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摘   要：【背景】枝孢菌 SYC63 是一株具有重寄生作用和抗菌活性的潜在生防菌株，目前尚无研

究报道该菌株的全基因组序列，因此限制了其开发与利用。对该菌株进行基因组测序与分析，将

进一步了解其重寄生的分子机制，为其在生物防治上的应用奠定研究基础。【目的】解析枝孢菌

SYC63 基因组序列信息，初步探究该菌的重寄生作用机制。【方法】利用二代高通量测序平台对枝

孢菌 SYC63 进行全基因组测序，运用相关软件对其测序数据进行基因组组装、基因功能注释、预

测次级代谢产物合成基因簇并分析重寄生相关的碳水化合物酶类基因等。【结果】基因组组装后共

得到 17 个 contigs，总长度为 31 912 211 bp，GC 含量为 52.80%，预测到 12 327 个编码基因。其

中，4 029、949 和 6 595 个基因分别能在 KEGG、COG 和 GO 数据库中被注释到，同时还预测到

25 个次级代谢产物合成基因簇。对重寄生机制相关的碳水化合物酶类进行分析并与重寄生菌株(拟
盘多毛孢菌、木霉及盾壳霉)比较，发现该菌具有较多的糖苷水解酶和糖脂酶基因，而且细胞壁

降解酶类基因经锈菌孢子壁处理后在转录组测序中显著上调表达，初步分析了该菌与重寄生木霉

在分子水平上的差异及不同于木霉真菌的寄生机制。【结论】从基因组层面解析了枝孢菌的重寄

生机制，为深入探究其寄生机制及次生代谢产物的挖掘提供参考信息，对后续开发与利用具有重

要意义。 

关键词：重寄生；枝孢菌；全基因组；基因功能注释；次级代谢  
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Abstract: [Background] Cladosporium sp. SYC63 is a potential biocontrol strain with mycoparasitism 
and antimicrobial activity. Little is known about the whole genome sequence of this strain, which limits 
its development and utilization. Genome sequencing and analysis will help us understand the 
mycoparasitism mechanism of this strain. [Objective] The aim is to analyze the genome sequence of 
SYC63 and preliminarily explore the mechanism of its mycoparasitism. [Methods] The whole genome 
of SYC63 was sequenced on the high-throughput sequencing platform, and the genomics tools were 
employed for sequence assembly, gene prediction and functional annotation, prediction of secondary 
metabolite synthesis gene clusters, and statistical analysis of carbohydrate-active enzyme genes related 
to mycoparasitism. [Results] A total of 17 contigs were obtained after genome assembly, with the total 
length of 31 912 211 bp, the GC content of 52.80%, and 12 327 coding genes. Among them, 4 029, 949 
and 6 595 genes were annotated in KEGG, COG and GO databases, respectively. At the same time,   
25 gene clusters for secondary metabolite synthesis were predicted. The strain SYC63 had more 
glycoside hydrolase and glycolipase genes than other mycoparasitic strains (Pestalotiopsis sp., 
Trichoderma sp. and Coniothyrium minitans). After treatment of the spore wall with rust fungus, the 
expression of cell wall-degrading enzyme genes was significantly up-regulated, which revealed that the 
mycoparasitism mechanism of SYC63 was different from that of Trichoderma. [Conclusion] We 
explored the mycoparasitism mechanism of Cladosporium at the genome level, providing reference 
information for further studying the mycoparasitism mechanism and mining the secondary metabolites, 
which is of great significance for the subsequent development and utilization of Cladosporium. 

Keywords: mycoparasitism; Cladosporium sp.; whole genome; gene function annotation; secondary 
metabolism 

重寄生 (mycoparasitism)指的是在自然界

中，一种真菌以另一种真菌(主要是病原菌)为营

养源正常生长、代谢和繁殖的现象[1]。在植物

病害系统中，重寄生菌的存在减少了寄主植物

受到的伤害，寄主植物—病原菌—重寄生菌通

过营养关系形成一条食物链，从这 3 个营养级

入手，利用重寄生菌控制病原菌，是农林生物

保护可持续发展的重要手段[2-3]。 
目前，重寄生作用机制的研究主要包括酶

和毒素两方面。酶指的是重寄生菌可产生寄主

真菌细胞壁降解酶，细胞壁的降解导致细胞渗

透压失衡，从而造成细胞死亡，因此，扰乱细

胞壁合成是一种潜在的抗真菌手段[4-5]。对广谱

性生防真菌木霉菌基因组的研究表明，碳水化

合物酶类(carbohydrate-active enzyme，CAZyme)
中真菌细胞壁降解酶(fungal cell wall degrading 
enzyme，FCWDE)类相关基因的数目显著增加，

其在重寄生作用过程中分泌一系列细胞壁降解

酶(如内切 β-1,6 葡聚糖酶、内切/外切 β-1,3 葡

聚糖酶和几丁质酶等)[6]。毒素是指重寄生菌与
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寄主菌相互作用产生抗菌次级代谢物，能够杀

死寄主真菌，毒素作用后的病原菌生长会受到

抑制，但其细胞壁不会受到破坏，而是出现细

胞变形，内含物浓缩溢出使细胞死亡[3,7-8]。 
枝孢属 (Cladosporium)真菌通常发生在与

锈病有关的叶面真菌区系中，其中多个种是锈

菌的寄生菌，已被发现能直接影响锈菌孢子的

形成和散布或穿透锈菌孢子[9]。在锈病寄生菌

的 分 离 过 程 中 ， 最 常 见 的 是 曲 霉 属

(Aspergillus)、短梗霉属(Aureobasidium)、青霉

属(Penicillium)和枝孢属真菌，特别是枝孢属和

锈生座孢属(Tuberculina)的真菌已经克服寄主

障碍，这有利于生防菌的开发和利用[10]。枝孢

菌作为生防菌时，在对蚕豆灰霉病菌(Botrytis 
fabae)、辣椒疫霉(Phytophthora capsici)和水稻

文氏菌(Venturia oryzae)等病原菌的研究中已有

报道[11]。 
本研究对课题组分离获得的一株重寄生

枝孢菌 SYC63 利用二代高通量测序平台进行

全基因组测序，对基因组数据进行基因预测和

功能注释，同时与重寄生拟盘多毛孢菌、木霉

及盾壳霉的基因组信息进行 CAZyme 比较，结

合在锈孢子细胞壁诱导后的转录组数据进  
行分析，以期为枝孢菌的重寄生机制阐明提供

依据。 

1  材料与方法 
1.1  供试菌株 

重 寄 生 枝 孢 菌 SYC63 经 鉴 定 为

Cladosporium cladosporioides，分离自感石楠叶

锈病的锈孢子堆，现保存于西南林业大学生命

科学学院生化教研室。 

1.2  菌株培养与全基因组测序分析 
取冻存的枝孢菌 SYC63 使用 PDA 培养基[12]

活化 2 代后，第 3 代接种在 PSKA 培养基[12]中，

26 ℃恒温培养 5 d，待菌丝体长出后使用无菌

手术刀刮取长势较好的菌丝体至灭菌离心管，

液氮速冻送武汉贝纳生物公司利用高通量测序

平台 Illumina NovaSeq 进行全基因组测序，并

对基因组数据进行功能注释及分析(Nr、COG、

KEGG、GO 及毒力因子等)。获得的全基因组

序列信息已上传至 NCBI ，获得登录号为

GCA_022457075.1。 

1.3  重寄生机制研究 
利用 dbCAN 在线工具(https://bcb.unl.edu/ 

dbCAN2/blast.php) 对 枝 孢 菌 SYC63 进 行

CAZyme 预测，并将确定为 CAZyme 的基因统

计 到 植 物 细 胞 壁 降 解 酶 (plant cell wall 

degrading enzyme，PCWDE)及 FCWDE 两大类

别中 [6,13] 。再将其与重寄生拟盘多毛孢菌

(Pestalotiopsis sp. cr013，cr013、Pestalotiopsis sp. 

PG52，PG52)、木霉(Trichoderma harzianum CBS 

226.95，Triha1、Trichoderma atroviride，Triat2、

Trichoderma virens Gv29-8，Trivi2)及盾壳霉

(Coniothyrium minitans ZS-1，CMZSB)基因组编

码的 CAZyme 进行比较，将有助于理解枝孢菌

SYC63 的重寄生机制。其次，运用 antiSMASH

在线网站对枝孢菌 SYC63中次级代谢产物合成

基因簇进行预测，并利用 NCBI 的 Conserved 

Domain Database 进行基因簇核心基因结构域

分析[14]，可为其抗菌次生代谢产物的挖掘与开

发奠定理论基础。 

参照周航等 [15]锈菌孢子壁诱导的方法，

利用石楠叶锈病菌锈孢子壁对枝孢菌 SYC63

进行诱导处理，未经处理的作为对照，在

PSKA 培养基上培养 5 d 后收集样品送北京百

迈客生物科技有限公司进行转录组测序，以期

为更好地理解枝孢菌 SYC63 的重寄生机制提

供理论支撑。  
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2  结果与分析 
2.1  基因组 DNA 质量 

枝孢菌 SYC63 基因组 DNA 经 0.7%琼脂糖

凝胶电泳检测(图 1)，可以看出基因组分子量大

小在 23 kb 左右，NanoDrop 检测核酸浓度为

141.4 ng/μL，A260/A280 为 1.87，说明提取的基因

组 DNA 质量良好，可用于进一步的建库分析。 

2.2  基因组组装结果和基因组组分分析 
对原始测序数据 raw data 经过滤后得到有 

 

 

 
图 1  菌株 SYC63 DNA 电泳图 
Figure 1  DNA electrophorogram DNA of strain 
SYC63. M1: 1.5 kb DNA Marker; M2: λDNA/Hind III. 

效测序数据，结果共检测出 reads 的数量为   
29 793 838 个，碱基的数量是 4 469 075 700，
Phred 数值大于 20 和 30 的碱基占总体碱基的百

分比分别为 98.6%和 95.6%，其 GC 含量为

52.80%。经过组装分析基因组序列共得到 17 个

contigs，总碱基长度达到 31 912 211 bp，其中

最短的序列长度为 65 287 bp，最长的序列长度

为 3 588 128 bp，N50 的长度为 1 981 920 bp，
GC 含量为 52.80%。将枝孢菌 SYC63 基因组与

已经完成基因组测序的 C. cladosporioides 物种

进行比较，基因组大小相近，GC 含量也与表 1
所列 4 种枝孢菌相近，符合枝孢菌属基因组的

基本特征。 
基因组完成组装后，对编码基因进行预测，

共预测到 12 327 个编码基因，编码基因的平均

长度为 1 610.51 bp，非编码 RNA 包括 rRNA、

tRNA、snRNA、sRNA 等多种已知功能的 RNA，

还包括一些未知功能的 RNA 是不编码蛋白质

的 RNA，该基因组共检测到 357 条 ncRNA，包

括 88 条 rRNA、232 条 tRNA 和其他非编码

RNA。基因组重复序列分析显示共出现 DNA
转座子 274 个，简单重复序列 4 851 个及低复

杂度序列 443 个。 

2.3  基因功能注释 
基因的功能注释是指根据已有数据库对基

因功能和所参与的代谢途径进行标注，包括结

构域、蛋白质功能及所在的代谢通路等信息的 
 
表 1  菌株 SYC63 与相近物种的基因组比较 
Table 1  Genome comparison of strain SYC63 with similar species 
菌株 
Strain 

大小 
Size (Mb) 

重叠群 
Contigs 

GC 含量 
GC content (%) 

N50 (bp) GenBank 登录号 
GenBank accession No. 

SYC-63 31.91 17 52.80 1 981 920 GCA_022457075.1 

Cladosporium cladosporioides TYU 33.23 67 52.30 1 992 403 GCA_002901145.1 

Cladosporium cladosporioides F8_5S_3F 34.03 132 52.60 965 801 GCA_018408295.1 

Cladosporium cladosporioides F8_5S_2F 34.03 130 52.60 1 102 510 GCA_018408335.1 

Cladosporium cladosporioides F8_5S_4F 33.87 234 52.70 634 743 GCA_018408255.1 
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预测。为获得全面的基因功能信息进行了通用数

据库的基因功能注释，其中 Nr 共注释了 11 030 个

基因(占预测基因总数的 89.48%)；KEGG 共注释

4 029 个基因、GO 共注释 6 595 个基因，还包括

Pfam、COG、毒力因子、PHI 等数据库的注释。 
2.3.1  KEGG 代谢途径分析 

KEGG 数据库是系统分析基因功能和基因

组信息的数据库，根据它们参与的 KEGG 代谢

通路进行分类，枝孢菌 SYC63 基因组 334 条代

谢途径中富集了 4 029 个基因。如图 2 所示，

其中涉及基因数目最多的代谢途径是碳水化合

物代谢途径(ko00052) (593 个基因)，其次是氨

基酸代谢途径(ko00360) (512 个基因)和信号转

导途径(ko04012) (414 个基因)。 
2.3.2  COG 数据库注释 

COG 数据库是基于细菌、藻类、真核生物

的系统进化关系构建得到的数据库，利用 COG

数据库可以对基因进行直系同源分类。如图 3
所示，枝孢菌 SYC63 基因组共 949 个基因被注

释到相应的功能，占预测基因总数的 53.5%。

数目最多的功能类别分别是：碳水化合物的运

输与代谢 (G) 123 个，脂质的运输和代谢 (I)   
105 个，氨基酸运输和代谢(E) 104 个，以及一

般功能预测(R) 94 个，表明该菌株具有丰富的

碳水化合代谢。 

2.4  重寄生机制分析 
2.4.1  CAZyme 分析 

碳水化合物活性酶在细胞壁的识别与降解

中发挥了重要作用，许多真菌的 CAZyme 和分

泌的蛋白质直接参与了其与宿主间的相互作

用。根据图 4 可以看出，与重寄生的其他菌株比

较，重寄生枝孢菌 SYC63 基因组中有 652 个基

因在 CAZyme 数据库匹配到相关酶，不考虑糖基

结合模块相关酶编码基因数目，其编码 CAZyme 
 

 
 

图 2  SYC63 基因组 KEGG 功能分析 
Figure 2  KEGG functional analysis of SYC63 genome. 
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图 3  SYC63 基因组 COG 功能分析 
Figure 3  COG functional analysis of SYC63 genome. 
 
数目仅次于 PG52 菌株(733 个)，远高于木霉(平
均 380 个)及盾壳霉(430 个)所编码 CAZyme 数

目。其次，枝孢菌编码 117 个 PCWDE 相关基

因少于重寄生拟盘多毛孢菌 PG52 菌株而多于

木霉真菌所编码的基因数目；编码的 80 个

FCWDE 相关基因与拟盘多毛孢菌 cr013 菌株及

盾壳霉所编码基因数目的差异不显著，明显少

于木霉菌所编码的基因数目。由此推断，虽然

枝孢菌 SYC63编码 CAZyme的能力强于生防真

菌木霉，但其重寄生能力相对较弱，在重寄生

过程中水解病原菌细胞壁的能力可能低于木霉

真菌，而丰富的植物细胞壁降解酶类可能是与

生活方式及生存环境相关。 
枝孢菌编码细胞壁降解酶类的相关蛋白

GO 注释集中在内切葡聚糖 β-1,3-葡糖苷酶活性

(GO：0052861)、水解酶活性(GO：0004553)、

几丁质酶活性(GO：0004568)等分子功能；涉及

细胞外区域(GO：0005576)、膜的固定成分(GO：

0031225)及真菌细胞壁(GO：0009277)等细胞组

分；以及细胞壁组织(GO：0071555)、碳水化合

物代谢过程(GO：0005975)、真菌细胞壁生物生

成(GO：0009272)等生物过程(表 2)。 
在枝孢菌 SYC63 编码的 80 个 FCWDE 基

因中，经锈菌孢子壁处理后，全部被检测到基

因表达，其中鉴定到 25 个差异表达(将差异倍

数≥2 且错误发现率<0.01 作为筛选标准)基因

(differentially expressed gene，DEG)，有 17 个

基因显著上调表达(图 5A)，其表达量都是未经

处理的 2 倍及以上，内切-β-1,3 葡聚糖酶基因

(g2068、g2679)表达量是未处理的 5 倍，α-葡萄

糖苷酶基因(g3372)更是达到了 11 倍。其次，在

枝孢菌 SYC63 基因组编码的 117 个 PCWDE 基
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因中，检测到 29 个 DEG，其中显著上调表达

的基因有 17 个(图 5B)，表明除真菌细胞壁降解

酶类外，功能被鉴定为植物细胞壁降解酶类的基

因也可能参与了枝孢菌 SYC63 的重寄生过程。 
2.4.2  次生代谢产物合成基因簇预测分析结果 

次级代谢产物是具有重要生物活性的小分

子 物 质 ( 毒 素 、 激 素 及 抗 生 素 等 ) 。 通 过

antiSMASH 预测枝孢菌 SYC63 基因组共得到

25 个基因簇 (表 3)，其中，编码聚酮合酶

(polyketide synthase，PKS)和非核糖体多肽合成

酶(non-ribosomal peptide synthase，NRPS)的基

因簇有 20 个，占总基因簇的 80%。其中有 4 个

T1PKS，10 个 NRPS-like，5 个 NRPS，4 个参与

萜烯(terpene)合成，betalactone 和 T3PKS 各 1 个。 
菌株 SYC63 基因组中Ⅰ型 PKS 的 Cluster 

19 、 Cluster 20 和 Cluster 25 分 别 与

4-epi-15-epi-brefeldin A、cercosporin 及黑色素

(melanin)合成基因簇具有相似性，相似性分别

为 20%、31%和 100%。进一步分析表明 PKS
基因簇在结构上比较保守(图 6A)，含有聚酮合

酶基本结构域(KS、AT 和 ACP)。值得关注的是，

经锈菌孢子壁处理后 NRPS 和 T1PKS-4 (Cluster 
25)基因簇的核心基因表达显著上调(图 6B)，并

且 NRPS-1、T1PKS-4 核心基因表达量是未经处

理的 4 倍，表明 NRPS-1、T1PKS-4 基因簇次级

代谢物的产生可能与枝孢菌 SYC63的重寄生过

程有关，值得对其进行具体的基因簇挖掘与产

物合成研究。 
2.4.3  毒力因子分析 

将枝孢菌 SYC63预测得到的蛋白序列与毒

力因子数据库进行比对，分析菌株 SYC63 中存

在的毒力相关基因表明，枝孢菌 SYC63 含有   
28 种毒力因子共 41 个基因，大多是蛋白酶相

关的基因。其中，有 10 个金属蛋白酶、4 个天

冬氨酸内肽酶和 7 个丝氨酸羧肽酶，此外，还

有 1 个在细胞壁生物合成中起主要作用的几丁

质合成酶基因。经锈菌孢子壁处理后，转录组

测序结果显示有 11 个毒力因子相关基因表达

上调，天冬氨酸内肽酶(g225)表达量是未经处理

的 3.5 倍，几丁质合成酶(g1077)表达量是未经

处理的 2 倍(图 7)，说明相关的毒力因子在枝孢

菌 SYC63 的重寄生过程中起作用。 
 

 
 

图 4  枝孢菌 SYC63 及其他重寄生真菌中

CAZyme 的分布   CE：糖脂酶；AA：辅助功能

的酶；PL：多糖裂合酶；PCW：植物细胞壁降解

酶；FCW：真菌细胞壁降解酶；CBM：糖基结合

模块；GH：糖苷水解酶；GT：糖基转移酶。图

中的数字表示各基因家族酶的数量 
Figure 4  Family distributions of CAZyme 
encoded in genomes of Cladosporium sp. SYC63 
and other mycoparasitism fungi. CE: Carbohydrate 
esterase; AA: Auxiliary activities; PL: 
Polysaccharide lyases; PCW: Plant cell wall 
degradation enzyme; FCW: Fungal cell wall 
degradation enzyme; CBM: Carbohydrate-binding 
modules; GH: Glycoside hydrolases; GT: Glycosyl 
transferases. The numbers indicate the number of 
enzymes in each gene family. 
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表 2  细胞壁降解酶类相关蛋白 GO 功能富集 
Table 2  GO enrichment analysis of cell wall degrading enzymes in Cladosporium 
GO_ID GO name Class Test 

GO: 0005576 Extracellular region Cellular component 29 

GO: 0071555 Cell wall organization Biological process 17 

GO: 0005886 Plasma membrane Cellular component 16 

GO: 0031225 Anchored component of membrane Cellular component 14 

GO: 0005975 Carbohydrate metabolic process Biological process 13 

GO: 0009272 Fungal-type cell wall biogenesis Biological process 12 

GO: 0000272 Polysaccharide catabolic process Biological process 11 

GO: 0009277 Fungal-type cell wall Cellular component 11 

GO: 0004553 Hydrolase activity hydrolyzing O-glycosyl compounds Molecular function 10 

GO: 0004556 Alpha-amylase activity Molecular function 9 

GO: 0052861 Glucan endo-1,3-beta-glucanase activity C-3 substituted reducing group Molecular function 9 

GO: 0005618 Cell wall Cellular component 8 

GO: 0006032 Chitin catabolic process Biological process 8 

GO: 0007117 Budding cell bud growth Biological process 8 

GO: 0008496 Mannan endo-1,6-alpha-mannosidase activity Molecular function 8 

GO: 0046658 Anchored component of plasma membrane Cellular component 8 

GO: 0032450 Maltose alpha-glucosidase activity Molecular function 7 

GO: 0042973 Glucan endo-1,3-beta-D-glucosidase activity Molecular function 7 

GO: 0004568 Chitinase activity Molecular function 6 

GO: 0005509 Calcium ion binding Molecular function 6 

GO: 0033201 Alpha-1,4-glucan synthase activity Molecular function 6 

GO: 0035840 Old growing cell tip Cellular component 6 

GO: 0005783 Endoplasmic reticulum Cellular component 5 

GO: 0016740 Transferase activity Molecular function 5 

GO: 0004574 Oligo-1,6-glucosidase activity Molecular function 4 

GO: 0005615 Extracellular space Cellular component 4 

GO: 0005737 Cytoplasm Cellular component 4 

GO: 0008152 Metabolic process Biological process 4 

GO: 0009405 Pathogenesis Biological process 4 

GO: 0031505 Fungal-type cell wall organization Biological process 4 
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图 5  编码细胞壁降解酶类 DEG 的表达   A：编码真菌细胞壁降解酶 DEG 的表达；B：编码植物细

胞壁降解酶 DEG 的表达 
Figure 5  Expression of DEG of cell wall degrading enzymes in Cladosporium. A: Expression of DEG of 
fungal cell wall degrading enzymes; B: Expression of DEG of plant cell wall degrading enzymes. 

 

3  讨论与结论 
重寄生在自然界植物病原菌中普遍存在，

在生物防治上用重寄生菌制成的活细胞制剂不

同于化学药剂，无毒无害，不会对目标植物产

生有害副作用，也不会对环境造成影响，防治

效果也具有持久性，是现在生物防治的主流方

向[16]，已经越来越受到各国植物病理学家的重

视，利用基因组测序手段进行重寄生机制研究

可极大地推动重寄生菌在生物防治上的应用。 

对重寄生过程产生的大量降解病原菌细胞

壁的水解酶(主要是几丁质酶、葡聚糖酶等)及毒

素(小分子次级代谢物)进行研究是探究重寄生

机制所必需的 [12]。孙青等 [17]通过对哈茨木霉

Th-33 进行全基因组测序，分析得到 38 种水解

酶，表明该菌株的重寄生过程中涉及细胞壁降

解；赵会长[6]对盾壳霉进行全基因组测序并结

合转录组数据，发现其降解寄主核盘菌的主要

机制是编码 CAZyme 中的胞壁降解酶；王勇超

等[18]利用基因组分析了绿木霉 Gv29-8 丝氨酸

蛋白酶 S8/S53 超家族基因特性及功能，推测其

可抑制植物病原真菌；其次，研究发现木霉菌 
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表 3  SYC63 基因组次级代谢基因簇 
Table 3  genome secondary metabolic gene cluster of SYC63 
基因簇编号 
Cluster ID 

类型 
Cluster type 

起始位置 
Start position 

终止位置 
End position 

核心基因数 
Number of core gene 

最相似的已知基因簇 
Most similar known cluster 

相似性 
Similarity (%) 

Cluster 1 NRPS-like 183 494 226 668 6 −  
Cluster 2 Terpene 250 607 273 816 2 −  
Cluster 3 T3PKS 1 150 090 1191 231 5 −  
Cluster 4 NRPS-like 1 924 059 1 969 317 4 −  
Cluster 5 NRPS-like 348 305 391 684 2 −  
Cluster 6 NRPS 1 199 769 1 243 609 5 −  
Cluster 7 NRPS-like 1 779 361 1 823 558 5 −  
Cluster 8 NRPS 916 556 973 659 3 −  
Cluster 9 NRPS-like 981 138 1 025 034 5 −  
Cluster 10 NRPS-like 1 019 865 1 062 535 5 −  
Cluster 11 NRPS 1 348 712 1 402 737 7 −  
Cluster 12 NRPS-like 1 415 015 1 454 966 5 −  
Cluster 13 NRPS-like 1 528 603 1 571 197 4 −  
Cluster 14 NRPS, RiPP 272 760 329 512 13 −  
Cluster 15 Terpene 478 218 501 760 4 −  
Cluster 16 NRPS-like 1 364 706 1 402 804 3 −  
Cluster 17 NRPS 1 674 678 1 718 748 9 −  
Cluster 18 T1PKS 78 391 125 498 9 −  
Cluster 19 T1PKS 1 237 604 1 238 774 8 4-epi-15-epi-brefeldin A 20 
Cluster 20 T1PKS 1 530 675 1 577 973 6 Cercosporin 31 
Cluster 21 Terpene 59 351 80 299 4 −  
Cluster 22 Terpene 1 146 988 1 168 280 9 −  
Cluster 23 NRPS-like 1 192 730 1 236 033 4 −  
Cluster 24 Betalactone 164 606 188 177 6 −  
Cluster 25 T1PKS 789 628 836 227 2 Melanin 100 

注：−：未预测到最相似的已知基因簇 
Note: −: The most similar known gene cluster was not predicted. 
 

产生的 6-pentyl-α-pyrone 能够抑制镰刀菌毒素、

丝氨酸和脱氧雪腐烯醇(deoxynivalenol，DON)
的生物合成，而丝氨酸和 DON 又能调节几丁质

酶基因的表达[19-22]；重寄生拟盘多毛孢菌 PG52
产生的毒素 3-硝基丙酸、康宁木霉菌产生的柠

檬酸对林木锈菌锈孢子有致死作用[23]。 
前人对重寄生枝孢菌的研究均表明其在生

物防治方面是一大潜力菌株。Moricca 等[24]通过

对 C. tenuissimum 寄生在 Cronartium flaccidum 和

Periderium pini 的研究表明，其已进化出几种攻

破孢子壁进入组织的策略，锈菌孢子直接被寄

生，酶活性可导致锈菌细胞壁的溶解； C. 
cladosporioides 和 C. pseudocladosporioides 向菊

花白锈病孢子方向生长并定殖，孢子的结构和细

胞质发生了改变，降低了孢子生存能力，表明它

们可能有潜力用于菊花白锈病的防治，但其作用

机理不清楚[25]；从 C. cladosporioides 中分离得到

的聚酮化合物 cladosporol A 是一种 β-1,3-葡聚糖

生物合成抑制剂，可导致辣椒疫霉菌丝畸形；

cladosporol B–E 从 C. tenuissimum 中分离得到，

对豆锈菌的夏孢子萌发有抑制作用，而且能抑制

几种植物病原微生物的径向生长[9,24,26-27]。 
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图 6  枝孢菌 SYC63 次级代谢合成基因簇结构(A)和基因表达(B)   KS：酮基合成酶；AT：酰基转移

酶；DH：脱水酶；MT：甲基转移酶；ER：烯酰还原酶；KR：酮基还原酶；ACP：酰基载体白；SAT：

起始单元酰基转移酶；PT：产物模板；TE：硫酯酶。SYC63-C_FPKM：未经处理；SYC63-S_FPKM：

经锈菌孢子壁诱导处理 
Figure 6  Cluster structure (A) and gene expression (B) of secondary metabolic synthesis genes of 
Cladosporium SYC63. KS: Ketoacyl synthase; AT: Acyl transferase; DH: Dehydratase; MT: 
Methyltransferase; ER: Enoyl reductase; KR: Ketolreductase; ACP: Acyl carrier protein; SAT: Starting unit 
acyltransferase; PT: Product template; TE: Thioesterase. SYC63-C_FPKM: Untreated; SYC63-S_FPKM: The 
spore wall induction treatment of rust fungus. 
 

 
 

图 7  毒力因子相关基因表达的 FPKM 值 
Figure 7  FPKM values for expression of virulence 
factor-related genes. 
 

研究表明重寄生拟盘多毛孢菌能破坏其寄

生的锈孢子，使锈孢子壁严重变形，但不完全

破碎，内含物浓缩流失而造成死亡，这与木霉

的主要重寄生机制为分泌细胞壁降解酶是完全

不同的，因此判定其为重寄生菌的毒素作用[12]。

枝孢菌 SYC63寄生后的石楠叶锈病菌锈孢子显

微观察结果与上述一致，可推测其也是重寄生

菌的毒素作用，而细胞壁降解酶类可能不是该

菌主要的重寄生作用机制。目前，重寄生枝孢

菌基因组层面的相关研究极少，这限制了对其

进行开发与利用，本研究对重寄生的枝孢菌

SYC63 进行全基因组测序，为重寄生机制的阐

明奠定了基础。本研究中的重寄生枝孢菌

SYC63 基因组数据在 KEGG 和 COG 数据库中

分别注释到 593 个和 123 个基因参与了碳水化

合物的代谢。CAZyme 统计分析表明其与重寄

生拟盘多毛孢菌、木霉及盾壳霉存在差异，该

菌株具有较多的细胞壁降解酶类(糖苷水解酶、

多糖裂解酶和糖脂酶类)基因，通过 GO 分析表
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明其参与了真菌细胞壁的形成与生物过程，而

经锈菌孢子壁处理后的真菌细胞壁降解酶类基

因在转录水平显著上调表达，也证明了其重寄

生能力。同时，还发现分类为植物细胞壁降解

酶类的表达也受锈菌孢子壁的诱导，说明其可

能也参与了重寄生过程。本研究中也发现真菌

细胞壁降解酶类的一些基因在经锈菌孢子壁诱

导后表达下调，推测其原因一方面可能是受时

间和营养源的影响，研究表明 CAZyme 的表达

是复杂的，在真菌生长不同发育阶段有不同的

调控机理，除碳源、氮源外还受光和温度的影

响[6,28]；另一方面是细胞壁降解酶不仅参与真菌

寄生和几丁质的消化分解，还参与老化和自溶

期间细胞壁的循环及生长期间真菌细胞壁的重

塑[29-30]。细胞壁降解酶编码基因的转录还与转

录因子调控有关，在里氏木霉降解纤维素和半

纤维素的研究中表明，XYR1、ACE2 等转录激

活因子及作为抑制因子的 CRE1 和 ACE1 参与了

细胞内酶的表达[29,31-32]。此外，天冬氨酸蛋白酶

也被报道参与了真菌重寄生过程[33]，本研究在

锈菌孢子壁处理后发现，毒力基因-天冬氨酸内

肽酶的表达上调说明蛋白酶在该菌株的重寄生

过程中有重要的作用。 
在微生物代谢过程中，聚酮合成途径和非

核糖体合成途径是其合成次级代谢产物的主要

途径，产生了大量具有生物活性的天然产物，

现利用基因组挖掘潜在的新天然化合物基因，

再结合生物信息学技术分析预测基因编码的产

物已成为主流 [34-35] 。通过对重寄生枝孢菌

SYC63 的次级代谢产物基因簇进行预测，发现

PKS和 NRPS基因簇在转录水平上被大量表达，

并且黑色素合成基因簇受锈菌孢子壁的诱导，

而真菌黑色素的功能被认为可防止紫外线照

射、酶裂解、氧化剂攻击和真菌感染等[36]，在

盾壳霉中也被认为其参与抗真菌物质的合成，

是重寄生的关键因素 [6]。因此，该菌株除了具

有产新颖化合物潜力外，还可能产生与重寄生

过程有关的次级代谢物，值得进行深度挖掘。 
在本研究中，我们首次报告了重寄生枝孢

菌 SYC63 的全基因组序列信息，并对其基因功

能注释进行了分析，同时与重寄生其他菌株进

行比较分析了与重寄生相关的胞壁降解酶类基

因，并在转录组水平上验证了经锈菌孢子壁处

理后的基因表达。以上结果可为重寄生机制的

深入研究及枝孢菌 SYC63在生防上的开发与利

用奠定了研究基础。 
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