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摘  要：【背景】几丁质是真菌细胞壁的重要成分，由几丁质合成酶(chitin synthase, CS)催化合成。

几丁质合成酶编码基因在大型食用真菌金针菇中的数量及表达规律尚不明确。【目的】探究几丁

质合成酶基因在金针菇中存在的数量及其在子实体不同发育时期的表达规律，为其在大型真菌子

实体生长发育过程中的功能研究提供基础。【方法】基于已有的金针菇菌株 L11 基因组数据，结

合 NCBI 其他真菌 CS 序列鉴定金针菇中几丁质合成酶编码基因的数量，并对其进行生物信息学分

析。进一步根据金针菇 F19 转录组数据以及实时荧光定量 PCR (RT-qPCR)技术分析金针菇 CS 基因

家族的表达规律。【结果】在金针菇单核体菌株 L11 的基因组中鉴定到 9 个几丁质合成酶基因，系

统发育分析表明它们在子实体发育过程中的表达模式可分为 4 类(皮尔森相关系数=0.85)。【结论】金

针菇 CS 基因家族表达模式在金针菇不同生长发育时期均存在差异，可能参与了子实体发育不同时

期和组织的形态建成。 
关键词：金针菇；几丁质合成酶；转录组；实时荧光定量 PCR；表达分析 
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Abstract: [Background] In fungi, chitin is an important component of the cell wall and 
synthesized under the catalysis of chitin synthase (CS). Its presence and expression pattern in 
Flammulina filiformis remain unclear. [Objective] To investigate the number of CS genes and 
their expression patterns in F. filiformis at different development stages, so as to provide a basis 
for revealing the roles of these genes in the growth and development of macrofungi. [Methods] 
The genome data of F. filiformis L11 and the CS sequences of other fungi in the NCBI database 
were employed to identify the CS genes in F. filiformis. Bioinformatics analysis and 
phylogenetic analysis were then carried out for these genes. Furthermore, the transcriptome data 
of F. filiformis F19 and RT-qPCR were employed to analyze the expression patterns of the CS gene 
family in F. filiformis. [Results] In the genome of the single-spore strain L11 of F. filiformis, nine 
chitin synthase genes were identified. Phylogenetic analysis revealed that they belong to four 
distinct classes. The expression patterns of these genes during fruiting body development can be 
classified into four categories (Pearson correlation coefficient=0.85). [Conclusion] The 
expression patterns of the CS gene family in F. filiformis show variations at different growth 
and developmental stages, indicating their potential involvement in morphogenesis of different 
tissues and developmental stages in the fruiting body formation of F. filiformis.  
Keywords: Flammulina filiformis; chitin synthase; transcriptome; real-time fluorescence 
quantitative PCR; expression analysis  
 

几丁质广泛存在于自然界的动植物和微生

物中[1]，是地球上丰富度仅次于纤维素的第二

大有机物[2]。在昆虫中，几丁质是构成外骨骼和

肠黏膜的重要成分，能够起到支撑和保护作用[3]；

在真菌中，几丁质是真菌细胞壁的关键组成成

分之一，对真菌的生存能力、形态发生和致病机

制起到至关重要的作用[4]。几丁质是一种由 N-乙
酰葡糖胺(N-acetylglucosamine)通过 β-1,4 糖苷

键[5]连接而成的线性聚合物[6]，为细胞提供结构

支撑和保护。真菌可以将多种糖类(葡萄糖、海

藻糖和糖原等)转化为几丁质。几丁质的生物合

成途径在不同物种之间高度保守且其合成过程

复杂。在几丁质合成的过程中，几丁质合成酶

(chitin synthase, CS)起着关键作用，它能够直接

催化 UDP-N-乙酰葡糖胺聚合合成几丁质，从而

直接影响几丁质合成的部位和效率。几丁质合成

酶基因具有高度保守的结合域——CON1 结构

域，该区域包含保守基序 QXXEY、(E/D) DX 和

Q (R/Q)XRW，这 3 个基序对于催化活性是必不

可少的[7-9]。真菌中几丁质的合成主要集中在出

芽部位和菌丝尖端等生长旺盛的部位[10-11]。在

酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)中，几丁质

合成酶对细胞损伤修复、初级隔膜形成隔膜环、

细胞壁的形成发挥重要作用 [12-14]；在构巢曲霉
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(Aspergillus nidulans)中，部分几丁质合成酶对

菌丝生长和隔膜生成起重要作用[15-16]；在菰黑

粉菌(Ustilago esculenta)中，几丁质合成酶对其

菌丝生长、致病能力和出芽生殖等方面发挥重

要作用[17]。 
金针菇(Flammulina filiformis)又名冬菇、毛

柄金钱菌等，属于真菌界 (Fungi)担子菌门

(Basidiomycota)伞菌纲 (Agaricomycetes)伞菌目

(Agaricales)膨瑚菌科 (Physalacriaceae)冬菇属

(Flammulina)。金针菇在自然界分布较广泛，是

一种著名的食药用真菌[18-21]。它不仅含有多种

营养物质，还含有丰富的生物活性物质[22]。金

针菇的氨基酸含量非常丰富，尤其富含赖氨酸

和精氨酸，能促进儿童智力发育，在国外被称

作“智力菇”[23]，且经常食用也可防治溃疡病[24]。

在我国，金针菇栽培历史十分悠久，目前具有

稳定的栽培生产模式与逐步扩大的工厂化栽培

规模。我国金针菇年产量已达 240 万 t，是全球

金针菇年生产量最多的国家[25]。子实体是食用

菌的主要商品部位，也是真菌生长繁殖的重要结

构，其发育受到多基因协同调控。几丁质在子实

体不同发育时期和部位的合成规律对揭示食用

菌子实体发育的调控机制具有重要参考意义。目

前，真菌几丁质合成酶的研究主要集中在酵母菌

和植物致病真菌侵染机制方面，几丁质合成酶在

以金针菇为代表的食用菌中的数量以及在子实

体生长发育中的表达规律仍需要深入研究。 
转录组学(Transcriptomics)是研究细胞整体

的基因转录情况和调控规律，进而揭示某种特

定生物学过程分子机理的一门学科[26]。换言之，

转录组学是在 RNA 水平上研究全基因组的表达

情况[27-28]。转录组学系统地揭示细胞中基因表达

调控规律与生命活动的基本机制，目前已成为

食用菌分子育种研究领域中不可或缺的方法之

一 [29]。本研究基于金针菇基因组数据，并对金

针菇 CS 基因家族进行鉴定和分析，结合转录组

数据研究其在子实体发育过程中的表达规律，并

使用实时荧光定量 PCR (real-time fluorescence 
quantitative PCR, RT-qPCR)进行验证。本研究对

真菌几丁质合成酶的功能研究以及食用菌子实

体发育的调控机制的解析具有一定参考价值。 

1  材料与方法 
1.1  供试菌株 

研究菌株为金针菇双核体菌株 F19 (菌种保

存编号为 F0030)，由福建省食用菌种质资源保藏

与管理中心提供。F19 出菇方法参照文献[30]进
行。菌株 F19 使用常规袋栽进行出菇栽培，培

养料配方：棉籽壳 53.5%，麸皮 25%，木屑 20%，

石膏 1%，石灰 0.5%，含水量 60%。菌丝在 25 ℃
培养 25 d，长满栽培瓶后 15 ℃进行低温刺激，

空气相对湿度控制在 85%左右，并适当给予弱

光刺激以诱导金针菇出菇[30]。原基(primordium, 
PR)、伸长期菌柄(elongation stipe, ES)和菌盖

(elongation pileus EP)、成熟期菌柄(maturation 
stipe, MS)和菌盖(maturation pileus MP)样品[31]

等所有样品(图 1)采集后均立即存放于液氮中

备用。 

1.2  主要试剂和仪器 
葡萄糖、KH2PO4、MgSO4·7H2O、CaSO4

和 CaO 等试剂，天津市凯通化学试剂有限公司；

DNA 提取试剂盒、植物总 RNA 提取试剂盒、

反转录试剂盒和荧光定量 (ChamQ Universal 
SYBR qPCR Master Mix)试剂盒，南京诺唯赞生

物科技股份有限公司。超净工作台，苏净集团

苏州安泰空气技术有限公司；智能生化培养箱，

合肥华德利科学器材有限公司。 

1.3  金针菇 CS 家族基因鉴定 
金针菇单核体菌株 L11 基因组数据已提

交至 GenBank，登录号为 APIA00000000 
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图 1  金针菇子实体不同发育时期组织样品   A：原基. B：伸长期. C：成熟期 
Figure 1  Samples of different developmental stages of Flammulina filiformis. A: Primordium. B: Elongation. 
C: Maturation. 
 
 

(BioProject191865)。菌株 L11 由菌株 F19 通过

原生质体单核化方法得到[32]。先使用 NCBI 在

线网站查找到真菌模式生物酿酒酵母(S288C)
中 3 种 CS 蛋白序列，然后通过本地 BLAST 软

件(E≤10−5)与菌株 L11 的数据库进行比对。将获

得的金针菇 CS 同源基因与 NCBI 中 NR 数据库

在线 BLAST 比对确认，同时对金针菇 CS 基因

编码蛋白中保守结构域 CON1 进行鉴定。 

1.4  金针菇 CS 家族基因生物信息学分析 
根据已得到的金针菇 CS 基因序列，使用

MOTIF (https://www.genome.jp/tools/motif/) 分

析其编码蛋白的保守域种类，然后使用在线程序

MEME (https://meme-suite.org/meme/)对金针菇

的 CS 家族蛋白保守基序(motif)进行搜索。使用

DeepTMHMM (https://dtu.biolib.com/DeepTMHMM)
进行跨膜域预测。使用在线网站 SOPMA 
(https://npsa-prabi.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat. 
pl?page=/NPSA/npsa_sopma.html)进行蛋白的二

级结构分析[number of conformational states: 4 
(helix, sheet, turn, coil)；similarity threshold: 8；
window width: 17]。使用在线预测软件 WoLF 
PSORT (https://wolfpsort.hgc.jp/)对金针菇 9 个

CS 家族基因编码的蛋白进行亚细胞定位分析。 
为进一步探究金针菇 CS 基因之间的遗传亲缘

关系，将金针菇 CS 蛋白序列与 NCBI 的已知 CS

蛋白序列真菌，即构巢曲霉(Aspergillus nidulans)、
酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)、灰葡萄孢

(Botrytis cinerea)、白姬松茸(Leucoagaricus sp.)、
灵芝(Ganoderma lucidum)、糙皮侧耳(Pleurotus 

ostreatus) 、香菇 (Lentinula edodes) 、双孢菇

(Agaricus bisporus)和刺芹侧耳(Pleurotus eryngii)
利用本地进化树软件 MEGA 5 中的邻接法

(neighbor-joining method, NJ)构建进化树，参数

设置为 p-distances Model 和 bootstrap=1 000。 

1.5  基因差异表达分析 
金针菇不同生长发育时期的样品及转录组

测序结果参照吕晓萌[31]的研究，转录组数据已提

交至 NCBI，登录号为 PRJNA725643。蛋白编码

基因表达量的计算使用 FPKM (fragments per kb 

per million reads)法，即每百万 fragments 中来自

某一蛋白编码基因每千碱基长度的 fragments

数目[33]。使用软件 Origin2021[34]对金针菇 CS

家族基因表达量进行聚类分析并构建热敏图。 

1.6  实时荧光定量 PCR 
采用实时荧光定量 PCR 的方法检测金针菇

不同时期 CS 基因的表达量。首先进行 RNA 提

取，参考文献[35]描述的方法：F19 菌丝扭结形

成原基后 10、25 和 30 d，用消毒解剖刀取各时

期样品进行冷激处理并用锡箔纸进行封存，置

于−80 ℃超低温冰箱进行保藏备用。提取样品

总 RNA，将金针菇各时期样品 RNA 反转录成

cDNA，置于−20 ℃保存备用。 
采用金针菇的 β-Actin (ACTB)和 3-磷酸甘
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油醛脱氢酶(GAPDH)基因作为 RT-qPCR 的内参

基因[36-37]，其基因上、下游引物(表 1)由青岛睿

博兴科生物技术有限公司合成。使用配套试剂

进行 RT-qPCR，按照其使用说明书进行(两步法) 
RT-qPCR 反应体系配制及程序设定，退火温度

设置为 60 ℃，40 个循环反应，每个基因设置   
3 个生物学重复及 3 个技术重复。根据 2−ΔΔCt方

法计算可得基因相对表达量[38-39]。 

2  结果与分析 
2.1  金针菇 CS 基因家族结构分析 

通过使用本地 BLAST 对金针菇数据与已知

真菌 CS 蛋白同源比对，在金针菇单核体菌株

L11 的基因组 11 526 个预测基因中鉴定到 9 个

CS 蛋白编码基因(表 2)，分别编号为 CS1−CS9。
通过 genome 软件对金针菇 9 类 CS 基因的氨基

酸序列进行结构域分析，发现 CS1、CS3、CS9、
CS4 和 CS5 都含有催化结构 1 (Chitin_synth_1N)、
催化结构域 2 (Chitin_synth_1)和催化结构域 3 
(Chitin_synth_2)，而 CS6、CS8、CS2 和 CS7 只

含有催化结构域 3 (Chitin_synth_2)。将下载的蛋

白序列利用 MEME 对金针菇 CS 家族蛋白的保守

基序进行分析，结果显示金针菇基因组 9 个 CS
基因家族蛋白序列搜索到 3 个保守基序(图 2)。 

 
表 1  荧光定量 PCR 所用引物 
Table 1  Primer used for RT-qPCR 
引物名称 
Primer name 

引物序列 
Primer sequence (5′→3′) 

产物长度 
Product size (bp) 

ACTB-F GATCGTATGCAGAAGGAGTTGACAC 
167 

ACTB-R CCACTCTCGTCGTACTCTTGCTTG 
GAPDH-F CCTCTGCTCACTTGAAGGGT 

127 
GAPDH-R GCGTTGGAGATGACTTTGAA 
CS2-F GCGACCCGTTTAGTTTTAGGA 

282 
CS2-R CGGTGGATACATCATCTGGC 
CS3-F ATACCGCTTCCGTGCTATCCA 

240 
CS3-R TCAACCACCTCTTCTGGGACA 
CS4-F TCTGGAAGATGCGTCATTTGG 

205 
CS4-R AGCAGAAACAATCACAGCCG 

 
表 2  金针菇基因组中 9 个 CS 蛋白编码基因 
Table 2  Nine CS protein-coding genes in the Flammulina filiformis genome 
基因名称 
Gene name 

基因编号 
Gene ID 

特征结构域 
Feature domains 

CS1 Gene139 Chitin_synth_1N; Chitin_synth_1; Chitin_synth_2 
CS2 Gene143 Chitin_synth_2 
CS3 Gene925 Chitin_synth_1N; Chitin_synth_1; Chitins_ynth_2 
CS4 Gene4164 Chitin_synth_1N; Chitin_synth_1; Chitin_synth_2 
CS5 Gene6735 Chitin_synth_1N; Chitin_synth_1; Chitin_synth_2 
CS6 Gene7441 Chitin_synth_2 
CS7 Gene7610 Chitin_synth_2 
CS8 Gene8145 Chitin_synth_2 
CS9 Gene8814 Chitin_synth_1N; Chitin_synth_1; Chitin_synth_2 
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图 2  金针菇 CS 基因家族 3 个保守 motif 
Figure 2  Three conserved motif of Flammulina filiformis CS gene family. 
 
2.2  金针菇 CS 家族生物信息学分析结果 

为了进一步验证金针菇与其他真菌 CS 基

因的一致性，对金针菇 CS 蛋白序列与其他真菌

中的 CS 蛋白序列均进行了二级结构分析(表 3)。
对比结果表明，金针菇 CS 基因编码的蛋白与其

他 4 种真菌中 CS 蛋白的二级结构(α-螺旋、延伸

链、β-转角、无规则卷曲)所占比例相似。 
进一步对金针菇 CS 基因编码蛋白进行跨

膜结构及亚细胞定位分析。结果表明，金针菇

9 个 CS 基因的编码蛋白都有多个跨膜结构的存

在，亚细胞定位均在原生质膜上(表 4)。 
从系统发育树可知金针菇 CS 蛋白分为 4 类

(图 3)。真菌几丁质合成酶家族基因具有较高的

相似性，能够分布在 4 个不同进化支上。说明

真菌 CS 蛋白家族成员结构较为保守，可能由

共同祖先进化而来。金针菇 CS1、CS4 和 CS5
与酿酒酵母 CS2 在同一进化支中(红色)，这一

进化支的酿酒酵母 CS2 基因所合成的蛋白作用

于有丝分裂末期，在母细胞和子细胞之间形成

初级隔膜[40]。金针菇 CS3 和 CS9 与构巢曲霉

CHSB 在同一进化支中(蓝色)，这一进化支的构

巢曲霉 CHSB 基因所合成的蛋白在控制菌株生

长速度、产生孢子、菌丝尖端膨大、侧壁正常

生长方面发挥重要作用[41]。金针菇 CS2 和 CS7
与构巢曲霉 CSmA 在同一进化支中(绿色)，这一

进化支的构巢曲霉 CSmA 基因所合成的蛋白在

低渗透压条件下维持细胞壁的完整性方面发挥

重要作用[42]。金针菇 CS6 和 CS8 与酿酒酵母

CS3 在同一进化支中(黑色)，这一进化支的酿酒

酵母 CS3 基因所合成的蛋白参与细胞合成过程

中大部分几丁质的合成[43]。 

2.3  金针菇 CS 基因家族表达分析 
由金针菇基因组中的 9个 CS基因在金针菇

子实体发育各时期的表达趋势和表达量(图 4)
可以看出，这些基因中 CS3 和 CS6 基因各时期

表达量较高，CS1、CS2、CS7 和 CS8 相对较高，

CS4、CS5 和 CS9 的表达含量相对较低。根据

K-means 分析(皮尔森相关系数)，当相关系数为

0.85 时可以将 9 个金针菇 CS 基因为 4 组：第Ⅰ组
有 1 个基因，为 CS9；第Ⅱ组有 2 个基因，包含 
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表 3  金针菇及其他真菌 CS 基因蛋白二级结构分析 
Table 3  Analyses of secondary structure of CS gene proteins in Flammulina filiformis and other fungi 
物种 
Species 

基因 
Gene 

α-螺旋 
Alpha helix (%) 

延伸链 
Extended strand (%) 

β-转角 
Beta turn (%) 

无规则卷曲 
Random coil (%) 

Flammulina filiformis CS1 35.15 14.21 5.45 45.19 
 CS2 37.10 13.54 4.51 44.84 
 CS3 38.15 14.24 4.56 43.05 
 CS4 35.99 15.01 6.09 42.92 
 CS5 37.67 15.21 4.84 42.28 
 CS6 28.62 13.69 4.42 52.27 
 CS7 33.62 12.24 3.62 50.52 
 CS8 24.02 14.37 4.79 56.82 
 CS9 38.79 14.46 5.04 41.70 
Leucoagaricus sp. SymC.cos CS1 37.71 15.13 4.45 42.71 
 CS2  40.85 16.90 4.87 37.39 
 CS3 35.73 15.36 5.45 43.46 
 CS4 34.73 16.29 6.91 42.08 
Saccharomyces cerevisiae CS1 32.98 12.47 3.54 51.02 
 CS2 35.72 13.08 4.05 47.14 
 CS3 27.04 16.91 4.89 51.16 
Pleurotus ostreatus CS2 36.34 13.82 4.46 45.38 
 CS7 40.91 19.89 7.95 31.25 
Agaricus bisporus CS 38.83 14.30 5.17 41.69 

 
CS4 和 CS5；第Ⅲ组有 4 个基因，包含 CS2、
CS3、CS6 和 CS8；第Ⅳ组有 2 个基因，包含

CS1 和 CS7。基因 CS4 和 CS9 的表达先下调再

上调；基因 CS2 和 CS7 的表达先上调再下调； 
 
表 4  跨膜结构及亚细胞定位分析 
Table 4  Transmembrane structures, and subcellular 
localization analysis 
蛋白 
Protein 

亚细胞定位 
Subcellular 
localization 

跨膜结构数量 
Number of transmembrane 
structures 

CS1 Plasma membrane 7 
CS2 Plasma membrane 6 
CS3 Plasma membrane 7 
CS4 Plasma membrane 7 
CS5 Plasma membrane 7 
CS6 Plasma membrane 5 
CS7 Plasma membrane 3 
CS8 Plasma membrane 7 
CS9 Plasma membrane 7 

基因 CS3 表达量从原基期的表达明显下调，在

成熟期菌柄含量明显上调后下调；基因 CS1、

CS5、CS6 和 CS8 从原基期到伸长期菌柄的表

达明显下调，到伸长期菌盖上调最后下调。根

据皮尔森相关系数分析，当相关系数为 0.94 时

将金针菇 3 个发育时期的 5 个样品组聚类分为

3 组，第 1 组有 1 个样品(PR)，第 2 组有 3 个样

品(ES、MS 和 EP)，第 3 组有 1 个样品(MP)。

其中，伸长期菌柄期和成熟期菌柄的表达相

关系数较高，这 2 个时期与伸长期菌盖的表

达相似。 

2.4  实时荧光定量 PCR 结果 
结合金针菇 CS 基因在金针菇子实体不同

发育时期的表达模式，随机选取 3 个金针菇 CS

基因进一步用 RT-qPCR 验证。结果显示，

RT-qPCR 结果趋势与转录组数据表达一致(图 5)， 
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图 3  金针菇及其他真菌 CS 基因蛋白发育树及结构比较   不同颜色代表不同进化支，可分为 4 类 
Figure 3  Comparison of CS gene protein development tree and structure of and other fungi. Different colors 
represent different evolutionary branches and can be divided into four categories.  
 
3 个基因 CS2、CS3 和 CS4 分别在伸长期菌盖、

原基时期和成熟期菌盖表达量达到了最高峰，

并且在不同发育时期表达量也有所差异。 

3  讨论与结论 
子实体是食用菌的主要食用部分，研究

食用菌子实体发育机制具有重要科学意义。

金针菇作为我国工厂化栽培较为成熟的食用

菌，具有稳定的栽培参数和标准化的培养模式。

近年来，科研工作者运用分子生物学技术已经

解析了很多与金针菇子实体发育相关的基因

功能 [44-47]。  
细胞壁被视为真菌细胞的外骨架，能够保

护真菌细胞免受外界环境的影响，并为真菌侵

染寄主提供穿透力。几丁质是真菌细胞壁的重

要组成成分之一，与葡聚糖、甘露聚糖等共同

构成细胞外骨架。几丁质合成的关键酶就是几

丁质合成酶，真菌几丁质合成酶属于多基因家

族。目前对于几丁质合成酶的分类尚未完全统

一，主要有两种分类标准[48-49]，不同学者可能

参考的分类标准不同。本研究主要参考 Choquer
的分类标准，根据结构域和进化分析将其分为

4 类[48]。不同物种中几丁质合成酶的种类和数量

有所不同，酿酒酵母中仅存在 3 个 CS 基因[50]，

构巢曲霉中含有 8 个 CS 基因[51]，但是关于食

用菌 CS 基因的研究较少。 
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图 4  金针菇 9 个 CS 基因在金针菇不同生长发育时期的表达热敏图  
Figure 4  Heat map of expression of nine CS genes in Flammulina filiformis at different growth and 
development stages. 
 

本研究在金针菇 L11 基因组的基础上，利

用本地 BLAST 鉴定金针菇的 CS 基因 CS1‒CS9。
除含有 CS 基因保守结构域外，CS2 还含有细胞

色素 b5 结构域 (cyt-b5)、肌球蛋白头结构域

(myosin head)[52]和 DEK 蛋白结构。DEK 蛋白与

细胞凋亡密切相关，DEK 蛋白的过表达对细胞

凋亡的作用具有双重性，即促进或抑制细胞凋

亡[53]；CS4 含有 DUF 蛋白结构域，其参与调控

植物生长发育、植物对病虫害的防御反应和植

物对非生物胁迫的应答反应等生物学过程[54]；

CS8 含有 T2SSI 蛋白结构域，该蛋白负责蛋白

质跨膜运输功能[55]。 
利用 DeepTMHMM、MEME 和 SOPMA 等

多种生物信息学分析软件和在线网站对金针菇

中的 9 个 CS 基因进行生物信息学分析，结果表

明所鉴定的这几个基因编码的蛋白与已知真菌

中 CS 基因编码的二级结构比例相似，且均含

有跨膜结构。亚细胞定位预测也表明其定位在

质膜上。在金针菇生长发育的各个时期鉴定到

的金针菇 CS 基因的表达量均存在显著差异，

说明以上 CS 基因在金针菇生长发育中均发挥

一定的作用，但仍需要进行进一步的基因功能

验证。 
几丁质合成酶广泛分布于真菌和植物细胞

中，本研究在金针菇中鉴定到 9 个几丁质合成

酶基因，并初步探究了其表达规律。在金针菇

的子实体时期(生殖生长阶段)，几丁质合成酶编

码基因的表达具有明显的表达差异。在菌柄和菌 
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图 5  金针菇各发育时期 CS 基因的表达   A：CS2 基因各发育时期 FPKM 和 RT-qPCR. B：CS3 基因

各发育时期 FPKM 和 RT-qPCR. C：CS4 基因各发育时期 FPKM 和 RT-qPCR. PR：原基；ES：伸长期菌

柄；EP：伸长期菌盖；MS：成熟期菌柄；MP：成熟期菌盖. 数据为平均值±标准误，不同小写字母表

示差异显著(P<0.05)  
Figure 5  Expression of CS genes in various developmental stages of Flammulina filiformis. A: FPKM and 
RT-qPCR of CS2 gene in development stage. B: FPKM and RT-qPCR of CS3 gene in development stage. C: 
FPKM and RT-qPCR of CS4 gene in development stage. PR: Primordium; ES: Elongation stipe; EP: 
Elongation pileus; MS: Maturation stipe; MP: Maturation pileus. Data are mean±SE; Different lowercase 
letters indicate significant differences (P<0.05). 
 
盖组织中的表达也具有明显的组织特异性(图 4)。
由于目前几丁质合成酶基因家族在大型真菌中

的研究较少，结合前人研究分析可知，几丁质

合成酶主要是在维持菌株的正常生长发育、产

孢、细胞壁完整性、菌丝体生长速度和其他生

理生化特性等方面起着重要的作用[56]。金针菇

几丁质合成酶基因家族中 CS2、CS6、CS7 和

CS8 在伸长期菌盖(EP)中具有其最高的表达水

平，或许在伸长期通过菌盖对某些生理信号进

行应答(图 4)；CS1、CS3 在子实体伸长期菌盖

(EP)和成熟期菌盖(MP)时期明显下调；CS5 和

CS9 在这两个时期则表现为先下调再上调；

CS2、CS6、CS7 和 CS8 表现为先上调后下调；

CS4 则表现为均上调，这表明金针菇几丁质合
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成酶基因家族可能参与了菌盖伸展以及菌褶和

担子的分化过程。CS2、CS7 在子实体生长发育

时期(ES、EP、MS 和 MP)的表达明显高于原基

时期(PR)，结合系统发育分析，这 2 个基因与

构巢曲霉 CSmA 在同一进化支中，构巢曲霉

CSmA 基因所合成的蛋白在低渗透压条件下维

持细胞壁的完整性发挥重要作用 [42]，暗示了

CS2、CS7 可能在金针菇子实体发育过程中抵抗

低渗胁迫重要作用。由于子实体培养适宜温度

为 5‒12 ℃，而菌丝时期为 20‒23 ℃，该基因是

否参与到低温胁迫应答也需要进一步探讨。CS4
和 CS5 在菌盖(EP、MP)的表达量明显高于菌柄

(ES、MS)，结合系统发育树结果，这 2 个基因

与酿酒酵母 CS2 基因在同一进化支中，酿酒酵

母 CS2 基因所编码的蛋白作用于有丝分裂末

期，在母细胞和子细胞之间形成初级隔膜[40]，

说明 CS4 和 CS5 在金针菇菌盖中参与到细胞分

裂过程。CS3 和 CS6 基因在各个时期均有很高

的表达水平，结合系统发育树结果发现，CS3
与构巢曲霉 CHSB 在同一进化支中，构巢曲霉

CHSB 基因所合成的蛋白在控制菌株生长速度、

产生孢子、菌丝尖端膨大和侧壁正常生长方面

发挥重要作用[41]。CS6 与酿酒酵母 CS3 在同一

进化支中，酿酒酵母 CS3 基因所合成的蛋白参

与细胞合成过程中大部分几丁质的合成[43]，说

明 CS3 和 CS6 基因在金针菇子实体发育时期(生
殖生长阶段)发挥重要作用。 

在本研究中，分布在相同进化支上的几丁

质合成酶家族基因并未显示相同的表达模式，

系统发育分析主要是根据其保守结构域进行聚

类分析，但基因除保守结构域外的其他区域差

异也能影响基因和功能的表达水平[57]。在几丁

质合成酶基因家族的研究中，对其在模式生物

酿酒酵母(S288C)的生长、生殖和病原真菌的侵

染机制方面研究广泛，但在可结实的大型真菌

中的报道较少。本研究明确了金针菇中的 9 个

几丁质合成酶基因，并初步表明几丁质合成酶

家族的表达与金针菇的子实体形成和发育过程

具有相关性。但对其具体参与的生物学过程仍

未明确，下一步将使用分子遗传操作技术，构

建这 9 个基因的过表达和干扰菌株，明确它们

的生物学功能，从而为深入解析食用菌子实体

发育过程中中几丁质合成酶基因家族的功能提

供一定的参考数据。 
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