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摘要    以真菌为对象的有性生殖机制研究揭示了普遍存在于真核生物中的生物学现象及规

律, 包括染色体倍性变化、减数分裂形成配子、交配对象识别及细胞-细胞融合形成合子等. 真

菌的有性生殖由交配型位点控制, 除了类似其他真核生物两性生殖的异宗配合外, 还包括同

宗配合和次级同宗配合, 部分物种的单倍体还具有交配型互换的能力. 互补交配型的单倍体

通过荷尔蒙及其受体进行相互识别, 再经过 G 蛋白偶联受体介导的信号途径调控有性生殖过

程及子实体发育, 这一过程受多种胞内调控因子及外界环境条件的影响. 不同真菌类群生殖

方式的演化与物种进化仍缺少统一的规律. 进一步研究揭示, 真菌有性生殖的调控机制及环

境诱导因子, 不仅具有重要的理论意义, 也有利于促进不同经济真菌子实体的人工培养及高

效利用. 
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地球上真菌的种类达 160万种, 分布于子囊菌门

(Ascomycota)、担子菌门(Basidiomycota)、接合菌门

(Zygomycota)、球囊菌门(Glomeromycota)、壶菌门

(Chytridiomycota)、微孢子虫(Microsporidia)和新近建

立的隐真菌门(Cryptomycota)[1,2]. 与真菌种类多样性

相对应, 真菌的生殖方式也具有多样性, 但可简单地

分为无性生殖及有性生殖两大类. 与其他真核生物

类似, 真菌的有性生殖过程包括以下高度保守的过

程 : 由二倍体到单倍体再到二倍体的染色体倍性

(ploidy)变化; 二倍体通过减数分裂获得单倍体的配

子(gamete)或互补交配型; 互补交配型或配子之间通

过细胞-细胞识别、细胞质及细胞核融合获得双倍体[3].  

以子囊菌类的酿酒酵母(Saccharomyces cerevisiae)、粗

糙脉孢霉(Neurospora crassa)、构巢曲霉(Aspergillus 

nidulans)、大孢粪壳菌(Sordaria macrospora)和担子菌

类的新型隐球菌(Cryptococcus neoformans)等为对象

的研究不仅揭示了真菌特有的有性生殖调控机制 , 

对于揭示生物有性生殖进化、染色体倍性变化、交配

对象识别(mate recognition)及生殖类型转化及其利弊

(benefits and costs)等也提供了重要的理论支撑 [3~5]. 

担子菌类的食用菌及子囊菌类的虫草菌(Cordycepes 

spp.)在有性生殖过程中形成的子实体(fruiting body)

具有重要的食药用价值 . 以双孢蘑菇 (Agaricus 

bisporus)和蛹虫草(Cordyceps militaris)等为对象, 研

究揭示真菌的子实体发育调控规律具有重要的理论

及应用意义. 本文主要就子囊菌类真菌有性生殖规

律、子实体发育调控和有性生殖方式演化与物种进化

关系等研究进展进行综述.  
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1  真菌有性生殖类型及过程 

真菌的“性别特征”(sexual identity)由交配型位点

(mating-type locus, MAT)控制, 如酿酒酵母及构巢曲

霉的互补交配型分别以 MAT 和 MAT a 表示, 粗糙

脉孢霉的交配型分别被命名为 MAT a 和 MAT A, 其

他子囊菌的交配型一般以 MAT1-1 和 MAT1-2 表   

示[6,7]. 基于互补交配型基因在真菌单倍体细胞中的分

布, 真菌的有性生殖类型可以分为异宗配合(hetero- 

thallism)、同宗配合(homothallism)以及假同宗配合

(pseudohomothallism)[6,8]. 异宗配合真菌的单倍体细

胞核中仅携带一种交配型基因 , 表现为自交不孕

(self-sterile), 需要与携带互补交配型的单倍体进行

融合才能完成有性生殖 , 因而为典型的异型杂交

(outcrossing); 与之相反, 同宗配合真菌的单倍体细

胞核携带有两种亲和的交配型基因, 位于相同或不

同的染色体上, 表现为自交可孕(self-fertile); 假同宗

配合 , 又称次级同宗配合(secondary homothallism), 

也表现为自交可孕, 但与同宗配合型真菌不同, 其单

个有性生殖细胞中同时含有两种互补交配型的单倍

体细胞核, 因此表现为可以“自发”地进行有性生殖. 

当然, 部分同宗配合真菌可以同时进行异交生殖, 如

构巢曲霉[9]; 而部分异宗配合真菌也可表现为自交生

殖, 如花粉黑粉菌(Microbotryum violaceum)[10]. 一些酵

母类, 包括酿酒酵母、裂殖酵母(Schizosaccharomyces 

pombe)和白假丝酵母(Candida albicans), 存在特有的

交配型互换(mating-type switching)机制, 即除了“活

性”的(active)交配型位点外, 其单倍体基因组中还存

在互补的沉默交配型盒(silent mating-type cassette), 

在 HO 内切核苷酸酶的作用下, 实现活性交配型位点

的替换, 如从 MAT 到 MAT a 或相反[7].  

真菌有性生殖与无性繁殖交替进行, 无性生殖

过程中受环境诱导因子的影响而启动有性生殖过程. 

以子囊真菌为例, 其有性生殖过程中形成子囊(ascus), 

子囊中包含有减数分裂形成的子囊孢子(ascospore). 

单个子囊中的子囊孢子数目因种而异. 子实体又称

子囊座(ascocarp), 是细胞定向分化排列形成的子座

状组织, 为子囊的形成提供着生点. 根据形态结构的

不同 , 子囊真菌的子实体可分为闭囊壳(cleistothe- 

cium)、子囊壳(perithecium)、子囊盘(apothecium)和

假子囊果(pseudothecium)4 种类型[11]. 闭囊壳为典型

的全封闭式子实体, 其子囊一般呈椭圆形, 大多有 8

个子囊孢子分散其中, 代表种为构巢曲霉. 与闭囊壳

类似, 子囊壳同样被完整包被, 但是具有乳头状或长

椭圆状的固定的孔口, 呈不完全封闭的球形、半球形

或烧瓶形, 成熟子囊孢子可以通过固定孔口向外弹

射, 代表种类有粗糙脉孢霉及蛹虫草. 子囊盘为开放

式杯状或浅碟状, 子囊在其内测整齐排列形成外露

的子囊层. 部分子囊有子囊盖, 成熟子囊孢子从子囊

盖释放, 部分无子囊盖, 子囊孢子成熟后从子囊的孔

口或裂口释放, 如泡质盘菌(Peziza vesiculosa). 不同

于以上 3 种类型, 假子囊果是由子座上直接形成的小

室逐渐发育增大而来, 其子囊腔无特殊的腔壁, 与子

座组织其他部分分开, 且子囊为双囊壁结构, 该类型

常见种为玉米小斑病菌 (Cochliobolus heterostro- 

phus)[4].  

2  真菌有性生殖过程的识别与起始调控 

交配型位点 MAT1-1(MAT A 或 MAT 同源)和

MAT1-2(MAT a 同源)是控制真菌交配的关键调控因

子, MAT1-1位点一般包括 3个紧密相连的基因: 编码

-box蛋白的 MAT1-1-1, 含 HPG domain的 MAT1-1-2

以及含 HMG domain 的 MAT1-1-3[12]. 比较有趣的是, 

即使一些关系近缘的真菌也不一定全部包括这 3 种

基因 , 如同属广义虫草属的罗伯茨绿僵菌 (Metar- 

hizium robertsii)MAT1-1 位点含有 3 个基因, 而球孢

白僵菌(Beauveria bassiana)和蛹虫草的 MAT1-1 位点

不含有 MAT1-1-3 基因[8]. MAT1-2 位点一般仅编码带

有 HMG DNA 结合区域的 MAT1-2-1 蛋白基因, 仅少

数物种中存在 MAT1-2-2[13]. MAT1-1 和 MAT1-2 位点

在基因组上的位置对应, 但缺少同源性, 而二者的旁

侧序列高度同源, 因此不被称为等位基因(allele), 转

而以自形区间(idiomorphic region)代替[14]. 同宗配合

真菌中, 两种交配型基因可以融合成为一个位点或

者是分布于同一单倍体细胞内的不同染色体上; 异

宗配合真菌单倍体中则通常只包含有两种交配型基

因中的任一种[8]. 具有转录因子活性的真菌交配型基

因的功能包括负责调控交配时的细胞识别、细胞融

合、异核体形成、核融合以及减数分裂等. 交配型位

点的数目与位置常与其有性发育相关 , 异位表达

MAT 基因可导致粗糙脉孢霉不育[15].  

对于异宗配合型真菌而言, 其有性生殖过程必

须由互补交配型菌丝体的相对生长, 再通过配子囊
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接触(gametangial contact)(图 1A)或体细胞融合(som- 

atogamy)(图 1B)实现质配及核融合. 这一过程中, 信

息素(pheromone)的正常合成和对应受体的特异性识

别, 对于真菌的有性生殖至关重要[7]. 信息素受体编

码基因 PRE-1(pheromone receptor 1)缺失, 可导致粗

糙脉孢霉 A 菌株受精丝(trichogyne)对互补交配型细

胞的识别能力丧失[16]. 与酵母类似, 丝状子囊菌包括

信息素和 a 信息素两种信息素. 信息素前体通常含

有 2~5 个重复的保守氨基酸序列(WCXXXGXXCW, 

其中 X 为任一氨基酸), 序列两端包含酶切位点, 经

过一系列酶切与修饰后成为成熟的信息素分子; a 信

息素 C 端也有类似的保守序列, 为 CAAX[7,17]. 粗糙

脉孢霉释放的信息素可被互补交配型细胞表面的信

息素受体特异性识别, 进而诱导菌丝相对生长发生

交配[16]. 粗糙脉孢霉中信息素前体编码基因 CCG-4 

(clock control gene 4)和 MFA-1(mating factor a-1)分别

在 A 交配型和 a交配型细胞中特异性表达, 二者的单

独缺失均会导致雄性不育, 造成互补交配型菌株之

间无法正确识别, 从而导致子囊壳发育过程无法正

常起始[16].  

真菌对外源信号的感知主要依赖于细胞表面的

七次跨膜蛋白 G 蛋白偶联受体(G-protein coupled 

receptor, GPCR). 膜外信号(配体)与 GPCR 结合后, 
 

 

图 1  丝状真菌异宗配合的交配形式  

A: 配子囊接触交配; B: 体细胞融合交配 

促进 GPCR 膜内部分与 G 蛋白相互结合, 通过 cAMP

依赖的蛋白激酶A(protein kinase A, PKA)信号途径和

分裂素激活的蛋白激酶 (mitogen-activated kinase, 

MAPK)信号途径将膜外信号向胞质继续传递, 诱导

下游靶标基因的表达, 起始有性生殖过程[11]. 大多数

丝状真菌的信号传递主要依赖于 PKA 通路. 但是, 

蛹虫草基因组及表达谱数据表明, MAPK 途径在其信

号传递过程中可能起主导作用[18]. 粗糙脉孢霉中共 3

个基因编码 G亚基 , 分别命名为 GNA-1(G alpha 

subunit 1), GNA-2 和 GNA-3. GNA-1 缺失影响雌性可

育性, GNA-2 单突变无明显表型, 但 GNA-1GNA-2 双

突变表现出比 GNA-1 单突变更大程度的表型, 暗示

GNA-1 和 GNA-2 在功能上具有一定重叠性 [19,20]; 

GNA-3 突变对无性孢子产生及子囊孢子成熟有一定

影响[21]. 与之类似, 大孢粪壳菌的 3 个 G亚基编码

基因 GSA-1(G protein alpha subunit 1), GSA-2 和

GSA-3 的功能也得到验证. GSA-1 单突变引起有性发

育延迟及子囊壳数目减少 50%; GSA-2 单突变不影响

粪壳菌有性发育过程; GSA-3 单突变可形成子实体, 

完成有性生殖, 但所形成的子囊孢子萌发速率明显

降低; GSA-1GSA-2和GSA-1GSA-3双突变体的原子囊

壳进一步发育均受到明显抑制. 除此之外, 大孢粪壳

菌上述突变体与信息素受体 PRE1 及 PRE2 突变体的

进一步杂交分析显示, 信息素信号主要通过 GSA-1

和 GSA-2 进行传导, 且该通路中主要依赖于 GSA-1, 

GSA-3 不直接作用于信息素受体的下游, 但仍参与

子实体发育调控 [22]. 与 G 蛋白类似 , RAS(small 

GTPase)蛋白同样参与介导细胞内信号的传递. 激活

状态的 RAS 蛋白一方面可与 G 蛋白活性亚基类似, 

通过 PKA 通路激活下游效应蛋白表达; 另一方面, 

激活态的 RAS 蛋白可招募 RAF 激酶磷酸化 MAPKK 

(mitogen-activated protein kinase kinase), 从而启动

MAPK 信号途径的传递. 粗糙脉孢霉中 RAS 样蛋白

KREV-1(a member of RAS superfamily protein)点突变

并不造成任何影响, 但组成型表达该蛋白可造成初

生子囊壳无法正常发育形成子囊壳[23].  

3  真菌子实体发育调控 

真菌子实体的形成是有性生殖过程中实现减数

分裂、产生单倍体细胞的重要保证. 不同真菌的子实

体形态多样, 子实体发育涉及不同细胞的分化与形
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成, 如粗糙脉孢霉完整生活史可产生共计 28 种可分

辨的细胞类型, 其中有 15 种仅在子实体形成过程中

出现[24]. 由此可见, 子实体发育是极其复杂的细胞分

化过程, 整个发育过程包括多种细胞及组织的重建. 

如前所述, 真菌有性生殖是在无性生长的特定件下

启动的, 受到多种环境因子的共同作用. 因此, 参与

环境应答的基因影响真菌的有性生殖及子实体形成. 

构巢曲霉在光照条件下不能够形成子囊壳, 其 FPHA

基因编码光敏色素(phytochrome), 负责对红光的感

应, 抑制红光下的有性发育, 该基因缺失会导致红光

条件下闭囊壳的大量形成 [25]. 进一步研究发现 , 

FPHA 与 LREA(homologue of white collar complex 1), 

LREB 和 VEA(velvet factor)相互作用, 共同形成核定

位的光控复合体(light regulator complex), 协调构巢

曲霉中无性发育与有性发育之间的平衡[26]. 除了对

红光的应答之外, 构巢曲霉隐花色素(cryptochrome)

蛋白 CRYA 还负责抑制 UV-A 及蓝光下的有性发育. 

粗糙脉孢霉 WC-1 和 WC-2 蛋白结合形成 White 

Collar 复合体(white collar complex, WCC), 作为蓝光

受体感受外界蓝光刺激, 参与昼夜节律调控及有性

生殖结构的形成 [27], WC1 突变体的子囊壳颈部

(perithecial neck)失去向光性分布能力, 表现出对光

刺激的不敏感[27], 被称为 blind phenotype. 敲除构巢

曲霉 SILA(putative Zn2Cys6 transcription factor)基因也

可造成类似的 blind 表型, 突变体可在光照条件下进

行有性生殖[28]. 粗糙脉孢霉液泡 H+-ATPase 基因缺

陷型, 在 pH 升至 7 时开始失去生长能力, 且表现为

雌性不育[29]. LSDA(checkpoint protein kinase)蛋白可

抑制高盐浓度下构巢曲霉有性生殖[30], 过表达 VEA

基因可促进构巢曲霉在非偏好条件(高盐、液体培养)

下的闭囊壳形成[31].  

与外部环境诱导因子相对应, 真菌细胞的初级

代谢和次级代谢水平均可影响子实体发育. 以粗糙

脉孢霉为对象的研究数据表明, 其子实体发育过程

伴随着内部脂肪酸组成的改变, 营养生长期占主要

成分的亚油酸盐逐渐被油酸盐所替代[32]; 脂肪酸合

成酶亚基 CEL-2(chain elongation-2)突变会造成其子

实体发育所需脂肪酸不足从而导致纯合子不育 [33]. 

构巢曲霉共编码 3 个脂质体蛋白, PPOA(precocious 

sexual inducer-producing oxygenase), PPOB 和 PPOC. 

其中, PPOA 负责协调无性生长与有性生殖之间的平

衡, 该脂肪酸双加氧酶蛋白的缺失会导致构巢曲霉 

有性孢子比例的降低[34]. PPOB 缺失引起有性发育被

抑制 , 同时伴随 PPOA 和 PPOC 的下调表达 ; 与

PPOB 相反, PPOC 的敲除导致构巢曲霉闭囊壳数目

的增加. 这 3 个基因的同时缺失则导致有性生殖比例

的上调以及液体培养条件下闭囊壳的形成[35]. 粗糙

脉孢霉和大孢粪壳菌的多个还原性聚酮合成酶

(polyketide synthase, PKS)基因表达水平在子实体形

成时均特异性上调, 其中一个基因的单突变可造成

粗糙脉胞菌子囊壳形成能力的缺失[36]. 构巢曲霉甲

基转移酶 LAEA(methyltransferase, a global regulator 

of secondary metabolism)作为多种次级代谢的调控子, 

也参与对其有性生殖的调控, 且这种调控作用具有

双效型, 一方面抑制光下闭囊壳的形成, 另一方面又

对黑暗条件下的闭囊壳发育起促进作用[37].  

细胞内环境平衡的维持对于真菌子实体的形成

与正常发育同样必要. 活性氧(reactive oxygen species, 

ROS)作为第二信使(secondary messenger), 参与细胞

信号应答及细胞增殖等生理过程, 其正常水平及梯

度分布的维持对真菌有性生殖及子实体发育同样重

要[38]. 蛹虫草胞内 ROS 水平的升高往往伴随着子实

体形成能力的降低, 通过表达外源抗氧化酶—谷

光苷肽过氧化物酶 GPXA(glutathione peroxidase A)可

以抑制蛹虫草子实体发育的退化[39]. 光诱导下 ROS

的梯度分布影响粗糙脉孢霉子囊壳颈的向光性分布, 

SOD-1(superoxide dismutase 1)缺失可导致这种向光

性分布的丧失[40]. 鹅柄孢霉(Podospora anserine)中 2

个NADPH氧化酶(NADPH oxidase)编码基因PANOX1

和 PANOX2 的单独缺失均会影响到子囊壳发育 , 

PANOX1 突变体原子囊壳发育受阻, PANOX2 突变体

通过有性发育过程产生的子囊孢子无法正常萌发[41]. 

构巢曲霉中 NOXA 基因的敲除亦可将闭囊壳发育抑

制在起始阶段 [42]. 真菌胞质硫氧还蛋白系统

(cytoplasmic thioredoxin system)对于其硫氧还状态维

持及有性发育同样关键. TRXA(thioredoxin A)缺失导

致构巢曲霉无法形成任何有性结构, 通过添加低浓

度还原性谷胱甘肽可恢复这一表型[43]. 真菌细胞内

的钙离子浓度及钙信号途径影响真菌菌丝的极性生

长[44], 同样影响真菌的有性生殖及子实体发育. 在禾

谷镰刀菌(Fusarium gramminearum)中敲除钙运蛋白

FIG1(a transmembrane protein of the low-affinity 
calcium uptake system)影响子囊壳的形成[45].  

蛹虫草不同发育时期的转录组数据显示, 与需
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要大量能量代谢、蛋白代谢及压力应答相关基因参与

的菌丝生长阶段不同, 子实体发育阶段需要相对更

多的细胞壁及细胞骨架相关基因的参与 [18,46]. 构巢

曲霉 TUBB 基因编码微管蛋白(-tubulin), 该基因缺

失导致纯合子不育, 子囊虽可正常发育, 但无法产生

任何有性孢子[47]. 目前尚无证据直接证实几丁质酶

合成酶在有性生殖中的作用, 但是在构巢曲霉中, 几

丁质酶合成基因表达水平呈现出与发育阶段的相关

性, 如 CHSA(chitinase A)几丁质酶基因几乎不在无性

阶段表达, CHSC 基因仅在菌丝生长早期以及有性发

育阶段表达, 且其在有性过程的表达在空间位置上

仅限于闭囊壳和有性孢子[48]. 部分子囊菌细胞壁组

分包括不同种类的色素, 如构巢曲霉的黑色素(mela- 

nin)和粗糙脉孢霉的类胡萝卜素(carotenoid). 其中 , 

对真菌黑色素的研究比较深入, 其合成可通过 DHN 

(dihydroxynaphtalene)或者 DOPA(dihydroxyphenylala- 

nine)途径来实现, 而这两种合成途径中均需要漆酶

(laccase)的参与. 研究发现, 构巢曲霉初生闭囊壳中

明显存在漆酶活性, 而不育突变体中漆酶活性亦表

现出明显的下调, 表明该基因影响构巢曲霉的子实

体形成[49,50].  

4  真菌有性生殖方式进化 

相对于异宗配合生殖方式, 真菌同宗配合生殖

或无性繁殖更易积累基因组有害突变 (genome 

deleterious mutation)[6]. 因而理论上, 异宗配合真菌

较同宗配合真菌更利于促进物种进化. 研究发现, 曲

霉菌的有性生殖进化方式表现出由自交可孕向自交

不孕方向演化的特征, 即作为基位物种(basal species)

的构巢曲霉为同宗配合真菌, 而后期演化而成的烟

曲霉(A. fumigatus)和米曲霉(A. oryzae)等为异宗配合

真菌[51]. 脉胞霉属真菌包含同宗配合、异宗配合和次

级同宗配合 3 种方式的不同种类. 通过对 43 种不同

种类脉胞菌的进化关系与生殖方式进行分析发现 , 

脉胞菌的祖先采用异宗配合方式进行有性生殖, 进

化过程中穿插出现至少 6 次的同宗配合生殖方式, 最

终向同宗配合生殖方式的方向演化[52]. 大量分析植

物病原真菌—旋孢腔菌属真菌(Cochliobolus spp.), 

也发现类似的生殖方式演化方向[53]. 广义虫草属真

菌也存在异宗配合与同宗配合物种交替出现的现象, 

即绿僵菌、白僵菌和蛹虫草为异宗配合真菌, 而冬虫

夏草(Ophiocordyceps sinensis)为同宗配合真菌 [8,54]. 

因而, 关于真菌有性生殖方式的演化方向仍缺乏统

一的定论.  

生殖方式是影响生物进化及基因组结构演化的

重要因素. 无性繁殖与同宗配合有性生殖后代的基

因型基本相似, 但两者引起的突变频率不同, 构巢曲

霉有性生殖积累的有害突变频率低于无性繁殖, 说

明耗能较大的有性生殖方式能够更加严格地控制有

害突变[55]. 只能进行严格同宗配合生殖的真菌, 不能

产生无性分子孢子, 如大孢粪壳菌不同菌株之间存

在显著的染色体长度多样性, 这种现象很少存在于

异宗配合真菌, 表明严格的同宗配合生殖与高频率

无性繁殖类似, 能够导致高频率的真菌染色体位移

现象(chromosome translocation)[56]. 通过比较基因组

分析发现, 亲缘关系较近的蛹虫草(容易通过异宗配

合进行有性生殖)和球孢白僵菌(难以进行有性生殖)

的基因组结构缺少同线性关系(syntenic relationship), 

推测不同于球孢白僵菌, 蛹虫草通过有性生殖、遗传

重组及减数分裂产生了显著的染色体重排[18,57]. 类似

的现象也存在于进行同宗配合生殖的构巢曲霉和进行

异宗配合生殖(或大部分情况下进行无性繁殖)的烟曲

霉之间[58]. 相对于无性繁殖产生的孢子, 真菌通过有

性循环产生的孢子往往具有更厚的细胞壁以及更复杂 

的细胞结构, 从而表现出更强的适应不良生境(高温、 

高盐和低营养等)的能力[59]. 说明真菌生殖方式的不

同影响了真菌的基因组进化速率及环境适应能力.  

5  展望 

以不同模式真菌为对象的研究, 揭示了真菌有

性生殖及子实体发育的共性及物种特异性调控机制. 

真菌生殖方式的不同决定真菌基因组进化、突变频率

及真菌物种形成(speciation)的速率. 大量真菌的基因

组测序有利于诠释不同真菌的有性生殖方式, 从而

揭示真菌有性生殖方式的演化过程及方向. 但仍有

一些问题有待于进一步研究, 例如, 真菌生殖方式与

遗传重组、基因组结构重排的关联性; 近缘种类有性

生殖过程启始的难易程度不同的机理; 大量经济真

菌的有性生殖方式、有性生殖启始与子实体发育的环

境诱导因子; 真菌生殖方式互换与环境适应的关联

性等. 因而, 以模式真菌为对象, 深入开展真菌有性

生殖及子实体发育调控机制研究, 结合研究具有重

要经济价值真菌的有性生殖诱导因子将具有重要的

理论及应用意义.  
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Fungi have been used as robust and genetic models to study the mechanisms of eukaryotic sexuality controls, which 
have revealed the common mechanisms including ploidy changes, the formation of gametes via meiosis, recognition 
of mating partner and cell-cell fusion to form zygotes. Sexuality in fungi is controlled by mating-type loci. There are 
three modes of sexual reproduction in fungi, heterothallism (very much like two sex mating system in other 
eukaryotes), homothallism and pseudohomothallism. Different from other eukaryotic organisms, some fungal species 
like yeasts can perform mating-type switching. Fungal haploids with opposite mating-type locus can recognize each 
other by a compatible pheromone-receptor system. The sexual process and fruiting-body development are regulated 
by the following G-protein coupled receptor pathways. The initiation of fungal sex is also determined by multiple 
intracellular as well as extracellular factors. The disparity has been frequently observed in different fungal lineages in 
terms of the association between fungal sexual mode evolution and speciation. Future studies to unveil the 
environmental cues in initiating fungal sexuality will not only facilitate the understanding of myriad forms of fungal 
sex but also benefit the effective use of economic fungi by artificial cultivation of fungal fruiting-bodies. 
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