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摘   要：掷孢酵母是一类能够弹射孢子 (称为掷孢子 )的酵母菌，主要由 Bullera 属、

Sporobolomyces 属和 Sporidiobolus 属组成，该类酵母分布广泛。在实验室培养过程中多以芽殖、

掷孢子以及菌丝状生长，Sporidiobolus 属的菌株经配对能够形成有性孢子。分子生物学手段的

开展使掷孢酵母各类群间的系统发育关系更加明确。本文结合本实验室的研究结果，阐述了掷

孢酵母存在的细胞分化现象，并且推测细胞分化有助于菌体抵抗逆境。因此，掷孢酵母可以作

为一种潜在的模式生物对抗逆机制进行探究。在食品和环境问题备受瞩目的今天，掷孢酵母以

其可自身积累酯类、色素、酶类等有益代谢产物的特点，及治理污染物特性越来越受到人们的  

关注。 
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Abstract: Ballistosporous yeasts can catapult spores (called ballistospore), which consist of genera 
Bullera, Sporobolomyces and Sporidiobolus. They widely distribute in various environments. 
Ballistosporous yeasts mostly grow in the morphology of budding, ballistospore and mycelium in 
laboratory Sporidiobolus form the sexual spores by pairing. Owning to the development of molecular 
biology, the phylogenetic relationship between all kinds of ballistosporous yeasts become more 
clearly. This paper indicates that cell differentiation phenomenon exist in ballistosporous yeasts in 
combination with the research results in our lab, and conjectures cell differentiation would contribute 
to resist environmental stress. Consequently, ballistosporous yeast would be a potential model 
organism to explore mechanisms for stress resistance. Because the problems in food and environment 
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are increasingly prominent, ballistosporous yeasts, which have ability to accumulate a large amount 
of useful metabolites (such as esters, pigments, enzymes) and also take part in environmental 
management, are paid more and more attention. 

Keywords: Ballistosporous yeasts, Ecological distribution, Cell differentiation, Application 

酵母，一般是指以芽殖为主、形态结构简单的

一 类 真 菌 。 通 常 将 酵 母 分 成 酿 酒 酵 母

(Saccharomyces cerevisiae) 、 粟 酒 裂 殖 酵 母

(Schizosaccharomyces pombe)和非常规酵母三大

类。酿酒酵母和粟酒裂殖酵母的基因组已经被测

序，是常用的模式生物。酿酒酵母不仅具有较高的

发酵速率和完全的发酵能力，在酿酒工业中应用广

泛[1]，同时也是研究重金属生物吸附机理的理想材

料[2]。粟酒裂殖酵母与人类进化的亲缘关系较近，

常被用于研究在物理辐射、氧化物、重金属和激素

化合物等环境压力下的响应[3]。 

在非常规酵母中，对巴氏毕赤酵母 (Pichia 

pastoris)、乳酸克鲁维酵母(Kluyveromyces lactis)

和多型汉逊酵母(Hansenula polymorpha)的研究较

为深入[4]。 

掷孢酵母作为一类非常规酵母，早期研究主要

集中在分类学及生态分布等方面。近年来，掷孢酵

母在环境治理、食品和医药等领域的应用逐渐增

多，合成类胡萝卜素和脂肪酸等特性引起研究人员

和产业界的重视。本文从分类鉴定、细胞分化、应

用和致病性等方面综述掷孢酵母的研究进展。 

1  掷孢酵母分类鉴定及其生态分布 

1.1  掷孢酵母分类 

掷孢酵母(Ballistosporous yeasts)是指以出芽

形式进行无性繁殖，并可弹射孢子的单细胞担子菌

门真菌，特点是形成红或粉红色的菌落及肾形或豆

形的掷孢子。掷孢子由卵圆形的营养细胞生出的小

突起形成，然后由一种突发机制(Special droplet 

mechanism)弹射出去，在培养皿盖上形成白色印迹

的镜像(Mirror image)(图 1)。这种现象与担子菌的

担孢子(Bisidiospora)弹射机制很相似[5]。 

Drex (1930)创立了掷孢酵母科，当时只包括两

个属，即布勒掷孢酵母属(Bullera)和掷孢酵母属

(Sporobolomces) 。 这 一 科 与 异 担 子 菌 纲

(Heterobasidiomycetes) 中 的 花 耳 科

(Dacymycetaceae)、银耳科(Tremellaceae)和黑粉菌

科(Ustilaginaceae)都相关[6]。 

在荷兰菌种保藏中心(http://www.cbs.knaw.nl，

保藏大量真菌及酵母菌株 )酵母数据库 (Yeasts 

strain database)中检索，结果表明有 3个属能够产

生掷孢子，分别为 Bullera 属 (57 个种 )、

Sporobolomyces属(100个种)和 Sporidiobolus属(10

个种)。其中 Sporidiobolus是 Sporobolomyces的有

性阶段(表 1)。除了 Sporidiobolus属能够形成锁状

联合并形成冬孢子外，其他各菌株的生殖方式均为

芽殖，有的能够形成菌丝。Sporidiobolus 属和

Sporobolomyces属中的菌株均积累色素，掷孢酵母

的幼年菌落几乎和红酵母的菌落无法区别。因此有

人认为，红酵母可能是掷孢酵母丧失了形成掷孢子

的能力退化而成[7]。 

 
 

 

 
图 1  掷孢酵母平板生长及其弹射孢子形成的镜像 
Figure 1  Sporidiobolus pararoseus cultured in the plate 
and mirror image by catapult spores 
注：A：掷孢酵母弹射孢子形成的镜像；B：掷孢酵母平板生

长状态. 

Note：A：Mirror image by ballistospore；B：Sporidiobolus 

pararoseus cultured in the plate. 
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表 1  掷孢酵母的主要种类及其特性 
Table 1  Key features of the main species of ballistospore-forming ability yeasts  

Strain 
Sexuality Morphology 

Sexual 
reproduction 

Teliospores Conjugation
Colony 
colour 

Colony  
appearance 

Colony 
margin

Filaments 
Asexual  

reproduction 
Sporidiobolus 
pararoseus 

− 圆形或椭圆 + 红色、橘红 光滑、具脉、

有疣 

完 整 或

缺刻 

假菌丝或有隔

菌丝 

不对称掷孢子、

芽殖 
Sporidiobolus 
ruineniae var. 
ruineniae 

+ 圆形或椭圆 + 橘黄、粉

色、红色

光滑 完 整 或

缺刻 

假菌丝或有隔

菌丝 

不对称掷孢子、

芽殖 

Sporidiobolus 
johnsonii 

+ 圆形或椭圆 + 橘黄、粉红 有粉、光滑、

具脉、有疣 

其他 假菌丝或有隔

菌丝 

对称掷孢子、 

芽殖 
Sporidiobolus 
salmonicolor 

+ 圆形或椭圆 + 橘黄、粉红 光滑、具脉、

有疣 

其他 假菌丝、有隔

菌丝或无菌丝 

不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
alborubescens 

− − − 红色 光滑 完整 无 不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
dracophylli 

− − − 橘黄 No data 完整 有隔菌丝 不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
dimennae 

− − − 橘黄 No data 完整 有隔菌丝 不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
coprosmicola 

− − − 红色 No data 完整 假菌丝 不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
coprosmae 

− − − 橘黄、红色 光滑 完整 无菌丝 不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
inositophilus 

− − − 白色、奶油

色、微黄

光滑 完整 无菌丝 芽殖 

Sporobolomyces 
griseoflavus 

− − − No data 光滑、具脉、

有疣 

完整 无菌丝 不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
gracilis 

− − − 红色 光滑 完整 无菌丝 不对称掷孢子、

芽殖 
Sporobolomyces 
yunnanensis 

No data No data No data 橘黄、红色 光滑 完整 无 对称掷孢子、 

芽殖 
Bullera 
dendrophila 

− − − 乳白色、

白色 

光滑 完整 假菌丝 对称掷孢子、 

芽殖 
Bullera  
globispora 

− − − 奶油色、

微黄 

光滑、具脉 完整 假菌丝或有隔

菌丝 

对称掷孢子、 

芽殖 
Bullera 
hannae 

− − − 奶油色、

微黄 

光滑 完整 无 对称掷孢子、 

芽殖 
Bullera 
miyagiana 

− − − 奶油色、

微黄 

光滑、具脉、

有疣 

完 整 或

缺刻 

有隔菌丝 对称掷孢子、 

芽殖 
Bullera 
penniseticola 

− − − 微黄 光滑 完整 无 对称掷孢子、 

芽殖 
Bullera  
pseudoalba 

− − − 微黄 光滑、具脉 完整 有隔菌丝 对称掷孢子、 

芽殖 
Bullera unica − − − 奶油色 光滑 完整 无 对称或不对称

掷孢子、芽殖 
Bullera  
variabilis 

− − − 奶油色 光滑、具脉、

有疣 

其他 有隔菌丝 对称掷孢子、 

芽殖 

注：+：有；−：没有；No data：没有找到相关信息. 掷孢酵母的主要种类及其特性来自 http://www.cbs.knaw.nl. 
Note: +: Have; −: None; No data: Not find informations. Key features of the main species of ballistospore-forming abitity yeasts are 
from http://www.cbs.knaw.nl. 
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1.2  掷孢酵母的生态分布及鉴定方法 

掷孢酵母是兼性好氧菌，适应性强，在自然

环境中无处不在。据报道，在冰川中分离得到一

株掷孢酵母，具有适应低温生长的能力：在5、10

以及15 °C环境下生长良好，同时发现该菌株在   

4 °C拥有较高的蛋白酶和脂肪酶活性[8]。白逢彦等

对云南地区掷孢酵母资源进行了系统研究，分离

得到数个新物种[9-10]。掷孢酵母通常被发现于树叶

或草本植物叶子的表面，因而常根据掷孢子被弹

射的机理从植物叶子表面分离掷孢酵母。然而，

李明霞研究结果表明，不同属的掷孢酵母产生掷

孢子的能力属间差异很大[11]。所以，掷孢酵母新

的分类系统已经不再把能否产生掷孢子作为分属

的指标了。 

掷孢酵母分类依据增加了细胞壁和隔膜孔的

超微结构、全细胞水解液的单糖组成、G+C百分比、

辅酶Q类型和同工酶谱分析等。另外，核糖体rDNA

不同区域或片段的序列分析已成为掷抱酵母分类

研究中必不可少的手段[12]。26S rDNA的D1/D2区

域具有较高的变异率，广泛应用于亲缘较近的酵母

菌分类研究[13]。 

本实验室从草莓果实上分离得到一株掷孢酵

母 Sporobolomyces pararoseus (编号为 NGR，图 2)，

对其进行26S rDNA (NCBI的GenBank上的注册号

为 HM749332)在 GenBank内检索发现，该菌株与

Sporidiobolus pararoseus CBS 499 及

Sporobolomyces pararoseus CBS 484T 等 S. 

pararoseus 菌株亲缘关系最近，而与 Torulopsis 

somala Verona CBS 993T相似性较低。综合分析可

以确定菌株 NGR分类地位是属于 S. pararoseus。 

 

 
 

图 2  基于 D1/D2 序列构建 26S rDNA Neighbour-Joining 法绘制的部分掷孢酵母属菌种系统发育树 
Figure 2  Phylogenrtic tree about some Sporobolomyces strains drawn from Neighbour-Joining analysis based on 

sequences of the D1/D2 domain 
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2  掷孢酵母细胞形态分化 

2.1  掷孢酵母的分化特征 

Nyland 描述了 Sporidiobolus 属的种不仅存在

芽殖的单细胞、产生掷孢子，而且还存在锁状联合

的 双 核 菌 丝 和 黑 色 的 厚 垣 孢 子 ， 前 者 与

Sporobolomyces属相似，后者与黑粉菌有性阶段的

部分特征相似[14]。 

S. pararoseus NGR菌株在常规培养条件下仅

发现能够产生掷孢子，未发现其有性阶段。但在某

些外界胁迫时，它出现细胞分化的现象：酵母状细

胞可以转变为膨大细胞(Swollen cell)，而以膨大细

胞为主的菌落不同于酵母状细胞的菌落形态，菌落

特征为干燥褶皱(图 3)。 

2.2  掷孢酵母分化条件 

酵母细胞分化受到诸多因素的诱导。

Sporobolomyces 属和 Bullera 属掷孢酵母在接近致

死温度(30−35 °C)时，细胞形态会发生变化，形成

极大厚垣孢子，同时也可有类似黑粉菌冬孢子萌发

的结构出现[11]。S. pararoseus NGR在培养阶段并

没有发现菌丝状生长阶段，当受到高温刺激  

(33−35 °C)时可直接由酵母状细胞转变为膨大细胞

(结果未发表)。温度的改变(从 25 °C 升至 37 °C)

也 可 以 使 Blastomyces dermatitidis 和

Paracoccidioises brasiliensis 细胞形态发生从菌丝

体到酵母细胞的变化，推测其可能通过改变细胞形

态来适应环境温度的变化[15]。 

菌株 S. pararoseus NGR在酸性胁迫下也会出

现酵母状细胞向膨大状细胞的转变。另外，出芽短

梗霉(Aureobasidium pullulans，俗称黑酵母)形态学

研究中也发现了相类似的细胞分化现象：通过改变

pH 能够诱导酵母细胞转变为膨大细胞，推测膨大

细胞是一种比酵母状细胞抗逆性更强的细胞形  

态[16]。Elaine Stewart研究发现，在 Candida albicans

菌丝形成过程中细胞质的酸碱发生变化，胞内 pH

显著升高，但无法阐明 pH的变化是细胞形态变化

的起因还是结果[17]。 

除了高温刺激及酸碱变化，S. pararoseus NGR

在受到紫外辐照及过氧化氢胁迫时也会出现膨大

细胞。相关实验已初步证实膨大细胞的抗逆性强于

酵母状细胞，因此可以将菌株 S. pararoseus NGR

作为一种潜在的模式生物，用于抗逆境机制的   

研究。 

在 Candida albicans中厚垣孢子的形成依赖于

Efg1蛋白，而且 Efg1蛋白作为转录因子控制酵母

状细胞到菌丝的相互转化 [18]。研究发现，

Saccharomyces cerevisiae 和 Schizosaccharomyces 

pombe等真菌形态的变化由 cAMP和 MAPK双向

信号传导途径控制[19]。目前对于掷孢酵母细胞分

化的调控机制尚无报道，有待深入研究。 

 

 
 

图 3  菌株 NGR 受到过氧化氢胁迫后菌落和细胞形态的特征差异 
Figure 3  The difference of colony and cells of NGR on 0.5 mmol/L H2O2 plate 

注：A：光滑菌落；B：光滑菌落显微观察下的酵母状细胞(16 μm×40 μm，标尺=10 μm)；C：皱褶菌落；D：褶皱菌落显微观察

下的膨大状细胞(16 μm×40 μm, 标尺=10 μm). 

Note: A: Smooth colony; B: Yeast like cell by microscopic observation (16 μm×40 μm, Bar=10 μm); C: Crease colony; D: Swollen cell 
by microscopic observation (16 μm×40 μm, Bar=10 μm). 
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3  掷孢酵母的应用 

3.1  掷孢酵母产生的有益代谢产物 

3.1.1  酯类化合物：因掷孢酵母属(Sporobolomyces)

很多菌株可积累油脂，且具有无毒、生长快的特点，

常用作高脂肪生物活性饲料。 Sporidiobolus 

salmonicolor合成的 γ-内酯多达 5种，具有水果香

味，可用于食品香味添加剂[20]。以 65.5 g/L甘油为

碳源发酵 Sporobolomyces ruberrimus，脂类产量达

133.63 mg/g，最适培养条件(27 °C，pH 6.0−7.0)下，

脂肪酸含量为 32.5 mg/g，脂肪酸种类有：亚麻酸

(LNA)、亚油酸 (LLA)、棕榈酸 (PA)、棕榈油酸

(PAL)、硬脂酸(SA)、芥酸(EA)和木蜡酸(LCA)[21]。 

3.1.2  色素：掷孢酵母的大部分菌种都有能够积累

类胡萝卜素的能力。Buzzini比较了Rhodotorula、

Rhodosporidium、 Sporobolomyces和 Sporidiobolus

属的类胡萝卜素组分差异，发现掷孢酵母所积累的

色素组分基本与红酵母属相一致，Sporobolomyces

和Sporidiobolus与Rhodotorula属拥有相似的色素

合成代谢途径[22]。研究发现，高通风培养条件下

能 够 促 进 混 合 发 酵 Rhodotorula glutinis 和

Sporobolomyces roseus 的类胡萝卜素的积累[23]。

应用响应面法优化培养条件，以酒糟为原料混合培

养 ， Phaffia rhodozyma (ATCC 24202) 和

Sporobolomyces roseus (ATCC 28988)能够获得 

278 mg/g的β-Carotene[24]。S. pararoseus NGR也能

够积累类胡萝卜素，其紫外诱变突变株具有高产

β-Carotene的能力，可占总色素的54%。 

3.1.3  多糖：酵母细胞壁多糖是目前研究和应用最

多的一种真菌免疫多糖[25]，在养殖业中应用具有

高效、低毒、无残留等优点，对养殖业的健康发展

具有重要意义 [26]。Sporobolomyces salmonicolor 

AL1 菌株可合成粘稠度较大的葡甘露聚糖，该类

多糖具有很强乳化性质，在化妆品和食品行业应用

广泛[27]。锁掷酵母胞外多糖主要由半乳糖和葡萄

糖组成，其组成比例为 1:2，不仅水溶性好，在水

溶液中呈稳定的胶体状态，在食品、医药和化妆品

中应用前景广阔[25]。 

3.1.4  胞外酶：某些掷孢酵母可以分泌特殊种类的

胞外酶。Sporobolomyces albo-rubescens 以甲胺和

正丁胺为氮源时能够诱导分泌胞外甲胺氧化酶，分

子量为 57 kD，且具有耐高温特性和催化长链 l-烷

氨基活性[28]。Sporobolomyces roseus还能产生胞外

解氨酶，能够将香豆酸转化为羟基苯甲酸最终合成

香豆素[29]。 

Bullera singularis KCTC 7534菌株分泌耐高温

半乳糖苷酶，最适温度为50 °C[30]。Sporidiobolus 

pararoseus 分泌胞外耐高温β-葡糖苷酶，其最适温

度为50 °C，最适pH为5.5，具有较广泛的pH稳定性。

该β-葡糖苷酶在酒精发酵的所有阶段均表现出对

糖类和乙醇的耐受性，可以用作芳香增强剂提高酒

类品质[31]。 

3.2  掷孢酵母参与环境治理 

在真菌中，红酵母属和掷孢酵母属是最普遍的

海洋石油烃降解菌[32]。叶锦韶筛选到一株对铬具

有 很 强 还 原 与 吸 附 性 能 的 掷 孢 酵 母

(Sporobolomycetaceae sp.)，经吸附8 h后能够将  

15 mg/L的铬100%去除[33]。将掷孢酵母和活性污泥

联合使用，有利于铬的还原与去除[34]，该菌株在

处理含铬电镀废水也具有很大的潜能[35]。 

从 山 毛 榉 的 叶 片 上 分 离 得 到 的

Sporobolomyces roseus能够使 3,4-二甲氧苯甲基醇

转变为藜芦酸，因此，掷孢酵母可作为降解纤维素

和木质素转化的预处理菌株使用 [36]。菌株

Sporobolomyces sp. LF1通过酸性代谢产物降解氯

嘧磺隆[37]。 

3.3  掷孢酵母参与VC的二步合成 

维生素 C的二步发酵法中第二步是混菌发酵，

其中氧化葡萄糖酸杆菌(Gluconobacter oxydans，俗

称小菌)是产酸菌，伴生菌的研究主要集中在巨大

芽孢杆菌。以掷孢酵母作为伴生菌与产酸菌组合的

菌系产酸能力高于现有菌系[38]。掷孢酵母不形成

芽孢，发酵周期缩短，抗酸能力提高。掷孢酵母促

进小菌产酸对深入研究 VC 二步发酵混菌产酸机

制是一个新的切入点[39]。 
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4  掷孢酵母的致病性 

掷孢酵母的某些类群是人和植物的病原菌。从

巴西南部果园苹果植株的叶片、花以及果实中分离

到Sporobolomyces、Rhodotorula、Debaryomyces和

Cryptococcus[40]。Sporobolomyces salmonicolor能够

寄生在单子叶植物中，并引起植物炎症[41]。 

掷孢酵母的某些菌株和人类疾病有一定的关

联 。 艾 滋 病 患 者 的 淋 巴 腺 中 被 发 现 有

Sporobolomyces salmonicolor，但是并没有相关结

果证实它是否是病原体[42]。在脑膜炎患者中也分

离得到 Sporobolomyces salmonicolor，推测可能是

脑膜炎的病原体。临床研究发现 Sporobolomyces 

holsaticus 能够感染皮肤，引起皮肤的瘙痒 [43]。

Sporobolomyces 属的个别菌株能够诱导淋巴细胞

产生免疫反应[44]。 

结果表明掷孢酵母属的个别菌株具有一定的

侵染性，但具体侵染机理目前尚不清楚，有待深入

研究。 

5  展望 

目前，食品安全问题日益突出，掷孢酵母合成

类胡萝卜素和脂肪酸等天然食品添加剂的特性，越

来越引起人们的兴趣和重视。掷孢酵母某些菌株具

有细胞分化抵抗逆境的特点，可作为研究发育调控

和抗逆机制的潜在模式生物，掷孢酵母资源的调查

和开发必将成为非常规酵母研究利用的新热点。 
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