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丝状真菌菌丝的愈合机制
韦学博  张  岩  邱立友*

(河南农业大学生命科学学院, 农业部农业微生物酶工程重点实验室, 郑州 450002)

摘要     丝状真菌菌丝的愈合机制对其生存、发育和生活方式都有重要影响。目前, 已在丝状

真菌中发现有三种不同的愈合机制, 分别是高等真菌子囊菌中的盘菌亚门的真菌伏鲁宁体(woronin 
body)迅速闭塞损伤菌丝的隔膜孔; 担子菌中的伞菌亚门的真菌的隔膜孔盖(septal pore cap)迅速闭

塞损伤菌丝的隔膜桶孔; 低等真菌球囊菌门的丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)真菌的无隔膜

菌丝受到损伤后迅速形成隔膜, 继而在隔膜内侧长出菌丝生长点, 生长点延长、融合, 损伤菌丝愈

合。该文对丝状真菌愈合机制有关的结构生物学、系统生物学和遗传学等研究进展进行了综述。
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Hyphal Healing Mechanism in Filamentous Fungi
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Abstract        Hyphal healing mechanism (HHM) plays an important role in the survival, development and 
lifestyle of filamentous fungi. Three HHMs had been discovered in filamentous fungi. In Pezizomycotina of Asco-
mycota, woronin bodies rapidly plug septal pores in response to hyphal damage. Septal pore cap (SPC) also acts 
as an emergency dolipore plugs to seal dolipores rapidly in damaged hyphae of Agaricomycotina (Basidiomycota). 
The hyphal healing process in Glomeromycota fungi (arbuscular mycorrhiza, AM) is divided into four steps. First, 
septa are produced at the cut-extremities of each section. Second, the first growing hyphal tip (GHT) appears from 
the cut-extremities of the section which is or not always the furthest one from the hyphal apex. Third, other GHTs 
are produced at the extremities of the other sections, and also multiple septa form in the apex side. Fourth, all the 
cut sections reconnect through the fusing of neighborhood GHTs. In this paper the research progress made in struc-
tural biology, systems biology and genetics associated with HHM in filamentous fungi were discussed.
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丝状真菌的菌丝既是其营养体也是其繁殖体, 
菌丝通过尖端生长、分枝和不同个体间的融合形

成菌丝体[1-2]。低等真菌如接合菌门(Zygomycota)和
壶菌门(Chytridiomycota)的菌丝是无隔膜菌丝, 又称

多核菌丝, 其完整的隔膜仅在繁殖结构中出现。高

等真菌如子囊菌门(Ascomycota)和担子菌门(Basidi-
omycota)的菌丝有隔膜, 隔膜具一中心孔, 相连的隔

间通过该孔进行细胞质、细胞核和绝大部分细胞器

的交换[3]。

丝状真菌在生长发育过程中其菌丝时刻都会

受到各种环境胁迫导致菌丝受到损伤, 如高渗透压、

淹水、剪切作用、其他生物的取食、菌丝老化等。

受到损伤的菌丝必须及时愈合才能进一步继续生长

发育。因此, 深入研究丝状真菌菌丝损伤的愈合机
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制, 对于应用丝状真菌进行发酵生产和防治由丝状

真菌引起的病害都非常重要。

1864年, 俄罗斯微生物学家Woronin[4]首先描述

了属于子囊菌的马粪盤菌(Ascobolus pulcherrimus)
中存在的一种细胞器。后来, Buller[1]将之命名为

woronin body(伏鲁宁体), 定义为丝状真菌中位于

细胞隔膜一侧或两侧的一种细胞器。随后, 在40余
种丝状子囊菌中都发现了伏鲁宁体, 并将这些丝状

子囊菌在分类上归为盘菌亚门(Pezizomycotina)[5-7]。

伏鲁宁体的功能至今仍不是很清楚。最近的研究认

为, 伏鲁宁体是一种新型的过氧化物酶体, 在完整的

菌丝中与细胞膜相连, 但当菌丝发生裂解时, 细胞膨

压的降低会触发原生质的快速流动, 并驱动伏鲁宁

体迅速闭塞和密封隔膜孔, 防止细胞死亡[8]。因此, 
伏鲁宁体与丝状真菌菌丝愈合有关。

Girbardt[9]在1958年首次报道了担子菌杂色云

芝(Polystictus versicolor)中有隔膜孔盖(septal pore 
cap, SPC)。后来在担子菌中发现, 350多种伞菌亚门

(Agaricomycotina)的真菌有这种结构[10-11]。SPC同样

具有当菌丝受到损伤时能够闭塞隔膜孔、阻止原生

质流失和菌丝愈合的作用[10]。

无隔膜菌丝损伤后的愈合现象最早是由

Buller[1]在菌根真菌中发现的。平板培养火丝菌

(Pyronema confluens), 用针划破菌落边缘的菌丝, 菌
丝损伤处就会迅速出现隔膜。约经过4 h后, 隔膜处

长出新的菌丝, 新的菌丝跨过划伤处, 生长点发生融

合。之后, 在其他丛枝菌根(AM)中也发现有相似的

菌丝愈合机制[3]。因此, 在丝状真菌中已发现存在三

种不同的菌丝愈合机制, 部分相关真菌种类及其系

统进化关系见图1。

1   伏鲁宁体
光学显微观察和电子显微观察平板培养镰刀

菌(Fusarium)发现, 菌丝的伏鲁宁体环绕在隔膜孔

周围。当菌丝衰老或受到损伤时, 伏鲁宁体迅速闭

塞隔膜孔, 减少原生质的流失[12]。同样的现象在球

孢瓶束霉(Ascodesmis sphaerospora)[13]、粗糙脉孢

菌(Neurospora crassa)[14]、产黄青霉菌(Penicillium 
chrysogenum)[14]和Arthrinium aureum[15]中也可以观

察到。在产黄青霉菌中, 受到损伤的菌丝的隔膜孔

90%被伏鲁宁体迅速闭塞, 而正常菌丝中仅5%的隔

膜孔被伏鲁宁体闭塞[14]。另外, 恒化培养产黄青霉

持续受到损伤的菌丝的隔膜孔同样发现被伏鲁宁

体闭塞[16]。进一步观察发现, 当粗糙脉孢菌菌丝受

到损伤后恢复生长是在闭塞的隔膜内侧长出新的

分枝[17]。

光学显微镜观察从粗糙脉孢菌中纯化得到的伏

鲁宁体具有折光特性的结构, 可与其他细胞器明显区

分开来[8,18]。薄切片电子显微镜观察, 伏鲁宁体直径

大小范围在100 nm~1 μm, 往往比菌丝隔膜孔直径稍

大。伏鲁宁体中心是一个电子致密的核, 被一层单位

膜过氧化物酶体膜紧密包裹[6,19]。在多数真菌中伏鲁

宁体中心核的形状如球形, 但在粗糙脉孢菌中则是六

角形。伏鲁宁体核可被蛋白酶酶解, 粗糙脉孢菌的伏

鲁宁体核是一个19 kDa的蛋白质HEX-1(编码基因是

hex-1), 属于盘菌亚门中特有的一类蛋白[8,18], 其序列

与真核细胞翻译起始因子eIF-5A具有很高的相似性, 
表明二者可能具有进化关系[8]。粗糙脉孢菌的HEX-1
蛋白可以在体外自组装成为六角形晶体。在没有伏

鲁宁体的啤酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)中hex-1
也表达一种能自组装成与伏鲁宁体相似的六角形蛋

白, 该蛋白位于过氧化物酶体内[8]。hex-1及其同源基

因均编码一个C端序列相同的过氧化物酶体靶信号

(peroxisomal targeting sequence, PTS-1), 所以, 伏鲁

宁体应是源于过氧化物酶体[5]。敲除米曲霉(Asper-
gillus oryzae)的hex-1, 菌丝中不能形成伏鲁宁体, 隔
膜孔不能闭塞, 菌丝的异质性也受到影响[20]。所以, 
伏鲁宁体除具有促进菌丝愈合功能外, 可能还具有

其他生物学功能。

伏鲁宁体是在菌丝尖端的隔间起始合成的, 分
别由编码HEX、伏鲁宁分选复合物(woronin sorting 
complex, WSC)和Leashin(存在于部分盘菌亚门的种

中)三种蛋白的基因控制。hex-1基因表达合成蛋白

HEX, 新合成的HEX通过PTS-1传送到过氧化物酶

体中, 并在其中自组装形成极小的蛋白聚集体, 然后

被四个WSC及与之相连的四个Leashin包裹成为一

个不对称的芽状中间体, 并通过Leashin与细胞隔膜

相连[19]。伏鲁宁体的形态建成及传递到与菌丝尖端

隔间紧邻的隔间受WSC的控制[21]。

2   隔膜孔盖
伞菌的隔膜孔四周具有桶状突起, 称为桶孔隔

膜(dolipore septum)。具有桶孔隔膜的真菌往往具有

SPC[22]。SPC可分为三种类型: 泡型、无孔型和有孔
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型[23-24]。裂褶菌(Schizophyllum commune)的SPC直径

大小范围在450~600 nm, 其上规则地分布有直径约

100 nm的小孔。立枯丝核菌(Rhizoctonia solani)的
SPC直径在1 600~2 000 nm, 带有3-5个直径为800 nm
的孔。SPC由外层和内层两层膜包裹, 其基部与内

质网相连, 具有与内质网相似的化学性质, 可能源

于内质网[11]。Cystofilobasidiales目的花枯锁霉(Iter-
sonilia perplexans)没有SPC, 其桶孔隔膜上覆盖的则

是内质网样的链状物[25], 可能是泡型和无孔型SPC
的最古老的结构形式。

Bracker和Butler[22]最早发现担子菌立枯丝核菌

的菌丝受到损伤时, 在光学显微镜下可观察到隔膜

孔迅速被闭塞。Aylmore等[26]用电子显微镜观察证

实了这种现象。他们用显微操作针刺云芝(Coriolus 
versicolor)的单核和双核菌丝, 均发现针刺菌丝的原

生质流失, 但相邻隔间的隔膜孔立即被闭塞, 从而有

效地阻止了原生质的流失。该机制在裂褶菌[27]和高

环柄菇(Lepiota procera)[6]中也得到了证实。Flegler
等[28]发现, 墨西哥裸盖菇(Psilocybe mexicana)营养菌

丝中桶孔隔膜孔的闭塞物能够被胰岛素和蛋白酶降

WB: 伏鲁宁体; SPC: 隔膜孔盖。

WB: woronin body; SPC: septal pore cap.
图1  真菌基于18S rRNA的系统树及与丝状真菌菌丝愈合相关的细胞特性

Fig.1  Fungal phylogenetic tree with selected hyphal healing mechanism characters based on 18S rRNA

Neurospora crassa
Hypomyces chrysospermus
Ophiostoma ulmi

Sclerotinia sclerotiorum
Blumeria graminis

Pleospora rudis
Herpotrichia juniperi

Capronia pilosella
Eremascus albus

Talaromyces flavus
Eurotium rubrum

Peziza badia
Morchella elata

Porpidia crustulata
Lecanora dispersa

Dipodascopsis uninucleata
Galactomyces geotrichum

Saccharomyces cerevisiae
Candida albicans
Pneumocystis carinii

Taphrina deformans
Schizosaccharomyces pombe

Leucosporidium scottii
Cronartium ribicola

Ustilago hordei
Tilletia caries

Tremella globispora
Russula compacta

Spongipellis unicolor
Coprinopsis cinerea

Boletus satanas
Suillus cavipes

Chroogomphus vinicolor
Glomus mosseae
Glomus intraradices

Scutellospora reticulata
Gigaspora rosea

SPC

Septal pore

WB

Hemiascomycetes

Archiascomycetes

Urediniomycetes

Ustilaginomycetes

Agaricomycotinas

Glomeromycota

Pezizomycotina



韦学博等: 丝状真菌菌丝的愈合机制 557

解。Lü和McLaughlin[29]进一步发现, 木耳(Auricularia 
auricula-judae)的无孔SPC能够有效地控制细胞质的

流动, 并阻止大的细胞器通过隔膜孔道。Müller等[30]

报道, 当裂褶菌的菌丝受到胁迫或损伤时, 来自SPC
由内质网合成和加工的蛋白即会转运至隔膜孔并将

其闭塞。这些结果表明, SPC在菌丝损伤愈合和菌

丝胞间联系方面有着重要作用。

从立枯丝核菌SPC中分离得到一种分子量约为

18 kDa的蛋白质—SPC18, 它由158个氨基酸组成, 
其编码的基因cDNA长477 bp。该蛋白及其基因序

列与其他真菌的基因组序列同源性均很低。免疫金

分析表明, 隔膜孔闭塞物是SPC18[10]。裂褶菌SPC由
2种主要的蛋白质组成, 分别是Spc14(分子量14 kDa)
和Spc33(分子量33 kDa), 编码基因分别是spc14和
spc33, 前者编码一个含86个氨基酸的蛋白, 后者

编码一个含239-340个氨基酸的蛋白。二者序列中

均可预测含有编码与内质网相连的信号锚序列。

spc33基因则在绵腐卧孔菌(Postia placenta)、黄孢

原毛平革菌(Phanerochaete chrysosporium)和双色蜡

蘑(Laccaria bicolor)中有同源基因。敲除基因spc33, 
菌丝中不能形成SPC, 不能闭塞隔膜孔, 导致菌丝生

长和子实体形成受到严重影响[11]。因此, SPC除具

有菌丝愈合功能外, 可能还有其他生物学功能。

3   低等真菌菌丝愈合机制
对低等真菌菌丝愈合机制的研究目前主要

集中于能与80%以上的陆生植物形成共生结构

丛枝菌根(arbuscular mycorrhiza, AM)的球囊菌门

(Glomeromycota)的真菌, 研究比较深入的是球囊霉

科(Glomeraceae)、巨孢囊霉科(Gigasporaceae)和盾

巨孢囊霉属(Scutellospora)的菌株[31]。

丛枝菌根菌丝愈合过程分为四步: 第一步是形

成隔膜, 菌丝受到损伤9~18 min后隔膜即形成; 第二

步是长出菌丝生长点(growing hyphal tip, GHT); 第
三步, GHT延长、定位和接触; 第四步, GHT融合、

原生质流动恢复。在这四个步骤中, 球囊霉与巨孢

囊霉、盾巨孢囊霉有明显的不同。巨孢囊霉和盾巨

孢囊霉的菌株当菌丝受到损伤时, 第一步在菌丝受

损伤处形成隔膜, 随后在菌丝尖端也形成隔膜; 第
二步在离菌丝尖端最远处新形成的隔膜内侧最先长

出GHT; 第三步在其他新形成的隔膜内侧长出GHT, 
在菌丝尖端的隔膜内侧也长出GHT, 从离菌丝尖端

最远处的GHT开始与相邻的GHT发生融合; 第四步, 
相邻的GHT陆续发生融合形成菌丝桥, 菌丝尖端的

GHT不与相邻的GHT融合, 而是独自进行生长并再

次成为主要生长点。相对地, 球囊霉的菌株菌丝受

到损伤后愈合的第一步与巨孢囊霉、盾巨孢囊霉相

同; 第二步中最先长出的GHT可以不是位于离菌丝

尖端最远处新形成的隔膜内侧; 第三步, 各个新形成

的隔膜内侧陆续长出GHT, 但菌丝尖端形成的隔膜

内侧无GHT长出; 第四步, 被损伤的各部分菌丝片段

全部重新连接[3,31]。

丛枝菌根菌菌丝愈合的分子机制尚未见报道。

4   展望
丝状真菌菌丝愈合机制还有许多问题亟待回

答, 如伏鲁宁体和SPC是如何从过氧化物酶体或内

质网进化而来的？是如何与过氧化物酶体或内质网

相互作用的？过氧化物酶体和内质网是如何控制伏

鲁宁体和SPC的数量和质量的？ SPC的形成过程是

否也与伏鲁宁体相似？伏鲁宁体和SPC还有哪些其

他的功能？其他低等真菌无隔膜菌丝的愈合机制是

否与丛枝菌根相同, 其分子机制是什么？对丝状真

菌愈合机制的深入研究不仅有助于开发利用丝状真

菌, 还将有助于揭示丝状真菌的器官发生和系统进

化历程。
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