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摘  要：松露必须与植物共生形成外生菌根，通过与菌根进行物质互利交换才能形成子实体。【目

的】云南黑松露(Tuber sinense, SL)多与云南松(Pinus yunnanensis)共生，探明云南松露与其共生松

树的物质交流。【方法】应用液相质谱(liquid chromatograph mass spectrometer, LC-MS)技术，对

新鲜的云南黑松露及云南松松根(Pinus yunnanensis roots, SG)的代谢物谱进行分析。【结果】在 SL
及 SG 中分别检测到 1 304 个和 1 516 个物质，其中 SL 特有物质(Tuber sinense specificity, SLS) 399 个，

SG 特有物质(Pinus yunnanensis roots specificity, SGS) 611 个；二者共有的显著差异物质 294 个，

包括 SL 上调物质(differential metabolites-up, DEMs-up) 93 个，SL 下调物质 201 个。网络相关分析

表明，相对含量≥2.0 的 100 个(SLS 及 SGS 40 个，DEMs-up 60 个)物质有 92 个存在显著相关性。SLS
及 SGS 中 29 个关联物质及 DEMs-up 中 19 个物质，富集到 15 条重要通路，其主要涉及次生代谢

产物的生物合成、氨基酸的生物合成及代谢、维生素的生物合成及代谢三大类通路。【结论】松

露及松根所含有的代谢物间存在一定的网络关联；松露及松根中含有的一些物质，包括环磷酸腺

苷(cAMP)、植物甾醇、3-吲哚乙酸等物质对子实体的发育具有重要的调控作用。研究结果为今后

分析与子实体发育相关的潜在信号分子及探明云南松露与其共生松树的共生机制提供了理论依

据，同时为筛选菌根苗及子实体的促生物质，为规模化人工培养松露等奠定了实践基础。 
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Abstract: Truffles must be symbiotic with plants to form ectomycorrhiza (ECM), which facilitates 
the formation of fruiting bodies by mutually beneficial exchanges of substances. [Objective] To 
elucidate the flow of substances between Tuber sinense and Pinus yunnanensis in a symbiosis 
relationship. [Methods] Liquid chromatography-mass spectrometry (LC-MS) was employed to 
analyze the metabolite profiles of freshly harvested T. sinense (SL) and P. yunnanensis roots (SG). 
[Results] In SL and SG, 1 304 and 1 516 substances were detected respectively, including 399 
SL-specific substances (SLSs) and 611 SG-specific substances (SGSs). There were 294 common 
differential substances, including 93 up-regulated substances (DEMs-up) and 201 down-regulated 
substances in SL. The network correlation analysis revealed that 92 of the 100 substances with the 
relative content ≥2.0 (40 SLSs and SGSs and 60 DEMs-up) displayed significant correlations. 
Twenty-nine associated substances in SLSs and SGSs and 19 substances in DEMs-up were 
enriched in 15 important pathways, which mainly involved secondary metabolite biosynthesis, 
amino acid biosynthesis and metabolism, and vitamin biosynthesis and metabolism. [Conclusion] 
A network correlation existed between T. sinense and P. yunnanensis pine roots metabolites. Some 
substances in truffles and pine roots, including adenosine 3′,5′-cyclic monophosphate (cAMP), 
phytosterol, and indole-3-acetic acid, had regulatory effects on the development of fruiting bodies. 
The findings provided a theoretical basis for further studying the potential signaling molecules 
associated with fruiting body development and elucidating the symbiotic mechanism between T. 
sinense and pines. Additionally, this study laid a practical basis for screening the substances 
promoting the growth of mycorrhizal seedlings and fruiting bodies and for large-scale artificial 
cultivation of truffles. 
Keywords: Tuber sinense; pine roots; substance correlation; pathway correlation 
 
 
 

松露(truffles)，又名块菌，泛指生长于地下

的块状真菌子实体，被誉为“地下黄金”，因其

独特的香味、丰富的口感享誉全球[1]。近年研

究发现，松露具有增强免疫力、抗癌、抗氧化、

抗衰老、抗病原微生物、保护肝脏、调节女性

月经周期和性功能等多种药用功效，是人类防

病治病的宝贵药材[2-3]。块菌是典型的外生菌根

食用菌，必须与植物形成菌根后通过物质的共

生交换得到生长必需的营养，才能完成自身生

活史形成子实体(松露)[1,4]。块菌通常能与桦木
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科 (Betulaceae) 、壳斗科 (Fagaceae) 、胡桃科

(Juglandaceae) 、 松 科 (Pinaceae) 、 杨 柳 科

(Salicaceae)、椴树科(Tiliacea)等森林系统的建

群树种形成典型的互惠共生的外生菌根[1]。块

菌属共有 160 余种，我国有 80 多种，主要分布

于西南地区的云南省和四川省等，主要的黑块

菌品种有中国块菌(Tuber sinense K. Tao & B. 
Liu)、易贡块菌(Tuber yigongense L. Fan & W.P. 
Xiong)等[1]。云南黑松露，俗称猪拱菌，是中国

块菌的典型物种，属于块菌科 Tuberaceae、块

菌属 Tuber F.H. Wigg。其为云南珍稀及名贵的

野生菌之一，广泛分布于滇东、滇西、滇东南

地区 [5-6]。云南黑松露成熟子实体一般生长于

1−2 m 的深土中，其大多发现于云南松(Pinus 
yunnanensis)林下，群生于松树的细根上。 

野生块菌生长周期长(其完成生活史并产

生松露通常需要 7−10 年[7])、资源十分有限，加

之，随着无序的过度采挖及生境的影响，产量

急剧下降、价格大幅上升，已严重影响了资源

的可持续性利用。因此，加快块菌人工栽培技

术的研发具有重要的意义。在法国、意大利和

西班牙等欧洲国家，块菌可于种植园中进行人

工栽培[1,8]。在中国，前几年虽有黑孢块菌(Tuber 
melanosporum Vittad.)及中国块菌菌根苗培育

成功的报道[9]，但仍停留于实验阶段，目前市

场上的松露产品仍全部来源于野外采集。块菌

在地下完成整个生活史，生长发育周期中存在

很多谜团，特别是子实体(子囊果)的形成和发育

机制尚不清楚[10]。因此块菌的纯培养仍停留于

菌丝体阶段，且纯培养菌丝在营养单一的固体

或液体培养基生长极其缓慢，不会发育成子实

体，不能完成整个生活史。生产上块菌菌根苗

的培育通常采用块菌子实体匀浆或者孢子悬液

进行接种无菌根的树苗[1]，但菌根共生体的形

成需 2−3 年，施用菌根促生物质能加速块菌菌

根建成。然而，目前尚无高效的菌根促生剂。 
块菌与宿主共生机制的研究可为块菌人工

栽培奠定重要的理论基础。目前，块菌属与宿

主植物根系的共生机制研究主要围绕二者之间

的信号交流及分子对话展开，如天冬酰胺等有

机氮源对块菌菌根的形成有显著促进作用[11]；

氮代谢及碳代谢是云南黑松露与云南松共生过

程中最重要的 2 个代谢[5]；吲哚乙酸和乙烯是

白 松 露 (Tuber borchii) 、 黑 松 露 (Tuber 
melanopsorum)与宿主岩蔷薇(Cistus incanus)相
互作用的核心信号分子 [12]；沙漠松露(Terfezia 
boudieri) 通 过 分 泌 生 长 素 与 翡 翠 盘

(Helianthemum sessiliflorum)进行信号交流[13]；

黑松露(Tuber melanosporum)细胞壁蛋白(如疏

水蛋白、黏附蛋白和甘露蛋白)相关基因在与寄

主植物(Corylus avellana L.)共生互作过程中被

诱导表达[14]；黑松露(Tuber melanosporum)外生

菌根中的外被层和哈蒂格网层在基因表达和功

能上存在明显的差异[15]。综上所述，块菌与宿

主植物共生机制的研究虽然取得了一些进展，

但因块菌、宿主植物种类及地域存在较大差异，

如以上研究的块菌种大多分布于欧洲或沙漠地

区，宿主植物大多为阔叶树种，仍然有必要进

行深入研究。中国块菌及针叶树种云南松共生

机制的研究，目前尚未见报道。 
代谢产物在生物体中扮演着重要的角色，

是细胞内外相互作用的关键因素之一。除维持

正常生理功能外，其可以作为信号分子，通过

交互链接的代谢通路，调节生物体的生长。代

谢产物在菌根共生体间的信息传递和物质交流

中具有重要作用。运用代谢组学技术，分析松

露子实体及松根的小分子代谢物，关注子实体

特有物质及上调物质，将关注的低成本物质用

于人工栽培，如菌根苗或子实体期的促生剂开

发，是一种人工培养共生菌的快捷途径及创新
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思路，值得尝试。目前，从代谢物角度探究菌

根共生机制的研究相对较少。 
本实验室前期利用 1H-NMR、GC-MS 技术

对松露及松根的代谢谱分析表明，两种方法检

测到的化合物较少，而且大多是糖、酸、醇及

氨基酸类[5]。随着真菌数据库收录物质的增多，

液相色谱-质谱联用(liquid chromatograph mass 
spectrometer, LC-MS)技术因具有较高的灵敏度

和较宽的动态范围，且具有高特异性和高重现

性，已广泛用于动物、植物的研究[16]，并且在

菌物研究中也有相关的报道[17-18]。本文以新鲜

的云南松露及其共生云南松松根为研究材料，

运用 LC-MS 技术，对松露及松根的代谢谱进行

分析，以了解松露与松根的关联物质，为深入

探究与子实体发育相关的潜在信号分子、阐明

云南松露与其共生松树的共生机制提供理论依

据，并为筛选能够促进菌根苗及子实体生长的

物质、进而为云南松露的规模化人工培养奠定

重要的实践基础。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

实验材料为新鲜的云南黑松露子实体

(Tuber sinense body, SL)及其共生云南松根

(Pinus yunnanensis roots, SG)，二者取自云南省

禄劝县新华村(102°51.878′E，25°55.141′N，海

拔 2 175 m)。2021 年，于样点采集了 7 个松露

居群的 35 个菌块(每个居群取 3−7 个)及 30 根

细松根(每个居群取 3−5 根)。次日，挑取 25 个

块菌，使用流动的清水冲洗，再以吸水纸吸去

表面水分(图 1)，于超净台上切去外面的表皮，

取内部的组织块，切成小碎块(一个菌块可切分

100−300 个小碎块)后放于无菌大烧杯中，将取

自 25 个块菌的所有碎小组织块混匀，制备冻干

粉；另外 10 个块菌，送昆明食用菌研究所鉴定

为中国块菌 Tuber sinense 后，作为标本保存于

云南大学生命科学学院植物标本馆，标本号为

YNTuber-1。挖回的松根，先将松根(长70−100 cm)
用无菌水洗净、晾干，用剪刀(细根)或切割机(粗
根)剪成小段或薄片(每根切分成 80−200 个小段

或薄片)，制备冻干粉，10 根作为标本与松露一

起保存，标本号为 YNpinus-6。 

1.2  冻干粉制备 
松露：将以上无菌条件下分离的 25 个块菌

的所有碎小组织块放于 5 L 的无菌大烧杯中，

在涡旋仪上振荡混匀。使用灭菌的带盖不锈钢

捣碎器(高 16 cm、直径 10 cm)加入液氮后迅速

将组织块研磨成粉末状，将每次研磨的块菌细

粉再倒入 5 L 的无菌大烧杯中，再次混匀；将

混匀的菌粉分装在 5 mL 无菌冻存管中，一般分

装 50 管，剩余的放入带盖的罐头瓶中；将所有

管子及瓶子，置于−80 ℃超低温冰箱冷藏 6 h
以上，再进行真空冷冻干燥 48 h 以上至水分完

全去除；用封口膜密封管口或瓶口后放入加有

硅胶干燥剂的大号密封袋中，于−80 ℃冷藏备

用。松根：将以上 20 根松根的所有小段或薄片，

按以上操作混匀，用高速粉碎机将其打碎；去

除丝状的纤维后，混匀；其余步骤同松露。 
 

 
 

图 1  云南松露新鲜子实体 
Figure 1  Tuber sinense fruiting bodyies. 
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1.3  样品提取 
分别称取 80 mg 松露子实体和松根冻干粉

于 3 个 2.0 mL 离心管中，每管分别加入 800 μL 
80%甲醇(色谱级，−20 ℃预冷)。将这些混合物

涡旋 90 s 混匀，接着在冰浴条件下使用 45 kHz
超声波辅助萃取 1 h，之后将样品−20 ℃静置  
1 h，随后于 4 ℃、12 000 r/min 离心 15 min，
收集全部上清液并再次进行离心处理。之后从

离心管中移取 200 μL 上清液，加入 5 μL 内标

(140 μg/mL 二氯苯丙氨酸)，用 1 mL 无菌注射

器吸取处理后的样品，经 0.22 μm 聚四氟乙烯

超滤膜过滤至进样瓶中，待上样检测。 

1.4  LC-MS 分析 
1.4.1  色谱及质谱条件 

采用液相色谱 -质谱联用仪 (ThermoFisher 
Scientific 公司 )对样品进行分析。色谱柱为

Hypersil GOLD-C18 柱 (2.1 mm×100 mm×    
1.9 μm)；柱温：27.5 °C；自动进样器温度：4 ℃；

进样量：10 μL；流速：0.3 mL/min；流动相：

水+0.1%甲酸为流动相 A，甲醇为流动相 B；洗

脱程序：0−2 min 95% A，2−4 min 95%−30% A，

4−8 min 30% A，8−10 min 30%−5% A，10−16 min
保持 5% A，16−18 min 5%−95% A，18−20 min 
5%−95% A。质谱采用高分辨 FTMS 全扫描模

式(m/z 范围 70−1 050，分辨率 60 000)。质谱参

数：离子源，电喷雾 ESI (正/负离子)；离子源

温度，350 ℃ (+, −)；毛细管温度，350 ℃ (+, −)；
喷雾电压，3 000 V (+, −)；加热器温度，300 ℃ 
(+, −)；鞘气流速，35 arb (+, −)；辅气流速 15 arb 
(+, −)；尾气流速，1 arb (+, −)；S-Lens RF level，
30% (+)和 60% (−)。 

1.4.2  代谢物鉴定 
将 下 机 数 据 (.raw) 文 件 导 入 Compound 

Discoverer TM3.1 软件(ThermoFisher Scientific
公司)中，根据保留时间、质荷比(m/z)、碎片化

模式等参数进行初步定性，并对各代谢物的峰

面积分别进行相对定量分析(用匹配物质的峰面

积值/内标峰面积值来表征该物质的含量)。为提

高代谢物鉴定的可信度，将原始峰谱图用 Thermo 
Xcalibur Qual Browser 软件，根据保留时间偏差

0.2 min 和质量偏差 5×10−6 分别进行峰对齐，依

据目标母离子、碎片离子和 m/z 等，并结合公用

数据库 MS-DIAL (systemsomicslab.github.io)，与

真菌数据库 (mzLogic-zhenjun.cdProcessingWF)
进一步比较、定性化合物。最后通过空白样本

消除背景离子影响，并对定量结果进行归一化

处理，最终得到各样品 Excel 格式的二维数据

矩阵)[19]。 

1.4.3  数据的可靠性及差异物质分析 
将含有代谢产物名称，保留时间，离子碎

片以及代谢产物相对含量的数据矩阵导入

SIMCA-P 14.1 (Umetrics, Umea, Sweden)软件，

对数据进行中心化和规格化之后进行主成分分

析(principal component analysis, PCA)和最小二

乘法显著性分析(partial least squares discriminant 
analysis, PLS-DA)来观察样本之间的总体分布

和区分各组样本代谢轮廓的总体差异，通过正

交偏最小二乘法判别分析(orthogonal PLS-DA, 
OPLS-DA)中变量权重值(variable importance in 
projection, VIP)大于 1 的组分和相关系数标注

的载荷图中|P|>0.02 和|P (corr)|>0.5 的区域来确

定差异变量。对差异变量进行定性和内标归一

化定量后，采用 Student’s t-test 方法的双尾 t 检
验进行差异显著性分析。选取 VIP>1，P<0.05
且差异倍数 (fold change, FC)≥2 或 ≤0.5 (即  
|log2 FC|≥1)的成分作为显著差异性代谢物。本

文火山图利用 TBtools 绘制，柱状图利用

GraphPad Prism 8.0.2 绘制。 

1.5  差异物质富集及物质关联分析 
分别将松露特有(SLS)、松根特有(SGS)及
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二者共有(DEMs)物质，在基迪奥生物信息云平台

(https://www.omicshare.com/)进行 KEGG 富集分 
析。SLS 及 SGS 分别用本实验室前期松露及松

根的 3 个平台(1H-NMR、GC-MS 和 LC-MS)检
测到的所有化合物作为背景文件，DEMs 用松露作

为背景文件。SLS 及 SGS 数据库分别选择真菌数

据库、植物数据库，DEMs 数据库选择真菌数据库。

代谢通路间的网络关联用 KEGG 富集高级网络分

析工具完成。物质的网络关联用 MetaboAnalyst 4.0
平台(https://www.metaboanalyst.ca/)的 Network 
Analysis 模块及 Cytoscape_v3.10.0 软件完成。

在 Network Analysis 模块中，将目标化合物，

与数据库(PubMed、KEGG)中的化合物，通过

STITCH 提取化合物-化合物关联，以分析化合

物与化合物的互作关系；节点展示的参数设置

为 degree>2、betweenness>1。利用 R 4.2.2 软件

的 corrplot 包计算各化合物间的皮尔逊相关系

数(Pearson’s correlation coefficient, PCC)，选取

|PCC|>0.8，P<0.05 的物质用 Cytoscape (v3.10.0)
软件可视化。 

2  结果与分析 
2.1  样本峰谱图及多元统计学分析 

图 2A、2B 分别为松露(SL)及松根(SG)的峰

谱图。为充分了解组间的数据差异，将松露及

松根的两组数据，利用 SIMCA-P 14.1 软件进行

多元统计学分析。SL 组内 3 个重复样聚在第一

主成分的正半轴，SG 组内 3 个重复样聚在第一

主成分的负半轴，分离趋势明显，且均置于 95%
置信区间内，无异常值存在(图 2C)，说明两组

数据间存在明显差异。采用有监督的正交偏最

小二乘判别分析(OPLS-DA)进一步确定比较组

分之间的差异成分，OPLS-DA 分析必须以模型

验证为基础，如图 2D 所示，经过 200 次交叉

验证，左端任何一次随机排列产生的 R2、Q2 均

小于右端的原始值，Q2 与纵轴交点为−0.556<0， 
结果显示模型可靠有效且预测性良好，可以继

续进行 OPLS-DA 分析。OPLS 模型验证参数

P<0.05 (图 2E)，表征模型验证成立，两组样品得

到最大分离，有效降低了组内差异[9]。 

2.2  代谢组分总体分析及共有差异代

谢物筛选 
在SL及SG中分别共检测到1 304个和1 516个

化合物(图 3A)，其中 SL 特有物质(SLS) 399 个，

SG 特有物质(SGS) 611 个；SL 及 SG 的共有物

质 905 个。 

基于 OPLS-DA 结果，在 SL 及 SG 的 905 个

共有物质中，筛选了 294 个显著差异代谢物

(differential metabolites, DEMs)，其中，SG vs. SL，

上调物质有 93 个，下调物质有 201 个(图 3B)。 
用匹配物质的峰面积值 /内标峰面积值来

表征该物质的相对含量。松露特有物质(SLS)、

松 根 特 有 物 质 (SGS) 、 93 个 上 调 差 异 物

(DEMs-up)都出现了一些高含量物质(图 3C)。按

含量高低，将 SLS、SGS、DEMs-up 及 201 个下

调差异物质(DEMs-down)的含量分为了≥10.0、

2.0−10.0、1.0−2.0、0.5−1.0、0.1−0.5、<0.1 这 6 个

区段。在 SLS 中，≥2.0 仅占了 2.00%；<0.1 占

了 68.67%。在 SGS 中，≥2.0 占了 5.23%；<0.1

的占了 67.43%。在 DEMs-up 中，≥2.0 占了

64.52%；<0.1 的占了 11.83%。在 DEMs-down

中，≥2.0 仅占了 0.50%；<0.1 的占了 95.52%。 

2.3  高含量物质 
2.3.1  特有物质 

图 4A 展示了 399 个松露特有物质(SLS)、
611 个松根特有物质(SGS)中，相对含量≥2.0 的

40 个化合物，其中，SLS 中有 8 个化合物，SGS

中有 32 个化合物。SLS 中相对含量居于前 3 的

物质依次是美他美宁(metameconine, MTC)、 
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图 2  云南松露(SL)及松根(SG)的峰图及多元统计学分析。A：SL 峰谱图；B：SG 峰谱图；C：PCA
得分图；D：置换模型验证；E：OPLS-DA 得分图。 
Figure 2  Peak diagrams and multivariate statistical analysis of Tuber sinense (SL) and pine roots (SG). A: SL peak 
spectra; B: SG peak spectra; C: PCA score chart; D: Replacement model verification; E: OPLS-DA score chart. 
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噻苯隆(thidiazuron, THR)、环磷酸腺苷(adenosine 
3′,5′-cyclic monophosphate, cAMP)，其含量分别

为 19.49、11.98、4.28；SGS 中相对含量居于前 3
的物质依次是双阿魏酰腐胺(diferuloyl putrescine, 
DIP) 、 去 氧 短 小 蛇 根 草 苷 (deoxypumiloside, 
DEL)、牛磺胆酸(taurohyocholic acid, TAC)，其

含量分别为 30.15、21.68、16.53。图 4B 用

Cytoscape (v3.10.0)软件展示了 SLS及 SGS间的

物质关联。40 个化合物中存在显著相关性的化

合物有 35 个，其中，SLS 中最高含量 MTC 与

SGS 中最高含量 DIP；SLS 中次高含量 THR 与

SGS 中第 3 含量 TAC；SLS 中第 3 含量 cAMP
与 SGS 中次高含量 DEL 分别显著相关(图 4B)。 

2.3.2  共有差异物质 
图 5A 展示了 DEMs-up 中相对含量≥2.0 的

60 个化合物(占了 64.52%)，其中相对含量居于 
 

 
图 3  松露(SL)及松根(SG)的化合物数。A：SL 及 SG 的特有物质及共有物质；B：SL 及 SG 共有上调及下调

差异物质的火山图；C：SL 及 SG 特有物质、共有上调及下调差异物质的含量分段之化合物数(Rc：相对含量)。 
Figure 3  Tuber sinense (SL) and pine roots (SG) compounds. A: Specific substances and common 
substances of SL and SG; B: Volcanic map of common up-regulated and down-regulated differential 
substances of SL and SG; C: The number of compounds of the content segments of specific substances and 
common up-regulated and down-regulated differential substances of SL and SG (Rc: Relative content). 
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图 4  SLS 及 SGS 中 40 个化合物的相对含量(≥2.0)及其关系。A：SLS 及 SGS 中 40 个化合物的含量；

B：40 个化合物中存在显著相关的 35 个化合物间之网络关系。红色填充圆圈为 SLS 中的化合物；绿色

填充圆圈为 SGS 中的化合物；蓝色字体表示 SLS 及 SGS 中含量前 3 的 6 个化合物。 
Figure 4  Relative contents (≥2.0) and their relationships of 40 compounds in SLS and SGS. A: Contents of 
40 compounds in SLS and SGS; B: Network correlations of 35 compounds with significant correlation among 
40 compounds. The red filled circles represent the compounds in SLS; Green filled circles represent 
compounds in SGS; The blue fonts represent six compounds of the top three contents of SLS and SGS. 
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图 5  DEMs-up 中 60 个化合物的相对含量(≥2.0)及其关系。A：DEMs-up 中 60 个化合物的含量；B：60 个
化合物中存在显著相关的 57 个化合物间之网络关系。蓝色字体表示 DEMs-up 中含量居前的 6 个化合物。 
Figure 5  Relative contents (≥2.0) and their relationships of 60 compounds in DEMs-up. A: Contents of   
60 compounds in DEMs-up; B: Network correlation of 57 compounds with significant correlation among  
60 compounds. The blue fonts represent the top six compounds of BCD-up. 
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前 6 的物质依次是氢可酮(hydrocodone, HYD)、
倍氯米松 (beclomethasone, BLS)、植物甾醇

(stigmasterol, STR)、甜菜碱(betaine, BET)、甲

氧 咪 草 烟 (imazamox, IMA) 、 L- 精 氨 酸

(L-arginine, ARG)，其含量分别为 68.02、64.50、
55.14、43.48、35.80、32.33。60 个化合物中存

在显著相关的化合物有 57 个(图 5B)，其中，

HYD 及 IMA 各在一个独立模块，BLS、STR、

BET、ARG 共联于一个模块中。 

2.4  通路富集分析 
2.4.1  特有物质 

将松露的 399 个特有物质(SLS)和松根的

611 个特有物质(SGS)，分别进行 KEGG 富集分

析，SLS 共富集到 59 条通路，SGS 共富集到

51 条通路。图 6A 和 6B 展示了 SLS 及 SGS 的

前 28 条通路，SLS 及 SGS 皆富集到的 8 条共

有通路，其分别为抗坏血酸和醛酸盐代谢

(ascorbate and aldarate metabolism, Asc.-ald. 
met.)、谷胱甘肽代谢 (glutathione metabolism, 
Glu. met.)、类胡萝卜素生物合成 (carotenoid 
biosynthesis, Car. bio.)、牛磺酸和次牛磺酸代谢

(taurine and hypotaurine metabolism, Tau.-hyp. 
met.)、卟啉代谢(porphyrin metabolism, Por.met.)、
倍半萜类和三萜类生物合成 (sesquiterpenoid 
and triterpenoid biosynthesis, Ses.-tri.bio.)、苯丙

氨酸代谢(phenylalanine metabolism, Phe.met.)、
半胱氨酸和蛋氨酸代谢(cysteine and methionine 
metabolism, Cys.-met. met.)。 

将以上 SLS 及 SGS 共有的 8 条通路进行网

络关联分析，按通路关联数(degree 值)大小依次

为半胱氨酸和蛋氨酸代谢、苯丙氨酸代谢、类

胡萝卜素生物合成、谷胱甘肽代谢、牛磺酸和

次牛磺酸代谢、卟啉代谢、抗坏血酸和醛酸盐

代谢、倍半萜类和三萜类生物合成，degree 值

分别依次为 15、8、8、6、6、6、4、4 (图 6C)，
其中以半胱氨酸和蛋氨酸代谢通路 degree 值最

大，推测该通路为关联物质代谢各通路的重要

或枢纽通路。 
SLS 及 SGS 中参与以上 8 条通路的化合物

分别有 17 个和 12 个，共 29 个。如图 7A 所示，

SGS 中的 S-(5′-腺苷)-L-甲硫氨酸[S-(5′-adenosyl)-L- 
methionine]、谷胱甘肽(glutathione)、5′-脱氧甲硫腺

苷 (5′-methylthioadenosine) 、磺基丙氨酸 (cysteic 
acid)通过半胱氨酸和蛋氨酸通路与 SLS 中的 S-腺
苷-L-高半胱氨酸(S-adenosylhomocysteine)、甲硫腺

苷 (methylthioadenosine) 、 L- 半 胱 亚 磺 酸

(3-sulfinoalanine) 、 O- 乙 酰 基 -L- 丝 氨 酸

(O-acetylserine)关联；SGS 中的 N-乙酰-DL-苯丙

氨 酸 (N-acetyphenylalanin) 、 β- 苯 乙 胺

(phenylethylamine)通过苯丙氨酸代谢通路与

SLS 中的 L-酪氨酸(L-tyrosine)、N-乙酰-L-苯丙

氨酸(N-acetyl-L-phenylalanine)关联；SGS 中的

番 茄 红 素 (lycopene) 、 3,4- 二 氢 球 甾 (3,4- 
dihydrospheroidene)通过类胡萝卜素生物合成

通路与 SLS 中的红酵母烯(torulene)、4,4′-二脱

辅基链孢红素 (4,4′-diaponeurosporene)关联；

SGS 中的谷胱甘肽、维生素 C (ascorbic acid)、
焦谷胺酸(proglutamate)通过谷胱甘肽代谢通路与

SLS 中的氧化型谷胱甘肽(oxidized glutathione)、
1,4-丁二胺(putrescine)、亚精胺(spermidine)、γ-
谷氨酰半胱氨酸(γ-glutamylcysteine)关联；SGS
中的磺基丙氨酸通过牛磺酸和次牛磺酸代谢通

路与 SLS 中的 L-半胱亚磺酸关联；SGS 中的磷

酸苏氨酸(phosphothreonine)通过卟啉代谢通路

与 SLS 中的胆绿素 (biliverdin)、维生素 B12 

(cyanocobalamin)关联；SGS 中的维生素 C 通过

抗坏血酸和醛酸盐代谢通路与 SLS 中的黏酸

(mucic acid)、L-古洛糖酸-γ-内酯(L-gulonolactone)
关联；SGS 中的棉酚(gossypol)通过倍半萜类和

三萜类生物合成通路与 SLS 中的 β-香树精

(β-amyrin)关联。 
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图 6  SLS 及 SGS 的富集分析及 8 条共有通路间网络关系。A：SLS 富集的前 28 条通路；B：SGS 富

集的前 28 条通路(标红的字体为 SLS 及 SGS 共有的 8 条通路)；C：8 条共有通路间的关联。 
Figure 6  Enrichment analyses of SLS and SGS and network relationships among eight common pathways. 
A: The top 28 pathways enriched for SLS; B: The top 28 pathways enriched for SGS (The lettering in red 
show eight common pathways of SLS and SGS); C: The associations among the eight common pathways. 
 

MetaboAnalyst 4.0 平 台 (https://www. 
metaboanalyst.ca/)的 Network Analysis 模块有助

于突显大量注释化合物之间的潜在功能关系。

将 8 条通路的 29 个化合物在 Network Analysis
中匹配到 10 个，如图 7B 所示，SGS 中的 4 个

物质(5′-脱氧甲硫腺苷、番茄红素、谷胱甘肽、

磷酸苏氨酸，其关联化合物数分别为 9、1、16、
8)与 SLS 中的 8 个物质(S-腺苷-L-高半胱氨酸、

亚精胺、1,4-丁二胺、氧化型谷胱甘肽、L-酪氨

酸、O-乙酰基-L-丝氨酸、γ-谷氨酰半胱氨酸、

L-古洛糖酸-γ-内酯，其关联化合物数分别为 14、
14、14、8、8、7、7、3)存在网络关联。 

2.4.2  共有差异物质   
将上述 93 个松露上调的共有差异物

(DEMs-up)进行 KEGG 富集分析，共富集到 32
条通路，前 30 条富集通路如图 8A 所示，其中

P<0.05 的通路有 7 条，从上到下依次为 D-氨基

酸代谢(D-amino acid metabolism)、赖氨酸降解

(lysine degradation)、甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸

代谢(glycine, serine and threonine metabolism)、
氨 酰 -tRNA 生 物 合 成 (aminoacyl-tRNA 
biosynthesis)、氨基酸的生物合成(biosynthesis 
of amino acids) 、 ABC 转 运 蛋 白 (ABC 
transporters) 及 次 生 代 谢 产 物 的 生 物 合 成

(biosynthesis of secondary metabolites) 。

DEMs-up 中参与 7 条通路的化合物共有 19 个：

植物甾醇(stigmasterol)、甜菜碱(betaine)、L-精氨

酸(L-arginine)、L-赖氨酸(L-lysine)、胆碱(choline)、 
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图 7  SLS 及 SGS 中 8 条共有通路的化合物通路及网络关联。A：29 个化合物的通路关联；B：29 个化
合物中匹配到 12 个化合物的网络关联。红色字体及红色实心圆圈为 SLS，绿色字体及绿色实心圆圈为
SGS。Asc.-ald. met.：抗坏血酸和醛酸盐代谢；Glu. met.：谷胱甘肽代谢；Car. bio.：类胡萝卜素生物合
成；Tau.-hyp. met.：牛磺酸和次牛磺酸代谢；Por.met.：卟啉代谢；Ses.-tri.bio.：倍半萜类和三萜类生
物合成；Phe.met.：苯丙氨酸代谢；Cys.-met. met.：半胱氨酸和蛋氨酸代谢。 
Figure 7  Compound pathways and network associations of eight common pathways in SLS and SGS. A: 
Pathway associations of 29 compounds; B: The network associations of 12 compounds were matched out of 
29 compounds. Red fonts and red filled circles represent SLS, green fonts and green filled circles represent 
SGS. Asc.-ald. met.: Ascorbate and aldarate metabolism; Glu. met.: Glutathione metabolism; Car. bio.: 
Carotenoid biosynthesis; Tau.-hyp. met.: Taurine and hypotaurine metabolism; Por.met.: Porphyrin 
metabolism; Ses.-tri.bio.: Sesquiterpenoid and triterpenoid biosynthesis; Phe.met.: Phenylalanine 
metabolism; Cys.-met. met.: Cysteine and methionine metabolism. 
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图 8  93 个上调差异物质的富集分析及 7 条显著差异通路间网络关系。A：前 30 条富集通路；B：7
条显著富集通路间的关联。 
Figure 8  Enrichment analysises of 93 up-regulated differential substances and the network relationships 
among seven significant differential pathways. A: The top 30 enriched pathways; B: The association among 
seven significantly enriched pathways. 
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α-生育酚(α-tocopherol)、脯氨酸(proline)、烟酸

(nicotinate)、苏氨酸(threonine)、胱硫醚(cystathionine)、
2,6-二氨基庚二酸(2,6-diaminopimelic acid)、腺

嘌呤(adenine)、脱乙酰长春刀灵(deacetylvindoline)、
苯基乳酸(3-phenyllactic acid)、6,7,4′-三羟基异

黄酮(demethyltexasin)、哌啶酸(pipecolate)、谷

氨酰胺(L-glutamine)、脱氧肉碱(deoxycarnitine)、
鸟嘌呤核甙(guanosine)。其中，植物甾醇、甜菜

碱、L-精氨酸的含量居于前 6；赖氨酸、胆碱、

α-生育酚、脯氨酸、烟酸的含量也较高，分别

为 17.39、8.08、7.15、4.64、3.79。 
将以上 7 条通路进行关联分析，degree 值

较大的有 5 条通路，按 degree 值大小依次为甘

氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢(glycine, serine and 
threonine metabolism, Gly-ser-thr. met.)、次生代

谢产物的生物合成 (biosynthesis of secondary 
metabolites, Bio. of sec. met.)、D-氨基酸代谢

(D-amino acid metabolism, D-ami. met.)、氨酰- 
tRNA 生物合成 (aminoacyl-tRNA biosynthesis, 
Ami-tRNA bio.)、赖氨酸降解(lysine degradation, 
Lys.deg.)，degree 值分别为 22、21、13、9、7，
其中以甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢以及次生

代谢产物的生物合成 2 条通路最大(图 8B)。推

测该两条通路为关联物质代谢各通路的重要或

枢纽通路。 
DEMs-up 中参与以上 5 条通路的化合物共

有 18 个(除以上 19 个物质中的鸟嘌呤核甙外)。
由图 9A 可看出，这 18 个物质皆参与了次生代

谢产物的生物合成 (biosynthesis of secondary 
metabolites, BSM)；其中甜菜碱、胆碱、苏氨酸、

胱硫醚 4 个物质参与了甘氨酸、丝氨酸和苏氨

酸代谢；L-精氨酸、赖氨酸、脯氨酸、苏氨酸、

谷氨酰胺、2,6-二氨基庚二酸 6 个物质参与 D-
氨基酸代谢；L-精氨酸、赖氨酸、脯氨酸、苏

氨酸、谷氨酰胺 5 个物质参与了氨酰-tRNA 生

物合成；赖氨酸、哌啶酸、脱氧肉碱 3 个物质

参与了赖氨酸降解。另外，植物甾醇通过类固

醇生物合成(sterol biosynthesis)通路、腺嘌呤通

过玉米素生物合成(zeatin biosynthesis)通路、

6,7,4′- 三羟 基异黄酮 通过异黄 酮生物合 成

(isoflavonoid biosynthesis) 通 路 、 α- 生 育 酚

(α-tocopherol) 通 过 生 育 酚 生 物 合 成

(tocopherol/tocotorienol biosynthesis)通路、脱乙

酰长春刀灵(deacetylvindoline)通过文多灵生物

合成(vindoline biosynthesis)通路参与到 BSM 大

通路中；烟酸通过烟酸和尼克酰胺生物合成

(nicotinate and nicotinamide metabolism)通路参

与到维生素代谢中。 
将以上 5 条通路的 18 个化合物在 Network 

Analysis 中匹配到 8 个，这 8 个物质分别为植

物甾醇、甜菜碱、L-精氨酸、L-赖氨酸、胆碱、

α-生育酚、谷酰胺、腺嘌呤，其 degree 值分别

为 11、9、6、6、8、6、3、3 (图 9B)。 

3  讨论 
松露等绝大部分名贵及珍稀的大型真菌，

皆属于外生菌根真菌。松露因生长于地下，其

子实体的生长发育过程至今仍是一个未解之

谜。云南黑松露大多与云南松共生，其与松根

形成了互惠互利的菌根共生体，这个微妙的共

生体是物质和信息交流及传递的重要场所[5]。

本研究采用代谢组学方法，分析云南黑松露及

其共生松根的物质及通路关联，推测与子实体

发育相关的潜在物质，以期为下一步筛选子实

体的促生物质奠定理论基础。 

3.1  松露及松根物质的调控通路及网

络关联 
生物体中的代谢产物形成了一个复杂的网

络关联。代谢通路在生物体内依赖成千上万的

代谢物质作为节点，相互连通、相互交叉， 
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图 9  DEMs-up 中 5 条通路的化合物通路及网络关联。A：18 个化合物的通路关联；B：18 个化合物

中匹配到 8 个化合物的网络关联。紫色字体为通路名；紫色实心圆圈为 8 个化合物。Gly-ser-thr. met.：
甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢；Bio. of sec. met.：次生代谢产物的生物合成；D-ami. met.：D-氨基酸代

谢；Ami-tRNA bio.：氨酰-tRNA 生物合成；Lys.deg.：赖氨酸降解。 
Figure 9  Compound pathways and network associations of five pathways in DEMs-up. A: Pathway 
associations of 18 compounds; B: The network associations of eight compounds were matched out of 18 
compounds. The purple fonts are the pathway names; The purple filled circles are eight compounds. 
Gly-ser-thr. met.: Glycine, serine and threonine metabolism; Bio. of sec. met.: Biosynthesis of secondary 
metabolites; D-ami. met.: D-amino acid metabolism; Ami-tRNA bio.: Aminoacyl-tRNA biosynthesis; 
Lys.deg.:Lysine degradation. 
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构成了复杂的代谢网络。随着各种代谢通路研

究的日趋成熟，可以探究相互衔接的各代谢物

如何通过网络通路调控生物体的生长。本研究

中 399 个松露特有物质(SLS)、611 个松根特有

物质(SGS)及 93 个上调差异物质(DEMs-up)，富
集到的 15 条通路(包括 SLS 及 SGS 富集到的 8
条共有通路，DEMs-up 显著富集的 7 条通路)， 
主要涉及次生代谢产物生物合成 (biosynthesis 

of secondary metabolites, BSM)、氨基酸的生物合

成及代谢(biosynthesis and metabolism of amino 

acids, ABM) 、 维 生 素 的 生 物 合 成 及 代 谢

(biosynthesis and metabolism of vitamins, VBM)
三大类通路(图 10)。SLS、SGS 及 DEMs-up 物

质通过交互复杂的 3 类通路发生网络关联。 

以 SLS 及 SGS 中相对含量≥2.0 的 40 个化

合物(SLS 8 个，SGS 32 个)为例，利用 Cytoscape 
(v3.10.0)软件展示了其中具有显著相关性的 35 个

化合物，其中 SLS 中最高含量的美他美宁

(MTC)与 SGS 中最高含量双阿魏酰腐胺(DIP)；
SLS 中次高含量噻苯隆(THR)与松根中第 3 含

量的牛磺胆酸(TAC)；SLS 中第 3 含量环磷酸腺

苷 cAMP 与松根中次高含量去氧短小蛇根草苷

(DEL)分别发生了显著关联。由此推测 399 个

SLS 与 611 个 SGS 间存在一定的网络关联。 
以 DEMs-up 中相对含量≥2.0 的 60 个化合

物为例，展示了其中存在显著相关的 57 个化合

物的网络关联。其中，第 2 含量的倍氯米松

(BLS)、第 3 含量的植物甾醇(STR)、第 4 含量的 
 

 
 

图 10  松露及松根中关联物质的调控通路 
Figure 10  Regulatory pathways of associated substances in truffles and pine roots. 
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甜菜碱(BET)、第 6 含量的 L-精氨酸(ARG)共同

关联于一个模块中。由此推测 294 个差异物质

DEMs 间存在一定的网络关联。 

3.2  调控松露子实体发育的潜在物质

分析 
松露与松根共生过程的物质及信号传导研

究仍然薄弱。松露与松根的关联物质，在子实

体的生长发育过程中起着一定的调控作用。 

3.2.1  松露与松根特有物质 
将 399 个 SLS 及 611 个 SGS 分别进行

KEGG 富集分析，SLS 和 SGS 富集到共有的通

路有 8 条，SLS 中的 17 个物质与 SGS 中的   
12 个物质通过 8 条通路发生上、下游关联。如

SGS 中的 S-(5′-腺苷)-L-甲硫氨酸、谷胱甘肽、

5′-脱氧甲硫腺苷、磺基丙氨酸通过半胱氨酸和

蛋氨酸通路与 SLS 中的 S-腺苷-L-高半胱氨酸、

甲硫腺苷、L-半胱亚磺酸、O-乙酰基-L-丝氨酸

发生关联；SGS 中的 VC 通过抗坏血酸和醛酸

盐代谢通路与 SLS 中的黏酸、L-古洛糖酸-γ-内
酯关联；SGS 中的棉酚通过倍半萜类和三萜类

生物合成通路与 SLS 中的 β-香树精关联。推测

29 个物质对子实体的发育起着重要的调控作用。 
SLS 相对含量≥2.0 的 8 个 SLS (美他美宁、

噻苯隆、环磷酸腺苷、双氢链霉素、4-氧代-5-
苯基戊酸、三棕榈油酸甘油酯、咖啡豆醇、安

他帕肽 B)中，只有环磷酸腺苷(cAMP)、三棕榈

油酸甘油酯能匹配到代谢通路中(图 11)。三棕

榈油酸甘油酯为松露特有物质，其相对含量

(2.39)居于第 6 位，其通过甘油脂代谢进入三羧

酸(TCA)循环，调控自身的物质转化及代谢。

甘油脂可作为生物膜的主要组成成分，参与  
能量与信号转导、蛋白转运等一系列生物学过

程[20]。环磷酸腺苷(cAMP)为松露特有物质，其

相对含量(4.28)居于第 3 位。cAMP 可通过嘌呤

代谢通路转化为 AMP，参与能量及物质代谢

调控。cAMP 作为第二信使，在原核及真核细

胞中均有发现，能够响应多种胞外刺激，调节

生物的生长发育，如 1 mmol/L 的 cAMP 可加速

糙皮侧耳原基的萌发[21]；cAMP/PKA 信号转导

途径参与调控金针菇子实体的形成与发育[22]；

8 mmol/L 的 cAMP 可明显促进长根菇原基的分

化 [23]。噻苯隆(THR)为松露特有物质，其相对

含量(11.98)居于第 2 位。THR 是一种细胞分裂

素，推测其在共生过程中对菌根的生长、子实

体的发育有一定的调控作用[24]。 

3.2.2  松露与松根共有差异物质 
在松露及松根 905 个共有物质中，存在显

著差异的物质(DEMs)有 294 个，其中，SG vs. 
SL，上调物质(DEMs-up)有 93 个，下调物质

(DEMs-down)有 201 个。294 个 DEMs，特别是

93 个上调物质对子实体的发育可能起着一定的

调控作用。 
93 个 DEMs-up 中，植物甾醇、甜菜碱、L-

精氨酸、赖氨酸、胆碱、α-生育酚、脯氨酸、烟

酸等 8 个物质的含量较高，其中，植物甾醇、甜

菜碱、L-精氨酸的含量居于前 6 位；赖氨酸、胆

碱、α-生育酚、脯氨酸、烟酸的含量也较高，

分别为 17.39、8.08、7.15、4.64、3.79 (图 12)。 
 

 
 

图 11  三棕榈油酸甘油酯及环磷酸腺苷参与的代谢通路 
Figure 11  The metabolic pathways involved in glyceryl tripalmitoleate and cAMP. 
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图 12  松露(SL)及松根(SG)中 13 个上调物质的含量 
Figure 12  Contents of 13 up-regulated substances in truffle (SL) and pine roots (SG). *: P<0.05; **: P<0.01. 
 
将 93 个 DEMs-up 进行 KEGG 富集，显著富集到

7 条通路。参与 7 条通路的化合物有植物甾醇、

甜菜碱、L-精氨酸、赖氨酸、胆碱、α-生育酚、

脯氨酸、烟酸、6,7,4′-三羟基异黄酮、腺嘌呤等

19 个物质。值得注意的是，8 个较高含量的物质

及我们前期关注的 6,7,4′-三羟基异黄酮、腺嘌呤

都富集到了 7 条通路中。另外色氨酸、组氨酸、

硫胺素焦磷酸为非显著差异上调物质。推测 13 个

物质对子实体的发育有重要的调控作用。 
植物甾醇最先在植物中发现，几乎存在于

所有植物中[25]。一般由植物通过类固醇生物合

成(sterol biosynthesis)通路合成(图 13)。植物甾

醇在松露中的含量(55.14)显著高于松根(12.62)，
推测其先由松根合成，再通过主动运输传导入

松露，介导松露子实体的发育及生长。研究表明，

植物甾醇可以通过防止脱落酸(ABA)诱导的人

工磷脂酰胆碱/磷脂酰乙醇胺双分子层的破坏，

参与抑制 ABA 对细胞膜的损伤作用[26-27]。He

等[28]认为植物甾醇可能作为调控分子，与激素

介导的信号通路协同作用，参与激素的信号传

导，从而调控植物的代谢和发育。植物甾醇在

菌根真菌中的研究尚未见报道。 
腺嘌呤参与细胞分裂素的生物合成及代

谢。本研究中，腺嘌呤共存于松露及松根中，

但其在松露中的含量 (0.056) 显著高于松根

(0.001)。腺嘌呤与松根特有物质 S-(5′-腺苷)-L-
甲硫氨酸、松露特有物质(腺苷)发生了上、下游

关联(图 14)。考虑到腺苷是腺嘌呤的直接前体

物质，推测松露可合成腺嘌呤，并合成细胞分

裂素(如玉米素)，调控自身及菌根的生长。细胞

分裂素是真菌与菌根的主要信号传导物质，研

究表明在菌根共生体形成过程中，植物中细胞

分裂素(cytokinin, CTKs)大量积累[29]。在干旱胁

迫下，菌根中玉米素普遍降低[30]。已发现细胞

分裂素与生长素在外生菌根形成过程中起协同

或拮抗作用[31-33]。 
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6,7,4′-三羟基异黄酮属于黄酮类，是天然存

在于植物体内的一类重要次生代谢产物[34]，在

植物的生长、发育过程中可作为细胞分裂素样

化合物起着重要的调控作用[35]。6,7,4′-三羟基异

黄酮(demethyltexasin, THF)的生物合成始于前

体物质对香豆酰辅酶 A (p-coumaroyl-CoA)，经

由类黄酮及异黄酮的生物合成通路，先合成甘

草素(liquiritigenin)，最后在 CYP71D9 酶的催化

下完成整个合成过程(图 15)。THF 在松露中的

含量(2.74)显著高于松根(0.01)。推测 THF 先在

松根里合成，再传输入松露，诱导松露快速合

成，对子实体的生长发育发挥重要调控作用。

研究表明在外共生菌根形成过程中，宿主植物

可通过分泌类黄酮来实现信号传导[36-37]；黄酮

类化合物可作为信号分子诱导外生菌根真菌黏

盖牛肝菌(Suillus bovinus)的担孢子萌发[38]。 

大型外共生菌根真菌子实体的发育很大程

度上受宿主植物的营养物质及信号分子调控。

氮营养对菌根的合成及子实体的发育具有至关

重要的作用。氨基酸是氮素合成的重要基石。

93 个松露上调的共有差异物显著富集到的 7 条

通路中，有 5 条参与了氨基酸的生物合成与代

谢，其中以甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢

(glycine, serine and threonine metabolism, GST)
的 degree 值最大(22)。甜菜碱、胆碱通过 GST
通路，精氨酸、脯氨酸通过精氨酸和脯氨酸通

路、D-氨基酸代谢，赖氨酸通过赖氨酸降解参

与到 ABM 大通路中。甜菜碱(SL 43.48；SG 
2.54)、胆碱(SL 8.08；SG 1.31)、精氨酸(SL 32.33；
SG 0.13)、脯氨酸(SL 4.64；SG 0.71)、赖氨酸(SL 
17.39；SG 1.38) 5 种氨基酸，在松露(SL)中的含

量皆显著高于松根(SG)。另外，组氨酸虽然为 

 

 
 

图 13  植物甾醇的生物合成 
Figure 13  Biosynthesis of stigmasterol. 

 

 
 

图 14  腺嘌呤的生物合成及代谢通路 
Figure 14  Biosynthesis and metabolic pathways of adenine. 

 

 
 

图 15  6,7,4′-三羟基异黄酮的生物合成 
Figure 15  Biosynthesis of demethyltexasin. 
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非显著差异上调物质，在图 11 中，与松露特有

物质 cAMP 共同参与到物质及能量代谢中。推

测这些氨基酸一部分由 SL 自身合成，一部分由

松针通过光合作用合成运输到 SG，再转入 SL
中。这些物质可能在松露子实体发育中起着重要

的物质和信号传递作用。本实验室前期的研究表

明，甜菜碱可以促进兰茂牛肝菌菌丝及原基的生

长(论文待公开)。精氨酸是一种重要的氮素贮藏

营养物，其作为多胺和一氧化氮等物质的前体物

质，参与包括植物生长发育、抗逆性等在内的几

乎所有的生理生化过程[39]。据 Gong 等[40]报道，

L-精氨酸可以调控丝状真菌分生孢子菌 (C. 
minitans)的分生孢子产生。 

维生素是菌根体互益共生中非常重要的一

大类生物活性物质。如图 12 所示，α-生育酚在

松露中的含量(7.15)显著高于松根(1.70)，烟酸在

松露中的含量(3.79)显著高于松根(0.03)。虽然硫

胺素焦磷酸在松露及松根中的含量 (分别为

0.023 及 0.015)无显著差异，但在图 11 中，二者

与松露特有物质 cAMP 共同参与到物质及能量

代谢中。因此推测松露可能通过富集松根中的 α-
生育酚、烟酸、硫胺素焦磷酸来调控自身的生长

发育。早年的研究表明，α-生育酚可以促使紫色

铜锈菌(Ustilago violacea)形成双核异质菌丝[41]。 
综上所述，除 6,7,4′-三羟基异黄酮外，植

物甾醇、腺嘌呤、甜菜碱、精氨酸、赖氨酸、

胆碱、α-生育酚(VE)、脯氨酸、烟酸(VB3)、色

氨酸、组氨酸、硫胺素焦磷酸都是常见的、成

本低廉的营养物质，可考虑用于纯培养的培养

基及菌根苗培育的基质中。 
下调物质(DEMs-down)中相对含量≥2.0 的

化合物有 30 个(图 16)。然而能匹配到代谢通路

中的只有吲哚乙酸(indole-3-acetic acid, IAA)、
黄嘌呤(xanthine)(图 17)。IAA 在松根中显著上

调(在松露中显著下调)，与松露中的上调物质色

氨酸通过色氨酸代谢通路发生关联(图 17)，推

测松露及松根都能合成 IAA。IAA 为 19 世纪末

在植物中发现的天然生长素，能够促进植物的

根生长发育，增加根的长度和表面积[42]。在菌

根真菌中的研究表明，IAA 在真菌与植物之间

的信号交流中起到关键的调控作用，如红鳞口蘑

(Tricholoma vaccinum)合成的 IAA 可提高其与云

杉(Spruce)菌根形成的速度和效率，并能调控自身

的生长和子实体发育[43]；已有研究表明吲哚乙 
 

 
 

图 16  DEMs-down 中 30 个化合物的相对含量(≥2.0) 
Figure 16  Relative contents (≥2.0) of 30 compounds in DEMs-down. 
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图 17  吲哚乙酸及黄嘌呤参与的代谢通路 
Figure 17  Metabolic pathways involved in indoleacetic acid and xanthine. 

 
酸在松露与宿主信号交流中起重要作用[13-14]。黄

嘌呤在松根中显著上调，与松露特有物质

cAMP、腺苷及显著上调物质腺嘌呤共同发生上

下游关联(图 17)，由此推测黄嘌呤在松露中合

成，之后传递到松根，共同调控菌根共生体的

物质及能量代谢。 
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