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　　摘要：栽培双孢蘑菇必须通过覆土才能形成子实体，但是目前关于覆土刺激双孢蘑菇原基形成的机制还不是非常
清楚。从覆土的物理性质、化学性质、微生物的作用３个方面阐述了覆土对双孢蘑菇子实体形成的作用，着重介绍了
覆土层中微生物与双孢蘑菇子实体形成的关系、不同覆土材料的特性及其对双孢蘑菇产量的影响，以期对双孢蘑菇覆

土机制的进一步研究提供参考。
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　　双孢蘑菇（Ａｇａｒｉｃｕｓｂｉｓｐｏｒｕｓ）别称白蘑菇、蘑菇、洋蘑菇、
西洋松茸，由于其栽培起源于３００多年前的法国，因此又有
“法国蘑菇”之称。双孢蘑菇是一种目前世界上栽培最广、规

模最大、产量最多的全球性食用菌［１］，我国是双孢蘑菇的生

产大国，出口量位居世界第一。覆土层是一种用来覆盖在培

养料上的物质［２］，当双孢蘑菇的菌丝在培养料中生长并吃透

料后，此时在料面上覆盖１层覆土，等菌丝长到覆土层后，降
低温度、增加空气和覆土层的湿度，菌丝就开始扭结，形成子

实体原基，原基不断生长就发育成可采收的蘑菇。双孢蘑菇

子实体原基的形成过程有以下几个步骤：首先是许多菌丝相

连并扭结在一起形成一条条菌索；然后在菌索特定部位的菌

丝出现大量分支组成的菌丝团，这就是子实体原基；再由原基

进一步分化发育成成熟的子实体［３］。如果不覆土，一般的双

孢蘑菇就不能形成子实体原基。双孢蘑菇子实体的形成是非

常复杂的生物学现象，至今还存在许多不清楚的地方，但是已

经知道覆土在双孢蘑菇的栽培过程中起重要的作用，因为覆

土提供的双孢蘑菇生长环境的变化使得双孢蘑菇由营养生长

转向生殖生长［４］，同时覆土也是双孢蘑菇产量、质量和商业

蘑菇均一性的主要影响因子［５］。尽管覆土的确切作用机理

还不是很清楚，但人们普遍认为是覆土层特定的物理特性、化

学性质和微生物的活动对双孢蘑菇子实体的形成起作用［６］。
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１　覆土层的理化特性对子实体形成的影响

覆土层最重要的物理性质是能够提供双孢蘑菇菌丝生长

和发育所需的水分，从而使其继续发展为子实体。其主要功

能是防止料面干燥，为子实体提供支撑作用，也可以防止多次

浇水对双孢蘑菇的结构造成破坏［７－８］。一般来说，双孢蘑菇

子实体的含水量约为９０％，因此尽量多提供可供利用的水分
是增加产量的关键，而子实体中的水分主要来源于覆土材料

和培养料，可见覆土是蘑菇生长发育所需水分的重要来源之

一，此外高持水率也是优良覆土材料的重要特性之一。双孢

蘑菇菌丝的延伸速度与覆土层的湿度是紧密相关的［９］，双孢

蘑菇产量在第二潮时最大，而这时覆土层的基质势迅速下降。

覆土材料的透气性和吸附力对双孢蘑菇原基的形成也非

常重要，李荣春用泥炭、树皮、椰子纤维、活性炭、无烟煤、褐

煤、沸石和硅胶等８种材料进行覆土试验，结果表明，活性炭、
椰子纤维、泥炭土上的双孢蘑菇子实体原基数量显著高于其

他材料，且原基既能在有机材料上发生又能在无机材料上发

生，与覆土材料的化学性质不相关，但在有机材料上比无机材

料上能产生更多的原基［１０］。无论使用无菌还是有菌的活性

炭栽培双孢蘑菇，都能产生大量的原基，Ｌｏｎｇ等也发现，以无
菌活性炭为覆土材料，由于活性炭具有较高的吸附性能，因而

能吸附某些抑制双孢蘑菇原基产生的物质（即结实基因表

达），从而使原基发生［１１］。在培养料中的双孢蘑菇菌丝生长

时会产生一些挥发性的碳氢化合物，如氯甲烷、氧硫化碳、二

硫化碳、乙烯等，其中乙烯被发现与子实体的形成有关，在原

基向子实体发展的过程中，乙烯含量迅速增加［１２］；此外一种

挥发性的物质１－辛烯 －３－醇会抑制原基进一步形成［１３］。

还有一种理论是在对覆土进行热处理时，活性炭会影响覆土

层水分中ＣＯ２的反应
［１４］，由于活性炭能吸收 ＣＯ２

［１５］，因此在

覆土层和培养料层之间会产生ＣＯ２梯度，而ＣＯ２浓度降低会
诱导双孢蘑菇原基的形成。Ｔｓｃｈｉｅｒｐｅ等观察到线状的蘑菇
菌丝只要在低浓度的 ＣＯ２中就可以产生子实体

［１６］。在没有

灭菌的覆土里，ＣＯ２参与蘑菇的代谢活动，并与覆土层中的水
分反应而转化成碳酸，接着与碳酸钙反应并释放出 Ｃａ２＋和
ＨＣＯ３

－，因此认为直接影响蘑菇菌丝生长方式的不是ＣＯ２，而
是其水解产物———ＨＣＯ３

－。Ｍａｓａｐｈｙ等研究发现，蘑菇在营
养生长时，其菌丝表面附有草酸钙结晶，而在覆土层中原基形

成前的菌丝表面没有发现草酸钙结晶［１７］。在热处理草炭和

碳酸钙时，碳酸氢盐－二氧化碳缓冲发生还原反应可引起与
草酸反应的钙减少［１４，１８］，覆土层中以还原态存在的铁会抑制

蘑菇的生长，而草酸是铁的络合物，活性炭则能够吸收 Ｆｅ２＋

的螯合物［１４，１９］。

此外，保持覆土层中较低的营养水平和较低的盐离子浓

度有利于保持水分，从而促进双孢蘑菇原基的形成；覆土层中

盐浓度过高则会抑制双孢蘑菇原基的形成［７，１８］。Ｇüｌｓｅｒ等使
用４种不同的材料进行覆土，发现覆土中盐浓度和双孢蘑菇
的产量呈负相关，覆土中较低的盐浓度能够显著增加双孢蘑

菇的产量［４］；还有研究发现，覆土层中铁的浓度与蘑菇产量

呈正相关，而高浓度的钾、镁能抑制双孢蘑菇子实体的形

成［３］。此外，优良覆土层的ｐＨ值应呈中性或微碱性，具有碳
酸钙缓冲、高阳离子交换能力，同时含有镁含量低、毒性低的

物质，这些均有利于双孢蘑菇原基的形成并转化成子实体。

覆土中总氮浓度应保持在０．７％ ～０．８％［３］。原基的形成还

与双孢蘑菇自身的遗传特性有关，有研究表明，对６个品种的
双孢蘑菇分别使用灭菌和不灭菌的覆土材料，所有品种在不

灭菌的覆土条件下都能产生数量不同的原基，只有 Ｂ４３０品
种能够在无菌的覆土条件下长出少量原基，其他的品种都不

能在无菌条件下产生原基［２０］。

２　覆土层的微生物作用

土壤微生物能够参与许多生态系统中的各种生化过程，

其中包括能量和营养物质循环及各类有机质的转化。关于覆

土层中微生物对双孢蘑菇子实体形成的作用存在争议，最初

对蘑菇覆土层中的微生物作用进行研究发现，微生物对蘑菇

子实体的生长无关，因为在覆土灭菌进行出菇试验中，有的也

有子实体原基发生。说明灭菌覆土是由于经高压灭菌后产生

了抑制出菇的物质，并不是因为没有微生物才导致长不出菇

的［２０］。在研究双孢蘑菇原基发生时发现，在不同的蘑菇品种

和不同的培养基条件下，原基的发生数量都不同。有研究认

为，蘑菇原基的形成依赖于培养基的种类、碳源、ＣＯ２等环境
条件，而不受臭味假单孢菌或其他细菌悬浮液或过滤液的影

响［２１］。与此同时，Ｅｇｅｒ提出不同的观点，他最早提出蘑菇从
营养生长向生殖生长转化的关键取决于覆土层微生物的活

动［２２］，而后有关这方面的文献报告也日益增多。许多支持此

观点的学者认为，蘑菇子实体原基的形成除与覆土层的理化

性质有关外，还和微生物密切相关。覆土层中微生物数量和

组成的变化与蘑菇生长特性，如原基发生早晚、发生量、子实

体数量及产量等密切相关［２３］。Ｈａｙｅｓ等在琼脂培养基上用从
商业栽培的覆土层中分离出的臭味假单孢菌（Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｐｕｔｉｄａ）诱导出了蘑菇子实体原基，并在琼脂培养基上研究臭
味假单孢菌对绒状和索状蘑菇菌丝的影响时发现，假单孢杆

菌是蘑菇子实体发生所必需的［２４－２５］。由此可以认为，臭味假

单孢杆菌在蘑菇子实体发生中起重要作用［２６］。

在对覆土层可培养的细菌群落磷脂脂肪酸ＰＬＦＡ分析发
现，土壤中的细菌总数在第一潮菇原基形成时相对较高，且在

蘑菇的生长过程中细菌总数有明显增加；双孢蘑菇的生长会

影响覆土层中的细菌群落，覆土会导致革兰氏阴性细菌与革

兰氏阳性细菌之间的比例增加，说明革兰氏阴性细菌对双孢

蘑菇原基的形成起重要作用［６］。通过变性梯度凝胶电泳（ｄｅ
ｎａｔｕｒｉｎｇｇｒａｄｉｅｎｔｇｅｌｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ，ＤＧＧＥ）分析双孢蘑菇的覆
土时期、原基形成和收获时的覆土层中微生物的多样性时发

现，覆土层中的细菌在原基形成时和收获时的多样性大于刚

覆土时的，原基形成时细菌的种群主要为假单胞菌、黄杆菌

属，αβγδ－节杆菌和一些不可培养的种属［２７］。

３　微生物促进双孢蘑菇子实体形成的机理

有学者认为，双孢蘑菇在菌丝生长过程中会分泌一种自

我抑制剂，这种抑制剂能够被细菌分解利用从而使其降低到

一定的水平，即解除抑制，从而允许双孢蘑菇原基的形

成［１１，２１］，Ｈａｙｅｓ等认为这与覆土层的铁离子浓度有关，即微生
物（主要是臭味假单孢杆菌）通过溶解覆土层中的铁，把Ｆｅ３＋

还原成Ｆｅ２＋，在提高铁的有效性和利用率的同时刺激蘑菇原
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基的形成［２４］。Ｅｇｅｒ在研究覆土层微生物对原基的发生和作
用时发现，未灭菌的覆土材料放在培养料旁也产生了原基，他

认为是覆土微生物的代谢产物诱导了蘑菇原基的发生［２２］。

Ｐａｒｋ等认为，细菌的代谢产物对蘑菇子实体的发生起重要作
用［２８］。日本的Ｕｒａｙａｍａ报道并分离出一种能诱导蘑菇原基
发生的杆状细菌代谢产物［２９］。张大飞等认为，双孢蘑菇子实

体原基的形成及发育过程对乙烯敏感，高浓度的乙烯对其有

抑制作用［３０］。双孢蘑菇能够合成１－氨基环丙烷 －１－羧酸
（１－ａｍｉｎｏｅｙｅｌｏｐｒｏｐａｎｅ－１－ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃａｃｉｄ，ＡＣＣ）并转化ＡＣＣ
而生成乙烯。覆土的作用是使培养料中菌丝产生的 ＡＣＣ通
过毛细管作用或扩散作用及时转移到覆土中而被其中的细菌

利用，从而降低菌丝产生乙烯的量，解除乙烯对子实体原基形

成和发育的抑制作用。已有很多研究证实，恶臭假单胞菌是

一种生防细菌，它不但能够产生嗜铁素，而且能够产生吲哚乙

酸、１－氨基环丙烷 －１－羧酸（ＡＣＣ）脱氨酶，同时具有一定
的溶磷能力［３１－３２］。假单胞菌是活跃在植物根际的一大类根

际促生微生物（ｐｌａｎｔｇｒｏｗｔｈｐｒｏｍｏｔｉｎｇｒｈｉｚｏｂａｃｔｅｒｉａ，ＰＧＲＡ），能
够调节植物的微生态环境，从而对宿主植物起防病促生的作

用。假单胞菌对于宿主食用菌也有类似的防病促生作用。细

菌和真菌之间的相互作用是最近研究的热点，如侧耳属

（Ｐｌｅｕｒｏｔｕｓｓｐｐ．）真菌和固氮细菌之间的联合固氮［３３－３４］、橄榄

绿链霉菌（Ｓｔｒｅｐｔｏｍｙｃｅｓｏｌｉｖａｃｅｏｖｉｒｉｄｉｓ）和多育曲霉（Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ
ｐｒｏｌｉｆｅｒａｎｓ）协同利用大分子物质几丁质［３５］。Ｃｈｅｎ等研究发
现，覆土中２０％可培养的细菌都能产生 ＡＣＣ脱氨酶，将筛选
出来的能产生ＡＣＣ脱氨酶的臭味假单孢菌ＵＷ４与双孢蘑菇
进行共培养，发现它们能够附着在双孢蘑菇的菌丝上并刺激

双孢蘑菇菌丝产生，抑制双孢蘑菇产生乙烯，从而减轻乙烯对

原基形成的抑制［３６］。

由以上研究可以看出，覆土微生物本身的代谢产物及其

引起的覆土层化学环境的变化是诱导蘑菇子实体发生的重要

原因之一。

４　覆土材料的选择

国内外的研究结果表明，目前最理想的覆土材料是泥炭

土，其最大持水量可达９０％（普通泥土仅为２０％ ～３０％）；泥
炭土的团粒结构好，疏松透气，不会板结；在幼菇生长发育过

程中所需喷水次数少，菇质好。因此，泥炭土目前在西方发达

国家工厂化栽培中的应用极为普遍。尽管泥炭土已经被广泛

应用于覆土，但是它也是一种不可再生资源，由于每年双孢蘑

菇工厂化生产都会消耗掉大量的泥炭土，因而选择一种替代

材料作为覆土对于减少自然资源消耗、保护环境具有重要意

义。此外，还有一些材料如泥土、蛭石、发酵过的蘑菇菌糠等

也可以作为覆土材料。Ｇüｌｓｅｒ等用泥炭和制茶废料等比例混
合后作为覆土材料发现，与单纯泥炭相比，其双孢蘑菇的产量

没有显著差异［４］。有研究发现，覆土层中高浓度的可溶性

盐、有机物、无机物都会导致双孢蘑菇减产，而较高浓度的铁

会提高双孢蘑菇的产量［３］。使用ＥＤＴＡ处理菌糠能够螯合其
中的金属离子，从而降低菌糠中的金属离子含量，将处理过的

菌糠消毒后与泥炭土混合作为覆土，双孢蘑菇的干物质含量

显著高于以纯泥炭土为覆土的对照组［３７］。在我国，泥炭土主

产于东北原始森林，从采购、运输到制作，价格昂贵，因此在我

国目前条件下，如何利用当地现有资源，用工农业废弃物仿制

泥炭土以达到提高双孢蘑菇产量和质量的目的，成为栽培手

段改良的新趋势，如果能够找到价格低廉、制作方便的仿制泥

炭土的方法，将具有很大的应用推广价值。王志强等研究发

现，在泥土中掺入８０％无氧发酵的废菌糠可以提高覆土的保
水性，且产量仅次于使用泥炭土作为覆土的试验组，大大降低

了覆土的成本［３８］。国内在生产上为了降低成本主要还是使

用砻糠河泥、河塘土、塘泥黄土作为覆土材料［３０，３９－４０］。将泥

炭和其他材料按一定比例进行混合，尽管在产量上与纯泥炭

没有显著差异，但是能够显著提高投入产出比。马晓龙等研

究发现，使用５０％泥炭－谷壳塘泥复合土配方能获得较好的
经济效益，覆土经济投入为５．５４元／ｍ２，产出为１７．８５元／ｍ２；
而如果使用纯泥炭土，覆土的经济投入则为８元／ｍ２，产出为
１８．４５元／ｍ２［４１］。将泥炭土和茶叶生产废料按１∶１混合作为
覆土材料，发现双孢蘑菇的产量与用纯泥炭土相比没有显著

变化。

５　结论

覆土在双孢蘑菇的栽培中起重要的作用，可以使双孢蘑

菇的生长环境发生变化从而使其从营养生长向生殖生长转

化。覆土的物理化学性质如透气性、持水率、吸附性、盐分、低

渗透压和ｐＨ值都会影响双孢蘑菇菌丝的生长，覆土层的低
营养水平及足够的低盐浓度能够减少水分的缺失而保证原基

形成需要的水分。覆土中微生物对双孢蘑菇原基形成的作用

也非常明显，主要通过假单胞菌属的细菌产生一些代谢物质

与双孢蘑菇的之间相互作用而刺激双孢蘑菇原基的形成。可

以看出，大量研究工作表明覆土对蘑菇子实体形成的作用及

作用机理较为复杂，包含覆土的物理化学特性及微生物的作

用等多个方面。通过对覆土作用机理的探讨，有利于建立一

个标准的模式来预测双孢蘑菇的生长行为，并且可以从改善

覆土的理化特性、微生物区系来优化双孢蘑菇的生长条件，从

而提高双孢蘑菇的产量和质量。
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效果比较［Ｊ］．浙江农业科学，２０１０（４）：７３９－７４０．

［４１］马晓龙，汪志红，吴仁峰．双孢蘑菇覆土材料配方与效益的关系
［Ｊ］．食药用菌，２０１１，１９（２）：１９－２０．
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