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undulatus,� 
��� Gemmibasidium donsium�� 
��� ������	���
��
������� ��� Wallemiomycetes�� ������ ����	��
�� �$
	����
��	�����	���	����	��������
��������W����5�. Basidioascus 
undulatus, G. donsium 
�� W. sebi 
��� �
%� 
� ���������
���	��� ��
�
�	����	��� ��� Agaricomycotina�� V��� �����
������������B. undulatus�
���G. donsium��������	�����������

�	� �����	� ���W. sebi��V���
����	
�� 	�
��
���$	��������	�
	�

��������������	�����������
�������	����������W. sebi were 
�
%������W����5SJW��
�	�	�����������	����

���	���������
��
in B. undulatus� �W���� 5/J+�� 
��� G. donsium �W���� 5GJ<���
S���	���.��������������������%����	���
��	������	
����������

���	������������
�	�	����
��
��
������������W. sebi than in B. 
undulatus�
���G. donsium��/������	���.���������	
�������
�����������$	�������
������ 	��� ���	
�� ������
���
���%���
��� 
��� 	����� �������V���� ���������� �
�� ���.���
�
����� ���
W. sebi�� ������ 
������ ��	�� ���%������� ��
������� ��������
�V���
���
� !"#7�� ;
�
����� et al.� 56!5�� 
��� 	��� W. sebi 
�
	
� ��� 	���/WVQ*� @	���	��
�� 
��� +��������
�� <
	


���
�G�����et al.�566#���V������	
��������������������B. undulatus 

���G. donsium� �
��
����
�
�����
����� �	���������
����
������� ����
���� 	�� 	�
	� ��� W. sebi�� W��	��������� 	����

�����������
��
����	�	�����
����������B. undulatus�
���G. 
donsium� �æ6�!5� ���� ����
���� ��	�� W. sebi �æ6�6F� �����
/�����	������	
����������W. sebi��
���	��
	�����	�
	�
���
����
	��
�������
�����%��	��
����
��
�����
	�	�����������������
�	�
	����� ����� 

���	� ��� B. undulatus� 
��� G. donsium�� ���
������	�����
����	
��������
������������	��������W. sebi, B. 
undulatus����G. donsium�

Phylogenomic analysis and molecular dating
+��
���� Basidioascus� ��� ������	��� ��
������� ��� Wallemio-
mycetes��
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���� ���	
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��et al.�5664��U
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�
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�W���� _/��� Q��� �����	�� ����� �����
�� 	�� 	����� �
	
����� �����
	��� �<>/� ���������	��� 
�
������ ��� >������ et al.� �56!_���
��������Basidioascus�
��
����	
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���	��Wallemia, with 
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Fig. 2.� V�
���������� ����	���� �������
���� �������� ���	
�� �����
������������ A–B. Basidioascus undulatus� �</QU� 57!"4F� �$.
	������C–D. Geminibasidium donsium��</QU�57!"FF��$.	������E–F��
Wallemia sebi��G+@�F__�FF���+
����56����



Nguyen et al.
A

R
TI

C
LE

220  I M A  F U N G U S

Ta
bl

e 
1.

�*
��

	��
���

��
�

��

�

��
��

	

	�%

��
�

��
��

��
��

��
��

���
�	�

��
��

��
�

��
��

�S
ac

ch
ar

om
yc

es
 c

er
ev

is
ia

e,
 C

ry
pt

oc
oc

cu
s 

ne
of

or
m

an
s�


�
��

B
as

id
io

as
cu

s 
un

du
la

tu
s�

�U
��

��
��

��
��

��
��

��
��

	�
��

��

�

��
��

��
���

�	
��

���
���

��

Pr
oc

es
s

G
en

e 
na

m
e

Sa
cc

ha
ro

m
yc

es
 

ce
re

vi
si

ae
a

C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

sb
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s 
vs

. S
ac

ch
ar

om
yc

es
 c

er
ev

is
ia

e
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s 
vs

. C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

s
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s

Lo
cu

s 
ID

Lo
cu

s 
ID

Sc
or

e
E-

va
lu

e
%

 id
en

tit
y

%
 p

os
iti

ve
Lo

cu
s 

ID
Sc

or
e

E-
va

lu
e

%
 id

en
tit

y
%

 p
os

iti
ve

Pr
ob

ab
le

 L
oc

us
 ID

D
SB

 g
en

er
at

io
n

@
;

Q
!!

�
9

*6
55

G
�

U
�#

F#
75

6�
!

!6
5#

"7
W4

4G
#5

�E
6�

6
54

�7
F

7_
�4

7
!6

5#
"7

W4
4G

!"
!

6�
6

_5
�"

5
4!

�7
"

10
27

94
F5

5C

�
S

G
!6

#\
U

S
N5

�
`�

65
!G

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

U
S

N7
�

S
�

67
7G

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

�
S

G
!6

5
�

*�
_5

"�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

�
S

G
!6

7
�

9
�

!4
#�

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

�
S

G
!!

7
�

U
�

!_
_�

�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

@
2

NE
�

]
*5

!_
G

�
;

�4
F#

"F
7�

!
>

�	
��

�	
��

	�
�

/
4G

!#
+

#<
__

#"
�_

6�
6

76
47

�5
"

/
4G

!#
+

#<
__

U
S

�
!

�
>

*5
!6

�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

9
WU

!\
U

S
�

_
�

]
*5

4!
G

�
;

�#
#7

67
4�

!
5F

ES
!+

"5
S

W
5E

F
6�

6
_6

�F
"

46
�!

7
5F

ES
!+

"5
S

W
5E

4
6�

6
5"

�4
4

7E
�F

F
26

8E
1B

92
EF

>
/

U
E\

U
�

S
5

�
9

�
6E

F�
�

;
�4

FE
5!

4�
!

6!
5G

G
F!

5/
!

EE
�F

6�
6

5#
�5

7
7F

�5
7

G
_5

E7
E5

7<
+

5!
!

6�
6

#4
�4

#
E_

�5
!

G
��

'�
�	

R
em

ov
al

 o
f

U
�

S
!!

�
U

�
55

7G
�

;
�4

#!
!#

6�
!

44
6/

!F
_6

_"
_F

4
6�

6
76

�4
"

4E
�6

5
44

6/
!F

_6
_"

F5
"

6
4F

�4
4

#7
�_

7
55

0A
16

30
39

Sp
o1

1
�

/
<

46
�

>
*5

46
�

�
;

�#
#!

"5
"�

!
!G

/
/

<
45

WW
6

47
_

6�
6

_6
�E

E
45

�!
F

!G
/

/
<

45
WW

6
EF

"
6

_E
�"

!
F!

�!
F

1C
A

A
D

52
FF

0

�
�

@
5\

>
+

@
!

�
<

�
_F

"G
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

@
/

S
5\

G
Q

U
!

�
]

*!
#4

G
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

St
ra

nd
 in

va
si

on
�

/
<

4!
�

S
�

6"
4�

�
;

�4
F#

6!
F�

!
<

_F
W5

<
/

S
6!

7E
!

6�
6

F"
�5

E
E4

�4
E

<
_F

W5
<

/
S

6!
4_

_
6

##
�#

!
E7

�7
F

D
36

F2
D

A
E0

1

<
U

G
!

�
S

�
!#

"�
�

;
�#

#5
!5

!�
!

!+
F/

FW
<

#6
7

_#
F

6�
6

4E
�!

_
#4

�"
7

!+
F/

FW
<

#6
7

_E
E

6�
6

F#
�!

_
E6

�5
E

1B
6A

6F
D

70
4

�
/

<
45

�
U

*6
_5

G
�

;
�4

F"
6E

#�
!

S
/

5+
7E

!G
5_

!E
F

6�
6

4!
�"

#7
�6

4
S

/
5+

7E
!G

5_
5_

#
6�

6
F6

�4
#

#E
�5

"
EA

2B
48

1C
23

�
/

<
47

�
]

*!
F_

G
�

;
�4

#6
7F

5�
!

7S
FG

F4
4/

S
4

45
4

6�
6

F!
�5

F
#E

�5
!

7S
FG

F4
4/

S
4

4"
"

6
#!

�5
5

E5
�"

_
4E

6C
65

5A
E5

�
<

9
47

�
+

�
6#

_�
/


�
��

	
S

<
E_

S
_#

65
_

7#
F

6�
6

75
�7

_
F6

�7
!

>
/

S
<

E_
S

_#
65

_

�
W/

!
�/

�
66

#G
�

;
�#

#4
"4

"�
!�

!4
!5

S
44

WW
5

_4
6

6�
6

7!
�6

5
F5

�6
E

!4
!5

S
44

WW
5

7E
"

6�
6

4!
�"

_
#6

�_
"

15
12

E5
5F

F2

�
W/

5
�

>
*_

!5
�

�
;

�#
#F

!7
"�

!
G

6F
<

!"
"S

G
#

"4
�"

6�
6

_#
�#

E
44

�4
F

G
6F

<
!"

"S
G

#
!#

7
6�

6
76

�4
!

F!
�!

E
C

06
D

19
9E

C
7

�
W/

_
�

`*
!#

_G
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

@
/

S
_

�
9

�
6#

"G
./

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

�
/

<
44

�
<

�
6#

F�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

D
N

A 
da

m
ag

e 
;

G
9

5
�

+
�

!E
F�

�
;

�4
F#

F_
5�

!
!4

EF
<

!4
7G

"
!#

#
6�

6
_F

�E
E

4_
�7

"
!4

EF
<

!4
7G

"
7!

E
6�

6
7#

�#
"

FF
�E

!
15

86
D

15
4C

9

ch
ec

kp
oi

nt
U

S
G

!
�

+
�

!_
F�

�
;

�4
FE

EE
"�

!
S

4F
E+

46
#_

_
7E

_
6�

6
57

�6
4

7_
�F

!
E#

<
"!

!G
6_

<
#!

_
6

F!
�#

5
#F

�5
7

G
��

'�
�	

�
/

<
!#

�
Q

�
_F

E�
��

;
�4

F"
57

7�
!

>
�	

��
�	

��
	�

�
<

4!
56

/
+

6S
_

!#
!

6�
6

_7
�#

F
7E

�F
F

<
4!

56
/

+
6S

_

�
/

<
57

�
S

�
!#

_�
/


�
��

	
<

4!
56

/
+

6S
_

47
�_

6�
66

6
5#

�7
E

7_
�4

!
>

/
<

4!
56

/
+

6S
_

<
<

G
!

�
;

*!
"7

�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

R
eg

ul
at

io
n 

of
 

U
*9

!
�

U
�

!F
#�

�
;

�4
#!

!4
E�

!
W6

+
+

5F
6/

<
!

_F
!

6�
6

4_
�6

_
#6

�6
_

W6
+

+
5F

6/
<

!
F7

5
6

4!
�"

"
FF

�4
!

F0
B

B
26

0A
D

1

cr
os

so
ve

r 
U

*9
_

�
;

*!
F7

G
�

;
�4

#6
5#

5�
!

+
G

5<
76

!4
5+

!!
4

6�
6

5_
�7

#
77

�!
_

+
G

5<
76

!4
5+

!#
E

6�
6

_#
�F

#
4#

�E
E

B
C

2D
40

15
2B

fr
eq

ue
nc

y
U

@
9

7
�

W*
66

_G
�

;
�#

#_
7!

7�
!

G
/

S
#F

/
44

F#
_7

#
6�

6
_!

�6
#

46
�F

7
G

/
S

#F
/

44
F#

47
F

6
_"

�#
F

4"
�6

7
C

A
E7

6A
55

67

U
@

9
4

�
<

*!
47

�
�

;
�4

FF
E7

5�
!

/
4W

"+
E!

<
44

_6
7

6�
6

_6
�7

F
45

�!
5

/
4W

"+
E!

<
44

7_
F

6�
6

_"
�"

!
4E

�_
F

A
5F

9B
81

D
55



Basdioascus genome, origins, and sexuality
A

R
TIC

LE

221V O L U M E  6  ·  N O .  1  

Ta
bl

e 
1.

��G
��

	��
��

��
�

Pr
oc

es
s

G
en

e 
na

m
e

Sa
cc

ha
ro

m
yc

es
 

ce
re

vi
si

ae
a

C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

sb
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s 
vs

. S
ac

ch
ar

om
yc

es
 c

er
ev

is
ia

e
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s 
vs

. C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

s
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s

Lo
cu

s 
ID

Lo
cu

s 
ID

Sc
or

e
E-

va
lu

e
%

 id
en

tit
y

%
 p

os
iti

ve
Lo

cu
s 

ID
Sc

or
e

E-
va

lu
e

%
 id

en
tit

y
%

 p
os

iti
ve

Pr
ob

ab
le

 L
oc

us
 ID

@
]

@
!

�
U

�
!"

6G
�

;
�#

#F
#E

#�
!

W/
+

4<
WE

+
4W

45
F

6�
6

74
�!

7
F7

�5
7

W/
+

4<
WE

+
4W

4"
#

6
7_

�7
#

F6
�4

5
FA

B
5D

F8
B

5F

U
S

N4
�

;
*!

5!
G

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

U
Z

U
5

�
+

�
64

#G
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

>
<

`!
�

Q
*!

67
G

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

�
/

<
!

�
;

*6
55

�
�

;
�#

#5
_!

_�
!

5"
W4

+
S

!#
+

"
54

E
6�

6
__

�!
7

46
�"

4
5"

W4
+

S
!#

+
"

_#
7

6�
6

76
�!

4F
�7

E
29

F5
B

E1
7B

9

�

�

5
�

]
�

54
EG

�
;

�4
FF

#_
E�

!
7!

"4
4W

+
<

+
<

57
E

6�
6

77
�6

7
F#

�4
!

7!
"4

4W
+

<
+

<
_4

4
6�

6
47

�#
4

#6
�E

5
41

95
5F

B
D

B
D

Sy
na

pt
on

em
al

 
9

Q
;

!
�

N*
6#

5�
46

54
44

6#
<

F4
""

!#
+

+
5

!7
!

6�
6

_!
�4

7
4F

�4
7

<
F4

""
!#

+
+

5
!#

6
6�

6
_7

�!
F

46
D

65
99

17
B

B
2

co
m

pl
ex

9
Q

;
5

�
]

*6
__

�
46

54
47

__
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
�	

��
�	

��
	�

�
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

U
>

<
!

�
]

*!
E_

G
�

�
;

�#
#5

44
6�

!
4#

4F
7!

7W
!5

F5
6�

6
56

�"
7

7_
�4

"
4#

4F
7!

7W
!5

!!
4

6�
6

_#
�!

_
4!

�6
4

57
56

41
4F

12

�N
;

!
�

<
�

5E
4�

/

�

��
	

5G
6#

4G
G

E<
F

56
7

6�
6

#"
�#

EF
�7

#
>

/
5G

6#
4G

G
E<

F

�N
;

5
�

]
*5

7"
�

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

�N
;

_
�

*�
_"

7�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

��
�7

\@
��

55
�

N*
6#

_G
!_

7!
!4

6_
E

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

�	
��

�	
��

	�
�

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

D
N

A 
R

ep
ai

r
9

V/
!

�
<

�
55

4�
�

�
;

�4
F#

"F
5�

!
5G

6#
4G

G
E<

F
56

7
6�

6
#"

�#
EF

�7
#

5G
6#

4G
G

E<
F

!_
6

6�
6

4#
�"

E
#_

�!
!

2C
07

5C
C

8D
6

9
V/

5�
�

+
*6

6_
G

�
;

�4
F"

6F
4�

!
5G

6#
4G

G
E<

F
56

F
6�

6
E6

�7
4

E#
�5

5
WE

7/
7W

!E
ES

56
4

6�
6

#"
�_

"
E#

�#
"

G
��

'�
�	

�
S

<
!

�
*�

5F
_�

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

@
U

G
4

�
Q

*6
_7

�
�

;
�4

#6
6#

!�
!

E_
EE

+
G

G
+

/
_

_F
5

6�
6

5#
�5

7
7E

�!
#

E_
EE

+
G

G
+

/
_

45
"

6�
6

_5
�4

5
4!

�"
83

88
B

C
C

B
A

3

@
U

G
F

�
*�

_E
_�

��
;

�#
#4

E5
7�

!�
!_

S
6G

WG
<

6#
_7

6
6�

6
5#

�4
E

7#
�_

5
!_

S
6G

WG
<

6#
7#

F
6�

6
5"

�"
E

46
�F

4
13

E0
C

FC
D

07

S
�

Q
!

�
Q

�
6_

_G
�

;
�#

##
6_

7�
!

_F
<

WG
!S

G
4F

5#
F

6�
6

7_
�F

#
F4

�_
_

_F
<

WG
!S

G
4F

_E
"

6�
6

47
�7

"
#!

�6
#

36
D

FC
1E

C
56

9
�

�
54

�
;

*5
67

�
�

;
�4

#6
!5

!�
!

55
<

6G
<

/
4<

"
7F

7
6�

6
F4

�_
_

E_
�5

E
55

<
6G

<
/

4<
"

4"
7

6
"4

�5
5

"E
�F

_
22

D
0C

D
A

5D
9

�
/

<
5_

�
S

*6
_#

G
�

;
�#

##
F!

!�
!

6W
+

+
64

7<
G

_
47

�#
6�

66
6

76
�4

7
F6

�E
!

6W
+

+
64

7<
G

_
"!

�_
6�

6
F6

�E
!

#E
�_

E
0F

B
B

05
4D

C
3

M
is

m
at

ch
 re

pa
ir

U
@

9
5

�
Q

*6
"6

�
�

;
�4

F#
6"

E�
!

S
77

"6
45

7#
#

#7
F

6
7_

�"
_

F_
�#

#
S

77
"6

45
7#

#
!6

E#
6

4E
�5

F
#_

�5
!

E4
49

05
24

77

U
@

9
_

�
G

�
6"

5G
�

;
�4

F"
7"

7�
!

#W
FS

<
4+

76
F

_4
7

6�
6

5"
�!

_
7"

�4
#

#W
FS

<
4+

76
F

#"
6

6
74

�_
!

F4
�F

!
7F

6E
D

5B
40

6

U
@

9
F

�
<

�
6"

#G
�

;
�#

#5
#5

5�
!

!5
5W

""
F!

"S
F#

5
6

_F
�7

7
4F

�E
#

!5
5W

""
F!

"S
!6

5F
6

4!
�5

7
FF

�E
_

12
2F

99
61

9E

U
*9

5
�

*�
6_

4G
/


�
��

	
EG

6_
/

5"
6G

S
EF

�#
6�

6
_!

�"
_

4_
�F

!
>

/
EG

6_
/

5"
6G

S

;
U

@
!

�
>

*6
E5

�
4#

55
4#

#4
EG

6_
/

5"
6G

S
!#

F
6�

6
7E

�F
4

F#
�6

_
EG

6_
/

5"
6G

S
5_

F
6�

6
F6

�4
!

#4
�_

E
8C

03
A

29
0C

E

R
es

ol
ut

io
n 

of
 

U
U

@
7

�
+

�
6"

E�
4E

5F
6#

45
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

�	
��

�	
��

	�
��

��
�



�
��

	

re
co

m
bi

na
tio

n 
U

Z
@

E!
�

<
�

_E
F�

�
;

�#
##

_F
6�

!�
S

44
S

#/
+

6+
<

E7
6�

6
_6

�7
"

7"
�#

E
S

44
S

#/
+

6+
<

!6
!

6�
6

_5
�_

"
46

�#
E5

5E
7A

B
0B

D

in
te

rm
ed

ia
te

s
@

*�
!

�
+

�
55

E�
�

;
�4

F#
!4

"�
!

/
#7

G
6_

#W
6!

E_
�5

6�
6

45
�7

7
FE

�5
"

/
#7

G
6_

#W
6!

!6
E

6�
6

F!
�4

7
#7

�_
F

A
74

C
03

7F
01

VQ
;

!
�

Q
*6

6F
G

�
;

�4
#5

"5
4�

!
<

+
_F

F<
_6

E!
7_

"
6�

6
7"

�#
E

FF
�E

"
<

+
_F

F<
_6

E!
4!

E
6�

6
4F

�#
!

#6
�4

F
D

B
36

6D
30

81

VQ
;

5
�

>
*6

EE
�

�
;

�4
FF

#6
6�

!
7/

S
!6

E6
F#

4
!!

"#
6

45
�"

#
#!

�7
#

7/
S

!6
E6

F#
4

!7
"!

6
FF

�7
E

#"
�5

7
4A

E1
08

06
75

VQ
;

_
�

*�
5_

7�
�

;
�#

#_
6_

4�
!

+
G

W!
#/

7S
5/

5F
F

6�
6

7_
�F

#
F6

�4
7

+
G

W!
#/

7S
5/

4!
E

6�
6

4#
�"

4
#6

�"
!

B
C

F1
7A

4E
2A

@
*�

7
�

*�
!_

4�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
�	

��
�	

��
	�

��
��

�


�

��
	



Nguyen et al.
A

R
TI

C
LE

222  I M A  F U N G U S

Ta
bl

e 
1.

��G
��

	��
��

��
�

Pr
oc

es
s

G
en

e 
na

m
e

Sa
cc

ha
ro

m
yc

es
 

ce
re

vi
si

ae
a

C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

sb
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s 
vs

. S
ac

ch
ar

om
yc

es
 c

er
ev

is
ia

e
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s 
vs

. C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

s
B

as
id

io
as

cu
s 

un
du

la
tu

s

Lo
cu

s 
ID

Lo
cu

s 
ID

Sc
or

e
E-

va
lu

e
%

 id
en

tit
y

%
 p

os
iti

ve
Lo

cu
s 

ID
Sc

or
e

E-
va

lu
e

%
 id

en
tit

y
%

 p
os

iti
ve

Pr
ob

ab
le

 L
oc

us
 ID

@
*�

4
�

<
*6

!_
�

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

�	
��

�	
��

	�
��

��
�



�
��

	

@
*�

E
�

S
�

!!
FG

/

�

��
	

45
_F

"/
!G

75
45

�7
6�

66
6

_4
�"

7E
�#

5
45

_F
"/

!G
75

N
on

ho
m

ol
og

ou
s

�
2

Z
#6

�
U

�
5E

7�
�

;
�4

#_
6!

F�
!

/
<

7S
#_

EW
67

!!
4

6�
6

57
�5

!
75

�!
7

/
<

7S
#_

EW
67

55
E

6�
6

_5
�5

E
7#

�#
F

A
D

4E
73

8F
04

en
d 

jo
in

in
g

�
2

Z
E6

�
U

�
!6

FG
�

;
�4

FE
E!

6�
!

!W
G

77
EW

77
6

F6
�E

6�
66

6
_6

�5
"

7E
�4

#
!W

G
77

EW
77

6
57

!
6�

6
5E

�E
_

7F
�5

_
1F

C
44

8F
44

0

<
>

*7
�

Q
�

66
4G

�
;

�4
#5

F6
5�

!
"5

6F
"4

E!
E"

55
_

6�
6

5#
�4

7_
�_

E
S

E<
5"

+
+

4#
6

"6
5

6
#!

�4
E_

�7
"

G
��

'�
�	

*N
W!

�
]

*6
"6

�
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

O
th

er
U

@
G

!
�

U
*!

5E
G

�
;

�4
#6

_7
E�

!
F7

4_
G

"<
G

"!
4_

�!
6�

66
6

55
�6

5
74

�E
_

F7
4_

G
"<

G
"!

!F
E

6�
6

_7
�_

_
4!

�!
5

64
53

C
9D

C
91

U
@

G
#

�
9

�
6_

"G
�

;
�#

#_
7E

!�
!

/
S

FE
WE

!5
<

E
!#

"
6�

6
5F

�4
#

7F
�F

4
/

S
FE

WE
!5

<
E

!E
4

6�
6

5E
�F

74
�4

"
A

E6
8F

81
2D

8

U
@

G
_

�
*�

5!
"�

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

U
@

G
F

�
Q

�
_4

7G
/


�
��

	
>

�	
��

�	
��

	�
�

>
/

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

@
�

@
5

�
`*

6"
5�

/

�

��
	

G
EE

56
/

EF
7+

5#
_

6�
6

5E
�"

4
77

�F
4

>
/

G
EE

56
/

EF
7+

U
;

@
_

�
`*

6!
"�

/

�

��
	

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

/
/


�
��

	��
���

�	
��

�	
��

	�
�

�
S

G
E

�
;

�
66

#G
!_

76
"6

47
6

>
�	

��
�	

��
	�

�
!_

6<
7<

""
_#

F4
�!

6�
6

_E
�6

7
4"

�#
E

!_
6<

7<
""

_#

U
��

!\
�


�
5!

F_
56

56
!


4E
5F

F7
66

!_
6<

7<
""

_#
FE

�F
6�

6
_4

�6
4

4#
�#

_
!_

6<
7<

""
_#

!7
5

6�
6

_5
�F

!
7F

�F
4

13
0D

4D
99

37

@
U

G
!

+
/

/
6"

5_
6�

!

�

;
�4

FE
E4

!�
!

E5
<

G
_E

!/
7!

4_
7

6�
6

_!
�E

"
47

�4
7

E5
<

G
_E

!/
7!

E"
7

6
77

�E
4

F7
�#

7
82

D
C

38
1A

41

@
U

G
5

;
_E

"E
"�

!

�

;
�4

#5
!#

!�
!

FE
S

65
7!

+
56

4!
F

6�
6

75
�7

7
F_

�5
"

FE
S

65
7!

+
56

#5
6

6
4E

�7
E

#6
�"

E
68

E0
24

1B
20

@
U

G
_

G
/

/
#7

F4
4�

!

�

;
�4

#6
56

!�
!

!6
<

E+
4W

+
S

7
57

E
6�

6
7!

�4
_

F6
�!

#
!6

<
E+

4W
+

S
7

76
7

6�
6

4#
�"

4
#5

�4
F

10
D

8B
5F

B
E4

@
U

G
7Ê

S
<

X
6"

_E
"�

!

�

;
�4

#!
!F

E�
!

G
#!

W6
4G

F5
!

E"
4

6
7!

�7
!

F6
�_

!
G

#!
W6

4G
F5

!
!_

F#
6

4F
�F

#_
�F

!
C

71
F0

5C
62

1

@
G

G
_

;
76

47
!�

!

�

;
�4

F#
!_

F�
!

>
�	

��
�	

��
	�

�
>

�	
��

�	
��

	�
�

/

�

��
	��

���
�	

��
�	

��
	�

�

;
<

@
4

�
67

5F
7�

!

�

;
�4

F#
7F

F�
!

6F
5/

!4
!G

G
_

_5
F

6�
6

57
�E

4
74

�!
5

6F
5/

!4
!G

G
_

FE
!

6
_4

�5
#

44
�F

_
06

2A
15

1C
C

3
a �V

��
��

�*
��

��
N<

��
�


��
���

��
�S

ac
ch

ar
om

yc
es

�]
��

��
��

<

	





�

��
��

		�
[\\

�
�

�
��

�

�	

��
��

�
��

��
�\

��

 �V

��
��

�*
��

��
N<

��
�


��
���

��
�>

G
+

N�;
��

	�
��

��

	





�

��
��

		�
[\\

�
�

�
��

�

���

��
��

��
��

�%
\�

��
	�

��
\��



Basdioascus genome, origins, and sexuality
A

R
TIC

LE

223V O L U M E  6  ·  N O .  1  

the Wallemiomycetes������������ 	��
��
���
������%�������
����
������Agaricomycotina�

��� �
	��� 	��� ��%�������� ��� Basidioascus� ����� �	����
����
���� ������ ����� ����

��� ������� �
	
� ��� 

���������	���
�9�

�		� et al.� !""#�� @��	�� et al.� 5667�� 
��� 	��� �
	��	�
�
����
	��� �
��
�
	���� ����	�� �+��
��� I� V
����� 56!6�� ;���	��
I� ������ 56!_�� �W���� _+��� Z����� 	����� 
�����	������ 	���
����	�
�	�����B. undulatus�
���Wallemia��
����	��
	���
	�
546�5"�U�
��
���	�
	�
�	�����W. sebi�
���W. ichthyophaga 
�
��

��	 __�F�U�
��

DISCUSSION

Genome sequencing and annotation
Basidioascus undulatus����	������	�����������Geminibasidiales 
��	��
� ��?���������������V���!�!�]
���� ��?�������
	
�
�
%�� 
� ����
�� ������	���� ��%��
��� ��� 57�� 
��� 
� ��
��

����
��� 	�
	� ���	
����� 5""5� ��
�������� ������ ��� �����
��
	����
	��
��
�����������������
��������	��������������
��?���������	������ ������@����et al.�56!7���Wallemia sebi 

��� W. ichthyophaga� ����� 	��� ������	� ������ ���
	�%��� 	��
B. undulatus�� <����	�� 
����� ����������� ������ ���
	�%����
	��� ������� 
����
��� ��O�� ��� B. undulatus� �_5� U
�� �
��
�
����� 	�
��W. sebi� �"�E�U
�� �;
�
�����et al.� 56!5��
���
W. ichthyophaga� �"�F�U
����
���et al.�56!_���/����� 	���]G�
���	��	����B. undulatus��
����������4E�z������
����	��W. 

sebi��76�z��
���W. ichthyophaga��74�z���V

���_���+
����
��� 	����� �����	��� 	��� ������ ��� 	����� 	��� �����
� 
��� �����
���	
�	������
	���	�
�����	�
����������	���

��������

��� 	����	��	�EE�z�����
�	�
�� ��������
���	���
������ �GS]���� ��� 
������� 	�
	� �����	��
�� 
���	
	����
��	��	�����������
����
��������������	���������%�
��������	��
	����
���������	�������	���	�	
�����
���������������	
�����
in B. undulatus. 

U
��������������	����	�����
���
%
��

����
�	�]���U
��. 
S@� �
�� �����	��� 
��
���� �	� �
�� ������ ���%������� 	��

�� 
����
	�� 
	� ��	��	���� ������ ��� ����
�� �������� �V��.
9�%�
�����
��et al.�566E���]���U
��.S@�����������
�
����
����	� ��?������� ��� 	��� ��	���� ������� ������ ������� �
��
	�
����
	���� ������� ���������� ���%������ ���
	��� 
����
��� 
	�
���
	���� ��	���� 
����
������ +��
���� �>/� �
	
� ����� ��	�

�?��������������	��������������	������]���U
��.S@��������
�������	���?������>/��
	
�����
�����	���	�
�������>�%��	��������
�������
���	
	����

����������������?�������
������
��
����	
	������W���	����	���	��>/��
	
��G<@�������	������
���	�

��%
���
	���
�����������������������	���	�
	�����������
���

����	�����?��������	����	�
��	����
�����
��]VJ/]���	�����
�
���	� 
�� ������	����V��� ���?�������� ��� 	��� ���.�
�����
��
]GJ/]� ��	����� 
��� !�6J!�5� z� ��� ����� 
�������	��� �����
et al.�566F��
���������
��
�������
��_�z����

���������	���
�U������I�9�������	���566E���V���������
	������	���

������
��� �>/� �
	
�� 	��� ����
�� >G+N� ���@�?� ���	���� ��?������
�
	
� ��	� �!_� U
���� 56!7� ����
����� ������ ���	
���� ���
	���

Table 2. *��	�����
	����������

Process Gene name Saccharomyces 
cerevisiaea

Basidioascus undulatus vs. Saccharomyces cerevisiae

Locus ID Locus ID Score E-value % identity % positive

Mating response @VS_ �2*!#EG F6!6#6/""5 E7�# 6�6 54�!# 77�_#

2@@! �]�676� 6_<<_4/5_7 _7! 6�6 4E�4 #5�74

WZ@_ �+*6!F� 6_<<_4/5_7 _44 6�6 4#�7E #7�E_

@VS# �<*!4"� G4FS/!!W"_ 56" 6�6 7"�_5 FF�6F

@VS!! �*�_F5� /#5F/E#S4E _!" 6�6 45�F F#�EF

];/! �9�664G 66<!5EWW_E 57_ 6�6 44 #4�4

@VS7 �Q�5!5� 4!4#"F!#/+ !"4 6�6 7_�F# F!�55

@VS!E �`�6EF� >�	���	��	��

@VS56 �9*66#G /+W7!<</SW _#4 6�6 4"�5F #F�6"

@VS!5 �9�6E7� >�	���	��	��

W/�! �`*!4#G >�	���	��	��

@VS4 �<�!6_� >�	���	��	��

Pheromone 2S�! �]*56_G G!S+E_57<E 57" 6�6 _7�#" 4!�5

processing 2S�5 �>*5_E� !</+F4WE/G 7E6 6�6 7#�74 F_�4_

@VS!_ �Q�5!"G G4!+S4<S4F !_! 6�6 75�!! F_�!F

�/U! �<*6"6G +477<+W+7+ !F" 6�6 _#�6" 4_�_!

�/U5 �2*6!"� +5+_6_/6## E5�7 6�6 _6�#_ 74�_!

�GS! �U�5#7G >�	���	��	��

@VS57 �`�!!#� >�	���	��	��

@VS!7 �<�7!6G GG"6W7/"7F ""�E 6�6 74�74 4E�FE

/�*! �;�!55� "E<555!+4E !5" 6�6 _6�_E 4!�"

@VSF �2*56"G S<E57"S<47 _4" 6�6 54�F 7_�_F


[�V�����*����N<���
��������Saccharomyces�]������<
	


�����		�[\\������
�	����������\��



Nguyen et al.
A

R
TI

C
LE

224  I M A  F U N G U S

0.
2

A
lte

rn
ar

ia
 b

ra
ss

ic
ic

ol
a

M
on

ac
ro

sp
or

iu
m

 h
ap

to
ty

lu
m

P
uc

ci
ni

a 
st

rii
fo

rm
is

C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

s

R
hi

zo
ph

ag
us

 ir
re

gu
la

ris

W
al

le
m

ia
 ic

ht
hy

op
ha

ga

A
ga

ric
us

 b
is

po
ru

s

C
op

rin
op

si
s 

ci
ne

re
a

S
cl

er
ot

in
ia

 s
cl

er
ot

io
ru

m

Tu
be

r m
el

an
os

po
ru

m

A
ur

eo
ba

si
di

um
 p

ul
lu

la
ns

Ta
ph

rin
a 

de
fo

rm
an

s

B
ot

ry
tis

 c
in

er
ea

B
as

id
io

as
cu

s 
un

du
la

tu
s

S
ac

ch
ar

om
yc

es
 c

er
ev

is
ia

e

Fo
m

ito
ps

is
 p

in
ic

ol
a

A
rth

ro
bo

try
s 

ol
ig

os
po

ra

Ti
lle

tia
ria

 a
no

m
al

a

U
st

ila
go

 m
ay

di
s

Tr
ic

ho
de

rm
a 

at
ro

vi
rid

e

D
ac

ry
op

in
ax

 s
p

A
ur

ic
ul

ar
ia

 s
ub

gl
ab

ra

C
oc

ci
di

oi
de

s 
im

m
iti

s

M
al

as
se

zi
a 

gl
ob

os
a

N
eu

ro
sp

or
a 

cr
as

sa

Tr
em

el
la

 m
es

en
te

ric
a

M
ix

ia
 o

sm
un

da
eP

en
ic

ill
iu

m
 c

hr
ys

og
en

um

W
al

le
m

ia
 s

eb
i

Fo
m

iti
po

ria
 m

ed
ite

rr
an

ea

P
yr

on
em

a 
co

nf
lu

en
s

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00 1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

1.
00

0.
99

1.
00

1.
00

1.
00

O
rb

ili
om

yc
et

es

P
ez

iz
om

yc
et

es

Le
ot

io
m

yc
et

es

E
ur

ot
io

m
yc

et
es

D
ot

hi
de

om
yc

et
es

S
or

da
rio

m
yc

et
es

Pu
cc

in
io

m
yc

ot
in

a

U
st

ila
gi

no
m

yc
ot

in
a

Tr
em

el
lo

m
yc

et
es

A
ga

ric
om

yc
et

es

D
ac

ry
m

yc
et

es

W
al

le
m

io
m

yc
et

es

G
lo

m
er

om
yc

ot
a

Ta
ph

rin
om

yc
ot

in
a

Sa
cc

ha
ro

m
yc

ot
in

a

G
em

in
ib

as
id

io
m

yc
et

es

A
ga

ric
om

yc
ot

in
a

Pe
zi

zo
m

yc
ot

in
a

A



Basdioascus genome, origins, and sexuality
A

R
TIC

LE

225V O L U M E  6  ·  N O .  1  

Fi
g.

 3
.�;

��
��

��
��

	��
�	�

��
��

��
��

�	�
��

���
��

��
��

��
��

��
�

��
�


�

��

��
��


�
��

�
��

��
��


�
��


	
��

��
�A

.�G
��

��
��

��
�	�

��
��

��
�


��
�


�

��

��
��

��
	�

��
���

�
�


�

��

��
��

��
��

��
�


	�
�


	�
��


�
��

��

�

��
��

�?
��

��
��

���
��

�_
4�

��
��

��
��

��
��

��
��

��
�

�	�
�


�	�
	


���
��!

6!
5"

��

	


�
��

��
�

��
��]


�
��

��

�

��
��

��
��

�

���

��
��

��
	�

��
�

��
��

��
�

�%
��

��/
�


��
��

��
�

��
��

��
���

��
��

��
�	�

�	�
��

G
/V

.]
V�

��
��

��
��;

��
	�

���
���

��





�
��	

��
��


�
��

��
��

��

	

�	�
��

��
��

��
��

�	�
��

	��
��

�
@

�

��

�


�

���
��

�

	�

��
�$

��
�	

��
��

�

��

��
��

��
��

�	�
��B

.�G
��

��
��

�

�

���
��

�	�
��

���
��

�

���

��
��

�

�

���
�


$�
��

�
��

��
��


�
��

��
��

�

�


��
��

��
�

�	�
�	�

��

�

�	�
.�

�

	�

��
���

���
V�

��
�

�

��

��
%�

��
��

��
�	�

�
��

�
�	�

��
	


��

�

��
��

��
��


��
��

��
�

��

	

��

�

��
��

��
��G

���
��

��
��

��
��

�
��

��
��

�.
�


��

�


	�
��


�
��

��
�	�

��

�


�
��

��
��V

��
��


�
��

�	
��

��
��


�
��

��
��

��
���

��
�

����
��

��
�


��
�


��
��U

�

���


�
��

��
��

��

�

�

��

�

��

�

	�	

��
�


�	
	�

�
��R

hi
zo

ph
ag

us
 ir

re
gu

la
ris

��G
lo

m
er

om
yc

ot
a�

�
�


�
��

��
��


�
�	�

��
��

	�
��

��
�

70
0

60
0

50
0

40
0

30
0

20
0

10
0

0

P
yr

on
em

a 
co

nf
lu

en
s

C
ry

pt
oc

oc
cu

s 
ne

of
or

m
an

s

C
op

rin
op

si
s 

ci
ne

re
a

U
st

ila
go

 m
ay

di
s

R
hi

zo
ph

ag
us

 ir
re

gu
la

ris

Tu
be

r m
el

an
os

po
ru

m

W
al

le
m

ia
 s

eb
i

Fo
m

ito
ps

is
 p

in
ic

ol
a

M
al

as
se

zi
a 

gl
ob

os
a

Ta
ph

rin
a 

de
fo

rm
an

s

P
uc

ci
ni

a 
st

rii
fo

rm
is

Ti
lle

tia
ria

 a
no

m
al

a

A
ga

ric
us

 b
is

po
ru

s

D
ac

ry
op

in
ax

 s
p

M
on

ac
ro

sp
or

iu
m

 h
ap

to
ty

lu
m

P
en

ic
ill

iu
m

 c
hr

ys
og

en
um

S
cl

er
ot

in
ia

 s
cl

er
ot

io
ru

m

M
ix

ia
 o

sm
un

da
e

A
rth

ro
bo

try
s 

ol
ig

os
po

ra

B
as

id
io

as
cu

s 
un

du
la

tu
s

B
ot

ry
tis

 c
in

er
ea

W
al

le
m

ia
 ic

ht
hy

op
ha

ga

A
ur

eo
ba

si
di

um
 p

ul
lu

la
ns

S
ac

ch
ar

om
yc

es
 c

er
ev

is
ia

e

A
lte

rn
ar

ia
 b

ra
ss

ic
ic

ol
a

Tr
em

el
la

 m
es

en
te

ric
a

Fo
m

iti
po

ria
 m

ed
ite

rr
an

ea
A

ur
ic

ul
ar

ia
 s

ub
gl

ab
ra

N
eu

ro
sp

or
a 

cr
as

sa

C
oc

ci
di

oi
de

s 
im

m
iti

s

Tr
ic

ho
de

rm
a 

at
ro

vi
rid

e

23
3±

3

24
9±

3

94
±2

2

37
9±

31

40
9±

32

66
1±

26

16
7±

10

25
0±

29

48
5±

21

30
7±

26

40
5±

18

68
4±

25

47
4±

34

31
2±

11

26
2±

30

44
7±

35

12
1±

16

33
±6

21
2±

19 17
9±

18

25
3±

22

96
±1

7

32
1±

20

76
±1

2

23
4±

28

53
7±

25

37
7±

36

38
3±

18

25
3±

10

32
7±

13

M
ill

io
n 

ye
ar

s 
ag

o 
(M

ya
)

P
re

ca
m

br
ia

n 
E

on
P

al
eo

zo
ic

 E
ra

M
es

oz
oi

c 
E

ra
C

en
oz

oi
c 

E
ra

Ju
ra

ss
ic

C
re

ta
ce

ou
s

C
ar

bo
ni

fe
ro

us
D

ev
on

ia
n

C
am

br
ia

n
P

er
m

ia
n

Tr
ia

ss
ic

O
rd

ov
ic

ia
n S
ilu

ria
n

O
rb

ili
om

yc
et

es

P
ez

iz
om

yc
et

es

Le
ot

io
m

yc
et

es

E
ur

ot
io

m
yc

et
es

D
ot

hi
de

om
yc

et
es

S
or

da
rio

m
yc

et
es

Pu
cc

in
io

m
yc

ot
in

a

U
st

ila
gi

no
m

yc
ot

in
a

Tr
em

el
lo

m
yc

et
es

A
ga

ric
om

yc
et

es

D
ac

ry
m

yc
et

es

W
al

le
m

io
m

yc
et

es

G
em

in
ib

as
id

io
m

yc
et

es

Agaricomycotina

G
lo

m
er

om
yc

ot
a

Ta
ph

rin
om

yc
ot

in
a

Sa
cc

ha
ro

m
yc

ot
in

a

Pezizomycotina

B



Nguyen et al.
A

R
TI

C
LE

226  I M A  F U N G U S

���	������?������������������	�������
���������������	���
�
��
�������	������B. undulatus��������������	��������
��
��$����
	���� � N�� 	��� U/2S�5� ���������� 
�������� ���	����
��?������� 	�� ������	��� ������ ��� 	��� ������� �����
	���
��%�������� �$�������� 
�� 	���/���	
	���� S%������� <��	
����
�/S<�� ������ ���� �$���� ��/S<�� �S��
���� et al.� 566"��� V���
�/S<����������
���	����	�
	���
����������
�������	��������
��	�������� ����� ]���U
��.S@� 
������ ��	�� 	��� ���	����

�������	� �%������� ����� �$����
	�� ������ 
�����	���� ����
���	���� ��
����� ��
���� ����	��� V���� ������ ��� �������� ����

���������
���	
	����?�
��	�����
�������	���������S��
����et 
al.�566"���Q%��
����!_�"_4������������������	���
��]���U
��.
S@�
�	������F!5_����	����������������������	���
�����	����

�������	��%��������W����
������	���F!5_�������	����������
����
������	��������	���
��
���	
	������	��
�+*/@V���
����

�
���	�	���Z��;��	\@����.;��	��
��
�������
	����
	
���	�
���

��N�	��;��@�
��
�
�������Z�����	����������
	�����745�������
����� �
��
���� 
���	
	��� ��	�� ����������� W�	���� ����
����
���	���B. undulatus����������	���>/���?�������
	
�������
�����
���	������
������
���	
	���������
���
����������%����

���%
���
	�������������	������%�������������������%
��
�	���

Meiosis
���������������� ������
	���� ������
��
	������	��������
��
����������� 	�� �
��� ���	���� ������	
������ ��� ��$�
��	�� ���
Basidioascus undulatus�� W���
�� 	
$������	�� ������ ����	����
��� ��������
���
� ��� ������ �����%����� ������ 

���� ���
�����������
�������
��	����	�����%�����������
���
���������
��
��� ���
	��� ������� ;����� ��� �������� 
�� �����
�� �	
������ ���
��	� ���
���� ��?������� N�� ���� �
���� B. undulatus� ��� ��������	�
�����������
����� ��	�����	��
����� 
��� ���������	��
���� �����
������

���������	���
����	��
���������	�	��
���������	����
���%����� �����������
�� ��	�����	
	����� 
�� >������ et al. 
�56!_�� ����� ������	� ��	���	� �����
�� �	
������ �$�������	���
��� ������	��� ���%������� 	�
	� 	��� ��
%
	�� �	���	����� ������

������
	�������
�������

����
��>������et al.�56!_���V�����


����
����������������������
��������
������
����
��
�

�
��
�
	��
��������	����	�
	��%��	�
��������
������@	�����
	
������
���	���

��������
���
�

�������������%�������
	�	���	������
�
����	�����
��V��%������	�������	�����	
	���������%���
��O���
	����� ��	
	�%�� ��$�
�� �	���	����� ��	�� �����
�� �	
������ 
���
������
�� ������������ Q��� �
���%
	����� ������	��� 	�
	�
��������������������	�����
%
	���	���	������W����!�����%������
	����%��������������%����� ��	�����	
	������� 	����
��

����
��
;��	.����	��� ��	����� ��� 	��� 

������� �
�� ��	� ����� 
�	� �	�
�
���������	�	��%���
��O��������� ���	����
	����

�������������
/�	����������
���%��������������������	�����������������

�������������	�������������������	������������	����������
�V

��� !�� ��� ���� ��	� ��	��	� HOP5� 
����� 	��� !6� ��������
�������� ������� V��� HOP5� ����� ������	� ��� ��%��%��� ���
���%��	�������
�����
�	��������.�����������������������
�����������	������
��.�	�
���
��
�����
����U
����et al.�566E���
V�������	�������HOP5�������
�����%���
��
��	������������
�������������������	����B. undulatus, �������
��������������

����
����
����	�������	���������	����	��	��	����	��EE�z����
GS]����	��	����

��	�!���	�����%����!6���������������	�
��
��	��	����������	���
���	
	���������������

Basidioascus undulatus� ��������� ������ 
		
����� ���
��
�����������
������������	��
��
�	���������
��>������et 
al.�56!_���V�����
�	���������
�������������������.�����
	���
�W����!2J*��
���	�����������������	�
��
��$�
�����������B. 
undulatus��]�%���	����������	���B. undulatus���������$��
�	��

�	����$�
��
���
��$�
���������������	����

Mating
V��������� ���
	���
	� 	���U/V�������������	�
	�� 	��� ����
��
�
	������������
�����	�������	�����$��������%���
����*���et al. 
56!6���N��	�������
������������
	����������	������������%����
�	������ ��� Saccharomyces cerevisiae�� V���������� ��� �����
��
	� ���������

��	��
	���� ���S. cerevisiae�
��
������� 	��

Table 3.�]������
����
���
���
���	
	�����	
	��	�������Basidioascus undulatus�����
����	��Wallemia sebi�
���W. Ichthyophaga�

Descriptive statistic B. undulatus W. sebi W. icthyophaga

Genome assembly
@�?����������
	���� N������
�9�.@�? N������
�9�.@�?�I�747 N������
�9�.@�?

V�	
�����
��������
��� !5�U������a — —

��
������	��
�	���	������� "_�
� — —

<
	
���O� !�!�]
 — _�#�]


/����
�����O� _5�U
c "�E�U
 "�F�U


S�	��
	���;�����	�]G 4Ezc 76z 74z

�>�����	������%��
�� 57�
 #!� {5#6�

>��
���������	��� _64E !!7 "4

>��
��������
������ 5""5 4F E5

*�����	���
��������O� "#�2
c "66�2
 #"6�2


>46 !4�2
c _76�2
 776�2


Genome annotation
;�����	���������
���	�����������	��	�� EEz� — —

/���������	�������������� !_"_4e 45E7 7EF_

S%�������������	�������������� F!5_e — —

S%�������������	���������	������������� _FE! — —

@	
	��	���������������
��	������������������
��[��
��W
�	�G���
��?�
���
��������Z/@V������GS]U/��
�������U/2S��



Basdioascus genome, origins, and sexuality
A

R
TIC

LE

227V O L U M E  6  ·  N O .  1  

������������	�����	
	���������
	�������������	���B. undulatus 
��������

9�������
��� �9<�� 	�
������	���� �
�	���� ���	���� 	���
�$��������� ��� ���������� 
��� ���������� �����	��� �������
>���
����� ������O
	���� ������� 
�	����� 	��� �
�
�������
9<� 	�
������	���� �
�	����� 9<!� 
��� 9<5�� 	�� ����� 9<!.9<5�
������$�� N�� Ustilago maydis�� 	���� ��� 	������ 	��� 
S\
��
��	���������� 
��� ��� S. cerevisiae� 	��� 
!\è5� ������$� �*���
et al.�56!6����������	�����	���9<!��E"7FW#!G7G��
���9<5�
�/W57G55W65�����	��������B. undulatus�

;���������������	����
��������������
���
���������	
�	�
��� �
	����� /��� ��	������� ���� ���������� ����������� �KEX!��
KEX5�� STE!_�� RAM!�� RAM5�� STE!7�� AXL!!�� STEF�� �����
��	��	������B. undulatus��$���	�����	���RCE!\STE57�������
��������
����������
%
������	����������������	�����V

���5���

Z���� ����
��� ��	�� 	��� ��%�������	�� ����������� ���	�

����	�����������������	����	�����	�
	��
�����
������
��
���
��%��%���� 	��� ��	����.
�	�%
	��� ���	���� ���
��� �U/;2��
�
	��
�� 	�� 	���� ��� �
	���� ������ �`����� I� +����		� 56!!���
U/;2��
	��
��������
	��	���
�	�%�	������������
���	��������
�9U]��<>/�
����������	������������
���	�
������	�����
�	����
�����
	���� ���������� ��������%�� ������ ��� 	��� U/V� �����
�9
�	�
���et al.�!""F���U��	����	����
	�������������������
����� ��	��	��� �STE3, KSS!�� FUS3, STE#�� STE!!�� GPA!��
STE7�� STE56�� �V

��� 5�� �$���	� 	��� ].���	���� ê� ��
���	�
�STE!E��� 	��� 	�
������	���� �
�	���STE!5�� 	����������
	������
U/;2��
	��
��STE4��
���	�����������������	����FAR!����	�����
�������	����������9U]�<>/�
����������	������+6!_!!5#75��
GE+##<6!<E��G!/<76S/55��
���"GG76+6/5F��

��� ����� ��

��� 	�� ����
	�� ������� 
�	���������
� ���
�������������������
	��

����������������
	����	��	�������
��	� �����
���� V����� �	� ��� �������� ���	���� B. undulatus 
��� ����	�
����� ��� ��	���	�
������ Wallemia sebi� 
��
���	���
�
�� 
� 
����
�� �
	���� ���	��� �;
�
����� et al.� 56!5�� 
�	�
����������

����
	����	����������������
������	��������	���
����������W. ichthyophaga���
���et al.�56!_���Q����������

����
����
��	�����
����	���	����	�������	����	���	�������
	����
	����	������������������%����
���	���������	����
	����
system in B. undulatus����
��������
�
�	���O�����	��������
��?�������� ��� ������ V��� ��	��	���� ��� 
� ��
�� ������	��
������
�� �
�������� ���� 	��� �
	���� ���������� ����������
������������ 
��� �������� ������	�� 	�
	� B. undulatus is 
�
�

��� ��� ��	���������� 9���%���� ��	���� �$�������	�� ��	��
����� �������	� ��	
�	�� ����� 
�� ������� 	�� %
���
	�� 	�����
����	�����������

���'�	���
�����
��
��
�������	������
"�
Geminibasidiales
Basidioascus undulatus� 
��� Geminibasidium donsium 
�
%�� 
���� ��
������� ��� Geminibasidiales�� 
� ���	��� ������
	�� Wallemiales�� Geminibasidiales� �
�� ��
���� 	��	
	�%����
��� 	��� ��
��� Wallemiomycetes� �>������ et al.� 56!_��� V���
�
��� ��
���� ���� 	���� ���	�
�� ����������%����
�����	��
�� 	���


������ ��� ���	
�� ����� ��	�
�	���	���� �
	
� 
��� 	�
	� �����
��
����
�� ������ ������ 
�� ����� 	�� �
��� 
� ���������	���

�
��������	���������	
$����
�������	����
���
�������������
U������������
���
%
��

�������
����������������
�
������
��	�����	���������������������������
��
���
���������
	�%��

Q����������������
�
������������	����
������
	���������
���%������� ��	�������� ��	�� �<>/�� ������ Wallemia� 
���

Basidioascus�
������	
�	������
	������	����������	�
	��������

� 

�
�� ���������	��� ����	���� ��� Agaricomycotina� �W����
_/��� V��� ���	
���� ��� 	���� ���
	�������� ��� 
���� ��'��	��� ���
������������ ��� ]G� ���	��	� 
��� ������� ��O�� 
�	����� B. 
undulatus�
���Wallemia�����������

�%���/���������	��	���
�
�������
���
�����	������
����������
�
��������������
��
�
	����������	��	�
	�	�������	�
�	�����B. undulatus�
���W. 
sebi����������546�U�
��W����_+������������
������	����
���
time that Sordariomycetes� ����	� ����� Leotiomycetes� �54_�
U�
�� 
��� Exobasidiomycetes� ����� 	��� Ustilaginomycetes 

���Malasseziomycetes� �5F5�U�
��� 
�	����
������	�� 	�
	�
��	�
����������������������� 	����
����
���� �������
�
������
��������	� ��%��������� 
	� 
������ 546� U�
�� N�� ���� �
	���

���
����
	��� �	���
���Wallemia�
���B. undulatus���
����

� ������� 
����	��� ��	��� 
� ��%�������� �%��	� ���������

�	����� 	��� ;����
�� 
��� V��
����� �������� N�	����	�������
�	� �
�� ������� 	���� ������� 	�
	� S
�	�� �$���������� �	�� ���	�
��%�����$	���	�����%��	��@
�����I�+��	���566E���V�������	�

�	�����W. sebi�
���W. ichthyophaga �
���
	���
	 __�F�
U�
�� 
�� ��	��
	�� 	�
	� �������� ����� ���%����� 
�
�����K� 
�
!!�"�U�
�����	��
�����������
���
���et al.��56!_���
�	���	��
��������	���	������	
$����
��������
����
��
�
	��������������
	����������
���
	����
�
�������V�������	��
	����������
���
��
�����������
����$��
	��
��
����	�������
�������������������
�
	��������	���
����
����	�����������
	���
���
������������	�

�����	��
	�������	����
�����%���������%��	���*�������et 
al.�566"��

+������ ��?������ �
	
� 
��
�� 	�� �����
	�� ����
��
���	��
	����� �����������
�� ��
�
�	���� ��� 	��� ���	
�

��� ���	
�� ����� �
��� ����� ����������� �����	
�	� ����
��
��������� ������ 
	� 	��� ��
��� ��� ������� 	
$������� ��%����
�2�
�� I� 2��
������ !"E5�� Q
���������� I� +
������ !"E5��
U������ et al.� 5666�� %
�� <����� et al.� 566"�� 
��� ���	
�� �����
����������� ��� �	���� ����������� �����	�
�� ���� ������	����
��
��������Basidiomycota��9���%����	����%��
������	
�������
����������������B. undulatus�
���G. donsium�
��������
��
���
	�����
����������
�	����������������������
����	��W. sebi 
��������5!"�

�%�K�W����5���V������	
��������
��������


���
��	� 
� ����

��� ��� ��
�	��
�� ��
	���� ���� 	��� ��
�����
	���� ���
Wallemia, Basidioascus�
���Geminibasidium�
��
�����	� ���
����	�����������	����

���	����Wallemia��;
�
�����et al. 
56!5��<�`��U�*
��������������������
����
����	���������B. 
undulatus����G. donsium��

]�%��� 	��� �����	�� �
	
����� ����� ��������������

�
������� �������
�� �
	����� 
��� ���	
�� ����� ��	�
�	���	�����
��� �������� 	�� ��
������ Geminibasidiales� ��� 
� ���� ��
���
Geminibasidiomycetes��/�	������Geminibasidium���������	�

�� ��������� ��� 	��� ������������� 
�
������ 
��� �������
��
�
	���� 
��
���� �	�� ������� ��� ��	� ��	� ��?�������� ��� 
���
�������	���������%������<>/����������	���
�
�������>������
et al.� 56!_��� �����������
�� ��
�
�	����� 
��� �����
��	���� ���
	��� ���	
�� ����� ����������� �W���� 5�� 	�
	� Geminibasidium 
����� ���
���
����������	��������� 	��Basidioascus��;��%�����
������������ ����	���� Wallemiomycetes� 
	� 	��� 

��� ���
Basidiomycota� �U
	����� et al.� 566F�� �
�
�� et al.� 5664���

��
����	��������� 	�����
�� 	����
�����	���%������� ����
������
Agaricomycotina��;
�
�����et al.�56!5��>������et al.�56!_��
�
���et al.�56!_���V�����
�����
	��������	���Wallemiomycetes 
��� ������ 
�� incertae sedis in the Basidiomycota in the 
>G+N� 	
$������ �W�������� 56!5��� U���+
��� ���
��	�



Nguyen et al.
A

R
TI

C
LE

228  I M A  F U N G U S

et al.� 56!_��� 
��� 	��� S����������
� ��� *���� ��		�[\\����
���������� N�� 	��� 	
$������� ���	���� 
������ ��� ������ 	���
�������	���� ��� 	��� ��
������� Agaricomycotina� 	�� ��������
	��� ��
����� Geminibasidiomycetes� 
��� Wallemiomycetes 

����� ��	�� 	��� Agaricomycetes, Tremellomycetes� �
���
Dacrymycetes�� ������ 
��� ����� ������	��� ��
����� ���
Agaricomycotina��9�

�		�566#���+������
����������	����	���


�
�� Geminibasidiomycetes� 
��� Wallemiomycetes� 	�� 	���
Agaricomycotina�����������
	��	��������	
����	
	������	�����
	
$
��V�����
��������
���Wallemiomycotina� �U���+
���
���� U+� 446_F7�� �
�� ��
������� �����	��� 	�� 
�������
	��
Wallemia �<������ 56!7��� V����� �
�� ��� ����������� ���
	��� �
	���
��� 
������ 	���� ������
�� 
��� ��� ��������� �	�
��������
��� 	�� �������� Wallemiomycetes� ���	�� ��� ��	���	�
the Geminibasidiomycetes������	��������
�������

TAXONOMY

Agaricomycotina�<�������Prosyllabus[��$$$%����566!��
U���+
���U+4F644_
Homonym[�Agaricomycotina����+
����et al., Mycol. Prog. 5[�

74��566F��

Description[� U��
���� ��� 	��� Basidiomycota� 	�
	� �
%��

� ����� �
��� �
�
�����
	�� �������	���� ��	�� 
� �����
����
��� �������� 
��� ��������� ��� $������ 
��� �
%���� 
� 	���� +�
������
��� �	���	���� ��� 	��� 4@� �>/� �+
���� et al.� 566F���
W����� 	�
	� 
������ 	�� 	���� ��
������� 
��� ��
������� ��� 	���
��
����� Agaricomycetes, Dacrymycetes, Tremellomycetes, 
Wallemiomycetes����Geminibasidiomycetes�

Notes[�/�	������Agaricomycotina�<�������566!�����	��������	�
�
���� �	� ��� 	���������	�������������
��+
����et al.� �566F��
������ Hymenomycetes sensu� @�
��� I� V
����� !""4�� 	�
	� ���
������� ����� 	��
��� ��� �������� �	� 

�%�� ����� 	�� �$�����	���
�	
	��
������	���
����	�����
�������	����Agaricomycotina��V���
������
������B. persicus��
��������������	��������������
���
$�������>
���et al.�56!7���
���
��������	�
	�	�������	����
���
�����	���������������Basidioascus�
���Geminibasidium, this 
��
�����	�����	�����
���Geminibasidiomycetes����
�������
	���
V���������
����
�
�����
	���������	�������Wallemia species 
�����������

Wallemiomycetes��
�
��et al., Antonie van Leeuwenhoek 
87[�_55��5664��

U���+
���U+46!7"F�

Description[� G�
��� ��� $���������� 

���������	��� 
���������
	�� 	��� ��
������� Agaricomycotina�� V����� ������ ��������


�
�$��� 
�
������� 
��� ��� ��	� �������� 

������
	
� ���
���	����� @������� �
%�� ��������� ���	
� ��	�� 
����	
�� 	�
��
��
�$	�������� 	�
	�
����� ���������	�����������
����� ��	�������
	�
	� ����� 	��� ���	
�� ����� �
��� V��� ���	
�� ����� �
�� ���
����	����� 

���	��V��� ���	
�� ����� �
�� 
�� ����	���.������
���.���
�
����� ���	
�� ����� ���������� 
��� �	��
	����� 	�
	�

��������	���%��	��
����

Type order[�Wallemiales�

Notes[� V���� �������	���� ��� 
�	����� 	�� �$������ ��
�
�	����
��� Geminibasidiales� ���%������� 
����� 	�� 	��� ������	� ���
Wallemiomycetes� 
�� >������ et al.� �56!_��� N�����
	����


��	�	������	
�������������������
��
������
����	
��������
;
�
�����et al.��56!5��

Geminibasidiomycetes�9�<�V��>������I�@�����	��cl. 
nov.

U���+
���U+E!!FE6

Description[�G�
������$���	����
�	�

���������	���
���������
	�� 	��� ��
������� Agaricomycotina�� Basidiomata� ��	�
���������������	�����Basidia�
���������������
	�������
�����
����� �������� 

������.
�
����� ������ �����
��� ������� ��	�� 
�


�
���
	��
��������	����������������	�������	���

����������	���
������������
���������Basidiospores������	���
������	�����
��
��	������
��������
������
���
�����
	��
	���	���Arthroconidial 

��\��� ��
�	.����� 
��$�
�� ������� ����	����� ����������
@������� �
%�� 
� ��������� ���	��� 	�
	� ��� ����	���.������ 
	�
	�������������������	��
������	���.���������
�
��������	
��
����������������@������������
�����
	������	
�	�

Type order[�Geminibasidiales�

ACKNOWLEDGEMENTS

���	�
���/���
��;�����
����
���/�
����������������������������

����
���� U���
��� *�� ���� 
�%���� ��� ������� 
���	
	���� ��	��
U/2S�5��G����	����*������������
������������������������
�
������
��	�� ;����+
����� 2��	�� +�
��
�� ���� �������� GS]U/�� G�
���		��
]�
���
���2
����W�����������������	��VSU��`����G������������%�������

���
������
�	����	����
�������	����
��	�������
���N����]�������%�����
�����������
�������
��������������
	
�	��	���̀ ]N�U���G�������	
���

��� 	��� �	
��� 
	� 	��� <>/� V������������ *

��
	���� 
	� 	��� >
	���
��
����
����G�������G
�
�
��@
��
	����� ���� ��
�
�������	���	����
���
N������
� ��?��������� V��� Z@� >
	���
�� @������� W����
	���� �>@W��
���%�����������	� 	�������
�����

��
	�%�� ����
������
�	� 	���������
�<S+.6#_546_���V���Q�	
������%������	����%�������������������	�
	�������	���Q�	
����]�
��
	��@����
�������Q]@��	��9�<�V��>������

REFERENCES

/������� `�� G����� G/�� %
�� 2
�� `/�� X�
��� U�� +���	�� S;�� et al. 
�56!!��]�������
�
��������� 	��������	������� ����
���
	�������
Sclerotinia sclerotiorum�
���Botrytis cinerea��PLoS Genetics 7 
�E�[��!6655_6�

+
���%���� /�� >���� @�� /�	���%� <�� ]���%���� //�� <%������ U�� et al. 
�56!5�� @;/���[� 
� ���� ������� 
����
��� 
�����	��� 
��� �	��

�����
	�����	��������.�������?���������Journal of Computational 
Biology 19[�744J7##�

+
�������+�������+��@
��
���`;��������U��Q
����������W��566F��
V��� ������.���	
	�� 

���������	��[� 
� ���������� Mycological 
Progress 5[�7!JFF�

+��
���U*��V
�����`���56!6��<
	����	����������
�����������������J�
����������
�������Fungal Biology Reviews 24[�!J!F�

+��	O��� U�� 9������ GX�� `
����� 9`�� +�	���� <�� ;���%
��� ��
�56!!�� @�
��������� ���.
����
���� ���	���� ������ @@;/GS��
Bioinformatics 27[�4#EJ4#"�



Basdioascus genome, origins, and sexuality
A

R
TIC

LE

229V O L U M E  6  ·  N O .  1  

+�����%����U��*���
�O��/��56!!��S��
���	��������������	����������
]���U
������.S� 
��� ]���U
��.S@�� Current Protocols in 
Bioinformatics[����	J7�F!6�

G
�
���� G�� G��������� ]�� /%
��
�� X�� U
� >�� ;
�
��������� `��
et al.� �566"�� +*/@V�[� 
����	��	���� 
��� 
�����
	������ BMC 
Bioinformatics 10[�75!�

G
�	��<��]�%���
�
�����U��2�O���/���
���U��G�������et al.��56!!��
>�$	� �����
	���� ��?�������� ���%����� �
���� 
������ 	�� 	���
����������Puccinia striiformis� ��� ���� tritici�� 	����
��
��
���	����
���
	��	��������	��PLoS ONE 6 �E�[��575_6�

G����� ]`�� ;
�
����� U�� <��	������ +V�� +
���� ��� U�*
������� <`�
�566#����566F�~�/����
�����	���W���
��V�������*���[�����	���	����
	����	���	��
��
���
��������
���
	


����Mycologia 98[�E46JE4"�

G����� Q9��/�����
� `U�� W�����
�/�� 2��
��//�� @
���
�%�� `�� et al. 
�56!_�� ]������ ��?�������� ��� 	��� ��
�	� �
	������ Taphrina 
deformans�� 	��� �
��
�� 
���	� ��� ��
��� ��
�� ������ mBio 4� �_�[�
�66644.666!_�

G����
�/��]�	O�@��]
���
.]���O�`U��V�����`��V
����U��et al.��5664��
+�
�	5]Q[� 
� ���%���
�� 	���� ���� 
���	
	����� %���
��O
	���� 
���

�
������ ��� ����	���
�� ��������� ����
����� Bioinformatics 21[�
_F#7J_F#F�

<������ 29�� ]
��� ���/�������� V9� �!"E6�� Compendium of Soil 
Fungi��*�����[�/�
������;�����

<������/+��56!7��Wallemiomycotina��Index Fungorum 73[�!�
<���
�� S]�� ]
�
�
�	�� U9� �!"#5�� ;��	.����	��� �%��	�� ��� 	���

Homobasidiomycetidae��Transactions of the British Mycological 
Society 58[�_E#J_"5�

S��
����2��U�����+��9��	�G���
������U��566"����
�	�	
	�%����
������
���� 	��� �
�
�����	� 
��� ����
������ ��� 
���	
	��� ���������
BMC Bioinformatics 10[�F#�

W�������� @� �56!5�� V��� >G+N� V
$������ �
	


���� Nucleic Acids 
Research 40��<
	


���������[�<!_FJ!7_�

W����
��<��+������U�����������+
����2��+�
����		���/��et al.��56!5��V���
;
���O����������������O��
	�������������������	����������	���	���
�����_!�����
�����������Science 336[�!#!4J!#!"�

]
�
�
�� `S�� G
�%�� @S�� +����%���� 2/�� @������ SZ�� ��
�� ><�� et 
al.� �566_�� V��� ������� ��?������ ��� 	��� ��
���	���� �������
Neurospora crassa��Nature 422[�E4"JEFE�

]
���
./��
����W��Q����������%�2��G
�
������ `��G��O�*U��]�	O�@��
et al.� �56!5����
���
�[��%
��
	������$	.�����
	������?��������

�������	��
	
��Bioinformatics 28[�5F#EJ5F#"�

]����
��/��+
������+]��+������9��<
%�������<�����+��et al.��!""F��
*������	��F666��������Science 274[�47F��4F_J4F#�

]��	���
�� G�� Q��� �/�� 2����� V�� @���
�� @�� V���� U�� et al.� �56!7��
]��������?����������� �����Aureobasidium pullulans�%
���	���[�

��	����������
�� ��	��	�
��� �	����� 	����
����� 
��� �������	���� ���
�������������BMC Genomics 15[�47"�

]���� U�� ]������� @�� ]
������ Q� �56!6�� @�
X���� %������� 7[� /�
���	���
	����� ��
����
�� ����� ��	���
��� ���� ��?������ 
�������	�

������������	���	����
���������Molecular Biology and Evolution 
27[�55!J557�

]�������%� NX�� >���	��� ��� 9
���
�� @�� 2��� /�� Q��� ��� et al.� �56!7��
U���G�������	
�[���
������������!666�����
�����������Nucleic 
Acids Research 42��<
	


���������[<F""J#67�

]���%����/��@
%����%�X��X�
����>��V������]��56!_���Z/@V[�?�
��	��

��������	�	���������������
����
������Bioinformatics 29��E�[�
!6#5J!6#4�

9

��+`����������;�
�����U<��G�����G/�����	�
��`�� �56!!��
/����
����� 	�� ����
�� ������� 
���	
	����� Mycology 2[� !!E.
!7!�

9
�
���@��U
����@+��*����
��*��@�
��%�	��G9��9�����U��et al.� �56!!��
G�����%��� ����	��� �
�������� ��� Glomus� ������ 
� ��	
	�%����

�����	�
��$�
������
�� ����
����Genome Biology and Evolution 
3[�"46J"4E�

9
�
�����V��@
	��V��N�
��	��V��U
�
%
��.�
�
������`��9�������U��et 
al.��!"EF��/��	

�����
��
��������
	�������@
	������	�����Journal 
of Electron Microscopy 35[�_67J_6F�

9
�	�
���9/��2
��
������+������U��!""F��V����������������������
�
�	��� �������
	��� ��
���	���� ����	�� 
��� �
	��������	�� ���
Ustilago maydis��EMBO Journal 15[�!F_5J!F7!�

9�

�		� <�� ]���
���� <�� <�������� U� �!""#�� W������ ����������
����� U������� 
��� G��	
������ 
�
���� 
��� 	��� �%���	���� ���
Homobasidiomycetes�� American Journal of Botany 84[� "E!J
""!�

9�

�		� <@� �566#�� ��566F�~� /� ���������	��� �%��%���� ��� 	���
Agaricomycotina��Mycologia 98[�"!#J"54�

9���� 9G� �!"EF�� W���O�.��
�	�	�	���� ��� ������� N�[� Ultrastructure 
Techniques for Microorganisms �/������� 9G�� V���� �`�� ����[�
!E_J5!5��>�������[�;������;�����

9��	� G�� �
������ U� �56!!�� U/2S�5[� 
�� 
���	
	���� ��������� 
���
������.�
	


��� �
�
�����	� 	���� ���� ������.�����
	����
�������������	���BMC Bioinformatics 12[�7"!�

9��
��� �`�� Q�<������� 2*� �!"E#�� W���O�� ��
�	�	�	���� ��� ������ ����
��	������
��
�
�������Experimental Mycology 11[�546J5F"�

`
����V���@���@��*�����9��	�
��`��2���9G��et al.��56!_��Polyporales 
�������� ��%�
�� 	��� ����	��� 
����	��	���� ����������� 	�	�
���
��

���
����
���
	�������	�����Mycologia 105[�!_#7J!_"6�

`����� ;�� +����� <�� G�
��� 9��� W�
���� U�� *�� ��� et al.� �56!7��
N�	��;��@�
�� 4[� ������.��
��� ���	���� ����	���� ��
�����
	�����
Bioinformatics 30[�!5_FJ!576�

`����� @2� ���� +����		� �`� �56!!�� W���
�� �
	���� ����������[�
��������
������	����
	�����
����Fungal Genetics and Biology 
48[�FFEJF#F�

2
����� `�� 2
��
��� ��� +������ U�� U
� *`�� +�����	� V�� et al.� �566F��
N�����	�������	�������������	���
��	�����������
����
�	��
	������
Ustilago maydis��Nature 444�[�"#J!6!�

2�
��@���2��
������̀ ���!"E5��/����%
��
	�������	���

���������	���


������������	
��
���

����
���	���	������Mycotaxon 15[�!6_J
!56�

2���� ;U�� G
����� ;W�� U��	��� <��� @	
������ `/� �566E�� Ainsworth & 
Bisby’s Dictionary of the Fungi. !6	�� ����� �
���������[� G/+N�
;�
��������

2�
����� G;�� 9�����
.S�	����
� /�� @����.@��
�	�� X�� U
�	���O� </��
<��O�����
� N@�� et al.� �56!!�� G���
�
	�%�� ������� ��?������

�
�����������������������
�
��	����
��	���
����	�
��������	����
���Trichoderma��Genome Biology 12��7�[�76�

*
������ 2��9
����� ;������
��� S/��@	
������	�99���������V�� et al. 
�566#���>/����[�������	��	�
����
����
���	
	���������
����
��
�>/��������Nucleic Acids Research 35[�_!66J_!6E�

*
����
��+��@
�O
����@*��56!5��W
�	��
����.��
��
�������	���	��
+��	���5��Nature Methods 9[_4#J_4"�

*
�	����	�>��;��������9��5667��/�+
����
����$	��������������
�����.
��	�� ��	��������	���� ��� 	��� 
����.
���� ����
�����	� ���������
Molecular Biology and Evolution 21[�!6"4J!!6"�

*
�	����	�>��*��
���V��+�
�?�
�	�@��566"��;����+
����_[�
�+
����
��
���	�
����
��
����������������	���������	���	����
����������
��
�
	�����Bioinformatics 25[�55EFJ55EE�

*
�	����	�>�����������>��@	�

��<���������`��56!_��;����+
����U;N[�
���������	���������	���	������	�������	����$	�������������������
�
�
�
�������%�������	��@��	��
	���Biology 62[�F!!JF!4�



Nguyen et al.
A

R
TI

C
LE

230  I M A  F U N G U S

*���@G��>��U��*�����@���	O�G��9��	�
��`� �56!6��V����%���	�������
��$[� 
� �������	�%�� ����� 	��� ����
�� ��������� Microbiology and 
Molecular Biology Reviews 74[�5"EJ_76�

*��9��9
���
����+����������/��W�������V����
��`��et al.��566"��V���
@�?������/�������	\U
������
	�
���@/U	������Bioinformatics 
25[�56#EJ56#"�

*��	���+`��W����S������
���
�;���������<��/������;��et al.��5664��
V�������������	���

���������	������
�	�
������
���
	������
Cryptococcus neoformans��Science 307[�!_5!J!_57�

*����������9��������@��;��	���<9��;�
	
�S���*��
����9V��566"��
W������%��%�������	����	�
����Mycologia 101[�E!6JE55�

U
���� @+�� ;���	�����/��� @	��
��
�� *U�� @�������/U�� *������� `U�
���� �566E��/�� �$�
����� ��%��	���� ��� ������%��� ����	��� ������
���%������%�������������$����Trichomonas vaginalis��PLoS ONE 
3��E�[��5E#"�

U
�	���� @��/�����	
� ]�� ��������� W�� ]����
��	�/�� ]��
��� V�� et al. 
�566E��WZ>�+/@S[�
�WZ>�
����������������
	
+/@S. BMC 
Bioinformatics 9[�74F�

U
�	���W��2������/��U��
	�G��+
���	��������G��	�����;U��et al.��56!6��
;��������
�
���	���'�������������%�����%���	���
�����������
���
����
������������
�������Nature 464[�!6__J!6_E�

U
	�����;+��]����
���`/���
�
��;��2��
��V2��9�

�		�<@��566F��
�����%����	������������	�������	�������	���Wallemiomycetes[�
��
�����
	����
��������
������Basidiomycota��Canadian Journal of 
Botany 84[�!#"7J!E64�

U
	������
� V� �566_�� Basidioascus� ����� ��%�� Matsushima 
Mycological Memoirs 10[�"EJ!67�

U�<
����� <;�� ��
������ ��� �5666�� N�	�
������
�� ��	���	�� 
���
����
������ ��� ���	���� ������� ����
�� 	��� ����	�� ��� Allomyces��
Fungal Genetics and Biology 31[�55_J5_7�

U�����
	�� V��/��������� 2U�� W���
�� S�� 2��
�� <�� V������/�� et al. 
�56!_�� ]������� ����
������ 
�����	���� ���� 	��� 
�
�	
	���� 	��
�
�
��	���� ��� ���
	���.	�
������ ������� PLoS Genetics 9� �!!�[�
�!66_"6"�

U������U��9�������	���<� �566E��;������������	��� ��%��%��� ��� ��	����
��������� ��� Armillaria� �
	��
�� ������	� ������� Mycological 
Research 112[�5!FJ557�

U�����S��2������/��+
����/���W��������.Q�����U��*��

���X��et al. 
�56!5�� ]������ ��?������ ��� 	��� 
�		��� ��������� Agaricus 
bisporus���%�
�������
��������%�������
�
�	
	����	��
������.
�������������
���������Proceedings of the National Academy of 
Sciences, USA 109[�!#46!J!#46F�

U�������9��@	
������̀ /��%
��/���	�/G�����̀ ����U<U��%
������2���	�V;��
et al.��5666��V���	
$�����������	�������Asterodon, Asterostroma 

��� Coltricia� ��������� ����� 	��� ���	
�� ����� �
�� ��	�
�	���	�����
Mycological Research 104[!7E4J!7"5�

>
��� @�� @����� U��� >
��


��� @U�� >����� UU�� @
��
��
��/9�� et 
al.��56!7��Basidioascus persicus�������%���
���
�	.�������������
��� 	���������Geminibasidiales� ����
	��� ����������� International 
Journal of Systematic and Evolutionary Microbiology 64[�_67FJ
_645�

>������ 9<V�� >��������� >*�� @�����	� 2/� �56!_�� Basidioascus� 
���
Geminibasidium[�
���������
��������
	.�����	
�	�
���$���	����
�	�


���������	����Mycologia 105[�!5_!J!546�

>���������@N��2���
������%�/N��/�������%�U/��56!_��+
���9
����[�
+
����
������	����������������������	�������������.�������?���������
BMC Genomics 14��@�����!�[�@#�

>�	���
��� G�� 9������� <]�� 9�����
� `� �5666�� V.G�����[� /� ��%���
��	���� ���� �
�	� 
��� 
����
	�� ���	����� ��?������ 
�������	��
Journal of Molecular Biology 302[�564J5!#�

Q
���������� W�� +
������ �`� �!"E5�� /� 	
$������� ���%��� ��� 	���
�
�	�������
������
������9�	���

���������	����Canadian Journal 
of Botany 60[�!#5FJ!#46�

Q����/��W�
��>��9������
	�+��@������G*��9����	O�+/��et al.��56!5��
<�%����������	�����
����	�
	�����������
�	��
	������������������
��� 	��� �������� ��� ����	���� Dothideomycetes� ������� PLoS 
Pathogens 8��!5�[��!66_6_#�

;
�
�����U��2��
��V2�����������+������U��+����/��et al.� �56!5��
V��� ������� ��� 	��� $���	����
�	� ����� Wallemia sebi ��%�
���

�
�	
	����� 	�� ����	��� �	����� 
��� ������	�� ����	��� ��$�
��
��������	�����Fungal Genetics and Biology 49[�5!#J55F�

;
��
�]��+�
��
��2��2����N��566#��GS]U/[�
����������	��
����
	����

���	
	�������������������
���	������������Bioinformatics 23[�
!6F!J!6F#�

;���	�� U�� ������ U� �56!_�� <
	���� 	��� ��%������
	���� ��� 	��� �
����
����
�������Ascomycota��Fungi���PLoS ONE 8��F�[��F44#F�

����U��<��%��	������]��]
���*��Z��

���V��G�����������+`��et al.��566F��
V���������������]G./]� ��	����� ���Neurospora crassa�
����	����
��
�������	�����	�������������
�
���������������	���������[�
������
	���������
�	��
	��������������	�����Genomics 87[�__EJ_7#�

��
������ ���� W������ U@� �!"EE�� Z�	�
�	���	��
�� 
����	�� ��� 	���
����
��	������Sclerotium rolfsii�������%���
������O����
�	�	�	�����
Protoplasma 146[�!7_J!7"�

��
��	�X��X��<��/����/+��%
�����������>��+�������G��et al.��56!_��
U���+
�����
��������������������O�����IMA Fungus 4[�_#!J_#"�

@
����� @�� +��	��� U`� �566E�� ����%���� ����� 	��� ���	� ���������
�
����$	���	�������
���	�����Proceedings of the Royal Society of 
London, Biological Sciences 275�[�#4"J#F4�

@��������� G/�� �
�

��� �@�� S�������� 2�� �56!5�� >N9� N�
��� 	��
N�
��`[�54���
��������
���
�
�������Nature Methods 9[�F#!JF#4�

@�
��	���V`��@	
�����`S�����������@<��]
������U`�����	�
��`���et 
al.� �566"��G���
�
	�%����������
�
��������� 	������
������
��
�
	�������Coccidioides�
��� 	����� ���
	�%����Genome Research 
19[�!#55J!#_!�

@����<��@��
����N��N��		�>S��9�����/��;��	����G;��56!7��@�?��������
���	�� 
��� ��%��
��[� ���� ��������
	����� ��� �������� 
�
�������
Nature Reviews Genetics 15[�!5!J!_5�

@�
	���]@��+������S� �5664��/�	��
	��������
	�������������	���� ����

�������
����?����������
�������BMC Bioinformatics 6[�_!�

@��	��@���G���
���@��@	�������/��5667��G��	
������
���S������
�������������������������X
����%���N��
����+��	����G����
�
��
Mycologia 96[!E6J!EF�

@����� /�� �!"F"�� /� ���.%������	�� ���$�� ������ ��
������� �������
��������	����������������Journal of Ultrastructure Research 26 
�!�[_!J7_�

@	

	�� U�� %
�� 2
�� `/� �56!5�� ]������ ���
	�� ��� Botrytis cinerea 
�	�
����+64�!6�
���V7��Eukaryotic Cell 11[�!7!_J!7!7�

@	
����� `S�� ������ @2�� /����� <�� /�� G9�� +������ +��� et al.� �56!6��
N�����	����	���%���	����������	�������
�������������	���
����
����
��������������� 	������������Coprinopsis cinerea� �Coprinus 
cinereus��� Proceedings of the National Academy of Sciences, 
USA 107[�!!EE"J!!E"7�

@�
��� SG�� V
����� `�� �!""4�� ;��������	��� �������	�%��� ���


���������	�����	��
	���[��%������������	���!E����>/�������
Canadian Journal of Botany 73��@!�[�EF5JEFE�

V
����� `��� +��
��� U*� �566#�� ��566F�~� <
	���� ��%��������� ��� 	���
W���
�� V���� ��� *���[� ��%���� 
��� ���� 
�
������� Mycologia 98[�
E_EJE7"�

V��.9�%�
�����
�� X�� *���
�O�� /�� G�������� �Q�� +�����%���� U�
�566E�� ]���� ������	���� ��� ��%��� ����
�� �������� ������ 
�� ab 



Basdioascus genome, origins, and sexuality
A

R
TIC

LE

231V O L U M E  6  ·  N O .  1  

initio� 
�����	��� ��	�� �������%����� 	�
������� Genome Research 
18[�!"#"J!""6�

V���
���
�WG��!"#7��W�����	���	�������	������	������Wallemia sebi��
Canadian Journal of Botany 52[�54E#J54"6�

V�����
�	�S��U
�
�����U��2���/��2������/��@���������/��et al.��56!_��
]������ ��� 
�� 
�
�����
�� ��������O
�� ������� ���%����� ������	�
��	�� 	��� �����	� ��
�	� ���
������� Proceedings of the National 
Academy of Sciences, USA 110[�56!!#J56!55�

V�����U��2���/��9������
	�+��*��O���/��V��		�/��et al.��56!7
��<�
�	�
������� ��?������ ��� 
� �
��� ���	� ���
	�%��� Tilletiaria anomala 
Z+G�"4!��Genome Announcements 2��_�[��664_".!7�

V�����U��Q����/������������`
����V���*
O
����2*��et al.��56!7
��
]������ ��?�������� ���%����� ������	� ��	�� 	��� ��������	�%��

����������	��	���
�������
������������� 	��� ������
	������Mixia 
osmundae��New Phytologist 202[�447J4F7�

V�
����� @��/�	������ W�� W���	
�� U�� ]


����� V�� 2������� W�� et al. 
�56!_��V����������
�����%�������	.��������	�	�
������	�����
��� %�������
 �������	[� 
� ������� ��	�� ����
�� �%���	����� PLoS 
Genetics 9��"�[��!66_E56�

%
������+����U/��/�

������/�
���
���2��+
�����`9��<
�
��`U��et 
al.��566E��]��������?��������
���
�
���������	�����
���	����
������� Penicillium chrysogenum�� Nature Biotechnology 26[�
!!F!J!!FE�

%
��<�����2]��9��
���+U��X��������/`��@	
������`��U�������9��et al. 
�566"��@��	
�������������$���������������	���Agaricomycotina 
�Basidiomycota�� ��	�� ����
���� ��� 	��� Cantharellales� 
���
Hymenochaetales��Mycological Research 113[�44"J4#F�

��� `�� @
������� G��� 9�� ;�� ]�
�	� �/�� +������	� V�� et al.� �566#��
<
������.
�����
	��� Malassezia� �������� ��%�
�� ���%�����	�

�����%�����	�%���������	�
�	����
������	����
�	�
������
������
��
�
	��������Proceedings of the National Academy of Sciences, 
USA 104[�!E#_6J!E#_4�

�
��� `�� �
��� *�� `�� ��� W���� ��� *�� ��� et al.� �56!!�� ]������� 
���
���	������ 
�
������ ��� 	��� ������� Arthrobotrys oligospora 
���%����������	����	�����
	���.	�
������
	�����PLoS Pathogens 
7��"�[��!665!#"�

�
��� `�� *��� ��� <
�� ��� �
��� ��� 9�� `�� et al.� �56!_�� ]������ 
���
	�
������	���� ��?�������� ��� 	��� �
��������� ������� Wallemia 
ichthyophaga[� �
��
�
�	
	����� ������	� 
��� 

���	�� BMC 
Genomics 14[�F!#�

�
�
�� ;�� ��� 9���� ]@�� @�������� 9`�� W�
��� `U�� ]����.G�����
��
>� �5664�� V
$������ 
��� ���������� ��� 	��� $���������� ������
Wallemia� �Wallemiomycetes�
���Wallemiales�� �����	��������%����
Antonie van Leeuwenhoek 87[�_!!J_5E�




