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山慈菇基原植物人工繁育研究进展  
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摘  要：山慈菇 Cremastrae Pseudobulbus Pleiones Pseudobulbus作为一种传统中药材，具有清热解毒、化痰散结之功效。目前，

已从山慈菇中分离出菲类、联苄类等 300余种化合物。随着其抗肿瘤、抗炎等药理活性被逐步揭示，山慈菇市场需求量激增，

而其正品基原植物的人工栽培技术尚未突破规模化生产瓶颈，野生资源因受到人类干扰急剧减少，导致资源供需矛盾日益突出。

人工繁殖是解决山慈菇资源短缺的关键途径，从无性繁殖和有性繁殖角度系统总结了山慈菇基原植物人工栽培已有研究成果，

分析了目前该领域研究存在的困难和挑战，并对其未来研究进行展望。兰科种子接菌共生萌发具有萌发时间短、效率高、幼苗

抗病性优等显著优势，有望成为突破人工栽培瓶颈的关键有效繁育方式，未来可重点从促萌发真菌的筛选、共生萌发机制的阐

释及栽培技术优化等方面进行研究，以缓解山慈菇资源紧缺问题，为实现其资源保护和开发利用奠定基础。 
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Research progress on artificial propagation of source plants for Cremastrae 
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Abstract: As a traditional Chinese medicinal herb, Shancigu (Cremastrae Pseudobulbus Pleiones Pseudobulbus, CPPP) is valued for 

its clearing heat and removing toxin, resolving phlegm and dissipating mass effects. To date, more than 300 compounds, including 

phenanthrenes and bibenzyls, have been isolated from CPPP. With increasing research on its pharmacological activities—particularly 

antitumor and anti-inflammatory effects—the market demand for CPPP continues to rise. However, large-scale artificial cultivation of 

its authentic plant sources remains unresolved, and wild populations have sharply declined due to human disturbances, resulting in an 

increasingly prominent supply-demand imbalance. Artificial propagation is thus a key strategy to address the resource shortage. This 

review summarizes the current progress in artificial cultivation of CPPP focusing on both asexual propagation and sexual propagation, 

analyzes existing challenges and discusses future research priorities. Symbiotic seed germination of orchids, characterized by its short 

germination period, high efficiency, and enhanced seedling disease resistance, is regarded as a promising breakthrough for large-scale 

cultivation. Future studies should focus on the screening of germination-promoting fungi, the elucidation of symbiotic mechanisms, 

and the optimization of cultivation techniques, thereby supporting the conservation, sustainable utilization, and industrial development 

of CPPP. 
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山慈菇为兰科杜鹃兰 Cremastra appendiculate 

(D. Don) Makino、独蒜兰 Pleione bulbocodioides 

(Franch.) Rolfe或云南独蒜兰 P. yunnanensis Rolfe的

干燥假鳞茎。前者入药称为（“毛慈菇”，后两者入药

称为（“冰球子”。该药材味甘、微辛，性凉，归肝、

脾经，具有清热解毒、化痰散结的功效[1]。目前，已

从山慈菇中分离出菲类、联苄类、芳香类、含氮化

合物等 300多种化合物，而不同基原化学成分差异

明显，共有成分比例仅为 4.9%[2]。现代药理研究表

明，山慈菇及其活性成分具有抗肿瘤、抗氧化、神

经保护、抗菌、抗痛风、降糖调脂、抗动脉粥样硬

化、提高造血功能及增强免疫等作用[3]。随着山慈

菇药用价值的进一步挖掘，其需求量逐年上升，市

场价格也持续攀升，供需矛盾日益凸显。 

山慈菇 3种基原植物都主要分布在中国西南部

（（四川、云南、贵州、重庆等地）林下阴湿、腐殖质

丰富环境，独蒜兰和云南独蒜兰还常见于苔藓覆盖

的岩石生境[4]。现有调查数据表明（中国数字标本

馆，http://www.cvh.org.cn/），杜鹃兰分布范围最广，

可延伸至秦岭以北地区，而云南独蒜兰分布最窄，

主要集中在云南和四川两地。自然条件下，这些植

物主要依靠假鳞茎无性繁殖进行种群更新，有性繁

殖过程中面临开花率低、结实率低与种子萌发率低

等多重限制[5]，其种子具有兰科独特的特点，即微

小、量大，自然状态下必须与适宜的真菌共生才能

萌发。 

山慈菇基原植物的人工繁殖主要包括无性繁

殖（（分株栽培和组织培养）和有性繁殖（（种子无菌

萌发和接菌共生萌发），目前尚未实现规模化栽培，

而野生资源又因兰科种子自然繁殖率低、人类掠夺

式采挖、自然生境破坏严重等急剧减少[6]，3种基原

植物均已被列为国家二级重点保护野生植物[7]。近

年来，山慈菇基原植物已有研究主要集中在资源鉴

定、人工繁育、化学成分及药理活性等方面。本文

系统梳理山慈菇基原植物人工栽培的研究进展，重

点分析接菌共生萌发的潜力与未来研究方向，为山

慈菇资源的有效保护与可持续利用提供参考。 

1  山慈菇正品基原植物的界定与生态基础研究 

山慈菇作为中国传统常用中药之一，早在唐代

（ 本草拾遗》中即有记载，其基原植物被认定为兰科

杜鹃兰。宋代时期， 日华子本草》 经史证类备急

本草》所记载山慈菇的基原植物经考证为兰科独蒜

兰。明清时期至 20世纪 80年代，记载的山慈菇基

原植物逐渐多样化，涵盖了百合科丽江独蒜兰、老

鸦瓣、伊犁郁金香，薯蓣科黄独，天南星科犁头尖，

防己科青牛胆，石蒜科石蒜，兰科山兰和云南独蒜

兰等植物，然而其中部分品种形态和功效均与传统

所用山慈菇相差很大[8]。直至（ 中国药典》1990年

版正式将山慈菇的基原植物确定为兰科杜鹃兰、独

蒜兰或云南独蒜兰，并规定以其干燥假鳞茎入药为

正品[1]。自此，山慈菇基原植物基本被明确和规范，

并被后续文献和历版 中国药典》广泛采纳。 

杜鹃兰、独蒜兰和云南独蒜兰同属兰科树兰

族，但在亚族归属上存在差异，其中杜鹃兰隶属布

袋兰亚族杜鹃兰属，独蒜兰与云南独蒜兰则隶属贝

母兰亚族独蒜兰属[4]。三者在形态学上具有较多相

似性，如均具假鳞茎和 1～2片叶，花具典型的扭转

现象，但在假鳞茎形态、花序类型等方面呈现明显

不同[9]：杜鹃兰假鳞茎近球形，具 2～3个节环，花

序为总状花序，常具 5～22朵小花；独蒜兰假鳞茎

卵状圆锥形，仅具 1个节环，花序多为单花，少见

两花；云南独蒜兰假鳞茎近圆锥形，具 1～2 个节

环，花序通常单花。三者的花色与唇瓣特征亦有差

异，杜鹃兰花色多为淡紫或黄色，唇瓣无明显褶片；

独蒜兰花色粉红至淡紫，唇瓣具深色斑点与褶片；

云南独蒜兰花色淡紫或近白，唇瓣具紫红色斑，褶

片全缘。 

基于最大熵模型与地理探测器等生态建模方

法的研究发现[10]，当前气候条件下，3 种植物的最

适生长区均集中于我国西南地区，尤以四川、云南、

贵州和重庆为核心区域。其中，杜鹃兰分布最为广

泛，除西南地区外，还广泛分布于浙江、福建、台

湾等地，在秦岭以北地区亦有零星分布；独蒜兰的

适生区次之，主要集中在长江以南地区；云南独蒜

兰分布最窄，仅限于云南、四川的部分区域，生态

位相对狭窄，可能受限于特定气候、生境条件或特

异共生真菌的分布。3 种基原植物普遍偏好林下阴

湿、腐殖质丰富的生境，常见于阔叶林或针阔混交

林带。其中，独蒜兰和云南独蒜兰还常见于苔藓丰

富的岩石生境[4]。影响其生态适应性的主导气候因
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子主要包括关键物候期（（如开花期、结果期）的降

水、温度和太阳辐射强度，且不同物种对这些因子

的响应存在显著差异。海拔分布方面，独蒜兰和云

南独蒜兰适生海拔更高（1 100～3 500 m），而杜鹃

兰海拔分布相对较低（（500～2 900 m）。从生态适应

性角度看[11-12]，杜鹃兰表现出对温度、湿度和光照

的广泛适应性，是生态位最广、人工栽培适应性最

强的基原种；独蒜兰具备一定的耐寒性和耐光性，

但高温常导致其开花受阻，且强光会诱发光抑制现

象，研究表明 30%～65%全光照有助于其有效成分

积累[13]；而云南独蒜兰对环境的适应能力相对较

弱，需生长于温和、湿度稳定的小气候环境中。 

近年来，随着山慈菇药用与观赏价值的提升，

市场需求持续增长，价格居高不下。然而，其 3种

正品基原植物普遍存在自然繁殖能力低、生境依赖

性强等特点，加之长期人为采挖和生态破坏，野生

资源日趋枯竭。实地调查表明[14]，资源多分布于偏

远深山，寻觅困难，局部种群甚至濒临消失。尽管

国家已将其列入重点保护植物，并鼓励人工种植，

但目前种植规模普遍较小，栽培技术尚不成熟，存

在种源混乱、种苗质量不一、管理粗放等问题。同

时，极端气候和网络交易等因素也进一步加剧了资

源压力。在野生资源急剧减少、产业技术基础薄弱

的背景下，发展人工繁殖技术已成为缓解资源危

机、推动山慈菇产业发展的关键路径。 

2  山慈菇的人工繁殖 

2.1  无性繁殖 

2.1.1  分株繁殖  山慈菇的假鳞茎具备较强的再

生能力，是其进行无性繁殖的主要器官。分株繁殖

是山慈菇正品基原植物中最传统且应用最广泛的

人工繁殖方式，尤其适用于基原植物的中小规模栽

培实践。3 种植物都是多年生草本植物，地上部分

每年更新，一般栽培 2～3年即可采收[11-12]，以独蒜

兰为例，其分株栽培生活史可分为假鳞茎播种期、

开花期、叶片及新假鳞茎生长期（（叶期）、地上部分

枯萎期（（叶枯期）、休眠期的年周期循环。这种繁殖

方式具有成活率高、遗传性状稳定、生长周期较短

的优势，但也存在母球病害累积风险及繁殖系数低

等问题，不适合大规模工业化生产[15]。尤其是杜鹃

兰繁殖效率尤为低下，通常每年 1棵植株只有 1个

芽能够膨大形成 1个假鳞茎。研究表明，杜鹃兰的

这种顶端优势现象主要与植物激素调控相关：生长

素通过调控异戊烯基转移酶基因的表达，抑制细胞

分裂素和独角金内酯的合成，从而间接抑制侧芽萌

发[16]。实验证实，去除顶端优势可以有效促进侧芽

萌发，其机制可能与细胞壁扩张蛋白及水通道蛋白

基因上调，导致自由水含量增加有关[17]。 

2.1.2  组织培养  山慈菇基原植物假鳞茎、芽等具

有一定分化能力，可通过组织培养的方式快速繁

育，获得的试管苗遗传稳定，对优良种质的扩繁具

有明显优势。相关研究主要集中在类原球茎诱导增

殖、丛芽诱导增殖及组培苗生根壮苗等方面。有研

究者尝试利用叶片作为外植体进行组织培养，在独

蒜兰和云南独蒜兰中均未能成功[18]。目前，独蒜兰

和杜鹃兰都可以利用假鳞茎及其侧芽，通过组织快

繁技术获得小苗，但云南独蒜兰利用假鳞茎组织培

养虽有少量生长表现，最终却变色死亡，可能由于

消毒较强导致组织损伤（0.2% HgCl2＋1.5% NaClO

联合消毒，处理时间 10～20 min）[18]。假鳞茎较种

子易采集、易诱导且萌动速度更快，是杜鹃兰的优

秀外植体材料[19]，但外植体中可能存在共生菌，灭

菌处理复杂，污染率和死亡率难以平衡。由表 1可

见，类原球茎诱导常采用MS基本培养基；萘乙酸

和 6-BA组合常用于丛芽的诱导增殖；而 1/2MS培

养基添加适宜浓度的吲哚丁酸对独蒜兰和杜鹃兰

小苗生根都具有很好的效果，生根率均高于 90%，

加入土豆汁和活性炭也有抗褐化和促进生长生根

效果。 

2.2  有性繁殖 

2.2.1  山慈菇基原植物自然繁殖的生物学限制  

自然状态下，山慈菇基原植物的结实率低（（仅占开

花植株的 5%），萌发也低（（自然独立植株很少），限

制了其种群发育和更新[5]。从繁殖特性来看，3种植

物自然结实率普遍较低，但通过人工辅助授粉可有

效改善这一状况。研究表明，杜鹃兰在适当疏花处

理后（（每株≤15朵），于盛花期进行异株异花授粉，

能显著提升结实率和种子质量[29]。 

然而，获得优质种子只是成功繁殖的第 1步，

对其种子萌发特性分析发现，萌发障碍主要归因

于：（1）种子自身结构及营养储备缺陷[30]。兰科种

子体积微小且没有胚乳，内源营养物质不足，难以

支持胚的发育和萌发。部分种类还存在后熟现象，

胚未完全发育成熟，萌发能力受限。（2）种皮结构

和化学成分形成障碍。兰科种子通常具有 2层种皮，

外种皮木质化形成机械阻隔，内种皮致密不透水，

可能限制水分、氧气及营养吸收，这一原因被认为 
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表 1  山慈菇基原植物无性繁殖培养基配方及效果概况 

Table 1  Overview of culture media and outcomes for asexual propagation of original Cremastrae Pseudobulbus Pleiones 

Pseudobulbus 

研究材料 培养基类型 培养基配方 效果 文献 

杜鹃兰假鳞茎 类原球茎诱导 MS 10 d后开始萌动，后形成原球茎，表面长有

白色根毛状物 

19 

杜鹃兰原球茎形成

组织芽块 

芽块生长 1/4MS＋0.1 mg·L−1萘乙酸＋2.0 mg·L−1 6-BA＋

3%蔗糖＋0.75%活性炭 

45 d内生长率 51.03%，增重率 52.49% 20 

独蒜兰种子萌发后

的幼嫩组织芽块 

芽块生长 1/4MS＋0.1 mg·L−1萘乙酸＋2.0 mg·L−1 6-BA＋

3%蔗糖＋0.5%活性炭 

培养 45 d，生长率 51.03%，增重率 52.49% 21 

独蒜兰试管苗 类原球茎诱导 MS＋0.3 mg·L−1吲哚丁酸＋0.3 mg·L−1激动素＋

100.0 mL·L−1土豆汁＋1.0 g·L−1活性炭 

诱导率达（76.40±1.88）% 22 

独蒜兰试管苗得到

类原球茎 

类原球茎增殖 1/2MS＋2.0 mg·L−1 6-BA＋0.5～1.0 mg·L−1激动

素＋100.0 ml·L−1土豆汁＋1.0 g·L−1活性炭 

最大增殖系数（3.537 8±0.021 7） 22 

独蒜兰假鳞茎 丛芽诱导 VW＋0.2 mg·L−1 6-BA＋0.1 mg·L−1萘乙酸 25 d开始萌发芽，40 d开始长侧芽 23 

独蒜兰假鳞茎侧芽 丛芽增殖 MS＋3.0 mg·L−1 6-BA＋0.2 mg·L−1萘乙酸＋1.0 

g·L−1活性炭 

40 d后，1个芽可增殖形成 2～3个芽；不

断迭代，增殖系数可达 4～6倍 

23 

独蒜兰幼芽 丛芽增殖 VW＋1.0 mg·L−1 6-BA＋0.2 mg·L−1萘乙酸 芽的增殖系数为 7.6，增殖的不定芽壮且生

长快 

24 

独蒜兰丛生芽或假

鳞茎 

生根壮苗 1/2MS＋1.0 mg·L−1 吲哚丁酸＋1.0 g·L−1活性炭 30 d形成完整根系，生根率可达 90% 23 

独蒜兰幼苗 幼苗生长 MSN＋1.2 mg·L−1萘乙酸＋100.0 g·L−1土豆汁 避免了枝叶繁茂徒长问题，利于球茎膨大 25 

独蒜兰小球茎 生根壮苗 MS＋0.1 mg·L−1萘乙酸＋0.1～0.3 mg·L−1激动素＋

50～100 ml·L−1土豆汁＋1.0 g·L−1活性炭 

长势最佳，平均生根数 4.56条 22 

独蒜兰小苗 生根壮苗 MS＋0.2 mg·L−1萘乙酸＋100.0 mL·L−1土豆汁＋

1.0 g·L−1活性炭 

叶片绿，苗长势好，生根数（3.43±0.53）条 22 

独蒜兰芽苗 生根 VW＋0.2 mg·L−1萘乙酸＋0.2 mg·L−1吲哚丁酸＋

0.3g·L−1活性炭 

生根率达 92%，平均根数 3.2条 24 

云南独蒜兰小苗 生根壮苗 1/2MS＋2.0 mg·L−1萘乙酸＋0.3 mg·L−1 6-BA 平均生根率 90.36%，平均根长度 1.8 cm，

生根效果好 

26 

杜鹃兰小苗 生根 1/2MS＋0.5 mg·L−1萘乙酸 20 d 后，原球茎基部分化出多条辐射状小

根，且长有白色绒毛，生根率 100% 

27 

杜鹃兰根状茎 丛芽诱导及成

苗生根 

B5 顶端及侧端分化出芽，30 d 后，芽长成小

苗，基部长出辐射状小根，且有白色根

毛，生根率达 100% 

19 

杜鹃兰无根苗 生根 1/2MS＋0.3 mg·L−1吲哚丁酸＋0.5 g·L−1活性炭 30 d后，不定根诱导率高达 97.08%，组培

苗根壮且长，根毛多 

28 

杜鹃兰无根苗 生根 1/2MS＋0.3 mg·L−1吲哚丁酸＋0.5 g·L−1活性炭 30 d后，不定根诱导率高达 97.08%，组培

苗根壮且长，根毛多 

28 

6-BA-6-苄氨基腺嘌呤。 

6-BA-6-benzylaminopurine. 

是杜鹃兰种子难以萌发的主要原因[31]，显微观察发

现，独蒜兰种子表面具有网状纹饰，内种皮紧贴胚难

以分离[22]。此外，种子内部还可能存在酚类化合物、

脱落酸等萌发抑制物质，抑制了胚的萌发活性[32]。除

以上主要因素外，强光、土壤过酸等环境条件也可

能影响兰科种子萌发[33]。 

为克服种子萌发障碍，在种子采集和预处理阶

段，人们可以选择性的采集种皮尚未完全木质化的

未成熟种子[31]，或通过低温层积促进种子后熟、降

解抑制物[34]，或通过物理（（机械破皮、超声波）、化

学（（碱液处理）、生物（（酶解）方法进行前处理破除

种皮障碍[35]。在人工繁育阶段，利用种子进行有性
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繁殖主要有 2大技术路线：（1）通过优化培养基成

分并添加外源激素，调控种子萌发环境，实现无菌

条件下的离体萌发[36]；（2）基于兰科植物与真菌的

天然共生关系，筛选适宜的促萌发真菌，模拟自然

条件下的共生萌发过程[35]。 

2.2.2  无菌萌发培养 

（（1）种子萌发：兰科种子数量庞大，通过无菌

组织培养使种子萌发，具有繁殖效率高、不受季节

限制等优势，是当前获得山慈菇基原植物种球的主

要方式。研究者通过不断调整基础培养基选择、优

化激素组合和添加天然有机物，大大提升了 3种基

原植物种子无菌萌发率、缩短萌发时间。独蒜兰和

云南独蒜兰种子在 20～30 d 即可达到极高萌发率

（（ 95%），而杜鹃兰种子萌发周期相对较长（40～

60 d），萌发效果相对差（80.23%）。但直接利用种

子进行无菌萌发及后续培养获得山慈菇需要约 4年

时间，周期较长，成本较高，因此该方法目前大多

只作为种球资源获得的补充手段。 

因物种及种源的不同，且研究培养条件和采用

的评价指标有差异，不同研究筛选出的最优培养基

具有一定差异。3种基原植物都主要以 1/2MS和 B5

为基础培养基，且研究者发现添加适当蔗糖、活性

炭和土豆汁对种子萌发具有一定促进作用，而香蕉

汁可能具有抑制作用。大多数研究认为加入萘乙酸

和 6-BA 激素组合能够显著促进种子萌发，但部分

研究也发现 6-BA可能抑制种子萌发[37-38]（表 2）。 

表 2  山慈菇基原植物种子无菌萌发培养基配方及效果概况 

Table 2  Overview of culture media and outcomes for aseptic seed germination of original Cremastrae Pseudobulbus Pleiones 

Pseudobulbus 

研究材料 培养基配方 效果 文献 

云南独蒜兰 MS＋0.2 mg·L−1萘乙酸 2～3个月后，小部分种子开始萌发或形成愈伤

组织 

18 

 B5＋1.0 g·L−1活性炭 30 d萌发率达到 80%以上，45 d后萌发率可达

到 98% 

37 

杜鹃兰 1/2MS＋0.5 mg·L−1萘乙酸 半年后极少数开始萌发 19 

 1/2MS＋0.2 mg·L−1萘乙酸＋2.0 mg·L−1 6-BA＋0.05%干酪素＋2%蔗

糖＋0.75%活性炭＋0.55%琼脂 

150 d后开始萌发 20 

 KC＋0.5 mg·L−1激动素＋1.3 mg·L−1吲哚丁酸＋1.0%蔗糖＋7.5%土豆

泥＋0.5 g·L−1活性炭 

萌发率达 32.87%，萌发时间约 6周 39 

 B5＋0.2 mg·L−1 6-BA＋0.2 mg·L−1萘乙酸 60 d后，原球茎诱导率 80.23% 40 

独蒜兰 MS＋1.5 mg·L−1吲哚乙酸＋0.5 g·L−1活性炭＋10.0 g·L−1蔗糖 萌发率 6.5%，诱导出的原球茎数量多且较大 38 

 1/2MS＋1.5 mg·L−1吲哚乙酸＋0.05%干酪素＋2%蔗糖＋0.75%活性

炭＋0.55%琼脂 

诱导出原始球茎数量多，而体积大，平均直径

1～1.5 mm 

41 

 1/2MS＋0.1 mg·L−1 6-BA＋1.0 mg·L−1萘乙酸＋2.0 g·L−1活性炭 种子萌发率最高，小苗生长速率也最快 42 

 B5＋0.5 mg·L−1萘乙酸 20 d后开始萌发，萌发率高且生长势最好 25 

 1/2MS＋0.1 mg·L−1激动素＋100.0 mL·L−1土豆汁 种子萌发的小球茎长势一致，颜色鲜绿，且萌

发率高达 95.9% 

22 

 VW＋0.005 mg·L−1噻苯脲＋0.3 mg·L−1萘乙酸＋20.0 g·L−1香蕉 萌发率为 39.3% 24 

 

（2）原球茎增殖分化：原球茎是兰科植物种子

萌发早期形成的一种形态学结构，是兰科植物从胚

胎状态过渡到完整植株的中间繁殖体，外观呈球形

或卵圆形，表面可分化出芽点和假根，进一步培养

成为小苗。由表 3可见，在 3种基原植物的原球茎

增殖和分化组织培养过程中，B5、1/2MS和 1/4MS

基础培养基使用最多，其中，B5培养基对原球茎增

殖效果尤为显著（增殖系数可达 6～10倍），而低盐

的 1/4MS培养基更有利于分化阶段。大多研究都采

用分裂素与生长素的不同组合促进原球茎的增殖

和分化，常用组合为 6-BA 和萘乙酸，而研究发现

噻苯脲较 6-BA 具有更为显著的促杜鹃兰原球茎丛

生芽诱导的效果（诱导率可达 81.16%）[47]。此外，

加入土豆汁、蔗糖及抗褐化剂（活性炭和聚乙烯吡

咯烷酮等）也有利于原球茎的生长。 

2.2.3  共生培养  兰科植物能够与多种真菌形成

菌根共生关系，这种互作关系在植物从种子萌发至

成熟的全过程发挥着关键作用[48]。独蒜兰、云南独 
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表 3  山慈菇基原植物原球茎增殖分化培养基配方及效果概况 

Table 3  Overview of culture media and outcomes for protocorm proliferation and differentiation of original Cremastrae 

Pseudobulbus Pleiones Pseudobulbus 

研究材料 培养基类型 培养基配方 效果 文献 

云南独蒜兰愈伤组

织和原球茎 

原球茎增殖 MS＋5～10 mg·L−1 6-BA＋0.2 mg·L−1萘乙酸 生长速度慢，转接多次后可增殖分化 18 

云南独蒜兰原球茎 原球茎增殖 B5＋1.5 mg·L−1 6-BA＋0.5 mg·L−1 萘乙酸＋1.0 

g·L−1活性炭 

30 d后增殖诱导增殖率高，为 58.1%，

死亡率低；90 d 观察增殖后丛生苗

长势好 

37 

杜鹃兰原球茎 原球茎增殖 MS＋6.0 mg·L−1 6-BA＋0.3 mg·L−1萘乙酸 30 d 后每个外植体长出根状的原球

茎，继代增殖后增殖系数为 4～6倍 

27 

杜鹃兰原球茎 原球茎增殖 B5＋2%白糖＋0.1%活性炭 增殖系数可达 6～10倍 19 

杜鹃兰原球茎 原球茎增殖 1/2MS＋1.0 mg·L−1 6-BA＋1.0 mg·L−1吲哚丁酸＋

0.5 g·L−1活性炭 

40 d内增殖率可达 177.11% 43 

杜鹃兰原球茎 原球茎增殖 1/2MS＋30.0 g·L−1蔗糖＋2.0 mg·L−1噻苯脲＋0.2 

mg·L−1萘乙酸＋25.0 mg·L−1谷胱甘肽 

增殖率达 350.79%，且褐化率低 44 

杜鹃兰原球茎 原球茎增殖 1/2MS＋30.0 g·L−1蔗糖＋2.0 mg·L−1噻苯脲＋0.2 

mg·L−1萘乙酸＋25.0 mg·L−1谷胱甘肽 

增殖率达 350.79%，且褐化率低 44 

杜鹃兰原球茎诱导

得到类原球茎 

类原球茎增殖 B5＋0.3 mg·L−1 6-BA＋1.0 mg·L−1 萘乙酸＋0.5 

mg·L−1 吲哚丁酸＋0.3 mg·L−1 吲哚乙酸＋1.0 

g·L−1活性炭＋30.0 g·L−1土豆泥 

45 d后类原球茎增殖倍数高达 8.20倍 45 

独蒜兰原球茎纵切 原球茎增殖分化 1/2MS＋5.0 mg·L−1 6-BA＋0.2 mg·L−1萘乙酸 50 d 后诱导率达 54.84%，增殖倍数

2.71 

42 

独蒜兰原球茎 原球茎增殖 MS＋2.0~3.0 mg·L−1 6-BA＋1.0~1.5 mg·L−1萘乙酸＋

100.0 mL·L−1土豆汁＋ 1.0 g·L−1活性炭 

最大增殖系数达 2.933±0.027 22 

云南独蒜兰原球茎 叶芽诱导丛芽增殖 1/2MS＋1.5 mg·L−1萘乙酸＋0.5 mg·L−1 6-BA 平均出芽数最多，达 16棵，叶芽诱导、

丛芽增殖效果最好 

26 

杜鹃兰根状原球茎 原球茎分化 MS＋2.0 mg·L−1 6-BA＋0.3 mg·L−1萘乙酸 芽和根同步生长，30 d长成 1 cm小苗 27 

杜鹃兰原球茎 丛生芽诱导增殖 1/4MS＋1.5 mg·L−1噻苯脲＋0.4 mg·L−1吲哚乙酸＋

30.0 g·L−1蔗糖 

最大增殖系数达 3.16，芽长势较好，

浅绿色 

46 

杜鹃兰原球茎 原球茎分化 1/2MS＋0.4 mg·L−1吲哚乙酸＋1.0 mg·L−1噻苯脲＋

30.0 g·L−1蔗糖＋15.0 mg·L−1 Na2S2O3 

平均芽数 3.95，且褐化率低 44 

杜鹃兰原球茎 丛生芽诱导 1/4MS＋2.0 mg·L−1噻苯脲＋0.2 mg·L−1萘乙酸＋

25.0 mg·L−1 Na2S2O3＋30.0 g·L−1蔗糖 

诱导率可达 79.37% 44 

杜鹃兰原球茎 丛生芽诱导 1/4MS＋2.0 mg·L−1噻苯脲＋0.1 mg·L−1吲哚乙酸＋

2.0 g·L−1聚乙烯吡咯烷酮 

诱导率可达 81.16% 47 

 

蒜兰和杜鹃兰通常只有 1～2 片叶子，且多分布于

荫蔽生境，光合能力有限，因此成熟植株可能仍需

依赖共生真菌以获取碳源[49]。值得注意的是，这种

共生关系可能会随植物发育阶段的需求变化及空

间生态因子的改变等因素而发生动态调整[50]。 

（1）与微生物共生研究：近年来，高通量分子

测序技术与稳定同位素分析技术的应用为深入研究

植物和微生物共生关系及其营养策略提供了强有力

的技术支撑。研究表明，杜鹃兰的共生真菌群落具有

明显的发育阶段特异性和组织特异性。在原球茎阶

段，该物种专一性地与小脆柄菇科（Psathyrellaceae）

真菌形成共生关系[50]；而在成熟植株阶段，共生真菌

同时在根系和部分个体特有的珊瑚状根茎中定植，

其中珊瑚状根茎的真菌定植率显著高于根部[51]。进

一步分析发现，珊瑚状根茎中的核心真菌操作分类

单元（operational taxonomic units，OTUs）均归属于

小脆柄菇科真菌，而根部则主要定植典型的兰科植

物共生丝核类真菌[50,52-53]。稳定同位素证据显示，

杜鹃兰的异养程度与其主要共生真菌类群密切相

关，当形成珊瑚状根茎时，通过与木腐生性的鬼伞
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科真菌共生从枯木中获取营养[52]；而在仅有根系的

个体中，主要依赖丝核类真菌共生且表现出较低的

真菌依赖性，部分个体在特定生境条件下甚至可以

实现完全自养[50,53]。这一现象表明成年杜鹃兰可能

采取了一种灵活的共生策略，在维持与丝核类真菌

共生的同时，还能够选择性地与腐生型鬼伞类真菌

建立共生关系，从而拓展其营养获取途径。这可能

是该物种分布广泛、能够适应干燥的山脊地带与湿

润的溪边环境等多种环境条件的重要机制之一[53]。

研究表明，与独蒜兰共生的真菌的组成具有时间保

守性，即从根系形成到衰老阶段，群落结构变化较

小，始终保持相对稳定。这些共生真菌主要包括丝核

类的角担菌目（ Cantharellales ）、蜡壳耳目

（Sebacinales）及胶膜菌科（Tulasnellaceae）[54]。对云

南独蒜兰野生和栽培个体根进行高通量测序发现

野生与栽培个体共生菌 OTUs数量相近（9个和 11

个），野生个体共生真菌主要集中在蜡壳耳目和木

耳目（Auriculariales），栽培个体主要集中在胶膜菌

目（Tulasnellales）和蜡壳耳目[55]。 

除菌根真菌外，非共生的植物内生真菌如子囊

菌中的镰刀菌属 Fusarium、炭角菌属 Xylaria、链格

孢属 Alternaria、毛壳菌属 Chaetomium、青霉菌属

Penicillium、刺盘孢属 Colletotrichum等真菌类群常

是兰科植物内生真菌的优势菌群[56]。植物通常更易

受到时间和环境因素影响而展现出对内生真菌不同

的偏好性[54]，研究发现，杜鹃兰内生真菌随海拔的增

高而减少且不同地理位置根部内生优势真菌种类存

在明显差异[57]，而独蒜兰内生真菌随着根的生长发

育丰富度和数量都不断增加[54]。一些内生真菌可能

在植物生长发育、抗病抗逆及促进次生代谢产物中

起到关键作用，如在内生真菌中深色有隔内生真菌

（（dark septate endophytes，DSEs）是一个重要的亚群，

经常在高海拔、低温、干旱、养分匮乏等独特的环

境中定植，并有助于宿主植物抵御恶劣条件，及促

进植物生长[58]，云南独蒜兰野生与栽培个体中均发

现 Phialocephala属就是典型的 DSEs真菌[55]。 

（2）促萌发真菌的发现及共生条件优化：在兰

科共生萌发过程中，适宜真菌可以有效地促进兰科

种子萌发并长至幼苗，且共生培养植株具有萌发时

间短、萌发率高、移栽幼苗活力强、抗病性优、提

高药用植物有效成分含量等显著优势[59]。这种基于

自然共生关系的培养方法不仅能够有效解决种子

萌发难题，同时能为兰科植物的大规模繁育提供可

行的技术路径。 

促萌发真菌的获得是进行种子共生萌发的关

键，不相容的真菌可能会刺激萌发但不支持后续的

幼苗发育[60]。由于促萌发真菌主要定植在种子萌发

过程中的原球茎中，从成熟植株根系中分离菌根真

菌筛选促萌发真菌常常失败率高，目前最有效的获

得方法是利用自然发生、原地诱导、树皮或土壤异

地诱导得到的原球茎进行分离[61]。由表 4可见，已

报道关于促山慈菇基原植物种子萌发真菌的研究

多数集中在杜鹃兰物种中，独蒜兰仅见少量报道，

云南独蒜兰促萌发真菌迄今尚未见报道。当前研究

发现，杜鹃兰种子萌发阶段表现出对鬼伞类真菌的

特异性依赖，分离获得的促萌发真菌的都属于鬼伞

类，其中，辐毛鬼伞表现出最显著的促进种子萌发

效果[64,67]，具有极其重要的实用价值。早期研究发 

表 4  已报道可促进山慈菇基原植物种子萌发的真菌 

Table 4  Reported fungi for promoting seed germination of original plants of Cremastrae Pseudobulbus Pleiones Pseudobulbus 

促萌发真菌 萌发物种 促萌发效果 文献 

木霉属 独蒜兰 萌发率达 84.6% 62 

家园小鬼伞 杜鹃兰 3周后萌发，萌发率为（37.8±4.1）%，19周后幼苗长新芽，新芽形成率（59.0±10.7）% 51 

小假鬼伞 杜鹃兰 3周后萌发，萌发率（33.3±5.9）%，19周后幼苗长新芽，新芽形成率（20.0±6.7）% 51 

白假鬼伞 杜鹃兰 萌发率达到（71.61±0.92）%，6周后超 80%的种子发芽，第 8周超过 8%的原球茎发育成幼苗 63 

辐毛小鬼伞 杜鹃兰 2个月长出原球茎，随后长叶生根 33 

黄毛小鬼伞 杜鹃兰 能促萌发但萌发率较低，为（6.2±1.8）% 64 

假散生小鬼伞 杜鹃兰 具有一定促种子萌发能力，且对原球茎生长有明显促进作用 64 

辛格脆柄菇 杜鹃兰 具有一定促萌发能力 64 

晶盖脆柄菇 杜鹃兰 萌发率在 30 d时分别为（29.4±2.4）% 64 

Serendipita officinale 独蒜兰 原球茎形成率为（34.0±0.8）% 65 

印度梨形孢 独蒜兰 原球茎形成率为（34.48±5.30）% 65 

蜡壳耳目菌株LS01 独蒜兰 能够显著促进原球茎的形成（85.18±7.36）%和幼苗发育（66.81±6.57）% 66 
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现从独蒜兰植株中分离的木霉属菌株能够促进萌

发，但未在萌发原球茎中观察到菌丝团，且未进行

后续培养，其是否为促种子萌发真菌仍待验证[62]。

近年，研究发现部分蜡壳耳目真菌能够有效促独蒜

兰种子萌发。Yang等[65]发现 2种无孢蜡壳菌，来自

其 他 物 种 或 环 境 的 Serendipita officinale 和

Serendipita indica 能够促进独蒜兰种子发育至幼苗

期，且成苗比例显著高于MS培养基无菌培养，但

也存在相当比例的萌发种子发育停滞并最终死亡

的情况。从独蒜兰种子异地诱导获得的原球茎中分

离得到蜡壳耳目菌株 LS01，发现该菌株能够显著促

进原球茎的形成和幼苗发育，且效果显著优于

Serendipita officinale和不接菌对照组[66]。这些结果

暗示独蒜兰可能与蜡壳耳目真菌特异性共生，后续

还亟需分离得到更多独蒜兰促种子萌发真菌以验

证其共生特异性。云南独蒜兰虽还未有促萌发真菌

获得，但其根内高通量测序结果可以作为后续实验

参考，其促萌发真菌的筛选可重点关注蜡壳耳目、

胶膜目及木耳目。 

目前已有研究进一步对杜鹃兰促萌发真菌辐

毛鬼伞及白假鬼伞的营养需求特性及培养条件进

行研究[67-69]。其中辐毛鬼伞在 PDA 培养基中添加

果糖 10.0 g/L、酵母粉 5.0 g/L、麦麸 15.0 g/L（（35 ℃、

黑暗、pH为 6.0）时菌丝生长最佳[67]，而白假鬼伞

因菌株差异呈现不同营养需求，赵小红等[68]研究表

明其偏好可溶性淀粉和酵母膏（（25 ℃、pH为 7.0），

张玉琎[69]发现麦芽糖和蛋白胨组合更适合白假鬼

伞。利用真菌辐毛鬼伞及白假鬼伞进行共生栽培包

括共生萌发、原球茎出苗及炼苗驯化 3个阶段[67,69]。

共生萌发阶段，辐毛鬼伞在 OMA培养基（25 ℃、

pH为 7.0、黑暗）萌发率达 75.38%[67]，白假鬼伞在

OMA＋纤维素 10 g/L（20 ℃、pH为 6.0、黑暗）体

系更优[69]；原球茎出苗阶段常需要中等偏弱光照，辐

毛鬼伞在 OMA＋棉籽壳 5 g/L 体系出苗率可达

94.53%，并伴随原球茎增殖[67]，而白假鬼伞需要

1/4MS＋头孢霉素 200 mg/L＋活性炭 0.5 g/L＋萘乙酸

0.2 mg/L＋6-BA 1.5 mg/L才能实现 72%出苗率[69]；驯

化阶段研究发现腐殖质-椰糠-珍珠岩为 1∶1∶1 基

质配合每 3天补水至 40%含水量的管理最佳，且添

加白假鬼伞对苗期生长无显著影响[69]。为简化流

程，肖鑫[67]尝试建立一步成苗体系（木块 5 kg/m2＋

菌种 1 kg/m2＋种子 50 mg/m2），但萌发率（（33.69%）

和成苗率（2.18%）仍较低，需进一步优化。 

多数促萌发真菌的初步筛选都是在培养基环

境下进行，为实现田间接种的规模化应用，还需要

进一步验证促萌发真菌的生态适宜性，并开发易操

作的直播栽培技术。在大号塑料板盒中模拟大田播

种验证白假鬼伞的促萌发特性，发现其能够用于大

田种植，实际萌发率可达 40.9%[70]。在实际大田栽

培中可在种子播种前提前将萌发菌白假鬼伞播种

到铺好的木段上栽培，30 d后播撒伴有杜鹃兰种子

粉末的腐殖土，可培养杜鹃兰成苗。此外，有研究

利用拟鬼伞属 Coprinellus 真菌栽培种通过分层播

种（第一菌叶层-第一腐殖土层-萌发菌与木材制作

的菌床-第二腐殖土层-第二菌叶层）的方式，将萌发

菌、杜鹃兰种子及苦瓜粉和特丁基对苯二酚混合物

播撒在菌床上实现共生地栽育苗，最高出苗率可达

45.6%[71]。 

（3）共生萌发机制：兰科种子与促萌发真菌的

共生萌发是受多种基因和蛋白质调控的复杂过程。

其机制的揭示不仅有助于阐明这一特殊互作现象

的生态学意义，更能为兰科植物规模化栽培和濒危

资源保护提供理论支撑。近年来，研究者通过形态

学观察、生化指标检测、同位素标记方法及多组学

技术对其机制进行探索。兰科种胚吸水后会膨胀并

出现表皮毛或假根，真菌菌丝多从胚柄或表皮毛侵

入，诱导萌发并在皮层形成菌丝团。随后种胚继续

膨大、种皮破裂、分生组织出现并分化成叶，菌丝

团逐渐被消解并最终消失[72]。该过程涉及信号识别

与免疫防御、营养交换与能量代谢、激素调控等重

要共生生理机制。植物在与不同类共生微生物（如

丛枝菌根真菌、根瘤菌、促萌发真菌等）建立互作

关系时，可能共享的一条细胞信号传导通路，即公

共共生信号转导通路。已有研究表明，兰科植物与

促萌发真菌共生过程中，钙/钙调素依赖性蛋白激

酶、共生信号整合蛋白等丛枝菌根共生的关键因子

在共生早期显著上调，提示其可能参与共生信号的

感知与转导[73]。 

种子暴露在促萌发真菌菌丝附近时，植物可能

释放信号分子（（如丛枝菌根共生中报道的独脚金内

酯[74]、根瘤菌共生中报道的黄酮类物质[75]）吸引真

菌靠近，同时，真菌也会释放如脂质、壳寡糖及脱

乙酰基几丁质等[76]信号物质激活共生基因避免被

植物攻击，并释放纤维素、半纤维素、果胶降解相

关[77]的碳水化合物活性酶及其他胞外酶降解植物

细胞壁，帮助菌丝穿透细胞壁。然而，兰科植物与
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真菌特异性识别的分子基础、关键信号分子及信号

转导途径，及植物如何在免疫防御与共生建立之间

保持平衡等关键调控节点尚待深入研究。 

真菌是兰科植物种子萌发和幼苗建成的重要

营养来源，一方面，真菌可以通过定植改变植物代

谢模式并提高营养利用率[78]，如激活原球茎缺氧响

应基因调节糖酵解和发酵代谢[79]；另一方面，植物

也可以通过消化菌丝团和通过活的菌丝获取真菌

来源的海藻糖、葡萄糖及氨基酸等营养物质[80]。共

生萌发过程中，兰科植物主要水解真菌来源的海藻

糖获得来自真菌的碳，并以葡萄糖和蔗糖的形式通

过糖转运蛋白在细胞间转运，增强了定植细胞及相

邻的未定植细胞中淀粉粒的积累[81]。此外，也有研

究发现寄主植物中合成的脂肪酸被转移到真菌中

以维持菌根定植[82]，Zhao 等[83]发现共生过程中兰

科植物原球茎可能也会为真菌提供脂质，可能形成

双向营养交换模式。但是，共生体系中的具体流通

营养物质及其动态变化规律尚不明确；相互之间营

养流动模式存在争议，是营养双向流动、先获取后

补偿或其他模式还不清楚。 

共生过程中，植物和真菌菌丝中关于赤霉素和

生长素等激素相关基因表达变化显著。研究发现，

外源的赤霉素会显著降低种子萌发率和真菌侵染

的细胞数量，而共生原球茎较非共生赤霉素/脱落酸

的值及生长素含量更高[84]，而脱落酸和茉莉酸含量

下降，可能与更有利于真菌侵入、共生原球茎生长

发育和组织分化更快有关。进一步研究发现兰科种

子共生过程中会通过赤霉素 2-氧化酶基因介导赤

霉素失活，避免赤霉素对共生信号的抑制，同时协

调萌发与共生的同步进行[85]。但真菌和种子协调激

素（（如吲哚乙酸、赤霉素等）的合成与信号传导的

具体模式和途径，不同发育阶段的激素调控差异与

原因还未可知。 

基于兰科种子与促萌发真菌共生萌发的大量

研究，有研究通过形态组织学观察、生物化学分析、

转录组数据分析等方法，对杜鹃兰与白假鬼伞共生

萌发机制进行了初步探索[86-87]，推测白假鬼伞可能

主要通过物理和生理双重机制促进杜鹃兰种子萌

发，一方面通过释放木聚糖酶、漆酶和纤维素酶等

降解木质素种皮，增强透水性，解除物理休眠；另

一方面发现脱落酸合成关键基因（（如叶黄素环氧化

酶、9-顺式-环氧类胡萝卜素双加氧酶 3、β-胡萝卜

素羟化酶）显著下调，揭示真菌可能抑制原球茎脱

落酸合成，解除生理休眠。相关数据还表明过程中

可能还涉及真菌促原球茎代谢增强、分解木质纤维

素为原球茎提供碳源、真菌通过激素及抗氧化酶调

控防御等方面（图 1），还需进一步的实验验证。 

3  结语与展望 

当前，山慈菇基原植物的人工繁殖技术体系主

要分为无性繁殖（（分株繁殖、组织培养）和有性繁

殖（（种子无菌萌发、共生培养）2种（（图 2）。以分

株栽培和组织培养为主的无性繁殖技术具有遗传

性状稳定、生长周期较短等优势，是保持优良品种

特性的重要繁殖方式。然而，这类方法存在繁殖系

数低、母株资源消耗大等固有缺陷，难以满足规模

化栽培的需求。相比之下，有性繁殖依托兰科植物

种子数量庞大的优势，通过无菌培养体系提供外源

营养或共生真菌诱导，克服种子存在营养储备缺乏

和种皮结构限制等萌发障碍，展现出更大的产业化

潜力。目前，无菌种子萌发技术已相对成熟，但从 

 

A-真菌侵入种胚前；B-真菌侵入种胚中；C-真菌侵入种胚后；D-菌丝团被降解；CAT-过氧化氢酶；POD-过氧化物酶；SOD-超氧化物歧化物。 

A-before fungal invasion into embryo; B-during fungal invasion into embryo; C-after fungal colonization of embryo; D-degradation of fungal hyphal coils; 

CAT-catalase; POD-peroxidase; SOD-superoxide dismutase. 

图 1  基于形态学观察、生理指标变化及转录组数据分析杜鹃兰种子与白假鬼伞的共生萌发过程 

Fig. 1  Symbiotic germination process of Cremastra appendiculata seeds and Coprinopsis lagopus, based on morphological 

observations, physiological indicator changes, and transcriptome data analysis 
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图 2  山慈菇基原植物的人工繁育方式 

Fig. 2  Artificial propagation methods for original plants of Cremastrae Pseudobulbus Pleiones Pseudobulbus 

种子萌发到形成可采收的假鳞茎需要长达 4年的培

养周期，且该技术流程复杂、操作专业性强、污染

风险高，加之组培苗移栽后环境适应性差、成活率

不稳定等问题，制约了其产业化应用。近年来，基

于自然共生关系的种子接菌共生萌发技术因其能

够显著缩短萌发时间、提高成苗效率，且能增强幼

苗的抗逆性和环境适应性，而受到广泛关注，有望

成为突破人工栽培瓶颈的关键途径。 

目前，杜鹃兰已筛选获得多种促萌发真菌并实

现田间试验验证，且开始探索共生萌发机制，而独

蒜兰和云南独蒜兰方面仍处于起步阶段，促萌发真

菌筛选数量有限、共生特异性尚未明晰，云南独蒜

兰甚至尚无有效共生真菌分离报道。将共生栽培技

术应用于产业化中，有望实现从实验室研究向田间

大规模生产的转化。目前，兰科药用植物天麻已成

功依赖蜜环菌构建（“木材＋蜜环菌＋天麻”三结合

的商业化栽培体系，形成了较为完整的种源繁育、

菌材扩繁与田间推广标准，成为兰科植物共生栽培

产业化的典范。同时，部分石斛属药用植物也已开

展了促萌发真菌辅助栽培实践，在提高播种成苗率

和移栽成活率方面取得了积极成效[59]。这些成功经

验表明，通过筛选优势真菌、建立稳定的共生体系

并形成标准化栽培技术，是兰科药材实现规模化生

产的可行路径。然而，基于共生培养的山慈菇人工

繁殖仍存在菌株资源探索不足、共生机制不明、技

术标准缺失及田间应用转化率低等瓶颈问题。未

来，以山慈菇高质量产业化栽培及资源保护为靶

向，可重点从以下几个方面进行研究。 

3.1  促萌发真菌的筛选与共生栽培产业化 

促萌发真菌的筛选是实现山慈菇基原植物共生

培养的前提和关键。目前针对山慈菇基原植物促萌

发真菌资源的发掘仍十分有限，现阶段筛选的促萌

发真菌多来源于成熟植株根部共生菌，但这种方法

成功率较低，未来应在此基础上拓展菌源获取策略，

如通过原地或异地接菌诱导萌发获得原球茎[66]，再

分离其共生菌株，从而提升促萌发真菌的筛选效率

与实用性。 

种子来源的遗传背景在促萌发过程中的作用

不容忽视。兰科植物种子萌发过程中存在显著的

（“种源-菌株互作”现象，即不同种源的种子亲和的

真菌株系差异显著[88]。以杜鹃兰属为例，来自不同

地区归属于同一菌种的白假鬼伞菌株，也表现出显

著的促萌发能力差异[70]。表明种子对促萌发真菌的

亲和性存在地域性适应甚至共进化特征。因此，今

后需系统引入不同地理来源、不同遗传背景的山慈

菇种子材料，结合真菌株系的筛选试验，确定最优

（“种子-真菌”组合。同时，不应忽略其他兰科植物

来源真菌类群的潜在应用价值，这些（“跨物种来源”

真菌可能具有意外的促萌发能力，亦可作为资源补

充进行开发。 

在筛选出具有潜力的促萌发真菌之后，还需开

展实地条件下的验证与技术优化。共生真菌在自然

或半自然条件下能否持续发挥促萌发效应，是从实

验室走向应用的关键环节。未来可探索如（“种子包

衣接种”“基质层播接菌”等简便实用的接菌方式，

提升操作性和田间可推广性。同时，还应探索将优

势促萌发真菌制备成标准化的微生物菌剂或菌肥，

使其可推广、可贮运、可商品化，从而支撑高效栽

培体系的建立。在农业领域已有成熟案例可供参

考。如根瘤菌接种剂广泛用于豆科作物以提高固氮
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效率；解磷菌和解钾菌制剂则能增强土壤养分有效

性。这类产品通常采用载体固定、液体或固体发酵、

低温干燥和缓释包埋等工艺，以保持菌株活性和运

输稳定性。由此可见，若能结合现代发酵工程、合

适载体和缓释技术，将山慈菇促萌发真菌制备为标

准化菌剂，不仅技术上可行，也将为药用植物产业

化栽培提供有力支撑。 

此外，应注重菌株的生态安全性。接种外源真

菌可能对本地土壤微生物群落及生态系统造成干

扰，甚至潜在风险[89]。因此，在规模化应用前，应

对接种菌株进行严格的生物安全评估、生态模拟预

实验及本地化适应性验证，结合气候、土壤与作物

特征构建菌株应用可行性预测模型。对于成功实现

共生栽培的山慈菇植株，亦需从药用角度持续评价

菌根真菌对其药材品质的影响。应通过系统对比加

菌栽培、未加菌栽培与野生植株的化学成分、活性

成分及代谢特征，厘清共生真菌对药用质量的调控

机制，为后续药材标准制定和产业化开发提供科学

依据。 

3.2  真菌促萌发机制的揭示 

目前，关于山慈菇基原植物与促萌发真菌的共

生机制研究仍处于起步阶段，仅杜鹃兰与其促萌发

真菌白假鬼伞的互作关系有初步报道，涉及激素信

号、碳氮交换与菌丝侵染过程等方面。未来研究应

以兰科植物已有的营养互惠、激素调控、信号识别

等共生模式为基础，系统开展山慈菇基原植物与促

萌发真菌之间在细胞结构、生理生化、分子信号通

路等多层面的互作机制研究。具体可聚焦于真菌侵

染路径与种子组织响应的组织学观察；共生早期碳

氮磷转运过程的动态监测；共生相关转录因子、受

体激酶等相关基因的表达变化及信号通路的识别；

利用转录组、代谢组方法解析促萌发关键因子等。 

通过揭示促萌发机制，不仅能为高效共生接种

体系构建提供理论依据，也有助于深入理解兰科植

物在“无胚乳种子”背景下如何通过真菌共生实现异

养萌发。此外，研究将为丰富和完善兰科植物-菌根

真菌共生理论体系提供重要案例，推动其在生态恢

复、物种保护及药用植物育种等领域的应用拓展。 

3.3  微生物群落协同作用与生态应用研究 

促萌发真菌从实验室条件迁移至自然环境后，

其活性和功能往往受到土壤类型、气候条件及原生

微生物群落的强烈影响，可能导致促萌发真菌失活

或定植失败。如某些土壤微生物群落可能通过竞争

或拮抗作用阻碍菌根菌丝的建立[90]，进而抑制其促

生效应。因此，在研究单一促萌发真菌作用的同时，

更应系统地评估其在真实生态背景下的适应性与

共生网络中的协同机制。 

当前对山慈菇 3种基原植物微生物群落的研究

仍以菌根真菌为主，尚缺乏对根际细菌、内生真菌、

营腐生真菌、病毒等其他关键微生物类群的系统认

知。未来应从单一真菌走向（“微生物组”整体认知，

采用宏基因组、宏转录组、代谢组等手段联合解析

山慈菇植物-真菌-细菌的多层次互作机制，并探索

有益菌群的组合接种策略。 

此外，现代农业实践如长期使用化肥农药、种

质单一化，已导致栽培植物根际微生物群落的（“功

能简化”，降低了其抗逆性和适应能力。针对这一现

象，近年来提出（“微生物组再野化”理论，即通过

引入野生祖先植物的共生微生物成员，恢复栽培种

的微生态系统功能[91]。已有研究表明，恢复原生土

壤微生物群落可显著提升植物生物量和抗逆性[92]，

野生药用植物根际中富集的特异微生物也展现出

较强的促生和防病潜力[93]。因此，探索适合山慈菇

种植生态环境的微生物重构策略，有望为实现高效

共生栽培、提升药材质量和推动产业可持续发展提

供理论与技术支撑。 

3.4  山慈菇资源保护与濒危种群再引种 

山慈菇 3种基原植物的野生种群均处于濒危状

态，当前的保护策略主要依赖于自然保护区建设和

植物园迁地保存，尽管在一定程度上缓解了资源流

失，但在种群更新与自然生态系统重建方面效果有

限。基于共生繁育技术的（“再引种”策略为其野外

资源恢复提供了现实路径，即将人工繁育获得的个

体重新引入其历史分布区或适生生境中，以重建自

然种群，实现自我维持。兰科植物的野外种群恢复

包括选择发育阶段特异性真菌、优化种子与真菌共

培养体系、实施多点野外试验及长期监测等环节。

这种方法已在多地成功实现了包括石斛属、虾脊兰

属、羊耳蒜属等兰科濒危植物的野外种群重建[94]，

为山慈菇种群恢复提供了可行模板。 

有效开展山慈菇基原植物再引种的关键在于：

获得具有生态特异性、可促进共生萌发的菌株；在

适宜生境中建立接种育苗与过渡驯化体系，确保成

苗适应性；逐步构建“离体繁育-定点引种-自然更

新”的连贯技术路径。同时，应加强对再引种区域

微环境、微生物群落及植物-真菌互作的长期监测，
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评估再引种个体的存活、生长、开花结实等动态，

优化引种策略。未来还可探索将（“再引种”与生态

修复、农林系统融合，推动山慈菇资源保护与产业

发展协同前行。 
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