链蒙特卡洛方

法(Markov Chain Monte Carlo, MCMC)计算各分

支的后验概率。ML 树经 IQ-TREE 1.6.12[40]基于

上述模型, 自展检验重复运算 1000 次。鲑两极虫

(Myxidium truttae, 登录号: AF201374)和脑碘泡虫

(Myxobolus cerebralis, 登录号: AY479922)分别设

置为 SSU rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 系统树的外群。

生成的一致树使用 FigTree (http://tree.bio.ed.ac.uk/)

查看和编辑。 

2  结果与分析 

2.1  宿主症状和孢囊特征 

在检测的 12 尾鲤中, 发现 1 尾鲤皮肤有 1 处

明显孢囊, 直径约 2.1 cm, 嵌于宿主鳞片下, 造

成鳞片隆起(图 1a); 孢囊附近表皮组织损伤, 伴

有轻微出血症状(图 1b), 感染率为 8.3%。在另 1

尾鲤的肠道发现数个大小不等的白色孢囊, 孢囊

共有 16 个, 直径 0.21~0.82 cm, 阻塞宿主肠道末

段(图 1c, 1d), 感染率为 8.3%。镜检其他内脏器官

无异常。 

2.2  形态鉴定与描述 

分别取皮肤和肠道部位的少量孢子置于显微

镜下检查, 发现成熟孢子壳面观均呈梨形, 缝面

观略狭长, 单个梨形极囊位于孢子前端, 极囊极

丝盘绕 8~10 圈, 孢子外围包被有一膜状鞘(图 2)。

两部位的成熟孢子测量数据(n=40)如下: 寄生皮

肤的吉陶单极虫(标记为 S 型, 下同)孢子长(26.76± 

0.85) μm, 孢子宽(10.45±0.63) μm, 孢子厚(8.80± 

0.45) μm, 极囊长(16.40±0.57) μm, 极囊宽(7.40± 

0.25) μm, 鞘膜长(32.88±1.36) μm, 鞘膜宽(15.07± 

1.28) μm; 寄生肠道的吉陶单极虫(标记为 I 型,  

 

 
 

图 1  感染吉陶单极虫的鲤 

a, b. 鲤皮肤孢囊; c, d. 鲤肠道孢囊. 

Fig. 1  Cyprinus carpio infected with Thelohanellus kitauei 
a, b. Single cyst in the skin of C. carpio; c, d. Numerous cysts in the intestine of C. carpio. 
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图 2  吉陶单极虫孢子 

a, b. S 型孢子; c, d. I 型孢子; a, c. 孢子壳面观;  

b, d. 孢子缝面观. S 型: 寄生于皮肤; I 型: 寄生于肠道. 

Fig. 2  Myxospores of Thelohanellus kitauei 
a, b. The S-type spore; c, d. The I-type spore;  

a, c. Spore in frontal view; b, d. Spore in sutural view.  
S-type: skin isolates; I-type: intestine isolates. 

 
下 同 ) 孢 子 长 (29.52±1.20) μm, 孢 子 宽 (9.29± 

0.81) μm, 孢子厚(8.48±0.43) μm, 极囊长(19.28± 

0.87) μm, 极囊宽(7.02±0.32) μm, 鞘膜长(39.73± 

2.88) μm, 鞘膜宽(14.47±1.55) μm (表 2)。成熟孢

子的形态特征与测量数据均支持本次从鲤皮肤和

肠道分离的寄生虫为吉陶单极虫。 

2.3  形态差异分析 

使用配对 t 检验对 S 型和 I 型的孢子形态测量

数据(n=40)进行显著性分析, 结果显示, S 型的孢

子长、极囊长和鞘膜长极显著大于 I 型(孢子长: 

t=11.89, P<0.001; 极囊长: t=17.43, P<0.001; 鞘

膜长: t=13.59, P<0.001), 而孢子宽和极囊宽极显

著小于 I 型(孢子宽: t=‒7.17, P<0.001; 极囊宽: t= 

‒5.819, P<0.001), 孢子厚显著小于 I 型(t=‒3.21, P= 

0.002); 鞘膜宽差异不显著(t=‒1.90, P=0.06) (图 3)。 

2.4  组织病理学观察 

皮肤组织病理切片显示, 大量孢子分散在真

皮的疏松层, 并破坏疏松结缔组织, 仅少部分孢

子形成小型孢囊。同时部分孢子侵袭致密层并挤

压致密结缔组织。宿主炎症反应表现为免疫细胞

浸润和组织增生, 在疏松层中观察到大量淋巴细

胞(图 4a, 4b)。 

肠道组织病理切片显示, 吉陶单极虫形成的

孢囊附着于肠黏膜下层结缔组织 , 孢囊内部呈

“蜂窝状”。大量孢子包围、挤压小肠绒毛, 从而

散落在孢囊内。另有少量孢子位于结构异常的肠

绒毛内。在黏膜下层周围分布着大量的淋巴细胞

(图 4c, 4d)。 

2.5  分子特征 

分别扩增 SSU rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 片段, 
 

表 2  寄生皮肤和肠道的吉陶单极虫形态比较 

Tab. 2  Morphological comparison of Thelohanellus kitauei isolates in skin and intestine of Cyprinus carpio 

寄生部位 
infection 

site 

孢子长/μm 
spore length 

孢子宽/μm 
spore width 

孢子厚/μm 
spore  

thickness 

极囊长/μm 
polar capsule 

length 

极囊宽/μm
polar capsule 

width 

鞘膜长/μm
membrane 

sheath length

鞘膜宽/μm 
membrane  

sheath width 

极丝圈数
polar 

filament 
number

参考文献
reference

皮肤 
skin 

29.52±1.20 
(26.90–31.81) 

9.29±0.81 
(8.06–10.97) 

8.48±0.43 
(7.32–9.54)

19.28±0.87 
(15.97–20.73)

7.02±0.32
(6.38–7.63)

39.73±2.88
(33.72–47.16)

14.47±1.55 
(12.26–18.51) 

8–10 
本研究

this study

皮肤 
skin 

29.6±1.9 
(26.7–32.3) 

10.2±0.6 
(9.1–11.8) 

– 
19.7±1.4 

(17.3–21.5) 
7.5±0.3 

(6.9–8.2)
39.3±4.1 

(32.6–49.6)
15.7±1.3 

(12.9–17.8) 
8–10 [28] 

肠道 
intestine 

26.76±0.85 
(24.75–28.13) 

10.45±0.63 
(9.02–11.97) 

8.80± 0.45 
(7.78–9.89)

16.40±0.57 
(14.82–17.65)

7.40±0.25
(6.80–7.96)

32.88±1.36
(30.37–36.69)

15.07±1.28 
(12.62–17.86) 

8–10 
本研究

this study

肠道 
intestine 

26.3 
(23–29) 

9.2 
(8–11) 

– 
16.8 

(14–18) 
7.4 

(6–9) 
33.4 

(31–35) 
15.0 

(12–17) 
– [13] 

肠道 
intestine 

25.5±1.1 
(23.4–27.5) 

8.9±0.8 
(7.9–10.9) 

9.3±0.5 
(8.3–10.6) 

15.0±1.2 
(13.0–18.0) 

7.3±0.5 
(6.3–8.5)

34.0±2.6 
(30–40.5) 

14.5±1.1 
(12.2–17.0) 

8–10 [21] 

注: –表示无数据. 

Note: – represents no data. 
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图 3  S 型(皮肤寄生)和 I 型(肠道寄生)孢子的形态学差异 

SL: 孢子长; SW: 孢子宽; ST: 孢子厚; PCL: 极囊长;  

PCW: 极囊宽; MSL: 鞘膜长; MSW: 鞘膜宽;  

***表示 P<0.001, **表示 P<0.01. 

Fig. 3  Morphometric differences between the skin (S-type) 
and intestine (I-type) isolates of Thelohanellus kitauei 

SL: spore length; SW: spore width; ST: spore thickness;  
PCL: polar capsule length; PCW: polar capsule width;  

MSL: membrane sheath length; MSW: membrane sheath width. 
*** indicates P<0.001, ** indicates P<0.01. 

在剔除两端模糊序列以及引物序列后, 得到 S 型

和 I 型分子序列, 上传至 GenBank 数据库中。S

型 SSU rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 序列登录号为

OP765237 和 OP776735, 片段长度分别为 2049 bp

和 735 bp; I 型 SSU rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 序列

登录号为 OP765236 和 OP776734, 片段长度分别

为 2049 bp 和 737 bp。相似度和遗传距离分析结

果显示, S 型和 I 型 SSU rDNA 序列与吉陶单极虫

序列相似性均在 99%以上, 遗传距离均小于 0.01 

(表 3)。S 型和 I 型 ITS-5.8S rDNA 序列与 JQ690368

相似性分别为 97.3%和 100%, 遗传距离为 0.011

和 0.000(表 4)。 

遗传差异位点分析显示, 相比于 7 条寄生部

位均为肠道的吉陶单极虫 SSU rDNA 序列, 2 条寄

生部位均为皮肤的序列出现 4 个位点的碱基变异,  

 
 

 
 

图 4  感染吉陶单极虫的鲤皮肤(a, b)和肠道(c, d)组织病理切片 

a. 大部分孢子散落在真皮疏松层(SS)结缔组织内, 少量孢子形成小型孢囊(plasmodia, P);  

b. 部分孢子(无尾箭头示)侵入致密层(SC)结缔组织内; c. 孢囊位于肠黏膜下层(SM)结缔组织,  

孢子包围、挤压肠绒毛(IV); d. 肠绒毛内的孢子(无尾箭头示). 

Fig. 4  Pathological section of the skin (a, b) and intestine (c, d) of Cyprinus carpio with Thelohanellus kitauei infecting 
a. Most of spores scattered in the connective tissue of the stratum spongiosum (SS) while some spores formed small  

plasmodia (P); b. Some spores (arrow without tail) invaded into the connective tissue of the stratum compactum (SC);  
c. Plasmodia located above the connective tissue of the intestinal submucosa (SM) while spores surrounded and  

extruded normal intestinal villi (IV); d. Spores (arrow without tail) in intestinal villi. 
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表 3  吉陶单极虫 10 条 SSU rDNA 序列间相似度(右上)与遗传距离(左下) 
Tab. 3  Similarity (upper right) and genetic distance (lower left) between 10 SSU rDNA sequence of Thelohanellus kitauei 

吉陶单极虫序列号 
sequence ID of 
Thelohanellus 

kitauei 

寄生部位
infection 

site 
JQ690367 MF536693 MN227353 GQ396677 HM624024 HQ115585 MH329616 OP765236* KR872638 OP765237*

JQ690367 肠 intestine  99.9% 100.0% 99.9% 99.8% 99.6% 99.6% 100.0% 99.7% 99.7%

MF536693 肠 intestine 0.000  99.9% 99.8% 99.7% 99.6% 99.6% 99.9% 99.6% 99.6%

MN227353 肠 intestine 0.000 0.000  99.9% 99.8% 99.6% 99.6% 100.0% 99.7% 99.7%

GQ396677 肠 intestine 0.001 0.001 0.001  99.7% 99.6% 99.6% 99.9% 99.6% 99.6%

HM624024 肠 intestine 0.000 0.000 0.000 0.001  99.4% 99.4% 99.8% 99.5% 99.5%

HQ115585 肠 intestine 0.003 0.003 0.003 0.003 0.003  99.3% 99.6% 99.3% 99.3%

MH329616 肠 intestine 0.003 0.003 0.003 0.004 0.003 0.007  99.6% 99.9% 99.9%

OP765236* 肠 intestine 0.000 0.000 0.000 0.001 0.000 0.003 0.003  99.7% 99.7%

KR872638 皮肤 skin 0.003 0.003 0.003 0.003 0.003 0.006 0.001 0.003  100.0%

OP765237* 皮肤 skin 0.003 0.003 0.003 0.003 0.003 0.006 0.001 0.003 0.000  

注: *表示本研究获得的序列.  

Note: * represents sequence obtained in this study. 
 
 

表 4  吉陶单极虫 3 条 ITS-5.8S rDNA 序列的相似度(右上)与遗传距离(左下) 
Tab. 4  Similarity (upper right) and genetic distance (lower left) between 3 ITS-5.8S rDNA sequences of Thelohanellus kitauei 

吉陶单极虫序列号 sequence ID of Thelohanellus kitauei 寄生部位 infection site JQ690368 OP776734* OP776735*

JQ690368 肠 intestine  100.0% 97.3% 

OP776734* 肠 intestine 0.000  97.3% 

OP776735* 皮肤 skin 0.011 0.011  

注: * 表示本研究获得的序列. 

Note: * represents sequence obtained in this study. 

 

分别是 661 位(C→A)、667位(A→T)、671位(C→G)

和 677 位(A→C)。仅 MH329616 (寄生部位为肠道)

在这 4 个位点与寄生皮肤的相同。皮肤寄生和肠

道寄生的吉陶单极虫 ITS-5.8S rDNA 序列具有 20

个碱基位点差异, 其中 ITS-1 序列有 11 个: 2132

位(A→T)、2141 位(G→T)、2144 位(插入 C)、2193

位、2201 位、2246 位、2342 位和 2384~2387 位(插入

AACG); ITS-2 序列有 9 个: 2362~2363 位(AT→ 

GC)、2681~2686 位(缺失)和 2774 位(C→G)(图 5)。 

2.6  系统发育分析 

系统发育分析显示, 基于 SSU rDNA 序列构

建的 ML 和 BI 树获得了一致的拓扑结构。单极虫

属物种(Thelohanellus spp.)聚为 2 个支系: 寄生鳃

的 5 种单极虫 (T. jiroveci, T. filli, T. seni, T. 

bifurcata, T. catlae)稳定地聚为一支; 光滑单极虫

(T. hovorkai)作为单极虫属的模式种(type species), 

与其余 5 种单极虫(T. kitauei, T. macrovacuolaris, T. 

wangi, T. wuhanensis, T. testudineus)聚为另一支。

所有吉陶单极虫聚为一支, 光滑单极虫为其姊妹

枝; 吉陶单极虫内部按照寄生部位不同进行分支, 

S 型聚为一支, I 型聚为另一支(图 6)。 

基于 ITS-5.8S rDNA 序列构建的 ML 和 BI 树

同样获得了一致的拓扑结构, 所有吉陶单极虫聚

为一支, 武汉单极虫(T. wuhanensis)为其姊妹枝。

寄生皮肤和寄生肠道的吉陶单极虫分别构成独立

支系(图 7)。 
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图 5  吉陶单极虫 SSU rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 序列的差异位点 

S*: 寄生部位均为皮肤的吉陶单极虫序列; I*: 寄生部位均为肠道的吉陶单极虫序列; OP765237*: 该序列与 KR872638 一致; 

OP765236*: 该序列与 JQ690367 和 MN227353 一致; OP776734*: 该序列与 JQ690368 一致. 引物结合部位以箭头标示. 

Fig. 5  Variation sites of SSU rDNA and ITS-5.8S rDNA sequences of Thelohanellus kitauei 
S*: the sequences of T. kitauei that infect the skin; I*: the sequences of T. kitauei that infect the intestine;  

OP765237*: this sequence is identical with KR872638; OP765236*: this sequence is identical with JQ690367 and MN227353;  
OP776734*: this sequence is identical with JQ690368. Primer binding locations are marked by arrows. 

 

 
 

图 6  基于 SSU rDNA 序列构建的 BI/ML 系统进化树 

节点处数值分别代表贝叶斯法的后验概率和最大似然法的置信值.  

星号(*)代表值等于 1.00/100, 破折号(–)代表值小于 0.60/60. 

Fig. 6  BI/ML phylogenetic tree based on SSU rDNA 
Posterior probabilities and bootstrap supports are given beside the nodes, sequences respectively.  

Asterisks (*) represent values = 1.00/100. Dashes (–) represent values < 0.60/60. 
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图 7  基于 ITS-5.8S rDNA 序列构建的 BI/ML 系统进化树 

节点处数值分别代表贝叶斯法的后验概率和最大似然法的置信值.  

星号(*)代表值等于 1.00/100, 破折号(–)代表值小于 0.60/60. 

Fig. 7  BI/ML phylogenetic tree based on ITS-5.8S rDNA sequences 
Posterior probabilities and bootstrap supports are given beside the nodes, respectively.  

Asterisks (*) represent values = 1.00/100. Dashes (–) represent values < 0.60/60. 
 

3  讨论 

形态特征是黏孢子虫最为直接、简单和有效

的分类指标。近年来, 随着研究技术的发展和对

黏孢子虫认识的加深, 寄生特性以及分子序列分

析成为黏孢子虫物种鉴定的重要辅助手段[20]。本

研究从鲤的皮肤分离到一种单极虫, 其形态学特

征与 Zhai 等[28]描述的吉陶单极虫基本重叠, 同时

分子序列也完全一致, 证实了皮肤也可被吉陶单

极虫寄生的观点。而从肠道中分离到的单极虫不

仅形态和分子数据与吉陶单极虫重叠, 而且肠道

也是吉陶单极虫的常见寄生部位。 

进一步对比 S 型和 I 型的孢子形态数据, 发现

除鞘膜宽以外, 其余形态特征均有明显差异(图 3)。

研究表明, 黏孢子虫的形态差异即使在种内水平

上也可能反映遗传差异[41]。核糖体 DNA (rDNA)

作为检测黏孢子虫种内遗传差异的有效工具, 同

时可应用于不同株系间的基因分型和种群分化研

究[7]。陈鸿真等[25]发现不同地理株系的吉陶单极

虫 SSU rDNA 序列表现出某些位点的差异, 基于

此划分了 4 种基因型(Genotype I~IV)。本研究获得

的 I 型和 S 型序列分别与基因型 II 和 III 一致, 并

且寄生部位也一致。值得注意的是, 除 MH329616

外, 所有寄生肠道的吉陶单极虫 SSU rDNA 序列

与寄生皮肤的序列间具有 4 个变异位点(图 5)。以

上结果表明不同寄生部位间的吉陶单极虫存在遗

传分化, 但分化程度较低, 这可能与 SSU rDNA

序列较为保守的特性相关[42]。因此, 需要利用分

辨率更高的分子标记进一步比较吉陶单极虫种群

间的遗传差异。 

核糖体 DNA中的内转录间隔区 ITS属非编码

序列 , 在物种进化过程中受到的选择压力较小 , 

能够为物种的遗传多样性研究提供丰富的变异和

信息位点[43-44]。本研究扩增获得的 I 型 ITS-5.8S 

rDNA 序列, 与 JQ690368 (寄生部位为肠道)序列

相似度为 100%, 而与 S 型序列相似度仅为 97.3%, 

具有 20 个碱基差异。这进一步说明寄生不同部位

的吉陶单极虫存在遗传分化现象, 并且可能有更

多的基因型。系统发育分析能够进一步揭示黏孢

子虫不同寄生部位间的潜在联系 [11]。基于 SSU 

rDNA 和 ITS-5.8S rDNA 序列构建的吉陶单极虫

系统进化树显示, 寄生相同部位的吉陶单极虫聚

为了一支, 具有较近的亲缘关系, 证实了吉陶单

极虫在不同部位间的遗传分化现象。类似的现象

也在吴李碘泡虫(Myxobolus wulii)[45]、普罗宁碘泡

虫(Myxobolus pronini)[6]等多种黏孢子虫中存在。

然而, 陈鸿真等[25]发现, 寄生皮肤和寄生肠道的

吉陶单极虫在 SSU rDNA 系统树中并未分支。产

生的不一致结果可能与某些序列碱基位点的突变

及 S 型样本量不足有关[46]。另外, 受限于 S 型样

本数量, S 型在 ITS-5.8S rDNA 系统树中呈单独一

支, 并未形成聚类关系。因此, 在今后的研究中, 

应补充不同地区或不同宿主的 S 型分子数据, 从

而完善吉陶单极虫的系统发育关系。 

吉陶单极虫表现出的形态和遗传差异表明其

存在种群分化。种群分化是一个复杂的生物进化

过程。在黏孢子虫中, 种群分化通常与地理、宿

主或寄生部位有关[9-11]。然而, 它们只是不同种群

的表现形式, 并不能直接驱动物种的种群分化。
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事实上, 驱动种群分化的关键因素是种群所处的

环境差异 [4]。Yokoyama 等 [41]发现七星库道虫

(Kudoa septempunctata)日本和韩国株系具有形态

差异并且已出现基因分型, 推测地理环境差异是

导致其种群分化的主要因素。Liu 等[6]发现普罗宁

碘泡虫在不同寄生部位间(腹腔和内脏浆膜)的形

态和遗传变异可能与微生境差异有关。本研究中, 

吉陶单极虫寄生肠道和皮肤时依然保持相对严格

的结缔组织向性。尽管如此, 在向不同部位发生

种群扩张的过程中, 受不同器官微环境压力影响

的吉陶单极虫可能会发生适应性进化, 最终导致

种群分化。 

综上所述 , 寄生不同部位的吉陶单极虫形

态、寄生特征和遗传信息存在不同程度的差异 , 

表现出明显的种群分化特征, 系统树中的聚类关

系进一步佐证不同部位的吉陶单极虫存在种群分

化。本研究丰富了吉陶单极虫表型和遗传多样性

研究, 证明了寄生部位分化是影响黏孢子虫种群

分化的因素之一, 可为今后探究黏孢子虫种群演

化规律和寄生部位起源提供参考。 
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The impacts of infection site differentiation on population divergence 
of Thelohanellus kitauei (Myxozoa: Myxosporea) 
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Abstract: Myxosporeans are a group of microscopic parasites that primarily parasitize fish with more than 2600 
species currently discovered worldwide. The rich diversity of this group has led to extensive research on 
population divergence in myxosporeans. To investigate the impacts of infection site differentiation on the 
population divergence of myxosporeans, Thelohanellus kitauei Egusa & Nakajima, 1981 was isolated from the 
skin (S-type) and intestine (I-type) of different common carps Cyprinus carpio L. We compared the morphological 
differences in the T. kitauei found at the two infection sites by measuring the morphological characteristics of both 
plasmodia and spores. Tissue samples from the infected skin and intestine were examined by histopathology. The 
small subunit (SSU) ribosomal DNA (rDNA) and internal transcribed spacer (ITS)-5.8S rDNA sequences of two 
isolates were also amplified, aligned, and phylogenetically analyzed with other T. kitauei sequences from GenBank. 
The results showed that the S-type formed a single plasmodium with a diameter of 2.1 cm, while the I-type formed 
sixteen plasmodia of different sizes (diameters of 0.21–0.82 cm). The membrane sheath widths of the S- and 
I-types were approximately identical (P>0.05). However, the spore lengths, polar capsule, and membrane sheath of 
the S-type were significantly greater than those of the I-type (P<0.001), while other morphological characteristics 
were significantly smaller than those of the I-type (spore thickness: P<0.01; the width of spore and polar capsule: 
P<0.001). Histologically, most of the S-type spores were distributed in the stratum spongiosum of the dermis, with 
some spores penetrating the stratum compactum, causing curvature and deformation of the dense connective tissue. 
The I-type spores were primarily scattered over the intestinal submucosa, and the intestinal villi squeezed by the 
spores showed atrophy to varying degrees. Both types infected the connective tissue, causing inflammatory 
reactions such as lymphocyte infiltration and tissue hyperplasia. Molecular sequence comparison showed that the 
SSU rDNA sequence similarity between the S-type and I-type was 99.7%, with 4 variation sites. However, the 
ITS-5.8S rDNA sequence similarity was only 97.3%, with a total of 20 variation sites. The phylogenetic tree was 
constructed based on SSU and ITS-5.8S rDNA sequences, respectivly, demonstrating that the sequences of T. 
kitauei were divided into two lineages, ‘intestine’ and ‘skin’ subclades. In conclusion, the populations of T. kitauei 
infecting the skin and intestine of common carp showed varying degrees of difference in morphology, parasitic 
characteristics, and genetic information, providing obvious evidence of population divergence. It was 
demonstrated that the infection site differentiation is an important factor driving population divergence in 
myxosporeans. 

Key words: population divergence; Thelohanellus kitauei; infection site; morphology comparison; tissue tropism; 
ribosomal DNA 
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