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蜜环菌菌索分化的差异蛋白质组学研究 
李兵   刘柳   郭顺星  

中国医学科学院北京协和医学院药用植物研究所 北京 100193 

 

摘  要：菌索是蜜环菌与宿主互作的组织结构，蜜环菌菌丝形成菌索的分子机制尚不清楚。本研究采用

SWATH-MSALL 非标记定量蛋白质组学技术，首次对 Armillaria mellea 菌丝形成菌索过程的蛋白质组学进行

了系统研究。在蜜环菌菌丝和菌索中共鉴定蛋白 1 724 个（global FDR 1%），定量蛋白 1 179 个。与菌丝

相比，蜜环菌菌索差异表达蛋白 640 个（上调表达 256 个，下调表达 384 个）。差异表达蛋白 GO 注释结

果表明，蜜环菌菌索分化的生物学过程较复杂，差异蛋白参与的主要生物学过程包括有机含氮化合物代

谢、有机物生物合成、小分子代谢、氧化还原反应等。分子功能富集结果提示，电子转运活性的富集因

子最高，而氧化还原反应的富集 P 值最显著，这与 KEGG 注释的氧化磷酸化代谢活跃的结果一致。进一

步的推测分析表明，蜜环菌菌丝形成菌索可能是受到氧化应激所致，菌索的形成可能促使诸如硫氧还蛋

白样等毒力蛋白和富马酸的合成和释放增多，抑制宿主免疫而有利于蜜环菌侵染和定植于宿主。因此，

对差异蛋白质组的进一步研究和深入解析不仅有利于揭示蜜环菌菌索形成的蛋白分子机制，同时也具有

较强的理论和现实意义。 

关键词：蜜环菌，蛋白质组学，SWATH 非标记定量，氧化应激，富马酸，硫氧还蛋白样蛋白 
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Abstract: The mechanism of rhizomorph differentiation from the mycelia of Armillaria spp. is still 
unclear. The rhizomorph is the essential tissue in the interaction between Armillaria spp. and 
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hosts. In this study, SWATH MSALL label-free quantitative proteomics was applied to uncover the 
mechanism of rhizomorph formation. In total, 1 724 proteins (global FDR 1%) were identified 
from Armillaria mellea hypha (AH) and rhizomorphs (AR) based on data dependent acquisition 
(DDA) model and 1 179 proteins were quantified based on SWATH (sequential window 
acquisition of all theoretical fragment ions) label-free model. Compared with AH, 640 proteins 
differentially expressed at AR, of which 256 were up-regulated and 384 down-expressed. GO 
analytic results indicated that the differentiation of rhizomorph from hypha was complex, and 
the main biological processes (BP) involved in differentially expressed proteins (DEPs) included 
the metabolisms of organonitrogen compound, organic substance biosynthetic process, 
metabolic process, oxidation-reduction process, small molecule metabolic process etc. The 
results of molecular function (MF) enrichment suggested that the enrichment factor of electron 
transport activity was the highest, and the enrichment P value of oxidation-reduction reaction 
was the most significant, being consistent with the fact of activated oxidative phosphorylation 
metabolism annotated by KEGG. Further analysis showed that the differentiation of A. mellea 
rhizomorph may be induced by oxidative stress, and this promoted the synthesis and release of 
fumaric acid and virulence proteins such as thioredoxin-like protein to inhibit the immunologic 
system of hosts, resulting in the easer infection and colonization by Armillaria spp. 
Key words: Armillaria mellea, proteomics, SWATH label-free quantification, oxidative stress, 
fumaric acid, thioredoxin-like protein 
 

蜜环菌 Armillaria mellea (Vahl) P. Kumm. 
是伞菌目、蜜环菌属的一类真菌。在蜜环菌

生活史中，菌索是常见且极其重要的组织结

构，几乎所有的蜜环菌均可以形成菌索。在

实验室培育或自然条件下，蜜环菌的菌索间

组成一个或小或大的菌索网络，逐步向外围

空间延伸，这使得蜜环菌成为地球上最大的

陆地生物（Smith et al. 1992；Anderson & 
Catona 2014）。蜜环菌形成的菌索具有侵染

宿主、抵御逆境、竞争其他微生物、吸收和

传递营养物质、运输氧气等生物学功能

（Baumgartner et al. 2011），这巩固了菌索作

为探索性和吸收性器官的作用，适合于桥接

营养源与潜在寄主之间的鸿沟。天麻和猪苓

是我国传统的中药，其基源物种均可以与蜜

环菌建立共生关系，蜜环菌以菌索的形式侵

染二者，并为它们提供营养物质（郭顺星和

徐锦堂 1990，1992），蜜环菌菌索也成为影

响天麻和猪苓产量的关键要素，更是评价蜜

环菌菌种优劣的标准。尽管如此，蜜环菌菌

丝形成菌索的相关研究较少，形成机制尚不

清楚，亟待探索研究。 
基于数据依赖性采集（data dependent 

acquisition，DDA）模式的定性蛋白质组和数据

非依赖性采集（data independent acquisition，
DIA）模式的 SWATH 定量蛋白质组学技术为

挖掘差异表达蛋白提供了一种新的选择，该

方法具有高效、成本相对较低、高通量、准

确度高等优点，已广泛应用于动物、植物、

微生物等领域，在揭示生命活动规律等方面

发挥了重要作用（Collins et al. 2016；Li et al. 
2017）。 
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为探索蜜环菌菌索分化的蛋白分子机

制，本研究首次对 Armillaria mellea 的菌丝与

菌索进行了系统的蛋白质组学研究，获得了

菌丝分化形成菌索的差异蛋白质组和生物信

息学分析结果，为进一步研究蜜环菌提供了

参考性研究方向。 

1 材料与方法 
1.1 材料 

本研究所用菌株是本课题组从猪苓菌核

中分离、培养和纯化的蜜环菌菌株，命名为

A. mellea 541（刘蒙蒙等 2015）；菌种液氮冻

存，备用。 
1.2 蜜环菌培养 

马铃薯琼脂糖培养基（potato dextrose 
agar，PDA）平皿培养 A. mellea 541。其固体

基质菌种接种于 PDA 平皿中，室温避光培养。

接种后的第 21 天收集同一皿中的蜜环菌菌

丝（A. mellea hypha，AH）和菌索（A. mellea 
rhizomorphs，AR），作为对照组和实验组。

样品称重，液氮速冻后超低温保存，备用。 
1.3 A. mellea 541 菌丝形成菌索的差异蛋白

质组学 
A. mellea 541 菌丝分化形成菌索过程的

差异蛋白质组方法的主要步骤包括：生物样

品（菌丝和菌索）总蛋白的提取、纯化，蛋

白的还原乙酰化，特异性位点的限制性酶切

反应制备肽段溶液，菌丝和菌索蛋白的 nano 
LC-Triple TOF MS/MS 定性方法建立及定性数

据采集，菌丝和菌索的蛋白 SWATH 定量方法

建立及 SWATH 定量数据采集等，参考 Huang 
et al.（2009）、Li et al.（2017）、李兵等（2017）
和宋晓晶（2020）的方法，本研究也对一些

参数进行了优化：优化了多肽的 nano LC 洗

脱方法，即 B 相初始占比 5%（A 相 95%）在

1min 内迅速升高至 13%，再经 69min 缓慢

升高 B 相至 50%以洗脱色谱柱上的大部分肽

段，后经 5min 过度 B 相至 80%并等度冲洗小

极性肽段 5min，再经 1min 将 B 相调至初始

占比 5%，平衡色谱柱 9min [其中：A 相为甲

酸-乙腈-水（0.1:2:98，V/V/V），B 相为甲酸-
乙腈-水（0.1:98:2，V/V/V）]；高分辨模式下，

母离子在线分级范围优化为 300–555m/z 和
550–1 250m/z，Triple TOF MS的 IHF设置为150，
ISDF 设置为 2 500；SWATH 定量动态采集窗口

及范围包括 300–323.5、322.5–352.5、351.5– 
367.5m/z 等 60 个定量采集窗口。 
1.4 数据处理及生物信息学分析 
1.4.1 构建 A. mellea 541 理论蛋白库：将 A. 
mellea 541菌索和菌丝转录组的unigene序列

翻译为蛋白 fasta 序列，以 A. gallica 为参比物

种进行 blast 并用 uniprot 进行在线注释，获

得以 uniprot ID 和 Novel 组成的 A. mellea 541
理论蛋白库。ProteinPilot v5.0 软件（AB Sciex）
对以 DDA 模式收集的数据进行蛋白鉴定，搜

索结果形成已鉴定蛋白质文库。 
1.4.2 确定 A. mellea 541 菌丝和菌索定量蛋

白：使用 PeakViewTM v.1.0（AB Sciex）处理

AH 和 AR SWATH 数据。SWATH 定量数据经保

留时间校正、离子碎片信息提取和定量等处

理，获得离子、肽段和蛋白的定量信息（李

兵等 2017；宋晓晶 2020）。 
1.4.3 软件分析：利用 OmicsbeanTM 在线分析

软件，对 AH 和 AR 定量数据进行质控分析，

经面积归一化处理，获得 A. mellea 541 菌所

分化的差异蛋白质组（P≤0.05 和 AR/AH Fold 
change (FC) ≥1.5或≤0.067）。差异蛋白进行Gene 
Ontology（GO）功能注释和 Kyoto Encyclopedia 
of Genes and Genomes（KEGG）通路分析

（Ashburner et al. 2000；Kanehisa et al. 2016）。 
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2 结果与分析 
2.1 蜜环菌菌丝分化形成菌索过程的蛋白

质组 
A. mellea 541 菌丝形成菌索过程中，AH

和 AR 总蛋白经前处理、特异性限制性酶切

反应制备肽段溶液，再经除盐、富集和毛细

管色谱柱洗脱后，采集的 AH 和 AR 的 DDA
数据经 ProteinPilot 分析，获得 global FDR 1%
范围内的二级谱图共 100 185 个（global FDR 
1% from Fit 为 81.5%），匹配肽段 11 627 个

（global FDR 1% from Fit 为 94.7%）。本研究

从 A. mellea 541 菌丝和菌索中共鉴定蛋白

1 724 个（global FDR 1%）（global FDR 1% from 
Fit 为 83.4%），其中已知蛋白 1 721 个（如

A0A2H3DHR7、A0A2H3CTI3 和 A0A2H3EB94
等），未知蛋白 3 个（包括 Novel00443、
Novel00043 和 Novel01184）。 
2.2 蜜环菌菌丝形成菌索的差异蛋白质组 

本研究采用非标记定量方式对 A. mellea 
541 菌丝形成菌索过程中的表达蛋白进行定

量，收集菌丝和菌核样品，每组中有 3 个生

物学重复样品，每个样品收集 3 次 SWATH，
总共有 18 个 SWATH 数据。最终有效定量蛋

白 1 179 个，其中已知蛋白定量 1 177 个，未

知蛋白定量 2个（Novel00443和Novel00043）。 
AR 组和 AH 组蛋白峰面积经归一化处理

（图 1A）后，AR 组及 AH 组的生物学重复样

品均聚类良好，分属两个不同的类群（图 1B，
1C）。经 T-test 检验，AR 组和 AH 组间获得

640 个差异表达蛋白（P≤0.05 和 AR/AH Fold 
change (FC)≥1.5 或≤0.067），其中上调表达

256 个，下调表达 384 个（图 1D）。 
2.3 差异表达蛋白 GO 注释 

A. mellea 541 菌丝形成菌索过程差异表

达蛋白 GO 富集见图 2。蜜环菌菌丝形成菌索

中的差异表达蛋白细胞定位，即细胞组成

（cell component）呈多样性分布，主要分布

在细胞质和胞内细胞器。蛋白复合体是一些

差异表达蛋白的广泛分布形式，包括胞内核

糖体蛋白复合体、蛋白体复合体、线粒体复

合体、膜蛋白复合体、ATP 合酶复合体及三

羧酸循环复合体等，这表明这些差异蛋白可

能参与复合体组装，还参与诸如 ATP 合成、

氧化还原、核糖体代谢等生物过程。 
A. mellea 541 菌丝形成菌索差异表达蛋

白参与的生物学过程（biological process，BP）
注释及富集分析见图 2A。这些差异蛋白中，

参与小分子代谢过程的差异蛋白占比 20%，

24%的差异表达蛋白与单细胞和代谢过程

相关，有机含氮化合物代谢和生物合成过程

的差异表达蛋白总占比 17%。此外，菌丝形

成菌索差异表达蛋白还参与碳水化合物代

谢、蛋白定位和折叠、胞内大分子复合体聚

集、内吞等生物学过程（图 2A）。结果表明，

菌丝分化形成菌索过程是一个复杂的生物

学过程，可能涉及大分子组装、小分子代谢、

蛋白表达、物质转运、氧化应激等诸多生物

学途径。在差异表达蛋白中，有 8 个差异表

达蛋白参与应答氧化应激反应，以血红素过

氧化酶（heme peroxidase，A0A2H3CW41）、
过氧化氢酶（catalase，A0A2H3DX77）、超氧

化 物 歧 化 酶 （ superoxide dismutase ，

A0A2H3CTQ2 ）、 OsmC 样蛋白（ OsmC-like 
protein，A0A2H3DNT3）等蛋白为代表，这些

蛋白均参与氧化还原反应过程，发挥消除体

内多余的活性氧物质的功能，以维持机体内

活性氧物质的代谢平衡（Staerck et al. 2017）。
与菌丝相比，这些蛋白在 A. mellea 541 菌索

中上调表达（AR/AH 依次为 6.22、1.70、1.68
和 4.02），表明菌丝分化形成菌索时活性氧

物质在菌索中累积，机体可能处于氧化应激

状态，这反馈性地调节并激活了抗氧化反应

机制。 



研究论文  22 June 2021, 40(6): 1357-1368   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 

 

菌物学报 1361

 

 
 

图 1 蜜环菌菌丝形成菌索蛋白质组定量质控及差异蛋白分析   A：定量蛋白峰面积归一化结果；主成分

分析（B）和聚类分析（C）：蜜环菌菌索与菌丝聚类为两个不同的类群；D：蜜环菌菌索与菌丝间差异表

达蛋白分布结果（红色为上调蛋白，蓝色为下调蛋白）  
Fig. 1 Quantitative control of SWATH label-free quantitative proteome of Armillaria mellea rhizomorphs 
differentiated from hypha and volcano plot of differentially expressed proteins (DEPs) between rhizomorph 
and hypha. A: Total quantified protein areas after normalized; B and C: Indicated rhizomorph and hypha were 
classed into different group by PCA and clustering analysis; D: Volcano plot of DEPs between rhizomorph group 
and hypha group (red blots, up-regulated proteins; blue blots, down-regulated proteins). 

 
分子功能（molecular function，MF）注

释和富集分析结果也表明了蜜环菌菌丝形成

菌索过程激活了氧化应激反应，以氧化还原

反应富集 P 值最高（图 2B），其中超氧化物

歧化酶、过氧化氢酶、血红素过氧化酶、OsmC
样蛋白等富集在抗氧化活性（antioxidant 
activity）通路，这再次表明了氧化应激可能

在菌丝形成菌索中发挥着作用。此外，在此 
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图 2 蜜环菌菌丝形成菌索差异表达蛋白的 GO 注释富集结果   A：蜜环菌菌丝形成菌索差异表达蛋白的

生物学过程分析和富集结果；B：蜜环菌菌丝形成菌索差异表达蛋白的分子功能分析和富集结果 
Fig. 2 The GO analysis and enrichment results of DEPs of Armillaria mellea rhizomorphs differentiated from 
hypha. A: Biological process analysis results of DEPs; B: Molecular function analysis results of DEPs. 

 

通路中，还有 3 个硫氧还蛋白样蛋白

（ thioredoxin-like protein ， Trx ），依次为

A0A2H3EBV3、A0A2H3DRE2 和 A0A2H3E146。
Trx 具有清除活性氧物质发挥抗氧化作用，还

是毒力蛋白，可抑制宿主免疫（Farshchi et al. 

2012；Yang et al. 2019）。与菌丝相比，

A0A2H3E146 在蜜环菌菌索中上调表达（AR/AH 
2.22），而其余两种 Trx 下调表达（AR/AH 依

次为 0.15 和 0.55），表明这 3 种 Trx 可能分属

两种类型，发挥氧化或毒力因子的生物学功
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能。A. mellea 541 菌丝形成菌索过程差异表

达蛋白分子功能的其余富集结果见图 2B，主

要包括催化活性、结构分子活性、连接酶活

性、电子转运、辅酶结合活性等，其中发挥

催化反应活性的差异表达蛋白数量最多，电

子转运活性的富集因子最高。 

2.4 差异表达蛋白 KEGG 通路分析 
A. mellea 541 菌丝形成菌索过程中差异

表达蛋白的 KEGG 通路注释及富集分析结

果表明，大部分差异蛋白参与代谢过程，

包括碳水化合物代谢、能量代谢、脂质代谢

和氨基酸代谢等（图 3）。氧化磷酸化是能量 
 

 
 

图 3 蜜环菌菌丝形成菌索差异表达蛋白的 KEGG 注释富集结果 
Fig. 3 The KEGG pathway analysis and enrichment results of DEPs of Armillaria mellea rhizomorphs 
differentiated from hypha. 
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代谢的主要形式，有 27 个差异蛋白参与该

过程。电子转移链复合体 2 组成蛋白琥珀酸

脱氢酶铁硫亚基（succinate dehydrogenase 
iron-sulfur subunit，A0A2H3E088）、复合体 3 组

成蛋白 LuxS/MPP 样金属水解酶（LuxS/MPP-like 
metallohydrolase，A0A2H3DDW6）、复合体 4 组

成蛋白细胞色素 c 氧化酶亚基 IV（cytochrome c 
oxidase subunit IV，A0A2H3E1P1）和 ATP 合成

酶亚基 e （ATP synthase subunite，A0A2H3E203）
为代表的蛋白在蜜环菌菌索中上调表达，

AR/AH 比值依次为 5.10、2.58、2.06 和 3.16，
表明菌索 ATP 供能增加，能量代谢活跃

（Nolfi-Donegan et al. 2020）。参与物质代谢

的差异表达蛋白数量较多，其中碳代谢富集

最为显著（46 个），19 个蛋白与淀粉和蔗糖

代谢相关、参与三羧酸循环代谢差异蛋白 18
个和参与糖酵解/糖异生过程的差异蛋白 15
个（图 3 的 AA 部分）。A. mellea 541 菌索形

成过程中，8 个差异表达蛋白参与脂肪酸代

谢，7 个差异表达蛋白参与酪氨酸、精氨酸、

丙氨酸等的代谢（图 3 的 BB 部分）。A. mellea 
541 菌丝形成菌索过程中，差异表达蛋白发

挥的另一类功能为基因信号处理，包括核糖

体代谢（37 个）、氨基酰基 tRNA 生物合成（10
个）和蛋白体代谢（15 个）（图 3 的 BC 部分）。 
2.5 差异表达蛋白相互作用分析 

蛋白 -蛋白相互作用（ protein-protein 
interaction，PPI）分析结果见图 4。在绘制的

PPI 网络图中，4 个蛋白与碳代谢相关，为

A0A2H3D6C1 （富马酸还原酶， fumarate 
reductase）、A0A2H3E8S2（柠檬酸合酶，citrate 
synthase）、A0A2H3E3Z7（线粒体琥珀酸-CoA
连接酶[ADP 生成]β 亚基，succinate-CoA ligase 
[ADP-forming] subunit beta）和 A0A2H3EAW0
（柠檬酸合酶，citrate synthase）。富马酸还

原酶和线粒体琥珀酸-CoA 连接酶[ADP 生成] 
β 亚基与 A0A2H3E088（琥珀酸脱氢酶[泛醌]
铁-硫亚基，succinate dehydrogenase [ubiquinone] 
iron-sulfur subunit）共同参与富马酸-琥珀酸-
琥珀酰辅酶 A 途径的代谢，与菌丝相比，富

马酸还原酶和线粒体琥珀酸-CoA 连接酶[ADP
生成]β 亚基在菌索中下调表达（AR/AH 依次

为 0.48 和 0.66）而琥珀酸脱氢酶[泛醌]铁-硫
亚基上调表达（AR/AH 5.11），表明富马酸合

成累积增多。此外，琥珀酸脱氢酶[泛醌]铁-
硫亚基（A0A2H3E088）也是蜜环菌电子呼吸

链复合体Ⅱ的亚基，在菌索中上调表达，表

明菌索 ATP 合成增加。A0A2H3E8S2 是柠檬酸

代谢生成乙酰辅酶 A 的关键酶，在菌索中显

著上调表达（AR/AH 5.59），表明代谢朝着乙

酰辅酶 A 累积的方向进行。 
A. mellea 541 菌丝形成菌索过程中，碳

代谢与氧化磷酸化、三羧酸循环、氨基酸生

物合成、抗生素生物合成、草酰乙酸代谢和

核糖体等相关联，其中以核糖体网络互作蛋

白最多，共 16 个。泛素-40S 核糖体蛋白 S31
融合蛋白（A0A2H3E7L1）是连接各代谢通路

的枢纽蛋白，是 40S 核糖体的重要组成单元。

敲除编码基因，则影响细胞生长（Fernández- 
Pevida et al. 2016）；若该蛋白发生甲基化修饰，

也可以调控盘基网柄菌细胞发育（Mangiarotti 
& Giorda 2002）。与 A. mellea 541 菌丝相比，

泛素-40S 核糖体蛋白 S31 融合蛋白在菌索中

上调表达（AR/AH 1.92），表明菌索的细胞生

长速度可能会快于菌丝细胞的生长速度，继

而菌索生长速度会快于菌丝的生长速度；无

论在实验室培养还是蜜环菌伴栽猪苓或天麻

的生产活动中，蜜环菌菌索的生长速度显著

快于菌丝的生长速度，这表明该蛋白可能是

调控蜜环菌细胞生长的一个关键蛋白。 
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图 4 蜜环菌菌丝形成菌索差异表达蛋白间相互作用分析结果 
Fig. 4 The protein-protein interaction analysis and enrichment results of DEPs of Armillaria mellea rhizomorphs 
differentiated from hypha. 

 

3 讨论 
蜜环菌菌索是菌丝的一种特化形式，也

是侵染宿主的组织结构，菌索的多少直接影

响天麻的产量（陈明义等 2004），但是蜜环

菌菌丝分化形成菌索的机制目前尚不清楚。

为探索蜜环菌菌索形成的机制，本研究引入

先进的 SWATH 非标记定量蛋白质组学技术，

测定了蜜环菌菌丝与菌索的蛋白质组；采用

SWATH 定量模式对蜜环菌菌丝和菌索中鉴定

蛋白进行了非标记定量，并获得了菌丝分化

形成菌索的差异表达蛋白质组。在此基础上，

对差异表达蛋白质组进行了系统的 GO 注释、

KEGG 代谢通路分析和蛋白-蛋白相互作用分

析，揭示了蜜环菌菌丝分化形成菌索可能是

由于氧化应激所致，菌索的形成使诸如富马

酸和毒力蛋白合成和释放增多，有利于蜜环

菌侵染和定植于宿主。 
通过对蜜环菌菌丝形成菌索差异蛋白质

组的结果进行解析，表明菌索形成过程可能

经历了氧化应激反应过程。活性氧是高反应

性物质，如果大量累积，机体形成的氧化应

激状态会对细胞成分（如核酸、脂质和蛋白

质等）产生潜在的有害影响。为了将活性氧

维持在无毒浓度，酶促细胞抗氧化剂可协调

其生产与降解之间的平衡（Staerck et al. 
2017）。超氧化物歧化酶、过氧化氢酶、血红

素过氧化酶、OsmC 样蛋白和硫氧还蛋白等代

表了用于清除胞内/外过量活性氧物质的重

要酶类抗氧化剂。在半营养型子囊菌中，血

红素过氧化物酶除具有抗氧化活性外，还可

以与碳水化合物结构域功能性连接，可能对

其植物致病性产生重大影响（Zámocký et al. 
2017）。超氧化物歧化酶在宿主对真菌产生的 
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活性氧物质解毒过程中发挥着重要的作用。

超氧化物歧化酶和过氧化氢酶可清除真菌体

内的超氧负离子和过氧化氢，或者抵御宿主

产生的活性氧物质，以维持机体活性氧物质

平衡和发挥免疫原活性（Shibuya et al. 2006；
Chaves & da Silva 2012）。对于一些致病性真

菌，超氧化物歧化酶也被认为是一种细胞毒

力因子（Hwang et al. 2002），如白色念珠菌。

在大肠杆菌中，OsmC 样蛋白利用其高反应性

半胱氨酸硫醇基团清除过氧化产物（Lesniak 
et al. 2003）。硫氧还蛋白是抗氧化酶系中的

另一类蛋白，硫氧还蛋白样蛋白是与硫氧还

蛋白具有高度保守结构域的蛋白，敲除肺炎

球菌中编码该蛋白的基因（Etrx1），肺炎球菌

对活性氧物质的敏感性降低（Farshchi Andisi 
et al. 2012）。A. mellea 541 菌丝形成菌索过程

有 3 个硫氧还蛋白样蛋白差异表达，其中硫

氧还蛋白样蛋白（A0A2H3E146）在菌索中上

调表达，说明菌索对活性氧物质的敏感性增

加，抗氧化能力增强。另据 Yang et al.（2019）
报道，爱德华氏菌 Edwardsiella piscicida 是一

种鱼类寄生菌，可以释放硫氧还蛋白样蛋白，

该蛋白可作为细胞毒力因子，消除宿主的

ASK1（apoptosissignal-regulating kinase 1）的

同源相互作用和磷酸化，抑制下游胞外信号

调节蛋白激酶——p38-丝裂原活化蛋白激酶

（ extracellular signal-regulated kinase 
1/2-p38-mitogen-activated protein kinase ，

Erk1/2-p38-MAPK） 信号通路而抵御宿主免疫

反应，以达到侵染的目的。猪苓或天麻的生

长发育离不开蜜环菌，蜜环菌以菌索的组织

形式侵染二者，最终建立共生关系。这些蛋

白在蜜环菌菌索中上调表达，一方面说明氧

化应激可能诱导菌丝分化继而形成菌索，另

一方面菌索释放毒力因子并可能通过

Erk1/2-p38-MAPK信号通路途径抑制宿主免疫

反应而实现侵染的目的，其具体机制有待深

入研究。 
在蜜环菌菌丝分化形成菌索的过程中，

与菌丝相比，电子呼吸链复合体（含 ATP 合

成酶）的一些亚基和富马酸代谢酶在蜜环菌

菌索中上调表达，这可能产生两种结果，一

方面 ATP 合成增加，供能充足（Fernie et al. 
2004），更有利于菌索的形成、分枝甚至去侵

染宿主；另一方面，累积的有机酸（富马酸）

或许可能释放到环境，溶解矿物质，增加菌

索吸收和转运如磷等类物质的能力；此外，

过多的释放富马酸到环境中，也改变了宿主

的生活条件，累积的富马酸也可以抑制宿主

的线粒体代谢（Schliemann et al. 2008），从

而增加蜜环菌菌索侵染宿主的几率。蜜环菌

是宿主（如天麻、猪苓菌核）的营养供给体，

为它们的生长发育提供充足的营养物质（郭

顺星和徐锦堂 1990，1992），有机酸的释放

或许加快蜜环菌与宿主共生关系的建立，而

蜜环菌菌索的形成促进了这一进程。 
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