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贝类在我国的海水养殖业中具有重要的经济意

义 ∀但近年来频发的大规模病害严重阻碍了贝类养殖

业的健康可持续发展 ∀目前从生理 !病理 !种质 !营养 !

生态等各方面对防治贝类病害进行了很多研究 ∀其中

从贝类免疫学角度进行的研究 o前人尚涉足较少 o逐

渐成为贝类病害研究的热点之一 ∀

贝类没有免疫球蛋白以及淋巴系细胞 o因此缺乏

获得性免疫k¤¦́∏¬µ̈§¬°°∏±¬·¼或 ¤§¤³·¬√̈ ¬°°∏±¬·¼lo其

免疫防御功能依赖于天然免疫 k¬±±¤·̈¬°°∏±¬·¼l的有

关机制 ∀这些免疫防御机制主要由贝类的血细胞来行

使 ∀目前关于贝类血细胞的分类虽然仍没有一致的看

法 o但粒细胞 kªµ¤±∏̄²¦¼·̈l 和透明细胞 k«¼¤̄¬±²¦¼·̈l

作为两种主要的细胞类型得到一致的公认 ∀这两种细

胞承担了已知主要的免疫防御功能如吞噬 !包囊 !愈

伤 !移植排斥等 ∀其中主要由粒细胞行使的吞噬作用

是贝类抵御外物入侵的主要防线 o在贝类的免疫防御

中起重要作用 ∀本文就贝类的吞噬作用及相关的非我

识别作用的研究进展做一综述 ∀

t 吞噬作用k°«¤ª²¦¼·²¶¬¶l

吞噬作用的功能主要是清除侵入机体的外源异

物如生物大分子 !无机物颗粒 !细菌 !真菌 ,以及自身

的坏死细胞及细胞碎片等 ∀同时也是提供营养的一种

手段 ∀在大多数报道的贝类中 ,吞噬作用主要由粒细

胞完成 , 透明细胞也具有一定的吞噬能力 , 但不是主

要的 ∀另有报道在结缔组织中有一类固定的细胞也可

以进行吞噬作用 , 如澳大利亚石鳖 Λιολοπηυρα γαιµαρ2

δι o它们在超微结构和组织化学k不含过氧化物酶l方

面均与粒细胞不同 o这类细胞可能主要是起消化和营

养作用 ∀从免疫防御的角度讲 o血细胞可以活跃地趋

化到炎症和损伤部位 o进行吞噬 o是免疫防御的主要

细胞类型 ≈t ou ∀

tqt 吞噬和杀伤机制

吞噬作用的过程大致可以分为趋化 !黏附 !内吞

以及杀伤消化四个阶段 ∀研究证明贝类血细胞可以向

外源颗粒趋化靠近 ∀≥¦«°¬§t|zx年通过体外实验 o第

一次揭示了贝类血细胞的趋化行为 ∀ 发现田螺

ςιϖιπαρυσ µαλλεατυσ的粒细胞可以被经 {s ε 灭活的金

黄色葡萄球菌 Σταπηψλοχοχχυσ αυρευσ菌以及细菌胞壁

物质 �2乙酰葡糖胺吸引 ∀贝类具有开放式循环系统 o

器官浸浴在血淋巴中 o血管也没有完整的内皮系统 o

血细胞可以较自由地到达广泛的器官和组织 o与外来

物质的接触较为充分 ∀因此 o趋化的选择意义不象在

高等动物那样重要 ∀

血细胞靠近异物后首先发生黏附 ∀随后 o血细胞

伸出伪足对异物进行包裹 o伪足相接触后细胞质膜融

合 o形成吞噬体 k³«¤ª²¶²°̈ l进入细胞 ∀ ≤¤­¤µ¤√¬̄̄¨和

°¤̄ t||x年对贻贝 Μψτιλυσεδυλισ亚显微结构的电镜研

究表明 o粒细胞和透明细胞都可以由局部细胞质膜内

陷形成衣被小泡或无衣被的电子透明的内吞小体

k ±̈§²¶²°̈ l o完成内吞 ∀ �̈ �¤̄¯等 t|{{年以及 �²²µ̈

等 t||u年并证明内吞过程有细胞骨架的活跃参与 ∀

粒细胞完成对异物的吞噬后 o通过两条途径对其

进行处理 ∀一是吞噬体与溶酶体融合 o其内容物被溶

酶体中的水解酶类消化降解 ∀另一条途径通过伴随吞

噬作用的呼吸爆发 kµ̈¶³¬µ¤·²µ¼ ¥∏µ¶·l产生大量活性氧
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自由基 o杀伤吞入的微生物 ∀

超微结构研究显示了吞噬体与溶酶体融合的过

程 ∀贝类溶酶体中含有丰富的水解酶类 o如酸性磷酸

酶 !蛋白酶 !非特异性脂酶 !糖苷酶等 ∀吞噬颗粒在溶

酶体酶的作用下被水解消化 o此时溶酶体中可见到清

楚的环状片层样膜结构 o表明细胞在进行活跃的胞内

消化 ∀细胞中还可观察到多胞小体k �∂�l的出现 ∀细

胞质中有大量糖原颗粒聚集体以及脂肪滴出现 o被认

为是细胞内消化的产物 ∀这些消化产物随着血液循环

被血细胞带到各处组织作为营养物质传递给其它细

胞 ∀如果吞噬了不可消化的物质 o吞噬细胞将通过血

细胞渗出 k§¬¤³̈ §̈¶¬¶l o经过肾上皮 !外套膜 !肠 !生殖

管等迁移到外部环境而离开机体 o这是一种自杀性的

行为 ∀或者迁移到身体某一部分 o变为代谢静默 o永久

居留 ∀

伴随吞噬作用 o贝类的粒细胞还可向血浆中释放

溶酶体酶 o即所谓的脱颗粒作用 ∀溶酶体与细胞质膜

融合并释放内容物的过程得到许多学者的观察证

实 ∀ ≤«̈ ±ª在 t|{t年的综述文章中认为在某些情况

下 o当内吞还没有全部完成 o即包绕异物的伪足还没

有完全接触 !融合形成吞噬体时 o与溶酶体的融合已

经发生 o溶酶体内容物因此可以逸散到细胞外 o也是

溶酶体酶释放的一个途径 ≈t ∀≤¤­¤µ¤√¬̄̄¨和 °¤̄t||x年

对贻贝 Μψτιλυσ εδυλισ进行的超微结构观察则认为吞

噬和脱颗粒可能分别由不同的粒细胞完成 o因为在富

含吞噬残余小体k³«¤ª²¦¼·²¶̈§µ̈¶¬§∏¤̄ ¥²§¼l的粒细胞

中 o仍然充满了颗粒 o没有发现脱颗粒 o而在进行胞吐

的粒细胞则没有发现吞噬的迹象 ∀

另一条对吞入物进行处理的途径是通过伴随吞

噬作用的呼吸暴发产生多种活性氧自由基 o较近的文

献一般称之为反应性氧媒介kµ̈¤¦·¬√̈ ²¬¼ª̈ ±¬±·̈µ°̈ §¬2

¤·̈¶³̈¦¬̈¶� ��¶l o这些 � ��¶可以利用其强氧化性直

接杀伤吞入的微生物 ∀据 ×µ∏¶«等 t|z{年报道 o� ��¶

的产生与位于细胞质膜 上 的 ��⁄°�2 氧 化 酶

k��⁄°�2²¬¬§¤¶̈l 有关 ∀在呼吸爆发过程中产生的

� ��¶包括超氧阴离子 !过氧化氢 !羟基自由基 !超卤

化物k«¼³²«¤̄¬§̈¶l等 ≈v ∀它们对磷脂双分子膜 !蛋白质

乃至核酸都会造成严重的损伤 ∀目前 o检测过的绝大

多数双壳或腹足贝类中都发现了伴随吞噬的呼吸爆

发现象 ≈w ∀但并不是所有的贝类都有此种杀伤机制 o

如 �²³̈½等用细胞化学方法在蛤仔 Ρυδιταπεσ δεχυσσατεσ

没有检出 ��⁄°�氧化酶 o而对照贻贝 Μψτιλυσ γαλλο2

προϖινχιαλισ则呈阳性 ∀ ≤«̈ ±ª早在 t|zy年研究了硬壳

蛤 Μερχεναρια µερχεναρια吞噬过程的能量需求 o发现其

没有伴随吞噬作用的耗氧增加 o也没有基于髓过氧化

物酶的过氧化物杀伤机制 ∀

tqu 包囊作用k ±̈¦¤³¶∏̄¤·¬²±l

如果异物比血细胞大得多 o例如寄生虫 !坏死组

织 !外源植入物等 o则血细胞对该异物的吞噬动员了

全部的细胞膜表面积 o表现为血细胞在异物表面上完

全伸展 o扁平化 o由若干吞噬细胞共同将外物包裹起

来 ∀这称为包囊作用 ∀�¤¼±̈ 称之为受挫的吞噬作用 ∀

最初 o血细胞对异物的包裹比较疏松 o随着越来越多

的细胞聚集到异物处 o与异物直接接触的细胞变扁

平 o并充分伸展 o形成包裹异物的连续的细胞层 ∀在伸

展和扁平化的过程中微管以及成束的微丝出现在细

胞质周边区域 ∀说明这些结构在细胞伸长的过程中起

到了重要的作用 ∀最后 o包囊变得越来越坚固 ∀血细胞

通过细胞内和细胞外消化将被包囊的异物清除 ∀

u 识别k� ¦̈²ª±¬·¬²±l

在吞噬作用中涉及到的一个重要的问题是 o血细

胞怎样有效地识别异物 o区分自我和非我 k¶̈ ©̄¤±§

±²±2¶̈ ©̄l ∀这是吞噬作用发挥防御功能的前提 ∀

uqt 调理作用

由于贝类没有类似于高等动物主要组织相容性

复合体k ��≤l o免疫球蛋白k�ªl那样的基于可重排分

子的识别系统 ∀贝类对异物的识别主要依赖于一些其

他非特异的识别因子 ∀

研究发现 o贝类血细胞的趋化 !黏附和吞噬过程

都可被某些血清因子促进 ∀这说明贝类血细胞对异物

的识别 o类似于高等生物 o也依赖于血浆中某些因子

的作用 ∀这些因子统称为调理素k²³¶²±¬±l ∀在环节动

物 !昆虫 !甲壳动物 !棘皮动物以及贝类中均已证明有

体液调理因子存在 ∀

≥°¬±¬¤等 t|z|年证明将酵母和羊红细胞预先在

静水椎实螺 Λψµναεα σταγναλισ的无细胞血淋巴中进行

温育 o可以显著提高其血细胞在体外对酵母和羊红细

胞的吞噬 ∀� ±̈ºµ¤±·½和 �²«µt|z{年的体内实验从另

一个角度说明了同样的问题 ∀他们将人 �t和 �型红

细胞预先与盖罩大蜗牛 Ηελιξ ποµατια的血清在体外

进行温育处理 o然后注射入该动物 o发现可以显著提

高其对人红细胞的清除速率 ∀他们还发现 o如果在首

次注射大剂量未经处理的 �t型人红细胞后 o 经过

tu ∗ t|«后再次注射同样未经处理的 �t型人红细胞

时 o则清除速度与第一次注射相比极为缓慢 o表现出

一种抑制效应 ∀而如果将第二次注射的红细胞预先与
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该种动物的血清进行温育 o则其清除速度与第一次注

射类似 ∀这说明产生抑制效应的原因是第一次注入的

大剂量的外源颗粒消耗掉了血浆中某种对识别起辅

助作用的调理因子而不是饱和了动物的吞噬能力 ∀说

明调理素对血细胞识别异物有重要的促进作用 ∀但并

不是所有的识别作用都依赖于血浆因子的调理作用 o

如 � ±̈ºµ¤±·½等 t|{t年证明盖罩大蜗牛 Η. ποµατια

对酵母菌的清除并不依赖于血浆成分的调理作用 ∀

在高等动物中起调理作用的主要是免疫球蛋白 o

补体成分以及细胞或细菌表面的凝集素 k¤ªª̄∏·¬±¬± ²µ

¯̈ ¦·¬± l分子 ∀在贝类中还没有存在类抗体样分子和补

体系统的可靠证据 o但血淋巴中的内源性凝集素已被

证明对于识别和吞噬外源颗粒具有重要的辅助作

用 ∀凝集素是一类糖蛋白 o可以与外源异物相结合 o同

时可以与吞噬细胞相结合 o象桥梁一样连接血细胞和

异物 o起到调理作用 ∀另外 o≤«̈ ±ª和 ⁄²∏ª«̈µ·¼t|{|年

认为吞噬细胞的脱颗粒作用释放出的酶可以修饰外

来细胞的表面结构 o从而使外源细胞被有效识别 ∀因

此溶酶体酶在此也起到了调理素的作用 ∀

uqu 血细胞表面受体

无论识别是否依赖调理作用 o吞噬细胞表面特定

的识别分子k受体l都是必需的 ∀在需要调理素的情况

下 o调理素通过识别并结合于外来物质或损伤组织的

表面 o为吞噬细胞表面受体提供了易于识别的标记 o

受体识别外来颗粒表面的调理素分子 ∀而在不依赖调

理素的情况下 o细胞表面受体直接识别异物 ∀识别的

完成最终取决于吞噬细胞膜上的受体 ∀

目前对贝类吞噬细胞的膜表面特征还知之甚

少 ∀一些工作揭示了吞噬细胞表面存在不同专一性受

体 ∀ 如 ƒµ¼̈ µ等 t|{| 年发现双肺螺 Βιοµπηλαρια

γλαβραταδ 血细胞对未被调理的酵母的识别可被 ¥̈2

·¤2to v葡聚糖 kª̄∏¦¤±l 封闭 o因而推测双肺螺 Β .

γλαβραταδ 血细胞具有 ¥̈·¤2tov葡聚糖专一性的表面受

体 ∀由于凝集素具有与血细胞结合的特性 o目前已被

越来越多地用于对贝类血细胞的表面分子特征进行

研究 ∀单克隆抗体以及多克隆抗体也被用来对贝类血

细胞表面特征进行研究 o但主要集中在对血细胞的分

型 ∀虽然目前这方面的工作还不多 o但单克隆抗体和

凝集素的运用必将大大推动对细胞膜表面结构的了

解 o并将成为重要的研究手段 ∀

uqv 识别机理

贝类没有象高等动物那样复杂的基于基因重排

分子的识别系统 o它怎样识别众多入侵的病原体和异

物呢 �近年来研究发现 o天然免疫识别分子可以识别

为一大组或几大组病原体所共有的 o保守的 o不同于

宿主自身成分的某类分子的结构模式k称为病原体相

关分子模式 o ³¤·«²ª̈±2¤¶¶²¦¬¤·̈§ °²̄ ¦̈∏̄¤µ³¤··̈µ±o

°��°l o如细菌细胞壁中的肽聚糖 o革蓝氏阴性菌细

胞壁的脂多糖 o革蓝氏阳性菌细胞壁的磷壁酸 o细菌

⁄��中未甲基化的 ≤³�二核苷酸 o � ��病毒的双链

� ��等 ≈x ∀与抗体对抗原物质的识别不同的是 o天然

免疫分子识别的不是高度专一性的空间结构和化学

结构 k抗原决定簇l o而是某种结构模式 o因而是广谱

的 ∀这些对 °��°进行识别的免疫识别分子包括血浆

中的调理因子以及血细胞表面的某些受体 o它们的存

在保证了贝类可以有效地对异物进行识别进而清

除 ∀

对外源无机物颗粒的识别 o可能也依赖了类似的

机制 o即 o无机颗粒与宿主细胞在疏水性和携带电荷

方面的显著不同构成了另一种可识别的结构模式 o被

相关的免疫识别分子识别 ∀

v 结语

贝类免疫学的研究还非常初步 o一个重要的原因

是贝类基本的生物学背景知识还相当欠缺 ∀贝类血细

胞的吞噬作用和非我识别是贝类免疫防御的核心 ∀对

有关过程和机制的阐明 o是贝类免疫学研究的重要内

容 ∀贝类免疫系统结构和功能的不断阐明不仅将揭示

一些无脊椎动物免疫学的基础问题 o对解决养殖贝类

病害的监测 !预报 !防治及抗逆品种的培育等问题更

有重要指导意义 ∀
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