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摘  要：为明确灰绒泡菌 Physarum cinereum 的个体发育特征，本研究在实验室条件下完成了该菌的生活

史，并对其子实体发育过程进行显微观察。灰绒泡菌 P. cinereum 孢子萌发方式为裂式，显型原质团水白

色；子实体形态建成可分为孢囊形成期和孢囊成熟期，孢囊成熟期幼孢囊颜色随着孢子的形成呈现白色-

红棕色-黑褐色逐渐加深的变化；子实体在发育过程中孢丝形成后原生质割裂形成孢子。 
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Life cycle and microstructure formation during 
sporulation of Physarum cinereum 
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Abstract: The life cycle of Physarum cinereum was investigated in water agar medium and 
microscopic structure formation at five different stages during sporulation was observed. Spores 
of P. cinereum germinated by a V-shaped split method then produced watery white plasmodium 
of phaneroplasmodial type. The sporulation includes two periods, sporocarp formation and 
sporocarp maturity. The color of sporocarp changed from white to red-brown and finally black as 
spores developed during sporocarp maturity. Spores formed after capillitium formation during 
sporulation. 
Key words: true slime molds, Physarum, phaneroplasmodium, ontogeny, lime knot 
 
 

真黏菌是隶属于原生动物界的一类真核

生物（Adl et al. 2012），在其孢子到孢子的生

活史中，经历两个不同的营养生长阶段——单

核的游动胞或黏变形体和多核可迁移的原质

团，进入繁殖阶段则产生静止的子实体。生活

史中各阶段的个体发育特征，如孢子萌发方

式、原质团类型以及子实体发育方式等是现阶

段澄清真黏菌系统发育的重要依据（陈双林

和李玉 1997；陶伟等 2016）。 
目前，约 100 种真黏菌在实验室条件下

完成生活史（Clark 1995；戴丹等 2019；Dai 
et al. 2019），其中绒泡菌目 Physarales 下共

有 63 种真黏菌完成生活史，包括绒泡菌科

下的 6 属 38 种和钙皮菌科下的 5 属 25 种。

绒泡菌属 Physarum 包含 146 种真黏菌（Lado 
2019），是真黏菌中物种数量最多的属，但

该属下仅 26 种已有生活史报道。灰绒泡菌

Physarum cinereum (Batsch) Pers.是一个世界

广泛分布的物种，常大片生于枯叶、草茎和活

植物体上（李玉等 2008）。von Stosch（1935）

曾简要描述过灰绒泡菌 P. cinereum 的生活

史，Shen（1964）则较为详细地补充描述了

该种的孢子萌发及原质团发育过程。 
本研究在实验室条件下完成了灰绒泡

菌 P. cinereum 的生活循环，尤其关注了子实

体形态建成的发育过程，对子实体发育过程

中 5 个不同阶段幼孢囊内孢子、孢丝等结构

的形成顺序进行了详细观察，从而描绘了该

种生活史的全貌。 

1 材料与方法 
1.1 材料 

供试菌种：2018 年 7 月 23 日在长白山采

集获得，鉴定为灰绒泡菌 Physarum cinereum，

保存在吉林农业大学菌物标本馆（HMJAU- 
M1558）。 
1.2 方法 
1.2.1 孢子萌发观察：以水琼脂上培养获得

的灰绒泡菌 P. cinereum 子实体（成熟 20d 的

子实体）为材料，取 10 个灰绒泡菌 P. cinereum
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无柄孢囊置于离心管中，加入 250μL 无菌水，

以无菌的研磨棒轻轻研磨释放孢子。每隔

20min 取 20μL 孢子悬浮液观察孢子萌发情

况。使用正置显微镜 Axio Imager A2（Carl 
Zeiss AG，Germany）观察游动胞、黏变形体

和小胞嚢，并在 100×油镜下测量其大小，至

少测量 20 个。 
1.2.2 原质团形成观察：孢子经 24h 充分萌

发后，各取灰绒泡菌 P. cinereum 孢子悬液

50μL 分别转移至 3 个新鲜的 2%水琼脂培养

基上，不添加无菌燕麦粉；24℃下暗培养，

每天观察原质团形成情况。待原质团形成后

将成熟的原质团转移至新的水琼脂培养基

上，添加少量的无菌燕麦粉以及少许无菌

水，于 24℃下继续暗培养。 
1.2.3 子实体形成观察：采用 LEICA M165
（Leica Microsystems，Wetzlar，Germany）
连续变倍实体显微镜观察原生质团及其发

育形成子实体的发育过程。 
1.2.4 子实体形成的显微观察：在子实体发

育的不同时期，取正在发育的子实体，以无

菌水为浮载剂制片观察孢囊内的结构形成

情况。 

2 结果与分析 
2.1 孢子萌发 

灰绒泡菌 P. cinereum 孢子在无菌水中

仅 2h 便开始观察到 V 型开口的孢子，可见 V
形开口逐渐变大（图 1A–1F），释放孢子内的

原生质，但此时还未见游动胞和黏变形体。

此后 4h 可见梭形的游动胞（图 1G–1K），在水

中，大部分的游动胞为长梭形，具一根明显

的长鞭毛，旋转运动。萌发 16h 后，在水琼

脂培养基表面可见形状不规则的黏变形体

（图 1L–1N）和圆球形的小胞囊（图 1O–1Q）。
圆球形小胞囊直径 4.5–8μm。 

2.2 原质团形成 
接种第 9 天在 2%水琼脂培养基上观察

到灰绒泡菌 P. cinereum 幼原质团，水白色，

偏透明，肉眼可见，属于显型原质团。继

续培养 3–4d 后，幼原质团发育形成面积较

大的扇面，原质团前缘肥厚（图 2A，2B）。
原质团喜食燕麦，在以燕麦粉为食的水琼

脂培养基上生长迅速。同时，原质团在 2%
的琼脂培养基上迁移速度较快，能够较快

从真菌污染的培养基中纯化。该种原质团

黏质鞘较薄，暴露在干燥的空气中快速失

水死亡。 
2.3 子实体形态建成 

灰绒泡菌P. cinereum原质团在光照和黑

暗的条件下均可形成子实体。在实验室条件

下，通过适度干燥可以诱导子实体形成。逐渐

干燥的条件还可以诱导该种菌核的形成，灰绒

泡菌 P. cinereum 菌核白色偏黄（图 2C）。 
灰绒泡菌 P. cinereum 子实体形态建成

可明显分为两个时期：（1）孢囊形成期：主

要表现在原质团在其前缘和主要菌脉上割

裂再聚集成形状不规则的原质团团块（图

2D），此时团块表面凹凸不平（图 2E），随后

团块发育形成表面光滑发亮的白色幼孢囊，

此时可见幼孢囊内质地均匀（图 2F）。（2）
孢囊成熟期：质地均匀的幼孢囊内逐渐出现

白色颗粒，白色颗粒为正在形成的石灰结

（图 2H），从表面光滑的幼孢囊到幼孢囊内

出现白色颗粒约 1.5h，约 3h 后幼孢囊颜色，

呈现白色-米黄色-粉色-棕色-褐色-黑色的变

化（图 2H–2N），此过程持续约 4h；将带有

黑色幼孢囊的琼脂块转移至 4%的水琼脂培

养基上，合上培养皿盖但不密封，随着环境

湿度的逐渐降低最后可见囊被的形成，囊被

上出现疣粒状白色石灰质（图 2L–2N），最

后囊被成熟开裂释放孢子（图 2O）。 
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图 1 灰绒泡菌的萌发   A–F：V 字形开裂的孢子；G–K：100×油镜下的游动胞；L–O：100×油镜下的黏变

形体；P–R：100×油镜下的小胞囊 
Fig. 1 Spore germination of Physarum cinereum. A–F: Germinating spores with a V-shape split in the 
spore wall; G–K: Swarm cell with one long flagellum under 100×; L–O: Myxamebae under 100×; P–R: 
Microcyct under 100×. 

 
2.4 子实体不同发育阶段的显微结构 

灰绒泡菌 P. cinereum 子实体发育形成

过程首先为白色幼孢囊时期，幼孢囊内出现

的白色颗粒为正在形成的石灰结（图 3A，
3B），此时幼孢囊内的原生质并未开始割裂

（图 3C）；当幼孢囊转变为浅淡黄色时（图

3D），石灰结布满整个幼孢囊（图 3E），此

时可见幼孢囊内原生质开始割裂（图 3F），
出现圆球状的幼孢子雏形，幼孢子颜色在透

射光下与原生质一致；当幼孢囊转变为淡红

棕色时（图 3G），幼孢囊内幼孢子割裂完成

（图 3H），成堆幼孢子在透射光下呈浅红棕

色，说明孢子壁开始形成，此时幼孢子形状

不规则（图 3I）；当幼孢囊转变为红褐色时 
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图 2 灰绒泡菌的原质团、菌核及其子实体形态建成   A，B：原质团；C：菌核；D–F：孢囊形成期；G–O：
孢囊成熟期 
Fig. 2 Plasmodium, sclerotium and sporulation of Physarum cinereum. A, B: Plasmodium; C: Sclerotium; D–F: 
Period of sporocarp formation; G–O: Period of sporocarp maturity.  

 

（图 3J），幼孢子呈规则圆球形，幼孢子壁

颜色加深（图 3K，3L）；当幼孢囊转变为深

褐色时（图 3M），幼孢子呈现浅红褐色（图

3N），但此时幼孢子壁不坚固，孢子轻压易

破裂（图 3O）；最后，子实体完全成熟，囊

被开裂（图 3P），可见成熟的圆球形的孢子

和石灰结（图 3Q，3R）。在孢囊发育过程

中，幼孢囊内石灰结在原生质割裂形成孢

子前已形成；随着原生质割裂形成幼孢子

以及幼孢子成熟，幼孢囊颜色随之呈现由

白色-浅淡黄色-浅红棕色-红褐色-深褐色的

变化。 
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图 3 灰绒泡菌子实体发育不同阶段的显微结构   A–C：白色幼孢囊及其显微结构；D–F：淡黄白色幼孢囊

及其显微结构；G–I：浅红棕色幼孢囊及其显微结构；J–L：红褐色幼孢囊及其显微结构；M：黑褐色幼孢

囊；N–O：幼孢子；P：成熟孢囊；Q：孢子；R–S：石灰结 
Fig. 3 Microscopic structure formation at five developmental stages of Physarum cinereum during sporulation. 
A–C: White young sporocarp and its microstructure; D–F: Yellowish white young sporocarp and its microstructure; 
G–I: Reddish brown young sporocarp and its microstructure; J–L: Rufous young sporocarp and its microstructure; M: 
Black brown young sporocarp; N–O: Young spores; P: Mature sporocarp; Q: Spores; R–S: Lime knots.  
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3 讨论 
Shen（1964）描述灰绒泡菌 P. cinereum

的游动胞具有两根等长的鞭毛，并且两鞭毛

间呈现大于 90°的角度。而在本研究中，该

种游动胞具一根明显的长鞭毛（图 1G–1K），
鞭毛的数量与具体类型可能需要应用透射

电镜进行详细的观察。Shen（1964）采用半

固体的玉米琼脂培养基来培养游动胞及黏 
变形体，仅 3d 便观察到原质团。本研究在

不添加无菌燕麦粉以及其他食物的水琼脂

培养基上，9d 后观察到原质团，表明营养丰

富的培养基有利于该种原质团的形成。 
本研究观察到灰绒泡菌 P. cinereum 孢

囊在发育过程中，石灰结形成后原生质才开

始割裂形成幼孢子，这与李艳双等（2011）
在扁绒泡菌 Physarum compressum 中观察到

孢丝与孢子同时形成的结果不一致，而与

Charles（1973）发现小发网菌 Stemonitis 
virginiensis 子实体发育过程中幼孢囊内原生

质割裂在柄、囊轴和孢丝完全形成后才开始

的结果以及徐晓琪等（2021）在小绒泡菌

Physarum pusillum 中观察到石灰结和孢丝先

于孢子形成的结果相似。 
在实验室条件下，灰绒泡菌 P. cinereum

在 14–16d 便可完成生活史。在已报道生活

史的绒泡菌属 Physarum 真黏菌中，小绒泡

菌 P. pusillum (Berk. & M.A. Curtis) G. Lister 生
活史周期为 44d（Chen et al. 2013），全白绒

泡菌 P. globuliferum (Bull.) Pers.为 40–96d
（Liu et al. 2010），黄头绒泡菌 P. flavicomum 
Berk.为 40–45d，淡黄绒泡菌 P. melleum (Berk. 
& Broome) Massee 为 25–30d （陶伟等 
2017），垂头绒泡菌 P. album (Bull.) Chevall.
为 40–45d（Gao et al. 2017），P. atacamense D. 
Wrigley, Lado & Estrada 为 36d（Wrigley de 

Basanta et al. 2012），扁绒泡菌 P. compressum
为 25d（史立平和李玉 2008），圈绒泡菌

P. gyrosum Rostaf.为 25d（史立平和李玉 
2005），多头绒泡菌 P. polycephalum 为 15d
（史立平和李玉  2010），细弱绒泡菌 P. 
tenerum Rex 为 25d（史立平和李玉 2007），

相比之下灰绒泡菌 P. cinereum 与多头绒泡

菌 P. polycephalum 相似，生活周期较短。 
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