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有性周期中的四次皮膜改组

金 立 培

( 中山 大 学生物学系
,

广州 5 1 0 2 7 5)

摘 要 应用改良的蛋白银染色技术重新审视冠突伪尾 柱虫接合生殖全过程
,

不仅弄清了

许多以前未曾观察到的演变细节
,

而且新发现存在第四次皮膜形态发生现象
.
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前文
〔 ,一 3〕

报道 了冠 突伪尾柱虫接合生殖期间的核器发 生和皮膜形态发生的过程
,

其

中包括 1次预备分裂
、

3 次成熟分裂
、

合子核形成及 2 次合子后分裂
、

大小核原基的分化

和大核原基的发育等核器演化
,

以及 3 次纤 毛系统的改组
.

在研究小核的体细胞功能时
,

使用改良的蛋白银染色技术
,

以有小核体之 间的接合作为对 比
,

又重新审视了全过程
,

除

进一步证实了上述结果外
,

还获得了一系列有关发生过程的细节
,

尤其是发现并证 明存在

一次新的皮膜形态发生
,

即第四次纤毛系统改组
.

关于第四次皮膜改组
,

在其它腹毛类纤

毛虫的有性生殖过程中
,

尚未见有类似的报道
〔`〕

.

1 材料和方法

1
.

1 纤毛虫细胞株系

本实验所用冠 突伪尾柱虫印犯
l进
d伏

2:
, t殉 二衍如勿 )为 2号和 4号两个细胞株

,

于 1 9 8 6 年

夏在上海市郊采集分离
; 28 号 (2 x c

s
)和 46 号 (4 x 6) 分别源于 1 9 8 6 年秋 2 个交配组合的

克隆后代
,

是 2 个年青的细胞系
.

它们分属 4 个不同的交配型
,

其中任何 2 种细胞配合的

后代
,

其成活率均在 95 %左右
.

培养方法和接合诱导与以前的报道相同
〔’ 〕

.

1
.

2 细胞学观察

按史新柏等的蛋 白银染色技术进行制片观察
〔5〕 ,

但作了如下改良
:

①以 2 : 1 的甘油

蛋白混和液代替蛋白水
.

②以 50 %正丁醇直接滴片粘贴
,

不另行用火棉胶封固
.

收稿 日期
: 1 9 9 2 一 1 2 一 3 0
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2 结 果

2
.

1 接合体内核器和皮膜的变化

2
.

1
.

1 预备分 裂 当接合对紧密形成后
,

接合双方各自近胞 口 的细胞质 内
,

通常各有 1

枚小核逐步膨大
,

但一个接合体 内 2 枚 小核同时膨大的现象也时有发生
,

约占接合对的

8 %一 10 %
.

当接合对形成后 h8 左右
,

该小核达最大体积
,

进入预备分裂的中
、

后或末期

( 图版 I 一 1)
.

这次分裂的一个主要特征是后末期
,

除伸向两极的纺锤体外
,

还在其纵轴的

四周辐射出一些较短的纺锤丝
,

呈毛刷状
.

2
.

1
.

2 成熟分裂和 第一次皮膜改组的启动 预备分裂完成后
,

前子核退化
,

后子核稍前

移并开始膨大
,

进入第一次成熟分裂前期
.

当接合 1 h0 左右
,

增至最大体积的核内形成 1

个大的中央染色质团 (图版 I 一 2 )
,

并向核的一极辐射染色质丝
,

而 自身则向核的另一极移

动
.

随着染色质丝向核的一极转移和积累
,

就形成了所谓
“

伞盖
” ,

另一极的原中央染色质

团则越来越小
,

其间有染色质丝和纺锤丝状物相联 ( 图版 I
一 3 )

,

宛如降落伞一样
,

故称降

落伞期
.

随着一极的染色质团逐渐消失
, “

伞盖
”

向中期板移动
,

第一次成熟分裂进入中期
.

当分裂转入末期时
,

接合体左腹棘毛列数根棘毛的左侧出现少量毛基粒 (图版 I
一 4 )

,

是最

早的 口 围带原基 ( A z M P )
,

表明第一次皮膜改组是在第一次成熟分裂快结束时被启动的
.

在随后的 3一 h4 内又相继进行第二次成熟分裂和一次有丝分裂 (减数后分裂 )
.

其间
,

左腹

棘毛列左侧的 A z M P 毛基粒小区增加至 10 个左右
,

各小区逐步增大并由前而后合并成一

条纵向的带 区 ( 图版 I 一 5
,

6)
.

虽然左腹棘毛列各棘毛的毛基板与 A Z M P 非常贴近甚至混

为一体
,

但这些毛基板仍清晰可辨
,

并未解聚 (见图版 I 一 6 小箭号 )
.

2
.

1
.

3 大核原基的产生 和 第一次 皮膜改组的完成 减数后分裂结束后
,

前后子核开始膨

大呈纺锤形
,

核内有类似纺锤体的结构形成
.

前子核为迁移核 (雄核 )
,

后子核为静止核 (雌

核 )
.

当雄核互向对方接合体迁移并靠拢雌核时
.

便融合成合子核 (图版 I
一

7)
.

在此期间
,

A z M P 前段与左腹棘毛列脱离并 由前而后组装小膜
,

而与 A z M P 脱离开的左腹棘毛列的

3 ~ 4 根棘毛解体
,

稍后的 6一 8 根右列腹棘毛亦解体
,

它们解聚的毛基粒就构成了额腹斜

棘毛列原基 (F v T )P 的前段和后段
,

但并未融为一体 (见图版 I
一

7)
.

与此同时
,

左右缘棘毛

列原基 (L M C P 和 R M C )P 各 自于左
、

右缘棘毛列最右一列的中前段形成
,

由数根棘毛解聚

及其间新产生的毛基粒共同组成 (图版 I 一 8)
.

在随后的约 3 个小时内
,

合子核连续进行两

次合子后有丝分裂
,

共产生 4枚子核
.

通常 l 枚膨大成大核原基
,

另一枚为小核
,

其余 2 枚

退化 (图版 I 一 g ~ 1 7)
.

在第一次合子后分裂的中期
,

背触毛列原基 ( D B P ) 于老的背触毛列

中段产生
.

在后期
,

A z M P 已组装 小膜近冬
,

F v T P 仍分为前后两段
,

其前段开始形成
“

梯
一

’

一 ~
’

曰 州
’ - -

一
- - -

一 ~ ~
“ ’

~ ~ 3
’ 一

一
’ z J / J

月
’ “ ” ` 目 『

’

“

~
’

~
’
J’J ~

/ ’

~
产护 ~

’
甲

档
”
结构 (图版 I 一 1 0)

.

当分裂步入末期时
,

在 F v T P 前后段的间隙处和 A z M P 之间出现一

小团毛基粒 ( 图版 I 一 n 一 1 2)
.

按其 出现的位置
,

这团毛基粒大约是由左列 l ~ 2 根腹棘毛

的毛基板解聚而成的
.

随着这团毛基粒 的增殖
,

迅速将 F V T P 前后段联成一体
,

所剩余的

毛基粒及其后部左列腹棘毛解聚后的毛基粒一起则构成波动膜原基 ( u M P
,

图版 I 一 1 2)
.

在第二次合子后核分裂的前期
,

A z M P 小膜组装 已近完成
; 左右 M c P 开始分化成 3 ~ 4
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列 ; F v T P 呈梯形
,

前端 3 一 4 条
“
梯档

”
开始一裂为二

; U M P 为一条细线
,

其前端直伸到

F v T P 第一
“

梯档
”

的前侧 (图版 1 一 1 3)
.

当转入 中期时
,

F v T P 分化成左右两列棘毛
; U M P

前端开始断开并留下一团毛基粒组成 R F O 棘毛的毛基板
,

而 D B P 则向前后延伸 (图版 I -

1 4
,

1 5)
.

在后末期
,

A z M P 小膜组装完成
,

其前段 向右弯曲
; u M P 停止分化成波动膜

,

并 由

前而后逐步退化 消失 ( 图版 1 一 1 6)
.

当一枚子核开始膨大成大核原基时 ( 图 I 一 1 7 )
,

u M P

完全消失
;
左列前端第一枚额棘毛后移成为口 棘毛 ( B C )

.

约有一半的接合体没有 口棘毛
,

乃该额棘毛向后迁移失败所致
.

随后两接合体分开成为接合后体
,

老的纤毛器消失并由新

的取而代之
.

第一次改组完成后的纤毛器组成及各事体发生的详细资料综合于表 1
、

表 2
.

2
.

2 拟包班的形成和第二次皮膜改组

2
.

2
.

1 拟包囊的形 成 接合后体形成后
,

自由泳动约 24 h
,

虫体逐渐缩短 (图版 l 一 18 )
,

然后失去全部或几乎全部纤毛器
,

变成圆球形或纺锤形的拟包囊
,

停于皿底转入不运动状

态
.

根据蛋白银染色较好的拟包囊计数
,

完全失去各种纤毛器的约占 30 %
,

其中 2 x 4 为
2 7

·

2 % (

爵
)

,

2 8 x 4 6 为 3 5
·

7 % (

器
)

,

而大多数则残留 1 至数根 F e
,

v e
,

M e 或 B n
,

未发现

A z M 小膜残存的现象
.

在拟包囊形成后的约 3天 内
,

大核原基相继经历染色体多线化
,

多

线染色体解体
,

D N A 贫乏期 以及大核原基收缩并将一核 内物质团排 出到细胞质中等阶

段
,

而皮膜则没有出现任何明显的变化
〔 ` ·

3〕
.

.2 .2 2 第二次皮膜 形 态发生 当一核物质团被排出之后
,

大核原基即行收缩变小
,

其皮

膜上首先 出现两列不连续的毛基粒小区 (图版 l 一 1 9)
.

右列较长
,

为 A z M P ;
左列较短

,

为

L M C P
.

随着各原基毛基 粒小 区的增大
,

开始 由前 而后 逐步合并 (图版 l 一 20
,

2 1 )
,

并 自

A Z M P 前端右侧分出部分毛基粒和新产生的毛基粒一起组成 F v T P
,

而大核原基则开始伸

长
,

一枚小核膨大进入有丝分裂的前期
.

此后
,

合并成带状的 A z M P 由前而后组装小膜
;

F v T P 由前而后变为梯形
,

其后端仍与 A z M P 联成一体
; R M c P 和 D B P 相继于右侧和背部

出现 ;而 F v T P 分化成
“
梯档

”
后其左侧剩余的毛基粒则集合成 U M P (图版 I 一

22 ~ 2 4)
.

在

此期 间
,

一枚膨大的小核变为纺锤形
,

进入有丝分裂的早 中期
,

而大核原基则伸展成长带

结 节状
,

或继续保持棒状或者分叉等形态
.

当 A z M P 小膜组装近完成 时 (图版 I 一 2 5 )
,

F v T P 自前而后一裂为二
,

后段 4 ~ 7条
“

梯档
”
则一裂为三

,

左侧这 4一 7 个毛基板将演化

成 T C
,

F v T p 后部与 A Z M p 已完全脱离
; L M e P 和 R M e P 各分化成 3~ 4 列 ; u M P 有两种情

况
,

一种其前端直伸至 F v T P 第一
“

梯档
”
左侧

,

当端部与 U M P 断裂后就留下一团毛基粒

分化成 R F O ; 另一种其前端不伸至第一
“

梯档
” ,

端部不断裂也不形成 R F O
.

随着各纤毛器

原基的进 一步分化
、

伸展和定位
,

虫体变长
,

一枚小核进入分裂的后
、

末期
,

而大核原基分

裂成 3 一 8 枚大核或继续保持一些不规则的正在溢裂的状 态 (图版 l 一 26 )
.

在此过程 中
,

F v T P 左列最前一根棘毛在多数细胞 向后迁移成 B C
,

不后迁的细胞则没有 B C
,

二者的比

为 45
:

18
.

第二次皮膜改组完成后的纤毛图式 比较正常 (表 1
,

图版 I
一 2 7 )

,

但各纤毛器

的个员数大大低于营养体
,

也低于第一次改组后的接合后体
.

其它有关核器和皮膜演化的

详情列于表 2
.

由于某些细胞内存在食泡
,

表明第二次改组后的虫体 已能摄食
.

2
.

3 第三和第四次皮膜改组

2
.

3
.

1 第三次皮膜改组 第二次皮膜改组结束后 3~ h4
,

长带状的大核须进行一次 D N A
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列 ; F v T P 呈梯形
,

前端 3 一 4 条
“
梯档

”
开始一裂为二

; U M P 为一条细线
,

其前端直伸到

F v T P 第一
“

梯档
”

的前侧 (图版 1 一 1 3)
.

当转入 中期时
,

F v T P 分化成左右两列棘毛
; U M P

前端开始断开并留下一团毛基粒组成 R F O 棘毛的毛基板
,

而 D B P 则向前后延伸 (图版 I -

1 4
,

1 5)
.

在后末期
,

A z M P 小膜组装完成
,

其前段 向右弯曲
; u M P 停止分化成波动膜

,

并 由

前而后逐步退化 消失 ( 图版 1 一 1 6)
.

当一枚子核开始膨大成大核原基时 ( 图 I 一 1 7 )
,

u M P

完全消失
;
左列前端第一枚额棘毛后移成为口 棘毛 ( B C )

.

约有一半的接合体没有 口棘毛
,

乃该额棘毛向后迁移失败所致
.

随后两接合体分开成为接合后体
,

老的纤毛器消失并由新

的取而代之
.

第一次改组完成后的纤毛器组成及各事体发生的详细资料综合于表 1
、

表 2
.

2
.

2 拟包班的形成和第二次皮膜改组

2
.

2
.

1 拟包囊的形 成 接合后体形成后
,

自由泳动约 24 h
,

虫体逐渐缩短 (图版 l 一 18 )
,

然后失去全部或几乎全部纤毛器
,

变成圆球形或纺锤形的拟包囊
,

停于皿底转入不运动状

态
.

根据蛋白银染色较好的拟包囊计数
,

完全失去各种纤毛器的约占 30 %
,

其中 2 x 4 为
2 7

·

2 % (

爵
)

,

2 8 x 4 6 为 3 5
·

7 % (

器
)

,

而大多数则残留 1 至数根 F e
,

v e
,

M e 或 B n
,

未发现

A z M 小膜残存的现象
.

在拟包囊形成后的约 3天 内
,

大核原基相继经历染色体多线化
,

多

线染色体解体
,

D N A 贫乏期 以及大核原基收缩并将一核 内物质团排 出到细胞质中等阶

段
,

而皮膜则没有出现任何明显的变化
〔 ` ·

3〕
.

.2 .2 2 第二次皮膜 形 态发生 当一核物质团被排出之后
,

大核原基即行收缩变小
,

其皮

膜上首先 出现两列不连续的毛基粒小区 (图版 l 一 1 9)
.

右列较长
,

为 A z M P ;
左列较短

,

为

L M C P
.

随着各原基毛基 粒小 区的增大
,

开始 由前 而后 逐步合并 (图版 l 一 20
,

2 1 )
,

并 自

A Z M P 前端右侧分出部分毛基粒和新产生的毛基粒一起组成 F v T P
,

而大核原基则开始伸

长
,

一枚小核膨大进入有丝分裂的前期
.

此后
,

合并成带状的 A z M P 由前而后组装小膜
;

F v T P 由前而后变为梯形
,

其后端仍与 A z M P 联成一体
; R M c P 和 D B P 相继于右侧和背部

出现 ;而 F v T P 分化成
“
梯档

”
后其左侧剩余的毛基粒则集合成 U M P (图版 I 一

22 ~ 2 4)
.

在

此期 间
,

一枚膨大的小核变为纺锤形
,

进入有丝分裂的早 中期
,

而大核原基则伸展成长带

结 节状
,

或继续保持棒状或者分叉等形态
.

当 A z M P 小膜组装近完成 时 (图版 I 一 2 5 )
,

F v T P 自前而后一裂为二
,

后段 4 ~ 7条
“

梯档
”
则一裂为三

,

左侧这 4一 7 个毛基板将演化

成 T C
,

F v T p 后部与 A Z M p 已完全脱离
; L M e P 和 R M e P 各分化成 3~ 4 列 ; u M P 有两种情

况
,

一种其前端直伸至 F v T P 第一
“

梯档
”
左侧

,

当端部与 U M P 断裂后就留下一团毛基粒

分化成 R F O ; 另一种其前端不伸至第一
“

梯档
” ,

端部不断裂也不形成 R F O
.

随着各纤毛器

原基的进 一步分化
、

伸展和定位
,

虫体变长
,

一枚小核进入分裂的后
、

末期
,

而大核原基分

裂成 3 一 8 枚大核或继续保持一些不规则的正在溢裂的状 态 (图版 l 一 26 )
.

在此过程 中
,

F v T P 左列最前一根棘毛在多数细胞 向后迁移成 B C
,

不后迁的细胞则没有 B C
,

二者的比

为 45
:

18
.

第二次皮膜改组完成后的纤毛图式 比较正常 (表 1
,

图版 I
一 2 7 )

,

但各纤毛器

的个员数大大低于营养体
,

也低于第一次改组后的接合后体
.

其它有关核器和皮膜演化的

详情列于表 2
.

由于某些细胞内存在食泡
,

表明第二次改组后的虫体 已能摄食
.

2
.

3 第三和第四次皮膜改组

2
.

3
.

1 第三次皮膜改组 第二次皮膜改组结束后 3~ h4
,

长带状的大核须进行一次 D N A
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合成
,

先在两端同时形成改组带并向中间移动而会合 (图版 I 一 2 7)
.

D N A 合成完毕后即开

始第三次改组
.

其方式与无性生理改组极为相似
,

一个最 明显的区别是
,

大核象二裂那样

要经历一个融合大核时期
.

在改组初期
,

有的虫体具大核 3 ~ 9
,

有的仍处于溢裂之中
.

小

核 2 ~ 4 枚
,

其中 2 枚是配后二改时期 1枚小核有丝分裂的产物
,

而 3枚中有 l 枚
,

4枚中

有 2 枚是合子后核 I 裂所遗留下的正在退化的小核
,

有的直到第四次改组时才完全消失
.

在这些小核中
,

通常只有 1枚膨大进入分裂相
,

两枚 同时进行有丝分裂的现象较少见
.

根

据此期 55 个细胞的统计
,

具有 2
,

3
,

4 枚小核虫体的数量 比依次为 28
:

23
: 4

,

其中 1枚

或 2 枚进入分裂相的虫体数比为 50
: 5

.

此时每一虫体 A z M 小膜数平均约 35 片 (二改的

结果 )
,

变化幅距在 26 ~ 48 片之间 (见表 1 )
,

而 A z M 一 C 最右一片小膜的位置接近虫体的

右前方 (图版 l 一 27
,

图版 l 一 28
,

30 B)
.

这些数据和形态是区别三改与四改初期的重要标
日匕
一匕 、 .

首先
,

A z M P 以不连续的毛基粒小区出现于左腹棘毛列的左侧及周缘 (图版 l 一
28 )

,

共约 6 ~ 8个小 区
.

随着各小区的增大
,

A z M P 自前而后联成一条纵带 ( 图版 l 一
29 )

,

内外

U M 开始 自前端解聚
.

与此同时
,

一枚小核开始膨大进入有丝分裂前期
.

其后
,

大核级裂成

数枚并开始缩成 圆球形 (图版 l 一
30

,

3 1)
.

值此
,

内外 U M 解聚完成
,

其毛基粒连同胞口 前

庭壁上出现 的毛基粒一起组成一个所谓袋状结构 (P oc
K )

,

成为 u M P 的前段
.

而 B c
、

近胞

口 的 L v C 的 3一 4 根棘毛的毛基板和其后的 6一 8 个 R v c 毛基板亦解聚
,

此三者的毛基粒

由前而后合并成 F v T (P 无 B C 的虫体则由后二者组成 F v T )P
.

同时
,

A z M P 由前而后逐步

与 L v C 分离
,

其前端与老的 A z M 衔接并自前而后组装小膜
.

自 A z M P 脱出的 L v c 毛基板

开始解聚
,

其毛基粒在 A z M P 和 F V T P 之间合并成一条窄带
,

即 U M P 的后段
.

随着毛基粒

的增加
,

前后段便连接成一完整的 U M P
.

左右 M c P 亦于此时出现
,

由左右缘棘毛列各自

最右一列的中前部的 3 ~ 4 个毛基板解聚而成
.

当缩成圆球形的大核相互靠拢合并为一枚

融合大核时 ( 图版 l 一

32
、

33 )
,

A z M P 组装小膜 已过大半
; F v T P 呈梯形

,

然后 自前而后一

裂为二 田 M P 前端位于 F v T P 第一
“

梯档
”
之左前方并 留下一团毛基粒组成 R F o

,

u M P 自

身则萎缩一小段毛基粒而与 R F O 脱离
;
左右 M c P 呈带状并开始分化成列

; D B P 亦于此期

形成于各老 的背触毛列 中段并向前后伸延
.

与此同时
,

老的 A z M 一 L 前段约 5 片小膜的右

半部逐渐消失
,

而左半约 10 一 15 片小膜与其右半裂开 (见图版 l 一 3 2 )
,

随之亦消失
,

并在

A z M
一 L 和 A z M 一 C 之间留下一段间隙

.

随着 A z M 一 L 向前迁移
,

其前端小膜逐渐与 A z M

一 的左端衔接
,

直至间隙消失 ( 图版 l 一 33
,

35
,

36 )
,

由老的 A z M 一 C
,

改造过的老 A z M 一 L

和 A z M P 组装的小膜等三大部分整合成新的 A z M
.

在此期间
,

融合大核连续分裂数次
,

小

核进入分裂中期
,

F v T P 左列最前一根棘毛后迁成为 B C
,

F v T P 最后 5一 9条
“

梯档
”
一分为

三
,

左则这 5 ~ 9 根棘毛稍作位移就成为斜棘毛列 ( 图版 l
一

33
、

34 )
.

当各新的纤毛器分

化
、

定位完成后
,

老的残留的纤毛器随之消失
,

虫体伸长
,

小核进入后末期 (图版 l 一 37 )
,

从而结束了第三次改组
.

第三次皮膜改组完成后的虫体含大核约 20 枚 ( 13 一 3 0 )
,

小核 3 ~ 5枚 (含合子核后 I

裂遗留下来尚未完全退化消失的 1一 2 枚 )
,

其纤毛器结构更趋正常
,

但个员数仍少于营养

体 (表 1 )
,

其它有关资料详于表 .2
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冠突伪尾柱虫有性周期中的四次皮膜改组

表 1 冠突伪尾柱 虫有性周期 中四次及膜改组结果比较
C o m P a r i s o n o f t h e r e s u l t o f t h e f o u r e o r t i e a l r e o r g a n i z a t i o n s d u r i n g s e x u a l r e P r

od
u e t i o n in P

·

汁妇城口

皮皮膜改组组交配组合合 U MMM 胞咽咽 口棘毛毛 A z M 小膜数
,,

F VT 棘毛数
··

缘棘毛毛背触毛毛
((((((((((( B C ))))))) 阵列数数 列数数

第第 1 次次 2 X 444 无无 残余余 部分有有 4 4
.

5士 4
.

6 9 ( 3 0 ))) 5 3
.

1士 7
.

1 3 ( 3 0 ))) 6 ~ 888 6 ~ 888

22222 S X 4 666 无无 残余余 部分有有 〔3 6一 5 3〕〕 〔4 0一 6 8〕〕 6 ~ 888 6 ~ 888

4444444444444 4
.

9 士 5
.

9 5 ( 3 0 ))) 5 6
.

3士 7
.

4 5 ( 3 0 )))))))

〔〔〔〔〔〔〔3 5一 6 1〕〕 〔4 3 ~ 7 3〕〕〕〕

第第 2 次次 2 X 444 较短短 较小小 部分有有 3 5
.

0士 5
.

0 5 ( 3 0 ))) 3 9
.

4士 5
.

9 0 ( 3 0 ))) 6 ~ 888 6 ~ 888

22222 8 X 4 666 较短短 较小小 部分有有 〔2 6 ~ 4 7〕〕 〔3 0 ~ 5 4〕〕 6 ~ 888 6 ~ 888

3333333333333 5
.

6士 3
.

8 2 ( 3 0 ))) 3 7
.

8士 5
.

9 3 ( 3 0 )))))))

〔〔〔〔〔〔〔3 0一 4 8〕〕 〔2 8 ~ 5 2〕〕〕〕

第第 3 次次 2 只 444 正常常 正常常 有有 6 7
.

7 士 4
.

7 8 ( 3 0 ))) 5 7
.

1士 4
.

2 0 ( 3 0 ))) 9 ~ 1 444 8 ~ 999

22222 8 X 4 666 正常常 正常常 有有 〔5 9 ~ 7 8〕〕 〔4 5 ~ 6 4〕〕 9 ~ 1 444 8 ~ 999

6666666666666 4
.

6士 5
.

8 1 ( 3 0 ))) 6 3
.

0士 4
.

3 5 ( 3 0 )))))))

〔〔〔〔〔〔〔5 6一 7 8〕〕 〔5 4一 7 1〕〕〕〕

第第 4次次 2 X 444 正常常 正常常 有有 8 7
.

3士 7
.

3 4 ( 3 0 ))) 7 1
.

8 士 4
.

3 5 ( 3 0 ))) 9 ~ 1 444 8 ~ 999

22222 8 只 4 666 正常常 正常常 有有 〔7 6 ~ 1 0 9〕〕 〔6 5一 7 9〕〕 9 ~ 1 444 8 ~ 999

8888888888888 3
.

4士 8
.

6 0 ( 3 0 ))) 7 0
.

6士 4
.

1 6 ( 3 0 )))))))

〔〔〔〔〔〔〔7 2 ~ 1 1 2〕〕 〔6 4 ~ 7 8〕〕〕〕

对对照照 222 正常常 正常常 有有 8 5
.

2士 1 2
.

3 4 ( 3 0 ))) 7 0
.

8士 7
.

6 8 ( 3 0 ))) 9 ~ 1 444 8 ~ 999

(((交配配 444 正常常 正常常 有有 〔5 3一 1 1 0〕〕 〔5 2 一 8 5〕〕 9 ~ 1 444 8 ~ 999

时时各细胞胞 2 888 正常常 正常常 有有 8 7
.

0士 9
.

9 8 ( 3 0 、、 7 4
.

8士 8
.

7 5 ( 3 0 ))) 9 ~ 1 444 8 ~ 999

系系的纤纤 4 666 正常常 正常常 有有 〔6 7 ~ 1 0 8〕〕 〔5 9 ~ 8 6〕〕 9 ~ 1 444 8 ~ 999

毛毛器 ))))))))))) 8 0
.

8士 1 3
.

5 ( 3 0 ))) 7 3
.

7士 8
.

7 0 ( 3 0 )))))))

〔〔〔〔〔〔〔5 4 ~ 1 0 2〕〕 〔5 9一 8 8〕〕〕〕

8888888888888 6
.

2 士 1 2
.

3 6 ( 3 0 ))) 7 3
.

4士 7
.

7 4 ( 3 0 )))))))

〔〔〔〔〔〔〔4 9 ~ 1 1 3〕〕 〔5 8一 9 2〕〕〕〕

又士 S D (样品数兀变化幅距〕

2
.

3
.

2 第四次皮膜改组 第三次改组完成之后
,

经过 h6 左右便开始第四次皮膜改组
.

改

组之前
,

大核同样要进行一次 D N A 合成
.

与第三次改组之前所不同的是
,

每大核仅有一条

改组带
.

这次改组亦是以生理改组的方式进行
,

但同样要经历一个融合大核时期
.

它与第

三次改组的主要区别是
,

初期虫体含大核较多
,

约 20 枚左右 ( 图版 VI 一 38 ~ 4 0 )
,

没有带状

的大核
;
小核数亦较多 (3 ~ 5 枚 )

,

且步入有丝分裂相的也较多 l( ~ 3 枚 )
.

根据 76 只融合

大核前后期的细胞统计
,

含 3
,

4
,

5
,

枚小核的细胞数依次为 26
:

31
:

19
,

含 1
,

2
,

3 枚分裂

相小核的细胞数依次为 1 2 :

58
: 6

.

此外
,

四改初期虫体 A z M 小膜数 (三改的结果 )较三

改初期的 (二改的结果 ) 多 (表 1 )
,

A z M 一 C 最右端的小膜位置较后
,

离虫体前端较远 (图版

, 一 2 7
,

2 8
,

30 B 和图版 w
一

38
,

3 9)
.

除上述差别外
,

第四次皮膜改组的整个发育程序
,

各纤

毛器原基的起源和分化与第三次改组的全过程无异 ( 图版 w
一

39 ~ 46
,

表 2)
.

第四次改组

完成后
,

虫体具大核 60 枚左右
,

小核 4一 8 枚 (根据 62 只四改后的虫体统计
,

具 4
,

5
,

6
,

7
,

8 枚小核的细胞数依次为 5 :

18
:

22
:

15
:

2)
,

与营养体相似
.

各种纤 毛器的个员数亦达

到营养体的水平 (见表 1)
.

第四次改组完成后 1 天左右
,

虫体开始配后第一次二裂
,

进入

新的无性周期
.
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表 2 冠突伪尾柱 虫有性周期中核器和 皮膜的发育时序

T a b
.

2 T im e 一 e o u r s e o f m u e l e a r a n d e o r t ie a l d e v e lo P m e n t d u r i n g s e x u a l r e P r
od

u e t i o n in P
.

口`或由

时间
(细胞状态 ) / 〔老纤毛器 〕 /

老大核的变化

小核周期和大核

原基的发育
新纤毛器的发育

(紧密配对 ) /〔U M 消失〕

〔A z M 一 L 前段消失〕

空泡化

预备分裂前期

空泡消失
,

染色质位于核周

预备分裂中期

减数分烈 I 前期
“

降落伞
”

时期

减数分裂 l 中期

减数分裂 l 后期

减数分裂 I 前期

减数后有丝分裂

配子核交换
、

融合

第 1次改组 A z M P 出现

^ z M P 呈带状
,

F v T p 出现

A z M P 前端组装小膜
,

M c P

出现

〔AZ M 一 L 后端消失〕/

染色质呈分散小粒

〔A ZM 一 C
,

F C
, v C

,

M C 开始

消失〕

峡 合 体 分 离 )/ 〔少 数
A Z M一C

,

F C
,

v C
,

T C 及 M C

尚存 〕

〔接合后体收缩〕

合子后有丝分裂 I 中期

合子后有丝分裂 I 前期

合子后有丝分裂 I 后末期

u M P 和 n B P 出现

分化完成
,

A Z M 前端右弯
,

U M P 退化

新小核和大核原基形成

大核原基膨大 新纤毛器迁移
、

定位

〔拟包囊〕

纤毛器逐步消失

所有纤毛器消失或残存少

量棘
、

触毛

染色质颗粒消失

大核消失

染色体出现
,

多倍化开始

多线染色体
D N A 贪乏期

大核原基收缩
,

排 出 一 核 团

块
,

D N A 合成

大核原基溢裂
,

一小核分裂

大核呈圆球形

融合大核

约 2 0 枚大核
,

1一 2 小核分裂

大核呈圆球形

融合大核分裂

约 6 0 枚大核
,

2 ~ 3 小核分裂

第 2 次改组 A z M p 和 L M C p

出现

第 2 次改组完成

第 3 次改组 A z M P 出现

其它原基相继出现和分化

U13月57902134808)85[招殉111111122222峨59以ì以叹

第 3 次改组完成

第 4 次改组 A z M P 出现

各原基分化

第 4 次改组完成

(配后第一次细胞分裂 )

l口口nC户口Où洲八曰nUq廿,dJ,月叨J任工口八6
一.1,1,火̀J.1ù.11.1` .1
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表 2 冠突伪尾柱 虫有性周期中核器和 皮膜的发育时序

T a b
.

2 T i m e 一 e o u r s e o f m u e l e a r a n d e o r t i e a l d e v e lo Pm e n t d u r i n g s e x u a l r e P r
do

u e ti o n in P
.

口`或由

时间
(细胞状态 ) /〔老纤毛器 〕 /

老大核的变化

小核周期和大核

原基的发育
新纤毛器的发育

(紧密配对 ) /〔 U M消失〕

〔 Az M 一 L前段消失〕

空泡化

预备分裂前期

空泡消失
,

染色质位于核周

预备分裂中期

减数分烈 I 前期
“

降落伞
”

时期

减数分裂 l 中期

减数分裂 l 后期

减数分裂 I 前期

减数后有丝分裂

配子核交换
、

融合

第 1次改组 A z M P 出现

^ z M P 呈带状
,

F v T p 出现

A z M P 前端组装小膜
,

M c P

出现

〔AZ M 一 L 后端消失〕/

染色质呈分散小粒

〔A ZM 一 C
,

F C
, v C

,

M C 开始

消失〕

峡 合 体 分 离 )/ 〔少 数
A Z M一C

,

F C
,

v C
,

T C 及 M C

尚存 〕

〔接合后体收缩〕

合子后有丝分裂 I 中期

合子后有丝分裂 I 前期

合子后有丝分裂 I 后末期

u M P 和 n B P 出现

分化完成
,

A Z M 前端右弯
,

U M P 退化

新小核和大核原基形成

大核原基膨大 新纤毛器迁移
、

定位

〔拟包囊〕

纤毛器逐步消失

所有纤毛器消失或残存少

量棘
、

触毛

染色质颗粒消失

大核消失

染色体出现
,

多倍化开始

多线染色体
D N A 贪乏期

大核原基收缩
,

排 出 一 核 团

块
,

D N A 合成

大核原基溢裂
,

一小核分裂

大核呈圆球形

融合大核

约 2 0 枚大核
,

1一 2 小核分裂

大核呈圆球形

融合大核分裂

约 6 0 枚大核
,

2 ~ 3 小核分裂

第 2 次改组 A z M p 和 L M C p

出现

第 2 次改组完成

第 3 次改组 A z M P 出现

其它原基相继出现和分化

U13月57902134808)85[招殉111111122222峨59以ì以叹

第 3 次改组完成

第 4 次改组 A z M P 出现

各原基分化

第 4 次改组完成

(配后第一次细胞分裂 )

l口口nC户口Où洲八曰nUq廿,dJ,月叨J任工口八6
一.1,1,火̀J.1ù.11.1` .1
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3 讨 论

在腹 毛类纤毛虫有性周期中多发生两次或三次皮膜改组
〔` 〕 ,

而发现冠突伪尾柱虫连

续进行四次皮膜形态发生的现象尚属首例
.

为了对重复改组现象作出合理解释
,

依据冠突

伪尾柱虫
、

棘尾虫第一次皮膜改组时各纤毛器原基 出现的时序和位置与无性二分裂时后

仔虫的情况基本相同等特点
〔么 6〕 ,

吴兆宽认为第一次改组具有无性的本质
,

是无性周期和

有性周期异时重叠的结果
〔 4〕

.

史新柏曾把第一次改组看作幼体发育不全
〔7〕 ,

我们亦曾有过

类似的看法
〔2〕 ,

现在看来是欠妥的
,

因为这次改组在配子核发生的早期就已启动
,

故称之

为胚前发育 ( p r o s
e n e s i s )似更恰当

.

冠突伪尾柱虫的第二次改组发生于拟包囊晚期
,

大核原基经 历了染色体多线化和

D N A 贫乏期
.

所有的观察表 明
,

这次改组始于大核原基排出一核物质团之后并开始收缩

之时
.

这种时间上的关联性
,

暗示大核原基的正常发育
,

通过核内基因组的重大改组
、

删除

和修饰
〔的 ,

是发动第二次改组的真正动因
.

这也可以从另一个侧面得到支持
,

若干扰游仆

虫大核原基的正常发育就导致第二次改组失败
〔。

, ’ 。〕
.

另一方面
,

冠突伪尾柱虫的第二次改

组是在先前皮膜结构完全或几乎完全消失的情况下重新发生的
,

且各纤毛器原基的起源

和出现的时序有别于其它三次改组
,

也不 同于无性二裂和生理改组
〔, 2

,

’ ` ,

’ 5 〕 ,

如 F v T P 从

A z M P 前端右侧分化而成
,

u M P 产生于 F v T P 左侧剩余的毛基粒
,

以及 L M C P 过早地出现

等
,

均说明它是有性过程中一次全新的形态发生事体
.

这与第二次改组代表了真正的有性

改组的观点
〔们一致

.

对于某些腹毛类的第三次改组现象
,

T uf fr a u
等人认为它是配后第一次二裂夭折的结

果
〔” 〕 ,

吴兆宽则将其看成是生理改组
〔` 〕

.

冠突伪尾柱虫的第三以及第四次改组过程中
,

其

大核须经过复制
、

融合等阶段
,

而小核行有丝分裂
,

与无性二裂的核行为一致
〔̀ ’ , ` 3二 ,

但其

皮膜形态发生的模式则与生理改组相若
〔’ `

· ` 5〕
.

正因为第三以及第四次改组兼具 二裂和生

理改组双重特征
,

作者认为
,

它 (们 )既不属二裂夭折
,

亦非生理改组
,

而是有性生殖后期一

次 (冠突伪尾柱虫为两次 )特有的形态发生
,

是第二次甚至第三次皮膜发育不整全 ( A z M

小膜数及其它体纤毛结构组成均低于正常营养细胞 ) 的必然延续
.

从纤毛虫有性发育的胚

胎观出发
〔` 〕 ,

如果把第二次改组看成是类似于多细胞生物胚胎发育的话
,

那么将第三以及

第四次改组理解为胚后发育 ( p o s t e m b r y o n i e d e v e 一o p m e n t )或者渐变态 ( g r a d u a l m e t a m o r p h o -

iss )现象似乎是可取的
.

依据上述观点
,

比照多细胞动物有的变态
,

有的不变态等胚后发育

现象
,

对于腹毛类纤毛虫有性周期中存在二次
、

三次甚至四次改组的差异同样可 以得到理

解
.

关于 发动第三次甚至第 四次 皮膜 改组 的机制
,

目前 只能 作某些揣测
,

这 里借用 de

T er ar 提 出的 口 /体 比假设
〔’ 6〕 ,

对于解释上述 问题是有帮助的
.

de eT
r ar 认为

,

是否发动一

次新的口 围带发育的指令信息来自于皮膜本身
,

取决于原有 口 围带的大小和细胞体大小

的相对 比例 ( 口 /体比 )
.

口 /体比大
,

新 口原基的发生受到抑制
; 口 /体比变小

,

抑制解除
,

诱

发新 口原基的产生和发育
.

冠突伪尾柱虫第二次改组后
,

胞体很小
,

A z M 小膜数甚少
,

其

它纤毛器 的发育也很不整全
.

第三次改组后的胞体有所增大
,

A z M 小膜数及其它纤毛器
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冠突伪尾柱虫有性周期中的四次皮膜改组

的个员数有所增加
,

但 比起正常的营养细胞仍是不整全的
.

每次改组之后
,

因虫体进食而

胞体逐渐长大
,

但 A z M 不变
,

使 口 /体比下降
,

就激发 了下一轮新 口器和其它纤毛器原基

的发育
.

在每一次改组后 的生长过程 中
,

虽然胞体有所增大
,

但胞 内物质的积累和结构的

变化仍达不到进行二裂的程度
,

明显的是大核基 因的拷贝数不足
.

这就促成三
、

四次改组

之前
,

大核出现复制和融合的现象 (类似二裂 )
,

而皮膜更新则类似于生理改组
,

形成特有

的合二而一的发育模式
.

有趣的是
,

棘尾虫有性周期中共发生 3 次改组
,

第三次改组后的 A z M 的前
、

中
、

后部

分别 由第一
、

二
、

三次改组的口 围带拼合而成
〔川

.

冠突伪尾柱虫则稍有不同
,

配后二裂前

的 A z M 由第二
、

三
、

四次改组的 口围带整合而成
.

每次整合的方式也很特别
,

前一次改组

后的 A z M一 L 前段在下一次改组时都有一个裂除
、

修饰和衔接的过程
.

这一现象亦见于

同属异种 P
.

eL vi S 生理改组之时
〔` 5 〕 ,

其它腹毛类纤毛虫中尚未见有类似的报道
,

很可能是

伪尾柱虫属进行 口 围带调整的特有方式
.
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