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大型真菌子实体发生的形态学过程及调控机制 
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摘  要：大型真菌中很多种类具有较高的营养价值和药用价值，而食药用部位多为大型真菌的子实体，所以子实体的形

成对大型真菌的开发应用就显得尤为重要。在大型真菌生活史中，子实体的发生揭示着真菌完成了从营养生长向生殖生

长的转变。从理论上来说，菌丝体只需完成营养生长，即可进入生殖生长；而实际上，子实体的发生受到各种环境因素、

遗传因素等的影响。因此，本文从子实体发生的形态学过程、环境影响因素、分子调控机制等方面综述了近年国内外关

于大型真菌子实体发生的研究概况，为大型真菌的系统研究和重要食药用菌的栽培驯化提供理论借鉴和参考依据。 
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Abstract: Many species of macrofungi are of high nutritional value and medicinal value, while the edible and medicinal parts 

mainly refer to fruiting bodies. The differentiation of fruiting body in macrofungi is very important for commercialized 

development and utilization. Differentiation of fruiting body reveals the fungi complete the transformation from vegetative 

growth to reproductive growth. Theoretically, mycelia can further turn into reproductive growth once the vegetative growth 

finishes. However, differentiation of fruiting body is affected by various environmental factors and genetic factors. This review 

summarizes the recent studies on the differentiation of fruiting body in terms of morphological processes, environmental factors 

and molecular regulatory mechanisms, providing reference for systematic study and cultivation of macrofungi. 
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大型真菌指能够形成大型子实体的一类高等

真菌，它们“肉眼可见，徒手可摘”，在系统分类

学上 90%–95%由担子菌组成，5%–10%由子囊菌

组成。按照用途可分为食用菌、药用菌、毒蕈等

（李玉等 2015）。自然状态下大型真菌的形态多

种多样，依据形态特征可分为子囊菌类、胶质菌类、

珊瑚菌类、多孔菌、齿菌及革菌类、鸡油菌类、伞

菌类、牛肝菌类、腹菌类等（李玉等 2015）。据
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统计全世界大约有大型真菌 1.5 万种以上，目前中

国食用菌共有 966 个分类单元包括 936 种、23 变

种、3 亚种和 4 变型（戴玉成等 2010），药用菌共有

473 种（戴玉成和杨祝良 2008），毒蕈共有 435 种

（图力古尔等 2014）。2017 年 6 月在长春举办的

第十九届中国科协年会上，李玉院士指出，我国是

世界上最早认识利用食用菌的国家，也是世界上最

早栽培食用菌的国家。大约有 200 种被用于试验

性栽培，100 种进行了经济种植，约 60 种用于商

业化栽培，而在许多国家进行大规模工业化生产的

仅 10 多种（张树庭和 Wasser 2017），形成了大宗

品种稳步发展、珍稀菇类较快发展、药用菌异军突

起的一种百菌突起的局面。食用菌味道鲜美，备受

人们喜爱，我国食用菌产量约占全球食用菌总产量

的 70%。除了食用菌，冬虫夏草 Cordyceps sinensis、

灵芝 Ganoderma lucidum、猪苓 Polyporus umbellatus、

茯苓 Poria cocos 等含有活性多糖、三萜类以及核

苷、不饱和脂肪酸、活性肽等活性成分，作为菌物

药，已被广泛应用。 

大型真菌开发应用最广泛的是食药用菌，其食

药用部位则多为真菌的子实体，所以子实体的形成

就显得尤为重要。理论上来说，子实体的形成只需

要遗传学上亲和的菌丝组成的菌丝体，经过营养生

长，达到生理成熟后，进入生殖生长，即可形成。

实际上，大型真菌子实体的形成、生长和发育受到

各种环境条件的制约，而这些外界因素又通过菌丝

体内基因的表达调控发挥作用，菌丝在环境和遗传

因素的双重调控下，聚集扭结，形成原基，进一步

分化发育形成成熟子实体，释放孢子，形态上也表

现出变化。然而，许多大型真菌的成熟营养菌丝体

并不一定能形成原基，继续分化发育为成熟的子实

体。目前一些具有重要食药用价值的菌类仍然无法

实现人工栽培生产，主要依赖于野生资源，随着人

们需求的增加，导致过度开发，一些重要的野生菌

类资源量急剧下降，野生存储量越来越少，甚至一

些种类濒临灭绝（王建瑞等 2015）。鉴于大型真

菌子实体重要的食药用价值，如何突破从营养生长

到生殖生长的束缚，诱导菌丝体分化出原基，形成

成熟的子实体，以期实现资源的可持续利用，已经

受到越来越多科研工作者的重视。 

本文概述了近一个世纪以来国内外有关大型

真菌子实体形成的研究成果和最新进展，从子实体

形成过程中形态学上的变化入手，结合环境因子、

分子机制，综合探讨子实体发生机制，以期为大型

真菌的系统研究和重要食药用菌的驯化栽培提供

理论借鉴和参考依据。 

1 大型真菌子实体发育的形态学过程 

真菌的个体发育指一生经历的生命活动周期。

国外早在 20 世纪初就将个体发育研究应用于大型

真菌的研究中（Atkinson 1906；Zeller 1914；Johnson 

1941；Reijnders 1979，1983；Ginns 1992），并将

子实体不同的发育类型作为真菌分类的主要依据

之一。而国内多对子实体部分结构的发育进行研

究，或对重要的食用菌进行宏观形态研究（俞孕珍

和贾显禄 1995；李荣春 2001），进入 21 世纪后

渐渐出现了关于子实体个体发育的研究（图力古尔

等 2008，2010，2011）。 

子实体发生时，可以分为 3 个阶段：菌丝扭结、

分化和增长，宏观上可观察到原基出现，继而现蕾，

最后发育为成熟子实体，而在微观上则是从有性孢

子萌发开始，历经初生菌丝、次生菌丝、原基、子

实体，直到子实体成熟弹射担孢子。Reijnders

（1977）认为在大型真菌个体发育初期，存在着

特有的组织，如基部密丝组织、菌丝结和拟分生组

织。基部密丝组织菌丝多弯曲、环状或螺旋状，原

基分化出的不同结构常起源于基部密丝组织；菌丝

结是菌丝交织而成的菌丝束（Kües 2000），有时

菌丝束外还有一层缠绕菌丝。Rosin & Moore

（1985）发现菌丝结常见于外菌幕和内菌幕原基

中，有时作为细胞分裂的中心参与原基的形态发

育。Bret（1977）发现拟分生组织常分布在生长活

跃或进行形态分化的区域，菌丝平行生长，排列紧

密，生长一致，拟分生组织作为原基分化的中心，

向上形成菌幕和皮层，向下形成子实层和菌柄上部

结构。 
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在子实体的个体发育过程中，依次出现菌盖原

基、菌柄原基、内外菌幕原基、子实层原基，随着

发育的进行，出现菌盖、菌柄、子实层、内外菌幕、

菌褶、子实层结构，直至发育为成熟的子实体。如

库恩菇 Kuehneromyces mutabilis，在其子实体发生

伊始，圆形或卵圆形原基发育出菌盖原基和菌柄原

基，外菌幕原基随着菌盖原基的出现而出现，随着

菌盖原基的横向生长和菌柄原基的纵向生长，菌褶

腔出现。菌褶腔基向菌丝交叉排列，部分菌丝成束，

即菌丝结，内菌幕原基由此形成，之后菌褶腔内形

成菌褶，栅栏状细胞环形排列在菌褶顶端，子实层

出现，继而出现 Y 型菌褶。最后，内菌幕破裂，子

实层暴露，成熟子实体形成（盖宇鹏 2012）。在库

恩菇子实体发育过程中，既具外菌幕，又具内菌幕，

属于双菌幕发育型，而在滑子蘑 Pholiota microspora

（图力古尔等 2008；戴玉成和李玉 2011）子实体

发育过程中，只具外菌幕，不具内菌幕，属于单菌

幕发育型；在滑子蘑 P. microspora 幼子实体阶段，

菌盖菌幕表面菌丝开始辐射状的黏附于菌盖表面，

胶黏的物质形成了放射状的黏盖皮，此外菌盖和菌

柄连接处的外层菌丝也发生了胶质化，即整个菌盖

外被胶质化层，随着发育的进行，较老的子实体菌

盖变干，露出鳞片状的菌幕，菌柄菌幕变为成熟子

实体中菌柄下部的毛状覆盖物。在子实层发育最初，

有先分化形成菌盖的，如红蜡蘑 Laccaria laccata，有

先分化形成子实层的，如蜜环菌 Armillaria mellea，

有菌盖和子实层同时分化形成的，如蘑菇属

Agaricus 有菌环的种（Beer 1911）。胶质菌的发育

则不同，例如木耳 Auricularia auricula=A. heimuer，

木耳原基横切面的显微结构分为绒毛层、致密菌丝

构成的外层以及稀疏菌丝构成的内层；随着发育的

进行，木耳原基外侧的绒毛层发育成柔毛层，颗粒

状原基顶端外侧没有绒毛，会向内凹陷，颗粒状原

基变成耳片状，致密菌丝细胞紧密而有规律地排列

在一起形成的外层，逐渐发育为致密层和子实层，

内层稀疏菌丝则会发育成中间层；随后在致密层、

子实层和中间层交接的部位，菌丝细胞排列规则，

但是变得稀疏，最后发育为亚致密上下层，成熟子

实体由此形成，包括上述的柔毛层、致密层、亚致

密上层、中间层、亚致密下层和子实层（张鹏 

2011）。 

担子菌子实体发育过程的宏观特征和显微特

征分析显示，不同真菌其子实体发育过程中会产生

不同的组织类型、细胞类型，具有不同的发育模式，

且易受环境和遗传变异的影响，很难使用简单的通

用概念来描述各种类型子实体的发育过程。因此选

择一些易于处理和操作的物种如库恩菇、滑子蘑

等，将形态学、细胞学等研究结合起来，建立典型

的发育模型，使用简单易懂的概念描述发育过程，

有助于促进大型真菌子实体形态发育的研究。 

2 环境因素对大型真菌子实体发育的

影响机制  
子实体的形成需要严苛的环境条件，研究子实

体的形成与环境的关系，对于重要食药用真菌子实

体的人工栽培具有重要意义。在食用菌的栽培实践

中发现，子实体发生的影响因素很多，如环境因子、

菌种质量、品种、培养料配方等，其中环境因子影

响作用最明显。具体而言，主要指光、温度、水分、

通气等。 

2.1 光 

一般认为，大型真菌需要光照刺激，才能形成

原基，即光照有利于产孢结构的形成。但也有一些

大型真菌子实体发生时给予光照刺激，会抑制原基

的形成。例如光会抑制波氏块菌 Tuber borchii 菌丝

生长（Bieszke et al. 1999；Prado et al. 2004）。光

照的有无还会影响到子实体中活性成分的多寡，如

光照对古巴裸盖菇 Psilocybe cubensis 中活性成分

含量的影响非常明显，活性成分 Psilocin（PC）和

Psilocybin（PB）含量在光照下和黑暗下相差 100

倍，在黑暗下几乎不产生（Rafati et al. 2009）。光

照刺激子实体发生仅发生在光敏期，在菌丝体生长

晚期进行光刺激不会促进形成子实体（Leatham & 

Stahmann 1987）。而且真菌对光照具有记忆功能

（Badham 1980），即使接受的光照极少，也会影

响随后在黑暗环境中的发育。古巴裸盖菇的子实体
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原基只有在光照下才会发生，即使只有一瞬间的光

照对于原基的形成也是足够的，进一步研究发现波

长为 370nm 的紫外和波长为 440nm 蓝光、460nm

青光的可见光是最有效的，超过 510nm 的绿光和

红光是无效的（Badham 1980）。 

除了光照的有无，光照对子实体发育形态的调

控还体现在光质、光强、光周期等方面。在子实体

发育的光敏期，只有适宜的光强才能促进原基形

成，过强或过弱的光强，对子实体发生均会产生不

利影响（Kubiak et al. 2009）。 

不同波长可见光对大型真菌菌丝生长、原基形

成、子实体形态、色泽等均有影响。早期在研究长

根鬼伞 Coprinus macrorhizus 子实体的紫外诱变时

发现，紫外线处理可使长根鬼伞发生不同类型的变

异：不产生菌丝结、不产生原基、不能发育为成熟

子实体、菌柄不能正常伸长、菌盖不扩展、不产生

或产生少量孢子、不能自溶以完成完整的生活史

（Takemaru & Kamada 1972）。杏鲍菇 Pleurotus 

eryngii 子实体发育形态的光调控机制中，LED 光质

较白炽灯光照处理对杏鲍菇发育更有利，且外观形

态佳（白雪萍等 2016）。 

地球上多数真核生物和部分原核生物都存在

因光照变化而形成的内在生物钟节律，当前该节律

形成的分子机制已基本明确（Young 2000）。大型

真菌子实体发生过程中，是否也存在类似的节律基

因调控光周期反应呢？真菌在长期进化过程中，形

成了极其精细完善的光感受系统，可以感受光的有

无、方向、强度和长度，以便更好地适应生存环境。

光受体蛋白可以感受光信号，不仅可以调控大型真

菌的生理周期、形态变化，还能够影响大型真菌原

基分化和子实体继续生长发育（苏捷等  2006；

Sano et al. 2007；Tisch & Schmoll 2010）。真菌中

目前发现了 3 种光受体蛋白：（1）含有 LOV 结构

域的蓝光受体（Ballario et al. 1998；Carsten 2003）；

（2）光敏色素为代表的红光受体（Froehlich et al. 

2005）；（3）视紫红质（Bieszke et al. 1999；Ambra 

et al. 2004；Prado et al. 2004）。目前在大型真菌

中关于光受体的报道仅限于蓝光受体 WC-1、WC-2

的同源蛋白（郭明敏等 2015）。灰盖鬼伞 Coprinopsis 

cinerea 中的 wc-1 同源基因 dst1 自然缺失后，即使

给予适宜的光照，也无法正常发育形成成熟菌体

（Terashima et al. 2005）。 

2.2 温度 

温度也是影响子实体发生的重要因素之一。依

据子实体发生时对温度的不同要求，将大型真菌分

为 3 种类型：低温型、中温型、高温型。子实体生

长发育的不同阶段对温度有不一样的需求，如香菇

Lentinula edodes 孢子萌发的适宜温度为 22–26℃，

菌丝生长的适宜温度为 20–25℃，子实体形成的适

宜温度为 12–22℃。 

只有当菌丝体完成营养生长，达到生理成熟，

才能在一定的环境条件刺激下，向生殖生长转化。

温度对子实体发生的影响，不仅在于其对菌丝体生

长阶段的作用，更在于其对子实体生长阶段的作用。

不论菌丝体阶段还是子实体阶段，菌丝生长快慢与

菌丝细胞代谢有密切关系。无论是分解代谢还是合

成代谢，都需要酶的参与，以提高代谢效率。酶作

为具有生物催化活性的高分子物质，具有蛋白质的

本质，温度对子实体发生的影响机制主要在于对酶

活性的影响。温度过高或过低，都会使酶活性降低或

失活。所以在漫长的进化过程中，每种酶都有一个最

适温度范围，在该温度范围内，酶保持高活性，以维

持细胞正常的代谢，从而表现出正常的生长发育。 

在食用菌栽培实践中发现，子实体进入生殖生

长需要低温诱导，而且子实体分化和发育的最适温

度比菌丝体生长最适温度低（刘玉芳 2016）。除

了低温诱导原基形成，一定的昼夜温差刺激也有利

于子实体的发生，例如，香菇在 10℃昼夜温差下，

子实体不仅生长速度快，质量也好，而在恒温条件

下，则不易形成原基（周烁红等 2016）。关于低

温及温差诱导子实体发生的深层机制，目前仍不清

楚。近年来有观点认为，菌丝体由营养生长进入生

殖生长是一种逆境适应，而低温提供了某种逆境

（黄年来等 2010）。 

2.3 水分 

水分在大型真菌整个生活史中具有重要影响。
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子实体发生时，一方面菌丝在培养基质中继续生

长，另一方面形成的子实体生长在空气中，所以要

控制好培养基质的含水量和空气相对湿度。对于多

数食用菌来说，子实体发生时培养基质含水量控制

在 60%左右，太低不能满足子实体分化对水分的需

求，太高会影响培养基质的透气性，从而影响呼吸

和代谢。空气相对湿度应控制在 85%–90%之间，

太低导致子实体发育缓慢，甚至脱水死亡，太高影

响菇体的蒸腾速度，从而影响营养物质从菌丝向子

实体的输送，并且容易滋生杂菌（贺世红 2000；

田景花等 2013）。子实体发育过程中的生长速率

和蒸腾速率与空气相对湿度有直接联系。处于高空

气相对湿度时，子实体具有最大的生长速率和最低

的蒸腾速率。除了空气相对湿度，子实体的生长速

率和蒸腾速率与形态也有关。子实体表面与空气接

触面积大的子实体成熟时水分含量要比接触面积

小的显著降低，子实体生长速率在高空气相对湿度

条件下要更快一些（Badham 1985）。 

形态学和生物化学的研究已证实真菌线粒体

的功能与动植物类似。细胞有氧呼吸的第二阶段，

需要水分子的参与，呼吸作用不仅可以为真菌的生

长发育提供能量，呼吸过程中产生的小分子还可以

作为合成其他化合物的原料。 

2.4 通气 

大型真菌多属于好气性真菌，通过呼吸作用将

有机物质氧化分解，供给菌丝体和子实体生长发

育。因此大型真菌无论是菌丝体阶段还是子实体阶

段，只有在良好的通气条件下才能正常生长（于海

龙等 2009）。 

子实体发生时，细胞呼吸作用加强，往往比菌

丝体阶段需要更多的氧气。大多数真菌子实体生长

阶段 CO2 适宜浓度为 0.04%，浓度过高，会抑制子

实体的继续发育。Leatham et al.（1987）通过限制

香菇 L. edodes 子实体培养基的通气量，发现原基

的生长受到抑制。若增加通气量，可显著促进原基

发育。原基发育后，许多食用菌的子实体在高 CO2

浓度下菌柄徒长，菌盖变小（Turner 1977）。 

环境因子对大型真菌的营养生长和生殖生长

均具有重要的影响。不同菌类子实体发生时，对光

照、温度、湿度、通气的要求不同，只有了解大型

真菌子实体发生时的环境条件，才有可能使重要大

型真菌的人工培育成为现实。 

3 大型真菌子实体发育的分子机制 

子实体形成与发育是大型真菌生活史中重要

的生理过程，这是一个极其复杂的过程，除了需要

一定的光照、温度、水分、通气等适宜的环境条件

以及营养条件的调控外，还受到其固有遗传因素的

控制。国际上在 20 世纪已经有很多研究涉及到了

担子菌形态建成的遗传机理，特别是 20 世纪后半

叶（Raper & Krongelb 1958；Kimura & Fujio 1961），

尽管这些早期的研究没有直接分析子实体发生的

遗传机制，但是确定了子实体发育过程主要是由遗

传因素起决定性作用，这也为研究者进一步揭示子

实体发生的遗传机制奠定了基础。近年来，随着分

子生物学和生物信息学等的发展，子实体发生的遗

传机制研究取得了重要进展，本文从交配型基因、

子实体发育功能基因、子实体发育功能蛋白 3 个方

面论述子实体发生的分子机理。 

3.1 交配型基因 

在真菌的有性生殖过程中，交配型基因调控性

发育过程，通过对交配型基因的研究可以阐明真菌

的遗传控制情况和有性生殖发展的过程（Coppin et 

al. 1997）。大型真菌中 90%为担子菌，子实体的

发育源自双核菌丝体，即只有在双核菌丝体上才能

正常形成子实体，而双核体的形成受到交配型基因

控制，交配型基因控制子实体的发生过程。已知真

菌的交配系统分为同宗配合和异宗配合，大多数担

子菌属异宗配合，即只有亲和的两个单核菌丝才能

融合质配为双核菌丝，从而产生子实体。根据控制

亲和性的交配型因子的数目，异宗配合分为二级性

交配系统和四极性交配系统。已知控制交配的基因

常称为 A 因子和 B 因子，在二级性交配系统中，A

因子由两个紧密连锁的基因簇（α 和 β）组成，在

四极性交配系统中，A、B 因子分别对应于不同染

色体上的两个交配型位点，两个单核菌丝相遇时，
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只有形成 AαAβBαBβ，即不同 A、B 因子时才能融

合，进行有性生殖（Chen et al. 2011）。 

3.1.1 交配型 A 因子：交配型 A 因子由一对或几对

编码同源结构域蛋白的基因组成，典型的同源结构

域包含 3 个螺旋，第 3 个螺旋称为识别螺旋，可以

与特定的 DNA 序列结合（Blakeslee 1904）。根据

同源结构域识别螺旋的保守氨基酸残基序列不同

分为两类 HD1 和 HD2。已有研究表明同源结构域

蛋白与发育调控有关，在担子菌有性发育过程中，

只有由来自不同复合物的交配型基因编码的分别

含 HD1 和 HD2 的蛋白质之间形成异源二聚体时，

才能发挥调节作用，即交配型基因通过两种编码含

同源结构域的蛋白质间形成异源二聚体，发挥性发

育过程的调控作用（Song et al. 1991；Urban et al. 

1996）。 

3.1.2 交配型 B 因子：交配型 B 因子同 A 因子一样，

由两个基因簇组成，这两个基因簇结构相似，都编

码 1 个信息素受体和 3 个信息素（Tymon et al. 

1992）。在担子菌的四极性交配系统中，B 因子的

作用是控制核迁移和膜溶解。裂褶菌 Schizophyllum 

commune 中克隆得到信息素受体基因，其编码的

蛋白质的二级结构具有 7 个疏水跨膜结构域，通过

与 G 蛋白的 α 亚基相连，完成与信息素分子的特

异性结合，继而诱发下游基因的表达（Raper et al. 

1965）。信息素基因编码的蛋白质含有 Caa X 或类

似的保守结构，Caa X 是信息素前体的特有结构，

可以进行异丙基修饰，修饰后的信息素高度保守，

当 Caa X 缺失时，导致蛋白质不能被修饰，继而影

响信息素与信息素受体的结合（Koltin et al. 1967；

Richardson et al. 1993；Regenfelder et al. 1997）。

信息素与信息素受体之间是特异性反应，受体可以

识别是否是由同一位点的基因编码的信息素。质配

开始后，核进行迁移，只有两个可亲和的单核菌丝

产生的信息素和信息素受体能互相识别，一方产生

的信息素激活对方锚定在膜上的信息素受体，从而

使核移动到对方细胞中，完成质配，形成双核菌丝，

之后信息素水平下降（Day 1960）。 

交配型的研究是担子菌遗传学研究的重要内

容，交配控制着子实体的发生，只有交配型不同的

两个单核菌丝相遇时，才能融合，进行质配、核配，

最终发育为成熟子实体。 

3.2 子实体发育功能基因 

随着分子生物学的迅速发展，真菌生长发育机

制的研究深入到分子水平。目前，已有不少研究报

道了不同大型食药用菌子实体发育功能基因（Ohm 

et al. 2010；Stajich et al. 2010；Chen et al. 2012；

Zhong et al. 2013；Zhou et al. 2014），主要针对模

式种灰盖鬼伞 C. cinereus、裂褶菌 S. commune 以

及重要食药用菌香菇 L. edodes、甄姬菇 Hypsizygus 

marmoreus、茶树菇 Agrocybe aegerita、金针菇

Flammulina velutipes 等。目前食用菌子实体发育机

制的研究取得了许多突破性进展，研究者越来越多

地从分子水平深入研究子实体发育过程中的功能

基因。 

3.2.1 上游调控基因：裂褶菌 S. commune 已进行

了基因组测序，在其基因组中鉴定出 472 个基因，

通过生物信息学分析，预测这些基因编码转录因

子，而且在单核菌丝、双核菌丝、原基和子实体中

均有不同程度的表达（Ohm et al. 2010）。Ohm et al.

（2011）在研究裂褶菌子实体发育调控时发现，

hom1、hom2、c2h2、gat1、bri1、fst3 和 fst4 转录

因子基因在裂褶菌原基和子实体发育过程中具有

上游调控作用，而且在伞菌纲的很多成员中都存在

这些基因的同源基因，基于此提出了子实体发育的

调控模式。 

fst3 和 fst4，编码含有真菌特异性 Zn（II）2Cys6

锌指 DNA 结合结构域的转录因子，Ohm et al.

（2010）研究表明，敲除 fst3 基因的菌株倾向于

形成更多但更小的子实体，但与野生型子实体形态

相似，因此可以提出 fst3 基因具有抑制子实体原

基形成的作用，并且表达产生一种阻遏物，这种抑

制作用可以保证在有限的资源情况下，使蘑菇更好

的发育。敲除 fst4 基因的菌株失去结实的能力，

表明 fst4 可能是菌丝体从营养生长转到生殖生长

的关键基因。 

bri 编码含有 DNA 结合结构域 BRIGHT 蛋白质，
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在原基形成过程中起上游调控作用；hom1 和 hom2

编码含同源结构域蛋白质。通过研究表明 hom2 和

bri1 与菌丝体菌落形态有关，hom2 和 bri1 可以调

节疏水蛋白基因的转录因子，通过参与 RAS 或信

息素信号传导的基因来发挥其作用。原核菌群中的

不对称性归因于自身抑制剂的分泌（Klein et al. 

1997），Ohm et al.（2010）的研究表明 hom2 和

bri1 通过直接调节自身抑制剂的形成来影响菌落

形态。 

Plaza et al.（2014）对裂褶菌 S. commune 的营

养菌丝和原基两个发育阶段转录组学分析显示，担

子菌子实体发育过程中存在一条保守的转录调控

路线，促使转录因子及含 Velvet 结构域蛋白基因

上调表达，在担子菌有性发育中起重要作用。 

3.2.2 光调控基因：灰盖鬼伞 C. cinereus 的光形态

建成是研究光对子实体发生的最典型的例子。

Terashima et al.（2005）在研究灰盖鬼伞光形态建

成过程中发现，在连续的黑暗条件下，原基不能发

育为成熟的子实体，原基中菌柄原基和菌盖原基保

持最初的状态，原基基部轴向伸长，形成 dark 

stipe。dst1 突变株在光的感知中具有缺陷，通过克

隆得到 dst1 基因，经过 SMART 分析，预测 Dst1

具有两个 PAS 结构域——PAS A（LOV）和 PAS B，α

卷曲螺旋结构和 C 末端富含谷氨酰胺的转录激活

区（AD）是由 1 175 个氨基酸组成的蛋白质，而且

PAS B 结构域和 LOV 结构域表现出与真菌中已知蓝

光受体 WC-1、VVD 的 LOV 结构域和 PAS B 结构域

显著的相似性，表明 Dst1 是灰盖鬼伞中的蓝光受

体。但与 WC-1 不同的是，Dst1 缺乏 PAS C 结构域，

但通过手动比对显示，在 Dst1 中存在 WC-1 中的

PAS C 区的相应区。在灰盖鬼伞中，目前没有发现

可以与 WC-1 相互作用的 WC-2 的同源基因，推测

与 Dst1 相互作用的伴侣似乎与 WC-2 的氨基酸序

列有很大的不同，目前 dst2 的克隆正在进行中。

Ambra et al.（2004）在子囊菌波氏块菌 Tuber borchi

和深绿木霉 Trichoderma atroviride 中也鉴定了

WC-1 的同源物。 

李海峰（2010）利用 DDRT-PCR 技术研究香菇

L. edodes 菌株在菌丝、原基、子实体 3 个阶段的

基因表达情况，得到了 17 条差异片段，其中差异

片段 GP20-450 与香菇 LephrA 基因具有 98%的相似

性，推测其可能是编码蓝光受体 A 的基因。 

3.2.3 真菌凝集素基因：植物凝集素在植物的防御

反应中发挥重要作用，真菌凝集素与植物凝集素具

有较低相似性，真菌凝集素主要执行基本的生物学

功能（Doolittle et al. 1996）。在动物中，半乳糖凝

集素在细胞黏附、分化发育、信号转导等多种生物

学过程中发挥重要作用（Garner & Baum 2008）。

迄今为止，从真菌中鉴定出了 4 种半乳糖凝集素：

CGL1、CGL2、AAL、ACG。CGL1 和 CGL2 是从灰盖

鬼伞中分离得到，其本质是细胞壁蛋白（Cooper et 

al. 1997）。Boulianne et al.（2000）发现灰盖鬼伞

发育过程中，两个凝集素基因 cgl1 和 cgl2 对子实

体的形成有调节作用，cgl2 在菌丝结形成时表达，

而 cgl1 在原基及之后的发育过程中均表达，并且 

cgl1 和 cgl2 的表达受到光、营养因子的调节。从

茶树菇 A. aegertia 中分离得到 AAL（Sun et al. 

2003；Yang et al. 2005），目前的研究表明，AAL 普

遍存在于子实体中，但在分化的菌丝体中没有发现

AAL 的存在。另外，观察到 AAL 具有抑制菌丝生长

的作用，预测 AAL 在不同的培养条件下执行不同

的生物学功能，在应激或极端条件下，AAL 通过抑

制菌丝的生长增强其存活率，而在正常培养条件

下，AAL 可以促进子实体的形成（Luan et al. 2010）。

ACG 是从柱状田头菇 Agrocybe cylindracea 中分离

得到，具有与 AAL 相似的结构，但其生物学功能

仍未知（Ban et al. 2005）。  

3.2.4 代谢相关基因：de Groot et al.（1997）利用

差异显示方法研究了双孢蘑菇 Agaricus bisporus

在子实体形成过程中涉及到的基因，如 ATP 合成

酶亚基基因 atpD、细胞色素 P450 基因 cypA 和隔

膜蛋白基因 sepA，并证实这些基因在子实体形成

过程中高量表达。van Wetter et al.（2000）利用

RNA-Seq 研究了灰盖鬼伞子实体发育，对不同发

育阶段差异表达基因进行分析，发现细胞色素 P450

基因在菌丝期至菌丝扭结期表达量下调，推测可
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能与营养物质的降解有关，并发现大量疏水蛋白

基因在不同时期会呈现动态变化，与子实体形成有

关。Wagemaker et al.（2006）通过 Northern blotting

法分析双孢蘑菇 A. bisporus 子实体不同发育时期，

发现疏水蛋白基因 hypA、脲酶基因及起渗透调节

作用的甘露醇脱氢酶基因，参与了双孢蘑菇子实体

的形成过程。 

Miyazaki et al.（2005）以香菇菌丝体、原基和

成熟子实体为材料，通过 RAP-PCR 技术获得了 105

个差异基因，与灰盖鬼伞、黄孢原毛平革菌

Phanerochaete chrysosporium 数据库进行比对，显

示这些差异基因除了涉及基础代谢、细胞结构、信

号传导和胁迫响应等一般生理功能外，还涉及到香

菇子实体发育调控功能。王威等（2015）研究了

金针菇单双核菌丝的差异表达基因，发现双核菌丝

较单核菌丝在脂肪酸、氨基酸以及大部分糖类合成

相关基因具有比较活跃的上调表达，说明双核菌丝

主要进行营养物质的富集，为下一步在合适条件下

分化成原基、进入生殖生长阶段储备物质基础。 

大型真菌菌丝体在受到环境胁迫条件下，更容

易产生原基，而胁迫最终导致细胞内产生过量的活

性氧自由基，它们会对细胞产生毒害作用。连灵丹

等（2015）在草菇中发现了在原基期高表达的一

种过氧化氢酶基因 VvDyP，这对于清除细胞内过量

的活性氧自由基、维持细胞内环境的相对稳定具有

重要作用。王健等（2017）在草菇基因组中获得 1

个在 VEGF 通路中编码 SPK 蛋白的基因 vv-SPK，该

基因的表达量与菌柄的伸长有关。 

3.3 子实体发育功能蛋白 

蛋白质是生命活动的物质基础和生理功能的

直接参与者和执行者，虽然基因决定蛋白质的水

平，但是基因表达的水平并不能代表细胞内活性蛋

白的水平。蛋白质组通过在高通量水平上研究蛋白

质表达水平、翻译后修饰、蛋白互作等，全面地认

识生命活动的规律，是对蛋白质翻译和修饰水平等

研究的一种补充，是全面了解基因组表达、了解复

杂生命活动的一种必不可少的手段。大型真菌蛋白

组的研究主要是利用差异蛋白质组学来检测不同

发育阶段或不同环境刺激条件下蛋白差异表达（尹

亚琳 2014），从而对大型真菌的生长发育、子实

体的发生以及栽培条件和食药用功能的研究提供

数据支持。 

通过对金针菇菌盖分化以及菌盖特异性蛋白

表达分析，发现一种与菌盖形成相关的细胞壁相关

蛋白，该蛋白在菌盖分化过程中通过光诱导特异表

达，这就与金针菇在完全黑暗条件下无法形成菌盖

有关（Sakamoto et al. 2007）。美味牛肝菌 Boletus 

meiweiniuganjun 属于外生菌根菌，而土壤盐渍化

对这种菌根菌及其宿主生长造成极大威胁，有研究

对盐胁迫下的美味牛肝菌进行了 2D-PAGE 以及蛋

白质组的分析，发现有 22 个差异蛋白表达，通过

生物信息学分析，发现这些差异蛋白与糖酵解、

DNA 修复以及抗逆生物合成有关（Li et al. 2006）。 

利用 iTRAQ 标记结合二维液相色谱串联质谱

技术研究草菇 Volvariella volvacea 5 个不同生长发

育时期（原基期、纽扣期、蛋形期、伸长期、成熟

期）的差异蛋白，共筛到差异蛋白总数 385 个，

通过生物信息学分析，发现这些差异蛋白中的 163

个涉及到 80 个不同生物代谢途径，其中 28 个可

以定位到肌醇磷脂酰聚糖（GPI）锚生物合成途径、

N-糖链生物合成途径、次生代谢物生物合成途径、

萜类和聚酮化合物代谢、细胞周期-酵母、细胞减

数分裂-酵母、泛素介导的蛋白裂解、蛋白酶体、

色氨酸代谢等代谢途径，表明这些差异蛋白在草菇

V. volvacea 菌丝体生长和子实体发育成熟的生理

调控中起到重要作用（刘靖宇 2012）。通过功能

注释分析冬虫夏草 C. sinensis 的菌丝体和子实体差

异蛋白表明，通过菌丝体阶段特异性表达蛋白涉及

细胞内核酸代谢、转录调控等生理过程，子实体阶

段特异性表达蛋白涉及到碳水化合物代谢、信号转

导等生理过程（张晗星等 2016）。 

4 展望 

真菌的生长发育是一个复杂的生命过程，不同

生长发育阶段涉及到新陈代谢、激素调控、营养物

质合成及转运、细胞分裂及分化、信号转导等多个
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代谢途径的协同调控。多年来，科研工作者对该机

制进行了许多研究和探索，尤其是从模式真菌中取

得了许多重要的研究成果。鉴于子实体发生机制对

于人工栽培的食用菌栽培和育种工作的重要性，大

型真菌尤其是大型可食用担子菌子实体的发生及

形态建成机制一直是真菌学研究关注的热点内容

之一。随着现代生物技术的发展，将会有越来越多

的大型真菌或是食药用菌子实体发生机制被清楚

地揭示。 

食用菌子实体发育分子机制的研究是一项复

杂但重要的工作。通过对交配型基因、发育相关基

因及发育功能蛋白的研究，可以从分子水平上阐明

子实体发生机制，最终实现重要大型真菌的人工培

育，既是减少野生采挖、保护产地环境的必要手段，

也是开发新资源、解决供需矛盾的一项重要举措。 

综上所述，子实体的发生伴随着一定的光照、

温度、湿度、通气等环境因子的刺激，当菌丝体达

到生理成熟，次生菌丝特化成特殊的组织结构，形

成原基，原基内部进行着生长发育相关基因的表

达，通过蛋白质来实现生理功能，从而发育为完整

的子实体。而形态上，表现为菌盖原基、菌幕原基、

菌柄原基的形成，随着菌盖菌柄原基的不断发育，

形成菌褶腔，并形成子实层，最后发育出担孢子，

形成完整成熟的子实体。子实体的发生既需要一定

的环境条件，又需要分子水平的调控，通过对大型

真菌子实体发生的环境条件和分子机制的研究，结

合形态上的变化，可以为具有重要食药用价值的大

型真菌的驯化和人工栽培提供重要的理论依据。 
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