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摘要 本文综述了腐皮镰抱每 F(
。 sa , 协二

sofa
: . )的分类

,

包括分类变迁
、

全形态
、

专化型

分类和遗传基础
.

作者认为种名腐皮镰袍霉〔 ( F

~
`瀚

. ` “ 。瓜 伍切
了t

.

) as ce
.

〕是正确的
,

有

性态为赤球丛赤壳 ( N ec 介沁 如亡

砌奴侧
,

ca 氏 kr
.

et Br
.

)
.

种下按交配型结合致病性分专化型

值得借鉴和提倡
.

关艘词 镶抱林 ;腐皮镶抱称 ,专化型
;

交配型
;

全形态

腐皮帐袍霉 (而 as , 。̀二 50 1“ ` )是常见的土壤 习居菌
。

有些且能引起植物
、

动物甚 至

人的病害
。

它的分类
,

因各人采用的分类系统不同
,

一直很混乱
.

近二三十年来
,

随着对

真菌个体发育的重视
,

全形态 ( H of o m or hP 〕的概念全面 引入半知菌的分类
,

在腐皮镰抱

霉分类研究上也取得 了重大突破和进展
。

1 分类变迁

腐 皮镰泡霉 (尸。 , ,沁二 so la
。 ` )最早由德国人 M

a r t iu s 于 18 42年定名为 F o

sst 附
。̀ ,。

so za n `
M a r t i u s ,

18 8 1年 sa
e ca r d o 〔 ’ “ ]把它改定为腐皮镰抱霉 [ r o sa , :̀ 。 。 o za 。 ` ( M

a r t
.

) aS
e e

.

〕
。

19 3 5年 w 叫 e n w e比 r二“ ]修订他的镰抱霉 系统时
,

在 M
a r t ie l l a 组下 fl] 出 T g个种和变种

,

腐皮镰抱霉下有 6个变种和生理型
.

19相年美国 s yn d er 和 H an sc n即〕提 出了新的分种概念
.

他们认为以前关于旅抱霉

的分类
,

很大程度上是人为的
。

镰抱霉依不同环境条件形态变异很大
,

其实并不存在这

么多变种
。

应该以标准培养的形式来确定形态
,

同时结合致病性来进行分类
.

1洲 1年

s n y d e : 和 H an se n 仁, , J在 施
r t ie l一a 组中进一步推行了他们的大种化概念

,

把 M ar t ie l l a 组和

顶厚垣抱霉组 ( v en tr cj os u m ) 下的种都归为腐皮镰抱霉一个种 (F
.

so lan `)
.

一9刁3年 w
o 一e n w e比 r [ , 5 ]再次修订他的分类系统

,

他部分地接受 s n y d e r 和 H an se n
定

型的概念
,

但 M ar iet lla 组 的种和变种却有增无减
,

达 州个之多
,

腐皮镰抱霉种下 又分为

5个变种和 3个 型
。

该系统是 后来一个 时 期内被 广泛 采 用的 系统
.

下面是该系统的

M公 t ie 一a 组成员
:

1
.

F
.

co 即 u l四 r l ` ( L ibe r t ) S a e e
.

2
.

F
.

夕a : , a 几

姗
r ” K oo r d

.

3
.

F
.
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·

a 。
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.

e肪饭f砰 , n e ( W r
.

e t Rg
.
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r

.

4
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F
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别
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r a
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1
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.F oS al 而 孤卜 仍即城 w .r .f .2 s n y d er

F
.
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扭 a r t云落W r
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)W r
.

1 2
.

H
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h口` , 刀a ot e o Cc赵 5 v a r
.

加 e沉 e o几封 s 、 V r
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.

H
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落即明oae
e W r
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W r
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e a e W r

.

v a r
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而 S呵衍 和 H以榔 认为镰抱霉属 不象 w oll en w e be r
的系统有 65 个种

、

56 个变种和

22 个型
,

其实只有 10 个种
。

sn yd er 和 H an se n
对尖泡镰抱霉和腐皮镰抱霉的看法受到主

要以致病性来确定种下专 化型的植病学者的普遍欢迎
。

从此
,

尖抱镰抱霉和腐皮镰抱霉

的分专化型取得了长足的发展
。

镰抱霉属 (几sa : 沁。 ) 的分类形成 了握氏 ( w oll en w e be r )

和史氏 ( S n y d e r 和 H an s e n ) 两大学派
。

S n y d e r 〔 , , J在 19 6 5年又一次肯定了其分类系统
。

迄今
,

基本赞同握 氏观点并 较有 影 响 的研究者有
: R ial l:oJ 幻

,

ilB ia[
J」,

M侧浴 i ae
。
及

。 骆 i n i二
,’ 〕 ,

J o f fe [ , ` ]
,

G e r l a e h [ ’ 。〕 ,

G e r l a e h 及 N i r e n比r
砂川

;
基本赞同史氏观点并较有影响 的

研 究 者 有
:

G o川 o n 〔, 2〕 ,

oB
o t h 及 w a t e r s t o n 〔, 5〕 ,

氏
。小 [3〕 ,

s u b r a m a n ia n 〔 , ,〕 , T o u ss o u n
及

N e lso n 〔 , ,〕等
。

当然
,

上述分类专家也都是在握氏或史氏分类系统的基础上各自做了部分变动
,

例

如
:

J o f fe l 9 7 2年就恢复 F
.

, a v a n`二 , n 为一个独立种
。

G er la hc 及 iN r en be r g 虽然总体上不接受史 氏的大种化概念
,

认为 M ar iet lla 组 内的

F
·

夕a v a “

“ “
,

F
·

S o l a ” ` ,

F
·

c o即。 l四 , “ ,

F
·

。。 ,。 a , `乞̀
,

尸
.

e a o se a s

。 。 和 尸
.

订l: d e。 都是独立种
,

但

他们却也同意 尸
.

50 1朋`种内有 15 个专化型
。

其中
,

且刀ht 的分类系统是影响较大的
。

1 9 7 1年 oB ot h 发表了关于镰抱霉属的专著
,

他对两大学派采取了比较折中的办法
,

充分肯定了有性态在分类中的地位
,

部分接受了

史氏大种化的概念
,

并首次把产抱细胞的形态引入镰抱霉分类
。

他重视形态变异性
,

也

提出用单抱分离纯系
、

标 准培养法进行菌种的比较鉴定
。

他接受了 s抑 d er 及 H an
s en 的

意见
,

把 M a r t i e l l a 组与
v e n t r ie os u xn 组合并

,

组下承认了 d个种及 l个变种
:

1
.

F
.

s o l a 忍云( M
a r t

`

) S a e e
.

2
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F
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在 F
.

s oa l“ 种下他列出了由各国学者建议的 7 1个专化型
。

B .洲〕 t h系统虽然保留的分类单元较多
,

但比较充分地顾及了形态上的变异与传统的

分类
。

2 全形态 ( H o l o m o r p h )

腐皮镰抱霉 (F
.

so la 而 )在 自然条件下以无性态存在
,

很少产生有性态
。

但它的有性

态是存在的
,

陆续被发现
,

特别是在发现一些种存在异宗配合后
,

现在在实验室内也不

难产生了
。

1 9 3 1年 w o 一e n w e比 r [3 3〕确定 T 爪哇镰抱霉 r
.

, a做:

。 二 K oo 川
.

= F
.

o al 。` )的有性态

为甘薯菌寄生〔H ,

卿
, e。 。 `州。

。 e ( H川 5
.

) w r
.

]

19 3 7年 jD m oc kL 7]首次证实 H ,

娜
, ce ; `即 111

,
。
的有性态需要相对菌系与之交配才

能产生
。

1 9刁 l年 Sn y d e r
及 Ha n se n [2,〕把 F

·

50 1。 。` 的 有 性 态 改 定为腐 皮镰 抱霉 菌 寄生

〔H犷即抓
ces so za : ` (W r

.

) S n y d e r &- H an se n
]

。

19 5 9年 sa ku ar i 及呱
t uo 〔川在 日本桑树上发现了腐皮镰抱霉桑专化 型 ( F

.

50 1邸` .j

印
.

二州 sa k u
iar & M at uo )

,

且在自然条件 下存在有性态
,

他们把其定名为 11 , 即 1tI , , :

胡 al : ` f
.

。夕
.

拼叶` aS k u r a i & M a t u o 。

1 9 6 1年 T o u ss o u n
及 S n y d e r L, , J鉴 定 了瓜 类上 的 F

.

so l a
: ` 首次 正 式 把 异 宗 配 合

( h e et r o t h a l l is m )引入 T 对镰抱霉 的研究
,

发现专化型 F
.

s o la : ` j
.

s ,
.

。 。 沁￡at e S n y d e r 衣

H an se n 下又有 2个不同的小种
f ` 。 1

,

, ce Z
,

它们本身也都是异宗配合的
:

H梦和门梦“ 5 OS al 琳 f
.

即
.

“ 卿b咖 e , “ l

H梦即们犷“ 5
so al 几` f

.

s尹
.

“ “ , b而 e r a e e Z

1 9 6一年 R e ie h le
,

S n y e r
的 aM

t u o [ , 9 ]进一步发现专化型 F
.

so z
a 。 ` f

.

。 ,
.

尹沥 也是异宗配

合的
,

用亲和的菌系配合
,

形成了有性态
: H ,即 , , , ,

50 1。成 了
.

; ,
.

砰“ eR i hc le
,

s yn de
: 乙

M a t u o 。

1 9 71 年 , 沁 th [,J 把 F
.

so ! an i 的有性 态 肯定 为赤球丛 赤 壳 ( N ce 行 。̀ h a

~
勿` 。。 a

eB
r k

.

e t B r
.

)

19 7 2~ 1 9 7 3年 M a t u o 和 s n y d e r仁”
, ’ ` J研究 T g 个腐皮镰泡霉专 化型的异宗配合和

有性态
,

发现这 9 个专化型中有 6 个是异宗配合的
,

其它 3 个的有性态还没找到
。

这一

重要工作把 F
.

so lan i 的分类推动 了一大步
。

3 专化型分类

F
.

口肆。产”
.

o ln 由于其寄主的专化性
,

所建立的专化型得到了分类学家们的承认和植

病学家的推崇
。

r
.

so 之, 。
则不 同

,

它是弱寄生菌
,

寄生的专化性相对要低
,

致使 oB ot hL
,」认

为仅依致病性分专化 型显得证据不足
。

M at ou 和 nS y de r 〔 ’ “
·
’ 叼的工作

,

从遗传上 证实了

尸
.

50 坛。 专化型分类的可行性和可靠性
。

M at uo 和 s n y de r 〔’ “
·
’ 6 〕认为主要应依病 菌所属的交配型来确 定专化型

,

致病性和大

抱子的形态则是另两条标准
。

他们发现在他们全面研究的 9个 F
.

so lall ` 的专化型中
,

除
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了
.

即
,

夕沥 J
,

铆
,

、 己记`̀ of 。

两专化型寄主范围较宽以外
,

其它专化型寄主范围都很窄
,

但

互相之间
,

个别专化型寄主谱上存在部分重叠的现象
。

专化型及小种

表 1 腐皮镶跑霉的 9个专化型及其寄主

寄主 (症状类型 )

了
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d H
ans
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了
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即
.

户坛( J

~
) S n y d

.

et H
~

.

f
.

即J 配必添内 (W
r

.

) S n y d
.

et H
ans

·

j
.

华 加吻白 ` M CC 】u re

f
.

即
.

介“ 甲蕊 aS k址川 ct N la t u o

f
.

印
.

口侧 , 厅翻淞吧 S n y d
.

e t H
asn

.
r a c e

Z

f
. ` p浮山司初

忿
列̀ aS k ur ia

e t M a t u o

了
`

华
,动翻姗 五如 uI o et aS k u了a j

瓜类 (脚腐
,

果腐 )

马铃署 (脚腐 )

菜豆 (脚腐 )

豌豆 (脚腐 )
,

桑 (茎疫 )
,

鹰咀豆 (根腐 )
,

人参 (根腐 )

马铃署 (块茎腐〕
,

魔竿 (球茎腐 )
,

郁金香 (鳞茎腐 )等

甘著 (脚腐 )

桑 (茎疫 )

瓜类 (果腐 )

花椒 (干枯〕

洋槐 (枝枯 )

州肠 tuo 及 sn dy er D `〕进一步把这 g个专化型的大抱子依宽度和分隔分为 A
、

B
、

c
、

D

刁个类型
。

分类标准是 A 型 5 个或更多个分隔的占绝大多数
; B 型则以 3 个分隔的占绝

大多数
,

而且宽度小于 5 林m ; c 型也是 3 隔占绝大多数但宽度大于 5
.

5 林m 田 型则以 刁

个分隔占绝大多数
,

但在同样的条件下没有小抱子
。

最有意义的是 M a t uo 和 S yn de r 确定在这 9 个专化型中
,

发现有有性态的 6 个型种

都是异宗配合菌
.

内一个具有两个小种
,

两个小种之间又彼此不能交配
、

无亲和性
。

因

此
,

N以 u 。 和 s yn der 设立了 7 个交配型群
,

而且证明群体之间是不能配合的
,

即各专化

型彼此无亲和性
。

这样
,

对于没经鉴定专化型的分离菌系
,

只要同已知交配型进行交配
,

再结合它的致病性和大抱子类型
,

亦可鉴别出属何专化型
。

表 2 9 个专化型致病性
、

形态和交配型群表

专 化 型
大分生抱子的形态

类型

菌寄生属 ( 11 , ,。 m , ces )

阶段
交配群

--I扮姐+++十+

协V+十

人A人AADABBCB了
.

砂
.
日幽魏厅翻汤犯 r口笼 1

f
·
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~
了

.

5 ,
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f
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f
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.
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了
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5声
.

护洲

了
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s尹
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了
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J
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Mato u
与 S ny de rl 972年

一
’ “ ·

’ ` J还用交配型试验证实专化型 f
.

即
.

。 阅叻. t a。 : ae e Z属 于

f
.

, p
.

夕该 的交配群
,

是 f
,

印
.

p嘟 的一个菌系
,

因此取 消了这 2个小种
,

而把
r
ac

e l 直接提

高为专化型 f
.

s ;
.

, a ` ; e ` o
z
a

19 75 年 G or d on 用交配型试验反复证明
: F

.

夕。姐而。 。 其实就是腐皮镰抱霉 ( F
.

so l朋 `

)
匕` J

。

19 7 8年 v a n e t t e n 〔3 , ]认为
,

对于 F
·

s o la 。`的专 化型分类
,

最可靠也最有理由的
,

是建立

在交配群上
;
他甚至认为种下亚单位只划分为交配群即可

,

且更有意义
。

显然
,

这在全部

专化型的交配群没有完全搞清楚之前
,

这样的划分不是很切实际的
。

4 遗传基础

1 9刁3 年 s n y d e : 和 H a n se n 仁川确定出 f
.

o p
.

。 。 : 吞̀ at e 异宗配合的亲和性是 由一对等

位基因 A a/ 决定的
。

有性繁殖只有当菌株单倍体时期具有相对基因 A 和 a
的两个菌株

才能完成
。

19一6 年 s n y d e r 及 H a n se n 已, 6 J明确 T j
.

s ,
.

。 。 , 6`at 。 的野 生型 ( w i ld
一

t y pe )是两性体
,

而菌系的性别是 由相同染色体上一对非等位基因控制的
.

M 基因行使雄性功能
,

M 基

因突变成 m
,

使菌系缺乏雄性 功能而成为雌性单性体
; c 基因行使雌性功能

,

c 基因突

变成
。 ,

使菌系缺乏雌性功能而成 为雄性单性体
。

这个结论于 1 9 5 6 年为 lE
一

A in 川的研

究所证实
。

19 6 3 年 o e o r s o p o u 一。 u s 二,」发现
,

f
.

s ,
.

。 。 : “ t a e 的 M
、

c 两个基因具有连锁关系
,

这进

一步肯定了 S n y d e r 、

H a n se n 的结论
。

而且他否定 T H i r s e h ( 19刁9 ) [ , 3〕认为这 一专化型的

性别分化是染色体数目差异的结论
。

一9 7 5年 s n y d e r 、

o e o r s o因 u 一o u s 、

W e比 t e r 及 S m i th i , , J经过多年研究
,

全面详细 阐明了

f
.

sP
.

。 。 动如。
的性行 为和遗传机理

。

这个专化型的 亲和性 由一对等位基 因 ( A a/ 或

+ 一 )决定
。

在自然条件下没有或极少见到有性态
,

这完全是由菌系的广泛地理分离
,

即

A
、 a 基因的地理分隔 引起的

。

如果把相对的基因型的菌系带入实验室经过亲和性的异

宗配全 ( e o m闪 t i b i一i t y h e t e r o t h a一is m )
,

则很容易使之交配产生有性态
。

这个专化型在 自然界一般都是两性体
,

但也存在单性体
,

菌系的性别是由一对非等

位基因 M
、

C 控制的
。

两性体带有这一对非等位基因
,

但其中的任何一个基因的隐性突

变都导致使两性体缺乏了相应的性别
,

这种突变在实验室里是容易诱发产生的
,

突变后

的单性体和两性体之 间以及单性体和单性体之间
,

能够进行一种新的异宗配合
、

即性的

异宗配合 ( se x he et or t ha ill s m )而产生有性态
,

形成雄性体
、

雌性体
、

两性体及无性体等 4类

子囊抱子后代
,

而两性体 则反过来 又可以进行亲和性的异宗配合
。

整个过程如图 1所示
。

一9 7 9年 a is t is 及 G e o r g o p o 川 。 u s L’ J更进一步研究 了 f
.

s ;
.

。 侧 r
b如 e 异宗配合的生理机

制
。

他们发现
,

当两个 菌系相遇后
,

首先由作为雌性体的菌 系产生出一种扩散性物质
,

这

种物质激活作为雄性体的分生饱子
,

使其细胞内物质重新排列
。

并产生出一种物质吸引

作为雌性体菌系产生的受精丝向它靠近
,

最后发生交配和原生质体融合到核融合
.

形成

子囊壳
、

子囊和子囊饱子
。
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户

协

回到原来的亲和性异宗配合 减到无性 体

图 1 夕 ce 介山 加。

二枷
c ca f. 印

,

~
b枷 的亲和性异宗配合和性的异宗配合

19 8 2年 B二ne .tt
` J接受了上述结果

,

并且认为雌性体的隐性突变 c 、 c 比雄性体的

隐性突变 M一m 发生得更为普遍
。

但其它专化型是否都遵循完全相同的遗传规律
,

尚待研究
。

致谢 本文承蒙范怀忠教授审阅和提供宝贵意见
,

在此深表致谢
.
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