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摘 要：为揭示可栽培黄色羊肚菌 Mes-21 组织分离物是否存在交配型缺失现象，以深化对其人工栽培不稳定性的

理解，本研究采用自行设计的通用引物，利用 PCR 扩增反应结合扩增产物测序验证，检测了 Mes-21 单孢分离物和

组织分离物的交配型基因，并分析了组织分离物培养性状与交配型基因缺失间的关联性。单孢分离物的检测结果

表明，96.30%的单孢菌株只含有两种交配型基因中的一种，证实 Mes-21 为异宗结合真菌。在 56 份 2025 年组织分

离物中，有 34 个菌株只检测到一种交配型基因，交配型基因缺失率高达 60.71%。在 7 份 2024 年组织分离物中，不

能出菇的 5 个菌株中有 4 个只含有一种交配型基因，而 3 个交配型基因完整的菌株有 2 个可以出菇。培养性状与

交配型基因缺失间的关联性分析表明，组织分离菌株的菌丝生长速度与交配型基因缺失之间没有明显关联性，而菌

核产生较晚和色素产生较早的菌株交配型基因缺失的概率较大。总之，本研究发现 Mes-21 组织分离物存在严重的

交配型基因缺失现象，这可能是其人工栽培不稳定的原因之一。
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Analysis of mating type gene deletion phenomenon in tissue isolates of
the cultivable yellow morel Mes-21
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Abstract: To reveal the existence of mating type deletion in isolates of the cultivable yellow morel Mes-21 and thus

promote the understanding of the instability of its artificial cultivation, the self-designed universal primers were used to

detect the mating type genes of the Mes-21 single-spore isolates and tissue isolates through PCR amplification combined

with sequencing verification of the amplified products. Moreover, the correlation between the culture traits of the tissue

isolates and the deletion of the mating type genes was analyzed. The detection of single spore isolates suggested that

96.30% tested strains harbored one kind of mating type gene, which confirmed the heterothallic nature of Mes-21. More-

over, in 56 tissue isolates separated in 2025, only one kind of mating type gene was detected in 34 strains, accounting for

60.71% of the total isolates. In 7 tissue isolates separated in 2024, 4 out 5 sterile strains harbored one mating type gene,

while 2 strains out of 3 fertile strains harbored both mating type genes. The initial correlation analysis between the culture

characteristics of tissue isolates and the mating type gene deletion indicated an obvious irrelevance between mating type
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羊肚菌隶属于子囊菌门盘菌纲羊肚菌科羊肚

菌属（Morchella Dill. ex Pers.），为备受推崇的名贵

食药兼用真菌，不仅香味浓郁、味道鲜美、质地独

特，富含蛋白质、膳食纤维、维生素和矿物质，碳水

化合物和脂肪含量低，具有较高的食用价值；而且

还含有多糖、酚类化合物、生育酚和麦角甾醇等生

物活性物质，具有增强人体免疫功能、提供抗氧化

保护、防治心血管疾病和维持消化系统健康等功

效，成为保健品和药品行业中的潜在功能食品[1-5]。

基于多基因谱系一致性系统发育学物种识别，可把

羊肚菌分为黄色羊肚菌支系（esculenta clade）、黑色

羊肚菌支系（elata clade）和变红羊肚菌支系（rufob-

runnea clade）[6-8]。目前，黑色羊肚菌支系中的梯棱

羊肚菌（M. importuna）、六妹羊肚菌（M. sextelata）、

七妹羊肚菌（M. eximia）和 Mel-21（M. diversa）等，变

红羊肚菌支系中的变红羊肚菌（M. rufobrunnea）已

经实现了人工栽培，而黄色羊肚菌支系的物种鲜有

人工栽培的报道。近年来，源自河南洛阳的野生黄

色羊肚菌 Mes-21 成功实现了驯化栽培[9]，但缺乏系

统的理论研究和技术开发。

真菌的交配型位点（mating type locus，MAT）是

调控真菌交配系统、有性繁殖方式和子实体发育的

关键位点[10-11]。子囊菌的有性生殖由单一交配位点

MAT1 调控，位点上有同源性极低的 2 种交配型

（MAT1- 1 或 MAT1- 2），因此用同位异宗（idio-

morph）来命名[12]。异宗结合（heterothallism）子囊菌

的单倍体核上只存在 MAT1-1 或 MAT1-2 同位异宗

的 1 种，有性生殖需要具有互补交配型的单孢菌株

结合；同宗结合（homothallism）子囊菌的单倍体基

因组中，MAT1-1 和 MAT1-2 连锁或者分散性地共

同存在，一个单孢菌株即能完成有性生殖。若物种

的单子囊孢子中同时存在具有互补交配型的细胞

核，一个单孢菌株可完成有性生殖，则为二级同宗

结合（secondary homothallism）或者假同宗结合

（pseudohomothallism）[12-13]。尽管有占比较低的假同

宗结合和异核体子囊孢子发生的情况[13-15]，目前我

国大规模人工栽培应用的黑色羊肚菌的有性生殖

方式仍以异宗结合为主[16-21]。组学证据也表明，2 种

交配型所代表的核型，在基因组序列、基因表达量

和基因功能上存在较大差异，两种交配型基因核型

的完整性应该是完整生活史（出菇）体现的关键[19]。

然而，可栽培黑色羊肚菌的组织分离物（特别是菌

柄组织分离物）存在着明显的交配型基因缺失现

象，即部分组织分离物只包含 1 种交配型基因，这

样的菌株用于人工栽培，可能会导致不出菇或产量

较低，是黑色羊肚菌人工栽培不稳定的原因之

一[22-27]。因此，对于羊肚菌规模化生产，有必要测定

潜在生产菌株的基因型完整性，保证存在 2 种交配

型基因[16，22，26，28]。

黄色羊肚菌 Mes-21 已经初步实现了人工栽

培。然而，2024－2025 年生产季在河南、山东、湖

北、四川等地的小规模栽培发现，其人工栽培存在

着不稳定现象：播种较早（2024 年 8 月和 9 月份播

种）的地块部分出菇，但产量较低（鲜菇 0~50 g·m-2）；

播种较晚（10 月份以后）的地块均没有出菇。造成

Mes-21 人工栽培不稳定的原因较多。由于 Mes-21

是异宗结合真菌[29]，用于栽培的组织分离菌株交配

型基因缺失也可能是原因之一。笔者测定了 2024

年 7 个 Mes-21 试验栽培菌株的交配型，发现其存

在交配型分离现象，单一交配型的菌株均没有出

菇。然而，由于样品数量太少，该结果可能不具有

代表性。鉴于此，本研究测定了 54 株 Mes-21 单子

囊孢子分离物的交配型基因，验证其异宗结合属

性；并测定 63 株菌盖组织分离菌株（包括 7 株 2024

年试验栽培菌株）的交配型基因，了解 Mes-21 组织

分离物是否存在交配型基因缺失现象，明确交配型

缺失能否成为该黄色羊肚菌人工栽培不稳定的原

因之一，以期为我国黄色羊肚菌人工驯化栽培和规

模化推广应用奠定基础。

1 材料与方法

1.1 供试菌株及培养基

1.1.1 单孢分离菌株 从福星 5 号（FX-5）栽培子

囊果通过单孢分离获得，共 54 株，编号 S01~S54。

福星系列栽培菌株均为 Mes-21 野生种质的驯化

菌株。

1.1.2 组织分离菌株 2025 年 4 月份，从 FX-5、福

星 W 号（FX-W）栽培的子囊果，以及河南省灵宝市

gene deletion and mycelial growth rate. However, the probability of mating type gene deletion may be higher in strains

with slower sclerotial formation and faster pigment production. Overall, this research indicated significant phenomenon of

mating type gene deletion in tissue isolates of Mes-21, which may constitute one of the main reasons for its artificial culti-

vation instability.

Key words: Morel; Domestication; Production instability; Mating type gene; Colony germination
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采集的野生黄色羊肚菌子囊果（LB-W）经菌盖组织

分 离 获 得 56 株 ，其 中 FX- 5 有 17 株（编 号

T01~T17）、FX-W 有 12 株（编号 T18~T29）、LB-W

有 27 株（编号 T30~T56）；2024 年 4 月经菌盖组织

分离获得 7 株用于小规模试验栽培，包括福星 2 号

（FX-2）、福星 3 号（FX-3）、FX-5 和 FX-W 各 1 株、

LB-W 有 3 株（LB-W-1、LB-W-2 和 LB-W-3）。所有

菌株经多基因谱系一致性系统发育学物种识别[9]，

均为黄色羊肚菌 Mes-21。

1.1.3 培养基 菌株的分离和培养采用 CYM 培养

基：葡萄糖 20 g，蛋白胨 2.0 g，酵母浸粉 2.0 g，

MgSO4 · 7H2O 0.50 g，KH2PO4 0.46 g，K2HPO4 1.0 g，

琼脂 20 g，超纯水 1 L，pH 自然 ，121 ℃灭菌

20 min。菌丝体液体培养采用 CYM 液体培养基

（上述配方不加琼脂）。

1.2 菌种分离

1.2.1 单孢分离 将新鲜采集的 FX-5 栽培子囊果

去除杂质，切除菌柄，将干净菌盖置 A4 打印纸上过

夜。待孢子弹射后，将携带孢子的纸张分割为

1 cm × 2 cm 的长条，置无菌小培养皿（直径 6 cm）

密封，4 ℃保藏待用。采用毛细管分离单孢[15]，置于

CYM 平板（直径 9 cm）上，22 ℃避光培养，观察到

菌丝萌发后，将其转接 CYM 斜面，培养至菌丝满管

后 4 ℃保存备用。

1.2.2 组织分离 采用短生长管法进行菌盖组织

分离，22 ℃避光培养[9]。当菌丝生长至生长管另一

端时，取菌丝块转接新的 CYM 斜面，培养至菌丝满

管后 4 ℃保存备用。

1.3 菌株栽培试验

2024 年 4 月分离的 7 个菌株用于当年的栽培

试验，在洛阳市栾川县羊肚菌基地完成，每个菌株

5 m2。栽培技术参考黑色羊肚菌的冷棚土壤法栽

培[30]。菌种和营养袋的配方为（w）：玉米芯 54%，小

麦粒 45%，生石灰 1%。播种时间为 2024 年 9 月 7

日，播种量为 0.3 kg · m-2。施加外援营养袋时间为

2024 年 9 月 16 日，密度为 6 个·m-2（营养袋湿质量

0.6 kg 左右）。施加外援营养袋后，菇畦表面覆盖黑

色透光地膜，直到 2025 年 3 月 15 日催菇，撤去地

膜。浇透水催菇后，架设小拱棚，保持近地面温度

6~15 ℃，空气相对湿度 90%左右。

1.4 基因组DNA提取

菌丝体培养采用液体培养法。从供试菌株的

活化培养平板打取 5 mm 见方的菌种块 4~5 块，接

入 100 mL 的 CYM 液体培养基（250 mL 锥形瓶）

中，22 ℃静置培养 7 d，用接种针轻轻剥去老菌种

块，菌丝体用无菌去离子水清洗 2~3 遍，用无菌滤

纸吸干水分，立即使用或-80 ℃保存备用。

称取约 0.5 g 菌丝体加液氮充分研磨，菌粉置

1.5 mL 离心管中，用 700 μL CTAB 提取缓冲液悬浮，

65 ℃水浴 20~30 min，4 ℃ 12 000g 离心 10 min，上

清液加入 700 μL 氯仿-异戊醇（体积比 24∶1）沉淀

蛋白质 2 次，离心后，往上清液加入等体积的无水

异丙醇沉淀 DNA，用 70%和 100%乙醇洗涤风干后

重悬于 100 μL 无菌双蒸水中，-20 ℃保存备用[9]。

1.5 交配型基因的扩增与检测

采用羊肚菌通用引物（待发表）扩增供试菌

株的交配型基因。引物对 Con_Mat1F/R（CATGTC

ACTYCGYCCRGTTTA/CCACATRGCTTTCCTCT

TCTC）扩增 Mat1-1-1 基因；引物对 Con_Mat2F/R

（AACAGATGCTSGAAGAAGC/CTTATAYCCAG -

GATGCTTTAC）扩增 Mat1-2-1 基因。PCR 扩增体

系（25 μL）为：2 × PCR buffer（Mg2 + plus）12.5 μL，

dNTPs 2 μL，rTaq（TaKaRa，Japan）0.25 μL，引物各

1 μL，模板 DNA 1 μL，ddH2O 7.25 μL。优化后的

Con_Mat1F/R 引物对 PCR 反应条件：95 ℃预变性

3 min；95 ℃变性 30 s，60 ℃（Con_Mat2F/R 引物对

退火温度 55 ℃）退火 20 s，72 ℃延伸 30 s，39 个循

环；72 ℃延伸 5 min。扩增产物采用 1.5%琼脂糖凝

胶电泳检测[28]。

1.6 交配型基因扩增产物验证

随 机 选 取 7 株 交 配 型 基 因 扩 增 结 果 为

Mat1-1-1 的测试菌株（单孢菌株 S16、S21、S25、S33

和组织分离菌株 T23、T29、T40）和 7 株交配型基因

扩增结果为 Mat1-2-1 的测试菌株（单孢菌株 S6、

S18、S26、S32 和组织分离菌株 T23、T29、T30），将

其 PCR 扩增产物委托生工生物工程（上海）股份有

限公司进行一代测序（测序仪型号 ABI3730XL），剔

除测序两端的低质量碱基后，使用 clustal x1.83 软

件[31]分别对 Mat1-1-1 和 Mat1-2-1 基因进行本地对

齐比对，以确定扩增交配型基因的一致性；并提交

NCBI 进行在线 BLAST 比对分析，验证 PCR 扩增

产物是否为目标交配型基因，确保交配型基因扩增

的可靠性。

1.7 菌落特征与交配型基因缺失关系分析

完成交配型基因测定后，将 2025 年 4 月分离

的 56 株组织分离菌株接种 CYM 平板（每个菌株 3

个平板，分析平均值），22 ℃避光培养 7 d，观察记录

菌丝生长速度（cm·h-1）、产菌核时间和产色素时间，

王如江，等：可栽培黄色羊肚菌Mes-21组织分离物交配型基因缺失现象分析
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根据这些特征对菌落进行分类，并统计分析交配型

基因完整性与表型之间的关联度。

2 结果与分析

2.1 单孢分离和组织分离

试验中发现，黄色羊肚菌 Mes-21 的野生和人

工栽培子囊果很容易弹射孢子。此外，大多数样品

（孢子和组织块）在 22 ℃培养 56~72 h 时开始萌发

出菌丝，初期菌丝纤细，根根可见，随着培养时间的

延长，菌丝密度增加形成圆形菌落。2025 年 4 月

10 日对 3 个羊肚菌子囊果标本进行组织分离，萌发

率从 60% ~100%不等，成功分离的平均比例为

85%，共计获得 56 个纯培养物。整体而言，采取短

生长管法很容易通过菌盖组织分离获取 Mes-21 的

菌丝体菌株。

2.2 人工栽培试验

2024 年 4 月的 7 个组织分离菌株用于当年的

小面积栽培试验。2025 年 3 月 15 日催菇 1 周后，

LB-W-2 和 FX-W 两个菌株有少量原基出现，最终

出菇。LB-W-2 菌株平均每平方米出菇 1.2 个，

主要在畦面土壤出菇；FX-W 平均每平方米出菇 2.4

个，主要在畦沟和靠近畦沟的畦面土壤出菇（图 1）。

其他 5 个菌株（FX- 2、FX- 3、FX- 5、LB- W- 1 和

LB-W-3）均没有出菇。

图 1 Mes-21 组织分离菌株 LB-W-2（左）和 FX-W（右）

出菇现场

Fig. 1 Scene of cultivation of Mes-21 tissue isolate

LB-W-2（left）and FX-W（right）

2.3 Mes-21单孢分离物的交配型基因特性

单孢菌株的交配型基因检测结果显示，在 54

株单孢分离物中，有 2 株同时检出 2 种交配型基因

（Mat1-1-1 和 Mat1-2-1），占比 3.70%；在其他 52 个

菌株中，31 株检出 Mat1-1-1 交配型基因，21 株检出

Mat1-2-1 交配型基因，二者的比例接近 1.5∶1，进一

步证实了黄色羊肚菌 Mes-21 为异宗结合真菌，与

文献报道的结果一致[29]。

2.4 Mes-21组织分离物的交配型基因特性

组织分离菌株的交配型基因检测结果显示，

2025 年 4 月份分离的 56 株组织分离物中，有 34 株

仅检测到 1 种交配型基因（Mat1-1-1 或 Mat1-2-1），

二者的比例为 19∶15，交配型缺失菌株占比为

60.71% 。有 22 株同时携带 2 种交配型基因

（Mat1-1-1 和 Mat1-2-1），占比 39.29%。图 2 显示了

部分菌株（组织分离菌株 T1~T6）交配型基因的凝

胶电泳结果。2024 年分离的 7 个组织分离菌株，

LB-W-1 的交配型为 Mat 1-2，FX-2、FX-3 和 FX-5

的交配型为 Mat 1-1，均只含有 1 种交配型基因；其

他 3 个菌株（LB-W-2、LB-W-3 和 FX-W）同时含有

2 种交配型基因（图 3）。4 株交配型基因缺失的菌

株均没有出菇，而 3 株交配型基因完整的菌株有 2

株（FX-W 和 LB-W-2）小规模栽培成功出菇（图

1）。该结果初步表明，可栽培黄色羊肚菌 Mes-21

菌盖组织分离物存在着严重的交配型基因缺失现

象，而且交配型基因缺失可能是其人工栽培不稳定

的原因之一。

交配型基因扩增产物验证结果表明，预期扩增

的 7 个菌株的 Mat1-1-1 和 7 个菌株的 Mat1-2-1 基

因序列完全一致，其中 Mat1-1-1 基因有效测序序列

长度为 549 bp，Mat1-2-1 基因有效测序序列长度为

714 bp；与基因库中 Mes-21 的 Mat1-1-1（基因号

MN513844）和 Mat1-2-1（基因号 MN513927）序列

相似性分别为 100%和 99.73%，表明本研究使用的

注：上图为 Mat1-1-1 基因，下图为 Mat1-2-1 基因。1~6 代表 6

个不同的菌株。M. DNA marker。

Note: The figure above and below represents the results of

Mat1-1-1 and Mat1-2-1, respectively. 1-6 represent different six strains.

M. DNA marker.

图 2 组织分离菌株 T1~T6 交配型基因凝胶电泳图谱

Fig. 2 Agarose gel electrophoresis map of Mat genes of
isolate T1-T6

750 bp
500 bp

1000 bp
750 bp
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引物可有效扩增出 Mes-21 的交配型基因序列，研

究结果可靠。

2.5 菌落特征与交配型基因缺失的关系

完成交配型基因测定后，将 2025 年 4 月分离

的 56 株组织分离物接种在 CYM 平板上进行培养，

分别按照菌丝生长速度、产菌核和产色素时间早晚

分成 3 个类型，统计分析不同菌落类型与交配型基

因缺失情况，结果见图 4、表 1。可以看出，菌株的

交配型基因缺失与菌丝生长速度的关系不明显；产

生菌核时间较晚和产生色素较早（更容易老化）的

菌株，交配型基因缺失的概率较大。为确保稳定生

产，生产上应尽量使用产菌核较早和产色素较晚

注：上图为 Mat1-1 基因，下图 Mat1-2 基因。M. DNA marker.

Note: The figure above and below represents the results of Mat1-2, Mat1-1 gene, respectively. M. DNA marker.

图 3 2024 年 7 株试验栽培菌株的交配型基因凝胶电泳图谱

Fig. 3 Agarose gel electrophoresis map of MAT gene of 7 experimental cultivation strains isolated in 2024

注：A 为产菌核菌落；B 为不产菌核菌落；C 为产色素菌落；D 为色素较少菌落。

Note: A. Colony with substantial sclerotia; B. Colony without sclerotium; C. Colony with more pigment; D. Colony with less pigment.

图 4 Mes-21 在 CYM 平板上的菌落特征

Fig. 4 Colony characteristics of Mes-21 on CYM plate

表 1 供试 56 株组织分离菌株菌落特征与交配型基因缺失间的关系

Table 1 Relationship between colony characteristics and mating type gene deletion in 56 tested tissue isolates

交配型基因缺失的数量与占比

Number and percent of mating

type gene deletion

数量 Number

占比 Percent/%

菌丝生长速度

Mycelial growth rate/（cm·h-1）

≥0.12

9/14

64.29

0.10~0.12

21/35

60.00

≤0.10

4/7

57.14

菌核产生时间

Time of sclerotial production/d

4~5

19/38

50.00

6~7

8/10

80.00

无 None

7/8

87.50

色素产生时间

Time of pigment production/d

≤6

4/4

100.00

7~8

23/36

63.89

≥9

7/16

43.75

750 bp

500 bp

1000 bp

750 bp
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（更耐老化）的 Mes-21 菌株进行人工栽培。

3 讨论与结论

笔者采用项目组设计的通用引物，成功扩增

出可栽培黄色羊肚菌 Mes-21 的 2 种交配型基因

（Mat1-1-1 和 Mat1-1-2），扩增产物经过测序和比

对验证，结果可靠。本研究表明，可栽培黄色羊肚

菌 Mes-21 为异宗结合真菌，其菌盖组织分离物存

在严重的交配型基因缺失现象，交配型基因缺失可

能是影响该羊肚菌成功人工栽培的因素之一。

Mes-21 组织分离菌株高频出现交配型基因缺失的

原因，可以归为 2 种交配型所处的细胞核萌发能力

的差异化竞争和/或不同交配型细胞核在羊肚菌子

囊果组织中的差异化分布[27]。黑色羊肚菌支系的梯

棱羊肚菌存在假同宗结合现象[12]，该现象有待于在

Mes-21 中验证。此外，在 54 株单孢分离物中，有 2

株同时检出了 2 种交配型基因（占 3.70%）。这种情

况的出现，有可能源于操作不严谨，获得了具有互

补交配型的孢子萌发菌丝。在梯棱羊肚菌等黑色

羊肚菌研究中，也有报道单孢分离获得占比较低的

异核体子囊孢子发生的情况[14-15]，由于采用显微操

作技术分离单个子囊孢子，因此将这种情况归于在

羊肚菌子囊孢子形成过程中，少数孢子在形成孢子

壁前，将 2 种不同交配型的细胞核包裹在了一

起[32]。总之，Mes-21 是以异宗结合为主的可栽培黄

色羊肚菌，单一交配型（Mat1-1 或 Mat1-2）的组织分

离物、单孢分离物用于人工栽培，有可能造成不出

菇或者出菇产量较低的现象；能交配型基因完整的

菌株应用于生产，将提高人工栽培的稳定性。

本研究表明，Mes-21 菌株的交配型基因缺失

与菌丝生长速度的关系不明显，但与产生菌核和

色素的时间存在着一定的对应关系。梯棱羊肚菌

等黑色羊肚菌组织分离物的培养性状与交配型基

因缺失的关联性研究发现，组织块萌发较慢、气生

菌丝稀疏的分离物交配型基因缺失的概率远高于

萌发较快、菌丝浓密的分离物 [27]。六妹羊肚菌

MAT1-2 菌株对化学胁迫的耐受性较强，特别对氧

化应激的耐受性更为明显，表明交配型 MAT1-2

的菌株更不容易老化；另外，交配型完整的六妹羊

肚菌菌株具有更广的环境适应性和更高的活

力 [23]。此外，与 Mat1-2 交配型相比，六妹羊肚菌

Mat1- 1 交配型菌丝体具有更强的分枝生长能

力[22]。Mes-21 交配型基因与菌株生理性状的相关

性还有待于进一步深入研究。

目前，Mes-21 人工栽培技术还不成熟，存在着

生产不稳定现象。究其原因，除了本研究揭示的

栽培菌株交配型基因缺失之外，共生生活史 [33]、内

共生细菌 [34]、伴生真菌 [35]等也可能发挥重要作用。

黑色羊肚菌人工栽培历程和育种实践表明，加强

基础理论研究和相关技术攻关，将会最终攻克黄

色羊肚菌的人工栽培难题。此外，本研究存在着

样本数量少等局限性，研究结果有待于更多样本

和更大栽培规模的验证。

综上所述，笔者采用自行设计的羊肚菌交配

型测定通用引物，对可栽培黄色羊肚菌 Mes-21 的

单孢分离菌株进行了交配型测定，验证了该羊肚

菌为异宗结合真菌。同时，对组织分离菌株的交

配型基因测定发现，Mes-21 的菌盖组织分离物存

在着严重的交配型基因缺失现象，交配型基因缺

失可能是影响该羊肚菌成功人工栽培的因素之

一。本研究结果对推动我国黄色羊肚菌人工驯化

栽培和规模化推广应用具有一定的理论意义和应

用价值。
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