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羊肚菌属群体遗传学和基因组进化的研究进展  
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摘  要：羊肚菌 Morchella esculenta 是子囊菌亚门的一种大型药食两用真菌，具有重要的经济价值和药用价值。然而近年来

全球气候变化，导致羊肚菌属物种的栖息地破碎和片段化，加上消费者对羊肚菌美食的喜爱，过渡采挖造成羊肚菌属野生资

源急剧减少，因此，急需对羊肚菌属物种资源进行保护。遗传多样性的时空分布是保护生物学的重要内容，遗传多样性关系

到一个物种或类群的进化潜力和未来命运。生物基因组和进化的研究能够辅助挖掘物种深层次的优异基因资源，有利于从本

质上对物种进行科学保护。从羊肚菌属的遗传多样性、遗传结构和家系关系以及基因组进化等的研究进展进行综述，以期为

羊肚菌属资源的科学保护提供重要依据。 
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Abstract: Morchella esculenta is a kind of medicinal and edible fungi of Ascomycetes subphylum, which is famous for its unique edible 

and economic values. In recent years, the habitats of Morchella is severely broken due to the rapidly global climate changes. In addition, 

many consumers are fond of Morchella cuisine, overharvesting resulted in the serious shortage of wild resources of Morchella. 

Therefore, it is an urgent scientific question to protect the diversity resources of Morchella. One of the important research contents is 

the distribution pattern of genetic diversity in conservation biology. Genetic diversity is associated with the evolutionary potential and 

future destiny of a species and/or group. The research of genome and evolution is beneficial to determine excellent genes and/or alleles 

of species. It is very important to protect and utilize species resources scientifically. Research progress on genetic diversity, genetic 

structure, genetic relationships, and genome evolution were reviewed in this paper, in order to provide an important basis for scientific 

protection of Morchella resources. 

Key words: Morchella esculenta L.; population genetics; genetic diversity; genetic structure; genetic relationships; genome evolution 

羊肚菌 Morchella esculenta L.隶属于子囊菌亚

门（Ascomycotina）羊肚菌科（Morchellaceae）羊肚
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菌属 Morchella Dill. ex Pers.，是一种喜低温环境的

药食两用真菌。羊肚菌属物种广泛分布于北半球温
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带地区，中国是该属的物种多样性中心和分化分布

中心[1]。近年来，学者研究发现羊肚菌不仅味道鲜美，

还具有极高的营养价值，富含多糖、蛋白质、氨基酸、

维生素、矿物质及丰富的脂肪酸等[2-4]。作为一种重

要的药用真菌，羊肚菌具有抗肿瘤、抗衰老、抗氧化

以及增强人体免疫力等一系列保健功效[5-11]。然而近

年来由于全球气候变化，导致羊肚菌属物种的栖息

地破碎和片段化，加上消费者对于羊肚菌美食的喜

爱，过渡采挖造成羊肚菌属野生资源急剧减少，因

此，亟需对羊肚菌属物种资源进行保护。生物类群

的遗传多样性分布模式和进化特征，对于生物资源

的保护非常重要。本文从羊肚菌属的遗传多样性、

遗传结构和家系关系以及基因组进化等的研究进展

进行综述，以期为羊肚菌属资源的科学保护提供重

要依据。 

1  羊肚菌属的遗传多样性 

遗传多样性是生物多样性的基础和重要组成部

分，关系到一个物种或类群的进化潜力和未来命运。

一般来说，遗传多样性高的物种或群体，更能抵御

未来环境变化或病虫害的侵袭，具有更强的适应能

力。近年来，大量分子标记技术开发被应用于羊肚

菌属类群的多样性水平研究。Du 等[12]基于梯棱羊

肚菌 M. importuna M. Kuo, O'Donnell & T. J. Volk 的

基因组序列，首次开发该物种的基因组微卫星分子

标记，发现梯棱羊肚菌基因组中共含有 12 902 个简

单重复序列（simple sequence repeat，SSR），其中单

核苷酸重复（66.2%）是最常见的基序。随后他们利

用其中 22 个多态性的 SSRs 标记对梯棱羊肚菌及其

近缘种进行多样性分析，在梯棱羊肚菌、六妹羊肚

菌 M. sextelata M. Kuo、七妹羊肚菌 M. eximia Boud.、

头丝羊肚菌 M. exuberans Clowez, Hugh Sm. & S. 

Sm.、Mel-13 和 Mel-21 等羊肚菌近缘物种中检测到

了 15～20 个多态性位点，进化分析推测羊肚菌属

内发生的种间杂交事件导致了该类群具有较高水平

的遗传多样性。赵永昌等[13]运用随机扩增多态性

DNA（random amplified polymorphic DNA，RAPD）

标记技术对分布于我国滇西北地区的 3 种羊肚菌群

体样本进行分析，共产生了 243 个位点的多态性变

异。陈立佼等[14]利用扩增片段长度多态性（amplified 

fragment length polymorphism，AFLP）分子标记技

术对 49 个单孢栽培的尖顶羊肚菌进行遗传多样性

研究，发现该物种单孢之间具有很高的遗传多态性。

曹君等 [15]应用简单重复序列区间（ inter-simple 

sequence repeat，ISSR）标记技术分析了中国辽宁地

区 15 株栽培羊肚菌和 14 株野生羊肚菌样品的遗传

多样性，发现野生羊肚菌品种与栽培品种具有明显

的遗传差异性。武冬梅[16]进一步运用 ISSR 分子标

记技术对我国新疆地区 25 个野生羊肚菌自然群体

展开多样性研究，发现群体间遗传变异存在显著差

异，遗传多样性较高的群体大多生长于环境条件良

好的地区。 

近年来，基于 Sanger 测序技术的分子生物学技

术也运用到了羊肚菌类群多样性的检测中。Du等[17]

基于基因间隔序列（intergenic transcribed spacer，

ITS）片段对 2 个亲缘关系较密切的同域分布羊肚

菌进行群体间多样性研究，发现三地羊肚菌 M. 

eohespera Beug, Voitk & O'Donnell 比 Mel-13 具有更

高水平的遗传变异，推测 2 个物种间普遍存在的克

隆繁殖、局部重组和潜在杂交或水平基因转移导致

了它们之间差异化的遗传多态性模式。刘伟等[18]对

采自全国 12 个省份的 36 个羊肚菌栽培菌株进行

ITS 序列变异分析，发现供试菌株梯棱羊肚菌种内

的多态性明显高于六妹羊肚菌。Pagliaccia 等[19]利用

单核苷酸多态性 -序列特异性扩增区（ single 

nucleotide polymorphism-sequence characterized 

amplified regions，SNP-SCAR）和 AFLP 相结合技

术对皱柄羊肚菌 M. snyderi M. Kuo & Methven 的单

孢进行遗传多样性研究，发现单孢之间存在重组现

象，从而推测其生殖方式可能为异宗配合。杜习慧[20]

检测了梯棱羊肚菌、六妹羊肚菌和七妹羊肚菌的栽

培和野生品种子实体的交配型基因分布差异，发现

构成栽培种和野生种的子实体交配类型截然不同。

此外，Du 等[21]基于交配基因 MAT1-1-1 和 MAT1-2-1

对梯棱羊肚菌等 14 种黑色羊肚菌进行多样性分析，

发现 2 种基因型的地理分布在自然群体中存在显著

差异。 

以上这些研究利用早期开发的基于聚合酶链式

反应（polymerase chain reaction，PCR）技术的分子

标记或基于一代 DNA 测序技术对羊肚菌不同类群

进行遗传多样性检测，发现羊肚菌属物种具有较高

水平的遗传多样性。然而，这些研究仅局限于利用

某种特定的分子标记或对分布于特定区域的羊肚菌

类群进行研究，不能准确地揭示羊肚菌属物种的真

实多样性水平。今后需采用多个不同遗传背景的分

子标记，如单亲遗传的线粒体 DNA 标记和双亲遗

传的核基因分子标记相结合的方法，并利用现代群
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体遗传学中最新开发的一系列新的数据统计分析方

法，如基于Bayesian原理的群体结构和变异检测法，

对羊肚菌属类群进行准确的遗传多样性研究。 

2  羊肚菌属的遗传结构和遗传关系 

遗传结构是遗传变异在时间和空间上的演化和

分布模式，受到地质气候波动、基因流、隔离扩散

及生物繁殖系统因素的影响。一般来说，一个物种

或群体的遗传结构越稳定，其适应性越强。近年来，

学者对羊肚菌属的遗传结构及其遗传关系进行了研

究，推测羊肚菌属的起源和进化历史。Du 等[17]对同

域分布的三地羊肚菌和 Mel-13 进行遗传结构分析，

发现羊肚菌属内不同物种间的近交繁殖和杂交渐

渗，导致了 2 个亲缘关系较近的物种呈现出不同的

演化历史和遗传分化模式。武冬梅[16]对我国新疆地

区的野生羊肚菌群体进行了遗传结构研究，发现该

物种遗传变异主要存在于群体内；群体间存在一定

程度的遗传分化，物种经历了有限的交流或短距离

的移动等过程。刘文丛等[22]利用 ISSR 标记方法对

我国滇西北地区 11 个群体 56 个羊肚菌子实体进行

了遗传结构分析，发现群体间的遗传分化明显大于

群体内。魏巍等[23]采用 ISSR 分子标记技术，对 16

株野生羊肚菌进行了遗传差异性分析，结果发现，

供试羊肚菌菌株能够明显划分为遗传背景上存在差

异的 2 组。Dalgleish 等[24]利用 RAPD 技术对相对距

离较近的 3个地点 57个羊肚菌M. esculenta (L.) Pers

子实体进行研究，发现群体间存在明显的遗传分化，

推测可能是同一地点的菌株间比不同地点的菌株间

发生了更为频繁的近亲繁殖。 

近年来，学者基于 DNA 分子测序技术结合其

他分析手段对羊肚菌属类群的进化关系作了大量研

究。刘娜等[25]基于 ITS 序列分析技术结合同工酶测

试手段对人工栽培梯棱羊肚菌菌株间的遗传特性和

亲缘关系进行研究，同工酶分析发现，供试菌株间

存在一定程度的遗传差异；拮抗试验结果显示，待

测菌株间的亲缘关系较近，遗传背景差异较小。陈

立佼等[14]分析了单孢尖顶羊肚菌形态与遗传特征

的对应趋势，聚类分析将其分为 11 个组群，与形态

分组较为一致。杨燕等[26]对采自我国四川、湖北、

陕西的 14 个人工栽培羊肚菌和 4 个野生羊肚菌进

行遗传变异特征分析，聚类结果显示，在相似系数

为 0.54 时可将其分为 2 大类，菌株间具有明显的遗

传差异。Taşkin 等[27]对土耳其南部和爱琴海地区分

布的 247 个羊肚菌标本进行初步筛选，并基于系谱

一致性的多基因系统发育进行物种聚类分析，结果

发现，极少数物种聚类于 Esculenta 分支，更加适应

于北温带环境；而土耳其分布的物种呈现出较高的

地方特有性，推测为局地适应所致。 

Singh 等[28]比较分析了 ITS 和 RAPD 标记区分

羊肚菌属遗传关系的能力，结果发现，2 种标记在

不同地理区域的羊肚菌单孢子种内水平上的分析结

果较为一致。Phanpadith 等[29]采用系谱一致性系统

发育识别（genealogical concordance phylogenetic 

species recognition，GCPSR）法对我国秦岭地区分

布的 38 个羊肚菌菌丝体无性系进行研究，结果发

现供试标本可分为 5 个系统发育分支。Pilz 等[30]利

用 RAPD 技术分析了 251 个羊肚菌样本的遗传结构

特征，结果显示北美羊肚菌呈现出独立的 3 大进化

分支，并存在较高的支持率。王龙等[31]对甘肃分布

的 16 份野生羊肚菌进行 ITS 序列分析，系统发育

树结果表明，供试羊肚菌样品主要归类于黄色羊肚

菌支系和黑色羊肚菌支系。O'Donnell 等[32]以 LSU、

EF1-n、RPB1、RPB2 基因建立系统发育树，分支分

析鉴定了羊肚菌属的 3 个谱系分别为变红羊肚菌、

黑色羊肚菌和黄色羊肚菌支系。沈洪等[33]进一步采

用 ITS 序列对 14 个羊肚菌子实体进行聚类分析，

发现以钟菌属为外类群，聚类为 3 大支系，并发现

黑脉羊肚菌、高羊肚菌和尖顶羊肚菌的序列高度相

似。Chai 等[34]以 17 种羊肚菌的 42 份标本为研究材

料，利用 MAT1-1-1 和 MAT1-2-1 基因建立交配基因

系谱，与多位点系统发育树结果比较显示，拓扑结

构在黑色羊肚菌分支内高度一致，而在黄色羊肚菌

分支内分支顺序和姊妹群关系略有差异。Pildain 等[35]

对南美洲收集的 65 个羊肚菌菌株进行系统发育研

究，发现供试羊肚菌样本均属于黑色羊肚菌分支，

并由 M. frustrata M. Kuo、M. septimelata M. Kuo 和

阿根廷新系谱种 Mel-37 组成。杜习慧等[1]采集我国

各省份的羊肚菌属 900 余份材料，利用 ITS、LSU、

EF1、RPB1、RPB2 等多基因联合分析法，对供试材

料进行分子系统学和生物地理学研究，结果发现，羊

肚菌属包含 61 个系统发育物种，并由 3 个支系（黑

脉羊肚菌、高羊肚菌和尖顶羊肚菌）构成，同时推测

东亚或中国是羊肚菌属的现代物种多样性中心。 

研究表明，羊肚菌属类群具有差异化的变异模

式，表现出群体间遗传变异高于群体内的特性。推

测物种的繁殖系统，如孢子的传播距离、传播方式

及异宗配合可能导致羊肚菌属物种差异化的遗传分
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化格局和遗传关系。 

3  羊肚菌属的线粒体基因组进化 

线粒体是细胞物质氧化和能量供给的场所，具

有独立的遗传系统。线粒体基因组在大部分植物中

具有小型基因组、母系遗传、变异率低及进化速率

慢等特点。线粒体基因组的长度多态性、高辨识度

使其可能成为一种新型的分子标记。研究表明，线

粒体 DNA 作为食用真菌的唯一核外遗传物质，已

成为物种鉴别、起源和进化研究的理想工具[36-38]。

近年来，在美国国家生物技术信息中心数据库中记

录的完整丝状真菌线粒体基因组的数量显著增加，

而对于羊肚菌属物种的线粒体基因组报道甚少，仅

见梯棱羊肚菌和粗柄羊肚菌 M. crassipes (Vent.) 

Pers.的线粒体基因组序列报道[39-40]。Liu 等[39-40]采用

基因延伸策略组装和注释梯棱羊肚菌和粗柄羊肚菌

的线粒体基因组，结果发现梯棱羊肚菌和粗柄羊肚菌

的线粒体全基因组大小分别为 272 238、531 195 bp，

均具有明显的环状分子特征，存在大量的重复序列

和众多的非开放阅读框（non-conserved open reading 

frames，ncORFs）。序列分析进一步发现，众多的

ncORFs 在梯棱羊肚菌的线粒体基因组中大量表达，

有些 ncORFs 的表达水平甚至超过了大核糖体 RNA

亚基的表达。 

研究表明，梯棱羊肚菌和粗柄羊肚菌的线粒体

基因组是目前真菌中发现最大的线粒体基因组，它

们存在大量的 ncORFs、高含量的内含子和高度的内

部重复序列等特征[39-40]。研究表明，基因间隔区、

重复序列、可移动遗传因子及水平基因转移可能导

致真菌线粒体基因组大小存在差异[41]。其中，基因

间隔区序列长度的变化能够改变基因组的大小；基

因组内的重复序列可能发生重组从而对基因组产生

影响；可移动遗传因子包含有内含子大小、数量的

变化以及线粒体质粒整合，使线粒体基因组呈现不

同的大小变化；水平基因转移包含内含子归巢、线

粒体质粒整合、核基因与线粒体基因之间遗传物质

交换、tRNA 介导[42]及质粒介导[43]的水平基因转移

等。Liu 等[39-40]对羊肚菌属不同物种的线粒体基因

组进一步分析，发现它们均存在大量的重复序列，

梯棱羊肚菌的重复序列约为 18%，而粗柄羊肚菌的

重复序列高达 272 544 bp，约占线粒体基因组的

51.31%。一般来说，大量重复序列的出现是进化的

必然结果，在进化过程中遗传物质不断进行自我复

制，同时相互之间进行着水平交换、垂直交换，极

大地扩增和丰富了遗传信息，从而表现出物种之间

的遗传多样性和变异[44]。 

此外，复制事件在基因组塑造过程中起到重要

作用，可能是创造遗传新性状的基础。Liu 等[39-40]研

究发现，羊肚菌属线粒体基因组存在大量的内含子，

内含子作为自私遗传因子，可以随意在基因组中插

入和丢失，造成线粒体基因组大小迥异；也可能是内

含子 ncORFs 编码的逆转录酶和核酸内切酶使线粒

体基因扩增，逆转录酶和核酸内切酶拥有移动基因

组和增加拷贝数量的能力，导致重复序列和基因组

大小的不同[45]。这些事件的发生都有可能促使线粒

体基因组的大小差异，使线粒体基因组呈现多样化。 

目前，对羊肚菌属物种线粒体基因组的研究相

对较少。此外，在真菌线粒体基因组中普遍存在水

平基因转移现象[46]，但在羊肚菌属物种线粒体基因

组中，是否发生过基因间的水平转移，是否存在核

基因与线粒体基因之间遗传物质的交流有待进一步

深入分析和研究。 

4  羊肚菌属的全基因组进化 

基因组测序是一种高通量获取遗传信息的技术

手段，已广泛应用于羊肚菌属物种研究中。Liu 等[47]

对梯棱羊肚菌 M04 菌株中分离到的 2 个具有不同

交配类型的单孢子基因组进行了测序和 De novo 组

装，结果发现，2 个单孢子基因组大小分别为 48.98、

51.07 Mb，2 个基因组中 GC 含量的百分比趋于一

致（约 47.3%），见表 1。Liu 等[40]同时以粗柄羊肚

菌的单孢子为研究对象进行基因组测序研究。基于

全基因组构建的系统发育树表明，黑色羊肚菌（皱

柄羊肚菌、梯棱羊肚菌）与黄色羊肚菌（粗柄羊肚菌）

的基因家族均发生了不同程度的扩张和收缩[40]，扩

张的基因与 DNA 代谢有关。 

此外，Han 等[48]首次对六妹羊肚菌进行基因组

测序分析，比较基因组学分析发现，六妹羊肚菌具

有较多的特有基因数，其中个别特异表达的基因与

膀胱癌、甲状腺癌和急性髓系白血病有关，这些结

果为生物学功能的进一步挖掘提供了宝贵的基因组

资源。Wingfield 等[49]利用从中国四川省凉山彝族自

治州的森林土壤中分离得到的七妹羊肚菌菌株

MG91 提取 DNA，并进行基因组测序分析，功能注

释中发现大量的 CAZYme 酶基因存在较高水平的

表达。一般认为，CAZYme 酶在降解过程中起着重

要作用，大多数胞壁降解酶被认为具有分解植物多

糖如纤维素、半纤维素和果胶的能力，推测羊肚菌 
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表 1  羊肚菌属的全基因组进化 

Table 1  Genome-wide evolution of Morchella 

物种 测序菌株 测序方法 基因组大小/Mb 主要结果 文献 

梯棱羊肚菌 M04M24、M04M26 Illumina HiSeq、

Pacbio 

48.98、51.07 2 种单孢子（M04M24、M04M26）Scaffold N50 分

别为 653 797、978 718 bp，比较基因组分析发现，

不同极性的细胞核在基因组遗传和功能水平上

发挥着不同的生理作用，并且 MAT1-2 和 MAT1-1

交配型基因在基因层面上功能迥异，2 种单孢子

菌株的基因组进化和单拷贝同源基因存在显著

差异。不同交配型的单孢菌株代表不同细胞核的

进化，具有不同程度的收缩和扩张，经历了不同

的进化过程 

47 

粗柄羊肚菌 M10M26 Illumina、Pacbio 56.70 Scaffold N50 为 1 330 510 bp；GC 含量约 47.30%；

该物种中转录因子占全基因组的比例较高，为

5.90%，单碱基的串联重复最为常见。基因家族

发生了不同程度的扩张和收缩 

40 

六妹羊肚菌 NZTD180501373 Illumina、Pacbio 52.93 Scaffold N50 为 1 569 782 bp；GC 含量约 47.37%；

共预测 9550 个蛋白编码基因，具有较高的特有

基因数目，并且个别特异表达的基因与其生物学

功能相关 

48 

七妹羊肚菌 MG91 Illumina GAIIx 49.96 Scaffold N50 为 37 765 bp；GC 含量约 46.90%；

大量 CAZYme 酶基因存在较高水平的表达，推

测羊肚菌对腐烂植物碎片具有降解的潜力；七

妹羊肚菌中注释的 CAZYme 基因较多，具有更

强的碳水化合物降解能力 

49 

具有对腐烂植物碎片的降解潜力。 

然而目前，对于羊肚菌属物种的全基因组测序

主要是羊肚菌分离菌株（单孢子）、子实体及菌丝的

研究，而且分析大多从基因组的结构特征入手，包

含蛋白质预测和功能注释及基因组比较分析等方

面。这些研究成果加深了对羊肚菌基因组基本特征

的了解，今后的研究应从基因组中的功能基因着手，

深入研究基因的功能及其表达调控模式，为进一步

理解羊肚菌的基因及其生物学功能鉴定基础，同时

也为羊肚菌属类群的设计分子育种提供科学依据。 

5  结语与展望 

本文对羊肚菌属的群体遗传学和基因组进化

的研究进展进行了深入综述。群体遗传学研究揭示

羊肚菌属具有较高水平的遗传多样性，不同地理区

域的羊肚菌类群具有差异化的变异模式，表现出群

体间遗传变异高于群体内的特性。基因组测序分析

发现羊肚菌属类群存在大量的 ncORFs、较多的内

含子和高度的内部重复序列。然而，关于羊肚菌属

群体基因组进化方面的研究，一些问题仍然没有解

决。（1）需要采集覆盖羊肚菌整个自然地理分布范

围的群体样本，对其进行群体遗传多样性和进化特

征的研究；（2）需要采用多个不同遗传背景的分子

标记，如单亲遗传的线粒体 DNA 标记和双亲遗传

的核基因分子标记，对羊肚菌属资源进行准确的遗

传变异检测；（3）要对羊肚菌属物种线粒体与细胞

核之间的遗传物质交换、协调作用的遗传机制等问

题开展研究；（4）要利用大规模全基因组测序技术

进一步挖掘不同环境下羊肚菌自然群体对环境的

适应性进化机制。进一步通过野生羊肚菌和栽培羊

肚菌类群间的基因组比较分析，找到人工驯化的、

具有重要经济价值性状的关键基因对其进行功能

研究，以期为羊肚菌属资源的科学保护和新品种培

育提供科学参考。 
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