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交配型基因在真菌有性生殖中的作用研究进展

雍明丽ꎬ　 于俊杰ꎬ　 刘永锋
(江苏省农业科学院植物保护研究所ꎬ江苏 南京 ２１００１４)

　 　 摘要:　 真菌生殖方式可分为无性和有性两大类ꎬ其中有性生殖在真菌遗传物质重组和生物进化过程中起非常

重要的作用ꎮ 真菌有性生殖方式分为异宗配合ꎬ同宗配合和假同宗配合ꎮ 真菌有性生殖主要由交配型基因 ＭＡＴ 控

制ꎮ 交配型基因的结构是实现有性生殖的关键要素ꎬ交配型基因编码的蛋白质是具有活性的转录因子ꎬ其在营养生

长时期就发挥着作用且对真菌有性生殖的调控体现在不同的生长过程中ꎮ 本文着重阐述了对真菌有性生殖起决定

性作用的交配型基因的结构、分子功能及其对有性生殖的调控机制ꎮ
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　 　 自然界中真菌的种类多种多样ꎬ高达 １.６×１０６

种ꎬ分属于子囊菌门(Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ)、担子菌门(Ｂａｓｉｄ￣
ｉｏｍｙｃｏｔａ)、 接 合 菌 门 ( Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ )、 球 囊 菌 门

(Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ)、壶菌门(Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ)、孢子门

(Ｍｉｃｒｏｓｐｏｒｉｄｉａ)和新近建立的隐真菌门(Ｃｒｙｐｔｏｍｙ￣
ｃｏｔａ) [１￣２]ꎮ 与真菌种类相对应的ꎬ真菌的生殖方式

也具有多样性ꎬ大致可分为无性和有性两大类ꎮ 几

乎所有真菌都能进行有性生殖ꎬ但大多数时间真菌

是进行无性生殖的ꎬ有性生殖是自然界中具有多样

化特征的现象之一ꎬ无论是生殖发生模式上ꎬ还是有

性或无性生殖频率上[３￣４]ꎮ 有性生殖需要性细胞或

性器官结合ꎬ经过核配与减数分裂产生各种类型的

有性孢子ꎬ这些有性孢子具有度过不良环境的作用ꎮ
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真菌的无性生殖不需要核配与减数分裂ꎬ体细胞直

接通过断裂、裂殖或芽殖等方式产生无性孢子ꎮ 有

性生殖具有很多优势ꎬ其能去除有害突变ꎬ使优良的

基因更快传播ꎬ杂交的过程中可产生遗传物质重组

的后代ꎬ产生基因型多样性ꎬ有利于增强真菌物种对

环境的适应性与选择性[５￣６]ꎮ 真菌的有性生殖主要

由交配型(Ｍａｔｉｎｇ￣ｔｙｐｅ)基因控制[７￣１１]ꎬ该基因控制

雌雄配子配合和两性亲和细胞的激素调节机制ꎬ控
制性别分化和有性发育ꎬ以及调控子囊壳的形成等ꎮ
因此对交配型基因的深入研究对于认识真菌有性生

殖模式、揭示生物生殖起源具有重要的意义[１２]ꎮ

１　 真菌有性生殖

真菌的“性别特征”由交配型位点(ＭＡＴ)控制ꎬ
如粗糙脉孢霉的交配型被命名为 ＭＡＴａ 和 ＭＡＴＡꎬ
而新型隐球菌及酿酒酵母的互补交配型分别以

ＭＡＴ a和 ＭＡＴａ 表示ꎬ其他真菌的交配型一般以

ＭＡＴ１￣１ 和 ＭＡＴ１￣２ 表示[６ꎬ１３￣１５]ꎮ 根据交配型基因在

真菌单倍体细胞中的分布情况ꎬ可以将真菌的有性

生殖方式分为异宗配合(Ｈｅｔｅｒｏｔｈａｌｌｉｓｍ)、同宗配合

(Ｈｏｍｏｔｈａｌｌｉｓｍ) 以及假同宗配合 ( Ｐｓｅｕｄｏｈｏｍｏｔｈａｌ￣
ｌｉｓｍ) [１ꎬ１６]ꎮ 异宗配合根据控制交配型不亲和性因

子的对数分为:二极性异宗配合和四极性异宗配合ꎮ
二极性异宗配合的真菌只有 ２ 种交配型ꎬ通常具有

１ 对决定其交配型的基因座[１７]ꎬ四极性异宗配合的

真菌具有 ４ 种交配型ꎬ具有 ２ 对交配型基因座 Ａα /
Ａβ 和 Ｂα / Ｂβ[１８]ꎮ 目前已知的绝大多数异宗配合的

子囊菌亚门真菌为二极性[１９]ꎮ 在异宗配合真菌有

性生殖过程中ꎬ相反交配型菌株的互相交配是完成

有性生殖的核心过程ꎮ 同宗配合真菌中 ２ 种亲和的

交配型基因存在于同一个细胞核内ꎬ表现为自交可

孕( Ｓｅｌｆ￣ｆｅｒｔｉｌｅ)ꎻ假同宗配合ꎬ又称次级同宗配合

(Ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｈｏｍｏｔｈａｌｌｉｓｍ)ꎬ其单个有性生殖细胞中

同时含有 ２ 种互补交配型的单倍体细胞核ꎬ因此表

现为可以“自发”地进行有性生殖[２０]ꎮ 也有研究结

果表明ꎬ在特定的环境压力及遗传条件下ꎬ同宗配合

和异宗配合之间常发生相互转换ꎬ甚至同一种内 ２
种配合方式亦可同时存在[２１￣２２]ꎮ

真菌的有性生殖过程包括交配识别ꎬ细胞间融

合形成受精卵ꎬ通过减数分裂期的染色体重组和分

离产生新的单倍体ꎮ 重组具有 ２ 个作用ꎬ首先ꎬ它可

以汇集同一基因组中不存在的有益等位基因ꎬ从而

提高适应速度[２３￣２４]ꎻ第二ꎬ它可以将有益突变和与

之相关的有害突变分开[２５]ꎮ 试验结果表明ꎬ有性群

体的适应性比无性群体更快[２６￣２７]ꎮ 最近一项使用

面包酵母跟踪进化试验中关于新突变的研究结果证

实ꎬ通过结合有益突变和从基因型中删除有害突变ꎬ
能提高真菌适应新环境的速度[２７]ꎮ 尽管最基本的

模式是相同的ꎬ但是在自然界中ꎬ不同的真菌群体间

有性生殖的各个阶段都存在着巨大的差异性[１４]ꎮ
在一定的环境条件下ꎬ真菌从无性生殖开始进行有

性生殖ꎬ产生的有性结构和有性孢子具有度过不良

环境的作用ꎬ是许多植物病害的主要初侵染源ꎮ 以

子囊真菌稻曲病菌(Ｖｉｌｌｏｓｉｃｌａｖａ ｖｉｒｅｎｓ)为例ꎬ其在侵

染水稻后进行无性繁殖形成稻曲球ꎬ当环境温度较

低时ꎬ具有不同交配型的菌株互相识别融合进行有

性繁殖形成菌核ꎬ大部分菌核能够萌发形成子实体ꎬ
子实体成熟后形成子囊壳ꎬ子囊壳中含有若干子囊ꎬ
成熟的子囊中含有 ８ 个线性的子囊孢子[２８]ꎮ 根据

形态的不同ꎬ可以将子实体分为子囊壳(核菌纲)ꎬ
子囊盘(盘菌纲)ꎬ闭囊壳(不整囊菌纲)和假囊壳

(腔菌纲)ꎬ尽管子囊真菌中子实体形态大小不相

同ꎬ但是子实体内的发育过程极其相似[２９]ꎮ

２　 交配型基因位点及结构

在真菌的有性生殖过程中ꎬ交配型基因对真菌

的性别控制和遗传进化起着决定性作用ꎮ 交配型位

点包括交配型基因以及侧翼序列ꎬ因为 ＭＡＴ 位点的

基因同源性很低ꎬ在生物体中并非等位置存在ꎬ因此

被称为等位点 ( Ｉｄｉｏｍｏｒｐｈ) [３０]ꎮ 异宗配合子囊菌

中ꎬ相反交配型菌株通常具有 １ 对高度异源的交配

型位点ꎬ而同宗配合菌株则同时具有这 １ 对交配型

位点的基因ꎮ 通常这 ２ 个等位点被称为 ＭＡＴ１￣１ 和

ＭＡＴ１￣２[３１]ꎬ且在自然界中 ２ 种存在形式的比率通常

为 １ ∶ １[３２]ꎮ 同宗配合子囊菌中 ＭＡＴ１￣１ 和 ＭＡＴ１￣２
位点相邻排列在同一个基因组上ꎮ 在大多数情况

下ꎬ这 ２ 个 ＭＡＴ 位点位于不同的染色体上ꎬ并在有

性生殖过程中独立分离ꎮ 第一个交配型基因是从酿

酒酵母中克隆得到的ꎬ酿酒酵母中有 ２ 个交配型等

位点ꎬＭＡＴα 和 ＭＡＴａꎬ其中 ＭＡＴα 编码 ２ 种蛋白质ꎬ
ＭＡＴα１ｐ 和 ＭＡＴα２ｐꎮ ＭＡＴα１ｐ 不仅仅控制交配型

和细胞型专化基因的表达ꎬ还能和 Ｍｃｍ１ 蛋白质、
ＳＴＥ１２ 蛋白组成蛋白复合体ꎬ激活 α１ 域特异基因的

转 录[３３￣３４]ꎮ 在 Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅ ｇｒｉｓｅａ[３５]、 Ｏｐｈｉｏｓｔｏｍａ
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ｑｕｅｒｃｕｓ[３６]、 Ｃｏｃｈｌｉｏｂｏｌｕｓ ｈｅｔｅｒｏｓｔｒｏｐｈｕｓ、 Ｃｒｙｐｈｏｎｅｃｔｒｉａ
ｐａｒａｓｉｔｉｃａ[３７]和 Ｖｉｌｌｏｓｉｃｌａｖａ ｖｉｒｅｎｓ[３８] 等异宗配合子囊

真菌中ꎬ异源的交配型基因座分别为 ＭＡＴ１￣１ 和

ＭＡＴ１￣２ꎮ 柄霉类群中交配型位点有 ３ 种类型:只有

ＭＡＴ１￣１ 或 ＭＡＴ１￣２ 或既有 ＭＡＴ１￣１ 又有 ＭＡＴ１￣２ꎬ并
且是 ＭＡＴ１￣１ 倒置后与 ＭＡＴ１￣２ 融合在一起[３９]ꎮ 担

子菌纲中具有 ２ 个交配型基因座(ＭＡＴ)ꎬ一个编码

信息素和信息素受体基因(Ｐ / Ｒ 基因座)ꎬ另一个编

码控制性发育的 ＨＤ 转录因子[４０￣４１]ꎮ 新月弯孢菌交

配型基因为 ＣｌＭＡＴ１￣１￣１ 和 ＣｌＭＡＴ１￣２￣１ꎬ分别编码 α￣
ｂｏｘ 结构域蛋白和 ＨＭＧ￣ｂｏｘ 结构域蛋白[４２]ꎮ

许多异宗配合的子囊菌中ꎬ其交配型基因不具

有同源性ꎬ编码的蛋白结构域不同ꎬ但交配型基因的

侧翼序列高度保守[４３]ꎮ 交配型基因编码的蛋白质

保守结构域可分为 ３ 类:一是 α￣ｂｏｘ 结构域蛋白ꎬ如
ＦＭＲ１ ( Ｐｏｄｏｓｐｏｒａ ａｎｓｅｒｉｎａ ) [４４]、 ＭＡＴａ１
(Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ)、ＭＡＴＡ￣１(Ｎｅｕｒｏｓｐｏｒａ ｃｒａｓ￣
ｓａ)、 Ｍａｔ１￣Ｐｃ ( Ｓｃｈｉｚｏｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ ｐｏｍｂｅ) 等ꎻ二是

ＨＭＧ￣ｂｏｘ 结构域蛋白ꎬ如 ＭＡＴＡ￣３(Ｎ. ｃｒａｓｓａ)、Ｍａｔ￣
Ｍｃ(Ｓ. ｐｏｍｂｅ)、ＳＰＹ(Ｈｏｍｏ ｓａｐｉｅｎｓ)、ＳＭＲ２(Ｐ. ａｎｓｅｒｉ￣
ｎａ)等ꎻ三是功能未知的假定蛋白质ꎬ推测结构通常

为 ＤＮＡ 结构域蛋白ꎬ如 ＳＭＲ１(Ｐ. ａｎｓｅｒｉｎａ)和 ＭＡＴ￣
２(Ｎ.ｃｒａｓｓａ)等ꎮ ＭＡＴ１￣１ 基因座编码 ３ 个蛋白质:第
一个蛋白质 ＭＡＴ１￣１￣１(α￣ｄｏｍａｉｎ 蛋白)与 Ｓａｃｃｈａｒｏ￣
ｍｙｃｅｓ ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ 的 ＭＡＴα 交配型基因座编码的蛋白

质 ＭＡＴα１ｐ 有一定同源性ꎻ第二个蛋白质 ＭＡＴ１￣１￣２
为含 有 酸 性 α￣螺 旋 的 蛋 白 质ꎻ 第 三 个 蛋 白 质

ＭＡＴ１￣１￣３为高泳动类蛋白质 ＨＭＧ￣１ꎬ在染色质的结

构、基因表达调控中均起着重要作用[４５]ꎮ 目前已研

究的大多数子囊菌的 ＭＡＴ１￣１ 基因座都可编码 α￣
ｄｏｍａｉｎ 蛋白ꎬ 且相对保守ꎬ 只有部分子囊菌的

ＭＡＴ１￣１ 基因座可编码酸性 α￣螺旋蛋白和 ＨＭＧ￣１
蛋白ꎬ而ＭＡＴ１￣２基因座可编码一个高泳动类蛋白质

ＨＭＧ￣２[３５]ꎬ研究结果表明交配型基因座 ＭＡＴ１￣１ 在

不同的真菌中作用机制存在差异ꎮ ＭＡＴ 基因座编

码蛋白质大都为处于调控途径上游的调控因子ꎬ参
与调控不同交配型细胞间的识别、细胞融合(交配)
及随后的减数分裂过程[３５]ꎬα￣螺旋蛋白和 ＨＭＧ￣１
蛋白可能参与有性发育[４５]ꎮ

多个真菌交配型基因已成功克隆ꎮ Ｃｏｃｈｌｉｏｂｏｌｕｓ
ｈｅｔｅｒｏｓｔｒｏｐｈｕｓ 的 ＭＡＴ１￣１ 保守区含有 α￣ｂｏｘ 结构域

蛋白ꎬ而 ＭＡＴ１￣２ 保守区含有 ＨＭＧ￣ｂｏｘ 高迁移率盒

结构域的 ＤＮＡ 结合调节蛋白ꎬ且在各自的位点上包

含 １ 个交配型基因 ＭＡＴ１￣１￣１ 或 ＭＡＴ１￣２￣１ꎬ这 ２ 个

基因对 ２ 类细胞核的识别起作用[４６]ꎮ Ｔｕｒｇｅｏｎ
等[４３]克隆得到了玉米小斑病菌交配型 ＭＡＴ１￣１ 基因

和 ＭＡＴ１￣２ 基因ꎬ它们分别编码 α￣ｂｏｘ ＤＮＡ 结合域

和 ＨＭＧ￣ｂｏｘ ＤＮＡ 结合域ꎬ且 ２ 个片段的侧翼序列是

相同的ꎮ 研究结果表明玉米小斑病菌的 ＭＡＴ１￣１ 的

翻译产物与柄孢壳菌的 ＭＡＴ１￣１、粗糙脉孢霉的

ＭＡＴＡ 和酿酒酵母的ＭＡＴα１ 基因编码的蛋白质具有

较高的同源性ꎮ 玉米大斑病菌属于异宗配合真菌ꎬ
在自然界中存在 Ａ、ａ 交配型菌株和 Ａａ 两性交配型

菌株ꎬ其交配型基因包括 ＳｔＭＡＴ１￣１ 和ＳｔＭＡＴ １￣２ꎬ分
别编码 α１ 转录因子和高迁移率蛋白[４７]ꎮ 粪壳菌纲

真菌ꎬ如柄孢霉(Ｐｏｄｏｓｐｏｒａ ａｎｓｅｒｉｎａ)、粪壳菌( Ｓｏｒ￣
ｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｉｄａｅ)和粗糙脉孢菌(Ｎｅｕｒｏｓｐｏｒａ ｃｒａｓｓａ)的
ＭＡＴ 基因编码产物为转录因子ꎬ存在非常保守的

ＤＮＡ 结合序列区ꎬＭＡＴ１￣１￣１ 编码的产物为 α１ 转录

因子ꎬＭＡＴ１￣１￣３ 和 ＭＡＴ１￣２￣１ 编码的蛋白质具有

ＨＭＧ￣ｂｏｘ 结构域以及 ＭＡＴ１￣１￣２ 编码的产物具有

ＰＰＦ 结构[４８￣５０]ꎮ 在盘菌纲(Ｄｉｓｃｏｍｙｃｅｔｅｓ)和核菌纲

(Ｐｙｒｅｎｏｍｙｃｅｔｅｓ)中ꎬ等位点 ＭＡＴ１￣２ 仅包含 １ 个交

配 型 基 因ꎬ 如 ＭＡＴ１￣２￣１ ( Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ )、 ＦＰＲ１
( Ｐｏｄｏｓｐｏｒａ ) 或 ｍａｔａ￣１ ( Ｎｅｕｒｏｓｐｏｒａ )ꎬ 而 等 位 点

ＭＡＴ１￣１ 则包含 ３ 个交配型基因ꎬ 如 ＭＡＴ１￣１￣１、
ＭＡＴ１￣１￣２、ＭＡＴ１￣１￣３(Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌａ)ꎬＦＭＲ１、ＳＭＲ２、ＳＭＲ１
(Ｐｏｄｏｓｐｏｒａ)或 ｍａｔＡ￣１、ｍａｔＡ￣２、ｍａｔＡ￣３(Ｎｅｕｒｏｓｐｏｒａ)ꎬ
ＭＡＴ１￣１￣１、ＭＡＴ１￣１￣３、ＭＡＴ１￣１￣４(Ｐｙｒｅｎｏｐｅｚｉｚａ)ꎮ 禾谷

镰孢(Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ)属于同宗配合真菌ꎬ存
在 ２ 个紧密相连的交配型基因 座ꎬ ＭＡＴ１￣１ 和

ＭＡＴ １￣２ꎬ其中 ＭＡＴ１￣１ 又包含 ＭＡＴ１￣１￣１、ＭＡＴ１￣１￣２
和 ＭＡＴ１￣１￣３ꎬＭＡＴ１￣２ 包含 ＭＡＴ１￣２￣１ꎬ同时在 ＭＡＴ１￣
２￣１ 基因的外侧又发现了 １ 个属于交配型位点基因

的序列ꎬ命名为 ＭＡＴ１￣２￣３[５１]ꎮ 同宗配合的大孢粪

壳菌ꎬ交配型基因 ＭＡＴ１￣１￣３ / ＳｍｔＡ￣３ 的序列与假性

同宗配合菌柄孢霉相似ꎬ但不像其他菌的 ＭＡＴ１￣１￣３
蛋白ꎬＳｍｔＡ￣３ 没有 ＨＭＧ￣ｄｏｍａｉｎ 的功能[５２]ꎮ 球毛壳

菌(Ｃｈａｅｔｏｍｉｕｍ ｇｌｏｂｏｓｕｍ)的交配型基因有 ４ 个ꎬ其
中ＭＡＴ１￣１￣２ 编码的产物具有 ＰＰＦ 结构[５３]ꎮ 构巢曲

霉的 交 配 型 基 因 为 ＭＡＴ１￣１￣１ 和 ＭＡＴ１￣２￣１[５４]ꎮ
Ｈｕｎｔｉｅｌｌａ ｏｍａｎｅｎｓｉｓ 交配型 ＭＡＴ１￣１ 包括 ＭＡＴ１￣１￣１
及 ＭＡＴ１￣１￣２ꎬＭＡＴ１￣２ 包括 ＭＡＴ１￣２￣１ 和 ＭＡＴ１￣２￣７
两基因ꎬ但 Ｈｕｎｔｉｅｌｌａ ｍｏｎｉｌｉｆｏｒｍｉｓ 仅有 ＭＡＴ１￣２ 基因
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座上的 ２ 个基因[５５]ꎮ 柑橘叶点霉属真菌 ＭＡＴ１￣１ 包

括 ＭＡＴ１￣１￣１ 及ＭＡＴ１￣１￣４ꎬ而ＭＡＴ１￣２ 包括ＭＡＴ１￣２￣１
和 ＭＡＴ１￣２￣５[５６]ꎮ 麦角菌科中大多数菌含有正常的

ＭＡＴ１￣１ 和 ＭＡＴ１￣２ 位点基因ꎬ但是也有一些菌中不

含有 ＭＡＴ１￣１￣３ꎬ如 Ｃｏｒｄｙｃｅｐｓ ｍｉｌｉｔａｒｉｓ 和 Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ
ｆｕｎｇｉｃｏｌａ[５７]ꎮ

结合菌毛霉的交配型位点只有一个高游动类

ＨＭＧ￣ｄｏｍａｉｎ 转录因子基因ꎬｓｅｘＭ 或者 ｓｅｘＰꎬ它的侧

翼为 ＲＮＡ 解旋酶和磷酸丙糖转运蛋白ꎬ交配调控因

子 ＳｅｘＭ 蛋白保守结构域和 ＳｅｘＰ 蛋白保守结构域

比对相似度很高ꎬ其中 ＳｅｘＭ 含有核定位序列能够

被运送到细胞核[５８]ꎮ 异宗配合真菌稻曲病菌具有

ＭＡＴ１￣１ 和 ＭＡＴ１￣２ ２ 个 基 因 座ꎬ ＭＡＴ１￣１ 包 含

ＭＡＴ １￣１￣１、ＭＡＴ１￣１￣２、ＭＡＴ１￣１￣３ 及 ＭＡＴ１￣２￣１ 基因的

部分序列ꎻＭＡＴ１￣２ 包含 ＭＡＴ１￣２￣１ 和 １ 个未知功能

的新基因ＭＡＴ１￣２￣８[３８ꎬ５９]ꎮ 稻瘟病菌ＭＡＴ１￣１ 和稻曲

病菌具有相同的基因ꎬ但 ＭＡＴ１￣２ 除 ＭＡＴ１￣２￣１ 外还

包括 ＭＡＴ１￣２￣２[３５]ꎮ Ｔｈｉｅｌａｖｉｏｐｓｉｓ ｓｐｅｃｉｅｓ 中 ＭＡＴ１￣１
包含 ＭＡＴ１￣１￣１ꎬＭＡＴ１￣２ 包含 ＭＡＴ１￣２￣１、ＭＡＴ１￣２￣７
及 ＭＡＴ１￣１￣２[６０]ꎮ

３　 交配型基因分子功能

研究认为 ＭＡＴ 位点编码的蛋白质是转录因子ꎬ
具有转录因子活性的真菌交配型基因的功能不仅仅

能调控交配过程ꎬ还包括相反交配型菌株的生长亲

和性、有性生殖过程、子囊孢子异核体的形成等ꎬ在
真菌不进行有性生殖时ꎬ也起着重要的作用ꎮ Ｂöｈｍ
等[６１]发现青霉菌的 ＭＡＴ 基因在菌丝形态、分生孢

子形成和青霉素产量等方面发挥作用ꎬ同时参与调

控有性生殖相关机制ꎮ 安乐[６２] 发现缺少交配型相

关基因 ＭＡＴ１￣１￣１ 时ꎬ核盘菌突变体不产生菌核ꎮ 陈

婷婷[６３] 研究发现核盘菌 ＭＡＴ￣２ 基因在菌丝中表达

量最低ꎬ而在菌核 ５、６ 期表达量明显高于其他各个

时期ꎬ敲除 ＭＡＴ￣２ 后ꎬ突变体在菌丝致密程度ꎬ形成

菌核的数量及菌丝的分支角度和数量上均发生了变

化ꎬ同时其致病性显著降低ꎮ Ｄｏｕｇｈａｎ 和 Ｒｏｌｌｉｎｓ[６４]

研究发现ꎬ敲除核盘菌的 ＭＡＴ１￣１￣１、ＭＡＴ１￣１￣５ 和

ＭＡＴ１￣２￣１ 基因后ꎬ 核盘菌表现出完全 不 可 育ꎬ
ＭＡＴ１￣２￣４ 敲除突变体表现出子实体萌发延迟并伴

随子座和子囊孢子形成发生变化ꎬ而且产生的雄配

子数量也降低ꎬ同时 ４ 个基因突变体中 Ｐｐｇ￣１、ＰｒｅＡ
和 ＰｒｅＢ 的基因表达都发生了变化ꎬ说明 ＭＡＴ 基因

在有性生殖、基因调控、减数分裂和形态建成上都发

挥作用ꎮ 粗糙脉孢菌(Ｎ. ｃｒａｓｓａ)中ꎬ子囊壳形成时ꎬ
ｍａｔＡ￣３ (ＭＡＴ１￣１￣３)的表达量很低ꎬｍａｔＡ￣１ 和 ｍａｔａ￣１
突变体有性不育ꎬ但 ｍａｔＡ￣２ 和 ｍａｔＡ￣３ 突变体在可

育性上仅有微量降低ꎬｍａｔＡ￣２ 和 ｍａｔＡ￣３ 双敲除突变

体依然可育ꎬ但是子囊壳数量显著减少ꎬ子囊孢子形

态改变ꎬ说明这些基因在有性发育阶段功能是部分

重叠的[６５￣６６]ꎮ Ｗａｎｇ 等[４８]研究结果表明交配型基因

在粗糙脉孢菌整个无性生殖发育阶段都有表达ꎬ而
且还发现在差异性表达基因中ꎬｍａｔＡ 表型中更容易

出现高表达的基因ꎮ 在大孢粪壳菌中ꎬα￣结构域或

者小的开放阅读框基因被敲除后ꎬ对于菌体的营养

生长 及 生 殖 生 长 均 没 有 任 何 影 响ꎬ ＳｍｔＡ￣２
(ＭＡＴ１￣１￣２)突变体不能产生成熟的子囊壳ꎬ说明

ＳｍｔＡ￣２ 基因的缺失会导致有性生殖早期的原子囊

腔形成被阻断[５０]ꎮ 在鹅柄孢壳菌(Ｐ. ａｎｓｅｒｉｎａ)中ꎬ
缺失 ＨＭＧ 或 α 结构域基因后的相反交配型突变体

进行交配后无法受精配合ꎬ却可以产生单性生殖的

子囊ꎬ表明 ＨＭＧ 和 α 结构域基因在鹅柄孢壳菌有

性生殖过程中是必须的ꎬ但在受精配合后的生长中

不是必须的[６７]ꎮ 在 Ｕｌｏｃｌａｄｉｕｍ ｂｏｔｒｙｔｉｓ 中ꎬ单独敲除

ＭＡＴ１￣１￣１ 和 ＭＡＴ１￣１￣２ 及同时敲除这 ２ 个基因后ꎬ
发现 ＭＡＴ１￣１￣１、ＭＡＴ１￣１￣２ 对菌落生长ꎬ分生孢子大

小和数量都有重要的影响[６８]ꎮ 戴冬青[４７] 研究发现

敲除玉米大斑病菌 ＳｔＭＡＴ１￣１ 基因ꎬ导致突变体营养

生长旺盛ꎬ产孢能力几乎丧失ꎬ不能进行有性生殖ꎮ
当敲除 Ｓｏｒｄａｒｉａ ｍａｃｒｏｓｐｏｒａ 中的 ＭＡＴ１￣１￣１ / ＳｍｔＡ￣１、
ＭＡＴ１￣１￣２ / ＳｍｔＡ￣２ 及 ＭＡＴ１￣１￣３ / ＳｍｔＡ￣３ 时ꎬ 发 现

ＳｍｔＡ￣２ 对有性生殖是必不可少的ꎬ但是其他 ２ 个基

因对子实体的发育并不是必须的ꎬ说明 ａ１ ｂｏｘ 蛋白

在本菌中对交配并不是必备的[５０]ꎮ 敲除构巢曲霉

的 ＭＡＴ１ 和 ＭＡＴ２ 基因ꎬ结果表明这 ２ 个基因对有

性生 殖 都 是 必 不 可 少 的[６９]ꎮ 新 月 弯 孢 菌 中

ＭＡＴ１￣１￣１和 ＭＡＴ１￣１￣２ 基因是有性生殖过程中必不

可少的ꎬ且 ＭＡＴ１￣１￣２ 基因还调控分生孢子的萌

发率[７０]ꎮ
Ｐ. ａｎｓｅｒｉｎａ 的 ＳＭＲ２ 和 ＦＰＲ１ 在核内的识别与

调控中起作用[７１]ꎮ Ｓ. ｐｏｍｂｅ 的 Ｍａｔ１￣Ｐｃ 和 Ｍａｔ￣Ｍｃ
以及 Ｓ. ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ 的 ＭＡＴａ１ 均参与细胞质和细胞核

融合过程ꎮ 在酿酒酵母 ( Ｓ. ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ) 中ꎬ 含有

ＭＣＭ１ 和 ＳＴＥ１２ 的 α１ 转录因子可激活 α 特定单倍

体基因ꎬ调控与有性生殖相关基因的表达[７２]ꎮ 在大

７５２１雍明丽等:交配型基因在真菌有性生殖中的作用研究进展



孢粪壳菌中ꎬＭｃｍ１、Ｓｔｅ１２ 之间互作ꎬ同时还能够与

交配型基因 ＳｍｔＡ￣１ 相互作用ꎬＭｃｍ１ 敲除突变体生

物量和菌丝间隔长度减小ꎬ但菌丝的分支增多ꎬ同时

不能产生子实体和子囊孢子ꎬ敲除 Ｓｔｅ１２ 基因对营

养生长和子实体的形成没有影响ꎬ但是对子囊和子

囊孢子的发育有比较大的损害ꎬ说明 Ｍｃｍ１ 和 Ｓｔｅ１２
对大孢粪壳菌的有性生殖不可或缺[７３￣７４]ꎮ Ｋｉｍ
等[７５]和 Ｚｈｅｎｇ 等[７６]研究结果表明ꎬ镰刀菌 ｍａｔ１￣１￣２
和 ｍａｔ１￣１￣３ 突变体具有可育性ꎬ但是 ｍａｔ１￣２￣１ 和

ｍａｔ１￣１￣１突变体分别具有雌性和雄性可育缺陷ꎮ 禾

谷镰刀菌ＭＡＴ１￣１￣１和 ＭＡＴ１￣２￣１ 基因的表达量在子

囊壳诱导生长后立即迅速上升并在诱导 １ ｄ 后开始

下降ꎬＭＡＴ１￣１￣２ 和 ＭＡＴ１￣１￣３ 基因的表达在第 ４ ｄ 达

到最高ꎮ ＭＡＴ１￣１￣２ 和 ＭＡＴ１￣１￣３ 的表达谱极其相似

而且很有可能共用同一个双向的启动子ꎮ 尽管所有

的 ＭＡＴ 位点基因对子囊壳形成都不是必需的ꎬ但在

自交时子囊孢子的生成需要 ＭＡＴ 位 点 基 因ꎮ
Ｍａｔ１￣２￣１突变体降低了 ＦｇＳＯ 基因的表达和菌丝融

合现象ꎮ ＭＡＴ１￣１￣２ 蛋白和其他所有的 ＭＡＴ 位点转

录因子都相互作用ꎬ说明它们可能在有性生殖时期

形成一个蛋白复合体ꎮ ＭＡＴ１￣１￣１ 和 ＦｇＭｃｍ１ 相互

作用ꎬ可能在细胞识别和有性发育中起作用ꎮ 所有

突变 体 对 侵 染 小 麦 的 致 病 力 没 有 影 响ꎬ 但 是

ｍａｔ１￣１￣１和ｍａｔ １￣２￣１突变体在侵染玉米茎秆时致病

力下降ꎬ说明 ＭＡＴ１￣１￣１ 和 ＭＡＴ１￣２￣１ 基因在侵染玉

米茎秆时可能起着寄主专一性的作用[７６]ꎮ
在灰葡萄孢(Ｂｏｔｒｙｔｉｓ ｃｉｎｅｒｅａ)中研究 ＭＡＴ 基因

功能ꎬ 当 敲 除 ＭＡＴ１￣１￣１、 ＭＡＴ１￣１￣５、 ＭＡＴ１￣２￣１ 和

ＭＡＴ１￣２￣１０ 时ꎬ突变体在生长速率和形态上没有变

化ꎬ但是 ＭＡＴ１￣１￣１ 和 ＭＡＴ１￣２￣１ 对有性生殖的开始

是必须的ꎬｍａｔ１￣１￣５ 和 ｍａｔ１￣２￣１０ 突变体对孢囊梗的

产生没有影响ꎬ但是却无法产生子囊盘和子囊孢子ꎮ
分析灰葡萄孢突变体的转录组数据显示有性生殖开

始和完成时影响大量转录变化的往往是基因簇ꎬ而
不是随机分散的基因ꎮ 在有性生殖发生期间共有

３５ 个基因簇被上调ꎬ而 ９９ 个基因簇(包含 ９００ 多个

基因)在子囊孢子中共同下调ꎮ 这些转录变化与编

码参与染色质组织酶的基因表达的变化相吻合ꎬ暗
示在有性生殖过程中发生了大量的表观遗传调控基

因表达[７７]ꎮ 提取稻曲病菌的子实体和菌丝体 ＲＮＡ
进行转录组分析ꎬ结果显示ꎬＭＡＴ１￣１￣１ 的表达在两

者中没有差别ꎬ但 ＭＡＴ１￣１￣２ 和 ＭＡＴ１￣１￣３ 在子实体

中表达量明显高于菌丝体ꎬ这说明 ＭＡＴ１￣１￣２ 和

ＭＡＴ１￣１￣３ 在调控稻曲病菌有性生殖过程中具有重

要作用[７８]ꎮ
ＭＡＴ 位点的基因不仅调控有性生殖ꎬ还参与调

控不同交配型细胞间的识别、细胞融合(交配)、减
数分裂过程及有性孢子的产生ꎬ这些需要合适的环

境刺激和菌株之间的信号识别ꎬ并由多个功能分子

参与完成[１４ꎬ７９]ꎮ 有时 ＨＭＧ￣１ 和 ＨＭＧ￣２ 等蛋白质在

表达后ꎬ还需要通过乙酰化、磷酸化、甲基化和糖基

化等过程才能行使其功能[８０]ꎮ 交配型细胞间的识

别、融合(交配)常发生交配相关信息素信号的传

导ꎬ目前已经鉴定了 ７ 个信息素受体和 ２０ 多个与交

配型相关的信息素[８１]ꎮ 在二极性异宗配合系统中ꎬ
信息素和信息素受体基因的表达由交配基因编码的

转录因子调控ꎬ真菌受相关因子刺激后ꎬ信息素受体

激活高度保守的 ＭＡＰＫ 途径ꎬ从而诱导交配基因编

码 的 转 录 因 子 的 响 应[６ꎬ８１￣８２]ꎮ Ｃｒｙｐｔｏｃｏｃｃｕｓ
ｎｅｏｆｏｒｍａｎｓ 的信息素受体基因 Ｃｐｒ２ 能够激活 Ｇ 蛋

白信号来调控交配ꎬ同时受体基因 ＳＴＥ２ 和 ＳＴＥ３ 对

有性识别至关重要[８１ꎬ８３]ꎮ Ｃａｎｄｉｄａ ｔｒｏｐｉｃａｌｉｓ 中ꎬ交
配基因编码的转录因子 Ｗｏｒ１ 能控制形态转变和菌

丝形成ꎬ在有相反交配型菌株分泌的信息素帮助下

相同交配型细胞可以交配形成四倍体后代ꎬ而四倍

体后代又能和相反交配型菌株形成六倍体子代ꎬ这
种方式可以产生多倍体和基因多样性ꎬ有助于适应

环境的改变[８４￣８５]ꎮ

４　 结　 语

交配型基因调控真菌的有性生殖过程ꎬ目前很

多真菌的交配型基因已经被成功克隆出来ꎬ同时国

内外学者也对一些真菌的交配型基因的分子功能进

行了研究ꎬ明确了一些真菌中交配型基因对有性生

殖过程不同阶段的影响ꎮ 同时发现交配型基因具有

从异宗配合向同宗配合转化的现象ꎮ 交配型基因进

化速度较快而且种间变化频率高ꎮ 但是对于交配型

基因的作用机制及其信号传导系统的研究并不多ꎬ
因此对交配型基因的深入研究对于进一步研究同宗

配合与异宗配合的起源关系、基因重组的概率以及

控制有性生殖产生的病原菌初侵染源具有重要的理

论价值ꎮ
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