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摘要：阿米巴是原生动物的主要类群，是陆地和水生生态系统的关键组成部分。阿米巴与细菌之间有着

密切而复杂的相互作用。一方面，阿米巴通过捕食直接影响细菌群落与多样性，增强细菌活性。另一方

面，细菌也进化出抵抗捕食的机制来抵抗甚至感染阿米巴，反向影响阿米巴的生长和多样性。近年来，

阿米巴-细菌互作的研究开始受到了广泛关注。本文总结了阿米巴-细菌互作的进化历史、生态关系(捕食、

偏利共生、寄生和互利共生)以及其对环境的潜在影响，旨在更好地理解阿米巴-细菌互作这一研究领域，

为其他原生动物-微生物之间的研究提供新的思路，也为探究宿主-微生物互作的机制提供参考。 
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阿米巴(amoebas)是一类可通过伸长或收回伪

足来改变自身形状的单细胞真核原生生物。阿米

巴也被称作变形虫、阿米巴原虫，为了统一，本

综述将使用阿米巴作为标准的名称。阿米巴是动

物与真菌的姐妹群，源自它们共同的祖先单鞭毛

生物。目前自然环境中已发现 2400 多种阿米巴，

它们的细胞大小差异非常大：最小的多聚覆毛虫

(Massisteria voersi)大小仅有 2.3–3.0 μm，而沼泽

多核变形虫(Pelomyxa palustris)最大能达到 5000 μm。

阿米巴在环境中分布极其广泛，常见于生物膜、

水-土壤、水-动物、水-植物和水-空气界面上[1]。

它们主要以细菌、藻类、真菌和小有机颗粒为食，

通过吞噬作用摄取食物[1–2]。 

近年来，阿米巴与细菌之间的互作已逐渐成

为国内外研究的热点。阿米巴能和环境中大量的

细菌形成复杂的互作关系[3–6]：它们捕食细菌，也

会被致病菌感染，还能和细菌形成稳定的共生关

系[7–9]。因此，阿米巴在陆地和水生生态系统中对

微生物群落调控扮演重要角色。此外，许多阿米

巴被发现携带细菌，包括大量的致病菌，这使其

成为了病原体的环境宿主和载体[5,10]。因此，研究

阿米巴-细菌互作也对公共卫生及人类健康十分



彭涛等 | 微生物学报, 2020, 60(5) 865 

 

http://journals.im.ac.cn/actamicrocn 

关键。 

本文将总结阿米巴-细菌互作的进化历史、生

态关系(捕食、偏利共生、寄生和互利共生)以及其

对环境的潜在影响，为原生动物-微生物之间的研

究提供新的思路，并进一步探究宿主-微生物互作

的生态进化机理。 

1  阿米巴-细菌互作的进化史 

细菌(最早的原核生物出现于约 35 亿年前)和

阿米巴(最早的真核生物出现于约 18.5 亿年前)是

最早出现在地球上的生命之一(图 1)。因此，早在

细菌感染动物、植物和人之前，它们和阿米巴之

间已经有了非常悠久的互作历史。阿米巴进化出

了一系列的机制来追踪、捕食、吞噬、杀死和消

化细菌[11–14]。与此同时，细菌也进化出了相应的

对策来应对阿米巴的捕食，反过来感染阿米巴，

甚至形成稳定的共生关系[7–9,15–16]。 

阿米巴-细菌长期的互作历史，使其成为一个

优良的研究宿主-细菌互作的模式系统。阿米巴-

细菌互作几乎涵盖了宿主-细菌互作的所有方面，

包括寄生、偏利共生、互利共生等[9]。阿米巴作

为模式物种已被广泛应用于细胞生物学、医学、

社会进化学以及生态学等领域[17–21]。同时，因为

其具有：(1) 宿主阿米巴和细菌都可在实验室内

纯培养，操作方便；(2) 可将阿米巴和细菌分离，

并 重 新 进 行 组 合 ( 其 他 系 统 几 乎 不 能 做 到 ) ；   

(3) 可分别和同时对阿米巴细菌进行分子、细胞

和 进 化 上 的 操 作 等 优 点 ， 阿 米 巴 -细 菌 互 作 为  

我们提供了一个研究宿主和细菌互作关系的优 

良模型，也可以为其他宿主-细菌互作系统提供

参考。 

阿米巴-细菌漫长的互作历史，也使其对公共

卫生及人类健康产生重大影响。阿米巴可以携带

大量的致病菌，使其成为病原体的环境载体和宿

主[8–10,22–24]。同时，因为阿米巴和动物免疫细胞在

进化上具有同源性，它们在细胞结构、免疫机制

和功能基因上都存在相似性，这意味着能感染阿

米巴的致病菌，往往也能感染包括人在内的动物

免疫细胞，危害人类健康[25–28]。 

2  阿米巴-细菌互作的生态关系 

阿米巴-细菌之间的互作类型包括捕食、偏利

共生、寄生以及互利共生等四种生态关系(图 2，

表 1)，以下我们对其分别进行介绍。 

 

 

 
图 1.  阿米巴-细菌互作的进化时间线[29–30] 

Figure 1.  Evolutionary timeline of amoeba and bacteria[29–30]. 
 
 



866 Tao Peng et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2020, 60(5) 

actamicro@im.ac.cn 

 

2.1  捕食 

在陆地和水生生态系统中，细菌是阿米巴的

主要食物。阿米巴进化出了一系列的机制来追踪、

捕食、吞噬、杀死和消化细菌[11–14]。首先，阿米

巴能够通过趋化作用(细胞沿浓度梯度向着化学

刺激物作定向移动)在一定距离内发现并追逐细

菌[31]。随后，利用吞噬作用(将周围环境中的固体

颗粒例如细菌等通过小泡的形式吞食进入细胞内

部)吞噬细菌。通过吞噬作用产生的吞噬体会与包

含多种消化酶的溶酶体融合形成吞噬溶酶体，细

菌会被消化成营养物质输送到细胞质中[12,32–33]。

因此，作为非常有效率的细菌捕食者，阿米巴能

够显著地调节和改变微生物群落[34–35]。 

但是到目前为止，阿米巴对细菌的选择性摄

食机制仍是一个有待阐明的问题。即，阿米巴是

否会选择性地摄食特定类群的细菌？这不仅关系

到阿米巴对细菌的选择性群落调控，也关系到其

生态功能。美国贝勒医学院的 Kuspa 实验室研究

了 模 式 阿 米 巴 盘 基 网 柄 菌 (Dictyostelium 

discoideum)捕食革兰氏阴性菌和阳性菌时的转录

组差异，他们发现盘基网柄菌捕食两类细菌时有

着明显的基因表达差异[36]。他们还发现有一些基

因例如 gp130、AlyL 等只在捕食革兰氏阳性菌时

需要[36]。美国休斯敦大学的 Ostrowski 同样利用趋

化实验发现，盘基网柄菌更倾向于向革兰氏阴性

菌移动[11]。这些研究表明，阿米巴似乎更倾向于

捕食革兰氏阴性菌。但是需要指出的是，以上研

究都是利用模式阿米巴盘基网柄菌作为研究对

象，且实验都是在平板上进行。未来的研究应该

采用更多的阿米巴物种，在土壤等真实环境中模

拟其摄食行为。 

 

 
图 2.  阿米巴-细菌的互作关系 

Figure 2.  Diagram of amoeba-bacteria interactions. 

 
表 1.  阿米巴-细菌互作的生态关系 

Table 1.  Relationships between amoebas and bacteria 
Types Amoebas Bacteria References

Predation Acanthamoeba Pneumococci [14] 

D. discoideum Klebsiella 
pneumoniae 

[14] 

Acanthamoeba Betaproteobacteria [35] 

Commensalism Acanthamoeba Amoebophilus 
asiaticus 

[37] 

Acanthamoeba Caedibacter 
acanthamoebae 

[38] 

Parasitism Various amoebas Legionella 
pneumophila 

[39–41] 

D. discoideum Mycobacterium 
marinum 

[40,42] 

D. discoideum Mycobacterium 
tuberculosis 

[40,42] 

D. discoideum Neisseria 
meningitides 

[43] 

Acanthamoeba Burkholderia 
cenocepacia 

[44–45] 

D. discoideum Pseudomonas 
aeruginosa 

[46] 

Acanthamoeba Chlamydophila 
pneumoniae 

[47] 

Mutualism D. discoideum Burkholderia 
agricolaris 

[7–8,16,48]

D. discoideum Burkholderia 
hayleyella 

[7–8,16,48]

D. discoideum Burkholderia 
bonniea 

[8,22] 
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2.2  偏利共生 

在漫长的互作历史中，有一些细菌进化出了

对阿米巴捕食的抗性，这些细菌被称作阿米巴抗

性细菌(Amoeba-resisting bacteria，ARB)[10,49]。在

这里，我们定义这种能够抵抗阿米巴捕食，但同

时又不对阿米巴的适合度造成显著影响的关系称

为偏利共生(图 2)。这些细菌不仅能躲避阿米巴的

捕食，还可以躲藏在阿米巴内部从而获得保护，

并将其作为环境传播的载体和宿主[10,49–50]。在阿米

巴中，抗性细菌可以在不利的环境下暂时或持久生

存，尤其是当宿主阿米巴形成非常抗逆的孢子或者

包囊时，保护其免受外界不利条件的损害[24]。 

目前已经报道的抗性细菌逃避阿米巴捕食的

策略主要有三种[9]：一是从吞噬体中逃离到细胞质

中，相对来说细胞质是有利于细菌生长的温和环

境，它能提供大量的营养物质并且让细菌免于受

到宿主免疫系统的杀死[51]。第二种是改变吞噬体

的微环境：一些细菌能够阻碍吞噬体-溶酶体融

合，延迟吞噬体酸化从而避免吞噬溶酶体对其的

杀伤[52]。第三种是适应吞噬体的微环境，这些细

菌适应了低 pH 等胁迫的吞噬体环境从而可以存

活其中[9]。在躲避过不利条件以后，这些偏利共生

的细菌会被包裹在源自阿米巴的多层膜结构中，

被重新释放到环境中[53]。 

2.3  寄生 

在众多的阿米巴抗性细菌中，有一些细菌进

化出了感染甚至杀死阿米巴宿主的能力，这些细

菌我们称之为阿米巴致病菌[9]。因为阿米巴细胞和

动物免疫细胞在进化上高度同源，这些阿米巴致

病菌往往也是动物甚至是人的致病菌，容易感染

引发疾病从而影响人体健康，例如分支杆菌属、

嗜肺军团菌属和其他病原体等[10,49–54]。 

嗜肺军团菌属是目前研究最多的阿米巴致病

菌之一[55–57]。嗜肺军团菌是一种兼性胞内寄生菌，

它广泛存在于水体和土壤中，能够入侵人类肺泡

巨噬细胞和阿米巴并寄生。嗜肺军团菌能够导致

军团病，其作为军团病重症肺炎的致病因子已被

证实，通常是人体吸入由空调装置或淋浴等水系

统产生的污染气溶胶而引起的[58]。嗜肺军团菌可

以入侵阿米巴并利用其作为复制和传播的环境载

体[59]。在阿米巴体内，它能破坏小泡传输，产生

嗜 肺 军 团 小 泡 (Legionella containing vacuole ，

LCV)，阻止吞噬体-溶酶体融合从而在细胞内复

制，最后完成胞内复制的细菌从宿主细胞中逸出

导致宿主细胞死亡[60–64]。 

阐明宿主与致病菌的关系是生命科学和医学

的核心问题。由于阿米巴具有易培养、方便用于

药物测试、有成熟的分子和细胞生物技术等优

势，是一个潜在的研究宿主-致病菌互作的优良模

型[65]。这将有助于新兴病原体研究领域的发展，

有利于进一步剖析致病菌对人类健康的影响，在

未来宿主-致病菌研究上具有重要的参考价值。 

2.4  互利共生 

细菌与真核生物的长期互作会导致长期稳定

的互利共生关系的形成[66–67]。经典的案例包括鱿

鱼-弧菌共生 [68]、蚜虫内生菌共生以及根瘤菌与

豆科植物之间的共生固氮关系 [69–70]。阿米巴和

细菌之间有着漫长的互作历史，它们之间亦存在

生物学意义上的合作的关系。其中，最著名的例

子是社会性阿米巴盘基网柄菌与其共生菌之间的

合作[8,16,48]。 

盘基网柄菌是一种社会性阿米巴，正常状态

下它们以细菌为食物，在食物耗尽的情况下，成

千上万的阿米巴会聚集在一起并形成多细胞的蛞
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蝓体进行迁移，当迁移到新的地点以后会最终形

成子实体和位于其顶部的孢子。2011 年的一项研

究发现，一些从野外收集的盘基网柄菌克隆会在

其整个生活史中携带细菌，当转移到新的食物营

养匮乏的环境中时，这些细菌能够作为它们的食

物来源，这些能携带、播种细菌的盘基网柄菌克

隆称为阿米巴农民(Farmer)[16]。后续的研究表明，

这种携带并播种细菌的性状是由一种名为伯克氏

菌的共生菌诱导的[48]。伯克氏菌属(Burkholderia)

属于 β-变形菌，广泛分布于环境中，它们在土壤

中含量丰富同时与许多真菌、植物和无脊椎动物

形成共生关系[71–73]。在它们的共生关系中，盘基

网柄菌为伯克氏菌的生长和传播提供载体，而伯

克氏菌为盘基网柄菌的生长、抵抗毒素和种内竞

争提供优势[8,16,48,74–76]。 

社会性阿米巴-伯克氏菌互作是一种相对简

单且可控的研究共生与协同进化的新模式系统，

也是作者实验室研究的主要方向[7–9]。通过阐明其

互作机制，将有利于回答宿主-细菌共生领域亟待

解决的科学问题，以及帮助了解不同共生菌对动

物、植物以及人类本身的健康的影响。 

3  阿米巴-细菌互作的环境影响 

土壤原生动物作为土壤生态系统的重要组成

部分，既参与了微生物所介导的物质循环和能量

流动，同时参与了对微生物的捕食作用，因此在

土壤生态系统中发挥关键作用[77]。阿米巴-细菌在

促进土壤生态系统的物质循环和能量流动以及提

高微生物、植物和动物活力方面起着不可或缺的

作用，对于提高生物群落的稳定性和生产力同样

非常关键。它们的主要生态功能包括：(1) 调控细

菌群落。阿米巴通常参与食物网中细菌的捕食，

是土壤中细菌的主要捕食者，最终调控细菌群落、

增加细菌活性[35,78]；(2) 刺激土壤养分转化和碳氮

磷等元素矿化[79]；(3) 促进植物的生长[78,80]。一方

面，阿米巴对细菌的捕食提高了微生物的产量和

营养物的矿化，间接促进了植物的生长；同时，

阿米巴捕食细菌生物量中的 N 以 NH4
+的形式释放

被植物根系吸收，进而促进植物生长。 

阿米巴同样广泛地分布在水环境中。已有报

道从水生阿米巴中分离出了大量的阿米巴抗性细

菌，其中包括大量水传播微生物病原体，如嗜肺

军 团 菌 (L. pneumophila) 、 霍 乱 弧 菌

(Vibriocholerae) 、 绿 脓 假 单 胞 菌 (Pseudomonas 

aeruginosa)、幽门螺杆菌(Helicobacter pylori)、鸟

分枝杆菌(Mycobacterium avium)等[23,81]。阿米巴成

为了这些细菌病原体传播的环境载体，使其能够

耐受恶劣的环境胁迫并在环境中传播增殖。因此，

阐明阿米巴与阿米巴抗性细菌之间的互作，对公

共卫生与健康有着重大影响。 

包括阿米巴在内的原生动物在污水处理中同

样发挥着显著作用。它们能促进细菌活力，提高

出水品质，对水质的净化起了积极的作用。它们

的主要作用方式包括：(1) 直接净化作用：通过体

表渗透吸收水中的可溶性有机质，捕食水体中的

颗粒物，不仅能够降低水体中有机营养物的负荷，

而且增加了水体的透明度同时减弱水中病原菌的

毒害作用；(2) 捕食细菌间接净化作用：由于原生

动物捕食细菌的影响，一定程度上能有效刺激细菌

迁移，增强了细菌的活性，提高细菌对水体中可溶

性物质的摄取能力，从而能够促进水质净化[82]，同

时吞噬细菌可加快水生生态系统中 N、P 等元素的

矿化，优化基质的碳氮磷比率，促进了污水的进

化[83–84]；(3) 絮凝沉淀作用[85]：原生动物在新陈代

谢和自我繁殖过程中，产生的某些代谢物能和水
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中的特定污染物发生反应使之聚集沉淀进而净化

了水质。但是到目前为止，阿米巴在污水处理中

的作用的研究相对较少，亟需更多的研究。 

4  阿米巴-细菌互作研究的机遇与

挑战 

早在半个多世纪以前，阿米巴-细菌共生的

现象已有报道 [86]。但是长期以来，相关的研究

主要集中于描述性的研究，利用显微镜或 16S 

rRNA 基因测序等技术检测阿米巴共生菌的有无

及种类 [87–89]，而少有涉及到宿主-共生领域亟待

解决的科学问题，如宿主-细菌共生系统的起源、

形成、维持及协同进化的机制。主要原因在于长

期以来，阿米巴-细菌互作研究领域缺乏像大肠

杆菌、酵母和小鼠等类似的遗传背景清楚、易于

在实验室内进行分子、细胞和进化操作的模式  

生物。 

作者课题组利用一种社会性阿米巴盘基网

柄菌及其共生细菌作为研究对象，希望建立一种

新的研究共生与协同进化的模式系统。作者课题

组此前系统地研究了野外的社会性阿米巴宿主

携带细菌的组成、多样性、功能以及协同进化。

从来自美国中东部环境的阿米巴样品中，分离了

超过两百种可培养的细菌，这表明阿米巴在某种

程度成为了“特洛伊木马”，有大量的细菌躲藏在

其内部[7–9]。作者的研究发现阿米巴可与细菌选择

性互作[7]，同时也可与细菌形成稳定的共生关系，

而共生时间的长短还会影响它们的协同进化[8]。

同时，多个国际顶尖实验室也利用社会性阿米巴

AX2 和 AX4 菌株作为模式生物研究宿主-致病菌

互作，包括：瑞士日内瓦大学的 Thierry Soldati

实验室，用社会性阿米巴研究致病菌结核杆菌的

致病机理[13,42,56]；奥地利维也纳大学的 Matthias 

Horn 实验室，关注阿米巴与致病菌衣原体的互  

作[90–91]。 

未来，我们希望把社会性阿米巴建立成为一

种新的研究共生与协同进化的模式系统。它的遗

传背景清晰[20]，易于在实验室内进行分子、细胞

和进化操作，也是为数不多的可以阐明宿主与其

全部共生菌关系和功能的研究系统，将有利于研

究宿主-细菌共生系统的起源、形成、维持及协同

进化机制等关键科学问题。 

5  总结和展望 

生物个体携带的共生细菌的组成往往极其

的复杂且难以分离，对阐明宿主-共生菌关系的

研究造成很大的困难。阿米巴-细菌互作提供了

一种相对简单且可控的新的模式系统来研究宿

主与共生菌之间的关系，这也是为数不多的可以

阐明宿主与其全部共生菌关系和功能的模式系

统。然而，目前我们对于阿米巴-细菌互作的功

能和机制，以及它们对环境和生态系统功能的理

解上仍然面临很多挑战。未来亟待回答的科学问

题包括： 

(1) 阿米巴-细菌互作的形成和维持机制是

什么？ 

(2) 细菌对阿米巴的生长、健康和适合度有什

么影响？ 

(3) 阿米巴-细菌之间是否存在代谢互补？ 

(4) 阿米巴-细菌之间是否存在协同进化？具

体机制是什么？ 

(5) 阿米巴-细菌互作对生态系统和环境工程

的影响是什么？ 
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Amoebas-bacteria interactions: evolution, ecology and 
environmental impacts 
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Environmental Microbiomics Research Center, Southern Marine Science and Engineering Guangdong Laboratory (Zhuhai), 

School of Environmental Science and Engineering, Sun Yat-sen University, Guangzhou 510006, Guangdong Province, China 

Abstract: Amoebas are important components of terrestrial ecosystems, and play a key role in soil nutrient cycling 

and energy flow. Amoebas have complex relationships with bacteria. On one hand, amoebas can directly affect the 

bacterial community and diversity through predation and enhance bacterial activity. On the other hand, bacteria 

have also evolved mechanisms to resist predation and even to infect amoebas, thus adversely affecting the growth 

and diversity of amoebas. In recent years, the interactions between amoebas and bacteria have attracted much 

attention. This paper summarizes the evolutionary history of amoebas-bacteria interactions, ecological relationships 

(predation, commensalism, parasitism, and mutualism) and their potential impacts on the environment. This review 

will improve our understanding about this research field and provide new ideas for the study of other 

protists-bacteria interactions, as well as exploring the mechanism of host-bacteria interactions in general. 
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