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摘要#.目的/ 从基因组层次研究草菇低温自溶异常代谢的分子特征& .方法/ 对 0& 个真菌物种进行全基因
组系统发生分析%进而选取其中具有代表性的物种进行比较基因组学分析%系统研究草菇异常代谢分子特
征& .结果/ 全基因组系统发生分析结果显示草菇位于草腐菌所形成簇的底端& 基于全基因组系统发生树%
由于担子菌和子囊菌属于完全不同的演化路径%所以选取担子菌中具有代表性的 $ 个物种进行比较基因组
学分析%结果显示相比于其它草腐菌%草菇基因家族具有一定的收缩趋势& 进一步对不同范畴的基因家族数
目进行比较%结果显示 D 个大于 011 的草菇基因家族!\<-&’\<-# 和 \<-("分别发生了显著扩增%且在总数上
也显著高于其它物种%表明草菇的这一分子特征与其异常代谢相关& .结论/ D 个草菇基因家族! u011"显
著扩增提示其特定基因家族功能加强% 很可能与草菇低温自溶密切相关&
关键词!草菇% 自溶% 基因扩增% 全基因组% 异常代谢
中图分类号!6$DD!!文章编号!111&N(01$!01&#"1$N1$$0N1(

!!草菇 !R(*F$’&6**$ F(*F$"6$" 是一种重要的食用
菌%不仅营养丰富%味道鲜美%具有重要的医疗保健
作用%迄今已有 D11 多年的栽培历史& 草菇属于高
温菇类%不耐低温冷藏%即使在常规低温 #o下%菌
丝也会迅速自溶%子实体会软化’液化甚至腐烂& 草
菇的低温自溶有别于高温诱导酶活引起的自溶%例
如海参的自溶 (&) & 这就提示草菇低温自溶并不简
单是由酶的降解作用诱导%而是一种异常的复杂代
谢活动&

目前%已有相关研究主要通过分子生物学技术%
例如 -K3V差别显示技术%以及单酶切 AY3VNV[TU
改良法克隆分离得到的低温特异 Y3V片段 (0 ’D) %进

而从其它物种借鉴冷诱导基因%例如植物冷诱导
4PK基因 (#) %对这些基因进行表达分析 (" ’() & 这一
研究路径由于缺乏对草菇分子特征的研究%从而很
难揭示草菇异常代谢的分子机制& 随着多种食用菌
特别是草菇全基因组测序完成 (%) %使得利用比较基
因组学技术和分子演化手段系统研究草菇异常代谢
分子特征成为可能&

$%材料和方法
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!!4:6’+&**;4-&+6’"’皱木耳 !!;’&";*$’&$ 26*&"$#$"’灵
芝 ! P$-(26’8 $*;"&2;8"’ 双 色 蜡 蘑 ! E$""$’&$
)&"(*(’"’稻瘟菌!%$+-$:(’#36+’&46$"’黄孢原毛平革
菌 ! B3$-6’("3$6#6 "3’94(4:(’&;8"’ 糙 皮 侧 耳
!B*6;’(#;4(4#’6$#;4"’绵腐卧孔菌!B(4#&$ :*$"6-#$"’
秆 锈 病 菌 ! B;""&-&$ +’$8&-&4"’ 酿 酒 酵 母
! ,$""3$’(89"64"6’6F&4&$6"’ 裂 褶 菌 ! ,"3&/(:39**;8
"(88;-6"’里氏木霉!H’&"3(26’8$ ’6646&"’黑孢块菌
!H;)6’86*$-(4:(’;8"%数据取自 I]2!YPMI9@;,
]*;9-*2;>,@,:,*"数据库&

白色念珠菌 !>$-2&2$ $*)&"$-4"’粗球孢子菌
! >(""&2&(&264 &88&#&4"’ 灰 盖 鬼 伞 ! >(:’&-(:4&4
"&-6’6$"’新型隐球菌 !>’9:#("("";4-6(1(’8$-4"’粗
糙脉孢菌!C6;’(4:(’$ "’$44$"’玉米黑粉菌!D4#&*$+(
8$92&4"%数据取自 L/9<B 2;>,@,:,*数据库&

草菇基因组序列%由上海市农业科学院食用菌
研究所提供&
$J(%全基因组系统发生分析

对包括草菇在内的 0& 种代表性真菌基因组进
行 全 基 因 组 系 统 发 生 分 析& 将 盘 基 网 柄 菌
M&"#9(4#6*&;82&4"(&26;8作为外群构建系统发生树&
使用 +*/=语言从 00 个基因组进行单拷贝直系同源
家族序列提取的程序编译& 将所获得的单拷贝直系
同源家族序列进行联合%从而构成超级序列%以此构
建全基因组系统发生史%进而使用 M̂]V软件!版
本 " " M̂]V "C1 (H) 的 ;*@W7.9/N89@;@;W 方 法
!L99,>,/<+ v&111% Iaa-<,/@G" 构建全基因组系统
发生树的拓扑结构&

采用 UV̂ T软件!版本 #" ($)的 A9B*-=(&1)程序
进行物种分化时间估计& 使用 ""1 百万年!-@==@9;
S*</><W9% Ŝ/" 以前分化的 D4#&*$+(8$92&4(&&)作为
物种分化时间估计的校准点& 利用全局钟和局域钟
方法 (&0)对物种分化时间进行估计& 使用线性回归
来检测基于全局钟和局域钟方法获得结果的一致
性&
$J)%蛋白家族分类和尺寸变化分析

使用 2;,*/+/9)A<; ! 7,,+#55FFF?*.@?<A?:E5
@;,*/+/95" 对全基因组蛋白家族进行分类& 对每个
物种的蛋白序列与同一物种基因组的其它蛋白序列
进行 LTV)aU比较来获得每个物种全部氨基酸序列
相似百分比& 使用 )4U) 软件 (&D)对全基因组的多基
因家族进行识别 !参数为默认设置"& 使用 4V[M

软件 (&#)对获得的多基因家族进行基因家族尺寸分
析& 使用 +*/=语言编译基因家族复制事件检测程
序%接受标准为来自于 & 个基因复制事件的直系同
源亚家族至少包含 D 个物种&

(%结果和分析

(J$%草菇的系统分类地位
真菌的系统发生树表明担子菌和子囊菌各自具

有独立的演化轨迹!图 &"& 担子菌的系统发生树显
示草腐菌 !>I"&-6’6$% !I)&4:(’;4和 RIF(*F$"6$"和
木 腐 菌 ! PI *;"&2;8% BI :*$"6-#$ 和 BI
"3’94(4:(’&;8"聚成两个簇!图 &"%草菇位于草腐菌
的底端%与木腐菌靠近& 从构建的系统发生树上看%
糙皮侧耳 !BI(4#’6$#;4"位于草腐菌和木腐菌之间
!图 &"%符合糙皮侧耳对腐质生物质同时利用的特
性& 结合木腐菌的分化时间较草腐菌早 !图 &"%这
就提示腐质!草腐和木腐"小生境直接影响了担子
菌的物种演化%与木本植物比草本植物更古老的结
果是一致的 (&") & 进一步%对这些物种进行全局钟和
局域钟估计%结果显示两种方法所获得的物种分化
时间具有良好的相关性 !Kv1C$%H% UX1C11& "&
其中%草菇分化于大约在 0 亿年前%与主要由草本植
物构成的单子叶植物的分化时间区间相吻合 (&() &
这些都在一定程度上证明以所选取的担子菌代表性
物种来构建的担子菌系统发生树具有可靠性&
(J(%草菇基因家族的收缩趋势

基于真菌的系统发生树!图 &"%对不同小生境
中的代表性担子菌物种进行氨基酸序列百分比相似
性分析%结果表明与活体寄生小生境中的致病担子
菌!>I-6(1(’8$-4和 DI8$92&4"相比%腐生担子菌
!草腐和木腐菌"在演化过程中产生了大量的基因
扩增& 其中%木腐菌有平均 #1( 对高相似性 ! u
H1‘"氨基酸序列%而草腐菌只有平均 D0( 对& 这就
提示%与木腐菌相比%草腐菌的基因扩增数目较少%
具有一定的收缩趋势& 进而%对担子菌进行基因复
制事件检测%结果显示腐生担子菌物种仅出现了
&#H 个基因复制事件& 可见%腐生担子菌所形成的
只是大量基因扩增并没有形成大规模连续性的基因
家族复制事件%提示腐生担子菌基因家族数目在演
化中相对稳定& 对担子菌代表性物种的基因家族尺
寸进行分析%结果表明与致病担子菌发生的较强的

D$$
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图 $&真菌的全基因组系统发生
[@W:/*&?a7*+7S=9W*;9-@A<;<=S>@>9\\:;W@?Y@c*/W*;A*,@-*9\>+*A@*>F<>=9A<,*B <,*<A7 ;9B*% /*>+*A,@c*=S$ a@-*>A<=*F<>>79F*B .Ŝ S/$

L99,>,/<+ c<=:*>9\*<A7 ;9B*F*/**e:<=,9&11?

图 (&担子菌的基因家族尺寸分析
[@W:/*0?V;<=S>@>9\>@R*A7<;W*@; L<>@B@9-SA9,<?]*;*\<-@=@*>@; L<>@B@9-SA9,<F*/*:>*B \9/,7*<;<=S>@>?V../*c@<,@9;></*<>\9==9F># c?c9=v

RIF(*F$"6$% A?A@; v>I"&-6’6$% <?.@>v!I)&4:(’;4% >?A9-v,I"(88;-6% W?=:AvPI*;"&2;8% +?A7/vBI"3’94(4:(’&;8% A?;*9v>I

-6(1(’8$-4% :?-<SvDI8$92&4I
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基因丢失不同%腐生担子菌只发生了较弱的基因丢
失!图 0"& 进而%与其它草腐菌不显著的基因丢失
相比 ! %1$ "% 草 菇 具 有 相 对 较 强 的 基 因 丢 失
!DD$D"% 表明草菇基因家族具有一定的收缩趋势
!图 0"&
(J)%草菇 ) 个基因家族显著扩增

图 )&担子菌的基因家族数目比较
[@W:/*D?49-+</@>9; <-9;W,7*;:-.*/9\W*;*\<-@=@*>@;

L<>@B@9-SA9,<?V# 49-+</@>9; <-9;W,7*;:-.*/9\W*;*\<-@=@*>

9; <B@\\*/*;,>A<=*$ L# 49-+</@>9; 9\W*;*;:-.*/9\W*;*

\<-@=@*>! u011"?

在获得了草菇基因家族具有收缩趋势的基础
上%对担子菌的不同范畴的基因家族数目进行比较%

结果显示在大于 &(& 的基因家族中%草腐菌却发生
了显著的扩增!图 DNV"& 其中%相比于木腐菌的 "

个基因家族!包括 &#&( 个基因"%草腐菌有 && 个基
因家族!包括 0&%( 个基因"发生了扩增& 进一步对
&& 个基因家族分别进行研究%结果显示草腐菌的
\<-& 和 \<-# 具有显著的上升趋势& 例如%\<-# 在
草腐菌中具有平均 &$D 个基因数%显著高于木腐菌
的平均 #" 个和致病菌的 0& 个& 特别是%在大于

011 的基因家族中%草菇发生了显著扩增%分别为
\<-&% \<-# 和 \<-(!图 DNV"& 对所形成的这 D 个基
因家族进行基因数目统计%\<-&% \<-# 和 \<-( 在草
菇中都分别发生了显著扩增%且在总数上也显著高
于其它物种!图 DNL"& 进而%对草菇大尺寸基因家
族进行 2;,*/+/9)A<; 功能注释分析%结果显示草菇的
\<-& 主要由 [N.9G域% ASA=@;N=@E*组成$\<-# 主要是
由 3V4Za核苷三磷酸酶构成$\<-( 主要由逆转录
酶构成&

)%讨论

草菇在现代生产环节中出现的低温自溶现象%
展现了其特有的生理特征& 草菇基因家族的显著扩
增表明草菇的某些基因家族功能获得了加强%这很
可能与草菇低温自溶密切相关& 例如%由于 [N.9G
域相关功能蛋白能够通过靶向不同的底物%对蛋白
的稳定性进行控制%从而调节大规模的细胞信号反
应过程 (&%) %提示草菇所加强的 \<-& 基因家族功能
与较强的细胞信号反应能力相关%与草菇低温自溶
异常代谢需要具有快速应答机制吻合$草菇异常扩
增的 \<-# 主要是由 3V4Za核苷三磷酸酶构成%且
有研究表明 3V4Za家族在凋亡中起到重要作
用 (&H) %鉴于草菇具有较短的生长周期!大约 0 周"%
进一步暗示了草菇 \<-# 异常扩增可能是为了适应
生存环境而主动死亡的结果$[<-( 主要由与基因片
段自我复制和转移中密切相关的逆转录酶 (&$)构成%
暗示了草菇低温自溶很可能存在基因片段的大量自
我复制和转移& 当然%这 D 个基因家族在草菇异常
代谢中的具体功能机制还有待进一步地探索&
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( % ) L<9Y% ]9;Ŵ % J7*;WZ% 47*; %̂ J7<;WT% Q<;WZ%

I@<;WI% Q: T% J7: d% J7: ]% J79: d% T@4% Q<;W)%

J7<9d% J7<9]% a<; 6?)*e:*;A@;W<;B A9-+</<,@c*

<;<=S>@>9\,7*>,/<F -:>7/99- !R(*F$’&6**$ F(*F$"6$ "

W*;9-*?B*(, =-6%01&D% H!D"# *"H0$#?

( H ) a<-:/<_% U*,*/>9; Y% U*,*/>9; 3% ),*A7*/]% 3*@̂ %

_:-</ )? M̂]V"# -9=*A:=</ *c9=:,@9;</S W*;*,@A>

<;<=S>@>:>@;W-<G@-:-=@E*=@799B% *c9=:,@9;</SB@>,<;A*%

<;B -<G@-:-+</>@-9;S-*,79B>?%(*6";*$’A&(*(+9$-2

5F(*;#&(-% 01&&% 0H!&1"# 0%D&N0%D$?

( $ ) d<;WJ?UV̂ T## +7S=9W*;*,@A<;<=S>@>.S-<G@-:-

=@E*=@799B?%(*6";*$’A&(*(+9$-2 5F(*;#&(-% 011%% 0#

!H"# &"H(N&"$&?

(&1) ]9=B-<; 3% d<;WJ?VA9B9;N.<>*B -9B*=9\;:A=*9,@B*

>:.>,@,:,@9; \9/+/9,*@;NA9B@;WY3V>*e:*;A*>?%(*6";*$’

A&(*(+9$-2 5F(*;#&(-% &$$#% &&!""# %0"N%D(?

(&&) <̂/,@; [% V*/,>V% V7/*; Y% L/:; V% Y<;A7@; M]%

Y:A7<:>>9S[% ]@.9; I% _97=*/V% T@;Be:@>,M% U*/*B<

b% )<=<-9cV% )7<+@/9ZI% Q:S,>I% L=<:B*RY% L:**

%̂ L/9E>,*@; U% 4<;.<AE L% 497*; Y% 49:/,SUM%
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