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摘  要：松露(块菌)是名贵的地下真菌，因其独特的香味和口感享誉全球，具有重要的经济价值、

食药用价值和生态价值。块菌必须与宿主植物共生形成外生菌根后才能形成子实体(子囊果)。由于

块菌具有较高的经济价值而野生块菌资源被严重破坏，以块菌菌根苗制备技术为基础的人工栽培手

段受到广泛关注。本文以块菌菌根苗培育为切入点，阐述了块菌资源面临的较大威胁、人工栽培手

段的进步和人工种植园的快速发展，通过综述菌根苗培育前对共生组合的选择，菌根苗培育时使用

的基质、接种剂、培养方式、与其他生物间的互作，以及菌根苗培育后进行检测的方法等研究进展，

为外生菌根食用菌的菌根苗培育技术和人工栽培推广提供参考。 
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Abstract: Truffle is a precious underground fungus famous all over the world for its unique 
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aroma and taste and has economic, medicinal, and ecological values. Truffles form 
ectomycorrhiza with host plants before forming fruiting bodies (ascocarps). Considering the high 
economic value and the serious destruction of wild resources, artificial cultivation imitating wild 
truffle growth by preparation of seedlings with truffle mycorrhiza has received extensive 
attention. Focusing on the cultivation of seedlings with truffle mycorrhiza, we elaborated on the 
threats to truffle resources, the progress in artificial cultivation methods, and the rapid 
development of plantations. Furthermore, we summarized the research progress in the selection of 
symbiotic combinations, substrates, inoculants, culture methods, interaction with other organisms, 
and methods of identification. This review will provide a reference for developing the methods for 
cultivating seedlings with mycorrhiza and promoting artificial cultivation of mycorrhizal edible 
fungi. 
Keywords: truffles; mycorrhizal formation; symbiosis; substrate 

松露(truffles)泛指生长于地下的真菌块状

子实体，主要包含 3 大类，分别属于接合菌门

(Zygomycota)、担子菌门 (Basidiomycota)和子

囊菌门(Ascomycota)，其中接合菌门的内囊霉

目(Endogonales)内的种类被称为“豆块菌”，担

子 菌 类 的 如 须 腹 菌 (Rhizopogon Fr. emend. 
Tulasne)被称为“假块菌”，而子囊菌门的块菌

属(Tuber P. Micheli ex F.H. Wigg.)被称为“真块

菌”[1-2]。受产量、分布和经济价值等因素的影

响，块菌属在国内外受到广泛的关注和研究，

因此本文所述的松露专指块菌属真菌。目前对

块菌属属内物种，特别是中国块菌 (Tuber 
sinense K. Tao & B. Liu)和印度块菌 (Tuber 
indicum Cooke & Massee)的分布争议较大。本

文有关中国及亚洲其他地区块菌的物种学名和

分类标准参照范黎的系统分类学相关研究结

果，认同其“中国块菌的分布区限制在中国西南

地区 ’’和 “不支持印度块菌和喜马拉雅块菌

(Tuber himalayense Zhang & Minter)在中国的分

布存在’’的观点，将采集自中国西南地区的印度

块菌更正为中国块菌[3-4]。 
块菌具有重要的经济、食用和保健价值。成

熟的松露具有大理石花纹、浓郁香味和独特的口

感，深受国际食用菌市场的青睐[5-6]。其中黑孢

块菌(Tuber melanosporum Vittad.)和意大利白块

菌(Tuber magnatum Picco)被誉为“地下黄金”，在

国 际 食 用 菌 市 场 上 价 格 昂 贵 ， 价 格 可 达

300−6000 欧元/kg，而国内产出的中国块菌和攀

枝花块菌(Tuber panzhihuanense X.J. Deng & Y. 
Wang)的价格在 300−3000 元/kg[7-8]。块菌含有多

种活性物质，如块菌多糖、神经酰胺和 α-雄烷

醇等，能够抗病毒、增强免疫力，具有调节内

分泌、改善性功能等功效[9-10]。 
块菌是典型的外生菌根食用菌，必须与植

物形成菌根后通过共生交换得到生长必需的营

养，以完成自身生活史形成子实体(松露)[11]。

因此，块菌的栽培方式与平菇等腐生真菌有着

本质区别[12-13]。目前块菌来源于对野生资源和

人工栽培资源的采集。在自然环境中，块菌完

成生活史并产生松露通常需要 7−10 年，而通过

人工栽培能将块菌的生产周期缩短到 3−5年[14]。

块菌人工栽培的第一步是培育块菌菌根苗，

通常采用孢子悬液接种无菌根的树苗，经过

一段时间的培养后检查菌根形成情况，然后

将合格的块菌菌根苗移植到野外栽培，建立

块菌种植园并辅以人工管理。块菌种植园的
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建立扩大了块菌的栽培范围，缓解了块菌资

源被破坏的局面。 
块菌菌根苗培育是进行人工栽培、保护块菌

种质资源、提高产量的重要手段。2017 年，张

笑萍等[15]综述了块菌的侵染机理、菌根培育方

法、影响块菌菌根合成的因素等方面的研究进

展，并总结了当时块菌菌根培育技术的研究状况

和热点问题。近年来，随着研究热度的增加和高

通量测序等新技术的应用，块菌资源的保护受到

重视，新的块菌共生组合被挖掘，多种块菌苗培

育方法被开发和应用，以及在块菌与其他微生物

的互作等方面取得了重要进展，但缺乏系统总

结和归纳。因此，本文从块菌资源现状、人工栽

培历史、块菌共生关系、菌根苗制备方法等方面

进行综述，以期为块菌菌根苗培育和块菌资源

保护研究提供参考。 

1  块菌的资源现状及人工栽培史 
1.1  野生块菌资源现状 

块菌属共有 160 余种，在我国分布的有   
80 多种，主要分布于西南地区的云南和四川，

在东北、华北、西北等地也有分布，主要的黑块

菌品种有中国块菌、台湾块菌(Tuber formosanum 
H.D. Hu & Y. Wang)、易贡块菌(Tuber yigongense 
L. Fan & W.P. Xiong)、拟喜马拉雅块菌(Tuber 
pseudohimalayense G. Moreno et al.)等，白块菌品

种有攀枝花块菌[3-4,16]。白块菌较黑块菌而言产

量和分布范围更小，经济价值更高。中国块菌作

为我国最重要的野生和栽培品种，其外观和味

道与黑孢块菌相似，因此常用于出口。欧洲是

块菌的主要消费国，主产的块菌是黑孢块菌、意

大利白块菌、波氏块菌(Tuber borchii Vittad.)、
大孢块菌(Tuber macrosporum Vittad.)和夏块菌

(Tuber aestivum Vittad.)，主要分布在法国、意大

利和西班牙等地[3,17]。目前，中国的块菌产量主

要依靠对野生资源的采集，而欧洲则主要依靠种

植园中的人工栽培[15,18]。 
野生块菌资源的产量十分有限，较高的经

济价值滋生了“掠夺式”采挖的现象。例如，一些

块菌菌塘被反复搜索，导致产量急速下降，还

有一部分块菌产地的生态环境遭到严重破坏，

很多采集地已无块菌可采[19-20]。块菌的成熟期

多集中在冬季，过早采挖幼嫩未成熟的块菌也

是导致块菌产量和品质下降的重要原因 [6,21]。

2018 年发布的《中国生物多样性红色名录——
大型真菌卷》提出，会东块菌(Tuber huidongense 
Y. Wang)、印度块菌(实为中国块菌)、攀枝花块

菌和中华夏块菌(Tuber sinoaestivum J.P. Zhang 
& P.G. Liu) ４个物种被评为易危，台湾块菌、

中华白块菌 Tuber sinoalbidum L. Fan & J.Z. Cao)
等 19 种块菌属物种被评为近危[16]。近年来，人

们日益重视对块菌资源的保护，各地先后出台

了多项保护政策和措施，如云南省颁布了《云

南省野生菌资源保护办法》。各项保护措施的核

心内容是进一步规范块菌的采挖行为，如划定

块菌禁采期、禁止采集和收售不成熟块菌、保

护菌塘等。 

1.2  块菌人工栽培史 
块菌人工栽培的核心是菌根苗培育技术。起

初人们发现佩里戈尔黑松露 (Périgord black 
truffle)，即黑孢块菌，总是在橡树根部附近产

出，1808 年，法国人约瑟夫·塔隆(Joseph Talon)
将橡子种子种到产出松露的橡树附近，当这些

新种的橡树产出黑松露之后，约瑟夫将橡树苗移

栽到自己的种植园，多年后种植园产出了佩里

戈尔黑松露[22]。进入 20 世纪后，基于菌根合成

的块菌菌根苗培育技术在法国和意大利取得到

了较快的发展。20 世纪 60 年代末，布鲁诺·法
西(Bruno Fassi)、安娜·丰塔纳(Anna Fontana)和
马里奥·帕伦佐纳(Mario Palenzona)首次在人工 



 
1248 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

控制条件下合成了块菌外生菌根，证实了块菌是

一种外生菌根真菌并与松树、杨树、榛树等形成

共生关系[18]。至此，块菌菌根苗培育技术基本

成型，使得块菌的驯化和栽培水平前进了一大

步。1973 年，Agri-truffe 公司率先在法国农业

科学研究院的许可下进行块菌苗的商业化制备，

1996 年 Robin nursery 公司也获得了块菌苗制备

的技术许可，两家公司每年销售和生产的块菌苗

超过 50 万株[18]。目前，黑孢块菌、意大利白块

菌、勃良第块菌(Tuber uncinatum Chatin)等都实

现了菌根苗的商业化生产[13]。法国超过 80%的

黑孢块菌产自种植园且产量稳定，实现了商业

化生产，但受到全球气候和降水变化的影响，未

来的块菌生产也不容乐观[18]。块菌菌根苗培育

技术的发展促进了块菌在全球的分布和扩散。块

菌不仅在本土分布的国家进行了人工栽培，在非

自然产区(如美国、澳大利亚、新西兰等)也栽培

成功[23]。 

我国的块菌人工栽培研究起步较晚。2002 年

后，陈应龙[24]和弓明钦等[25]先后报道了黑孢块

菌菌根苗培育的成果。2003 年，大陆企业与台

商联合在贵州省创建了块菌林，5 年后产出了 

黑孢块菌，这是块菌首次在国内栽培成功的案  

例[26-27]。2008 年 5 月，刘培贵等[28]在昆明也建

立了的块菌种植基地，4 年后产出了黑块菌。目

前，我国科学家成功培育了中国块菌、黑孢块菌、

夏块菌、攀枝花块菌等的菌根苗，并在云南、四

川和贵州多地建立了块菌种植园，其中一部分

种植园已经实现了块菌的产出，但仍不具备规

模化的产量[29-30]。2020 年以来块菌人工种植产

业快速发展，云南省计划建立多个松露仿生栽培

示范基地，山西省招商引资建设万亩松露种植基

地，贵州省将建设以黑松露为主的全球最大的菌

根菌生态种植示范点和交易市场。块菌种植园和

示范基地的建立对块菌的资源保护和开发、菌

根苗生产及菌根食用菌人工栽培具有重要的推

广和示范价值。 

2  块菌与宿主植物的共生关系 
块菌菌根苗培育的第一步是确定栽培的块

菌品种。不同品种的块菌对宿主树种表现出不同

的专一性和选择性。国内外学者对不同的块菌与

不同宿主植物的组合进行了大量研究(表 1)。块

菌 通 常 能 与 桦 木 科 (Betulaceae) 、 壳 斗 科

(Fagaceae) 、 胡 桃 科 (Juglandaceae) 、 松 科

(Pinaceae) 、 杨 柳 科 (Salicaceae) 、 椴 树 科

(Tiliacea)等森林系统的建群树种形成典型的互

惠共生的外生菌根。在黑块菌中黑孢块菌、中国

块菌和夏块菌是国内外主要培育品种，它们能

与大多数上述树种在 pH 广泛的多种基质中形成

稳定的菌根。在白块菌中，意大利白块菌和波氏

块菌是主要的人工栽培品种，近年来我国四川

等地攀枝花块菌人工栽培也取得了重要进展，

获得了其菌根苗。 

块菌与宿主植物的共生关系，是决定块菌成

功栽培的关键。目前的研究已经证实，中国块菌

能与壳斗科的板栗、槲栎、锥连栎，松科的云

南松、华山松、思茅松，杨柳科的圆叶杨和胡

桃科的化香树、美国山核桃等形成菌根，并能

够人工培育菌根苗(表 1)。其中，化香树是我国

的本土树种，苏开美等[59]首次证实其是中国块

菌的宿主植物。黑孢块菌能与桦木科的意大利桤

木、欧洲榛、平榛，壳斗科的板栗、黧蒴锥、

栓皮栎、高山栎、麻栎，松科的大西洋雪松、

喜马拉雅雪松、地中海松、海岸松、北美乔

松、樟子松、云南松、马尾松、华山松，杨柳

科的银白杨、黄花柳和胡桃科的美国山核桃等

形成菌根，并能够人工培育菌根苗(表 1)。 
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表 1  常见的块菌及其宿主树种 
Table 1  Examples of hosts reported for tuber species 
种属 
Taxonomy 

中国块菌 
T. sinense 

黑孢块菌 
T. melanosporum 

意大利白块菌 
T. magnatum 

波氏块菌 
T. borchii 

夏块菌 
T. aestivum 

大孢块菌 
T. macrosporum 

参考文献 
References 

桦木科 Betulaceae        
意大利桤木 
Alnus cordata 

 ★  ★  ★  ★   [1,31] 

欧洲鹅耳枥 
Carpinus betulus 

 ■ ★   ■  [1,21] 

欧洲榛 
Corylus avellana 

 ★  ■ ■ ■ ■ [1,32-34] 

平榛 
Corylus heterophylla 

★  ★      [35-37] 

壳斗科 Fagaceae        
板栗 
Castanea mollissima 

★  ★   ★  ★   [1,38] 

欧洲栗 
Castanea sativa 

 ■  ★  ★   [1,31,39-40] 

黧蒴锥 
Castanopsis fissa 

 ★      [25] 

麻栎 
Quercus acutissima 

★  ★      [1,41-42] 

槲栎 Quercus aliena ★       [42-43] 
白栎 Quercus fabrei ★  ★      [27,44] 
葡萄牙栎 
Quercus faginea 

 ★      [45] 

锥连栎 
Quercus franchetii 

★    ★  ★   [38,46] 

赤皮青冈 
Quercus gilva 

★       [27] 

青冈 Quercus glauca     ★   [47-48] 
冬青栎 Quercus ilex ★  ■ ■ ■ ■  [31,49] 
长穗高山栎 
Quercus longispica 

 ★      [44] 

蒙古栎 
Quercus mongolica 

 ★      [44] 

小叶青冈 
Quercus. myrsinifolia 

★       [27] 

黄背栎 
Quercus pannosa 

★       [50] 

沼生栎 
Quercus palustris 

★       [49] 

柔毛栎 
Quercus pubescens 

★  ■ ★  ■ ■ ■ [1,14,31,49] 

夏栎 Quercus robur ■ ★  ■ ★  ■ ■ [1,21,31,36,51-53] 
高山栎 
Quercus semicarpifolia 

 ★      [25] 

云山青冈 
Quercus sessilifolia 

★       [27] 

灰背栎 
Quercus senescens 

 ★      [44] 

       (待续) 
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       (续表 1) 
种属 
Taxonomy 

中国块菌 
T. sinense 

黑孢块菌 
T. melanosporum 

意大利白块菌 
T. magnatum 

波氏块菌 
T. borchii 

夏块菌 
T. aestivum 

大孢块菌 
T. macrosporum 

参考文献 
References 

栓皮栎 
Quercus variabilis 

 ★      [25] 

胡桃科 Juglandaceae        
美国山核桃 
Carya illinoinensis 

★  ★   ★  ★  ★  [1,54-58] 

化香树 
Platycarya 
strobilacea 

★     ★   [59] 

松科 Pinaceae        
欧洲冷杉 
Abies alba 

 ■ ★   ★   [1,31,60] 

大西洋雪松 
Cedrus atlantica 

 ★  ★  ■ ■ ★  [1,31] 

喜马拉雅雪松 
Cedrus deodara 

 ★  ★  ■ ■ ★  [1] 

云南油杉 
Keteleeria evelyniana 

★       [49] 

青海云杉 
Picea crassifolia 

★       [37] 

华山松 
Pinus armandii 

★  ★      [42,61-63] 

思茅松 
Pinus kesiya  

★       [64] 

马尾松 
Pinus massoniana 

★  ★      [25,65-66] 

海岸松 
Pinus pinaster 

■ ★   ■ ★  ★  [31,56] 

意大利石松 
Pinus pinea 

 ■ ★  ■ ★  ★  [1,31] 

北美乔松 
Pinus strobus 

 ★   ■ ★  ★  [1,31] 

云南松 
Pinus yunnanensis 

★  ★      [25,65,67] 

樟子松 
Pinus sylvestris 

 ★   ■ ★  ★  [1,31,56] 

椴树科 Tiliaceae        
美洲椴 
Tilia americana 

   ★    [31,68] 

杨柳科 Salicaceae        
银白杨 Populus alba  ★  ■ ★   ■ [51,56] 
黑杨 Populus nigra   ■ ■ ★  ■ [1,31] 
圆叶杨 
Populus rotundifolia 

★       [69] 

滇杨 
Populus yunnanensis 

★       [50] 

白柳 
Salix alba 

  ■ ★   ■ [31,56,70] 

黄花柳 
Salix caprea 

 ★  ■ ★   ■ [31,56] 

★ ：已成功进行人工合成块菌菌根的树种；■：在野外调查中能与块菌形成菌根的树种 
★ : Indicates tree species that have successfully synthesized truffle mycorrhiza; ■: Indicates that tree species forming truffle 
mycorrhiza had been observed in the field. 
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白块菌的菌根合成比黑块菌的菌根合成更

为困难。意大利白块菌目前仅在桦木科的意大

利桤木、欧洲鹅耳枥和松科的欧洲冷杉、大西

洋雪松、喜马拉雅雪松、意大利五针松等物种

成功人工合成菌根(表 1)。波氏块菌的菌根合成

较意大利白块菌容易，目前能与桦木科的意大

利桤木，壳斗科的板栗、欧洲栗、锥连栎、夏

栎，胡桃科的美国山核桃和杨柳科的银白杨等

进行人工培育菌根苗。对本土块菌品种的共生

关系和菌根苗培育研究是十分重要的。攀枝花

块菌、李氏块菌(Tuber liyuanum L. Fan & J.Z. 
Cao)和会东块菌是原产于中国的珍贵白松露，

具有较高的经济价值。攀枝花块菌是国内产量

最高的白块菌，目前仅成功培育了板栗、欧洲

榛、美国山核桃和云南松的菌根苗[34,58,67,71]。李

氏块菌和会东块菌目前仅证实了与板栗和华山

松的共生关系[63]。 
在选择块菌的宿主树种时还应注意选择适

宜当地环境的树种。栗属、栎属、松属和山核

桃属具有较强的适应性和广泛的分布，可以与

多种块菌进行共生，常被用于制作块菌苗。其

中板栗和美国山核桃作为果树还能够提高种植

园的总体经济效益，具有较高的应用前景。在

欧洲国家，通常使用经济价值高的黑孢块菌和

意大利白块菌与橡树、松树或栗树进行共生。

日本对其本土的 3 种块菌和 4 种日本本土树种

进行了菌根合成，在 12 个组合中，有 9 个组合

观察到了块菌菌根[72]。在我国，块菌菌根苗培

育时通常选择宿主分布广泛的中国块菌或经济

价值较高的黑孢块菌、攀枝花块菌等品种，并

与板栗、松树、山核桃等树种进行共生。 

3  块菌菌根苗制备方法 
确定块菌与宿主树种的组合后就可以进行

菌根苗制备与培育了。由于块菌菌根合成的成本

较高、周期较长，因此，对培育过程进行的标准

化和精细化是十分必要的。欧洲的块菌苗培育体

系较为成熟，已成为重要的商业行为，并由专业

实验室对所有生产的块菌苗进行检测和认证。然

而我国几乎无商业公司进行大批量的块菌菌根

苗的制备与销售，通常是依托(委托)科研院校进

行菌根苗的培育。近年来，对块菌的研究日益增

加，各研究使用的菌根苗制备方法具有一定的

差异，主要表现在基质的选择和配比、接种剂的

种类、菌根苗的培育方式、养分与激素的添加和

菌根促生菌的使用等方面(表 2)。 

3.1  栽培基质 
块菌菌根苗制备时通常使用适宜植物生

根和块菌生长的基质，辅以浇灌水或特定的

营养液。同时，为了避免其他外生菌根真菌的

竞争，常通过暴晒、高温高压消毒等手段减

少基质及栽培环境中外生菌根真菌的种类和

数量。块菌喜碱性石灰质土壤，质地疏松通气

良好更有利于菌根的形成。目前使用较多的是

泥炭、蛭石和珍珠岩的复合基质，其配比因块

菌、树种和接种量等因素而不同，河沙、钙质

土和块菌原土也是常用的基质。研究表明，蛭

石最有利于块菌菌根的形成，珍珠岩次之；泥

炭等有机质能够为块菌和幼苗的生长提供能

量，但过量的氮磷有机质等营养会抑制外生菌

根的形成 [76-77]。配好的基质可以用石灰或熟石

灰调整 pH 为 6.5−8.0[1,15]。近 5 年研究中使用的

栽培基质见表 2。 
中国块菌在多种基质种类和配比的组合下

均能形成菌根且菌根率大于 50%。当使用的基

质为土壤、泥炭土、蛭石、珍珠岩(5:2:2:1，体

积比，下同)时，美国山核桃菌根苗在第 6 个月

时菌根率为(52.1±0.9)%，中华夏块菌、黑孢块 
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表 2  近 5 年块菌菌根合成的方法 
Table 2  Methods of mycorrhizal cultivation of truffles in recent 5 years 
块菌种名 
Taxonomy 

宿主树种 
Host tree 

栽培基质 
Culture substrate 
(V/V) 

pH 接种剂 
Inoculant 

接种剂量* 
Inoculation  
dosage (per 
plant)* 

添加剂或处理 
Additive or 
treatment 

菌根率** 
Colonization 
rate (%)** 

参考文献 
References 

中国块菌 
T. sinense 

美国山核桃 
C. illinoensis 

营养贫瘠的沙子
(100%)；泥炭、蛭
石(1:1)；土壤、泥
炭、蛭石、珍珠岩
(5:2:2:1) 
100% 
nutrient-poor 
sand; Organic 
soil: vermiculite 
(1:1); Soil, peat, 
vermiculite, 
perlite (5:2:2:1) 

– 子囊孢子粉 
Ascocarps 
spore 
powder 

1.0−2.0  添加 NO 供体和不
同磷浓度处理；添
加 NO 供体；加入
12%石灰/碳酸钙 
Subjected to 
exogenous NO 
treatment 
combined with P 
stress; No 
processing; 
Exogenous 
treatment of NO 
was applied; Add 
12% lime/CaCO3 

81.0±3.0; 
88.0±2.0; 
52.1±0.9 

[73-74] 

 华山松 
P. armandii 

蛭石、有机质
(1:1)；泥炭、蛭石、
有机质(1:1:1) 
Vermiculite, 
organic soil (1:1); 
Peat, vermiculite, 
organic soil 
(1:1:1) 

–；
7.5 

子囊孢子粉 
Ascocarps 
spore 
powder 

2.0  无处理；切除根
尖，施加烯效唑 
No processing; 
Root-tip cutting 
and uniconazole 
treatment 

62.0±10; 75.0 [61-62] 

 麻栎 
Q. acutissima 

泥炭、有机质、 
蛭石(1:1:1) 
Peat, organic soil, 
vermiculite 
(1:1:1) 

7.5 子囊孢子粉 
Ascocarps 
spore 
powder 

2.0  – 52.1±13.5 [41] 

 槲栎 
Q. aliena 

泥炭、蛭石、 
有机质(1:1:1) 
Peat, vermiculite, 
organic soil 
(1:1:1) 

7.5 
 

子囊孢子粉 
Ascocarps 
spore 
powder 

2.0  – 49.0 [43] 

黑孢块菌 
T. 
melanosporum 

美国山核桃 
C. illinoensis 

土壤、泥炭、蛭石、
珍珠岩(5:2:2:1) 
Soil, peat, 
vermiculite, 
perlite (5:2:2:1) 

– 子实体匀浆 
Ascocarps 
were 
homogenized 
with water 

1.0  加入 12%石灰/碳
酸钙 
Add 12% 
lime/CaCO3 

43.5±0.9 [73] 

 华山松 
P. armandii 

蛭石、有机质(1:1) 
Vermiculite, 
organic soil (1:1) 

– 子囊孢子粉 
Ascocarps 
spore powder 

2.0  – 47.9±8.0 [61] 

 葡萄牙栎 
Q. faginea 

钙质砂壤土、白泥
炭、石灰石粗砂
(12:6:1) 
Calcareous sandy 
loam soil, 
sphagnum white 
peat, limestone 
coarse sand 
(12:6:1) 

– 子实体蔗糖
溶液 
A slurry of 
homogenised 
sporocarps 
in a sucrose 
solution 

2.0  施加缓释肥 
Slow-release 
fertiliser was added 

45.4 [45] 

        (待续) 
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        (续表 2) 
块菌种名 
Taxonomy 

宿主树种 
Host tree 

栽培基质 
Culture substrate 
(V/V) 

pH 接种剂 
Inoculant 

接种剂量* 
Inoculation  
dosage (per 
plant)* 

添加剂或处理 
Additive or 
treatment 

菌根率** 
Colonization 
rate (%)** 

参考文献 
References 

 冬青栎 
Q. ilex 

钙质砂壤土、白泥
炭、石灰石粗砂
(12:6:1)；白泥炭、
黑泥炭、珍珠岩
(11:7:2) 
Calcareous sandy 
loam soil, 
sphagnum white 
peat, limestone 
coarse sand 
(12:6:1); 
Sphagnum white 
peat, sphagnum 
black peat, 
perlite(11:7:2) 

– 子实体粉混
合滑石粉 
Ascocarps 
spore 
powder with 
hydrated 
magnesium 
silicate 
powder 

2.0−2.7  施加缓释肥；草甘
膦处理 
Slow-release 
fertiliser was 
added; Glyphosate 
application 

35.0−43.7; 
21.2 

[45,75] 

*：接种量为子实体质量(单位：g)；**：块菌在植物根系上的定殖率以文献报道中菌根率最高的处理组统计，通常为菌根

数/根尖数×100%；–：参考文献中未注明 
*: Inoculum amount is the weight of fruiting body (in grams); **: The colonization rate of truffles on plant roots was calculated 
by the treatment group with the highest mycorrhizal rate reported in the literature, which was usually mycorrhizal number/root tip 
number ×100%; –: It is not noted in the reference. 
 
菌和夏块菌在同样的条件下也能形成菌根，但菌

根率均低于中国块菌[73]。当基质为 100%河沙或

泥炭土、蛭石体积比为 1:1 时，美国山核桃菌根

苗的菌根率均能达到 80%，表明美国山核桃菌

根苗的适应性强[74]。当基质中蛭石、有机质体

积比为 1:1 时，无论是否添加泥炭均能培育华山

松菌根苗 [61,78] 。使用泥炭、有机质、蛭石

(1:1:1:1.5)和蛭石、珍珠岩(1:1)培育栎属菌根苗

时，菌根率均在 50%左右[41]。 
黑孢块菌的菌根苗培育体系较为成熟，但平

均菌根率低于中国块菌。制备黑孢块菌菌根苗

时，使用基质为蛭石、有机质(1:1)的华山松菌根

率达到了 47.9%±8.0%[61]。使用钙质砂壤土、白

泥炭、石灰石粗砂 (12:6:1)时栎树的菌根率在

40%左右[45]。使用泥炭、珍珠岩、松树皮、石灰

(9:9:2:2)基质时，成功与多种中国本土的栎属植

物建立了共生关系[44]。 
意大利白块菌的菌根合成是所有松露中最

特殊和要求最高的，其稳定的栽培基质和方法由

法国农业科学研究院和 Robin nursery 公司联合

开发，但具体的方法尚未公布[18]。波氏块菌的栽

培基质使用与黑块菌相似，能在蛭石、泥炭(1:1)，
钙质壤土、蛭石、沙(8:1:1)，泥炭、有机质、蛭     
石(1:1:1)等条件与宿主植物形成菌根[46,53,79]。国  
产白块菌中，攀枝花块菌能在蛭石、草炭(1:1)
和草炭土、蛭石、钙质土(1:1:1)等条件下形成

菌根 [58,67,71]。李氏块菌和会东块菌能在腐殖

质、蛭石、沙子、珍珠岩(4:2:2:1)的条件下形成

菌根[63]。 

3.2  接种剂与培育方式 
宿主植物的根系生长茂盛时是接种块菌菌

剂的最佳时期。块菌的菌根苗接种主要使用块

菌子实体匀浆或者孢子粉进行接种，少数研究

采用纯培养的块菌菌丝体接种。制备孢子粉或

子实体匀浆时应先将块菌表面进行消毒处理，

在相对无菌的条件下粉碎或匀浆后，与无菌水
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或其他材料混匀制成接种剂。在接种无菌苗

时，可以使用注射器等工具取适量接种剂，施

加在无菌苗根部也可以采用蘸根或浸根法进行

接种，还可以将接种剂与培养基质混匀后再将无

菌苗转移到混合基质中培养。 
增加剂量接种能提高菌根率。在中国块菌菌

根合成技术中，使用高浓度菌剂的菌根苗感染

指数可提高 50.1%−125.1%[66]。近年研究中使

用的接种浓度通常为 1−5 g 子实体/株，在此范

围内提高浓度可能会加快菌根的形成速度和菌

根率。 
纯培养的块菌菌丝体(纯菌丝)也可以作为

接种剂。使用纯菌丝进行菌根合成具有遗传背景

统一、接种效果稳定等优点，但该技术需要一定

的专业能力且成本较高[80]。目前，黑孢块菌、

意大利白块菌、波氏块菌、拟喜马拉雅块菌、

Tuber japonicum H. Sasaki, A. Kinosh. & Nara 和

中国块菌等已经获得了纯菌丝[29,81-84]。黑孢块菌

和波氏块菌已经实现了利用纯菌丝制备菌根苗，

经过人工栽培其中一部分菌根苗已经收获了松

露[80,85]。近年来报道了一些利用发酵技术培养

块菌菌丝的方法，但该方法能否替代块菌子实

体接种还有待证实[86]。 
除温室环境外，苗圃、野外和实验室环境也

能培育出块菌菌根苗。将种植园的土壤进行熏蒸

消毒后直接进行块菌接种也能成功合成美国山

核桃(Tuber lyonii Butters)的菌根[87]。交叉感染技

术也能应用于块菌菌根苗培育中。首先建立接种

池进行块菌菌根合成，成功后保留一部分菌根苗

和基质并移栽新的无菌苗到接种池中，利用菌根

和基质中的菌丝体侵染植物[88]。这个方法能够

节约大量的松露，减少成本，具有较强的可行

性。但是随着交叉感染的进行，接种池容易受到

其他菌根真菌的污染，导致宿主植物的菌根不

纯，菌根率降低，菌根苗检测不合格，造成了严

重损失。 
离体(in vitro)共生体系是基于纯菌丝的培

养方式。离体体系使用了无菌的种子苗或组培

苗，所有使用的基质、培养器皿和培养环境中除

了块菌无其他微生物。离体共生体系比自然条件

和栽培条件的成分更简单可控，不易受其他杂菌

影响，具有菌根定殖率高、易于控制环境因素和

生物因素等优点。目前，利用离体共生体系已经

成功合成了杨树、板栗、桉树和松树等植物的外

生菌根，该体系可以应用于块菌、松茸等外生菌

根真菌培育[89-94]。离体共生体系结合背景统一的

优良菌根砧木品种，能促进优质高产的块菌品种

进行稳定的生产，是提升块菌菌根苗质量的重要

途径，同时也为研究块菌外生菌根生理生化和菌

根形成的分子机制提供了技术手段。 

3.3  养分和激素 
水分和养分直接影响菌根的形成。适当的水

势(约 0 kPa)有利于块菌菌丝的生长，洪涝会减

少块菌菌根的形成[95-96]。天冬酰胺等有机氮源和

适量的磷对块菌菌根的形成有显著促进作用，

基质中有机质过高会对块菌菌根形成产生抑制

作用[93]。磷胁迫和外源一氧化氮供体硝普钠处

理对块菌的定殖率有显著影响；在低磷胁迫   
(5 µmol/L)及硝普钠的浓度为 100 µmol/L 时的定

殖率为 81.0%±3.0%；单用 100 µmol/L 硝普钠也

提高了块菌的定殖率 88.0%±2.0%，并对幼苗的

生物量和酶活产生积极影响[74]。金属离子对块

菌生长的影响较大，促进作用为 Ca2+>Na+>K+> 
Mg2+[97]。金属离子的形态也会影响菌根共生。

例如，氢氧化铁纳米颗粒能促进块菌菌根的形 
成[53]。一些研究中还会使用松树皮、松针浸出

液、松根浸出液等提高菌根形成效率，这些添加

物中可能含有促进块菌生长的物质[44]。 
激素主要调节宿主植物的免疫反应和生长，

对外生菌根的识别、形成和维持产生影响。茉莉
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酸等激素通过调节防御基因的表达进而改变植

物对真菌的防御强度[98]。外生菌根的建立需要

抑制植物防御，在此过程中，真菌能够释放小分

子分泌蛋白等物质促进菌根间的识别，抑制植物

茉莉酸途径，降低植物免疫反应，进而加强对根

系的定殖能力[98-99]。对于块菌菌根合成而言，烯

效唑(植物生长调节剂)被证实能够促进块菌与

宿主植物成菌根，有助于块菌菌根苗培育[62]。

适当的外源刺激能提高块菌共生效果。切除主根

能提高块菌共生的效果，通常认为切除主根会改

变根系的激素水平，促进侧根的发生，提高根系

与真菌接触的可能性，从而提高共生效率[62,100]。 

3.4  块菌与其他生物的互作 
块菌的生活史在地下完成，与多种生物和微

生物有着强烈的互作关系。块菌利用独特的气味

吸引动物食用，经过消化后的块菌孢子更易萌

发，这对块菌的传播具有积极的意义[2,101-102]。在

块菌菌根苗制备时添加蚯蚓能够提高菌根效率，

减少杂菌污染，并在接种 6 个月时显著促进块

菌菌根形成[60]。 
施用菌根促生菌能提高块菌菌根合成的效

率。菌根促生菌是指能促进菌根真菌在宿主植

物根部的生长、定殖或间接地促进植物生长提

高 共 生效率 的 微生物 [103] 。 荧 光 假 单胞菌

(Pseudomonas fluorescens) 和 皱 纹 假 单 胞 菌

(Pseudomonas corrugate)在波氏块菌的菌根中较

多，具有促进孢子萌发和菌丝体生长的作用[104]。

苏云金芽孢杆菌(Bacillus thuringiensis)和球形节

杆菌(Arthrobacter globiformis)表现出促生效果

的特异性，分别促进不同共生组合中块菌苗形成

的菌根数量[38]。菌根促生菌的浓度会影响促生

效果，假单胞菌属 (Pseudomonas)、链霉菌属

(Streptomyces)、贪噬菌属(Variovorax)的菌株在

不同浓度下对菌根形成和植物生长的促进效果

不同，均存在最适的促生浓度[103]。暗孢节菱孢

菌(Arthrinium phaeospermum)能诱导根系缩短

和次根的形成，从而促进菌根的形成[93]。块菌

菌塘中含有丰富的多功能微生物，如能产生激

素类物质的放线菌和能改变根系生长的芽孢杆

菌，这些微生物可能在块菌的生活史中发挥重

要作用[1,105]。 
构建合理的人工菌群是后续块菌人工栽培

过程中的重要研究方向。根际和菌塘中的微生物

对菌根食用菌的生长有直接影响，但其中大多数

微生物无法直接分离培养[106-107]。利用高通量测

序技术能够发掘与块菌生长、定殖和子实体发育

相关的微生物，为提高块菌菌根率和产量提供有

效的技术指导[106,108]。高通量测序结果表明，块

菌菌根际微生物多样性显著低于非菌根，这表

明块菌菌根对微生物具有选择作用[109-110]。块菌

显著改变了菌根和子实体周围的微生物，如根瘤

菌(Rhizobium)、假单胞菌、镰刀菌(Fusarium)等，

这些微生物可能对菌根定殖和子实体发育产生

积极影响，并在不同发育阶段发挥作用[111-113]。

如何将测序结果中块菌促生菌有效结合到块菌

菌根合成和人工栽培体系中以加快块菌栽培进

程、促进块菌提质增产仍是亟待研究的课题[114]。 
植物之间的相互作用也会影响块菌菌根的形

成，合适的伴生植物能促进块菌菌丝体的发育[115]。

块菌及其宿主植物选择和塑造了土壤环境中的微

生物群落，最终形成环境-植物-块菌-微生物间的

相互作用，影响块菌的生长和产出[110,116-117]。 

3.5  菌根苗检测与污染 
生产高质量的菌根苗是优化松露人工栽培

与生产的首要前提。在欧洲，商业化的育苗公司

与专业性的实验室合作，由实验室对块菌菌根苗

的生产和检测进行认证，从而保证技术的可行、

稳定和菌根苗的高质量生产。例如，法国国家实

验室和法国农业科学研究院是法国块菌菌根苗

认证与检测机构，只有通过检测和认证的菌根苗
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才能销售；而在国内，通常是研究院所依据推广

或公司的要求进行生产，不同院所的菌根苗品质

和产量差异较大。 
常用的菌根苗检测方法有形态学鉴定和分

子鉴定两种。形态学鉴定通常是观察菌根的颜

色、形态等特征与已明确的菌根特征进行比对从

而确定菌根的种类。菌根还能通过分子鉴定被鉴

别，内转录间隔区序列 (internally transcribed 
spacer, ITS)和编码 RNA 聚合酶 II 第 2 大亚基的

基因(second largest subunit of RNA polymerase II, 
RPB2)被广泛用于真菌种属的鉴定。类似地，块

菌的交配型基因、微管蛋白等特异性的序列都

能通过聚合酶链式反应(PCR)和测序技术对菌根

进行分子鉴定[110]。 
块菌的生长和交配型基因的检测成为重要

的检测指标之一。扩增子测序能对块菌苗的根系

真菌进行分析，同时检测是否有其他真菌污染

等情况，结合实时荧光定量 PCR 技术还能监测

块菌菌丝体生长等情况[85,118]。由于块菌异宗配

合的特点，对块菌苗进行交配型基因的检测成

为人工栽培过程中必不可少的一项内容，维持

不同交配型基因的比例可能会促进块菌子实体

的产生[119-120]。 
块菌苗在培育时和移栽后都容易被其他菌

根真菌污染。块菌的生长周期长、速度慢，在与

其他外生菌根的竞争中不具备优势。当菌根苗移

栽到野外环境中时，块菌菌根在早期占据优势，

随着植物根系的生长和土壤中外生菌根真菌的竞

争，导致块菌菌根数量或比例下降，严重时可能

导致块菌产量下降或生产周期加长[30,84]。菌根苗

移栽到野生环境后根系和根际的块菌相对丰度

降低，真菌群落由共生型向腐生型转变[84]。块

菌苗被污染的最显著特点就是形成了白色的菌

根，常见的污染外生菌根有红菇属(Russula)、硬

皮马勃属(Scleroderma)、乳牛肝菌属(Suillus)、小

球孢盘菌属(Sphaerosporella)等[84,121]。不同种的块

菌之间也存在竞争关系，培育的商业品种的块菌

苗应预防被其他商业价值低的块菌品种污    
染[7,122]。 

3.6  菌根苗培育相关标准 
目前，国内有 2 个对块菌菌根合成具有指导

和规范作用的行业标准，分别为四川省《地理标

志保护产品  攀枝花块菌生产技术规程》 [123] 

(2020 年 12 月 1 日起实施)和贵州省《板栗印度

块菌菌根苗培育技术规程》[124](2022 年 10 月 1 日

起实施)。两者在基质接种量和检测方法等方面

的描述均有差别。前者使用钙质土、蛭石、泥炭、

珍珠岩(2:1:1:1)为基质，pH 为 6.5−7.5；接种时

剪去主根顶端，然后接种 2×106−7×106个孢子/株；

在出圃前进行菌根苗检测，检测要求抽检 5%并

在报告中标明块菌菌根感染率、清晰的块菌菌根

形态特征、显微镜结构特征图像等信息，合格的

块菌菌根苗要满足菌根率大于 75%等条件[123]。

后者使用基质为草炭、珍珠岩、河沙或山砂

(6:3:1)，并用石灰或氢氧化钙调 pH 值为 6.5−7.5；
幼苗采用浸根法接种，接种剂为 1%−3%块菌子

实体匀浆，根系浸泡于接种剂中 15−25 min；接

种后每隔 1−2个月抽检 1次，抽检量在 5%−10%，

检测方法要包含形态学观察和分子检测，合格的

块菌菌根苗要求无其他菌根真菌污染且块菌菌

率大于 40%[124]。两个行业标准中，后者比前者

更强调了菌根苗制备过程中的无菌和防其他菌

根污染，要求对块菌苗进行定期检测和判断。尽

管当前我国块菌苗培育的体量较小，但发展潜力

十足，后续应加强对菌根苗评价等方面的法规或

标准体系的建设，促进块菌菌根苗培育产业的健

康发展。 

4  总结与展望 
块菌物种分类与鉴定、多样性与分布规律、
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系统演化、共生组合的挖掘仍是块菌研究的重要

内容。随着块菌菌根苗培育技术和测序技术的发

展，块菌菌根共生和维持阶段的分子机理、菌根

际微生物群落结构和多样性、微生物在块菌共生

和发育过程中发挥的作用、人工干预对块菌保育

和促繁的影响等内容逐渐成为块菌研究的热点

和前沿问题。 
大规模的基因组测序结果表明，子囊菌具有

与担子菌不同的外生菌根响应基因[12]。利用块

菌菌根苗培育技术结合多组学分析能够研究菌

根发育不同阶段的基因和代谢物变化，解析块菌

菌根形成过程中的信号通路和维持菌根营养交

换的分子机理。使用纯菌丝接种和离体培养体系

能够加快块菌属与宿主植物共生的生理学和分

子生物学的研究效率，但该体系在块菌中并不成

熟，需要进一步研究和优化。随着对共生机理的

解析和离体培养技术的成熟，未来块菌菌根苗培

育将趋向于使用高效的纯菌丝与无性繁殖的苗

木进行共生，从而获得稳定高产的块菌菌根苗。 
微生物菌剂将成为块菌人工栽培的重要助

力之一。已有研究对块菌菌根苗相关的微生物进

行了高通量扩增子测序，挖掘了一部分潜在的与

块菌菌丝体生长、菌根形成、子实体形成与发育、

子实体品质相关的微生物，加快分离和开发利用

这些块菌促生菌将是块菌微生物后续研究的重

要方向之一。测序结果中已经分离纯化的块菌促

生菌采用单菌接种、构建人工菌群等方式添加到

块菌人工栽培过程中，从而促进块菌菌根合成与

子实体发生，将为块菌栽培产业提质增效。 
中国作为亚洲块菌的分布中心，有着丰富

的块菌野生资源，但无序的过度采挖使得块菌

资源被严重破坏。块菌菌根苗培育技术为块菌

资源保护和开发、块菌的人工栽培提供了理论基

础和技术实践。培育块菌菌根苗并进行人工栽培

能保护块菌种质资源、提高块菌产量。在进行块

菌菌根苗制备前，应充分调查块菌与宿主植物

的共生组合，选择适合当地的块菌品种和宿主树

种进行开发和利用。在培育菌根苗时，应营造适

宜块菌菌丝生长和侵染的土壤微环境。同时还应

加快人工种植园的建立、鼓励对块菌菌塘的保育

和生态修复，制定更严格的保护政策和措施，从

而进行有规划的开发和利用块菌资源。 
与欧洲国家的菌根培育产业相比，国内存在

菌根苗生产技术和检测评价手段不规范、无权威

的检测机构监管生产、移栽后管理措施不到位等

问题。因此，需要强化管理规范和科技支撑，促

进科研院校的块菌人工栽培技术的成果转化与

推广，利用产研结合推进块菌人工栽培产业的发

展，推动高质量块菌菌根苗认证与检测体系。块

菌产业有巨大的经济价值和生态价值，一旦实现

块菌产出，能有持续的经济效益，提高当地农民

的收入。将块菌产业与旅游采摘业、加工餐饮业

进行有机结合，为林区特色经济发展增添一大潜

力产业，将开辟一条生态和致富并举之路。 
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