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双孢蘑菇对高温胁迫的响应及耐热机理 
王倩   黄建春   卜乐男   郝海波   隽加香   肖婷婷   陈辉    张津京  

上海市农业科学院食用菌研究所 上海市农业遗传育种重点开放实验室 农业部南方食用菌资源利用重点

实验室 国家食用菌工程技术研究中心 上海 201403 

 

摘  要：本研究以双孢蘑菇 Agaricus bisporus 工厂化菌株 A15 和筛选得到的耐高温菌株 A15-TH 为研究对

象，比较了高温胁迫对两个菌株菌丝生长的影响，并从氧化损伤修复及基础碳代谢-糖酵解途径两个角度

探索双孢蘑菇对高温胁迫的响应及耐热机理。高温胁迫下，对照菌株 A15 的菌丝生长速度降低，菌丝分

叉增加；而耐高温菌株 A15-TH 菌丝生长速度高于 A15，菌丝形态优于对照菌株，表现出对高温具有一定

的耐受性。对两个菌株高温胁迫下氧化损伤及抗氧化酶系统进行研究发现，高温胁迫 30–90min 导致对

照菌株 A15 的三磷酸腺苷（ATP）含量下降 54.4%–59.6%，线粒体复合物 I、II、III 活性升高，超氧阴离子

（O2
-）含量增加了 34.9%–71.3%；此外高温胁迫降低了超氧化物歧化酶（SOD）的活性，影响了 O2

-的清

除效率。耐高温菌株在受到高温胁迫后的氧化损伤及氧化修复效果与对照菌株不同，一方面体现在正常

状态下维持较低的细胞能量代谢和较高的 ROS 合成量；另一方面抗氧化系统中 sod1、sod2、cat1 与对照

菌株相比有不同程度的上调，SOD 和过氧化氢酶（CAT）活性增强，可以更有效地清除过量的活性氧，减

轻高温对菌丝的氧化损伤。尤其在高温胁迫 120min 时，A15 的线粒体功能及抗氧化系统受到严重损伤，

线粒体复合物 I、II、III 活性和 CAT 活性大幅度下降，但是 A15-TH 线粒体复合体 I、III 活性分别增加至正

常状态下的 1.4 倍和 8.9 倍，CAT 活性比对照菌株高 128%，维持了正常的线粒体功能及对活性氧的有效清

除。进一步研究发现高温胁迫下，双孢蘑菇菌丝的己糖激酶和丙酮酸激酶活性增加，糖酵解途径加快；

耐高温菌株 A15-TH 在正常状态下和高温胁迫下，己糖激酶和丙酮酸激酶的活性均高于对照菌株 A15，具

有更活跃的碳代谢。 
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Abstract: Industrialized cultivated strain A15 assigned as experimental control and thermotolerant 
strain A15-TH screened from A15 were used to study the effects of high temperature stress on 
the growth of mycelia of Agaricus bisporus, and the response to heat and thermotolerant 
mechanism were explored on the basis of oxidative damage repair and basic carbon 
metabolism-glycolysis. It was found that under high temperature stress, the growth rate of 
mycelia of A15 decreased, and hyphal bifurcation increased. However, the growth rate of mycelia 
of A15-TH was higher than that of A15 and the hyphal morphology was normal and superior to 
that of A15, manifesting A15-TH was tolerant to high temperature stress. The oxidative damage 
and antioxidant enzyme system of the two strains were compared under high temperature stress. 
The results showed that the ATP content reduced by 54.4%–59.6%, the activities of 
mitochondrial complex I, II and III increased and the superoxide anion (O2

-) content increased by 
34.9%–71.3% under 30–90min heat stress for A15. In addition, high-temperature stress reduced 
the superoxide dismutase activity, thus affected the clearance efficiency of O2

- of A15. A15-TH 
showed low energy metabolism and high O2

- synthesis under normal conditions and the 
expressions of sod1, sod2, and cat1 genes were up-regulated as compared with the control strain 
A15 under high temperature stress. Moreover, the activities of superoxide dismutase and 
catalase enhanced, which could remove excess O2

- more effectively and reduced the oxidative 
damage to mycelia. Under 120min heat stress, the mitochondrial function and antioxidant 
system of A15 were severely damaged and the activities of mitochondrial complex I, II, III and 
CAT decreased significantly. On the contrary, under such a heat stress, A15-TH showed normal 
mitochondrial function and efficient removal of excess O2

-, manifesting that mitochondrial 
complex I and III activities increased to 1.4 and 8.9 times respectively as compared with the 
normal state while CAT activity was 128% higher than that of A15. Under high temperature stress, 
the activity of hexokinase and pyruvate kinase increased, and the glycolytic pathway accelerated. 
In comparison with A15, A15-TH showed higher activity of hexokinase and pyruvate kinase under 
both normal condition and high temperature stress, indicating more active carbon metabolism. 
Key words: Agaricus bisporus, high temperature stress, mitochondria, oxidative damage repair, 
glycolysis 
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线粒体是细胞中重要的能量代谢场所，

为生物体正常生命活动提供必要的能量和中

间代谢产物。线粒体电子传递链不仅能产生能

量物质三磷酸腺苷（adenosine triphosphate，
ATP），还是细胞内活性氧（reactive oxygen 
species，ROS）的重要来源（刘树森 2008）。
逆境胁迫会引起呼吸代谢的紊乱（Vanhoudt 
et al. 2011；Tulah & Birch-Machin 2013），造

成活性氧的积累。在生命科学及分子医学领

域已经发现线粒体 ATP 的合成和活性氧生成

两者的动态平衡和调控对生物的生存、发育、

衰老、疾病和死亡有关键意义（Wallace 2005；
Navarro & Boveris 2007）。活性氧积累引起氧

化应激，导致 DNA、蛋白质、脂质等细胞大

分子的损伤（Gill &Tuteja 2010；Miller et al. 
2010）。为缓解活性氧造成的伤害，一系列抗

氧化酶如过氧化物酶（POD）、超氧化物歧化

酶（SOD）、过氧化氢酶（CAT）等发生应激

变化以清除过氧化物、超氧阴离子自由基的

伤害（Rodriguez & Redman 2005）。 
高温是限制生物体生长发育的主要非生

物胁迫因子之一。高温胁迫下抗氧化与活性

氧的相关性和作用机理方面的研究多集中在

动植物及一些低等丝状真菌上。近年来在食

用菌方面的研究也逐渐受到关注，Wang et al.
（2017a）、闫苗等（2018）、周莎莎等（2018）
分别研究了高温胁迫下糙皮侧耳 Pleurotus 
ostreatus (Jacq.) P. Kumm.、刺芹侧耳 Pleurotus 
eryngii (DC.) Quél.、香菇 Lentinula edodes 
(Berk.) Pegler 的 CAT、SOD、POD 抗氧化酶系

统的响应，关于高温胁迫下食用菌线粒体功

能与活性氧及抗氧化酶系统响应之间的相关

性很少报道。除高温胁迫下的抗氧化机制研

究之外，还有一些学者研究了高温胁迫下食

用菌的代谢物和代谢途径变化。Zhao et al.
（2019）发现香菇响应高温胁迫的代谢途径

与氨基酸代谢、糖酵解途径、三羧酸循环和

其他糖代谢相关的变化。Yan et al.（2020）
应用代谢组学技术检测高温对糙皮侧耳菌丝

胞内代谢物的影响，发现高温胁迫加速糙皮

侧耳菌丝糖酵解和三羧酸循环，增强脂肪酸

分解，增加氨基酸和维生素的含量及增加抗

胁迫物质的合成。高温胁迫对双孢蘑菇代谢

途径的影响还未见报道。 
双孢蘑菇 Agaricus bisporus (J.E. Lange) 

Imbach 是世界上种植最广泛、消费量最高的

食用菌之一（Siwulski et al. 2020）。双孢蘑菇

属于稳温结实性的菌类，在菌丝生长阶段的

最适温度是 25℃，至出菇阶段温度需要降至

16–17℃，温度的控制是影响蘑菇产量及质量

的重要因素。受温度影响，传统蘑菇栽培的

生产季节和产量受到了制约。在现代化菇房

种植中，自动化的控温措施使双孢蘑菇的周

年化生产成为可能，但是控温培养提高了栽

培的成本，这一问题在我国南方地区尤为突

出。筛选和培育耐高温菌株，将有助于降低

生产成本，提高工厂化栽培效益。 
本课题组在前期工作中，筛选获得了双

孢蘑菇工厂化菌株 A15 的温度致死条件为

40℃处理 24h。在此基础上，收集 A15 孢子

并制作孢子悬浮液，将涂有孢子悬浮液的平

板置于 25℃暗处培养，当菌落肉眼可见时，

将平板置于 40℃处理 24h后转移至 25℃继续

暗处培养，对能继续生长的单菌落进行分离、

筛选，得到了一株耐高温菌株 A15-TH。本研

究以二者为研究对象，从氧化损伤修复及基

础碳代谢-糖酵解途径两个角度探索双孢蘑

菇对高温胁迫的响应及耐热机理，对培育耐

温、高产、优质的菌株具有重要的理论和实

践意义。 

1 材料与方法 
1.1 材料 
1.1.1 供试菌株：双孢蘑菇工厂化生产菌株
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A15 来自美国，由上海市农业科学院食用菌

研究所菌种保藏中心提供。A15-TH 为实验室

选育的耐高温菌株。 
1.1.2 培养基及试剂：PDA 培养基：马铃薯

200g、葡萄糖 20g、琼脂 20g，pH 自然。121℃
灭菌 20min 后备用。 
1.2 方法 
1.2.1 处理方法：将保藏的 A15 和 A15-TH 试

管菌种分别转接到 PDA 培养基平板上进行活

化，菌种活化后将直径 6mm 的菌块接种在平

板中央。接种后的平板于 25℃黑暗培养 3d，
取出部分平板 40℃热胁迫处理 0、30、60、
90 和 120min 后继续 25℃培养 5d，测定菌丝

生长速度。剩余平板继续于 25℃黑暗培养

7d，用40℃热胁迫处理0、30、60、90和120min
后进行 ATP、超氧阴离子、过氧化氢含量的

测定，线粒体复合物 I、II、III 活性的测定以

及抗氧化酶活性和抗氧化酶基因表达的测

定。所有测定每个处理均设 3 个重复。 
1.2.2 菌丝生长速度测定及菌丝形态观察：测

定热胁迫处理不同时间 A15 和 A15-TH 的菌丝

生长速度，同时观察菌丝生长状态，并在倒置

荧光显微镜 40×条件下观察菌丝的微观形态。 
1.2.3 ATP、超氧阴离子、过氧化氢含量测定：

收集热胁迫处理不同时间A15和A15-TH的菌

丝，参照苏州科铭生物科技股份有限公司的

试剂盒说明书测定 ATP、超氧阴离子、过氧

化氢含量。 
1.2.4 线粒体复合物 I、II、III 活性测定：收集

热胁迫处理不同时间 A15 和 A15-TH 的菌丝，

参照苏州科铭生物科技股份有限公司的试剂

盒说明书测定线粒体复合物 I、II、III 活性。 
1.2.5 抗氧化酶测定：取 2g 不同处理的菌丝

样品用液氮研磨后置于冰上加 9mL 生理盐

水，然后在 4℃、3 000×g 离心 10min 取上清

液，参照 Zhang et al.（2017）的方法和原理

测定超氧化物歧化酶（SOD）和过氧化氢酶

（CAT）的活性。 
1.2.6 抗氧化酶基因差异表达：参照郝海波等

（2021）的方法，收集不同处理的菌丝样品，

放入液氮预处理 5min 后再将样品转移

-80℃保存待用。将样品送入上海凌恩生物

技术有限公司进行转录组测序和分析。出发

菌株 A15 和耐高温菌株 A15-TH 的转录组数

据都上传至 NCBI，转录组登录号分别为

SRR11613694–SRR11613708 和 SRR11622621– 
SRR11622632。利用生物信息学的方法对转录

组结果进行分析，筛选获得 2 个 sod 基因

（sod1-gene6419，sod2-gene8210）和 3 个 cat
基因（cat1-gene8986，cat2-gene2158，cat3- 
gene2159），并对其表达量进行分析和作图。 
1.3 统计学分析 

采用 Excel 进行数据处理，用 origin 9.0
对数据进行作图，并在 SPSS 22.0 上进行

Duncan 多重比较分析，P<0.05 为组间差异具

有统计学意义。 

2 结果与分析 
2.1 高温胁迫下双孢蘑菇菌丝生长及显微

形态 
高温胁迫后双孢蘑菇菌丝生长速率显著

降低（图 1A、1C）。高温处理时间越长，菌

丝生长速度越慢，尤其是高温处理 90min 后，

A15 菌丝生长速度下降 46.3%。与对照菌株

A15 相比，耐高温菌株 A15-TH 在同样的高温

胁迫条件下，表现出一定的耐受性，不同热

处理时间的菌丝生长速度均显著高于对照

10%左右。此外，高温胁迫下，A15 和 A15-TH
菌丝的显微形态存在差异（图 1B）。随着高

温处理时间的延长，对照菌株的菌丝分叉增

加，而耐高温菌株 A15-TH 在高温胁迫下仍可

以保持较好的形态。 
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图 1 高温胁迫对双孢蘑菇菌丝生长和形态的影响   不同小写字母表示差异显著性（P<0.05）. A：PDA
平板上菌落生长形态；B：荧光显微镜下菌丝的微观形态（40×）；C：菌丝生长速度 
Fig. 1 Effects of heat stress on the growth and morphology of mycelia of Agaricus bisporus. Different 
lowercase letters indicate a significant difference at P<0.05. A: Morphology of colony on PDA plate; B: 
Morphology of mycelia under fluorescence microscope (40×); C: Mycelial growth rate. 

 
2.2 高温胁迫下双孢蘑菇氧化损伤及抗氧化

系统响应 
线粒体不仅是 ATP 合成的场所，同时也

是生成 ROS 的主要部位。在线粒体中，电子

传递链的复合物 I 和复合物 III 是 ROS 产生的

主要位点（Chen et al. 2003；Nohl et al. 2004；

Navarro & Boveris 2007）。本研究分别测定了

对照菌株和耐高温菌株在高温胁迫下 ATP 的

含量，比较了与活性氧生成相关的线粒体复

合物 I、II、III 的活性，并对超氧阴离子（O2
-）

和过氧化氢（H2O2）的含量进行了分析，结

果见图 2。 
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图 2 高温胁迫对双孢蘑菇线粒体功能及活性氧含量的影响   不同小写字母表示差异显著性（P<0.05）；

A：ATP 含量；B：线粒体复合物 I 活性；C：线粒体复合物 II 活性；D：线粒体复合物 III 活性；E：超氧

阴离子含量；F：过氧化氢含量 
Fig. 2 Effects of heat stress on the mitochondrial function and the reactive oxygen species (ROS) content of 
Agaricus bisporus. Different lowercase letters indicate a significant difference at P<0.05. A: ATP content; B: 
Mitochondrial complex I activity; C: Mitochondrial complex II activity; D: Mitochondrial complex III activity; E: 
Superoxide anion content; F: Hydrogen peroxide content. 

 
对照菌株 A15 在高温胁迫 30、60、90min

时，ATP 的含量由正常状态的 0.13µmol/g 鲜重

降低至 0.05–0.06µmol/g，降低了 54.4%–59.6%
（图 2A），线粒体复合物 I、II、III 活性呈增加

或者先降低再增加的趋势（图 2B–2D）。在正常

的氧化还原循环中，A15 每克菌丝产生 6.9nmol
的超氧阴离子自由基（O2

-）；热激 30min 后，

超氧阴离子含量迅速上升至 11.8nmol；随着
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高温处理时间的延长，菌丝抗氧化系统启

动，O2
-含量逐渐降低，但仍未能恢复至正

常水平（图 2E），这说明热激后线粒体呼吸

链 ATP 合成和活性氧生成的平衡被打破，机

体产生应激反应。在高温胁迫 120min 时，

对照菌株线粒体复合物 I、II、III 活性的降低

可能与高温胁迫导致线粒体功能障碍有关。

耐高温菌株 A15-TH 在没有受到高温胁迫的

正常状态下 ATP 的含量仅为照菌株 10%左

右，超氧阴离子 O2
-的含量比对照菌株高

30.7%。受到高温胁迫时，耐高温菌株 ATP
合成量增加，同时超氧阴离子含量并没有

在生物体内累积。在高温胁迫 30、60、90min
时（图 2B、2D），耐高温菌株线粒体复合物

I、III 活性与对照菌株并没有显著差异；至

高温胁迫 120min 时，A15-TH 的线粒体复合

物 I、III 活性并没有像对照菌株一样出现大

幅度降低，线粒体复合体 III 活性反而大幅

度增加，说明耐高温菌株的线粒体仍在进

行正常的应激响应。高温胁迫下，对照菌

株和耐高温菌株的过氧化氢（H2O2）含量

都呈现先增加（30–90min）后降低（120min）
的趋势，但并不显著；且同样的温度处理

时间下，耐高温菌株的 H2O2 含量均高于出

发菌株，高温处理 120min 时呈显著差异 
（图 2F）。 

为缓解超氧阴离子 O2
- 和过氧化氢 H2O2

积累造成的伤害，双孢蘑菇抗氧化系统启动

并发挥作用。在抗氧化过程中，超氧化物歧

化酶（SOD）和过氧化氢酶（CAT）是两种最

有效的抗氧化酶（Elstner 1982；Madasamy et 
al. 2014；Chakravarthy et al. 2016；Wang et al. 
2017c）。超氧化物歧化酶（SOD）催化 O2

-变

成 H2O2 和分子氧，过氧化氢酶（CAT）将 H2O2

分解为氧气和水，从而减轻了超氧自由基和

过氧化氢对细胞的伤害。 
图 3A 表明，高温胁迫下，对照菌株 A15  

 
 

 
 

 
 

图 3 高温胁迫对双孢蘑菇超氧化物歧化酶活性及

超氧化物歧化酶基因相对表达量的影响   不同

小写字母表示差异显著性（P<0.05）. A：超氧化物

歧化酶活性；B：超氧化物歧化酶基因 1 相对表达

量；C：超氧化物歧化酶基因 2 相对表达量 
Fig. 3 Effects of heat stress on the superoxide 
dismutase activity and on the relative expression of 
sod genes of Agaricus bisporus. Different lowercase 
letters indicate a significant difference at P<0.05. A: 
Superoxide dismutase activity; B: The sod1 gene 
relative expression ratio; C: The sod2 gene relative 
expression ratio. 
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的超氧化物歧化酶（SOD）的酶活性受到抑

制，酶活性降低了 28.3%–33.6%；而耐高温

菌株 A15-TH 在不同的热处理时间下，均能保

持较高的 SOD 活性，有利于 O2
-的去除，缓

解氧化损伤。进一步比较了超氧化物歧化酶

基因相对表达量（图 3B、3C）。高温胁迫下，

对照菌株 A15 和耐高温菌株 A15-TH 的 sod1
和 sod2 相对表达量随热处理时间的延长均

出现先下调后又上调的趋势。热胁迫对 sod1
基因相对表达量的影响更为显著，热处理

30–90min 时，基因相对表达量下调了 51%– 
57%，热处理 120min 略有上调；热胁迫 90min
对 sod2 基因相对表达量影响最为显著，下调

了约 40%。耐高温菌株 A15-TH 在正常状态下

及热胁迫时，sod1 和 sod2 的基因相对表达量

稍高于对照菌株，但差异不显著。 
图 4 比较了高温胁迫下，双孢蘑菇菌株

过氧化氢酶和 cat 基因相对表达量的变化。

对照菌株的过氧化氢酶（CAT）活性随处理时

间的延长先上升（30–90min）后降低（120min） 

 

 
 

图 4 高温胁迫对双孢蘑菇过氧化氢酶活性及过氧化氢酶基因相对表达量的影响   不同小写字母表示差

异显著性（P<0.05）. A：过氧化氢酶活性；B：过氧化氢酶基因 1 相对表达量；C：过氧化氢酶基因 2 相

对表达量；D：过氧化氢酶基因 3 相对表达量 
Fig. 4 Effects of heat stress on the catalase activity and on the relative expression of catalase genes of 
Agaricus bisporus. Different lowercase letters indicate a significant difference at P<0.05. A: Catalase activity; 
B: The cat1 gene relative expression ratio; C: The cat2 gene relative expression ratio; D: The cat3 gene relative 
expression ratio. 
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（图 4A），这可能是由于热处理 120min 对照

菌株造成了严重的损伤，导致后期 CAT 活性

的降低。不同热处理时间下，耐高温菌株

A15-TH 的 CAT 活性均高于对照菌株，尤其在

120min 的处理中，耐高温菌株的 CAT 活性比

对照菌株高 128%，说明耐高温菌株的抗氧

化系统对活性氧有较强的清除能力。高温胁

迫下，对照菌株和耐高温菌株的 3 个 cat 基
因相对表达量有不同的变化趋势。由图 4B
可知，高温胁迫 30min 时，对照菌株 cat1
相对表达量降低了 54.4%，延长高温胁迫时

间，cat1 缓慢回升至没有经过热胁迫的正常

水平；耐高温菌株 A15-TH 在受到热胁迫

30min 后，cat1 相对表达量显著上调至未受

到胁迫状态下的 1.5 倍；在热胁迫作用 60min
和 90min 时维持在较高水平；至热胁迫作用

120min 时出现更大幅度的上调，较正常状态

下提高了 149.2%；所有热胁迫处理中，耐高

温菌株的 cat1 相对表达量均高于对照菌株。

cat2 和 cat3 相对表达量随热胁迫时间的延

长分别出现先下调再上调和先上调再下调

的趋势，对照菌株和耐高温菌株没有显著差

异（图 4C、4D）。 

2.3 高温胁迫下双孢蘑菇糖酵解途径关键酶

活性变化 
对高温胁迫下双孢蘑菇基础碳代谢——

糖酵解途径中的关键酶进行了测定。受到高

温胁迫后，对照菌株 A15 己糖激酶（HK）和丙

酮酸激酶（PK）活性增加，热处理 90–120min，
酶活性较正常状态分别增加约 120%和 130%，

结果显著。耐高温菌株 A15-TH 在正常状态下，

己糖激酶和丙酮酸激酶的活性显著高于对

照菌株；受到热胁迫后，酶活性也维持在高

水平，始终高于对照菌株；热胁迫 120min，
HK 和 PK 活性比对照菌株分别高 124%和 73%
（图 5）。 

 
 

 
 

图 5 高温胁迫对双孢蘑菇菌丝己糖激酶和丙酮酸

激酶活性的影响    不同小写字母表示差异显著

性（P<0.05）. A：己糖激酶活性；B：丙酮酸激酶

活性 
Fig. 5 Effects of heat stress on the hexokinase and 
pyruvate kinase enzyme activities of Agaricus 
bisporus. Different lowercase letters indicate a 
significant difference at P<0.05. A: HK activity; B: PK 
activity. 

3 讨论 
在本研究中，高温胁迫对双孢蘑菇菌丝

影响最直观的表现是菌丝生长速度降低，同

时菌丝形态发生改变，菌丝分叉增加。高温

胁迫对其他食用菌菌丝也有类似的影响。刘

秀明等（2015，2017）发现高温胁迫下白灵

侧耳和刺芹侧耳菌丝生长速度显著降低。因

此本研究通过比较高温胁迫下双孢蘑菇菌丝

生长速度筛选到了耐高温菌株 A15-TH。在此



研究论文  22 June 2021, 40(6): 1400-1412   Mycosystema  ISSN1672-6472  CN11-5180/Q 

 

菌物学报 1409

基础上，对双孢蘑菇菌丝在高温胁迫下的氧

化损伤及氧化应激机制进行了初步探索。 
生物体在正常情况下，线粒体的 ATP 合成

和 ROS 生成处于动态平衡，共同维持机体的

生长发育，ROS 的产生和清除发挥重要的生理

功能。而线粒体呼吸链产生的 O2
-和 H2O2是生

物体内最大数量 ROS 的恒定来源（刘树森 
2008）。在本研究中，对照菌株受到高温胁迫

30–90min 时，ATP 含量下降 54.4%–59.6%，线

粒体复合物 I、II、III 活性迅速升高，O2
-含量

增加至正常状态下的 1.35–1.71 倍，这些结

果表明高温胁迫下线粒体出现功能障碍，这

与高温对小鼠（Song et al. 2016）、鱼（Banh et 
al. 2016）、植物（Rikhvanov et al. 2014）、糙

皮侧耳（闫志宇 2020）等线粒体造成功能损

伤的相关研究结果一致。在没有受到热胁迫

的状态下，耐高温菌株 ATP 含量仅为对照组

的 10%，O2
-的含量比对照菌株高 30.7%，这

说明耐高温菌株的线粒体功能可能发生突

变，在正常状态下维持较低的细胞能量代谢

和较高的 ROS 合成量。在植物研究中发现，

ROS 除了作为强氧化剂攻击植物体内的细胞

膜或蛋白分子造成氧化伤害之外，还可以作

为信号分子介导植物对各种外界刺激产生胁

迫响应（Miller et al. 2008）。在本研究中，正

常状态下耐高温菌株较高的 ROS 含量是否介

导了其他信号通路进行高温胁迫前的防御工

作还有待进一步研究。受到热胁迫后，耐高

温菌株 ATP 含量增加，这与对照菌株刚好相

反，进一步证明耐高温菌株线粒体 ATP 合成

和 ROS 生成的平衡机制与对照菌株不同；且

O2
-含量并没有在菌丝中积累而是维持在稳

定状态，表明耐高温菌株对 O2
-有更好的清除

能力。 
酶活分析表明，高温胁迫下，对照菌株

的抗氧化酶系统受到影响，表现在菌丝 CAT
活性增加，但 SOD 活性降低，这可能影响了

O2
-的去除效率；而耐高温菌株的 SOD 活性始

终维持在较高水平，与对照菌株有显著差异。

此外，在热胁迫 120min 时，对照菌株的抗氧

化系统遭受严重破坏，CAT 活性下降，但是

耐高温菌株的 CAT 活性不仅没有降低，反而

出现大幅度增加，比对照菌株活性高 128%，

证明该菌株可以更有效地清除过量的活性

氧，减轻高温对菌丝的氧化损伤。对抗氧化

酶基因表达进行研究发现，对照菌株和耐高

温菌株 sod1、sod2 基因的相对表达量在热胁

迫下均出现了先下调再上调的趋势，sod1 对

高温处理更敏感，变化幅度更大；此外，耐

高温菌株的 sod 基因相对表达量高于对照菌

株，但是不显著，猜测两个 sod 基因的协同

表达对稳定耐高温菌株的酶活起到了一定的

作用。对照菌株和耐高温菌株的 3 个 cat 基

因相对表达量随高温胁迫时间的延长有不同

的变化趋势，其中耐高温菌株 cat1 相对表达

量显著高于对照菌株，与酶活结果最一致，

说明 cat1 可能在高温胁迫中发挥了主要作用；

cat2 和 cat3 分别出现了先下调再上调以及先

上调再下调两种截然不同的变化，且 A15-TH
和 A15 没有显著差异，这可能因为不同的同

工酶 CAT 在发育和胁迫中发挥的作用不同，

这一点在植物（Du et al. 2008）以及在糙皮侧

耳（Wang et al. 2017a）过氧化氢酶基因特征

分析及功能研究中都有报道。 
己糖激酶和丙酮酸激酶是糖酵解途径的

关键酶和限速酶。高温胁迫下，双孢蘑菇菌

丝的己糖激酶和丙酮酸激酶活性增加，这说

明糖酵解途径加快。闫志宇（2020）研究发

现，糙皮侧耳高温胁迫下糖酵解途径和三羧

酸循环两大核心碳代谢途径加快，这与我们

的研究结果一致。他还提出加入海藻糖可以

下调糖酵解关键酶的基因表达，调控核心碳

代谢流提高糙皮侧耳的菌丝耐热性；而在我

们的研究中耐高温菌株在正常状态下和热胁
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迫下，己糖激酶和丙酮酸激酶的活性均高于

对照菌株，说明耐高温菌株具有更活跃的碳

代谢。生物体的代谢网络是十分复杂的，同

时生物体在进化过程中演化形成了多种响应

环境压力的策略。除了抗氧化系统的响应和

代谢途径的响应之外，还包括信号转导系统

响应（Shiraishi et al. 2018）、转录因子响应

（Cortijo et al. 2017）、激素响应（Wang et al. 
2018）、防御蛋白响应（Jacob et al. 2017；Wang 
et al. 2017b）、细胞壁和细胞膜的响应

（Kitichantaropas et al. 2016）等。关于双孢

蘑菇菌株在高温胁迫下响应机制还需要从不

同的角度加以研究和探索。 
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