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肉足鞭毛类原生动物中

宿主 <共生体系统的研究!

顾福康 ! 隋淑光 ! 杨振云
（华东师范大学生物系，! 上海 ! =444>=）

摘 ! 要 ! 目前已在 =4 多种变形虫和 "4 多种鞭毛虫中发现细菌内共生体。大部分细菌内共生体位于宿

主细胞质共生泡中，仅少数鞭毛虫的内共生体位于核质中。变形虫 <细菌共生系统形成后，共生体影响

宿主细胞基因，对其基因缺陷产生互补作用。灰胞藻类鞭毛虫 <蓝绿藻共生体系统的研究表明，叶绿体

起源于一种原始的共生蓝细菌。锥体亚目鞭毛虫细胞质内普遍含有双心体，该共生体可能是由来自波

豆亚目的锥体类鞭毛虫遗传的。作者推测，继续研究鞭毛虫和原核生物共生关系起源的基本阶段，可阐

明原生动物的共生系统起源的基本原则，并为真核细胞起源的理论提供进一步的证据；深入研究变形虫

<细菌共生系统，可在遗传精细结构和代谢调节的进化方面为真核细胞内共生起源的理论提供分子水

平上的证据。
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自从 $%"4 年 SI;NBMJ@ 提出真核细胞的共生作用起源说以来，研究原生动物和原核生物间
的共生作用，探索真核细胞的起源及其进化，已越来越引起各国学者的重视。由于原生动物是

一个多系统类群，而不是一个自然类群，这一类群所显示的多样性特征是其它生物类群无可比

拟的，加之原生动物细胞体积大，主要以吞噬作用获取营养，这种特殊的营养方式，使之为细菌
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等各种微生物进入细胞内栖息提供了重要条件。因此，原生动物成为研究细胞内共生作用的

理想材料。在生物分类的五界系统中，原生动物被作为原生生物界中的一个亚界，肉足鞭毛虫

类原生动物则是其中一个门［!］。对这类原生动物内共生作用的研究，目前已涉及到应用少数

模式材料以现代生物学方法作深入的理论研究、对不同类群中的内共生体作比较进化分析两

个方向，其中，关于内共生体的进入方式、内共生系统建立过程中双方的相互识别、内共生体在

宿主细胞内的生存方式及其协同进化（ "#$%#&’()#*）是研究的主要内容［+］。随着超微结构技

术、生化和分子生物学方法的普遍应用，对肉足鞭毛虫类原生动物共生系统的研究已取得较快

进展，所得结果对揭示真核细胞生命系统的结构和功能、真核细胞器的起源及其细胞进化等生

命现象的基本理论问题有重要价值。

!, , 肉足类原生动物

裸变形虫是这类原生动物中最常见的。除在似卓变形虫（!"#"$%"&’ (&&$%)&#*))"*）中观察
到非专性的变形虫 -藻类共生作用外，在裸变形虫中常见细菌内共生现象，例如，至今对 ./ 多
种变形虫的超微结构观察中，发现含细菌内共生体的便有 +/ 多种。在变形虫 -细菌共生系统
中，细菌位于变形虫细胞质的共生泡（ 0123)#*(#45#6)" %7"’#&$）中，或游离在无膜结构围着的细
胞质中，有时在同一变形虫细胞内可同时含有这两种定位方式的内共生体。

!" !# 变形虫细胞内共生体的起源
./ 年代中期，有人将细菌实验感染大变形虫（ +,&*-" .#&/*0’），新感染细菌的变形虫其细

胞生命活动受到一定程度的有害影响［8］。但经数年维持培养后，其中细菌对变形虫的有害作

用逐渐变小，最终，变形虫须依赖所获得的细菌才能生存下来。后来，又有人以人工诱导变形

虫吞噬作用或以显微注射方法将外来细菌引入到含有细菌共生体的变形虫细胞内，观察到，细

菌由变形虫质膜包裹形成吞噬体，经历一个消化过程，其中少数吞噬体能避免被消化而成为包

有共生细菌的小泡。实验后 9 : !/ 天，约有 ;<的细菌以这种形式存活下来，在变形虫细胞内
继续繁殖。由此表明，小泡对细菌共生体有特殊保护作用。应用生物化学方法分析质膜和来

自质膜的共生体小泡（共生泡）两者的膜蛋白成分，其中共生泡在细胞质面有一个分子量为

+// => 的特殊多肽，但质膜含有的几个多肽在共生泡中已不存在。由这一结果推测，共生泡
是吞噬体被消化期间与溶酶体结合对其质膜选择性地分离出来的特殊膜成分，因此细胞内共

生体产生的一个重要方面是共生泡膜的生物合成，其中包括在膜内插入 +// => 多肽的过
程［9］。

对棘变形虫（+$"1/%",&*-"）及其细菌内共生体噬肺军团菌（ 2*34&1*))" .1*0,&#.%4)"）的共
培养实验观察到，其中变形虫能分泌某些可溶性物质到培养基中，经分析，这些物质对细菌的

生长繁殖是必要的［;］。并且，细菌经变形虫的吞噬作用迅速进入变形虫细胞质，长期停留在

“食物泡”中生活［.］。应用潜在的细菌共生体对几种棘变形虫作人工感染传播实验，观察到实

验棘变形虫均可能成为细菌内共生体的宿主［?］。由这些结果推断，棘变形虫与其潜在的共生

菌两者完全可能形成一个共生系统。

目前对位于共生泡的细菌其经由变形虫吞噬作用进入宿主细胞质中的途径比较清楚，但

对游离在变形虫细胞质内的细菌内共生体的起源尚不清楚。

!" $# 变形虫 -细菌共生系统的维持和整合机制
经观察发现，一个新感染了细菌的大变形虫约经过 +// 个细胞世代便会对细菌共生体产

生依赖作用［@］，如果从变形虫细胞内去除全部的细菌共生体的话，则建立了共生关系的该变
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形虫必将死亡，而如果再将细菌引入到实验变形虫的细胞质，不能存活的变形虫会重新恢复活

力［!，"#］。这些结果意味着，由于细菌共生体的作用，使含共生体的变形虫细胞核基因组成分发

生了改变，而与无共生体的变形虫不再一样，结果导致变形虫必须依赖其共生系统生存的情

况。

$%&’［""］等应用聚丙烯酰胺凝胶电泳研究了含共生体和无共生体的两种大变形虫细胞质

的组成，由此揭示，含共生体变形虫不再产生一种具有 ()腺苷甲硫氨酸（ (*+）合成酶活性的
,- ./ 蛋白质，但无共生体变形虫含这种蛋白质，这可能是由于栖息共生体的结果，使宿主变
形虫不能转录该蛋白质的基因造成的。为了确定无共生体变形虫中 ,- ./ 蛋白质的可能作
用，他们制备了抗该蛋白质的单抗，以此作探针，克隆了该蛋白质相应的 0/1*，经测序分析，
所得的 0/1* 能编码一种蛋白质，其氨基酸顺序与 !" #$%&、鼠、酵母等生物细胞中 (*+ 合成酶
的氨基酸顺序非常相似。结果表明，大变形虫中的内共生细菌可能已成为其细胞内重要的组

分，通过细菌内共生体的活动对宿主细胞基因产生影响，并对其基因缺陷产生互补作用。变形

虫中的这一发现，即共生体改变宿主的基因的表达，阻断宿主细胞中一个必需蛋白质的合成的

情况，目前尚是第一例。

此后，23. 等［"4］又发现，在大变形虫 5细菌共生系统中，细菌共生体作为变形虫细胞组成
分，大量合成一种 4! ./ 的蛋白质，该蛋白质通过共生体膜进入宿主细胞质，最终到达细胞核
中。氨基酸顺序分析显示，该蛋白质中有一段与细胞核定位信号有关的碱性氨基酸，但在其 1
)端无信号肽。目前对所述蛋白质的功能尚不清楚，据其显著存在于变形虫细胞核中的情况推
测，它可能对细胞核基因的表达产生影响。

46 6 鞭毛类原生动物

至今已报道有 7# 多种鞭毛虫含细菌内共生体，其共生细菌的细胞壁无胞壁质（89:;’<;），
呈革兰氏阴性，但大部分未作鉴定。共生细菌一般位于宿主细胞质的共生泡中，或游离在无膜

物质包裹的宿主细胞质内；有些共生菌位于鞭毛虫粗面内质网形成的分隔中，或在核周腔（ =;>
:’<90?;3: @=30;）及粗面内质网两者位置兼有；少数共生菌成为鞭毛虫核内共生体，无膜物质包
裹而位于宿主细胞核的核质（.3:A&=?3@8）中。
关于鞭毛虫细胞内共生体的起源和进化，一般认为有两种可能结果：!细菌侵入鞭毛虫细

胞质以后，由“外来生物体”进化成宿主细胞的互补细胞器；"细菌共生体位于宿主细胞质分
隔中，其外围的膜结构可抵抗宿主溶酶体酶系的水解，期间，共生体可进入宿主的核周腔甚至

细胞核的核质中。

!" #$ 鞭毛虫 5细菌共生系统的研究中关于叶绿体起源的证据
鞭毛虫细菌内共生体进化的研究为探索真核细胞的细胞器起源提供了重要证据。在对红

藻（ :;B 3?C3;）叶绿体起源的研究中，有人发现在灰胞藻类鞭毛虫（’%()#$*+,#-(-）细胞质中含
有蓝色体，这并非是一种独立的鞭毛虫胞器，而实际上是一类原始的蓝细菌（$A3<&D30E;:’98）。
根据蓝色体含色素、有细胞壁及一定程度上依赖于宿主细胞核基因组等特征，一方面尚不能把

它看作为“胞器 5叶绿体”，但另一方面它很可能是自由生活的蓝细菌和红藻叶绿体之间的一
种过渡形式。据此认为，全部叶绿体可能起源于一种原始的蓝细菌［"F］。

!" !$ 动基体目鞭毛虫 5细菌共生系统的研究
动基体目鞭毛虫（.&/-0$*%(10&21）含波豆亚目（G&B&<’<3）和锥体亚目（ H:A=3<&@&83E’<3）两

个类群。自由生活的波豆虫细胞质内普遍存在革兰氏阴性细菌，但也在某些自由生活的波豆
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虫（例如 !"#$%&’&() *)+$")(,）和寄生生活的隐鞭虫（例如 -%./0&12) !"#）中观察到，细菌内共生
体位于核周腔；在全部营寄生生活的锥体虫中广泛存在细菌内共生体，且共生体仅位于细胞

质，总是形成由一层膜围着的一个大的分裂细胞，有人称之为“双心体”（$%"&’!’()）。
经研究，双心体内共生体的存在与宿主基因组的分子特征多少是有联系的，并且含内共生

体的几种短膜虫（-%203242) 4#)(#2，-5 &(+&/#"02，-5 4#,&$6)2）其中 *+, -./0 基因的核苷酸序列
与无共生体的法氏短膜虫（-5 7),+2+$")0)）中同种基因比较，其同源性超过 123。经种类鉴定
和核苷酸序列分析，芽短膜虫属（8"),0&+%203242)）和短膜虫属（-%203242)）中的双心体属于紫色原
细菌 !4亚群，其 -./0 基因的 5 6 7 含量为 893，编码区相同性达 1:# 93。这类细菌共生体
与一种自由生活的细菌（8&%4#0#"") 1%&(+32,#/02+)）亲缘关系最近。
由于自由生活的波豆虫以胞口和胞咽吞食细菌，这是细菌进入鞭毛虫细胞质营共生生活

的重要条件，但寄生生活的锥体虫并非以吞噬作用获取营养，因此推测，其双心体共生体可能

是由来自波豆虫的锥体类鞭毛虫遗传的［*;］。

对几种锥体类鞭毛虫（-%203242) &(+&/#"02，-5 4#)(#2，9%./)(&,&’) +&%1202,，8"),0&+%203242) +$"2:
+$,）作无菌培养，其中细菌内共生体的细胞壁会减少或消失，并且有 * 种短膜虫（-5 &(+&/#"02）
的内共生体能为宿主提供或为宿主简化所需的营养，例如，宿主细胞含内共生体时，能在由 ;
种氨基酸组成的培养基中生长，但无共生体时需要 *< 种氨基酸加上高氯铁血红素和尼克酰胺
的培养基才能生长［*8］，这些结果意味着，内共生系统整合过程中宿主 =共生体间相互作用，使

宿主细胞越来越依赖于内共生体获取营养及其内共生体对宿主产生的有益作用［*>］。

9? ? 展望

将原生动物鞭毛虫与纤毛虫两者的结构作比较，许多方面表现出明显的同源性和相似性，

由此认为鞭毛虫最可能是纤毛虫的祖先［*:］。随着原生动物涡鞭毛虫等一些具有原核细胞向

真核细胞过渡的典型结构的原始真核类鞭毛虫的发现，关于鞭毛虫是地球上现存的并最有可

能是真核生物祖先这一认识的证据则更为充分。有关学者推测，鞭毛虫这些原始的真核细胞

中细胞的吞噬活动是其中某些细胞器共生作用起源的基础［*+］。也有证据表明，在鞭毛虫中即

使是最低等的类群（例如某些无线粒体、不进行光合作用的异养型种类）也能与各类不同的细

菌形成大量的多样性共生系统。由此可以确信，继续研究鞭毛虫的区系和分类，深入探索鞭毛

虫和原核生物共生关系起源的基本阶段，有可能揭示原生动物中共生关系起源的基本原则，并

为真核细胞的起源理论提供进一步的证据。

变形虫 =细菌共生系统是目前应用最多的模式材料之一。在变形虫类原生动物中，仅细
胞质分隔内含有原核类共生体，而在细胞表膜、核周腔和核质中则没有，这可能是变形虫生命

活动中，其变形运动使细胞体形的不断改变及表膜与内质网膜系统的不断转换造成的。在变

形虫中发现细菌共生体影响宿主细胞的基因表达，阻断其中一个必需蛋白质合成的情况是很

有意义的，这也标志着对原生动物 =细菌共生系统的研究，已经开始注意于共生作用与宿主细
胞大分子物质的变化，并将其对细胞基因结构的影响联系起来。接下去，开展对基因表达产物

及其基因组 ./0 与共生作用机理的研究，深入在分子水平上阐明细胞内共生作用的调节和控
制，可能是这一领域的研究趋势。在分子水平上的预期研究，不但可深入了解共生系统双方在

基因结构上的调节、控制机理，也可为真核细胞共生作用起源的理论在遗传精细结构及其细胞

代谢调节的进化方面提供证据。
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