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　　摘要：无性产孢基因ｂｒｌＡ在子囊菌产孢的中心调控通路中控制分生孢子梗的形成，ｂｒｌＡ基因的激活是曲霉属真菌
产孢的一个关键步骤。以子囊菌门已测序的无性产孢ｂｒｌＡ基因家族的６０条核苷酸序列为材料，用邻接法、最小进化
法构建系统发育树，分析该基因家族在子囊菌中的演化关系。结果表明：以ｂｒｌＡ基因家族序列所构建的系统发育树共
形成了稳定的、高支持率的Ⅰ～Ⅳ共４个大分支；该系统发育树又可细分为以子囊菌８个目为代表的８个小分支，即
爪甲团囊菌目（Ｏｎｙｇｅｎａｌｅｓ）、刺盾炱目（Ｃｈａｅｔｏｔｈｙｒｉａｌｅｓ）、格孢腔菌目（Ｐｌｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ）、肉座菌目（Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ）、小丛壳目
（Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａｌｅｓ）、粪壳菌目（Ｓｏｒｄａｒｉａｌｅｓ）、柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ）、散囊菌目（Ｅｕｒｏｔｉａｌｅｓ）。由结果可知，子囊菌门无性产
孢ｂｒｌＡ基因家族的演化与子囊菌高级分类阶元目的演化相对应，为子囊菌门不同类群间分生孢子梗演化学方面的研
究提供可靠的分子证据。
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　　无性孢子的形成是大多数子囊菌最常见的繁殖方式，包
括特定的细胞分化、基因表达的时空调控和细胞信号转

导［１］。分生孢子是高等真菌的无性孢子，对保持长期生存发

育有重要作用［２］。

子囊菌门曲霉属的分生孢子在分生孢子梗上形成［３］，分

生孢子梗的形态是曲霉属一个重要的分类学依据。构巢曲霉

分生孢子的形成在形态学上被分为几个不同的阶段［４］：首先

是基细胞分支出气生梗，然后梗的尖端开始肿胀形成多核囊

泡；在囊泡表面形成２层小梗，分别是梗基、瓶梗；最后，瓶梗
经历了重复的不对称的有丝分裂，产生了分生孢子链。产孢

的整个过程都是特定的，并且不同的基因组合在每个阶段行

使的功能不同［５］。

ｂｒｌＡ、ａｂａＡ、ｗｅｔＡ这３个基因组成调控分生孢子特定基因
表达的中心调控通路，并决定分生孢子梗形成、孢子成熟过程

中基因激活的顺序［６］。ｂｒｌＡ基因的激活是曲霉属产孢的一个
关键步骤，ｂｒｌＡ在从分生孢子梗极化的顶端生长到囊泡肿胀
的转型期是必需的［７］。敲除 ｂｒｌＡ的突变体形成刚毛状的结
构，产生１个细长的梗，从而不能产生囊泡或者其他后续的产
孢结构［８］；相反，ｂｒｌＡ在生长的细胞中超表达会导致生长中
断，并且从菌丝尖端直接形成可育的分生孢子［９］。ｂｒｌＡ有１
个复合结构，包含２个重叠的转录本ｂｒｌＡα、ｂｒｌＡβ，在分生孢子
发育过程中起着不同的作用［１０］。ＢｒｌＡ蛋白主要定位于囊泡
或小梗上。ＡｂａＡ是瓶梗分化的主要成分，在分生孢子发育中

期阶段被ＢｒｌＡ激活［１１］。ｗｅｔＡ基因在分生孢子形成的晚期被
ＡｂａＡ诱导，并且在使分生孢子成熟的过程中起重要作用［１２］。

子囊菌门绝大多数都可产生无性的分生孢子，但是分生

孢子的产生方式、形态有很大差别，而控制其产生的关键基因

ｂｒｌＡ基因家族在不同类群中的系统发育关系对揭示其孢子产
生方式和形态的不同有重要价值，也为该基因家族基因的分

子演化提供数据支撑。因此，本研究从 ＧｅｎＢａｎｋ中下载子囊
菌门８个目的ｂｒｌＡ基因家族的６０条核苷酸序列，用邻接法、
最小进化法构建子囊菌门 ｂｒｌＡ基因家族高级分类阶元的系
统发育树，并对其系统发育关系进行分析。

１　材料与方法

１．１　ｂｒｌＡ基因的核苷酸序列
ｂｒｌＡ基因的核苷酸序列来自 ＧｅｎＢａｎｋ数据库，通过该数

据库下载子囊菌８个目中６０条含有ｂｒｌＡ基因的核苷酸序列，
其中散囊菌目（Ｅｕｒｏｔｉａｌｅｓ）１５条，爪甲团囊菌目（Ｏｎｙｇｅｎａｌｅｓ）９
条，肉座菌目（Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ）７条，格孢腔菌目（Ｐｌｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ）８
条，刺盾炱目（Ｃｈａｅｔｏｔｈｙｒｉａｌｅｓ）、粪壳菌目（Ｓｏｒｄａｒｉａｌｅｓ）各 ６
条，小丛壳目（Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａｌｅｓ）５条，柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ）４条
（表１）。
１．２　序列分析

对所下载序列按照 ＧｅｎＢａｎｋ登录号进行重命名后，用
ＭＥＧＡ６软件［１３］中的ＣｌｕｓｔａｌＷ进行比对后剪切。
１．３　系统发育树的构建

用ＭＥＧＡ６软件［１３］，采用邻接法、最小进化法对已剪切

的序列进行系统发育树的构建，ｂｏｏｔｓｔｒａｐ值重复１０００次，隐
藏５０％以下的支持率。

２　结果与分析

２．１　ｂｒｌＡ基因的系统发育分类
利用邻接法、最小进化法对ｂｒｌＡ基因的核苷酸序列所构
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表１　子囊菌门ｂｒｌＡ基因家族的基本信息

纲 目 属 菌株号 ＧｅｎＢａｎｋ登录号　　
散囊菌纲（Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ） 爪甲团囊菌目（Ｏｎｙｇｅｎａｌｅｓ） Ａｊｅｌｌｏｍｙｃｅｓ ＳＬＨ１４０８１ ＸＭ＿００２６２２３４９

Ａｊｅｌｌｏｍｙｃｅｓ ＮＡｍ１ ＸＭ＿００１５３７４７９
Ｐａｒａｃｏｃｃｉｄｉｏｉｄｅｓ Ｐｂ０１ ＸＭ＿００２７９１６３８
Ｕｎｃｉｎｏｃａｒｐｕｓ １７０４ ＸＭ＿００２５４２６９６
Ｃｏｃｃｉｄｉｏｉｄｅｓ Ｃ７３５ ＸＭ＿００３０６５０８９
Ｃｏｃｃｉｄｉｏｉｄｅｓ ＲＳ ＸＭ＿００１２４０８０８
Ａｒｔｈｒｏｄｅｒｍａ ＣＢＳ１１３４８０ ＸＭ＿００２８４９１５５
Ａｒｔｈｒｏｄｅｒｍａ ＣＢＳ１１２３７１ ＸＭ＿００３０１２４０３
Ｔｒｉｃｈｏｐｈｙｔｏｎ ＨＫＩ０５１７ ＸＭ＿００３０２３６０７

刺盾炱目（Ｃｈａｅｔｏｔｈｙｒｉａｌｅｓ） Ｃｙｐｈｅｌｌｏｐｈｏｒａ ＣＢＳ１０１４６６ ＸＭ＿００８７１２５２８
Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ ＣＢＳ１１０５５３ ＸＭ＿００７７４８４３９
Ｃｌａｄｏｐｈｉａｌｏｐｈｏｒａ ＣＢＳ１１４４０５ ＸＭ＿００７７５９８８０
Ｃａｐｒｏｎｉａ ＣＢＳ６１７．９６ ＸＭ＿００７７２４３４３
Ｃａｐｒｏｎｉａ ＣＢＳ６０６．９６ ＸＭ＿００７７３７１７９
Ｅｘｏｐｈｉａｌａ ＮＩＨ／ＵＴ８６５６ ＸＭ＿００９１６１２４２

座囊菌纲（Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅｔｅｓ） 格孢腔菌目（Ｐｌｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ） Ｐｈａｅｏｓｐｈａｅｒｉａ ＳＮ１５ ＸＭ＿００１７９５５３７
Ｌｅｐｔｏｓｐｈａｅｒｉａ ＪＮ３ ＸＭ＿００３８３５４９０
Ｓｅｔｏｓｐｈａｅｒｉａ Ｅｔ２８Ａ ＸＭ＿００８０２２１９８
Ｐｙｒｅｎｏｐｈｏｒａ Ｐｔ－１Ｃ－ＢＦＰ ＸＭ＿００１９３４４７９
Ｐｙｒｅｎｏｐｈｏｒａ ０－１ ＸＭ＿００３２９８９１１
Ｂｉｐｏｌａｒｉｓ ２６－Ｒ－１３ ＸＭ＿００７７１３０８４
Ｂｉｐｏｌａｒｉｓ ＡＴＣＣ４４５６０ ＸＭ＿００７６９１５９４
Ｂｉｐｏｌａｒｉｓ ＮＤ９０Ｐｒ ＸＭ＿００７７０６０７４

粪壳菌纲（Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅｔｅｓ） 肉座菌目（Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ） Ｆｕｓａｒｉｕｍ ＣＳ３４８７ ＣＢＭＥ０１０００１３３３
Ｆｕｓａｒｉｕｍ ＰＨ－１ ＸＭ＿３８６４０４
Ｎｅｃｔｒｉａ ｍｐＶＩ７７－１３－４ ＸＭ＿００３０４６４４７
Ｍｅｔａｒｈｉｚｉｕｍ ＡＲＳＥＦ２３ ＸＭ＿００７８２４３１１
Ｔｒｉｃｈｏｄｅｒｍａ ＱＭ６ａ ＸＭ＿００６９６１０６８
Ｃｏｒｄｙｃｅｐｓ ＣＭ０１ ＸＭ＿００６６７２３４１
Ｂｅａｕｖｅｒｉａ ＡＲＳＥＦ２８６０ ＸＭ＿００８５９８０６５

小丛壳目（Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａｌｅｓ） Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ＧＵ６４７０８７
Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ Ｎａｒａｇｃ５ ＸＭ＿００７２７８３５４
Ｃｏｌｌｅｔｏｔｒｉｃｈｕｍ ＰＪ７ ＸＭ＿００７５９１９２８
Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ Ｖｄ８ ＫＦ５５５２８３
Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ＶａＭｓ．１０２ ＸＭ＿００３００９３４２

粪壳菌目（Ｓｏｒｄａｒｉａｌｅｓ） Ｎｅｕｒｏｓｐｏｒａ ＯＲ７４Ａ ＸＭ＿９５７４３９
Ｓｏｒｄａｒｉａ ｋ－ｈｅｌｌ ＸＭ＿００３３４９９６３
Ｐｏｄｏｓｐｏｒａ Ｓｍａｔ＋ ＸＭ＿００１９１０１２３
Ｔｈｉｅｌａｖｉａ ＮＲＲＬ８１２６ ＸＭ＿００３６５３１４４
Ｍｙｃｅｌｉｏｐｈｔｈｏｒａ ＡＴＣＣ４２４６４ ＸＭ＿００３６６０４６９
Ｃｈａｅｔｏｍｉｕｍ ＣＢＳ１４８．５１ ＸＭ＿００１２２３８９０

锤舌菌纲（Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ） 柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ） Ｍａｒｓｓｏｎｉｎａ ＭＢ＿ｍ１ ＸＭ＿００７２９４５０１
Ｇｌａｒｅａ ＡＴＣＣ２０８６８ ＸＭ＿００８０８９２３３
Ｓｃｌｅｒｏｔｉｎｉａ １９８０ ＸＭ＿００１５８９２８６
Ｂｏｔｒｙｔｉｓ Ｂ０５．１０ ＸＭ＿００１５５４０８１

散囊菌纲（Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ） 散囊菌目（Ｅｕｒｏｔｉａｌｅｓ） Ｔａｌａｒｏｍｙｃｅｓ ＡＹ０７８１９３
Ｔａｌａｒｏｍｙｃｅｓ ＡＴＣＣ１０５００ ＸＭ＿００２４７９２４２
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＮＩＨ２６２４ ＸＭ＿００１２１４３１８
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＡＹ８１７１７６
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＳＣＡ１＿ｄ８９１０ Ｄ８９１０
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＮＲＲＬ３３５７ ＸＭ＿００２３７３１５９
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＡＦ５３３０７０
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＦＧＳＣ４ Ｌ２５８５８
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＦＧＳＣ４ Ｍ２０６３１
Ｎｅｏｓａｒｔｏｒｙａ ＮＲＲＬ１８１ ＸＭ＿００１２６４１０１
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ Ａｆ２９３ ＸＭ＿７４７９３３
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　续表１

目 纲 属　　 菌株号 ＧｅｎＢａｎｋ登录号
Ａｓｐｅｒｇｉｌｌｕｓ ＮＲＲＬ１ ＸＭ＿００１２６８６１７
Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ ＡＹ９４０４５３
Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ Ｐｄ０１ ＪＸ２９８８４４
Ｐｅｎｉｃｉｌｌｉｕｍ Ｗｉｓｃｏｎｓｉｎ５４－１２５５ ＸＭ＿００２５６０２４１

建的２个系统发育树的拓扑结构基本一致。由邻接法对核苷
酸序列所构建的系统发育树（图１）可以看出，所构建的子囊
菌门无性产孢 ｂｒｌＡ基因家族的系统发育树形成了 ４个高
ｂｏｏｔｓｔｒａｐ值所支持的即Ⅰ ～Ⅳ等大分支。其中，分支Ⅰ包括
爪甲团囊菌目（Ｏｎｙｇｅｎａｌｅｓ）、刺盾炱目（Ｃｈａｅｔｏｔｈｙｒｉａｌｅｓ），这２
个目聚到一起的支持率为８４％，都属于散囊菌纲（Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙ
ｃｅｔｅｓ）；分支Ⅱ为支持率为９９％的格孢腔菌目（Ｐｌｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ）；
分支Ⅲ包括肉座菌目（Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ）、小丛壳目（Ｇｌｏｍｅｒｅｌ
ｌａｌｅｓ）、粪壳菌目（Ｓｏｒｄａｒｉａｌｅｓ）、柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ）等 ４个
目，除柔膜菌目属于锤舌菌纲外，其余３个目均为粪壳菌纲；
分支Ⅳ为散囊菌目（Ｅｕｒｏｔｉａｌｅｓ），单独聚为１个支，属散囊菌
纲（Ｅｕｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）。

而上述４个大分支又可划分为以子囊菌门下所属目为代
表的８个末端小分支，即爪甲团囊菌目（Ｏｎｙｇｅｎａｌｅｓ）、刺盾炱
目（Ｃｈａｅｔｏｔｈｙｒｉａｌｅｓ）、格孢腔菌目（Ｐｌｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ）、肉座菌目
（Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ）、小丛壳目（Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａｌｅｓ）、粪壳菌目（Ｓｏｒｄａｒｉａ
ｌｅｓ）、柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ）和散囊菌目（Ｅｕｒｏｔｉａｌｅｓ）（图１）。
２．２　ｂｒｌＡ基因家族演化与子囊菌演化间关系的分析

由文献［１４］可知，散囊菌目（Ｅｕｒｏｔｉａｌｅｓ）、爪甲团囊菌目
（Ｏｎｙｇｅｎａｌｅｓ）、刺盾炱目（Ｃｈａｅｔｏｔｈｙｒｉａｌｅｓ）归为散囊菌纲（Ｅｕ
ｒｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ），肉座菌目（Ｈｙｐｏｃｒｅａｌｅｓ）、粪壳菌目（Ｓｏｒｄａｒｉａ
ｌｅｓ）、小丛壳目（Ｇｌｏｍｅｒｅｌｌａｌｅｓ）归为粪壳菌纲（Ｓｏｒｄａｒｉｏｍｙｃｅ
ｔｅｓ），格孢腔菌目（Ｐｌｅｏｓｐｏｒａｌｅｓ）归为座囊菌纲（Ｄｏｔｈｉｄｅｏｍｙｃｅ
ｔｅｓ），柔膜菌目（Ｈｅｌｏｔｉａｌｅｓ）归为锤舌菌纲（Ｌｅｏｔｉｏｍｙｃｅｔｅｓ）。将
子囊菌产孢相关基因 ｂｒｌＡ的核苷酸序列进行系统发育树分
析可知，该树划分为Ⅰ ～Ⅳ４个大分支，而形成的８个小分支
按子囊菌的８个目分类。分支Ⅰ包含的爪甲团囊菌目（Ｏｎｙ
ｇｅｎａｌｅｓ）、刺盾炱目（Ｃｈａｅｔｏｔｈｙｒｉａｌｅｓ）均属于散囊菌纲，且２个
目聚到一起的支持率较高；爪甲团囊菌目（Ｏｎｙｇｅｎａｌｅｓ）中，还
有１株散囊菌目的青霉菌 ＸＭ＿００２５６０２４１也与之聚到了一
起；分支Ⅱ以座囊菌纲中的格孢腔菌目为代表；分支Ⅲ包括的
４个目中，除柔膜菌目属于锤舌菌纲外，其余３个目均为粪壳
菌纲；分支Ⅳ以散囊菌目为代表，聚成１个大分支。

由图１可知，无性产孢ｂｒｌＡ基因家族的演化关系与子囊
菌高级分类阶元的演化关系基本一致。形成的８个小分支中
的每个分支分别以子囊菌的１个目为代表，且亲缘关系较近
的目聚到一起的支持率也较大。

３　结论与讨论

在真菌中，子囊菌门是最大的１个门，呈现最广泛、最复
杂的分化现象。其中，无性产孢是一种主要的繁殖方式，对其

产孢机制及相关基因的研究情况已有大量报道［１５］。子囊菌

门不同类群间所共有的 ｂｒｌＡ基因是其无性产孢过程中分生
孢子梗形成阶段所必需的基因，是保证子囊菌无性产孢顺利

进行的内在因素。

子囊菌门无性产孢 ｂｒｌＡ基因家族以目为代表的高级分
类阶元的ｂｒｌＡ基因间存在巨大差异，而同一目不同种属间的
差异相对较小，这表明该基因在进化过程中受到了与子囊菌

门高级分类单元间类群分化的严重正选择作用。但是也有例

外，如本属于散囊菌目的 ＸＭ＿００２５６０２４１这株青霉菌与爪甲
团囊菌目聚到了 一起，且支持率高达８２％，可能是由于散囊
菌目、爪甲团囊菌目同属于散囊菌纲［１４］。在子囊菌门更高分

类阶元纲的水平上，ｂｒｌＡ基因家族的演化与其纲的目前分类
系统没有很明确的对应关系，如散囊菌目与同属于散囊菌纲

的爪甲团囊菌目、刺盾炱目未聚到一起，这值得进一步论证，

而爪甲团囊菌目、刺盾炱目聚到一起的支持率高达８４％。此
系统发育树中，柔膜菌目与粪壳菌纲的３个目聚到了一起，推
测是由于柔膜菌目所属的锤舌菌纲与粪壳菌纲关系较近，均

属于盘菌亚门［１６－１７］。这也从另外一个侧面表明，囊菌门纲的

划分及之间的系统发育关系仍须进一步研究。
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