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桑葚不同果实发育阶段的代谢组学分析

钟秋珍，林旗华，张泽煌
*

（福建省农业科学院果树研究所，福建 福州 350013）

摘    要：【目的】 研究桑葚果实发育过程中的代谢组分变化规律。【方法】 以桑葚品种粤椹大十绿果期、转色期和

成熟期的果实为样本材料，进行广泛靶向代谢组学分析，并基于差异富集代谢物（Differentially  accumulated

metabolites, DAMs）进行 KEGG代谢途径富集分析。【结果】 从粤椹大十 3个时期果实样本中检测到 1 146种代谢组

分，以 P＜0.05且 VIP＞1.0为标准，其中 483种代谢物被鉴定为 DAMs，包括 51种积累水平在整个果实发育过程中

均显著差异的 DAMs。2种类黄酮和 1种花色苷在桑葚发育过程中显著提高。基于 DAMs进行 KEGG分析表明，α-

亚麻酸代谢和亚油酸代谢在绿果期发育到转色期过程中显著富集，抗坏血酸和藻酸盐代谢在转色期发育到成熟期过

程中显著富集，而亚油酸代谢和角质/木栓和蜡生物合成在整个果实发育过程中显著富集。进一步分析发现，尽管

粤椹大十桑葚果实发育过程中包含 6种上调积累和 1种下调积累的亚油酸代谢组分，但从整体上看亚油酸积累水平

呈下降趋势。【结论】  51种 DAMs可能持续参与桑葚果实整个发育过程，其中花色苷与类黄酮显著提高，亚油酸

代谢途径中的 7种关键代谢组分可能影响其品质风味形成。研究结果有助于更好地了解桑葚成熟过程中营养成分的

动态变化规律，为揭示桑葚果实品质风味形成机制和选育优质桑葚种质奠定基础，同时也为桑葚采摘期的判定提供

科学依据。
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Metabolomics of Mulberry Fruits at Developmental Stages
ZHONG Qiuzhen,   LIN Qihua,   ZHANG Zehuang *

（Fruit Research Institute, Fujian Academy of Agricultural Sciences, Fuzhou,　Fujian350013, China）

Abstract: 【Objective】  Changes  in  metabolic  substances  at  various  developmental  stages  of  mulberry  fruits  were  studied.

【Methods】  A widely targeted metabolomic analysis was conducted on Morus alba cv. yueshen dashi fruits sampled at the

stages  of  green  fruit,  color  transition,  and  maturation.  KEGG  metabolic  pathway  enrichment  was  analyzed  based  on  the

differentially  accumulated  metabolites  (DAMs).【Results】  A  total  of  1  146  metabolic  substances  were  identified  from  the

specimens at the fruit developmental stages. At P＜0.05 and VIP＞1.0, 483 metabolites were identified as DAMs, 51 DAMs

showed  significant  differences  in  the  accumulation  throughout  the  whole  fruit  development  process.  The  contents  of  two

flavonoids  and  one  anthocyanin  increased  significantly  during  the  developmental  stages.  The  DAMs  based  on  the  KEGG

metabolic pathway analysis indicated α-linolenic acid and linoleic acid metabolisms to be significantly enriched from the green

to  the  colored  stage,  while  ascorbate  and  aldarate  metabolisms  significantly  enhanced  from  the  color  transition  period  to

maturity, whereas linoleic acid metabolism as well as cutin, suberine, and wax biosynthesis significantly augmented throughout

the entire development process.  Although there were 6 up-accumulated and one down-accumulated linoleic acid,  overall,  the

accumulation was on a downward trend as the fruits developed.【Conclusions】 There were 51 DAMs that might involve in

the  mulberry  fruit  development.  It  was  found  that  anthocyanins  and  flavonoids  rose  significantly  and  7  key  metabolic

components  in  the  linoleic  acid  metabolism  pathway  might  affect  the  quality  and  flavor  of  the  fruits  as  well.  The  research

results contributed a better understanding of the dynamic change in the nutritional composition of ripening mulberries, laying
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the foundation for revealing the mechanism of quality and flavor formation and breeding high-quality germplasm. At the same

time, it also provided a scientific basis for determining the optimal fruit picking time.

Key words: Mulberry；fruit development；metabolomics；KEGG metabolic pathway；linoleic acid

  

0    引言

【研究意义】桑葚（Morus alba）为桑科桑属植

物，原产于我国，其栽培历史悠久，分布区域广

泛。桑葚具有很高的营养价值和药用价值，富含类

黄酮、花青素、生物碱、白藜芦醇、多糖等多种功

能活性成分，具有增强免疫力、抗衰老、降血糖、

促进造血细胞生长等药理作用[1]。此外，桑葚籽中富

含油酸、亚油酸、亚麻酸等不饱和脂肪酸，尤其是

亚油酸含量高达 69.55%，是最主要的脂肪酸之一 [2]。

据《本草纲目》记载，桑葚具有解酒毒、消肿、滋

阴补血等功效。1993年，桑葚被国家卫生部列入首

批“药食两用资源”名录。目前，粤椹大十、长果

桑、白玉王等一批桑葚品种的成功选育，为桑葚的

推广和栽培奠定了良好的基础，其中粤椹大十是我

国第一个通过审定的桑葚品种，也是我国种植面积

最大的桑葚品种之一[3]。而桑葚果实的发育好坏对品

质风味的形成具有重要影响，对桑葚果实成熟过程

中营养成分动态变化的研究可为其品质形成提供研

究基础。【前人研究进展】张若彤等[4] 发现中性转化

酶（Neutral invertase, NINV）、己糖激酶（Hexokinase,

HK）、柠檬酸合酶（Citrate  synthase, CS）、乌头酸

水合酶（Aconitate hydratase,  ACO）、苹果酸脱氢酶

（Malate  dehydrogenase,  MDH）和异柠檬酸脱氢酶

（Isocitrate dehydrogenase, ICDH）基因在桑葚成熟过

程中通过调控可溶性糖和有机酸的合成和代谢，潜

在影响桑葚口感变化。孙志超等[5]研究了桑葚果实发

育过程中硬度、可溶性固形物、可滴定酸、总黄

酮、总酚含量以及糖代谢相关基因的变化。而代谢

组学具有高通量、广覆盖、高精度等优点，是研究

生物样本内源性代谢物质变化的有效工具，已被广泛

应用于果实发育过程相关研究。基于代谢组学技术，

刘淑桢等 [6] 检测了温州蜜柑果实绿熟期、转色期和

完熟期的极性代谢物，并找到了评价果实成熟度的

指标代谢物，而糖类和有机酸类物质在果实成熟过

程中剧烈变化并表现出很强的组织特异性。Wang等[7]

发现纽荷尔脐橙果实发育过程中，角质层积累与果

实膨大同步，蜡质合成与果实成熟同步，而脱落酸

能够调控蜡质的生物合成。王乐飞等 [8] 阐明了枣果

实发育过程中果皮颜色和类黄酮的内在关系。郭荣

琨等 [9] 揭示了花青素和类胡萝卜素的差异性积累是

造成不同类型山楂果皮颜色差异的关键因素。可

见，代谢组学对于揭示果实发育过程的物质变化具

有重要意义。目前，刘晴晴等 [10] 利用代谢组学分析

紫色桑葚和白色桑葚的代谢图谱差异，发现了类黄

酮、花色苷、酚酸、氨基酸、核苷酸、糖类、脂类

等在内的 136种差异代谢物。【本研究切入点】桑

葚果实发育过程中的相关研究均集中在糖和酸的合

成和代谢，其中代谢物质的整体动态变化尚不明

确，目前代谢组学在桑葚中的相关研究较少。【拟

解决的关键问题】为进一步研究桑葚果实发育过程

中的代谢物质的富集规律，本研究以福建省主栽的

紫果桑葚品种粤椹大十果实为材料，采用代谢组学

检测了果实发育早、中、后期的绿果期、转色期和

成熟期的代谢组分差异，以期为揭示桑葚果实发育

和品质风味形成机制奠定科学基础。 

1    材料与方法
 

1.1    试验材料

供试粤椹大十品种桑葚果实取自福建省农业科

学 院 果 树 研 究 所 试 验 基 地 （119°19 ′57 ′ ′E、
26°7′46′ ′N）。于 2024年 4月分别采集桑葚绿果期、

转色期、成熟期样品（图 1），即桑葚果实不同发育

期每株树随机取 20个果实，重复取样 3株树。果实

带回实验室后，用蒸馏水洗净，滤纸擦干后采用液

氮速冻，置于−80 ℃超低温冰箱中保存备用。

 
 

1 cm

DS-Q DS-Z DS-C 
DS-Q、DS-Z和 DS-C分别表示绿果期、转色期和成熟期。下同。

DS-Q:  Green  fruit  stage;  DS-Z:  color  transition  stage;  and  DS-C:  maturity

stage. Same for below.

图 1    不同发育时期的桑葚果实表型

Fig. 1    Phenotype of mulberry fruits at developmental stages 

1.2    试验方法 

1.2.1   样品制备

称取桑葚果肉样本 0.2 g于离心管中，加入 0.6 mL

4 mg·L−1 的 2-氯苯丙氨酸，涡旋振荡 30 s。随后，加

1070 福建农业学报 第 39 卷



入 100 mg玻璃珠，放入组织研磨器（SCIENTZ-48，
宁波新芝，中国）中，60 Hz研磨 90 s，置于室温条

件下超声 15 min。12 000 r·min−1、4 ℃ 离心 10 min，
取 300 μL上清液过 0.22 μm膜过滤，滤液加入到检

测瓶中备用。每个待测样本各取 20 μL混合成质控

（Quality control, QC）样本。将待测样本和 QC样本

进行液相色谱串联质谱（Liquid chromatography-mass
spectrometry, LC-MS）检测。 

1.2.2   LC-MS检测

参照 Lai等 [11] 设置的质谱和色谱条件参数进行

桑葚果实 LC-MS检测。采用 Proteowizard v3.0.8789
中的 MSConvert模块将原始质谱下机文件转换为

mzXML文件格式，采用 R XCMS v3.12.0进行峰检

测、峰过滤、峰对齐处理，得到代谢物定量列表。

采用公共数据库 HMDB[12]、MassBank[13]、Knapsack、
ReSpect、LipidMaps[14]、KEGG[15] 及诺米代谢标准品

（PANOMIX，Suzhou，CHN）等物质库，基于一级

分子量、保留时间、谱图与数据库进行代谢物定性。 

1.2.3   数据分析

采用 Ropls进行主成分分析、偏最小二乘判别分

析、正交偏最小二乘判别分析（Orthogonal  partial
least  squares  discriminant  analysis,  OPLS-DA）降维分

析。采用统计检验计算 P 值，同时通过 OPLS-DA降

维方法计算变量投影重要度（Variable importance in
projection,  VIP），差异倍数（Fold change,  FC）计算

组间差异倍数，以 P＜ 0.05和 VIP＞ 1.0为标准筛选

样本间的差异富集代谢物（Differentially accumulated
metabolites, DAMs）。采用 MetaboAnalyst对差异代谢

物进行京都基因与基因组百科全书（Kyoto encyclopedia
of genes and genomes, KEGG）代谢通路富集分析。 

2    结果与分析
 

2.1    质量控制

桑葚果实不同发育时期的基峰色谱图结果如

图 2A和图 2B所示，在正、负离子模式下，同一样

品的峰信号类似，保留时间和峰响应强度波动很

小，表明仪器在整个样品检测过程中状态良好、信

号稳定。进一步进行样本 PCA分析，发现同一发育

阶段的生物学重复样品均较好地聚集在一起，表明

每组样品的数据重复性良好，可用于后续分析。 

2.2    整体代谢物质检测

基于代谢组学从桑葚 3个发育时期样本中共检

测到 1 146种代谢组分（图 3），不同发育阶段的生

物学重复样本之间的代谢组分组成较为一致。与成

熟期相比，绿果期与转色期的相似度更高，结果与

实际相符合。根据这些代谢组分在桑葚不同发育时

期的积累水平，可以分为 3类，第一类主要在绿果

期富集，其次是转色期，随着果实的发育，其积累

水平逐渐降低；第二类主要在绿果期和成熟期富

集，在转色期中的积累水平较低；第三类在绿果期

中的积累水平最低，随着果实发育逐渐上升，并在

成熟期大量富集。这些代谢组分在不同阶段差异性

富集，可能与桑葚果实发育调控密切相关。 

2.3    差异富集代谢物鉴定

以 P＜0.05且 VIP＞1.0为标准，共鉴定获得桑
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A和 B分别表示正、负离子模式下色谱图。图中的数值表示每个样本

的最大离子强度。

A and B: Chromatograms in positive and negative ion modes, respectively.

图 2    桑葚果实样本色谱图

Fig. 2    Chromatograms of mulberry fruits
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图 3    基于代谢组学的不同发育阶段桑葚果实样本聚类

Fig. 3    Clustering  of  mulberry  fruits  at  various  developmental
stages based on metabolomics
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葚果实发育过程中 483种 DAMs，包括脂肪酸、类黄

酮、酚酸、萜类、氨基酸、有机酸、糖类、生物碱

等多个类别，可见这些类别代谢物可能是桑葚营养

价值与风味形成的来源物质。对不同发育时期代谢

组分进行比较，结果如图 4所示。与绿果期样本相

比，转色期和成熟期样本分别鉴定到 219种和

345种 DAMs，其中上调的 DAMs分别为 77种和

131种，下调的 DAMs分别为 142种和 214种；与转

色期样本相比，成熟期样本分别有 75种上调和

111种下调的 DAMs。从结果上看，随着桑葚果实的

发育，积累水平下调的代谢组分明显多于上调的代

谢组分（图 4A）。从韦恩图上看，168种代谢组分

在桑葚果实从绿果期发育到转色期过程中特异性变

化，135种代谢物在转色期发育到成熟期过程中显著

变化（图 4B）。值得注意的是，51种代谢组分在这

2个阶段均同时显著变化，说明这些代谢物质可能持

续参与桑葚果实发育过程。此外，值得注意的是，

与绿果期样本相比，转色期样本中检测到 2种重要

代谢组分显著上调了 100倍以上，即矢车菊素-3-槐
糖苷（201.98倍）、3-O-β-（6-反式咖啡酰基）-吡喃

半乳糖基槲皮素（113.08倍）；成熟期样本中检测

到 3种重要代谢组分显著提高了 800倍以上，即 3-
O-β-（6-反式咖啡酰基）-吡喃半乳糖基槲皮素（1 306.57
倍）、矢车菊素 -3-槐糖苷（983.72倍）、 3,4,5,7-四
羟基黄酮（898.99倍）；与转色期样本相比，成熟期

样本中检测到 1种关键代谢组分显著提高了 200倍以

上，即 SCHEMBL12391563（209.46倍）。可见，桑

葚果实成熟过程中，花青素和类黄酮组分显著变化。
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图 4    桑葚果实不同发育时期的差异富集代谢物鉴定

Fig. 4    Identification of DAMs of mulberry fruits at development stages
 
 

2.4    基于 DAMs的 KEGG代谢途径富集分析

×

在桑葚果实发育早期，与绿果期样本相比，转

色期样本 DAMs共富集到 59条 KEGG代谢途径，根

据 P 值大小排序，前 20条 KEGG代谢途径包括 α-亚
麻酸代谢，亚油酸代谢，苯丙氨酸代谢，谷胱甘肽

代谢，缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成，精氨

酸生物合成，肌醇磷酸代谢，氨酰基 tRNA生物合

成，泛酸和辅酶 A生物合成，花生四烯酸代谢，赖

氨酸降解，苯丙素生物合成，戊糖和葡萄糖醛酸相

互转化，C5支链二元酸代谢，ABC转运蛋白、D-氨
基酸代谢，精氨和脯氨酸代谢，缬氨酸/亮氨酸和异

亮氨酸降解，莨菪烷、哌啶和吡啶生物碱生物合

成，胞吐作用（图 5A）。其中，α-亚麻酸代谢（P=3.61
10−3）和亚油酸代谢（P=1.46×10−2）在这一过程中

显著富集（P＜0.05），可能与桑葚果实早期发育过

程密切相关。

在桑葚果实发育后期，与转色期样本相比，成

熟期样本的 DAMs共富集到 63条 KEGG代谢途径，

以 P 值为排序依据，富集的前 20条代谢途径包括抗

坏血酸和藻酸盐代谢，精氨酸和脯氨酸代谢，光合

生物中的固碳，苯丙氨酸代谢，黄酮和黄酮醇生物

合成，角质/木栓和蜡生物合成，泛酸和辅酶 A生物

合成，糖酵解 /糖异生，乙醛酸酸和二羧酸代谢，

C5支链二元酸代谢，戊糖磷酸途径，植物激素信号

转导，黄酮生物合成，脂肪酸代谢，α-亚麻酸代谢，

萜类骨架生物合成，甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代

谢，氧化磷酸化，果糖和甘露糖代谢，柠檬酸循环

（图 5B）。值得注意的是，抗坏血酸和藻酸盐代谢

（P=4.39×10−2）在这一过程中显著富集（P＜0.05），

说明抗坏血酸可能在桑葚果实发育后期发生明显变化。

在整个果实发育过程中，与绿果期样本相比，

成熟期样本的 DAMs共富集到 71条 KEGG代谢途

径，以 P 值为排序依据，富集的前 20条 KEGG代谢

途径分别为亚油酸代谢、角质 /木栓和蜡生物合成、

植物激素信号转导、抗坏血酸和藻酸盐代谢、泛酸

和辅酶 A生物合成、苯丙氨酸代谢、精氨酸和脯氨
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酸代谢、柠檬酸循环、光合生物的固碳作用、内酰

胺生物合成、缬氨酸 /亮氨酸和异亮氨酸生物合成、

乙醛酸和二羧酸代谢、嘧啶代谢、萜类骨架生物合

成、半乳糖代谢、丙氨酸 /天冬氨酸和谷氨酸代谢、

组氨酸代谢、糖酵解/糖异生、黄酮和黄酮醇生物合

成、氨酰基 tRNA生物合成。其中，亚油酸代谢（P=
1.98×10−3）和角质 /木栓和蜡生物合成（P=4.09×
10−2）在果实发育整个过程中显著富集（P＜0.05）。

值得注意的是，43条 KEGG代谢途径在 DS-Z vs
DS-Q、DS-C vs DS-Z和 DS-C vs DS-Q比较组中均有

富集，说明这些代谢途径参与桑葚果实发育整个过

程。其中，亚油酸代谢在 DS-Z vs DS-Q和 DS-C vs
DS-Q中均有显著富集，说明亚油酸可能在果实发育

过程中显著变化。 

2.5    亚油酸代谢途径变化分析

基于桑葚果实不同发育时期代谢组学发现，亚

油酸代谢途径在这一过程中显著富集。进一步分析

表明在这一代谢途径中，共发现 6种下调积累和

1种上调积累的代谢组分（图 6）。从整体上看，随

着桑葚果实的发育，亚油酸的积累水平呈下降趋势。 

3    讨论与结论

本研究采用代谢组学从不同发育时期的桑葚中

总共鉴定到 483种差异富集的代谢组分，广泛涉及

脂肪酸、类黄酮、酚酸、萜类、氨基酸、有机酸、

糖类、生物碱等，说明这些组分在桑葚果实发育过

程中发生明显变化，可能影响桑葚果实的品质风

味。在已有报道中，代谢组学可为黄芩（Scutellaria
baicalensis  Georgi）[16]、 结 香 花 （Edgeworthia
chrysantha  Lindl.）[17]、卷柏（Selaginella  tamariscina
(Beauv.) Spring）[18] 等采收评价指标确定提供依据。

可见，采用代谢组学可有效鉴定桑葚中的代谢组
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图 5    基于桑葚果实不同发育时期 DAMs 的 KEGG 代谢途径富集分析

Fig. 5    KEGG metabolic pathway enrichment based on DAMs of mulberry fruits at developmental stages
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分，为桑葚果实成熟和采收提供依据，在后续研究

中可进一步增加样本群体，开发可有效应用于桑葚

果实采摘时期判断的标志物。

基于代谢组学研究表明，许多代谢途径持续参

与桑葚果实早期、中期和后期的发育过程，但每个

发育阶段涉及的主要生物学过程又有所差异。已有

研究表明，桑葚果实发育过程中可溶性糖和有机酸

的合成和代谢的变化，潜在影响桑葚口感变化[4]。本

研究利用代谢组学也发现了桑葚果实发育过程中

15种差异积累的有机酸，以及 6种显著变化的糖

类，这种糖酸转化最终影响桑葚果实的品质风味。相

关研究表明，桑葚果实中类黄酮和花青素含量整体

上与果实成熟度具有正相关性 [19−20]，同时桑葚的抗

氧化活性与其总黄酮的含量呈正相关[10,21]。本研究发

现桑葚果实由绿果期发育到转色期和成熟期时，矢车

菊素-3-槐糖苷、3-O-β-(6-反式咖啡酰基)-吡喃半乳糖

基槲皮素、3,4,5,7-四羟基黄酮等花色苷和类黄酮显

著提高。结果表明花色苷与类黄酮的显著变化可能

与紫果桑葚品种成熟密切相关，并可能是其具有良好

抗氧化特性的原因之一。植物类黄酮生物合成是花

青素生物合成的上游途径，桑葚果实发育过程中由

绿色转变为紫红色最后形成紫黑色，类黄酮组分和花

色苷含量上调积累在紫果桑葚色泽形成过程中发挥

重要作用。值得注意的是，矢车菊素衍生物在整个

发育过程中均显著上调，矢车菊素可能是紫果桑葚

的主要色素成分。已有研究表明，桑葚含量最高的

是矢车菊素，锦葵色素含量较少，飞叶草素、矮牵牛

素和芍药色素含量较低 [22]，与本研究结果类似，进

一步说明矢车菊素是形成桑葚果实色泽的重要成分。

此外，本研究发现 α-亚麻酸代谢和亚油酸代谢

在果实早期发育到中期过程中显著富集，抗坏血酸

和藻酸盐代谢在果实中期到成熟过程中显著富集。

值得注意的是，亚油酸代谢在整个果实发育过程中

也显著富集，而这一过程中大部分亚油酸组分的积

累水平均为下调，预测亚油酸可能主要参与桑葚果

实早期发育过程。此外，亚油酸在桑葚果实成熟过

程呈负相关，而研究表明亚油酸是桑葚果实中最主

要的脂肪酸组分之一[2]。研究结果也为后续高不饱和

脂肪酸果实的采摘提供了新思路。

综上所述，桑葚果实发育过程中，脂肪酸、类

黄酮、酚酸、萜类、氨基酸、有机酸、糖类、生物

碱等代谢组分显著变化，这一过程中糖酸转化潜在

影响果实品质风味，类黄酮和花色苷积累影响果实

着色，亚油酸可能参与果实早期发育过程。此外，

代谢组学可有效检测桑葚果实中代谢物质的变化，

为桑葚果实发育调控和采收指标确定提供依据。
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图 6    桑葚果实发育过程中亚油酸代谢途径变化

Fig. 6    Changes in linoleic acid metabolism pathway in mulberry fruit development
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