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黏菌分布格局与生态学研究进展 
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摘  要：黏菌是一类广泛分布于全球各种陆地生态系统的菌物，生态功能独特。随着物种资源调查的极

大拓展以及分子标记和高通量测序技术等的成熟应用，黏菌的生态学研究在近年来取得了长足的发展。

本文综述了国内外黏菌物种分布与群落生态学的研究进展，旨在为基于经典分类和分子标记研究黏菌的

物种演替、群落结构和生态作用等提供重要参考和有益借鉴。 
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Abstract: Myxogastrea is a group of fungi widely distributed in various types of terrestrial 
ecosystems around the world, with unique ecological functions. The ecological research of 
Myxogastrea has made considerable progress in recent years, as the great expansion of species 
resource surveys and the applications of molecular markers and high-throughput sequencing 
technologies etc. The current article reviews the research progress on Myxogastrea distribution 
and community ecology, which aims at providing a useful reference for studying the species 
succession, community structure and ecological function of Myxogastrea based on classical 
taxonomy and molecular markers. 
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黏菌Myxogastrea是原生动物界Protozoa
变形虫门 Amoebozoa 中物种数量最为庞大的

一个单系类群（Leontyev et al. 2019）。生活

史兼具原生动物和真菌的共同特征，营养阶

段为单核的黏变形体（或游动胞）和多核的

原生质团，繁殖阶段形成内含单倍体孢子的

子实体（李玉等 2008）。黏菌分类鉴定主要

依靠子实体的形态特征，如基质层有无、柄

的形态与质地、囊轴形态、孢丝有无与形态、

孢子大小与纹饰等（李玉等 2008；Leontyev 
et al. 2019）。自 17 世纪中叶起，菌物学工作

者陆续在世界范围内开展了一系列黏菌资源

的调查工作，迄今全球已被描述并认可的黏

菌约 1 000 种（Lado 2005–2021）。传统的黏

菌分类系统将黏菌纲分为 3 亚纲 6 目（李玉等 
2008），即鹅绒菌亚纲 Ceratiomyxomycetidae
鹅 绒 菌 目 Ceratiomyxales ， 腹 黏 菌 亚 纲

Myxogastromycetidae 刺轴菌目 Echinosteliales、
无丝菌目 Liceales、团毛菌目 Trichiales 和绒泡菌

目 Physarales，发网菌亚纲 Stemonitomycetidae
发网菌目 Stemonitales。晚近，Leontyev et al.
（2019）结合分子系统学和形态分类学研究对

黏菌分类系统做出较大调整，在保留主要的固

有分类单元并遵循系统发育单系性的原则下，

在黏菌纲中排除鹅绒菌目 Ceratiomyxales，
并且基于浅色孢子分支成立浅孢黏菌亚纲

Lucisporomycetidae ， 其 下 含 有 无 丝 菌 目

Liceales、团毛菌目 Trichiales、筛菌目 Cribrariales
和孔膜菌目 Reticulariales；以子实体具有囊轴

成立囊轴黏菌亚纲 Columellomycetidae，其下

含有刺轴菌目 Echinosteliales 、绒泡菌目

Physarales、发网菌目 Stemonitales、碎皮菌目

Clastodermatales 和裂皮菌目 Meridermatales。 
黏菌最常见于林下潮湿的凋落物、树

皮、倒木、食草动物粪便和土壤甚至活的动

物体中，能以伪足取食基质最细微孔隙中的

细菌、真菌及其他微生物（Liu et al. 2015；李

敏和陈双林 2021）。黏菌的这一摄食活动可

增加植物凋落物分解过程中的 CO2 释放速率

和质量损失（Geisen et al. 2021），促进 N、
P、K 等元素的循环（Fukasawa et al. 2017），
是森林生态系统物质循环和能量流动过程中

不可替代的参与者。黏菌的地理分布和生态

学研究是当前黏菌生物学研究的重要领域之

一，已有研究不同程度地揭示了黏菌的地理

分布特征、生态位特征、时空分布格局以及

与其他生物或非生物因子的关系等，对于理

解黏菌的生态系统服务和功能具有重要作

用。本文对黏菌分布格局和生态学研究中的

进展性成果进行综述，并结合当前研究动

态，对今后研究提出展望。 

1 黏菌分布格局研究进展 
1.1 黏菌物种分布区域的拓展 

自Panckow在1654年首次记录并描述粉

瘤菌 Lycogala epidendrum 开始，尤其是

Rostafinski 在 1873 年建立第一个黏菌现代分

类系统以来（Alexopoulos et al. 1996），黏菌

工作者陆续在世界各地开展了大量的标本采

集和经典分类的研究工作，出版了众多专著。

但在很长一段时期内，研究区域主要集中于北

半球的温带地区，其中以北美、欧洲和亚洲

的温带森林生态系统最为突出（Stephenson 
et al. 2008），不仅有众多的论文，而且有许

多地区志，包括北美的《The North American 
slime-moulds》和《The Mycetozoa of North 
America》，欧洲的《The Myxomycetes of Great 
Britain》《A monograph of the Mycetozoa— 
Being a descriptive catalogue of the species in 
the herbarium of the British Museum 》

《Mycological flora of European and Asian 
Russia. The slime molds 》《 A guide to 
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temperate Myxomycetes》《Die Myxomyceten 
Deutschlands und des angrenzenden 
Alpenraumes unter besonderer Berücksichtigung 
Österreichs》《The Myxomycetes of Britain and 
Ireland. An identification handbook》和《Les 
Myxomycètes》，亚洲的《The Myxomycetes of 
Japan》《The Myxomycetes of India》《Taxonomy 
of the Indian Myxomycetes》《The myxomycete 
biota of Japan》和《中国真菌志·黏菌卷》等

等。从已有调查结果来看，温带落叶阔叶林

可能是地球上黏菌物种多样性最高的生态系

统，如美国大雾山国家公园报道黏菌 168 种

（Stephenson et al. 2001）；俄罗斯锡霍特-阿
林保护区报道黏菌 158 种（Novozhilov et al. 
2017b）；中国小兴安岭地区报道黏菌 152 种

（赵凤云等 2019）。 
热带、亚热带黏菌的早期研究仅限于零

星报道。20 世纪 70 年代，Farr（1976）系统

整理了前人文献资料并记述了新热带区 280
种黏菌。在此基础上，Lado & Wrigley de 
Basanta（2008）重新梳理了分布于新热带地

区的黏菌物种，共计 431 种。近年，研究人

员陆续在我国热带和亚热带森林（闫淑珍等

2012；Liu et al. 2013；魏滨等 2016；Gao et al. 
2018；Li et al. 2021）、东南亚热带雨林开展了

系统调查（Tran et al. 2006；2008；Ko Ko et al. 
2010，2012，2013；Dagamac et al. 2011，2014，
2017a；Novozhilov et al. 2017a，2020），极大

地丰富了黏菌物种的地理分布和区系特征。 
2003 年，随着“全球黏菌生物多样性”

（PBI: Global Biodiversity of Eumycetozoans）
项目的实施，黏菌分类和多样性研究也拓展

至中亚和南美沙漠。出乎意料的是，相关研

究借助湿室培养技术，揭示出这一生态系统

中具有极高的黏菌物种多样性（Novozhilov 
et al. 2006；Novozhilov & Schnittler 2008；

Estrada-Torres et al. 2009；Lado et al. 2011；
2013；2014；Schnittler et al. 2013；Wrigley de 
Basanta et al. 2013）。另外，一些特殊生境中

分布的黏菌也引起广泛关注，如发生于春季

融雪带的雪线黏菌陆续报道于西班牙格雷多

山（Lado et al. 2005）、比利牛斯山（Lado & 
Ronikier 2008，2009）、波兰喀尔巴阡山

（Ronikier et al. 2008）、澳大利亚科西阿斯科

山（Stephenson & Shadwick 2009）和俄罗斯

高加索山（Novozhilov et al. 2012）等山脉。

在极地生态系统开展的黏菌调查研究表明，

阿拉斯加、冰岛、格陵兰岛和俄罗斯等北极

地 区 广 泛 分 布 着 北 温 带 的 稀 有 种

（Stephenson et al. 2000）；类似地，亚南极

地区麦夸里岛也发现了一些罕见种（Wrigley 
de Basanta et al. 2010），表明极地生态系统拥

有较高的黏菌物种特有性。 
随着调查区域的拓展，在世界范围内发

现并报道了一大批新分类单元，其中，仅

2001–2020 年的 20 年间，就有 179 个新种发

表（Lado 2005–2021）。上述新种及模式标本

产地分布见图 1A，其中描述自我国的新种最

多，为 24 种；其次为德国 18 种；澳大利亚、

墨西哥、西班牙、美国、阿根廷、法国和俄

罗斯也有较多新种报道。从发现这些新种的

生态系统来看（图 1B），约 70%来自森林生

态系统，而干旱地区和高山融雪带也是新种

发现的主要生境。另外，绝大多数新种采集

于腐木（34.9%）、树皮（17.5%）和凋落物

（35.5%）3 种基质，相比之下，立枯物、食

草动物粪便等一些特殊基质则有待进一步的

深入调查研究（图 1C）。 
1.2 黏菌的生物地理分布特征 

原生动物的生物地理分布模式，存在两

种假说：一为原生动物在全球范围内呈随机

分布，其分布主要由所处生境中的环境因子 
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图 1 2001–2020 年黏菌新种主模式的报道国家（A）、生态系统（B）和基质（C） 
Fig. 1 The countries (A), ecosystems (B) and substrates (C) that new Myxogastrea holotypes reported from 2001 
to 2020. 
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决定，即“everything is everywhere, but the 
environment selects”（Finlay 2002）；二为与之

相对应的地带性分布（moderate endemicity），
指物种的分布受扩散限制的影响（Foissner 
2006）。黏菌归属于原生动物界已经获得普遍

接受（Alexopoulos et al. 1996），其孢子能够

借助气流进行长距离散播（Kamono et al. 
2009a），具有较强的扩散能力。基于标本采

集的物种调查和形态分类学研究结果一方面

为黏菌的随机分布提供了证据支持，如许多黏

菌物种呈现出跨大陆的分布格局（Stephenson 
et al. 2008）。黏菌物种调查研究同时显示，

偏远海岛的物种组成与大陆类似而无特有种

存在，包括美国夏威夷群岛（Eliasson 1991）
和澳大利亚麦夸里岛（Stephenson et al. 2007）
等。另一方面，一些研究结果表明黏菌也可能

受扩散限制的影响，而呈现地带性分布，如裂

瓣菌 Barbeyella minutissima 集中分布于温带森

林，而圆孢鹅绒菌 Ceratiomyxa sphaerosperma
仅知分布于美洲的热带地区（Stephenson & 
Rojas 2017）。Dagamac et al.（2017b）研究了

新热带和古热带地区两种森林生态系统的黏

菌群落组成，发现一些物种的分布局限于特

定的地理区域，地理距离而非生境差异对黏

菌群落组成影响更大。 
黏菌形态种下可能存在多个隐存种，这

些隐存种之间彼此存在生殖隔离，但难以从

形态上区分（Feng & Schnittler 2015；Feng et 
al. 2016），进而干扰所研究物种的地理分布

模式。目前，在许多黏菌的生物地理分布研

究中增加了分子标记手段，通过基因型的差

异更准确地反映物种分布，但结论也不尽相

同。Winsett & Stephenson（2011）以 mt SSU rRNA
基因分析了畸形钙皮菌 Didymium difforme
的地理分布规律，13 种 mt SSU rRNA 基因型

为随机分布。Hoppe（2013）研究显示煤绒

菌黄色变种 Fuligo septica var. flava 可根据 mt 
SSU rRNA 基因分为 3 个分支，分支间的遗传

距离与地理距离不相关。Aguilar et al.（2014）
采用 SSU rRNA 基因系统发育分析和环境生态

位模拟，分析了美洲的暗孢钙丝菌 Badhamia 
melanospora 种群遗传分化，结果显示，南北

美洲的暗孢钙丝菌 B. melanospora 按照大陆

的分离完全隔断为南北两个基因型的种群，

大部分种群局限分布在一个较为固定的地理

范围内。Dagamac et al.（2017c）通过 SSU rRNA
基因序列分析发现蛇形半网菌 Hemitrichia 
serpula 包含 3 个主要的系统发育群，不同种

群的地理分布、形态特征和 EF-1α 基因序列

也显著不同。Janik et al.（2020）研究了雪生

钙皮菌 Didymium nivicola 的 SSU rRNA 和

EF-1α 基因多态性，发现在安第斯山脉的种内

遗传多样性最高，包含 17 种 SSU 核糖体型和

12 种 EF-1α 基因型，而北半球种群的遗传背

景则比较一致，因此认为安第斯山脉可能是雪

生钙皮菌 D. nivicola 的遗传多样性分化中心。 

2 黏菌生态学研究进展 
2.1 黏菌生态学研究的历史沿革 

早期的黏菌生物学围绕黏菌生活史开展

了大量研究，其中一些研究揭示了孢子萌发、

黏变形体生长、原生质团行为等与所处的生

态环境，包括温度、湿度、pH 等一系列环境

因素之间的关系（Madelin 1984），可以将这

些研究归纳到个体生态学的范畴。Maimoni- 
Rodella & Gottsberger（1980）定量分析了巴

西热带森林中的黏菌群落与基质类型、温度

和降水量的关系，开启了黏菌的群落生态学

研究。目前，绝大多数黏菌生态学研究首先

通过子实体调查和分类鉴定，获得一定区域

或生境内的黏菌物种组成与丰度信息；再应

用数量生态学的分析手段，揭示黏菌群落的
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物种分布格局和影响因素等（Stephenson & 
Rojas 2017）。这种基于子实体调查的方法不

可避免地忽略了环境中一些无法发育为子实

体的黏菌营养体（李玉等 2021），因此，许

多研究者尝试将DNA分子标记和指纹图谱技

术用于解析环境中的黏菌群落，如 PCR-DGGE
（Kamono & Fukui 2006；Kamono et al. 2009b）、
PCR-T-RFLP（Hoppe & Schnittler 2015）等，标

志着黏菌生态学研究已进入分子时代。当前，

黏菌DNA条形码与高通量测序结合产生的扩

增子高通量测序为黏菌生态学研究提供了新

方法，通过环境基因组 DNA 提取、条形码基

因 PCR 扩增、产物高通量测序和序列分类注

释，已实现了不依赖子实体调查的群落定性、

定量分析（Borg Dahl et al. 2018a）。 
2.2 黏菌的生态位与种间关系 

生态位是指物种利用各种资源环境的总

和，是研究物种间相互作用、对环境的适应

性以及解释物种间竞争和共存机制的重要理

论（Leibold 1995）。在对黏菌种群生态位的

研究中，通常选择几个重要因子进行生态位

分析，如海拔、气温、降水量和基质类型等

（Stephenson & Rojas 2017）。总体来看，黏

菌生态位宽度与物种的丰富度并无显著相关

性，多数黏菌种类的生态位宽度较大，也即

对环境的适应能力较强，是“生态泛化

者”，而少数黏菌种类趋向成为特化种

（Stephenson 1988）。不同生态系统类型或

基质栖生黏菌生态位也各具特点，如森林生

态系统中的黏菌生态位宽度较大（Stephenson 
1988；Rojas & Stephenson 2007），砂岩隐花

植物生态系统中的黏菌生态位宽度较小

（Schnittler et al. 2010）；腐木栖生黏菌生态

位宽度大，凋落物栖生的黏菌生态宽度小

（Schnittler 2001；Rojas et al. 2010）。 
生态位重叠分析表明，黏菌物种间普遍

具有较高的生态位重叠值（Stephenson 1988；
Rojas & Stephenson 2007；Schnittler et al. 
2010），即物种对环境资源有着相似的需

求。但相对而言，子实体小型且原生质团隐

型或原始型的树皮栖生黏菌生态位重叠度

高，种间联结度高，而显型原生质团的凋落

物栖生黏菌重叠度低，存在明显的种间竞争

（Schnittler 2001）。此外，黏菌的属内种间物

种的生态位重叠度与属间物种生态位重叠度

并无显著差异，反映了亲缘关系较远的黏菌

演化出类似的生态策略（Rojas & Stephenson 
2007）。 
2.3 黏菌群落的时空分布格局及其影响因素 

在黏菌分布格局研究中，常采用物种多

样性（α 多样性）、物种组成（β 多样性）在

空间或时间上的差异来描述群落的分布格

局，并借助一系列相关性分析、排序分析揭

示驱动群落组成变异的环境因子。 
黏菌群落的垂直分布格局研究显示，黏

菌的物种多样性与海拔总体呈负相关关系，

但驱动这一分布格局的环境因子各不相同，

例如，Stephenson et al.（2004）认为在厄瓜

多尔热带云雾林中过高的湿度条件是高海拔

样地黏菌多样性低的主要原因；Rojas & 
Stephenson（2007）研究发现 pH 是驱动可可

岛黏菌多样性黏菌垂直分布的关键因素；魏

滨等（2016）认为不同海拔梯度下的气流差

异驱动了中国广东鼎湖山自然保护区黏菌垂

直分布的形成；Rojas et al.（2016）选择植被

类型均一的海拔梯度样带进行研究后发现，

黏菌多样性和群落组成均与海拔不相关，认

为黏菌的垂直分布格局应归因于不同海拔的

植被差异。 
黏菌的纬度分布格局研究表明，黏菌的

物种丰富度与纬度呈正相关关系，林型、土

壤理化性质和基质 pH 是这一分布格局的主
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要驱动因子（Rojas et al. 2011）。同时，在温

带与热带森林黏菌多样性的比较研究中，

温带森林均高于热带森林，热带地区过高

的降水量和林下快速降解的凋落物不利于

黏菌子实体的形成，同时，封闭的森林冠

层使气流减少也可能会阻碍黏菌孢子的扩散

（Stephenson et al. 1993；Cruz et al. 2014）。 
黏菌群落的时间动态一般由不同季节的

湿热条件决定（Stephenson 1988；Takahashi 
& Hada 2012）。基于野外采集和湿室培养研

究热带地区的低海拔森林和农田生态系统发

现，雨季黏菌的丰富度和多样性显著高于旱

季（Tran et al. 2006；2008；Ko Ko et al. 
2011）。宋天鹏和陈双林（2014）在中国云

南黄连山保护区较高海拔的亚热带森林的研

究显示，雨季的黏菌多样性低于旱季，该研

究通过湿室培养法收集黏菌子实体，反映出

旱季的基物上存在更多黏菌休眠体。一些黏

菌的发生具有季节性，造就了黏菌群落组成

的季节性差异，如发网菌目黏菌多发生于雨

季、绒泡菌目多发生于旱季（Ko Ko et al. 
2011）。日本温带森林凋落物栖生黏菌具有

明显的季节发生规律，根据物种组成分为早

期（4–5 月）、中期（6–8 月）和晚期（10–11
月）3 个阶段（Takahashi & Hada 2012）。类

似地，中国河南宝天曼保护区林中凋落物栖

生黏菌群落在春、夏、秋 3 季也显著不同，

基物类型及月平均气温与降水等气象因子是

影响黏菌群落组成的主要因素（Gao et al. 
2018）。 
2.4 环境中的黏菌营养体群落 

Feest & Madelin（1985）最早通过计数培

养后获得的黏菌原生质团定量分析了土壤中

分布的黏变形体，研究结果表明，黏菌的黏变

形体普遍栖生于森林、草原和农田等不同类型

的土壤中，丰度约为 8 000 个/cm3，其季节动

态与细菌丰富相关（Feest & Madelin 1988）。
在采用分子生物学方法开展的研究中，

Kamono & Fukui（2006）将 PCR-DGGE 技术应

用于分析土壤绒泡菌目 Physarales 的营养体

群落，发现不同深度土层的黏菌种类存在差

异，但未检测到明显的季节动态变化（Kamono 
et al. 2009b）。在后续研究中，Kamono et al.
（2013）以 SSU rRNA 基因扩增子克隆测序的

方法分析了雪线土壤中的暗孢黏菌多样性，

序列注释结果表明，亮皮菌属 Lamproderma、
双皮菌属Diderma和钙皮菌属Didymium为优

势类群，来自法国、苏格兰和日本的土壤样

品中，黏菌物种组成显著不同。在腐木中，

Clissmann et al.（2015）获得 29 种亮孢黏菌

的可操作分类单元（operational taxa units，
OTUs），序列注释结果表明，团网菌属 Arcyria、
团毛菌属 Trichia 和粉瘤菌属 Lycogala 是优势

属，腐木的 pH 是决定黏菌群落分布的主要环

境因子。 
高通量测序技术的应用极大地增加了扩

增子测序的测序深度，目前从草原（Fiore- 
Donno et al. 2016）、融雪带（Borg Dahl et al. 
2018b）和森林（Borg Dahl et al. 2019；Gao et 
al. 2019；Shchepin et al. 2019）土壤中所报道

的暗孢黏菌 OTUs 数量在 200–300 之间。在群

落组成方面，已有 18 属暗孢黏菌报道分布于

土壤中，其中亮皮菌属 Lamproderma、发网菌

属 Stemonitis、裂皮菌属 Meriderma 和双皮菌

属 Diderma 为优势属，一些典型的林中凋落物

栖生黏菌如高杯菌 Craterium minutum、光果

菌 Leocarpus fragilis 等也被发现分布于土壤

中（Gao et al. 2019；Shchepin et al. 2019）。
土壤中黏菌的分布格局也得到进一步认识，

例如，森林火灾后不同年份土壤的黏菌组成

显著不同，表明黏菌群落存在显著的演替规

律；不同植被土壤的黏菌群落存在显著差异，



 

高扬和陈双林 /黏菌分布格局与生态学研究进展 Review 
 

菌物学报 2544 

并主要由土壤 pH 驱动（Borg Dahl et al. 2019；
Gao et al. 2019）。我们整合了目前已发表的土

壤暗孢黏菌高通量测序数据（PRJNA418896；
PRJNA491744；PRJNA565474），通过非度量多

维尺度（non-metric multidimensional scaling，
NMDS）分析发现，德国阿尔卑斯山地森林、

俄罗斯西北部泰加林和中国河南宝天曼保护

区温带森林的土壤黏菌群落组成显著不同

（图 2），这也为黏菌的大尺度地带性分布格

局提供了佐证。 
 

 
 

图 2 基于 Bray-Curtis 距离的不同地理来源土壤暗

孢黏菌群落的 NMDS 排序图 
Fig. 2 Bray-Curtis NMDS ordination of the dark- 
spored Myxogastrea communities from different 
geographical locations. 

3 展望 
黏菌的分布与植被、气候和地理等环境

因素相关，呈现出丰富的多样性和地域性，

一些地区和特殊生境可能孕育着较多的特有

种。我国地域辽阔，自然地理和气候条件复

杂多样，但对黏菌而言，不少地区的物种多

样性研究还十分薄弱，加强这些地区的黏菌

物种多样性调查研究，有望发现新的黏菌分

类单元。当前全球范围内不同地域及不同生

态系统黏菌调查结果的积累，将使大尺度黏

菌的多样性研究能够有机地联系起来，通过

数据挖掘和文献整合将成为探讨黏菌生物地

理分布的便捷手段。同时，在研究方法上，

应用种-面积关系、距离-衰减关系等生物地理

学模型，从确定性过程和随机过程多个角度

揭示群落构建的主要生态学过程，有望更加

全面地揭示黏菌的生物地理分布规律及其形

成机制。 
扩增子高通量测序技术为黏菌生态学研

究提供了极大的便利，在实际研究中选择合

适的条形码基因及其特异性引物尤为重要。

目前，SSU rRNA 基因 V2 区已被证明是黏菌

理想的条形码基因（Schnittler et al. 2017），
但受限于黏菌内部两个演化支系（亮孢黏菌

分 支 Lucidosporidia 和 囊 轴 黏 菌 分 支

Columellidia）间的遗传分歧，难以设计用于

扩增子测序分析的通用引物。近期，Wang et 
al.（2021）筛选出黏菌 SSU rRNA 基因的通用

引物组合，有望实现对环境中黏菌群落信息

的完整刻画。另一方面，已报道的扩增子测

序研究中存在大量未能注释的序列，为后续

的数据解读带来了困难，未来应在广泛采集

和准确鉴定物种的基础上，进一步扩充参考

基因序列的种类和数量，同时，考虑到黏菌

遗传多样性显著的地域性特点，建立我国本

土的标记基因数据库也尤为必要。 
当前黏菌参与的生态系统过程大多还停

留在现象的描述上，对于产生这些现象的过

程和机理还很少涉及，如黏菌活动对凋落物

降解过程的促进机制、通过捕食作用调控微

生物群落结构等。随着生物组学及高通量测

序技术的发展，未来基于完善的控制实验和

多组学分析，将进一步加深对黏菌生态功能

的认识。 
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