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摘  要：【背景】青海野生羊肚菌野生资源丰富，但物种识别度低，相关研究滞后。【目的】鉴

定识别采集自青海祁连的野生羊肚菌并分析其生物地理。【方法】利用形态学、多基因谱系一致

性系统发育学物种识别法与多基因分子系统学相结合的方法，鉴定野生羊肚菌并分析该物种分化

时间和重建祖先区域。【结果】野生羊肚菌菌株 MQL-1 子实体菌盖呈黄褐色，圆顶，菌柄呈白色、

中空，形似羊肚菌，孢子大小为(21.17±4.33) μm×(14.26±3.25) μm，菌丝直径(13.95±3.19 ) μm。系

统发育分析结果表明分离到的菌株 MQL-1 与羊肚菌属中的黄色羊肚菌类群的内转录间隔区

(internal transcribed spacer, ITS)序列相似性高达 99%，多基因谱系一致性系统发育学物种识别法将

MQL-1 识别为粗柄羊肚菌(Morchella crassipes)。分化时间估算和祖先重建结果表明青海祁连粗柄

羊肚菌 MQL-1 与云南 M. crassipes M10 的分化时间 12.75 Mya (百万年前)，其重建的最可能的祖先

区域为印度(52.49%)。【结论】本研究得到了一株青海祁连地区粗柄羊肚菌菌株并确定了其正确的

科学命名，丰富了青海省羊肚菌资源信息数据库，为后续的工作奠定了基础，也为真菌研究提供新

思路。 

关键词：羊肚菌；形态类型；多基因谱系一致性系统发育学物种识别法；多基因分子系统学；分

化时间；祖先区域重建 
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Abstract: [Background] Qinghai harbors rich wild Morchella resources, whereas studies 
remain to be carried out for the species identification and characterization. [Objective] To 
identify a wild Morchella strain collected from Qilian, Qinghai and analyze its biogeography. 
[Methods] The morphological characteristics were combined with genealogical concordance 
phylogenetic species recognition and the phylogenetic analyses to identify the Morchella strain. 
Furthermore, species divergence time was analyzed and the geographic ancestral region was rebuilt. 
[Results] The strain MQL-1 presented a yellow-brown domed cap and a white hollow stalk, with a 
spore size of (21.17±4.33) μm×(14.26±3.25) μm and a hyphal diameter of (13.95±3.19) μm. 
Strain MQL-1 had 99% ITS sequence identity with Esculenta clade of the genus Morchella, and 
the genealogical concordance phylogenetic species recognition identified MQL-1 as Morchella 
crassipes. The estimated divergence time and reconstructed geographic ancestral region 
indicated that M. crassipes MQL-1 diverged from M. crassipes M10 at approximately 12.75 Mya 
(million years ago), and its most likely reconstructed geographic ancestral region was India 
(52.49%). [Conclusion] We isolated and identified a wild Morchella strain in Qinghai. This 
study enriched the information database of Morchella resources in Qinghai, laid a foundation 
for the follow-up work, and provided new ideas for fungal research. 
Keywords: Morchella; morphotype; genealogical concordance phylogenetic species recognition 
(GCPSR); phylogenetic analysis based on multiple genes; divergence time; ancestral region 
reconstruction 
 

羊肚菌属 (Morchella Dill. ex Pers.: Fr.) 
(Persoon C.H. 1794)[1]，隶属于真菌界(Eumycetes)，
子 囊 菌 亚 门 (Ascomycotina) ， 羊 肚 菌 科

(Morchellaceae)，其菌盖表面有羊肚状的凹坑

及不规则棱纹，故名羊肚菌，是一类稀有的具

有极高药用和食用价值的大型真菌[2]。近年来的

一些分子研究证实，羊肚菌是一个物种丰富的

属，通过分子系统发育学推断羊肚菌有 80 多个

种级谱系，其中有 58 个是已解决并无争议的

系统发育学物种名，其主要分布在北半球温带

地区[3-4]。羊肚菌属单个物种在北半球表现出高

度的大陆特有性和地方性，在不止一个大陆上

记录了大约 20 个物种[5]。中国是羊肚菌物种多

样化的主要中心之一，最新多基因谱系一致性

系统发育学物种识别(genealogical concordance 
phylogenetic species recognition, GCPSR)数据显

示，中国报道有 37 个不同的系统发育学物种，

其中包括 16 个黑色支系系统发育种和至少 21 个

黄色支系系统发育种[6-7]。然而，由于目前关于

羊肚菌的文献比较混乱，羊肚菌物种多样性有
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待进一步调查研究。 
羊肚菌肉质脆嫩、味道鲜美和营养成分丰

富全面，导致市场的需求量与日俱增，但可利

用的野生羊肚菌资源较少，因此，准确鉴定有

效的野生羊肚菌资源是实现羊肚菌人工栽培的

关键因素之一，也是实现对野生羊肚菌资源有

效保护利用的前提[2,8]。青海气候冷凉，昼夜温

差大的气候优势孕育了丰富的羊肚菌资源。然

而，受到近期气候变化和人类活动影响，羊肚

菌属物种栖息地严重片段化和破碎化，使这种

珍稀资源面临逐年减少，有关分类研究却一直

比较滞后。野生羊肚菌出菇期短，分布数量有

限，青海境内仅分布有粗柄羊肚菌(M. crassipes)、
三 地 羊 肚 菌 (M. eohespera) 和 庭 院 羊 肚 菌    
(M. hortensis)[9]。然而，此前青海野生羊肚菌资

源调查研究仅停留在形态学水平，未见有深入

的分子系统学研究。摸清野生羊肚菌资源的生

态习性、给予准确的物种鉴别，是把握有限资

源并充分发挥其作用和价值的关键一步。 
前期的研究指出羊肚菌科(Morchellaceae)

在三叠纪中期形成，羊肚菌属(Morchella)、钟

菌属(Verpa)和皱盘菌属(Disciofis)在白垩纪早期

分化形成[10]。伴随着地质活动在整个演化过程

中，古老的羊肚菌物种通过北大西洋陆桥迁移

到欧洲，而大部分的羊肚菌物种则通过白令大

陆桥迁移传播至亚洲地区，繁衍生息[11-13]。另

外，地中海地区集中了古老的遗迹(古地方性)
物种和最近迅速分化的(新地方性)羊肚菌品系，

被推定为羊肚菌最有可能的祖先区域，该起源

于地中海的假设比起源于北美或亚洲的假设更

为简约可靠[4]。第四纪冰期由于气候急剧变冷，

在处于冰期与间冰期循环改变的气候中，生物

多样性与地理分布区受到较大的变化，西海岸

和东海岸为北美羊肚菌避难所，地中海沿岸为

欧洲羊肚菌避难所；地理隔离、海侵、山脉抬升、

气候变冷和青藏高原隆起引起东亚气候变化及

环境异质化等因素导致羊肚菌属物种分化[8,11,13]。

羊肚菌属的演化历史和生物地理学等方面的研

究取得了许多有重要意义的结果[1,3-4,8,10-13]，而

特定区域单一物种的生物地理学研究较少。本

研究采集了青海祁连地区的野生羊肚菌，探究

该地适宜野生羊肚菌发生的条件，利用形态学

分类方法进行初步鉴定，并通过组织分离法收

获纯菌丝体，提取 DNA 进行 PCR 扩增后在内

转录间隔区(internal transcribed spacer, ITS)序列

分析物种多样性的基础上，进一步采用基于

ITS+核糖体 28S 大亚基(ribosomal large subunit, 
LSU)+翻译延长因子 1α (translation elongation 
factor 1-α, TEF1)+RNA 聚合酶Ⅱ大亚基(RNA 
polymerase II, RPB1)+RNA 聚合酶Ⅱ小亚基(RNA 
polymerase II, RPB2)这 5 个基因片段的多基因

联合分析方法对采集分离的野生羊肚菌进行系

统发育分析，确定种属关系，旨在为后续青海

地区野生羊肚菌资源的培育驯化及有效保护利

用提供可靠依据。另外，在得到确切物种类型的

基础上，基于单基因和多基因联合的分子系统学

分析物种分化时间，并重建单一物种的祖先分布

区域，补充单一羊肚菌物种生物地理学的信息。 

1  材料与方法 
1.1  材料 
1.1.1  供试菌株 

2022 年 5 月 20 日在青海省祁连县扎麻什

乡采集到一株野生羊肚菌，采集好的样品用软

纸包好放至样品袋中，保持样品完整，带回实

验室分析。纪录野生羊肚菌子实体生长区域内

的植物组成，以及地貌类型、坡向、坡度和郁

闭度等生境因子，填写调查表。 
1.1.2  培养基 

马铃薯葡萄糖琼脂 (potato dextrose agar, 
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PDA)培养基(g/L)：去皮马铃薯 200.0，葡萄糖

20.0，琼脂 18.0。 
1.1.3  主要试剂和仪器 

2×Taq PCR MasterMix、4S Gelred 核酸染料

与 DL2000 DNA Marker 以及引物合成均由生工

生物工程(上海)股份有限公司提供。紫外可见分

光光度计，上海美析仪器有限公司；电泳仪，北

京六一生物科技有限公司；PCR 仪，艾本德股份

公司；显微镜，尼康精机(上海)有限公司。 

1.2  方法 
1.2.1  野生羊肚菌鉴定 

形态学鉴定：测量菌盖和菌柄大小，并描

述颜色、形状和菌盖边缘是否向外延伸，记录

横、纵棱纹数量等。切取新鲜菌盖菌褶制作临

时装片，在显微镜下对子囊及子囊孢子进行观

察及拍照，并测量其大小。 
菌株分离与显微观察：将野外采集的待定

种子实体，采用组织分离法获得纯菌种。通过

组织分离法获得试管斜面培养基中的纯羊肚菌

菌丝体后，将其接种至 PDA 平板培养基上，用

消毒过的镊子将灭菌处理的盖玻片以 45°插入

PDA 培养基中，插片位置距中心 1.0−1.5 cm 为

宜，令菌丝体爬片生长。观察菌丝体生长情况，

待菌丝体长满盖玻片，将其轻轻拔出，于显微

镜下观察菌丝体形态[2]。 
1.2.2  多基因谱系一致性系统发育学物种识别 

采用改良版 CTAB 法提取菌株 DNA。提取

的 DNA 通过 1%琼脂糖、1×Tris 乙酸盐 EDTA
缓冲液电泳(电压 120−180 V)检测，若有明显的

条带说明其浓度满足 PCR 要求，后置于−20 ℃
冰箱中保存。PCR 反应体系、反应条件及多基

因引物参照武冬梅等[7]，PCR 产物经 1%琼脂糖

凝胶电泳检测合格后委托生工生物工程(上海)
股份有限公司完成测序。 

系统发育树构建：使用 Mafft v7.222 软件

对各基因数据集进行多序列比对，比对后的序

列用 Gblock 0.91b 软件删除比对模糊的区域或

空位，选择保守区域。利用 Sequence-Mix v1.7.8
软件将各个单基因数据集串联整合成一个多基

因数据集。使用 PhyloSuite v1.2.2 对数据集进行

贝叶斯推断法 (Bayesian inference, BI)建树分

析。用 Figtree v1.4.2 软件和 iTOL (https://itol. 
embl.de/tree)打开文件并分析相应结果。 
1.2.3  单一物种分化时间估算 

依据羊肚菌属已知的 39 个系统发育种的 
4 个基因(ITS+TEF1-RPB1-RPB2)联合矩阵，使

用 BEAST 软件包推断羊肚菌属菌株 MQL-1 的

分化时间。化石校准点 1 为变红羊肚菌类群

(Rufobrunnea clades)分歧时间在侏罗纪晚期为

154.15 Mya，设置平均值和标准偏差分别为

154.15 和 50.15；化石校准点 2：黄色类群

(Esculenta clades)和黑色类群(Elata clades)的分

化时间在为 123.46 Mya，设置平均值和标准偏

差分别为 123.46 和 20.46[11-13]。分子钟模型分

别设置为松散分子钟(relaxed clock log normal)。
Tree priors 设置为 yule speciation process作为化

石锚定点。隐马尔可夫链(Markov chain monte 
carlo, MCMC)迭代运算 100 000 000 代，1 000 代

取样一次。设置完成后，使用 BEAST v1.8.0 独立

运行.xml 文件 2 次，避免随机启动造成的误差并

保证足够多的有效取样大小(effective sampling 
size, ESS)，即 ESS>200。运行结束后，用 Log 
Combiner 合并两次运算的结果文件(.log 和.tree)。
用 Tracer 打开合并后的.log 文件，确保有效取

样 ESS 值大于 200。最后用 Tree Annotator 打

开.tree 文件，将后验概率限度设定为 0.5，从而

生成最后所需的标注了最大可信度节点的树

(maximum clade credibility tree, MCC tree)，保

存为.tree 文件。最后用 iTOL (https://itol.embl. 
de/tree)网站打开文件并分析相应结果[14-16]。 
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1.2.4  单一物种祖先区域重建 
依据 BEAST v1.8.0 软件包中界定的羊肚菌物

种 ITS 序列分析所得到的系统发育树结构[15,17]。

化石校准点 1 为子囊菌群和担子菌群之间的分

化时间 582 百万年前(million years ago, Mya)，
设置平均值和标准偏差分别为 582.5 和 50.15；
化石校准点 2 为变红羊肚菌类群(Rufobrunnea 
clades)分歧时间在 154.15 Mya，设置平均值和

标准偏差分别为 154.15 和 50.15；化石校准点 3：
黄色类群 (Esculenta clades)和黑色类群 (Elata 
clades)的分化时间在 123.46 Mya，设置平均值

和标准偏差分别为 123.46 和 20.46。分子钟模

型分别设置为 relaxed clock log normal。Tree 
priors 设置为 yule speciation process 作为化石锚定

点。MCMC 迭代运算 100 000 000 代，1 000 代取

样 1 次。采用 RASP v1.1 软件中的扩散-灭绝分支

进化模型(dispersal-extinction-cladogenesis, DEG)
模型进行基于贝叶斯方法的 Bayesian Binary 
MCMC (BBM)方法分析，推测青海祁连羊肚菌

MQL-1 最可能的祖先起源地区。 

2  结果与分析 
2.1  野生羊肚菌 MQL-1 形态特征 

菌株 MQL-1 采自于青海省祁连县扎麻什乡

(100°1′6.95′′E，38°11′54.96″N)，海拔约 3 169 m，

属于高原大陆性气候，温带大陆性季风气候。

采集地为阔叶林，丘陵地貌，坡向南东，坡度

2°−10°，郁闭度 0.4−0.5。菌株 MQL-1 周围有

黑麦草、青藏苔草、鹅绒委陵菜、蒲公英等植

被伴生，采集当时温度 21 ℃，东北风 2 级。 
经传统形态学鉴定，野生羊肚菌子实体形

态特征如图 1B、1C 所示，羊肚菌子实体菌盖

呈黄棕色，子实体高(6.45±1.30) cm；菌盖稍向

外延伸，纵棱纹 8 条，凹坑不规则，菌盖长

(3.01±0.96) cm，菌盖最宽处(2.93±0.77) cm。菌

柄米白色，光滑，在菌盖菌柄交界处有较明显

的纵向皱褶，菌柄长(2.51±1.11) cm，最宽处

(1.35±0.34) cm。菌株 MQL-1 的子囊并列生长

在子实体菌褶表面，呈指状，内含 8 个子囊孢

子；子囊孢子椭圆形，表面光滑，无色透明，大

小为(21.17±4.33) μm×(14.26±3.25) μm (图 1D)。
分离获得的 MQL-1 菌种菌丝颜色初期白色，菌

丝呈辐射状生长(图 1E)，生长 10 d 后呈现深棕

色并伴有少量白色菌核(图 1F)，气生菌丝竹节

状，末端较钝(图 1H)，菌丝有隔膜，直径为

(13.95±3.19) μm，生长 30 d 后菌丝及菌核呈现黄褐

色(图 1G)。初步将该菌株鉴定为黄色羊肚菌支系。 

2.2  多基因联合矩阵系统发育分析 
羊肚菌菌株 MQL-1 基因组 DNA 经 PCR 扩

增后分别得到各片段与预期大小一致的特异性

条带，其中 ITS、LSU 和 TEF1 序列条带大小约

1 000 bp，RPB1 和 RPB2 序列条带大小约 750 bp。
羊肚菌菌株 MQL-1 的 5 个基因(ITS-LSU-TEF1- 
RPB1-RPB2)序列已经全部提交至 GenBank 数

据库，登录号分别是 MZ754070、OL423318、
OQ944470、OQ944471 和 OQ944472。将 MQL-1
的 ITS 序列在 NCBI 数据库中进行 BLAST 比

对 ， 其 与 粗 柄 羊 肚 菌 (Morchella crassipes, 
EF081001.1)相似性达 99%，表明可能为粗柄羊

肚菌。选取变红羊肚菌类群物种 M. rufobrunnea
和 M. anatolica 作为外类群，羊肚菌属 52 个已知

系统发育学物种的 158 条内源转录间隔区 ITS 序

列(1 837 bp)作为参比序列，采用贝叶斯推断法

(Bayesian inference, BI)分析系统发育树，菌株MQL-1
与粗柄羊肚菌(Morchella crassipes) EF081003.1、
EF081001.1、 OL654279.1、 GQ228465.1、

MK890799.1、MK439499.1、MZ172458.1、
MZ172459.1 和 MA172423.1 聚为一支，BI 树自

举支持率为 0.79(>0.6)，支长差异小，与 BLAST
比对结果一致(图 2)。 
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图 1  青海祁连野生羊肚菌形态学特征   A：青海省祁连县羊肚菌生境. B：青海省祁连县羊肚菌子实

体(新鲜). C：青海省祁连县羊肚菌子实体(自然晾干). D：子囊孢子形态. E‒G：菌株 MQL-1 在 PDA 培

养基中培养 5、10 和 30 d 的菌落特征. H：可培养菌丝形态 
Figure 1  Morphological characteristics of wild Morchella in Qilian, Qinghai. A: Habitat. B: The fruiting body in 
Qilian, Qinghai (fresh). C: Mycospore (natural drying). D: Morphology of ascospore. E‒G: Colony characteristics of 
strain MQL-1 cultured in PDA medium for 5, 10, and 30 days. H: Mycelial morphology of culturable mycelium.  
 

以变红羊肚菌类群物种M. anatolica作为外源

菌，联合 ITS+TEF1+RPB1+RPB2 (5 576 bp)这 4 个

基因构建了羊肚菌属 39 个已知系统发育学物

种的系统发育树，菌株 MQL-1 与粗柄羊肚菌

(Morchella crassipes) M10 聚类在一个分支，BI
树自举支持率为 1 (>0.6)，支长差异极小，与

ITS 序列建树结果一致(图 3)。 

2.3  粗柄羊肚菌 MQL-1 分化时间估算 
羊肚菌属祖先分化时间推断基于多片段进

行，结果如图 4 所示，ITS+TEF1+RPB1+RPB2
串联矩阵包含 3 个分类群，序列拼接后的长度

为 11 500 bp，包含羊肚菌属 39 个物种。粗柄羊

肚菌 MQL-1 与 M10 的分化时间约为 12.75 Mya 
(HPD 95% 1.71-24.79)。 

2.4  粗柄羊肚菌 MQL-1 祖先区域重建 
在 NCBI 中共计检索并下载 68 条粗柄羊肚

菌(M. crassipes)的 ITS 序列，包括有中国 20 个

(青海 1 条序列分属 A，陕西 3 条序列分属 B，北

京 2 条序列分属 C，云南 5 条序列分属 D，四川

3 条序列分属 E，河北 1 条序列分属 F，湖南      
2 条序列分属 G，贵州 3 条序列分属 H)，印度    
11 条序列(分属 I)，韩国 2 条序列(分属 J)，巴基

斯坦 5 条序列(分属 K)，以色列 2 条序列(分属 L)，
印度尼西亚 1 条序列(分属 M)，德国 6 条序列(分
属 N)，法国 9 条序列(分属 O)，塞尔维亚 1 条序

列(分属 P)，乌克兰 2 条序列(分属 Q)，加拿大    
1 条序列(分属 R)，美国 1 条序列(分属 S)，埃及    
7 条序列(分属 T)。对世界范围内粗柄羊肚菌进

行了祖先地理范围的重建，结果如图 5 所示，

印 度 ( I ) 是 粗 柄 羊肚菌 起 源中心 的 概率为

27.99%，粗柄羊肚菌可以分为 4个Group，其中

Group 1 和 Group 2 最可能的祖先分布是法国

(O)，概率分别是 61.27%和 65.50%；Group 3 和

Group 4 最可能的祖先分布是印度(I)，概率分别是 
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图 2  菌株 MQL-1 基于 ITS 序列构建的贝叶斯系统发育树   比例尺 1 表示 1 000 个核苷酸有 100 个

被替代；本研究所获序列用黑色粗体红色背景突显 
Figure 2  Bayesian inference phylogenetic analyses of the strain MQL-1. The tree scale 1, represented a 
hundred out of 1 000 nucleotides were replaced. The sequences obtained in this study are highlighted with a 
black bold red background. 
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图 4  菌株 MQL-1 系统发育时间树   树的拓扑结构来自于 39 个羊肚菌物种基于 4 个基因(ITS+ 
TEF1+RPB1+RPB2)联合序列的 BEAST 分析结果. 节点中间数字表示该节点的分化时间，蓝色线段为

该节点 95%置信区间，比例尺 10 表示 10 000 个核苷酸有 1 000 个被替代. 本研究所获菌株用红色突显 
Figure 4  Divergence time estimation of the strain MQL-1. The tree topology was derived from BEAST 
analysis of 39 Morchella phylospecies based on the combined sequences of 4 genes (ITS+ 
TEF1+RPB1+RPB2). The middle digit of a node indicates the differentiation time of the node. The blue line 
segment represents the 95% highest posterior density of this node. The tree scale 10, represented a thousand 
out of 10 000 nucleotides were replaced. The strains obtained in this study are highlighted in red. 
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图 5  粗柄羊肚菌 Bayesian Binary MCMC 法分析推测的溯祖树   每个节点的饼状图显示了可能的祖

先分布. 圆形图上的绿色圆圈表示可能的扩散事件，蓝色圆圈表示可能的变异事件，黄色圆圈表示可

能的灭绝事件 
Figure 5  Geographic range evolution of Morchella crassipes by Bayesian Binary MCMC method. The pie chart 
for each node shows the possible ancestry distribution. Green circles, blue circles, and yellow circles on the circle 
plot represent possible dispersal events, possible vicariance events, and the possible extinction events, respectively. 
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52.49%和 59.94%。青海祁连粗柄羊肚菌 MQL-1
在 Group 3 中，其最可能的祖先分布区是印度

(I，52.49%)，其次是中国云南(D，26.04%)。 

3  讨论与结论 
本研究利用基础形态学和分子生物学的方

法将青海祁连野生羊肚菌鉴定为粗柄羊肚菌  
M. crassipes (Vent.) Pers.，该物种广泛分布于我

国的西北、东北和华北等地，包括青海、甘肃、

陕西、新疆、湖北、山东、四川、吉林、辽宁、

黑龙江、内蒙古、河南和江苏等地[9]。宏观形

态和发育特征已被证明在羊肚菌中具有分类学

价值，例如子囊果从浅色到深色的成熟过程，

不育脊的方向和变暗(或不变暗)过程，凹坑的形

状和排列，菌柄颜色、菌盖与菌柄的连接等[3]。

青海祁连粗柄羊肚菌菌株 MQL-1 子囊孢子大

小为(21.17±4.33) μm×(14.26±3.25) μm；秦皇岛

粗柄羊肚菌菌盖淡黄色，长 4−10 cm，菌柄白

色，长 3.5−9.5 cm[18]；秦岭地区粗柄羊肚菌菌盖约

7 cm，菌柄约 3−8 cm，可培养菌丝为辐射状生

长[19]；山西娄烦县粗柄羊肚菌子囊孢子呈椭圆形，

其宽为 12−13 μm，长(24−26) μm[20]；云南粗柄羊肚

菌子囊孢子一般呈椭圆形，两端钝圆；郑州粗柄羊

肚菌大小约为(13.0−15.3) μm×(21.5−24.0) μm[21]。

大型真菌子囊果的形成与发育，受温度、湿度、

光照和空气等环境条件以及相应营养条件影响

外，也受其特有的遗传因子控制，羊肚菌子囊

孢子成熟晚且不均匀，干燥标本的测量结果通

常不可靠[22]。另外，羊肚菌子囊果的形状、大

小等形态特征环境随气候等外界条件和个体发

育的改变而发生较大变化，而且大多数羊肚菌

属物种的形态学描述仍然缺乏更新，单一的传统

形态学分类很难对其进行准确的分类鉴定[23]。多

基因谱系一致性系统发育学物种识别法为羊肚

菌的分类研究提供了新的思路，基于此，获得

了青海祁连粗柄羊肚菌 MQL-1 的 5 个基因片

段，多基因系统发育分析结果与形态学鉴定结

果一致。本研究结果为青海粗柄羊肚菌提供了

基础形态学特征数据，青海省羊肚菌物种多样

性丰富，仍需加强羊肚菌资源分类研究，丰富

青海省野生羊肚菌多样性的菌种资源库信息。 
青海祁连粗柄羊肚菌 MQL-1 与云南粗柄羊

肚菌 M10 的分化时间在 12.75 Mya，该分化事

件在祁连山脉第 3 次隆升事件时间范围内。古

地 质 事 件 表 明 ， 祁 连 山 脉 在 61.9‒41 、

39.2‒32、27.9‒15 和 12‒5 Mya 发生过 4 次重大

的隆升或剥露事件[24]，祁连山脉古地质隆升事

件是导致区域内粗柄羊肚菌物种分化的原因之

一。物种的演化和区系的分异与物种本身的进

化机制、古地理和气候环境等综合因素密切相

关，青藏高原的隆升被认为是全球晚新生代气

候变化的重要因素[25-26]。同时，祁连造山带处

于青藏高原东北缘，作为特提斯构造域最北部

典型的增生型造山带，在华北克拉通与柴达木

地块之间经历了早古生代的俯冲和碰撞的多阶

段造山过程，并于新生代受印度板块与欧亚板

块碰撞的远程效应的影响形成了现今的祁连山

逆冲断裂带[27]。青藏高原的特有物种冬虫夏草

(Ophiocordyceps sinensis)优势寄主分化时间与

青藏高原隆起有一定的关联性[28]，似鲶高原鳅

(Triplophysa siluroides)的分化与青藏高原隆起

导致的祁连山脉抬升有密切关系[29]；该区域也

是尖角小琵甲(Gnaptorina acutangula)最可能的

祖先分布地，其隆起造成地理屏障阻止该物种

扩散和各物种间基因交流[30]。青海祁连粗柄羊

肚菌 MQL-1 在中新世(距今 1 500 万−1 200 万年)
与云南的粗柄羊肚菌 M10 产生分化，暗示祁连

山脉第三次隆升形成并发展羊肚菌物种，祁连

造山带在古地质时期为羊肚菌物种分化和扩散

提供了可能的避难所。 
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