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摘  要：黏菌作为真核生物“树冠”中的原始类群，是研究真核生物演化模式的重要分支。本文通过对

黏菌在生活史不同阶段的生物学特征、行为与相关发育机制综述，展现了黏菌多样的细胞发生模式。通

过对黏菌与变形虫门其他类群的系统发育关系进行阐述，比较了各类群间的同源特征，进一步说明了黏

菌的个体发育特征与系统发育关联，为黏菌类群的演化研究提供理论支持。 
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Abstract: For the purposes of revealing a variety of cytogenetic patterns of myxomycetes, 
research advances in biological characteristics, behaviors and related developmental 
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mechanisms of myxomycetes at different stages of life cycle are reviewed. In addition, the 
phylogenetic relationship between myxomycetes and other groups of Amoebozoa is described, 
and the homologous characteristics in the various taxonomical groups are compared. The 
relationship between the ontogenic characteristics and phylogeny of myxomycetes is also 
expounded. 
Key words: amoeboflagellate, plasmodium, fruiting body, motility, signal network 

 

黏菌Myxomycetes是一类广泛分布在陆

地生态系统中的真核生物，在黏菌的生活

史中，不仅具有类似动物可爬行摄食的营

养阶段——变形鞭毛虫、原生质团，也具

有一种类似真菌的繁殖阶段——子实体。

由于黏菌营养体与繁殖体截然不同的结构

特征，黏菌曾因归于真菌界还是原生动物

界而引发争议（李玉等 2008）。 
动物、植物和真菌作为多细胞真核生

物的传统三界，构成了几乎所有可见的生

物圈（Mora et al. 2011）。剩余的真核生物

被组合成原生生物，包含了许多不同的谱

系，大部分是单细胞生物（Pawlowski et al. 
2012）。变形虫门 Amoebozoa 是原生生物中

第三大类的变形虫类群（ Cavalier-Smith 
1998），也是研究真核生物系统发育和演化

历史中关键类群（Cavalier-Smith et al. 2014），
数量可能超过 2 400 种（Pawlowski et al. 
2012），其中，黏菌是变形虫门下物种最为

丰富的类群，物种数量近 1 000 种（Lado 
2005-2020）。 

黏菌作为真核生物生命之树中的原始

类群（Baldauf & Doolittle 1997），是研究真

核生物演化的重要分支（Baldauf 2003；Adl 
et al. 2012；Walker & Stephenson 2016）。黏

菌的个体发育过程反映了真核生物从单细

胞向多细胞模式演化的不同分支，黏菌从

变形鞭毛虫到子实体的多种发育形式与形

态差异，也体现了黏菌类群的同源性与适

应性。基于黏菌生活史进行的细胞发育、

生物行为等研究，加深了研究者对黏菌系统

学的认识与理解。本文在黏菌的个体发育研

究与黏菌在变形虫门的大尺度系统发育研究

背景下，梳理黏菌生物学特征、行为与相关

功能机制，阐述黏菌多样的发育模式，以

期为黏菌类群的演化研究提供参考。 

1 黏菌的个体发育研究 
早在 19 世纪中期，de Bary（1887）就

开展了黏菌生活史的详细研究，并通过大

量实验来揭示了黏菌形态发生和生长发育

的各个阶段，并对黏菌子实体的两种发育方

式和基本繁殖方式作了详尽描述，这是有关

黏菌个体发育研究最早的科学观察记录。目

前，全世界已有百余种黏菌完成了生活史研

究，覆盖了 5 目 9 科 25 属（Clark 1995；戴

丹等 2019）。 
在黏菌的生活史中，黏菌孢子萌发后

产生单细胞单核的变形鞭毛虫，变形鞭毛

虫经过有丝分裂建立大量群体，通过配子

融合的有性繁殖与无性繁殖（Collins 1980，
1981），形成单细胞多核的原生质团，并在

适宜的环境条件下，原生质团发育为一个或

多个具有孢子结构的子实体，完成生命周

期。变形鞭毛虫与原生质团是两种不同形态

的黏菌营养生长阶段（Martin et al. 1983），

在不利条件下两者可以进入休眠状态，分

别形成微囊与菌核，并在适宜条件下恢复

成变形鞭毛虫或原生质团，休眠状态对于

黏菌在某些栖息环境中的持续生存非常重
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要（Stephenson et al. 2008）。 
宏观的生物学特征反映了黏菌生活史

各阶段细胞形态和生活行为、功能的规律

与差异，为黏菌的细胞学、发育学、遗传

学等研究奠定了基础。 
1.1 单细胞的变形鞭毛虫 

典型的黏菌孢子为球形结构，孢子的大

小、表面纹饰、形状、颜色是黏菌物种鉴定

的重要参考特征，黏菌孢子表面刺状或网状

的纹饰表现出不同程度的疏水性（Hoppe & 
Schwippert 2014）。依靠风力传播是孢子扩散

的主要方式，此外，昆虫也是孢子分散的重

要载体（Sugiura et al. 2019）。 
孢子在有利条件下萌发，产生变形鞭毛虫，

并具有 3 个替代阶段：黏变形体（myxamoeba）、
游动胞（swarm cell）、微囊（cyst）。通过诱

导形成可逆的鞭毛，变形鞭毛虫可以在游动

胞和黏变形体状态下互相转变（Koevenig 
1964；Haskins 1978），并在不良环境中形成

微囊进行休眠（Raub & Aldrich 1982）。黏菌

游动胞具有鞭毛，在不同物种间可出现单鞭

毛、双鞭毛及多鞭毛形式（Elliott 1949；
Haskins 1978），游动胞的运动与由 ATP 诱导

的微丝与微管活动相关（Uyeda & Furuya 
1989）。黏变形体细胞内分为外质和内质两

个部分，外质粘滞性较大，呈凝胶状态；内

质颗粒较多，粘滞性较小。透明外质结构对

黏变形体的运动方式具有一定影响，当透明

外质较厚难以形成典型的伪足时，黏变形体

移动速度较慢，表现为滑动式运动；当黏变

形体没有透明外质时，运动过程中形成叶状

或丝状伪足，表现为爬行式或流动式运动

（李晨等 2013；杨天雪等 2018）。 
在 模 式 物 种 多 头 绒 泡 菌 Physarum 

polycephalum 中，变形鞭毛虫在形态转变时

细胞表面“脊”包含的肌动蛋白会显著地

重新分布（Pagh & Adelman 1988），当变形

鞭毛虫形成具有鞭毛的游动胞时发生 ɑ3-微
管蛋白的表达（Green & Dove 1984）。在绒

泡菌的黏变形体、游动胞和原生质团 3 种类

型的细胞中，用于编码几种 ɑ-微管蛋白的

altA 基因均发生了差异表达，其中，在游动

胞中检测到的 altA 基因表达峰值比黏变形

体高 14 倍，而原生质团中 altA 基因表达峰

值水平比黏变形体低 5 倍，altA 基因的表达

模式和编码 ɑ-微管蛋白的预测氨基酸序列

表明，altA 是翻译后乙酰化的底物，产生黏

变形体和游动胞中特有的 ɑ3-微管蛋白亚型

（Cunningham et al. 1993）。虽然黏菌在其生

命周期中仅显示出几种相对简单的细胞类

型，包括黏变形体、游动胞和原生质团，但

其中的微管蛋白基因家族的复杂性可与果

蝇相媲美（Paul et al. 1992）。 
此外，黏菌的变形鞭毛虫阶段也被应

用于黏菌繁殖系统的研究。在黏菌孢子萌

发后释放出单核变形鞭毛虫，经过有丝分

裂后产生大量的克隆群体，变形鞭毛虫在

达到临界细胞密度后（Shipley & Holt 1982）
进行融合（Bailey et al. 1990），产生二倍体

合子（Clark & Haskins 2010，2013）。另外，

如果变形鞭毛虫自身为二倍体时（Clark & 
Haskins 2013），可直接发育成原生质团而无

需质配和核配，这一现象可能源自在孢子

形成过程中阻滞减数分裂的无融合生殖系

统（Clark & Haskins 2010）。二倍体合子或

二倍体变形鞭毛虫在发育为原生质团时，

其细胞膜上经历了许多生化变化（Ross & 
Shipley 1973）和一系列的细胞核有丝分裂

（而非细胞分裂）。以上发育过程兼容了变

形鞭毛虫之间通过配子融合的有性繁殖与

无性繁殖过程（Collins 1980，1981）。 
当多个环境因素对种群进行选择时，

有性繁殖可以将不同遗传背景的有利信息

通过重组整合，达到更快适应新环境的效
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果，因此，有性繁殖的方式更有利于种群适

应自然界的复杂环境（Luijckx et al. 2017）。

黏菌纲中存在众多世界广布物种，部分广

布种对复杂多样的环境适应范围极广，结

合黏菌生物种间复杂的生殖系统（Clark & 
Haskins 2010），黏菌的有性繁殖背景是否是

影响黏菌全球性分布的主要原因，还有待

进一步研究，这种兼具有性与无性的繁殖

模式，可能会为真核生物有性繁殖行为提

供新的研究视角。 
1.2 多核单细胞的原质团 

原生质团是黏菌营养生长时期的主要

存在形式，也是黏菌最具代表性的阶段性形

态，黏菌的原生质团分为 3 类：原始型、显

型和隐型（Alexopoulos 1960）。原生质团是

由一层薄的质膜和胶黏质鞘包被着的原生

质，鞘上有微纤丝，原生质团包含着小颗粒、

液泡和其他物体（Kamiya 1950）。原生质管

可细分为 3 个不同的层：黏液层（富含粘多糖

的液体鞘）（Kessler 1982）、外质层（高度气

化区域，包含了生物体的大部分细胞骨架）和

内质层（生物体的流体动力学核心，细胞质通

过该核心快速移动）（Wohlfarth-Bottermann 
1979；王晓丽等 2007）。原生质团内包裹着

许多细胞核，这些细胞核具有精确的周期性

同步有丝分裂（Guttes et al. 1959），每个个体

的细胞核数目可超过 108 个（Pierron 1986），
原生质团的细胞核大部分集中在代谢最活

跃的前缘区域，细胞核似乎锚定在肌动蛋白

网络上并在其上运输（Mayne et al. 2014）。
作为一种真核细胞，原生质团细胞内包含质

膜、细胞核、线粒体、食物液泡、收缩液泡、

内质网、核糖体、高尔基体以及色素颗粒。

其中，线粒体具有典型的原生动物管状脊结

构（Dugus & Bath 1962）。 
原生质团中的细胞质通过管状网络有

节奏地往复流动，循环细胞内养分和化学信

号，并形成假足，使黏菌原生质团能够在周

围导航并对环境做出反应（Dussutour et al. 
2010），从周围环境中寻找、吞噬、吸收有

机物质。当原生质膜接触食物颗粒时，接触

食物部分的原生质团不再前进，其相邻区域

继续移动并将颗粒包裹，最终形成封闭的食

物液泡（Camp 1937）。在营养物被提取之后，

通过与摄食相反的过程来排出食物液泡。黏

菌原质团胞外分泌物与运动相关，原质团小

囊泡随原生质流动被运至原质团前缘，通过

胞吐作用向原质团外分泌成为细胞外基质

（Sesaki & Ogihara 1997）。 
黏菌的食物既有糖类和蛋白质类等有

机物（Chet et al. 1977；Kincaid & Mansour 
1978；Knowles & Carlile 1978；McClory & 
Coote 1985），也有细菌（Konijn & Koevenig 
1971）、藻类（Lazo 1961）、蓝藻、真菌孢子

和菌丝（Stephenson & Stempen 1994）等生

物体。独立的黏菌原生质团能够通过选择性

觅食，维持碳源和氮源营养的平衡，这种现象

对于土壤的生态功能、养分循环和固碳作用都

具有重要意义（Dussutour et al. 2010）。黏菌

原生质团的趋向行为与流动网脉的连接也受

到关注并展开了多项相关研究：黏菌可以找

到穿过迷宫的最短路径找到食物（Nakagaki 
et al. 2000）；预测周期性事件的发生时间

（Saigusa et al. 2008）；解决多目标觅食问题

（Latty & Beekman 2010）等。 
黏菌原生质团可以根据各个部分的综

合信息来做出行为决策，必须具有传递信息

并汇总各类信息源的行为机制（Alim et al. 
2013b）。在原生质团中，分子信号和营养物

质浓度信息可以通过流动的细胞质在管状

网络快速发送，迅速分布在整个原生质团

内，原生质团利用蠕动驱动细胞质流传递移

动信号，并通过收缩模式适应细胞质流量，

从而优化了整个生物体的运输，同时，还整
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体移动了原生质团，这种对流体流量的控制

可能是黏菌原生质团协调增长和行为的关

键（Alim et al. 2013a）。营养物质可以触发原

生质团信号分子的释放，信号分子通过流体

流动，但同时由于原生质团前进时的收缩幅

度导致了原生质团局部加厚，从而限制了流

动的产生，信号分子启动反馈回路以实现其

自身的运动。这种机制解释了蠕动波对生物

体大小的适应性以及黏菌找到食物来源之

间最短路径的能力。一个简单的反馈似乎引

起黏菌的复杂行为，并且相同的机制可能在

成千上万具有相似行为的其他物种中起作

用（Alim et al. 2017）。 
细胞大小通过决定细胞器的规模、影响

细胞表面运输，从根本上影响所有生物合成

过程（Chan & Marshall 2010；Goehring & 
Hyman 2012），进而影响细胞的迁移（Saadoun 
et al. 2005；Stroka et al. 2014）、活性（Bush 
et al. 2005；McGrail et al. 2015）、增殖（Tzur 
et al. 2009）、分化（Good et al. 2013）、衰老

（Neurohr et al. 2019）、极性和不对称分裂

（Hubatsch et al. 2019）等生命活动。虽然很

多研究发现了影响细胞大小的基因变异与

分子调控（Turner et al. 2012；Schmoller et al. 
2015），但是机体控制细胞大小的机制仍未

完善。从变形鞭毛虫到原生质团，黏菌的细

胞大小会跨越几个数量级，相较于多细胞生

物需要严格调节细胞大小，原生质团为适应

外部环境变化可调整细胞形态与大小，并同

时提供了有效的通讯网络与协作功能，在细

胞发育演化的分支，黏菌展示了一种区别于

多细胞生物的机体协作方式，而这种生长模

式的调控机制还有待进一步研究。 
1.3 多孢子结构的子实体 

黏菌子实体是鉴定的关键形态因素，

黏菌子实体个体通常较小，但有些特征接

近于高等真菌。同时，黏菌子实体展现了

黏菌的形态与发育方式上的多样性，主要分为

孢囊、联囊体、复囊体和假复囊体 4 种类型

（李玉等 2008）。根据发网菌目黏菌与其

他腹黏菌在子实体发育方式上的明显差

异，建立了发网菌亚纲（Ross 1973），这一

分类方案至今仍得到认可。此外，除了子实

层下型（subhyphothallic type）与子实层上

型（epihypothallic type）的发育方式，还存

在第 3 种 Echinostelium 的发育方式：原始型

原生质团的中心向上隆起球状结构，并逐渐

在锥形的纤维质菌柄顶部升高，孢囊内的囊

轴与孢丝为菌柄的延续（Haskins 1971），研

究者认为这种发育方式可能是其他类型的

祖先特征（Clark & Haskins 2014）。 
大部分黏菌原生质团可以通过饥饿

（Camp 1937）和光照（Gray 1938）条件的

诱导，发育形成子实体，此外，生长环境的

pH、温度也对子实体的结实率产生影响

（Gray 1939；谷硕等 2011）。在子实体逐渐

成熟的过程中，孢囊内部也进行减数分裂，

形成孢子及其他附属结构，如囊被、孢丝、

石灰质等（Wilson & Ross 1955）。 
在光诱导的研究中，子实体形成最为有

效的诱导波长为 310–500nm（Daniel & Rusch 
1962）。多头绒泡菌 P. polycephalum 的孢子

形成和光回避（photoavoidance）反应在 UVC
（近 270nm）、UVA（近 350nm）、蓝光（近

460nm）及红光（近 750nm）下均有响应，

其原生质团中可能至少有 4 个不同的光系统

（Nakagaki et al. 1996）。通过比较饥饿后的

多头绒泡菌 P. polycephalum原生质团在红光

与远红光照射后，670nm 处的光可逆吸光度

变化，证实了黏菌中存在一种植物色素类的

光感受器，多头绒泡菌 P. polycephalum 的孢

子形成可以由远红色/红色可逆的植物色素

引发（Marwan 2003）。在多头绒泡菌 P. 
polycephalum 光诱导形成孢子前后，发现表
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达基因中最明显下调的基因与 DNA 修复、细

胞分裂、细胞迁移抑制和钙释放有关，而高

度上调基因则参与了细胞死亡、细胞极化、

完整性维持和分化。另外，在上调的转录本

之间与细胞死亡相关的转录本被过度代表。

这些变化与肌动蛋白结合蛋白的网络有关，

该蛋白由光诱导前后受不同调控的基因编

码（Barrantes et al. 2010）。 
生物对光的感知与反馈，是体现生物对

环境变化适应性的重要因素。虽然黏菌在子

实体的发育过程中可以对多种波长的光信

号感应并产生响应，但黏菌中仍有部分物种

如鳞钙皮菌 Didymium squamulosum 不需要

自然光刺激即可形成子实体（Zhu et al. 
2019），可见黏菌不同物种、菌株间对光诱

导的需求存在着差异，形成这种现象的原因

目前还未报道，在研究外源光信号对机体调

控的同时，不同个体内源的生物钟也应给予

深入挖掘。 

2 黏菌个体发育和形态学特征与

系统发育的关联 
黏菌个体发育的不同类型体现了系统

发育的各个环节不同阶段和不同分支，推

动了黏菌分类系统的研究（陈双林和李玉 
1997）。de Bary（1887）根据黏菌兼具的真

菌与动物两种属性，提出黏菌与原生动物

关系更密切，强调了黏菌的动物属性。由

此，关于黏菌的系统发育与起源研究接踵

而至，为黏菌的深层系统学研究提供了丰

富的理论基础。 
2.1 黏菌类群的系统关系 

广义的黏菌包括网柄菌、黏菌和原柄菌

3 个类群，在黏菌的系统发育研究中，核糖

体基因树显示黏菌和网柄菌是不相关的早

期分支谱系，但基于肌动蛋白和 beta-微管

蛋白构建的系统发育树将它们置于一个大

的分支，成为与动物、真菌进化枝密切相关的

独立连贯群（Baldauf & Palmer 1993；Keeling & 
Doolittle 1996）。在延伸因子 EF-1α 基因的系

统发育关系中支持黏菌纲作为一个单系，与

其他物种相比，黏菌与网柄菌之间的关系最

为密切（Baldauf et al. 1996）。系统发育研究

也将这种连贯的黏菌组合置于多细胞真核

生物中，与绿色植物相比，与动物和真菌的

关系更为密切，黏菌应该被放置在真核生物

的“树冠”（Baldauf & Doolittle 1997；Baldauf 
et al. 2000）。在分子系统发育关系支持下，

黏菌被认为是原生动物界变形虫门内的单

系分类单元（Cavalier-Smith 1998；Adl et al. 
2012；Ruggiero et al. 2015）。 

黏菌和网柄菌通常具有多孢子的子实

体，但它们是否相关或独立于不同的单细胞

祖先还存在争议，而具有单孢子子实体的原

柄菌可能是黏菌纲与典型变形虫之间的进

化中间体。在 18S rRNA 和/或 EF-1α 基因的

黏菌及其相关物种的系统发育研究中，分析

结果支持网柄菌、黏菌和鹅绒菌 Ceratiomyxa 
fructiculosa 为单系群，而原柄菌虽然属于变形

虫门，但与不形成子实体的阿米巴 Variosea
纲关系接近，且不是单系群。由于网柄菌、

黏菌和鹅绒菌 C. fructiculosa 内的所有物种都

存在多核二倍体合子，3 个类群的共同特征

可能是合子中细胞核分裂后暂停细胞分裂，

由此，推测其祖先可能已经进化出具有多孢

子的子实体结构（Fiore-Donno et al. 2010）。
黏菌中也划分为深色孢子与浅色孢子两个分

支，其中的基础物种的子实体几乎都具有柄，

因此，黏菌的祖先形态可能具柄结构，并且

从原柄菌到黏菌可能绘制了一个连续的演化

路径，此外，是否存在鞭毛不是划分更高级

原生动物的分类标准（Fiore-Donno et al. 
2010），而第二鞭毛作为基本形态特征的出

现可能是黏菌的亚型性状（Cavalier-Smith et 
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al. 2004）。 
2.2 黏菌与变形虫门类群的同源特征 

在由 325 个基因构建的变形虫门系统发

育框架的分析中，变形虫超群的最后共同祖

先的假设被提出：具备有性繁殖、生长鞭毛、

形成孢囊型子实体，变形虫中的主要宏观进

化模式似乎是由多阶段生命周期的同源性

特征（包括鞭毛、有性阶段和子实体）的平

行缺失引起的，而不是独立获得汇聚的特征

（Kang et al. 2017）。虽然黏菌物种子实体形

态多样，但黏菌的有性阶段均体现了这些同

源特征的发育规律。同时，与以上特征相比，

原生质团阶段的形态可能更适合反映黏菌

与其他变形虫门类群的差异。 
变形虫门中具有多细胞核的阿米巴营

养体阶段是该群物种相对常见的现象（Adl 
et al. 2012）。除黏菌外，这些物种常见于

原柄菌中，其中具有原生质团形态的物种

经常出现在 Cavosteliida、Protosporangiida
（ Ceratiomyxales 和 Protosporangium ） 和

Schizoplasmodiida（Spiegel et al. 1995）。除了

鹅绒菌 C. fructiculosa，以上这些类群中的物

种的生命周期可能还包括变形鞭毛虫形态

阶段，并且有迹象表明某些物种中可能存在

有性阶段（Adl et al. 2012）。因此，原生质团

状态可能是在许多分类单元中丢失的祖先

形态，或者是在许多不同的分类单元中分别

进化的形态。原生质团通常与孢子的产生有

关，孢子通常提供有效的扩散方式和可以承

受暂时不利条件的抗性结构。这种关系可能

是由于原生质团将个体组织专门用于产生

复杂的孢子体，为孢子散布在空气中提供条

件。虽然一些产生孢子体的原柄菌具有单核

的营养阶段，但是由于孢子形成需要变形虫

中的大部分资源，因此它们的大小和形式受

到很大限制；另一方面，具有原生质团的原

柄菌可能产生多核单孢子、多孢子孢囊或多

个单孢子产孢单位（Adl et al. 2012）。此外，

在网柄菌中阿米巴营养体通过聚集、分化从

而产生孢子，形成机制有别于原柄菌与黏

菌。因此，原生质团的大小通过促使多核状

态下的黏菌演化出可以产生大型且包裹大

量孢子的子实体结构；为黏菌分支提供了一

种有效的分散机制，这在大多数其他变形虫

中并不存在。这种尺寸优势也可能在生境和

营养竞争方面提供竞争优势（Haskins 1990）。
原生质团在营养阶段通过融合基因相同的

年轻原生质团从而快速增加其质量，并产生

大型且可移动的高效食物收集结构，不仅可

以胜过较小生物的竞争，而且还可以摄取许

多较小生物（Clark & Haskins 2015）。 
借助于系统发育和遗传学研究，人们对

于真核生物演化认识发生了深刻的变化。单

细胞真核生物过度简化的分类系统已被起

源于10亿年前具有大型单系真核超群的发育

系统所取代（Pawlowski 2013）。黏菌作为众

多谱系的一支，充分理解类群内与类群间的

辐射关系，是进一步研究黏菌生态和演化的

重要途径。 
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