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摘  要：【背景】假单胞菌(Pseudomonas sp.) Z9 是引起草菇黄斑病的病原，称之为草菇黄斑病菌，

但其致病机制尚未明确。【目的】研究草菇黄斑病菌侵染草菇后的差异代谢物及代谢通路，为认识

其致病机制提供依据。【方法】以被病菌侵染前后不同时间的草菇子实体为材料，测定其细胞膜透

性的丙二醛(malondialdehyde, MDA)和相对电导率的变化，以及活性氧代谢相关酶即超氧化物歧化

酶(superoxide dismutase, SOD)、过氧化氢酶(catalase, CAT)和多酚氧化酶(polyphenol oxidase, PPO)
的活性变化，同时利用非靶向代谢组学探究菌株 Z9 侵染草菇 24 h 后的代谢物差异。【结果】接种

病菌 48 h 内的草菇 MDA 含量随时间延长呈上升趋势，且均显著高于 CK 组(P<0.05)；CAT 和 SOD
活性随时间延长逐渐上升，24 h 时达到峰值，PPO 活性则先下降后上升；两组处理草菇相对电导

率均呈先上升后趋于稳定的趋势，12 h 后趋于稳定；草菇两组样本间的代谢物差异显著，共筛选

并鉴定出 131 个差异代谢物。KEGG 通路富集分析发现差异代谢物主要富集在氨基酸代谢途径，其中

色氨酸代谢和酪氨酸代谢是差异代谢物富集最多的通路。丁香酸是草菇被黄斑病菌 Z9 侵染后含量

增加最大的代谢物，其计算变量投影重要度(variable important for the projection, VIP)值达 1.355 6。
【结论】草菇受黄斑病菌侵染后细胞膜被持续过氧化；推测草菇通过产生丁香酸清除由 Pseudomonas 
sp. Z9 刺激产生的活性氧(reactive oxygen species, ROS)来避免细胞氧化损伤，酪氨酸代谢途径是病

原侵染草菇产生病斑的一个重要代谢途径。 

关键词：草菇；假单胞菌；侵染；抗氧化酶；代谢组 
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Metabolomics of Volvariella volvacea in response to infection 
by Pseudomonas sp. Z9 
CHEN Han, HUANG Zaixing, DING Chengpei, WEI Zhiyuan, SU Guanglin, LIU Bin* 

College of Agriculture, Institute of Edible Fungi, Guangxi University, Nanning 530005, Guangxi, China 
 
Abstract: [Background] Pseudomonas sp. Z9 is the pathogen responsible for causing yellow 
blotch disease in Volvariella volvacea. However, the mechanism of this pathogen in inducing 
yellow blotch disease remains unclear. [Objective] To investigate the differential metabolites and 
metabolic pathways of V. volvacea infected by Pseudomonas sp. Z9, providing a basis for 
understanding the underlying mechanism. [Methods] V. volvacea fruiting bodies inoculated with 
the pathogen and sterile water (CK) were sampled every 12 h within 48 h. The content of 
malondialdehyde (MDA) and the relative conductivity of the fruiting bodies were measured. 
Meanwhile, the activities of superoxide dismutase (SOD), catalase (CAT), and polyphenol oxidase 
(PPO) associated with the metabolism of reactive oxygen species were determined. Non-targeted 
metabolomics was employed to explore the differential metabolites and pathways of Pseudomonas 
sp. Z9-infected V. volvacea 24 h post-infection. [Results] The MDA content of V. volvacea 
increased over time within 48 h after inoculation of the pathogen and was higher in the 
inoculation group than in the CK group (P<0.05). CAT and SOD activities gradually increased 
over time and reached the peak at the time point of 24 h, while the PPO activity first decreased 
and then increased. The relative conductivity of the two groups first increased and then reached 
stability after 12 h. A total of 131 differential metabolites between the two groups were screened 
out and identified. The KEGG pathway enrichment results revealed that the differential 
metabolites were mainly enriched in amino acid metabolism pathways, especially tryptophan 
metabolism and tyrosine metabolism. Syringic acid was the metabolite with the largest increase 
in content after infection by Pseudomonas sp. Z9 in V. volvacea, with a variable important for 
the projection (VIP) value of 1.355 6. [Conclusion] The cell membrane of V. volvacea infected 
by Pseudomonas sp. Z9 experiences persistent peroxidation. We hypothesize that V. volvacea 
utilizes syringic acid to eliminate reactive oxygen species produced upon infection of 
Pseudomonas sp. Z9, thus avoiding cellular oxidative damage. Tyrosine metabolism is an 
important metabolic pathway involved in the formation of yellow blotches caused by 
Pseudomonas sp. Z9 in V. volvacea. 
Keywords: Volvariella volvacea; Pseudomonas sp.; infection; antioxidant enzymes; metabolomics 
 

草菇(Volvariella volvacea)又名中国菇、兰

花菇、苞脚菇，是一种广泛种植于热带及亚热

带地区的高温食用菌 [1]。草菇含有丰富的蛋白

质、多糖等，营养丰富[2]；草菇的活性物质如

甾醇、酚类等物质，具有抗氧化、抗肿瘤、免

疫调节等生理功能，有较高的药用价值 [3-4]。

草菇风味独特、口感细腻脆嫩、味道鲜美，深

受国内外消费者的喜爱[5]。 
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目前，关于草菇的细菌性病害报道较少。

刘坚真等[6]发现 Xanthomonas fragariae 能引起

草菇褐腐病。Hepperly 等[7]报道由绿针假单胞

菌(Pseudomonas chlororaphis)引起的草菇基腐

病，感病后子实体基部变软至腐烂，组织内部

呈水渍状并变色，失去营养价值和食用价值。 
食用菌受到病原侵染或逆境胁迫时，食用

菌体内会产生大量的活性氧，活性氧的快速积

累会加剧细胞膜脂过氧化，细胞膜损伤，而丙

二醛含量(malondialdehyde, MDA)是衡量细胞

膜脂过氧化的重要指标之一[8-9]。相对电导率的

变化能直接反映细胞膜受破坏的程度，在病原

侵染或逆境胁迫下，细胞膜受损，膜透性增大，

电解液外渗导致相对电导率增加[10]。 
食用菌受到病菌侵染或逆境胁迫时会产生

一系列的防御反应，引起寄主体内多种抗氧化

防御酶酶活性发生变化。如有害疣孢霉侵染双

孢蘑菇后多种防御酶活性明显升高，以抵御病

原入侵[11]，糙皮侧耳受高温胁迫时通过增加过

氧化氢酶活性来缓解损伤[12]，低温胁迫对草菇

造成氧化损伤，草菇通过增强超氧化物歧化酶

(superoxide dismutase, SOD) 和 过 氧 化 氢 酶

(catalase, CAT)活性来防御[13]。 
代谢组学在食用菌相关机制研究上得到了

很好的应用。Gao 等[14]和 Cai 等[15]采用代谢组

学分别揭示了羊肚菌和双孢蘑菇储藏期间的褐

变机制；Zhao 等[16]研究了 2 种不同草菇菌株对

低温的响应及其差异，在代谢水平上揭示了耐

低温草菇菌株 VH3 的低温抗性机制；Zhao 等[17]

对 2 株不同耐受性的香菇进行了不同高温持续

时间的实验，基于 GC-MS 的代谢组学阐明香菇

(Lentinula edodes)菌丝体对高温胁迫响应的生

理机制；Deng 等[18]基于非靶向代谢组学揭示了

羊肚菌不同生长时期主要代谢物和潜在途径的

变化；罗阳兰等[19]采用非靶向代谢组学分析不

同栽培基质对肺形侧耳子实体代谢物差异的影

响，为桉树加工主要副产物应用于食用菌栽培

提供参考。 
本研究以课题组保存的 Pseudomonas sp. 

Z9 为病原，接种草菇子实体并测定草菇被病菌

侵染后的生理变化，同时利用非靶向代谢组学

技术比较 Pseudomonas sp. Z9 侵染草菇子实体

24 h 草菇的代谢物变化，挖掘该病原侵染草菇

的关键代谢物及调控通路，以期为草菇黄斑病

原 Pseudomonas sp. Z9 侵染草菇的生理代谢机

制及病害防治提供参考。 

1  材料与方法 
1.1  菌株 

病原菌 Pseudomonas sp. Z9 及草菇 V971 均

保存于广西大学食用菌研究所。 

1.2  培养基 
LB 培养基(g/L)：蛋白胨 10.0，氯化钠 10.0，

酵母提取物 5.0。 

1.3  主要试剂和仪器 
甲醇和乙腈，Thermo 公司；2-氯-L-苯丙氨

酸(内标标准物质)，Aladdin 公司；甲酸，TCI
公司；硫代巴比妥酸钠，国药集团化工试剂有

限公司；氯化硝基四氮唑蓝，广州罗恩生物科

技有限公司；邻苯二酚，上海麦克林生化科技

有限公司；过氧化氢，重庆川东化工有限公司。

冷冻离心机，湖南湘仪实验室仪器开发有限公

司；真空浓缩仪，Eppendorf 公司；混匀仪，

其林贝尔公司；液相色谱仪和质谱仪，Thermo
公司。 

1.4  草菇丙二醛含量和酶活性的测定 
粗酶液的制备：称取草菇 V971 子实体 0.4 g，

加 1.8 mL 0.05 mol/L pH 7.8 磷酸缓冲液，冰浴研

磨，成匀浆后倒入 10 mL 离心管中，用缓冲液冲

洗研钵 3 次，每次 1.8 mL，4 ℃、10 000 r/min 离
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心 20 min 收集上清液即为粗酶液，4 ℃保存备用。 
丙二醛含量的测定采用硫代巴比妥酸

(2-thiobarbituric acid, TBA)方法，取 2 mL 粗酶液，

加入 2 mL 0.6%的 TBA 溶液，混匀后沸水浴  
15 min，冷却至室温后 8 000 r/min 离心 20 min，
取上清液，分别于 532、600、450 nm 波长处测

定吸光度值，按公式(1)计算丙二醛含量。 
MDA 含量(nmol/g)= 
[6.45×(OD532–OD600)–0.56×OD450]×2×V/m   (1) 
式中：V 为粗酶液总体积(mL)；m 为草菇鲜重(g)。 

参照氮蓝四唑光化还原法[20]测定 SOD 活

性，采用邻苯二酚比色法 [21]测定多酚氧化酶

(polyphenol oxidase, PPO)活性；CAT 活性的测

定参照裴斌等[22]的方法。 

1.5  草菇相对电导率的测定 
将菌株 Z9 接种至草菇 V971 子实体上，于

25 ℃，空气湿度为 85%−90%条件下放置 48 h，
每隔 12 h 取样，用内径 8 mm 的无菌打孔器打

取菇体组织，自表面切取 1−2 片厚 1 mm 的组

织，共取 6 片感病组织放入 100 mL 三角瓶中，

加入超纯水 30 mL，15 ℃、150 r/min 培养 24 h，
取出后放至室温测定 E1；高温灭活后，15 ℃、

150 r/min 培养 24 h 后测定 E2，根据公式(2)求
得相对电导率。 
E (%)=(E1–E0)/(E2–E0)                   (2) 
式中：E0 为超纯水的电导率。每个处理重复  
3 次 [23]。  

1.6  代谢组样品的制备 
将菌株 Z9 接种于 LB 液体培养基中 28 ℃、

150 r/min 活化培养 24 h，获得种子液，将 100 μL
种子液接种于 100 mL LB 液体培养基中培养

24 h，4 000 r/min 离心 10 min，收集菌体细胞。

将收集的细菌细胞重悬于无菌去离子水中，制

成浓度约为 1×108 CFU/mL 的菌悬液，在草菇

V971 子实体组织块滴加 30 µL 菌悬液为处理

组，以接种等体积无菌去离子水作为对照组，

每个处理重复 3 次，所有处理在 25 ℃和

85%−90%的湿度条件下放置 24 h。采集 24 h 时

处理组和对照组的草菇子实体，将采集的样品

立即放入液氮中冷冻并放入−80 ℃超低温冰箱

中保存备用。 

1.7  LC-MS 检测 
称取草菇样品 60 mg 于 2 mL 离心管中，加

入 100 mg 玻璃珠，1 mL 50%甲醇水，涡旋振荡

30 s，液氮冷冻 5 min 后置于 55 Hz 的组织研磨器

中研磨 2 min，4 ℃、12 000 r/min 离心 10 min，
取上清液浓缩干燥，加入 300 µL 50%甲醇水配制

的 2-氯-L-苯丙氨酸(4 mg/L)溶液复溶，经 0.22 μm
滤膜过滤到检测瓶中，用于 LC-MS 检测[24]。 

将 2 μL 样品采用超高效液相分离，色谱柱

为 ACQUITY UPLC® HSS T3 (2.1×100 mm, 1.8 µm) 
(Waters)，流速为 0.3 mL/min，柱温 40 ℃。阳离

子模式的色谱条件以 0.1%甲酸乙腈 (B2)和
0.1%甲酸水 (A2)为流动相，梯度洗脱程序：  
0−1 min，8% B2；1−8 min，8%−98% B2；    
8−10 min，98% B2；10−10.1 min，98%−8% B2；
10.1−12 min，8% B2。阴离子模式，以乙腈(B3)
和 5 mmol/L 甲酸铵水(A3)为流动相，梯度洗脱

程序：0−1 min，8% B3；1−8 min，8%−98% B3；
8−10 min，98% B3；10−10.1 min，98%−8% B3；
10.1−12 min，8% B3。 

经超高效液相分离的样品采用阴阳离子扫

描模式进行质谱数据采集。一级扫描分辨率为

60 000，一级离子扫描范围 m/z 100−1 000，并采

用高能碰撞解离(high energy collision dissociation, 
HCD)进行二级裂解，碰撞能量为 30%，二级分

辨率为 15 000。 

1.8  代谢组分析 
基于 UPLC-MS/MS 检测平台、采用公共数

据库 HMDB、MassBank、LipidMaps、mzCloud、
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KEGG 及上海派森诺生物科技有限公司自建物

质库进行物质的注释。采用 R 软件包 Ropls 分

别 对 样 本 数 据 进 行 主 成 分 分 析 (principal 
component analysis, PCA)、正交偏最小二乘判别

分析(orthogonal partial least squares discrimination 
analysis, OPLS-DA)降维分析。按计算变量投影

重要度 (variable important for the projection, 
VIP)>1，P<0.05 相结合的方法筛选差异代谢物

并进行 KEGG 代谢通路富集分析。 

2  结果与分析 
2.1  Pseudomonas sp. Z9 侵染对草菇 MDA
含量的影响 

MDA 代表膜过氧化的程度，如图 1 所示。

病原侵染后草菇细胞内的 MDA 含量持续上升，

且均高于对照组 (P<0.05)，而对照组草菇的

MDA 含量在 36 h 出现峰值，随后下降。说明

草菇受病原侵染 48 h 内细胞膜被持续过氧化。 

2.2  Pseudomonas sp. Z9 侵染对草菇 SOD
活性的影响 

如图 2 所示，接种病原 48 h 内草菇的 SOD
活性先上升后下降，处理 24 h 时 SOD 活性达到

最高值，而此时对照组 SOD 活性最低；36 h 时 

 

 
 
图 1  Pseudomonas sp. Z9 对草菇 MDA 含量的影响    
Figure 1  Effect of Pseudomonas sp. Z9 on MDA 
content of Volvariella volvacea.  

两组处理草菇的 SOD 活性相近，36 h 后，接种

病原的草菇 SOD 活性下降，到 48 h 时酶活性最

低。相反地，对照组草菇的 SOD 活性持续上升，

48 h 时达到最高值。 

2.3  Pseudomonas sp. Z9 侵染对草菇 CAT
活性的影响 

由图 3 可知，病原 Pseudomonas sp. Z9 侵

染草菇后 CAT 活性在 48 h 内均高于对照组，且

呈现上升趋势，其中前 24 h 上升趋势较快，而

后 24 h 上升趋势缓慢。说明草菇受病原侵入后

激活了细胞内 CAT 以避免过氧化氢的积累造成

的损失。 
 

 
 
图 2  Pseudomonas sp. Z9 对草菇 SOD 活性的影响    
Figure 2  Effect of Pseudomonas sp. Z9 on SOD 
activity of Volvariella volvacea.  
 

 
 
图 3  Pseudomonas sp. Z9 对草菇 CAT 活性的影响 
Figure 3  Effect of Pseudomonas sp. Z9 on CAT 
activity of Volvariella volvacea.  
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2.4  Pseudomonas sp. Z9 侵染对草菇 PPO
活性的影响 

由图 4 可知，Pseudomonas sp. Z9 侵染草菇

后细胞内的 PPO 活性在 48 h 内先下降后上升，

且任一时间 PPO 活性均高于对照组。在病原侵

染草菇 12 h 时 PPO 活性最低，12 h 后活性持续

上升。草菇受病原侵染 24 h 时，其 PPO 活性相

较于对照组差异最大，提高 28.63%。 

2.5  Pseudomonas sp. Z9 侵染对草菇相对

电导率的影响 
相对电导率用于衡量细胞膜受逆境伤害的

程度。由图 5 可知，随着时间延长，两组处理

草菇子实体的相对电导率均呈先上升到 12 h 后

保持稳定的趋势，12 h 时两组处理草菇细胞膜

相对电导率均超过 90%，说明 12 h 后两组处理

草菇细胞膜已基本被破坏，电解质流出导致其

相对电导率达到最大值。 

2.6  代谢组分析结果 
2.6.1  主成分分析 

为判别病原侵染后对草菇子实体代谢物累

积差异，对代谢物进行了主成分分析(PCA)。结 

 

 
 
图 4  Pseudomonas sp. Z9 对草菇 PPO 活性的影响    
Figure 4  Effect of Pseudomonas sp. Z9 on PPO 
activity of Volvariella volvacea.  

 
 
图 5  Pseudomonas sp. Z9 对草菇相对电导率的

影响 
Figure 5  Effect of Pseudomonas sp. Z9 on relative 
conductivity of Volvariella volvacea.  
 
果表明在阳离子模式下(图 6A) PC1 (第一成分)

得分为 62.9%，PC2 (第二成分)得分为 11.7%，

两个主要成分共解释了原始数据的 74.6%；在

阴离子的模式下(图 6B) PC1 (第一成分)得分为

52.7%，PC2 (第二成分)得分 21.9%，两个主要

成分共解释原始数据的 74.6%。阳、阴离子模

式下，处理组 (Z9)和对照组 (CK)两组样本间

PCA 得分差异显著并且相距较远，说明两组样

本间代谢物存在较大的差异。 
2.6.2  正交偏最小二乘法分析 

进一步采用 OPLS-DA 模型对两组草菇样

本差异代谢物进行统计分析，结果表明在阳、

阴离子模式下处理组(Z9)与对照组(CK)样本区

分效果明显(图 7)，说明两种处理的代谢物差异

显著。阳离子模式下，PC1 的贡献率为 62.9%，

OC2 的贡献率为 11.1%；阴离子模式下，PC1

的贡献率为 52.5%，OC2 的贡献率为 21.7%。 
2.6.3  差异代谢物鉴定 

以 OPLS-DA 模型的 VIP 得分(VIP>1)，并

结合 t 检验的结果 P 值(P<0.05)来寻找两组样本 
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图 6  对照组和处理组代谢物的主成分分析   A：阳离子模式. B：阴离子模式 
Figure 6  Principal component analysis of metabolites between control group (CK) and the treatment group 
(Z9). A: Positive ion mode. B: Negative ion mode.  
 

 
 
图 7  对照组和处理组代谢物的 OPLS-DA 分析   A：阳离子模式. B：阴离子模式 
Figure 7  OPLS-DA analysis of metabolites between control group (CK) and the treatment group (Z9).    
A: Positive ion mode. B: Negative ion mode. 
 
间的差异性代谢物，差异代谢物火山图(图 8)
说明阴、阳离子模式下两组处理间代谢物差异

显著。阴、阳离子模式下共筛选并鉴定出 131
种显著差异代谢产物，为了更直观地观察不同

处理下不同代谢物之间的变化，绘制部分代谢

物的 Z-score 图(图 9)，可以直接观察代谢物相

对含量。其中丁香酸、芒柄花黄素、胍基乙酸、

间苯二酚、黄嘌呤核苷、4-甲基儿茶酚、L-犬脲 
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图 8  阴、阳离子模式下差异代谢物火山图   A：阳离子模式；B：阴离子模式. 图中每个点代表一种

物质，Up：上调差异表达代谢物；Down：下调差异表达代谢物；Not significant：差异不显著的代谢物，

默认显示 P 值最小的前 5 个代谢物名称 
Figure 8  Volcano plot of differentially expressed metabolites under positive and negative ion modes. A: 
Positive ion mode; B: Negative ion mode. Each dot in the graph represents a substance, Up: Up-regulated 
differentially expressed metabolites; Down: Down-regulated differentially expressed metabolites; Not 
significant: Metabolites with insignificant differences. The top 5 metabolite names with the lowest P value 
are shown by default. 
 
氨酸等 85 种物质上调，占总显著差异代谢物总

数的 64.89%；L-蛋氨酸、7-甲基黄嘌呤、亮氨

酸、N-氨基-L-天冬氨酸、天冬氨酸等 46 种物

质下调，占总显著差异代谢物的 35.11%。顺式

1,2-二羟基-4-甲基环己-3,5-二烯-1-羧酸酯、4-甲
基儿茶酚、L-犬脲氨酸是上调最显著的 3 种物

质，烟酰胺、3,4-二羟基苯丙酸酯、L-酪氨酸是

下调最显著的 3 种物质。 
2.6.4  差异代谢物通路分析 

对 Pseudomonas sp. Z9 侵染的草菇子实体

和对照组所鉴定到的差异代谢物进行 KEGG 代

谢通路的富集分析，对照组(CK)和处理组(Z9)
差异表达代谢物中显著富集(P<0.05)的代谢通

路共有 48 条，结果如表 1 所示，表中展示 P 值

显著(P<0.05)的部分通路。氨基酸代谢为差异代

谢产物注释的主要通路，其中包括了色氨酸代

谢、苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸的生物合成和

酪氨酸代谢是氨基酸代谢中差异代谢物富集较

多的通路。 
绘制代谢通路影响因子气泡图，影响因子

反映代谢通路的富集程度，每个气泡代表一个

代谢通路，气泡越大，表示富集到该通路上的代

谢物数目越多。由图 10 可知，以影响因子 Impact
值>0.1 和 P<0.05 为差异代谢通路筛选条件，筛

选出 8 条差异显著的代谢通路，分别为：癌症的

中心碳代谢，蛋白质的消化和吸收，苯丙氨酸、

酪氨酸和色氨酸的生物合成，氨酰-tRNA 的生物

合成，植物激素的生物合成，色氨酸代谢，植物

次级代谢物的生物合成，以及氨基酸的生物合

成。其中影响因子最大的代谢通路是癌症的中心

碳代谢途径，这可能是病原侵染草菇的关键通

路。该通路中谷氨酰胺、柠檬酸共两种差异代 
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图 9  阴阳离子模式总差异代谢物 Z-score 图   纵坐标为代谢物名称，点的颜色代表不同组别，横坐

标为代谢物在组中相对含量通过 Z-score 换算得到的数值，越靠右代表该代谢物在该组中越多 
Figure 9  Z-score plot of overall differentially expressed metabolites under positive and negative ion modes. 
Vertical coordinate is the name of the metabolite, the color of the dots represent different groups, horizontal 
coordinate is the relative content of the metabolite in the group by Z-score conversion of the value, the more 
to the right means that the metabolite is more in the group. 
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表 1  差异代谢物的 KEGG 通路富集分析 
Table 1  KEGG pathway enrichment analysis of differential metabolites 
代谢通路类型 
Metabolic  
pathway type 

代谢通路 
Pathway name 

代谢物总数 
Total 
metabolites 

差异代谢物

数目 
Number of 
differential 
metabolites 

上调差异代 
谢物数目 
Numbers of 
up-regulated 
differential 
metabolites 

下调差异代谢

物数量 
Numbers of 
down-regulated 
differential 
metabolites 

氨基酸代谢 
Amino acid 
metabolism 

色氨酸代谢 
Tryptophan metabolism 

83 11 4 7 

苯丙氨酸、酪氨酸和色氨酸的生物合成 
Phenylalanine, tyrosine and tryptophan 
biosynthesis 

34 7 1 6 

酪氨酸代谢 Tyrosine metabolism 78 7 3 4 
精氨酸的生物合成 Arginine biosynthesis 23 4 2 2 
丙氨酸、天门冬氨酸和谷氨酸的代谢 
Alanine, aspartate and glutamate metabolism 

28 4 3 1 

化学结构转化图 
Chemical structure 
transformation 
maps 

植物次级代谢物的生物合成 
Biosynthesis of plant secondary metabolites 

141 19 8 11 

植物激素的生物合成 
Biosynthesis of plant hormones    

68 10 4 6 

莽草酸途径衍生生物碱的生物合成 
Biosynthesis of alkaloids derived from 
shikimate pathway 

143 11 4 7 

消化系统 
Digestive system  

蛋白质的消化和吸收 
Protein digestion and absorption 

47 10 1 9 

 矿物质吸收 Mineral absorption 29 4 1 3 
内分泌系统 
Endocrine system  

卵巢类固醇生成 
Ovarian steroidogenesis 

24 4 3 1 

 皮质醇的合成和分泌 
Cortisol synthesis and secretion  

12 3 3 0 

全局和概述地图 
Global and 
overview maps  

氨基酸的生物合成 
Biosynthesis of amino acids  

128 14 5 9 

辅助因子的生物合成 
Biosynthesis of cofactors  

324 20 11 9 

脂质代谢 
Lipid metabolism  

α-亚麻酸的代谢 
Alpha-linolenic acid metabolism  

44 5 5 0 

膜运输 
Membrane transport  

ABC 转运蛋白 
ABC transporters  

137 9 5 4 

神经系统 
Nervous system  

多巴胺能神经突触 
Dopaminergic synapse  

12 3 2 1 

翻译 
Translation  

氨基酸-tRNA 的生物合成 
Aminoacyl-tRNA biosynthesis  

52 8 1 7 

癌症：概述 
Cancer: overview  

癌症的中心碳代谢 
Central carbon metabolism in cancer  

37 9 2 7 

内分泌代谢疾病 
Endocrine and 
metabolic disease  

库欣综合征 
Cushing syndrome  

13 3 3 0 
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图 10  代谢通路影响因子气泡图   每个点代表一个代谢通路，横坐标是富集到不同代谢通路中的 Impact
值，纵坐标是富集通路。圆点表示通路上对应的代谢分子数目. 颜色与 P 值相关，颜色越红，P 值越

小，颜色越蓝，P 值越大 
Figure 10  Metabolic pathway impact factor bubble chart. Each dot represents a metabolic pathway, the 
horizontal coordinate is the value of Impact enriched into the different metabolic pathways, and the vertical 
coordinate is the enriched pathway. The dots indicate the number of corresponding metabolic molecules in 
the pathway. The color correlates with the P value, the redder the color, the smaller the P value, the bluer the 
color, the larger the P value. 
 
谢物上调，天冬氨酸、L-蛋氨酸、L-精氨酸、

L-色氨酸、L-苯丙氨酸、酪氨酸、L-组氨酸 7 种

差异代谢物下调。 

3  讨论与结论 
MDA 是膜脂过氧化的最终产物之一[8]，接

种病原菌后 48 h 内的草菇子实体 MDA 含量仍

保持在一个持续上升的水平，说明 Pseudomonas 

sp. Z9 刺激草菇产生了过量的活性氧，超出了

过氧化物酶系统的清除能力，从而导致膜脂过

氧化，使草菇细胞受损。这与白静等[25]的研究

结果一致，羊肚菌菌丝中丙二醛含量随着温度

的增加也随之增加，羊肚菌菌丝受到高温胁迫，

细胞膜受损。在郭铭等[26]的研究中，大麦条纹

病病菌侵染大麦叶片后，大麦叶片 MDA 含量

随侵染时间的增加而增加，这与本文的研究结

果一致。相对电导率的变化能直接反映细胞膜

受破坏的程度。本研究中，两组处理草菇的相

对电导率变化均呈先上升后持续稳定的趋势，

在 12 h 时均达到 90%以上，两组处理之间差异
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性不显著，说明草菇相对电导率的变化受病原

侵染的影响不明显，且 12 h 时草菇细胞膜已基

本完全被破坏。赵妍等[23]发现，草菇在 4 ℃储

藏过程中，草菇相对电导率随时间的增加呈先

上升后趋于稳定的趋势，且在 12 h 达到最大值，

这与本研究结果一致。 

当寄主受病原菌侵染或诱导处理后，寄主

会形成一套防御机制来抵御病原的入侵，与抗

病反应密切相关的一系列防御系统酶会发生明

显的变化[11]。在本研究中，草菇接种病原后 48 h

内 CAT 活性呈上升趋势，且均高于对照组，接

种病原后 SOD 活性先上升后下降，在 24 h 时

SOD 活性达到最高值。这说明病原菌的侵染后

草菇激活了自身防御系统，增强抗氧化能力，

促使其消除体内的过量活性氧，从而避免细胞

氧化损伤。这与周春元等[11]对有害疣孢霉侵染

双孢蘑菇的研究一致，该研究发现有害疣孢霉

侵染双孢蘑菇后，几种防御酶活性明显升高。

草菇被病原菌侵染后 PPO 活性在 48 h 内先下

降后上升，PPO 在食用菌中参与酚类物质的氧

化，可以将酚类物质氧化成醌类物质，这也是

双 孢 菇 采 后 褐 变 的 主 要 原 因 [27] ， 草 菇 受

Pseudomonas sp. Z9 侵染后体内发挥了相似的

防御机制。 

通 过 LC-MS 技 术 检 测 草 菇 子 实 体 被

Pseudomonas sp. Z9 侵染后代谢物含量变化，结

果发现，相较于对照组，Pseudomonas sp. Z9 侵

染后草菇子实体中共检测并鉴定到了 131 种显著

差异代谢产物，主要代谢物有氨基酸、酚类化

合物、黄酮类化合物、核苷酸、脂肪酸等，推

测这些化合物在 Pseudomonas sp. Z9 侵染草菇

中起到了重要的作用。Zhao 等[16]采用非靶向代

谢组技术探究了低温胁迫下不同持续时间草菇

菌丝的差异代谢物分析，结果表明，氨基酸、

有机酸、核苷酸、糖、脂肪酸、生物碱等物质

在持续低温胁迫下影响了草菇的生长和保存。

本研究中病原侵染引起的代谢物变化与低温胁

迫下草菇的代谢物变化相似。 

病原侵染草菇后烟酰胺显著下调，推测草

菇在响应病原入侵时，抑制了草菇免疫信号传

递。烟酰胺被认为是刺激植物免疫系统的初始

信号分子，在植物体内能提高植物的抗逆性[28]。

Sidiq 等[29]报道，施用烟酰胺可触发抗氧化剂和

抗真菌化合物的上调，从而有效抑制小麦赤霉

病的侵染。Pseudomonas sp. Z9 侵染会引起草菇

的防御反应，其中一种重要的反应是合成一系

列次生代谢产物，丁香酸是上调最多的代谢产

物。鲁晓峰等[30]发现丁香酸能降低草莓根系抗

氧化酶活性及根系线粒体功能，丁香酸还有清

除活性氧(reactive oxygen species, ROS)的功能。

推测在 Pseudomonas sp. Z9 侵染后，草菇的活

性氧含量可能会明显增加，从而刺激丁香酸的

生物合成途径。丁香酸的升高可能是草菇对抗

病原侵染的一个防御策略，减轻病原对细胞的

损害。 

通过 KEGG 通路富集分析，主要涉及的代

谢通路有氨基酸代谢、中心碳代谢、次生代谢

物的生物合成等，其中代谢产物富集最多的代

谢通路是氨基酸代谢途径，该途径中色氨酸代

谢、酪氨酸代谢是氨基酸代谢中差异代谢物富

集较多的通路。Zhao 等[16]利用非靶向代谢组探

究草菇对冷胁迫的响应机制，推测主要和氨基

酸代谢、能量代谢等通路相关，这与病原侵染

草菇的代谢组分析一致。吴志亮等[31]利用蛋白

质组学技术研究了草菇子实体的低温自溶，他

们也认为草菇对冷胁迫的响应机制与能量代

谢、氨基酸代谢、氨基肽酶活性、活性氧代谢、

脂肪酸合成等相关。氨基酸是生物体内所有蛋
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白质的基本组成单位，植物正常的生命活动离

不开氨基酸代谢 [32]。色氨酸代谢途径产生的

次生代谢物有一定的抗菌消炎作用，与植物的

防 御 反 应 密 切 相 关 [33] ， 本 研 究 中 草 菇 被

Pseudomonas sp. Z9 侵染后，L-犬脲氨酸的含量

显著上调，这与草菇抵御病原入侵密切相关。

酪氨酸是黑色素的合成前体，在酪氨酸代谢途

径中，酪氨酸被多酚氧化酶催化氧化为多巴胺，

多巴胺进一步氧化为醌，最终转化为深色色素

物质，如黑色素[34-35]。Gao 等[14]和 Cai 等[15]发

现羊肚菌和双孢蘑菇褐变的主要原因是酪氨酸

代谢途径上调。在本研究中，酪氨酸显著下调

表 达 ， 导 致 黑 色 素 合 成 受 阻 ， 这 可 能 是

Pseudomonas sp. Z9 侵染草菇产生黄色斑点，而

不是褐色的关键物质之一。 

本研究结果表明草菇被 Pseudomonas sp. 

Z9 侵染后差异代谢物发生了显著的变化，为认

识 Pseudomonas sp. Z9 侵染草菇的分子机制奠

定了基础。 
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