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摘   要：食用真菌草菇[Volvariella volvacea (Bull. ex. Fr.) Sing.] VvLaeA 在调控真菌发育方面的功能

并不清楚。本研究在对草菇 VvLaeA 进行生物信息学分析基础上，通过聚合酶链式反应(polymerase 
chain reaction, PCR)的方法将超量表达启动子 Vvgpd 和草菇 VvlaeA 基因的开放阅读框(open reading 
frame, ORF)进行融合，并将融合片段克隆入 pK2(bar)载体。采用农杆菌介导的转化方法将重组载体

pK2(bar)-OEVvlaeA 转入球孢白僵菌中进行表达，测定转化子的菌株发育情况。结果表明，草菇

VvLaeA与其他真菌的蛋白同源性较低；和野生型相比，转化菌株的菌落直径显著增大，色素减少，分

生孢子产量和萌发率均显著下降，对胁迫反应的敏感性增强。进一步研究发现，转化菌株分生孢子的

细胞壁结构成分发生改变，和分生孢子发育相关基因的表达被显著下调。提示草菇 VvLaeA 能提高球

孢白僵菌菌株的生长速率，而负调控色素沉积和分生孢子发育，这为草菇基因功能鉴定提供了启示。  
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Volvariella volvacea (Bull. ex. Fr.) Sing.. Firstly, bioinformatics analysis of VvLaeA was 
carried out in this study. Subsequently, the Vvgpd promoter and the open reading frame (ORF) 
fragment of VvlaeA were amplified and fused by polymerase chain reaction (PCR). The fusion 
fragment was cloned into the pK2 (bar) plasmid. The recombinant construct pK2(bar)-OEVvlaeA 
was transfected into Beauveria bassiana by Agrobacterium tumefaciens-mediated 
transformation. Finally, the growth and development of the transformants were examined. The 
results showed that VvLaeA shared a low homology with similar proteins in other fungi. 
Compared with the wild type, the colony diameter of the transformant was significantly 
increased. However, the pigment deposition, conidial yields and germination rates were 
significantly decreased. The overexpression strains were more sensitive to stresses than that of 
the wild type. Further studies showed the conidial cell wall properties of the transformants were 
altered, and the expressions of genes related to the conidial development were significantly 
down-regulated. Collectively, VvLaeA increased the growth rate of B. bassiana strains and 
negatively regulated the pigmentation and conidial development, which shed a light for the 
functional identification of straw mushroom genes. 
Keywords: Beauveria bassiana; Volvariella volvacea; VvLaeA; conidia 

 
草 菇 [Volvariella volvacea (Bull. ex. Fr.) 

Sing.]是我国主栽食用菌之一，虽然近年来通过

蛋白质组和转录组测序挖掘出一些有价值的信

息[1-2]，但草菇的遗传转化难度大，菌种容易退

化，基因功能鉴定困难。球孢白僵菌[Beauveria 
bassiana (Balsamo) Vuillemin]是重要的生防菌，

而且是一种研究基因功能的模式生物[3]。球孢白

僵菌主要以分生孢子的形式进行无性繁殖，以菌

丝体的形式进行营养生长[4-6]。在适宜的条件下，

休眠的分生孢子吸水膨大萌发出芽管，进而延伸

形成真菌菌丝。菌丝不断伸长分支进行营养生

长，并相互交错缠绕形成菌丝体。伸长的菌丝体

分化形成分生孢子梗，其上产生分生孢子[7]。在

人工培养基上，球孢白僵菌的分生孢子至少需要

24 h 可以完全萌发，分生孢子数随着分生孢子梗

数量的增加而不断升高，一周左右达到一个峰值[8]。

当遭遇高温、高湿、营养缺乏等胁迫时，分生孢

子通过形成细胞壁表面的棒状层和黑色素层来增

加细胞结构的刚性，从而有利于休眠的分生孢子

抵御外界不利环境[9-10]。当分生孢子附着在宿主体

壁上时，膨大形成附着胞和侵染钉， 

通过物理膨压和降解宿主细胞壁成分进行侵染，进

而形成菌丝体吸收宿主养分而导致宿主死亡[11]。分

生孢子还可以直接萌发产生分生孢子，而不经过

菌丝体的方式进行微循环产孢[12]。分生孢子发育

存在保守的中心途径 BrlA-AbaA-WetA，其中 BrlA
负责分生孢子梗的触发，AbaA 负责分生孢子中后

期的发育，而 WetA 调控分生孢子的成熟，中心途

径中任何一个因子的缺失都将导致分生孢子发育

受阻[13-14]。brlA 的表达受到全局性调控因子 LaeA
的调控，ΔPolaeA 敲除突变体的产孢量下调[15]，

而超量表达 CmlaeA 能提高产孢量[16]。但对于草菇

全局性调控因子 VvLaeA 的功能并不清楚。该研

究通过农杆菌介导的方法将草菇 VvlaeA 转入球孢

白僵菌中，实现了目的基因的超量表达，这一结

果为草菇基因功能鉴定提供了启示。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

菌株：草菇 V844 从广东揭阳锐一食用菌厂

草菇子实体分离获得。球孢白僵菌菌株和载体

pK2(bar)、农杆菌 AGL-1 由西南大学生物技术中
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心范艳华研究员惠赠。 
培养基：大肠杆菌转化子用含有 50 μg/mL

卡那霉素的 LB (Luria-Bertani)培养基进行筛选；

农杆菌转化子用含有 50 μg/mL 卡那霉素的发根

农杆菌培养基  (admingrobacterium rhizogene 
medium, YEB)进行筛选；真菌转接到 1/4 倍的萨

氏培养基 (sabouraud dextrose agar with yeast 
extract, SDAY)、马铃薯葡萄糖琼脂培养基(potato 
dextrose agar, PDA)或查氏培养基 (czapek–dox 
medium, CZA)上进行培养或表型鉴定。 

其他试剂：聚合酶链式反应 (polymerase 
chain reaction, PCR)引物合成和基因测序由华

大基因科技有限公司完成；EastepTM 总 RNA
提取试剂盒，购自 Promage 公司；PrimeScript 
RT reagent Kit 反转录试剂盒，购自 TaKaRa 公

司；2×SYBR Green qPCR 混合液、Phanta Max 
Super Fidelity DNA Polymerase 和 ClonExpress 
MultiS One Step Cloning Kit，购自南京诺唯赞

生物科技股份有限公司。 
1.2  方法 
1.2.1  PCR 融合片段合成 

以草菇 DNA 为模板，Vvgpd-F/R 为引物，

通过 PCR 方法扩增 Vvgpd 启动子。同时以草菇

cDNA 为模板，VvlaeA-F/R 为引物，通过 PCR
方法扩增草菇 VvlaeA 基因的开放阅读框(open 
reading frame, ORF)。最后以 Vvgpd-F/VvlaeA-R
为引物，以 Vvgpd 启动子和 VvlaeA 凝胶回收的

片段为模板，进行融合 PCR 扩增目的片段。根

据说明书的方法进行 PCR反应样品的制备。PCR
反应程序为：95 ℃ 3 min；95 ℃ 15 s，58 ℃ 15 s，
72 ℃ 1–2 min，30 个循环；72 ℃ 5 min。 
1.2.2  重组载体的构建 

将通过 PCR 扩增获得的融合片段和经过

EcoR Ι 酶切的 pK2(bar)载体进行同源重组连接。

根据说明书的要求进行反应混合液的制备，将反

应混合液在 PCR 仪中 37 ℃保温 40 min，然后进

行转化试验。 
1.2.3  农杆菌转化试验 

将 200 μg (3−5 μL)质粒加入农杆菌感受态中，

冰上放置 5 min，然后将感受态细胞加入电击杯

中，在 2 200 V 电压下电击 3.5−5 ms。电击后，立

即加入 1 mL 无抗的 YEB 培养基于电击杯中，然

后将所得混合液吸入 1.5 mL 离心管中，在 28 ℃、

200 r/min 振荡培养 2−3 h，吸取 30 μL 菌液涂布含

有50 μg/mL卡那霉素的YEB固体培养基上，28 ℃
倒置培养 2 d，用 PCR 的方法进行转化子的筛选。 
1.2.4  白僵菌转化试验 

依据 Fang 等[17]的方法进行白僵菌转化。取在

IM 液体中经过 AS 诱导 6 h 的农杆菌 500 μL，加

入等体积的球孢白僵菌分生孢子悬浮液(浓度为

5×104个/mL)，涡旋振荡混匀，涂布在铺有孔滤膜

的 IM 培养基上，避光条件下培养 48 h。然后将微

孔滤膜转移到提前加有头孢噻肟钠抗生素(工作

浓度为 500 μg/mL)和除草剂 PPT [18% (wt %)的草

铵膦原溶液用无菌水稀释 4 倍，然后按照 1:1 000
的比例添加]的 CZA 培养基上培养 5−7 d，直至有

单菌落的出现。用牙签挑取单菌落接种至具有同

样抗性的 48 孔板上进行再次筛选。用无菌牙签挑

取生长在48孔板中的菌落，以菌丝裂解液为模板，

进行 PCR 扩增验证潜在的阳性转化子。 
1.2.5  菌落形态表型试验 

取在 PDA 培养基上培养 10 d 左右的球孢白

僵菌菌株，用 0.05%吐温 80 重悬，双层擦镜纸

过滤后获得分生孢子悬液，并调整浓度为 5×  
106 个/mL。取 2 μL 孢子悬液接种到 1/4 SDAY、

PDA 和 CZA 培养基上，待孢子悬液被完全吸收

后，将平板放置到 26 ℃培养 10 d，进行菌落形

态的观察，并测量菌落直径。 
1.2.6  产孢量的测定 

将分生孢子悬液浓度调整为 1×107 个/mL，

按照 1:1 000 的体积比加入冷却到 55 ℃左右的

培养基中混合均匀，趁热配置平板，每个样重复    
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3 次。将真菌在 26 ℃下培养 10 d 后，用直径 1 cm

的打孔器将培养基连同真菌一起取下，充分进行

涡旋振荡，制备分生孢子悬液，用血球计数板进

行计数，统计分生孢子的产量。 
1.2.7  萌发率测定 

将分生孢子悬液调整浓度为 1×108 个/mL，

然后涂布在 CZA 培养基上，26 ℃培养 8−20 h。
每隔 2 h 用锋利的刀片切取 1 cm×1 cm 大小的培

养基块，用倒置显微镜进行观察拍照，计算分生

孢子的萌发率。同时，添加终浓度为 0.01 g/    
100 mL SDS 或 3.5% NaCl 进行胁迫处理，在第 15
小时进行分生孢子萌发的观察和统计萌发率。 
1.2.8  凝集素染色 

按照 Wanchoo 等 [18]的方法进行凝集素染

色，取在 PDA 培养基上培养 7 d 的菌株的分生

孢子，调整孢悬液浓度为 1×108 个/mL，按照说

明书的方法加入 1−2 μL 凝集素染液，使凝集素

的终浓度达到 20 μg/mL，在 26 ℃条件下染色

2−3 h。染色结束后用中性 PBS 缓冲液洗涤 2−   
3 次，最后将分生孢子重悬于 0.05%的吐温 80 溶

液中，进行绿色荧光的观察。 

1.2.9  分生孢子 RNA 的提取和反转录 
取在 CZA 培养基上培养 5 d 的菌株，液氮速冻

后进行研磨，用RNA 提取试剂盒进行RNA 的提取，

通过琼脂糖凝胶电泳进行 RNA 条带完整性的检测。

利用反转录试剂盒进行反转录获得 cDNA。 
1.2.10  qPCR 方法 

使用带有 SYBR Green (Bio-Rad)的 iCycler 
iQ 多色实时 PCR 检测系统进行实时定量 PCR。

PCR 反应体系(10 μL)：反应混合液 5 μL，上、

下游引物(浓度为 10 μmol/L) 0.5 μL，稀释 20 倍

的 cDNA 模板 3 μL，ddH2O 1 μL，短暂离心混

合均匀。PCR 反应条件：95 ℃ 5 min；95 ℃ 15 s，
60 ℃ 15 s，72 ℃ 30 s，39 个循环。基因的相对

表达量以actin或Vvtublin的表达量为参考进行确

定，其中试验引物序列如表 1 所示。 

2  结果与分析 
2.1  草菇 VvLaeA 蛋白结构分析 

生物信息学分析表明，VvLaeA蛋白序列由

390 个氨基酸残基(amino acids, AA)组成，分子

量为 43.9 kDa，等电点 pI 为 4.86。VvLaeA 蛋白 
 

表 1  本文所用引物 
Table 1  Primers used in the study 
Name Sequence (5′→3′) 
qbrlA-F 
qbrlA-R 

GACCAGTTCAACAGACAAG 
CAGTAATCTTCGTGCTTCTC 

qwetA-F 
qbrlA-R 

CGCAGACGAATTTGACTT 
GCTGGTGGTTGAATACAT 

qfilug-F 
qfilug-R 

TACCGAAGGTCAACAAGGGC 
AGACTGCTCCAATTCTGGGC 

qBBA_01877-F 
qBBA_01877-R 

CCTCGTCTTTGAGTCGCAGT 
AGTTCTGATTCTGGCCGACG 

qBBA_06297-F 
qBBA_06297-R 
qVvlaeA-F 
qVvlaeA-R 

ATGTCACGACGCAGACTGTT 
CTCGCACGATAGGCGTAAGT 
TTCCACGCGTATGACCACAA 
ACATCCTCAAATGCCGGGTT 

Vvgpd-F 
Vvgpd-R 

CAGCTATGACCATGATTACGAATTCGGAATACTAACCCAGCAATC 
AAGGGCCCAGTGGCGACATGATGACTTAGGTGCGTAGGAT 

VvlaeA-F 
VvlaeA-R 

ATCCTACGCACCTAAGTCATCATGTCGCCACTGGGCCCTT 
TCTTCTGTCGACACTAGTGAATTCTCATGATGACCGCTTTCTTG     

actin-F 
actin-R 
Vvtublin-F 
Vvtublin-R 

GTCAAGTCATCACCATTGGC 
GAGGAGCAATGATCTTGACC 
CCAACACTACCGCTATCTCC 
TTCACCTTCCTCCATACCCT 
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结构中包含由 88 个 aa 组成的甲基转移酶结构域

(152−239 aa)，其中在第 154−160 aa 区域、

178−179 aa 区域、196−198 aa 区域和 215 aa 点处

有 多 个 S- 腺 苷 甲 硫 氨 酸  (S-adenosyl-L- 

methionine, SAM)的结合位点(图 1A)。通过蛋白

质系统发育树分析发现，VvLaeA 和其他真菌蛋

白的同源性比较低，其中与真姬菇(Hypsizygus 

marmoreus) HmLaeA 的同源性为 63.1%、与紫

丁香蘑 (Lepista nuda) LnLaeA 的 同源性为

64.1% 、与平滑白蛋巢菌 (Crucibulum laeve) 

ClLaeA 的同源性为 62.9%、与灰光柄菇(Pluteus 

cervinus) PcLaeA 的同源性为 66.0%、与蛹虫草

(Cordyceps militaris) CmLaeA 的 同 源 性 为

30.1%、与球孢白僵菌 BbLaeA 的同源性为

23.8% (图 1B)。 

2.2  超表达载体的构建和白僵菌转化子的

筛选 
为了研究草菇 VvLaeA 的功能，以模式生

物球孢白僵菌为试验材料。将草菇的甘油醛-3-
磷酸脱氢酶基因 Vvgpd 的启动子和 VvlaeA 基因

的 ORF 进行 PCR 融合，然后和 pK2(bar)载体

进行同源重组连接，经过 EcoR Ι 酶切初步获得

重组载体 pK2(bar)-OEVvlaeA (图 2A)，并经测

序进行确定，然后转入农杆菌中。最后用转入

重组载体的农杆菌去感染球孢白僵菌，经过

RT-qPCR 确定 3 号和 4 号菌株中 VvlaeA 的表达

量分别是 WT 的 3.0 倍和 2.7 倍(图 2B)，命名为

OEVvlaeA-1/2，并作为后继试验的材料。 
2.3  超量表达 VvlaeA 基因影响球孢白僵菌

的菌落形态和产孢量 
将超表达转化子 OEVvlaeA-1/2 的分生孢子

分别接种到营养丰富的 1/4SDAY、PDA 和营养贫

瘠的 CZA 培养基上，26 ℃培养 10 d，观察菌落

形态并测量菌落的直径大小。结果显示，和野生

型(wild type, WT)相比，转化子 OEVvlaeA-1/2 在

1/4SDAY 和 PDA 培养基上生长速度较快、菌落

比较蓬松，菌落直径是对照的 1.28−1.50 倍，两

者相比差异显著(P<0.05)；而在 CZA 培养基上

生长的超表达转化子和 WT 菌落的大小类似，

直径差异也并不显著(P>0.05)，但转化子的色素

沉积较少，菌株颜色呈现白色(图 3A、3B)。 

 

 
 

图 1  VvLaeA 蛋白生物信息学分析   A：VvLaeA 蛋白结构，具有 VvLaeA 的甲基转移酶保守结构域(蓝
色柱子)和 S-腺苷甲硫氨酸(S-adenosyl-L-methionine, SAM)结合位点(绿色柱子和竖线表示的位置). B：

VvLaeA 蛋白系统发育树分析 
Figure 1  Bioinformatics analysis of VvLaeA protein sequence. A: Schematic representation of VvLaeA 
protein features. A methyltransferases domain (blue column), and putative S-adenosyl-L-methionine binding 
sites as indicated (green column/vertical lines). B: Phylogenetic tree analysis of VvLaeA. 
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图 2  超量表达载体的构建和超量表达菌株的筛选   A：重组载体 pK2(bar)-OEVvlaeA 用 EcoR Ι 进行酶

切验证的电泳图. B：用 RT-qPCR 筛选在球孢白僵菌中超量表达草菇 VvlaeA 基因的转化子. #：筛选的转

化子 

Figure 2  Construction of the overexpression vector OEVvlaeA and screening of overexpression strains. A: 
Electrophoretic diagram of recombinant vector pK2(bar)-OEVvlaeA verified by EcoR Ι digestion. B: Screening 
the transformants overexpressing VvlaeA gene in B. bassiana by RT-qPCR. #: Transgenic lines. 
 

 

 
 
 

图 3  超量表达菌株的表型分析   OEVvlaeA 转化子生长 10 d 的菌落的形态(A)、直径大小(B)和产孢量

(C)的分析. *: P<0.05 
Figure 3  Phenotypic analysis of overexpressed strains. A: The growth of strains cultured at 26 ℃ for 10 d. 
Statistical analysis of fungal colony diameter (B) and conidial yields (C). *: P<0.05. 
 、  
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分生孢子产量的结果显示，在 3 种培养基上，

转化子 OEVvlaeA-1/2 的产孢量比 WT 的要显

著降低 (P<0.05)，特别在 CZA 培养基上，

OEVvlaeA-1/2 的产孢量分别为 2.6×107 个/cm2

和 2.42×107 个/cm2，仅为 WT 产孢量的一半左

右(图 3C)。  

2.4  超表达 VvlaeA 基因降低球孢白僵菌的

分生孢子萌发率 
将 WT 和 OEVvlaeA 菌株的分生孢子涂布在

CZA 培养基上，培养 8 h 开始计算萌发率，直至

20 h 结束。OEVvlaeA 菌株分生孢子的萌发率达

到 50%的时间为 14 h，比 WT 分生孢子的萌发

率(12 h)推迟了 2 h。在第 12、14 和 16 小时，

OEVvlaeA-2 的萌发率分别比 WT 的萌发率低

19.7%、26.4%和 23.0% (P<0.05) (图 4A)。培养

15 h 时，OEVvlaeA1/2 在添加 0.01% SDS 和 3.5% 

NaCl 的 CZA 培养基上的萌发率，分别比 WT 萌

发 率 平 均 低 35.0% 和 32.0% 左 右 (P<0.05)     

(图 4B)。 

2.5  超表达 VvlaeA 基因改变球孢白僵菌分

生孢子的细胞壁结构成分 
细胞壁是真菌对抗外界胁迫的屏障，表面碳

源是细胞壁和外界进行信息交流的重要成分，其

中凝集素 WGA 与 N-乙酰葡糖胺和 N-乙酰神经

氨糖酸残基进行特异性结合，而 GNL 与(α-1,3)
甘露糖进行特异结合。凝集素染色结果显示，和

WT的荧光强度相比，WGA和GNL结合OEVvlaeA
分生孢子细胞壁表面碳源较少，荧光强度较弱(图
5A)。同时，对细胞壁的 2 个特异蛋白的基因表达

量进行检测，OEVvlaeA 转化子中 BBA_02697 的表

达量是 WT 的 2.7−3 倍，而 BBA_01877 的表达量是

WT 的 0.4 倍左右(图 5B、5C)。 
2.6  超表达 VvlaeA 基因下调球孢白僵菌分

生孢子发育相关基因的表达 
提取在CZA培养基上生长 5 d的菌株 RNA，

对 OEVvlaeA 转化子中和产孢相关基因的表达量

进行检测。结果显示，转化子中 Bbflug 的表达

量是 WT 的 0.45 倍左右，BbbrlA 的表达量是

WT 的 0.7 倍左右，BbwetA 的表达量是 WT 的

0.36 倍左右(图 6)。 

 
 

 
 
 

图 4  OEVvlaeA 转化子分生孢子的萌发率   A：在 CZA 培养基上的萌发率. B：在添加 0.01% SDS 和

3.5% NaCl 的萌发率. *: P<0.05 
Figure 4  Conidial germination rates of OEVvlaeA strains. The germination rates under standardized condition 
(A), and 0.01% SDS or 3.5% NaCl stress (B). *: P<0.05. 
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图 5  细胞壁结构成分分析   A：OEVvlaeA 转化子分生孢子的凝集素染色. B−C：细胞壁特异蛋白的基

因表达分析 
Figure 5  Analysis of the composition of conidial cell wall. A: Fluorescence images of lectin binding profiles 
of aerial conidia. Bar=5 μm. B−C: The mRNA level of conidial wall component genes in OEVvlaeA strain.  
 

 
 

图 6  OEVvlaeA 菌株中产孢相关基因的表达分析   提取在 CZA 培养基上培养 5 d 菌株中的 RNA，检

测 Bbflug (A)、BbbrlA (B)和 BbwetA (C)的表达量 
Figure 6  Expression analyses of genes associated with conidial development in OEVvlaeA strains. Total RNA 
of fungal strains was extracted after culturing OEVvlaeA stain on CZA for 5 days and the relative expression 
levels of Bbflug (A), BbbrlA (B) and BbwetA (C) were analyzed. 

 

3  讨论 
草菇 VvLaeA 调控分生孢子发育和色素的

沉积。草菇的 VvLaeA 与食用真菌蛋白的同源性

为 60%−70%，与虫生真菌蛋白的同源性仅为 

30%左右，但具有多个 SAM 结合位点，而 SAM

是一种常见的参与甲基转移的辅助底物。在转甲

基化反应中，SAM 的甲基被转移到 DNA、磷脂

和蛋白质等多种受体底物上，从而调控基因表达 
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和影响膜流动性，参与多种生理活动[19]。例如

SAM 合成的缺失或者甲基化途径被干扰都将导

致神经精神等相关疾病的发生[20]，而马铃薯的

甲基转移酶功能决定植株对病毒的抗性或易感

性[21]。丝状真菌的甲基转移酶 LaeA 作为全局性

调控因子，调控多种次级代谢基因簇的表达和次

级代谢产物的产生。在海洋类真菌中超量表达构

巢曲霉(Aspergillus nidulans) laeA 上调次生代谢

产物合成基因的表达，引起乙酰胆碱酯酶抑制剂

A 合成的增加[22]。超量表达植物内生真菌球毛壳

菌(Chaetomium globosum) laeA 基因的菌株增加

了产孢量和色素含量[23]。病原真菌中 laeA 缺失

的突变体往往显示出毒性和次级代谢降低[24]。

例如球孢白僵菌中 BblaeA 的缺失导致了白僵菌

素产量的降低，而 BblaeA 的过表达使其产量增

加[25]。实验结果证实了草菇 VvlaeA 基因可以在

模式生物球孢白僵菌中进行超量表达，能够调控

球孢白僵菌的形态发生和分生孢子发育。此外，

VvLaeA 影响球孢白僵菌的色素沉积，转化菌株

的色素水平明显降低。 
草菇 VvLaeA 调控发育与中心途径有关。分

生孢子发育中心途径中BrlA能够触发分生孢子梗

的发育，它的缺失导致分生孢子发育受阻[13-14]。

病原真菌烟曲霉(Aspergillus fumigatus) BrlA 还

可以调控次生代谢产物的生成，其基因的表达受

到 VvLaeA 调 控 [26] 。 绿 青 霉 菌 (Penicillium 
digitatum) ΔpdlaeA 突变体的产孢量下降、对碱

性胁迫敏感，产孢相关基因 brlA、flbA、flbC、

flbD 和 fluG 的表达量均被下调[27]。孢子发育中

心途径的下游因子 WetA 调控分生孢子的成熟，

它的缺失引起细胞壁结构特异基因表达的下调

和分生孢子产量的下降，以及菌株对胁迫反应的

敏感性增加[8,28]。研究发现超量表达草菇 VvlaeA
基因的菌株中，brlA、fluG 和 wetA 的表达量被

显著下调，分生孢子壁结构基因的表达也被显著

调控，这可能导致了转化子中产孢量的显著下降

和分生孢子对胁迫反应的敏感性增加。 
总之，在球孢白僵菌中成功表达了草菇的

VvlaeA 基因，为食用真菌基因的功能研究提供

了新方法。同时，草菇 VvLaeA 是球孢白僵菌发

育和色素沉积的一个负调控因子，为虫生真菌分

生孢子发育和次生代谢产物调控的研究提供了

新材料。 
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