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车轮虫分类与系统发育研究进展
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摘要：车轮虫属一大类寄生性纤毛虫原生动物，可不同程度地给宿主造成危害，故对其研究既具有理论意

义，又具有经济价值。文中简单回顾了车轮虫的分类研究和系统发育研究的历史。在分类学研究领域方面，全

面介绍了目前车轮虫科已发现属的寄生部位和地理分布等；而系统发育研究领域方面，则介绍了车轮虫研究在

萌芽期、探索期和发展期这三个时期的进展，包括形态学和分子生物学两方面的研究内容。并对该领域今后应

进行的研究提出了建议。
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车轮虫是一大类具有附着盘结构且可自由运动

的寄生性纤毛虫原生动物，广泛寄生于淡海水鱼

类、贝类、甲壳类、两栖类等的鳃、皮肤、鳍、膀

胱、输尿管、生殖系统等部位，涵盖海水、淡水、

半咸水及陆生宿主等各种生境，可导致宿主严重的

组织病变（T5A，!(’%；UC >? <:，"&&&<），从而可
导致世界养殖业造成很大的经济损失（94>7，
!(,$；I55:> >? <:，"&&!；IC<7K，!((%）。因此，对
车轮虫的研究既具有理论意义，又有经济价值。

早期，在车轮虫的分类和系统发育领域方面的

研究，主要依赖于对齿体结构和口围带绕度等形态

特征的比较（V<8857 W X<7 -8，!(/(；T5A，!(*/；

R<<F>，!(,%）。随着生物数学的发展及计算机的广
泛应用，传统分类完成了向数值分类及支序分类的

过渡。"&世纪末 UC（!(((）依据 / 个主要形态学
性状对游泳亚目内 !! 属（包括车轮虫科的 !& 个
属）的系统关系做了探讨，开拓了数值分类学在车

轮虫系统发育研究的新思路。随着分子系统学研究

方法的发展和对车轮虫认识的不断深入，人们也开

始利用核酸分子结构信息构建车轮虫的分子系统发

育树（Y57K >? <:，"&&,）。本文通过近 *& 年的文
献，对车轮虫的分类及系统发育研究进展进行简要

分析。
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! 车轮虫的分类学研究

自从 !"#$%&$#’（()*)）首次报道虱性车轮虫
（!"#$%&’#() *+’#$,-,.），有关车轮虫的研究即相继
开展。早期的经典分类学工作主要依据对活体的观

察获取信息，且没有统一的鉴定特征以描述物种，

故同物异名和异物同名现象不断出现（+,，(---）。
./世纪 0/ 年代末，由于国际上普遍采用了 123
（(-0)）所倡导的“统一的特定方法”，即采用银染
标本和统一的统计方法对在属间区分和种类鉴别上

具有重要意义的附着盘齿体结构进行了新的揭示和

比较描述，由此有关车轮虫的研究开始了其“现代

化”过程。自至 ./世纪 4/年代，许多已知车轮虫
得到了重新定义和确认，同时发现了大量新物种

（567,&89:，(-0)，(-;4，(-4(；123，(-0-，(-;/，
(-;.，(-;*，(-;<，(-4/6，&；=66&$，(-0)，(-0-，
(-;<；>?$:%，(-;4，(-4;，(-4-）。嗣后，@6% A8 B
C6882%（(-)-）提出了一种从车轮虫附着盘中央引
线至齿钩边缘的“定位描述法”，丰富和补充了

123（(-0)）对齿体比较描述的不足，使得经典形
态学研究方法进一步规范化，从而对寄生车轮虫的

区系与分类学研究开始了又一个非常活跃的时期，

由此发现许多新物种，构建了许多新阶元（A#?",#
B 123，(-)<；C6882% B @6% A8，(-)4，(-)-，(--(，
(--.，(--*；D:?#6 B E6FG6#，.//<，.//0；D:?#6 B
H2I6G"J6J，.//;；K7$# .//*；@6% A8 B C6882%，
(-)-，(--/，(--.，(--*，(--;；+, $? 6F，(---6，&，
.///&，.//(，.//.）。
目前车轮虫被广泛地认定为一个科，即车轮虫

科（L#:M"2G:%:G6$ NF6,8，()4<），依据齿体形态和
口围区绕度，该科已发现 (/ 属共 .;/ 多种车轮虫
（C6882% B @6% A8，(-)-；O2%’ $? 6F，.//0；+, $?
6F，.///M），在我国仅发现 0 属近 )/ 种车轮虫
（>"$% B O,，:% I#$88；L62 B P"62，.//;）。依据
N2#F:88（(-4-，(--<）其分类系统如下：
寡膜纲 QF:’2"J3$%2I"2#6 G$ R,J?2#6M $? 6F，(-4<
缘毛目 R$#:?#:M":6 >?$:%，()0-
固着亚目 >$88:F:%6 56"F，(-**
游泳亚目 D2&:F:%6 56"F，(-**
科 ( 壶形虫科 S#M$2F6#::G6$ T,U6#G:%，()</
壶形虫属 /"$+&-)"#) >?$:%，();4

科 . 车轮虫科 L#:M"2G:%:G6$ NF6,8，()4<
两分虫属 0#*)"1#+--) >?$:%，(-;(
偏车轮虫属 2+3#1"#$%&’#() C6882% 6%G @6% A8，(-)-

拟车轮虫属 4)")1"#$%&’#() 123，(-;*
纤车轮虫属 4)--#1"#$%&’#() @6% A8 6%G C6882%，(--*
半车轮虫属 5+3#1"#$%&’#() 567,&89:，(-0)
车轮虫属 !"#$%&’#() !"#$%&$#’，()*)
小车轮虫属 !"#$%&’#(+--) V#W3$9XE,Y$9，(-0*
高纤虫属 !"#$%&’&6) >:#’$F，(-)*
三分虫属 !"#*)"1#+--) 123，(-0-
旋带虫属 7),$%&3#) D,$FF$#，(-*)

两分虫属 0#*)"1#+--) >?$:%，(-;(：本属仅含一
种，即简单两分虫（0 Z .#3*-+6，=66&$ (-0-），发现
于波罗的海的黑!虎鱼（=66&$，(-0-）和青岛越冬
的海水鲈鱼和真鲷的鳃丝上（+, $? 6F，(---6）。
偏车轮虫属 2+3#1"#$%&’#() C6882% B @6% A8，

(-)-：本属仅含一种，即强壮偏车轮虫（2 Z "&8,.1)
C6882% B @6% A8，(-)-），目前仅见于南非的淡水鱼
9)"$,.+(#,. 3)$"&-+*#’&’,.，9#$")-+.1+. )$,1#’+(. 和
2+*.+1,. &’&+ 的皮肤及鳍上，偶见于鳃丝上（C6882%
B @6% A8，(-)-；@6% A8 B C6882%，(--.）。
拟车轮虫属 4)")1"#$%&’#() 123，(-;*：本属已

描述的种类有 (/ 种，主要寄生于淡水鱼类的鳃表
或寄生于其膀胱和输尿管中，目前在欧亚大陆、美

洲、非洲和印度等地均有报道（C6882% B @6% A8，
(-)-；D:?#6 B H2I6G"J6J，.//;；+, $? 6F，.//(）。其
中在我国仅发现 <种：球核拟车轮虫 4 Z :-&8&(,$-+)
123，(-;*（+, $? 6F，.//(）、斜拟车轮虫 4 Z &8-#;,+
（+, $? 6F，.//(）、柯氏拟车轮虫 4 Z $&"-#..# 123 B
E6FG6#，(-44（>"$% B O,，:% I#$88）、无棘拟车轮虫
4 Z #($#..) 123，(-;*（>"$% B O,，:% I#$88）。
纤车轮虫属 4)--#1"#$%&’#() @6% A8 B C6882%，

(--*：本属仅报道两种，仅见于毛里求斯和台湾的
陆生玛瑙螺 <$%)1#() =,-#$) 的外套腔内（@6% A8 B
C6882%，(--*）。
半车轮虫属 5+3#1"#$%&’#() 567,&89:，(-0)：本

属仅报道两种，见于捷克斯洛伐克和波兰的陆生蛞

蝓 >#3)6 3)"#3,.，?#+-@#) $&+",-)(. 的生殖系统内
（C6882% B @6% A8，(-)-；567,&89:，(-0)）。
车轮虫属 !"#$%&’#() !"#$%&$#’，()*/：本属为

车轮虫科中最大的一个属，迄今已报道的种类超过

.//种，发现于除北极以外的各大陆中（C6882% B
@6% A8，(-)-；+,，(---；+, $? 6F，.///6）。在我
国已发现近 4/ 种（N"$%，(-00，(-0;6，&，(-;*；
1:，(--/，.//(；+,，(---；+, $? 6F，(---6，&，
.///&，.//(，.//.）。
小车轮虫属 !"#$%&’#(+--) V#W3$9XE,Y$9，(-0*：
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本属已发现 !" 种以上的有效种，都为鱼类鳃表的
专性寄生虫，没有特殊的地理分布（#$%%&’ ( )$’
*%，!+,+）。在我国发现 - 种：眉溪小车轮虫
! ."#$%%$& /012213，!+45（671’，!+54），流行小车
轮虫 ! . &’()**+(,$（8$$91，!+:"）;3<=1>?@0A1>，!+:4
（B$& ( C7$&，D""E），劳牧小车轮虫 ! . -*"( F0，
G&’H ( I$331’，!+++（F0 1J $2，!+++9），卡普小车轮
虫 ! . ,$.’( K0’L$’，!+55（B$’H 1J $2，D"":）。
高纤虫属 !.(,/*0*1$ GM3H12，!+,4：本属仅报道

两种，均发现于南非陆生腹足类的生殖系统

（GM3H12，!+,4）。三分虫属 !.(’$.+(&--$ N&=，!+:+：
本属约发现 !: 种，主要为淡水鱼鳃表的寄生虫
（#$%%&’ ( )$’ *%，!+,+）。目前国内仅报道一种，
即大型三分虫 ! . "$,.*2*"$ #$%%&’ ( )$’ *%，!+,5
（B$& ( C7$&，D""E）。
旋带虫属 3$4,/*"($ /012213，!+4,：本属目前

仅发现两种，均报道自美国淡水鱼类的膀胱和输尿

管中（#$%%&’ ( )$’ *%，!+,+）。

! 车轮虫的系统发育学研究

! "# 萌芽期
D"世纪 E"年代左右，为车轮虫分类学研究的

活跃时期，车轮虫系统学研究仅限于依据形态特征

将其划分到相应的类群中，有少数学者开始尝试探

讨类群间的亲缘关系。8$$91（!+E4）首次较全面
地探讨了车轮虫亚科（即现在的车轮虫科）各属之

间的相互关系。他将 4E"O（-""O）作为车轮虫亚科
口围带进化的最初形式，且将具有这种口围带的车

轮虫属作为车轮虫亚科中进化最早的属，并推测口

围带向两个相反的方向演化：一方面口围带不断减

短至 !,"O—D5"O，甚至是 !""O；另一方面口围带的
度数不断增加直到 5D"O。依据口围带的演化趋势，
并结合其他形态特征，8$$91 分析了车轮虫亚科各
属之间可能的亲缘关系（图 !）。在该关系图中一
个分支为 !.(,/*0(5$ 进化为口围带较短的 6(’$.+(&-7
-$，!.(,/*0(5&--$，!.(’$.+(&--$，虽然 8&"(+.(,/*0(5$
口围带也不到 !,"O，却偏离了这个分支，这主要是
因为前 4个属不仅具有较短的口围带，而且具有不
发达的齿体，而 8&"(+.(,/*0(5$ 却具有如同 !.(,/*07
(5$ 一样发达的齿体。而另一方面，车轮虫向相反
方向进化为另一支，该分支包括了具有较长口围带

的 9$.$:$4,/*"($（ :-"O）和 3$4,/*"($（ 5D"O）。
本图 ! 中 9$.$:$4,*"($ 和 9*-;$52%(5$ 是 8$$91
（!+E4）建立的新属，两者分别指前人所鉴定的尿
管车轮虫 !.(,/*0(5$ 4.(5$.($ K&HM12，!+-"和卵形车
轮虫 !.(,/*0(5$ *:(04,+( P&2Q$’%>R，!+::，但 9$.7
$:$4,*"($ 和 9*-;$52%(5$ 的提出没有得到其他学者
的普遍认可。

! "! 探索期
F0（!+++）首次将数值分类学应用到车轮虫

的系统发育研究中：依据齿钩、齿锥和齿棘的有无

或发达程度、齿棘的弯曲和突起、口围绕体的绕

度、单复动基列长之比及从体的表面微纤维系

统等 ,个主要形态学性状对游泳亚目内 !! 属（包
括车轮虫科内的 !" 个属）的系统关系做了探讨。
该聚类分析结果表明，游泳亚目大体可划分 -大类：

图 ! 车轮虫亚科内各属间系统关系图
（引自 8$$91，!+E4）

SMH T ! P7R2&H1’1JML UM$H3$= &V B3ML7&UM’M’$1
（31U3$W’ V3&= 8$$91，!+E4）

图 D 游泳亚目内 !!属间相似性聚类图
（引自 F0，!+++）

SMH T D 620%J13 $’$2R%M% &V J71 =&3X7&2&HML$2 %M=M2$3MJM1%
&V !! H1’13$ &V /&9M2M’$（31U3$W’ V3&= F0，
!+++）
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壶形虫属类、两分虫属类、小车轮虫属—三分虫属

类，以及半车轮虫属—纤车轮虫属—拟车轮虫属—

高纤虫属—旋带虫属—车轮虫属—偏车轮虫属类

（图 !）。在该研究中，不仅选取了尽可能多的形态
特征，而且包括了目前车轮虫科内已发现的所有属，

因此聚类分析结果在一定程度上反映了车轮虫科内

各属之间的系统关系，从而对各属间亲缘关系的比

较研究及阶元的划分具有非常重要的参考价值。

"# $% &’（!((()）将游泳亚目的 **个属的齿体
分为 +种类型（图 ,）：壶形虫型、两分虫型、小
车轮虫型、三分虫型、车轮虫型和偏车轮虫型。他

们认为两分虫属的齿体在车轮虫科各属中结构最简

单，且与壶形虫属最相似，很有可能是由壶形虫属

的齿体演化而来；小分虫属和三分虫属都具有发达

的齿钩和发育不全的齿锥和齿棘，在演化上这两个

属的齿体较之两分虫属更为完备，应属于一种过渡

类型；半车轮虫属、拟车轮虫属、纤车轮虫属、高

纤虫属、旋带虫属和车轮虫属的共同之处是齿体具

有完备的齿钩、齿锥和齿棘，它们都属于车轮虫

型，很可能是车轮虫科中最为进化的类型；偏车轮

虫属的齿锥和齿棘非常发达，齿钩则退化为极小的

三角状，是车轮虫科中唯一具有退化齿棘的属

（-&../0 1 2&0 3.，*454），然而依据齿体形态以及
口围带绕度，偏车轮虫属与车轮虫属亲缘关系最

近，很可能是由车轮虫属演化而来。"# $% &’
（!((*)）最后总结认为，若游泳亚目是一个单系类
群，依据齿体形态特征，其可能的进化路线为：壶

形虫属—两分虫属—小车属轮虫属—三分虫属—车

图 , 游走亚目的六种齿型（引自 "# $% &’，!((()）
678 9 , :);$<&%7) /= .7> %?@$. /= A$0%7)’$. 70 </B7’70$

C$D7%D7);.（D$AD&E0 =D/< "# $% &’，!((()）

轮虫属—（？）—偏车轮虫属。

F&&B$（*4+,）主要依据口围区的进化趋势探
讨各属间的相互关系。G/08 $% &’（!((H）认为，虽
然齿体结构特征和口围带绕度是车轮虫分类系统建

立的基础，但口围区结构出现于所有缘毛目纤毛

虫，而齿体仅为车轮虫所具有，所以后者为车轮虫

的衍征，因此利用齿体进行系统发育研究可建立出

更能反映车轮虫进化的自然分类系统。基于车轮虫

科各属齿体的个体发育过程十分相似，且属间齿体

的主要区别在于成熟齿体各部分的发达程度的不

同，G/08 $% &’（!((I）曾提出用齿体特征量化法
来研究车轮虫各属间的相互关系，该方法是以车轮

虫的衍征—齿体为研究目标，将齿体分割成齿钩、

齿锥、齿棘三部分，求出每一部分占所在齿体的面

积百分比，以及所有齿体的总面积占齿体环的面积

百分比（如图 I&，B），从而将齿体的形态特征转化
为数量特征。

G/08 $% &’（!((H）采用此量化法对车轮虫科各
属的齿体的特征进行数量化，并采用 JCGK3（非
加权配对平均法）对各个属的量化值进行相似性聚

类分析和系统发育分析。所构建系统关系图（图

H）显示，车轮虫科内 *(个属分为三大枝：两分虫
属、小车轮虫属和三分虫属聚为一小枝，其中两分

虫属与外类群壶形虫属相距最近；偏车轮虫属单独

聚为一枝，它与外类群相距最远；其余车轮虫属等

图 I 齿体特征量化图（引自 G/08 $% &’，!((I）
678 9 I L#&0%7%&%7M$ A7&8D&< 7’’#.%D&%708 A$0%7)’&%708 );&D&)N

%$D. /= %D7);/A707A.（F$AD&E0 =D/< G/08 $% &’，!((I）
A&：附着盘直径（3A;$.7M$ A7&<$%$D）；AB：虫体直径（-/A? A7N
&<$%$D）；A))：中央区（O$0%D&’ )7D)’$ A7&<$%$D）；AAD：齿体环
直径（P>)7D)’$ /= A$0%7)’$ D708 A7&<$%$D）；E：缘膜宽（-/DA$D
<$<BD&0$ E7A%;）；B：齿钩（-’&A$）；)：齿锥（O$0%D&’ @&D%）；
%：齿棘（Q;/D0）。
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图 ! 车轮虫科亲缘关系图（引自 "#$% &’ ()，*++!）
,-% . ! /&$01#%1(2 #3 ’4& 3(2-)5 61-74#0-$-0(&（1&01(8$

31#2 "#$% &’ ()，*++!）

9个属构成一大枝。此研究结果表明，两分虫属较
早从祖先种分化出来，是车轮虫科中进化最早的

属，而偏车轮虫属进化最晚，是车轮虫科中最特化

的属。该结论与 :;（<===）依据 > 个主要形态学
性状对车轮虫科各属间的相互关系的探讨所得出的

结论基本一致。而结合每个属的齿体形态，"#$%
&’ ()（*++!）推测出齿体的演变规律为：随着车轮
虫的进化，齿钩不断退化，表现为齿钩面积比例下

降，而齿棘越来越发达，表现为齿棘面积比例的增

加，对于齿锥则在进化中面积比例变化不大。

齿体特征量化法的引入为车轮虫的系统发育研

究提供了新的思路，也为齿体的进化作了新的解

释。但是其方法的可行性仍需要更多的实验结果，

如：一些分子生物学数据的验证。

! "# 发展期
生物系统发育是一个非常复杂的问题，仅仅依

据有限形态特征来重构车轮虫系统进化是远远不够

的（"#$% &’ ()，*++!）。生物信息大分子可提供大量
进化信息，核糖体小亚基 ?@A 基因（BBC 1?@A）
是最早也是目前最常用的系统发育标记之一。自 D)E
8##0 &’ ()（<=>!）利用 BBC 1?@A基因序列作为分子
标记对纤毛虫系统发育关系进行研究以来，分子系

统发育学在纤毛虫各阶元系统发育研究中得到了广

泛的应用。近年来，这趋势已拓展至非培养的自然

种群，隶属于缘毛目的固着亚目，其中已有 <F个物
种的 BBC 1?@A 基因被测序并被应用于系统进化研
究（G-(# &’ ()，*++H，*++!）。然而，对隶属于缘毛
目的游泳亚目，相关分子系统发育的研究却不多。

"#$% &’ ()（*++9）对车轮虫分子系统发育作了一些

尝试性探索，测得显著车轮虫 !"#$%&’#() (&*#+#,（AI
<+*<F*），网状车轮虫 ! J "-.#$/+).)（AIFH<F>H），异
齿车轮虫 ! J %-.-"&’-(.).)（AI F>>+==）和眉溪小车
轮虫 !"#$%&’#(-++) 01)22)-（AI <+*<F9）核糖体小亚
基 ?@A基因的全序列，在一定程度上填补了游泳亚
目纤毛虫分子数据的空缺。由所构建系统发育树显

示：（<）游泳亚目与固着亚目不成为姊妹群，即缘
毛类不是一个单系的类群；（*）游泳亚目在寡膜纲
中较早分化出来，而同属缘毛目的固着亚目却很晚

才分化，位于分枝的顶端。这与寄生性的游走亚目

纤毛虫是从自由生活的固着亚目纤毛虫进化而来的

传统观点（K#2，<=FL；?((M&，<=9L，<=9H）是相
冲突的。此外该研究还对车轮虫属种间的关系进行

了探讨，发现车轮虫属中附着盘中央具有颗粒结构

的网状车轮虫未与其他不具有这种结构的车轮虫聚

在一起，而是被隶属于小车轮虫属的眉溪小车轮虫

所隔开。这种颗粒结构为新的齿体产生时旧齿体的

残余物，具有较高的种的稳定性，因此一直以来被

作为种类鉴定的一个重要特征，尤其是 "#$% &’ ()
（*++9）的研究还表明这种颗粒物结构具有更为重要
的系统学意义，有可能作为属间区分的鉴定特征。

该研究第一次将分子生物学手段引入到车轮虫

的系统发育研究中，因此具有非常重要的意义。由

于其结果与传统观点有很大差异，因此很有必要进

一步开展研究。

# 车轮虫研究小结与展望

纵观车轮虫的分类和系统发育研究历史，我们

可看出对车轮虫分类学的研究一直受到人们的关

注，自 *+世纪 !+年代至今，几乎每年均有新种的
报道和对已发现种的再描述，但由于资料分散，且

缺乏汇集性总结，历史遗留的同物异名和异物同名

等现象依然没有得到彻底地清理。因此，当前车轮

虫分类学家所面临的非常重要的任务，即是对已报

道的车轮虫进行全面而系统地整理和清点，鉴定出

有效种和有效属。最近有学者提出利用 /@A条形码
（/@A M(17#0-$%，N&M&1’ &’ ()，*++L）进行分类鉴定，
这项技术得到很多生物学家的关注（B7-7);$( &’ ()，
*++9），我们也可将此方法应用到车轮虫的分类鉴
定中去，借此能对这一复杂类群进行修订，这项工

作十分艰巨，尚需世界同行的共同努力。

与分类学研究比较，车轮虫的系统学发育学研

究起步较晚，且没有得到足够的重视。由目前的研
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究结果看，依据形态特征进行系统发育学研究仅能

对车轮虫科属间的相互关系进行初步地探讨；由于

此方法受限制于所选择的鉴别性状及由于性状的重

要性不同而采取的主观加权处理，可能无法区分由

趋同或趋异而掩盖了的进化关系（!"#$，%&&’）。
分子生物学方法的引入打破了经典分类学的樊篱，

利用各种分子标记，不仅可以进一步验证属间及种

间的相互关系，而且可探讨其在高阶元所处的分类

地位。比较依据形态特征和分子信息研究车轮虫的

系统进化这两方面的研究现状，分子系统发育学研

究将成为一个必然趋势。由于用于 ()* 提取的样
品采集的较困难，目前用于分子系统学研究的种类

很少，而车轮虫为寄生性的，且个体很小，采集和

分离都十分困难，目前尚未找到合理的方法培养，

若能寻到一种人工培养的方法，将对车轮虫的研究

起到非常重要的推动作用。

展望车轮虫的分类和系统发育研究，除坚持进

行新种记录和对已有种再描述这类长期基础性工作

外，重点将集中在运用系统发育的方法，结合形

态、生态、生理、分子等证据，以获得一些主要的

进化形式和系统关系，用以解决尚未解决的问题，

如缘毛亚纲的单系性，齿体和口围区绕度的进化规

律以及附着盘中央颗粒结构的系统学意义等，从而

对这一复杂类群进行修订。
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本刊编委赖仞研究员在动物抗菌肽方面取得重要成果

中国科学院“百人计划”获得者、中国科学院昆明动物研究所赖仞研究员领导的研究团队与张亚平院

士及郑永唐研究员合作，在动物来源的抗菌肽研究方面取得重要进展：在一个两栖动物个体中发现了 ;=O
种新型的抗菌肽类似多肽（占全世界已知抗菌肽总数的 ;=]以上），克隆了 EOQ条抗菌肽基因，属于 E=个
不同的多肽家族，是目前世界上发现的最丰富的抗菌肽资源。他们对不同家族的抗菌肽样多肽进行了抗菌

机制研究。该成果为开发设计新型抗感染药物提供了大量新的多肽来源。该研究成果近期发表在国际著名

杂志 D)* E0** %’)$0)>(+#（^V > H:）（Q==O 8)@ E;；［[6K0 )’")( *+ 6#$@%］）上。国际同行的评价是：“M’$, $, )
3"#5 +),&$@)%$@G 6)6"# 9 M’" "\%#"/" ($3"#,$%5 $, /*,% "\&$%$@G”。

NQQ 动 物 学 研 究 Q:卷


