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灵芝育种研究进展
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摘要：灵芝是一种现代研究较多的真菌，具有较高的食用及药用价值。本文通过查阅相关文献，对自然选择育种、诱变育种、杂交育

种、原生质体融合育种及分子育种 5 种育种技术在灵芝中的应用研究现状进行总结，为灵芝品种的选育提供参考和理论依据。
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Research Progress of Ganoderma lucidum Breeding
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Abstract: Ganoderma lucidum is a fungus that has been extensively studied in modern times and has high edible and medicinal value. This

paper summarized the application and research status of five breeding technologies in G. lucidum, including natural selection breeding, mu-

tation breeding, hybrid breeding, protoplast fusion breeding and molecular breeding by consulting relevant literature, and provide a refer-

ence and theoretical basis for the breeding of G. lucidum varieties.
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灵芝（Ganoderma lucidum）是担子菌纲多孔菌科
灵芝属真菌，为我国传统名贵药材，被称为“仙草”。灵

芝入药在我国已有上千年的历史，具有扶本固正的功

效，在《神农本草经》和《本草纲目》中均有记载。现代药

理学研究表明，灵芝的主要活性成分为灵芝多糖、灵芝

三萜、多肽、核苷类、呋喃类、甾醇和生物碱等，具有抗

肿瘤[1]、提高免疫力[2]、抗氧化[3]、降血糖、降血脂[4]、保

肝护肝[5]和抗炎[6]等作用。

我国灵芝主要分布于海南、四川、贵州、安徽和吉

林等地，野生灵芝资源丰富[7]，现已发现的灵芝科有

103种 4个属，占世界已知灵芝种类的 88%[8]，丰富的

野生灵芝资源为灵芝育种提供了良好的基础。目前，灵

芝生产优良种主要由国外引入或野生菌种驯化。我国

灵芝品种经省级审定的较多，基本各省市均有审定的

灵芝品种，例如上海的‘沪农灵芝 1 号’，浙江的‘仙芝
1 号’、‘仙芝 2 号’，福建的‘芝 102’、‘芝 120’，但国
审灵芝品种仅有 4个，分别是‘川芝 6号’、‘G26’、‘金
地灵芝’及‘泰赤-1’[9]。

我国是世界上最大的灵芝生产国和消费国，2020
年，我国灵芝和灵芝孢子粉合计年产量约 1700 万kg，
灵芝产业总产值超过 80 亿元 [10]。同时由于真菌液体

发酵具有生产周期短、成本低及产量高等特点 [11]，灵

芝液态发酵及菌种改良也受到一定关注，发酵产物已

广泛应用于食品[12]、环保[13]和医药[14]等行业。灵芝产
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业市场前景广阔，灵芝的稳产高产是产业健康发展的

基础，优良灵芝品种是生产的基础与重要保障，科学技

术的进步为灵芝育种研究提供了更多的可能性。本文

通过查阅灵芝育种相关文献，综述了灵芝育种方法的

研究现状，为灵芝优良菌种的研究提供参考。

1 灵芝育种方法研究进展

1.1 自然选择育种

自然选择育种是指不经人工处理，利用自然变异

选育新品种的方法。自然选择育种是最古老、最简单的

育种方法，是其他育种方法的基础，但需要收集大量种

质资源进行试验，工作量大，且可供选择的范围有限，

具有偶然性。近年来，通过自然选择育种培育出一大批

省审优势品种，包括山东主要种植的灵芝品种‘御蕈堂

灵芝 1 号’和‘御蕈堂灵芝 2 号’[15]，具有优良特性的

‘晋灵芝 1 号’[16]、‘川圆芝 1 号’[17]、‘攀芝 1 号’[18]、

‘层迭灵芝泰 G1 号’[19]、‘南 GL11’[20]、‘仙芝 3 号’[21]

以及‘云白灵芝 2 号’[22]等。

1.2 诱变育种

诱变育种是运用物理和化学等方法作用于菌株的

DNA，使其遗传特性发生变异，从而获得优良菌株的
方法。灵芝菌丝体、原生质体均可作为诱变原材料，其

中去除细胞壁的灵芝原生质体对外界环境非常敏感，

更容易受到诱变剂的损伤，是诱变育种材料的首选。

物理诱变育种 物理诱变育种具有安全、高效

等优点，是最简单、最常用的诱变方法。传统物理诱变

主要采用紫外线、激光等方法进行诱变[21]，近年来，随

着科学技术的发展，超声波、电磁波、微波、宇宙射线和

常压室温等离子体（Atmospheric room temperature plas-
ma, ARTP）等方法也相继出现[23]。物理诱变可使化学

键断裂，从而导致染色体结构的变异（染色体的易位、

倒位和缺失）。

紫外诱变广泛应用于食用菌研究 [24-26]，目前，应

用紫外诱变育种方法已筛选出具有多糖含量高[27]、三

萜含量高[28]、耐高温[29]及产孢量高[30]等优良性状的灵

芝新菌株。朱惠照等[31]采用紫外线诱变技术育成子实

体和孢子产量高、抗逆性好、品质优的赤灵芝新品种

‘仙芝 1 号’。ARTP 诱变是由清华大学研究团队开发
的一种新型诱变技术[32]，基于大气压射频辉光放电原

理，等离子体在形成过程中释放的高能量引起 DNA 突
变[33]，具有安全、快速，在室温条件下能够产生更高的

突变率，突变谱较紫外诱变宽的特点[34]。余雯雯[35]通

过ARTP诱变灵芝菌丝体，筛选出菌丝产量及灵芝酸
产量与出发菌株相比均明显提高的 ATP3 菌株。李塬
等[36]利用 ARTP诱变技术，综合考虑诱变菌株的菌丝
体多糖含量和生物量，最终筛选出多糖产量较出发菌

株提高 268.57%的诱变菌株 A-246。张越野等 [37]利用

ARTP技术诱变获得抗氧化能力显著提高的诱变菌株。
化学诱变育种 化学诱变是化学药剂与遗传

物质发生生化反应，在 DNA 复制时诱发碱基的突变

与密码子的位移 [38]。主要化学诱变剂包括氯化锂、亚

硝酸和甲基磺酸乙酯（EMS）等，化学诱变剂的环境安

全性有待进一步提高。董玉玮等[39]研究发现，赤芝原生

质体经 0.3%氯化锂诱变后，致死率为 72.8%，诱变菌株

第4代锗含量最高，为174.88 g/g，比亲本提高了269.02%。

董玉玮等 [40]分别采用不同的化学诱变剂对灵芝原生

质体进行处理，最终找出不同化学诱变剂的最佳剂量，

同时得到了遗传稳定的高多糖含量菌株。由于化学诱

变剂的单一重复使用会产生诱变剂疲劳效应，导致突

变谱变窄，因此，化学诱变常与其他诱变方法一起采用

复合诱变，复合诱变为诱变剂重复使用多次或两种或

两种以上诱变剂同时使用 [41]。Peng 等 [42]通过氯化锂

或氯化锂和Triton X-100 的组合对灵芝原生质体进行

突变处理，得到两个突变菌株，其胞内多糖和三萜类

化合物的最高产量分别提高了 568.45%和 373.43%。

空间诱变育种 太空环境中包括辐射、微重力

和交变磁场，这种特殊又复杂的环境为诱变育种带来

了新的机遇。据报道，空间诱变育种突变率可达10%[43]。

1996年，我国成功通过搭载返地式卫星获得了菌丝形

态、活性均优良的新菌株[44]。本世纪初，Qi 等[45]对空

间诱变后灵芝进行扩增片段长度多态性分析，证实了

菌株的多态性差异；‘卫星灵芝 2 号’是空间诱变育种

结合地面选育培育出来的灵芝新品种，与未经卫星搭载的

菌株相比，新产品子实体产量可提高75.3%，氨基酸总量达

10.315%，比对照株提高了 96.4%[46]。张蕾等[47]以‘仙

芝 1 号’为出发菌株，通过高温栽培筛选和空间诱变，

获得了一株耐高温 35 ℃以上、高产和优质的赤灵芝

新菌株‘仙芝 2 号’。目前，针对空间育种的研究机理

尚不明确且研究缺乏系统性，大多只针对一代、二代菌

株进行研究，后续研究及利用相对薄弱，见表 1。
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表 1 灵芝诱变育种部分报道

Table 1 Some reports of mutation breeding of

诱变组织材料

Inducing tissue
诱变剂

Mutagen
年份

Year
参考文献

Reference

组织块 紫外线 UV 2001 [31]

原生质体 紫外线 UV 2008 [28]

组织块 紫外线 UV 2014 [30]

菌丝体 紫外线 UV 2019 [23]

原生质体 紫外线 UV 2021 [27]

菌丝体 常压室温等离子体 ARTP 2019 [35]

原生质体 常压室温等离子体 ARTP 2021 [36]

原生质体 常压室温等离子体 ARTP 2021 [37]

原生质体 氯化锂 LiCl 2011 [39]

原生质体 氯化锂、甲基磺酸乙酯、亚硝酸 LiCl、EMS、HNO 2012 [40]

原生质体 氯化锂、Triton X-100 LiCl、Triton X-100 2016 [42]

菌丝体 宇宙射线 cosmic rays 1996 [44]

菌丝体 宇宙射线 cosmic rays 2014 [47]

1.3 杂交育种

杂交育种工作的生物学基础是有性生殖，我国在

20 世纪 70 年代，开启了食用菌杂交育种工作 [48]。杂

交育种主要包括单单杂交、单双杂交和多胞杂交等类

型，杂交过程中菌丝之间发生核迁移，从而导致遗传物

质重新组合。单单杂交过程中核迁移常表现为核互换或

核的单向迁移，研究表明，单向核迁移占比非常高 [49]；

单双杂交的核迁移为双核菌丝体中的一个核迁移到单

核菌丝中，其中双核菌丝体中两个核迁移概率不同，会

受到等级机制的影响 [50,51]，单双杂交也称为“布勒现

象”[52]。灵芝的交配系统属于四极性异宗结合，双核体

菌丝中存在两种交配型，由于灵芝担孢子难以萌发，目

前大多应用原生质体单核化制备技术将亲本双核分

离，制备具有再交配能力的单核体。吴小平等 [53]选择

遗传距离较远的 5 个灵芝品种作为亲本菌株进行单
单杂交，成功获得多糖产量与子实体产量比亲本有显

著提高的杂交菌株。林俊华等[54]通过对杂交菌株进行

评价，证明了灵芝原生质体单核化杂交育种技术可用

于灵芝新品种培育。吴伯文 [55]筛选出在产量、灵芝三

萜及灵芝多糖上具有显著优势的‘金山灵芝 102’和
‘金山灵芝 120’。王天娇等[56]通过单单杂交育种得到

对培养基营养利用率高、三萜含量高的杂交菌株。刘新锐

等[57]以‘南韩灵芝’和‘G8-2’为亲本，通过原生质体单
核化杂交，筛选获得抗杂菌能力较强，朵形好，出芝整

齐，产量高的‘芝 102’。
1.4 原生质体融合育种

原生质体融合是一种远缘杂交育种的方法，是指

通过去壁处理得到原生质体后，在物理、化学或生物学

诱导下属间、种间及种内进行融合，最终筛选得到兼具

亲本优良性状的新品种。原生质体融合技术可以增高

重组频率，扩大重组的亲本范围，突破种间障碍，但由

于 DNA 交换及重组的随机性，融合子的筛选鉴定工
作难度较大，现常用的亲本标记方法有营养缺陷型[58]、

抗药性[59]、荧光染色[60]和双重灭活标记[61,62]等。原生

质体融合育种技术起步较晚，仍处于发展阶段。

原生质体的制备与再生 原生质体在灵芝育

种中担任着十分重要的角色，可作为诱变育种、杂交育

种、原生质体融合育种和分子育种的原材料。1957年，
Eddy 等[63]首次用蜗牛酶溶解酵母细胞壁分离到原生

质体，随后，原生质体融合技术开始应用于食用菌研究

领域。1998年，曹文芩[64]以‘中国红灵芝’为材料，研究

了灵芝原生质体制备、再生及融合的过程，针对灵芝原

生质体育种的研究开始步入正轨。

影响原生质体制备与再生的因素包括菌株类型、

菌龄、渗透压稳定剂类型、酶液状态（包括酶液浓度、酶

解温度、酶解时间、酶解 pH）、原生质体收集转速和
再生培养基类型等。近年来，许多专家学者对影响灵

芝原生质体制备与再生的条件进行了优化。研究结果

表明，以对数生长期（菌龄 4~8 d）的菌丝为原材料，2%
溶壁酶，酶解pH5~6，酶解时间 2~3.5 h，酶解温度 30℃
左右，收集原生质体转速 3 000 r/min左右可制备出较
多数量的原生质体[61,65,66]。此外，王昱等[67]还对渗透压

稳定剂类型进行了研究，结果表明 0.6 mol/L 甘露醇
更利于原生质体的制备与再生。原生质体的制备还与

许琳，等：灵芝育种研究进展
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酶的类型息息相关，不同类型酶液之间制备条件存在

差异，纤维素酶、蜗牛酶及其复合酶液也可用于灵芝原

生质体的制备，可参照各酶液使用方法摸索最佳制备

条件[42,68,69]。原生质的再生率还与培养方式[70]和培养

基类型 [71]有关，在最佳培养条件下进行培养，可获得

较高的再生率。

原生质体融合 自然条件下，原生质体可自发

融合，但融合率极低，目前聚乙二醇（PEG）诱导的化学
融合和电脉冲诱导的电融合是食用菌原生质体融合中

应用最广的原生质体融合技术。

化学融合是应用最为广泛的融合方法，化学融合

法是利用不同的化学试剂作为诱导剂，促使原生质体

聚集、黏连及融合的方法。常用的诱导剂为 NaNO3 和

PEG。其中利用 PEG 作为诱导剂时，需 Ca2+作为辅助

诱导剂来介导原生质体的融合。全卫丰等[72]通过PEG
诱导两株不同性状的灵芝菌株原生质体发生融合，选育

出了富硒高产灵芝菌株YG1。陈合等[73]研究表明灵芝

原生质体融合的最佳条件为30%PEG、0.02mol/L CaCl2、
融合时间 30 min、温度 30℃，融合率为 0.4%。苗敬芝
等[74]以美国大灵芝和信州灵芝为起始菌株，研究两种

原生质体最佳融合条件为 30% PEG、0.03 mol/L Ca2+、融

合时间 30 min、温度 35 ℃、融合率 0.47%。Raman[61]

等利用赤芝及树舌灵芝进行融合，获得总多糖含量具

有显著差异的融合菌株。国审品种‘G26’为韩芝和红
芝进行种内原生质体融合育成[75]。

物理融合法主要包括电诱导融合和激光诱导融合

法。电融合法优点是细胞损伤小，操作简单，条件温和，

融合效率高，缺点是设备要求高，价格昂贵。陈合等[73]

将白芝和赤芝两种原生质体进行融合并确定了电融合

的最佳条件。高明侠等[76]通过电融合方法对紫芝和赤

芝原生质体电融合条件进行了研究，结果显示电融合

的最佳条件为：脉冲强度 10 kV，脉冲间隙 24 s，脉冲
次数 3 次/s，最高融合率为 0.038%。激光诱导融合法
目前研究较少。

1.5 分子育种

分子育种是将分子生物学技术应用于育种中，在

分子水平上进行育种的一种方法，包括分子标记辅助

育种、转基因育种和分子设计育种等。分子育种技术优

点是不受种属限制，实现了远缘杂交，可根据研究的需要，

有目的地进行定向改造，例如抗虫、抗病和高产品种[77]。

分子标记辅助育种 分子标记辅助育种利用

与目标基因紧密连锁的分子标记在杂交后代中准确鉴

别不同个体的基因型，从而辅助选择育种，显著提高选

择的准确性和育种效率[78]。理想的分子标记具有高多

态性、共显性、分布均匀、检测手段简单和重复性好等

特点。多种分子标记在灵芝遗传连锁图谱的构建中得

以应用，例如限制性内切酶片段长度多态性（Restrict-
ion Fragment Length Polymorphism, RFLP）[79]、限制性

片段长度扩增多态性（Amplified Fragment LengthPoly-
morphism, AFLP）[80]、序列相关扩增多态性（Sequen-
cerelated amplified polymorphism, SRAP）[81]、特定

序列扩增（Sequence Characterized Amplified Regions,
SCAR）[82]、单核苷酸多态性（Single Nucleotide Pol-
ymorphism, SNP）[83]和简单序列重复（simple sequence
repeat, SSR）[84]等。

基因工程育种 基因工程育种是通过DNA重
组技术进行育种。转基因育种中构建高效、稳定的遗传

转化体系显得尤为重要。常规基因转化方法有电击转

化法[85]和限制酶介导的插入突变[86]、PEG介导的原生
质体转化法[87]和根癌农杆菌介导的转化法等。根癌农

杆菌介导的转化法操作简便，转化效率高，近年来，成

为灵芝遗传转化的主要研究手段之一。师亮等[88]利用

根癌农杆菌介导的转基因体系将外源基因片段整合进

了灵芝的基因组 DNA中，并优化培养参数，提高了灵
芝原生质体的转化效率。Xu 等 [89]利用根癌农杆菌介

导的转基因体系培育出了高产灵芝酸的灵芝菌株。

CRISPR/Cas9是近几年发展起来的一种高效的基
因编辑工具，是目前最成功的基因组精准编辑技术，它

不仅可以对单个的目的基因进行编辑，也可对基因家

族、整个基因座及代谢通路中的多个基因同时进行编

辑[90,91]。Qin 等[92]首次在灵芝中成功应用了 CRISPR/
Cas9系统，成功获得了转化子，转化效率高达 66.6%，
从而使灵芝产生更多具有抗肿瘤活性和抗转移活性的

灵芝酸。

2 总结与展望

随着经济社会的持续健康发展，人们对于养生保

健的需求越来越高，灵芝相关的保健品受到了社会的

广泛关注，极大推动了灵芝产业的发展。优良的灵芝菌

种是灵芝产业发展的基础，培育筛选出具有优良性状

且能稳定遗传的灵芝新菌株显得迫切而又紧要。灵芝

育种技术已取得了一定的进展，从最初的自然选择育

种到后来随着科学技术的发展，逐渐形成的杂交育种、

诱变育种、原生质体融合育种及分子育种，都极大程度

上丰富了灵芝种质资源。
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目前，国审品种及省审品种大多由自然选择育种

得到，是灵芝育种的主要途径；诱变育种很好的解决了

自然选择育种突变率低的问题，但其突变的方向仍很

难确定，后续需要大量的筛选实验才可获得理想菌株；

杂交育种及原生质体融合育种可以定向育种，培育出

兼具双亲优势的灵芝菌株，同样存在后续筛选工作量

大的情况；分子育种技术也应用到灵芝育种工作中，分

子育种将现代分子技术手段整合于传统育种方法中，

提高了育种的效率，但相较于其他 4 种育种方法，其
技术难度大，价格昂贵，经改造后的新品种是否会对生

态环境造成影响仍需讨论，公众对转基因的认知仍存

在争议；目前灵芝育种还存在较多问题，系统性研究相

比较其他作物或食用菌来说还十分滞后，由于应用于

商业的栽培种优良性状较为稳定及明确，常被用来当

做育种的亲本，这就导致栽培品种的遗传背景越来越

窄，因此，灵芝育种应不断挖掘和利用野生种质资源，

扩大种质资源基因库，扩宽栽培品种的遗传背景，相信

随着育种理论研究的继续深入及育种技术的进步，不

断明确育种目标，将会有更多、更优良的灵芝菌株及品

种被选育出来。
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