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高等担子菌的性非亲和性系统和体细胞
非亲和性系统在遗传多样性保存中的作用
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摘 　要 　本文讨论了高等担子菌的个体概念 ,以及利用性的非亲和性、体细胞非亲和性对于高等担子菌

个体的识别 ,非亲和性系统对于真菌本身在遗传多样性的保存中的作用。担子菌的个体概念对于其生

态学研究具有很大的意义 ,控制担子菌性非亲和性的交配型基因可以作为遗传多样性研究的重要手段。
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The concept of individualism in Basidiomycetes is discussed in regard to the somatic incompatibility and sexual

incompatibility. Studies showed that somatic incompatibility and sexual incompatibility are very common in

Basidiomycetes and will become important measures to the study of ecology and genetic diversity of Basid2
iomycetes.
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1 　　高等担子菌的个体概念和亲和性系统

不同于动物和植物 ,真菌的营养体主要是丝状的菌丝体 (除了单细胞的酵母外) ,真菌的菌

丝体在形态上没有明显的分化。尤其是高等的担子菌 ,离开了子实体 ,就无法进行鉴定 ,而担

子菌的子实体一般只在一年的很短时间里出现 ,这就是为什么我们对担子菌的生态分布了解

不多的原因。对于其种群结构更是所知无几 ,种群生态学研究的基本要求是对于个体的识别。

土生的高等担子菌在地下形成纵横交错的菌丝网 ,担子菌个体的概念是什么 ? 一个真菌的个

体可以占领多大的范围 ? 对此我们无法从菌丝的形态变化得到解释。识别真菌个体的大小具

有重要的意义 ,籍此我们可以了解在生态系统中真菌个体所占领的范围。但了解真菌的个体

远比植物和动物复杂。真菌个体的概念是在七十年代提出的[1 ] ,所谓菌丝的个体是指遗传背

景一致而且占领一定空间的菌丝“单位”。借助于真菌中普遍存在的体细胞的非亲和性系统

(somatic incompatibility)和性的非亲和性系统 ( sexual incompatibility) 可以研究真菌的个体及

其群体的遗传多样性。

真菌利用体细胞的非亲和性系统识别自身的菌丝和其他菌丝 ,这种非亲和性系统的遗传

基础是很复杂的 ,一般是由多等位基因控制的[2 ] ,体细胞非亲和性系统在真菌中普遍存在 ,在

粘菌、子囊菌、担子菌中都有报道[3、2 ] ,至今已经利用真菌的体细胞非亲和性系统研究了 70 多

种担子菌的群体结构[2 ] 。
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与真菌的体细胞非亲和性系统相对应的是真菌的性非亲和性系统 ,这是一种控制近交、保

持真菌群体的遗传多样性的手段。真菌作为一个整体 ,没有明显的形态上的性别分化 ,只有在

低等的鞭毛菌亚门的真菌中出现决定性别的二型性分化 ,绝大多数真菌是以性非亲和性系统

来避免近交的。非亲和性控制系统根据基因位点数和每个位点的等位基因数量可以分为两种

类型 :具有一个基因位点的叫二极性 (bipolar) ,具有两个基因位点的叫四极性 (tet rapolar) 。菌

根真菌多数为担子菌亚门的层菌纲 ( Hymenomycetes)和腹菌纲 ( Gasteromycetets) 的真菌 ,这类

真菌有二极性、多等位基因和四极性、等位基因二类。真菌的性的亲和性基因研究方法较简

单 ,可以作为研究高等担子菌遗传多样性的一个重要指标。通过性亲和性基因的等位基因的

多样性和分布的研究可以了解所研究真菌的地理起源 ,迁移过程中发生的变异 ,从而说明其适

应性 ,可以预测真菌的交配能力以及产生后代的能力 ,真菌在生态系统内的分布和迁移的机

制 ,等等。

2 　　高等担子菌的生活史

高等真菌的生活史可以分为有性阶段和繁殖体阶段 ,在繁殖体阶段有初生菌丝和次生菌

丝 ,而且二者都能独立生长。初生菌丝由担孢子萌发而产生 ,因而是单核、单倍体的菌丝 ,通常

叫单核体 (monokaryon) 。次生菌丝由两个初生菌丝或一个初生菌丝和另一个亲和的次生菌丝

融合而来 ,担子菌生活史的主要阶段是次生菌丝。次生菌丝是双核的 ,通常叫双核体 (dikary2
on) 。这种双核菌丝在生长过程中通过一种叫锁状联合 (clamp connection) 的结构使不同来源

的两个核均匀地分布到每个细胞中。有的真菌不形成次生菌丝 ,整个繁殖体阶段都是初生菌

丝 ,这类真菌叫同宗配合 (homothallic)真菌 ,它们不需要经过交配就可以产生子实体。异宗配

合的 (heterothallic)真菌需要不同交配型的初生菌丝交配以后才能产生子实体。异宗配合担子

菌的交配是由性亲和性系统决定的。

3 　　高等担子菌的性非亲和性系统

性的非亲和性在担子菌的单核阶段发生 ,其结果是使具有相同交配型基因的个体相互排

斥 ,而具有不同交配型基因的个体相互亲和 ,形成双核体。这种机制促进遗传物质的交换 ,保

持真菌的遗传多样性。就目前的了解 ,担子菌的性亲和性系统可以分为两种类型 ,一种是二极

性系统 ,另一种是四极性系统 ,所谓二极性系统是因为单个子实体产生两种类型的交配型 ,因

此单个子实体的后代中 ,任何一个个体只与其中 50 %的个体具有亲和性。二极性系统是由一

个基因位点控制的 ,等位基因的数量可以很多。任何一个单核菌丝只有当与具有不同等位基

因的个体相遇时 ,才能发生核的移动 ,成为能产生子实体的双核菌丝。

在四极性的担子菌 ,当两个单倍体、同核菌丝相遇时就可以看到非亲和性现象 ,如果两个

菌丝是亲和的就会形成双核菌丝 ,并在一定条件下产生子实体 ,否则不能。后者可以分为几种

情况讨论。在亲和的情况下 ,双核菌丝是通过细胞核在原有的菌丝移动而形成的 ,双核菌丝的

分支不同 ,而且每个分隔具有锁状联合。其遗传学特征于其为异核体 ,能形成子实体 ,并在子

实体内发生减数分裂。

四极性的担子菌单个子实体产生四种类型的交配型 ,其中的任何一种只与其余三种中的

一种具有亲和性。如果比较独立的两个子实体产生的后代 ,通常会发现相互之间都是亲和的 ,

就会出现八种交配性 ,遗传学上的解释是因为交配型是由两个基因位点控制的 ,即 :A 和 B ,在

这两个位点上都具有多个等位基因。
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我们假设单倍体的交配型为 A1B1 ,A2B2 , ⋯⋯等等 ,其中的数目代表等位基因 ,从一个双

核菌丝 (A1B1 + A2B2)产生的后代的四种交配型为 A1B1 ,A1B2 ,A2B1 ,A2B2 ,由于在减数分裂时
是自由分配的 ,因此四种交配型出现的频率是相等的。其中 A1B1 和 A2B2 是亲和的 ,而与其他

带有共同的 A 和 B 的菌株 (A1B2 ,A2B1 ,A1B1) 都是不亲和的。这与只有一个基因位点上有多

个等位基因的二极性系统相比 ,在增加远交 (outbreeding) 方面是一进步。只有 25 %的后代是

可孕的 ,而在二极性系统 50 %是可孕的。无论是哪种交配系统 ,随着等位基因数量的增加 ,群

体的交配频率大大提高。

Raper 等[4 ]对 Schizophyll um com m une 等的四极性交配系统的等位基因数量作了充分的

研究。根据世界范围内的114 个单核样品的研究 ,估计在自然群体内 Schizophyll um com m une

具有多种交配型大大地改善了遇见亲和的交配型的可能性 ,尤其是对于担子菌 ,没有性的分

化 ,也不能传播性的信号。具有成千上万的交配型对于其生存是很有必要的。

4 　　担子菌交配型基因的起源

如上所述 ,担子菌具有多交配型增加了遇见可亲和个体的可能性 ,因为真菌不同于其他生

物 ,在形态上没有性的分化 ,也没有性是否的传递系统。两个个体只有在相遇、而且融合以后

才知道是否是亲和的。我们感兴趣的是真菌的这些大量的交配性基因是怎么来的 ? 真菌又是

如何识别可亲和和不可亲和的个体的 ? 关于这方面的知识大多来自灰盖鬼伞 ( Coprinus

cinereus) 和裂褶菌 ( Schizophyll um com m une) 的交配型基因的分析。

和多数的担子菌一样 ,灰盖鬼伞和裂褶菌有两个交配型基因位点 ,A 和 B ,它们各自有许

多等位基因。只有带有不同的 A 和 B 等位基因的个体才是亲和的 ,并能产生子实体。A 和 B

基因调节着担子菌发育的不同阶段。根据经典遗传学的分析 ,灰盖鬼伞的 A 基因由两部分组

成 ,分别为α和β[5 ] 。根据 Day 的分析 ,α和β之间的距离约为 0107 遗传单位。α和β重组后

即产生新的 A 基因。现在利用分子生物学技术的研究进一步表明 ,α和β之间是一段不表达

的区域 ,α和β本身还具有更复杂的结构 ,α由一对基因组成 ,β由三对基因组成 ,分别称为 a、

b、c、d ,所有这些基因对的等位基因之间可以随机组合 ,这就是灰盖鬼伞的 160 个不同的 A 基

因的来源[6 ] 。对于玉米黑粉菌 ( Ustilago m aydis)和裂褶菌所作的研究也得到了类似的结果。

5 　　担子菌的体细胞非亲和性

与上述的性非亲和性系统相反 ,在高等担子菌的双核阶段 ,遗传背景一致的菌丝在相遇时

可以相互融合 ,而遗传背景不同的菌丝之间不能融合。这种认识自我的过程使得相同的菌丝

之间联系在一起 ,形成一个整体 ,在高等真菌的生态学研究中 ,往往把这种相互联结在一起的

菌丝系统称为一个个体。在整个菌丝网络内部可以进行营养物质的交换和分配。对于菌根真

菌 ,其意义在于通过这种融合 ,使得具有共同菌根真菌的树木的根部相互联结。

高等真菌这种排斥异已和认识自我的过程阻止了具有不同遗传背景的个体之间的遗传物

质的交换 ,并保持了个体完整性。高等担子菌的这种在双核期阶段发生的认识自我和排斥异

已的过程叫体细胞的非亲和性。这个过程和在单核期发生的性的非亲和性的作用方式是相反

的 ,关于体细胞非亲和性的遗传基础还不清楚 ,一般认为真菌的体细胞非亲和性是由多基因控

制的。

6 　　非亲和性系统的研究方法

611 　体细胞非亲和性 　将野外各个子实体分离得到的各个培养物进行配对培养 ,找出体细
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胞非亲和性反应。从菌丝的形态上看 ,体细胞的非亲和性往往导致菌落之间形成明显的分界

线。

612 　性非亲和性 　只有对异宗配合的高等担子菌 ,才可以利用性的非亲和系统研究其交配

型基因的等位基因多样性。在四极性交配系统中 ,存在着三种类型的非亲和性反应 ,即 :具有

共同的 A ,共同的 B ,以及 A 和 B 都是共同的。所有的这三种反应都产生异核体 ,其中共同的

A 的异核体最容易形成 ,不同于双核体的是共同 A 的异核体没有锁状联合 ,而且菌丝中两种

核的数量可以有很大的变化。共同的 B 的异核体只在两个单核体交接处形成 ,很少有核的移

动。这种菌丝可以形成假的锁状联合 ,与锁状联合相似 ,所不同的是锁状联合的钩不融合。因

此只有先端的菌丝是异核的 ,而且这种异核体不稳定 ,具有共同 AB 的异核体也是不稳定的 ,

一般情况下 ,所有这些异核体都是不能产生子实体的。有两点现象值得注意 :

61211 　只有在具有不同的 B 的单核菌丝交配时 ,才可能发生核的移动。

61212 　具有不同的 A 的单核菌丝交配可以形成真正的锁状联合或假的锁状联合。

因此 ,识别交配型不是一件困难的事 ,因为 A 控制锁状联合的形成 ,B 控制核的迁移。这

种 A 和 B 交配型基因的分工已经在许多种真菌中得到了证实。

7 　　结语

不同于植物和动物的是 ,真菌没有明显的个体概念 ,这就使得高等真菌的生态学研究还很

薄弱 ,我们对多数高等担子菌的种群结构和动态一无所知 ,许多从植物生态学研究中得到的理

论无法应用于高等担子菌的研究。利用高等担子菌的体细胞非亲和性系统和性的非亲和性系

统 ,可以识别高等担子菌的个体 ,以及种群的遗传多样性 ,将进一步促进高等担子菌种群内的

遗传物质的交换和种群间的基因流动方面的研究 ,并进一步了解种群变化的动态。高等担子

菌的体细胞非亲和性是一个复杂的控制过程 ,它所揭示的是真菌中存在的个体性现象 ,随着研

究的深入 ,有可能利用 RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA)等技术揭示个体之间更细

微的差异[7 ] 。
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