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摘要：为探究不同海拔地区中缅树鼩（Tupaia belangeri）血清和肝的差异代谢物及代谢通路变化，本研

究采集大理（高海拔）和勐腊（低海拔）中缅树鼩分别 12 只和 8 只的血清和肝，采用非靶向代谢组气

相色谱-质谱联用检测技术测定代谢物。结果表明，高海拔种群和低海拔种群相比，血清中一共有 36 种

代谢物差异显著，其中，柠檬酸、葡萄糖、胆固醇等共 32 种代谢物的浓度上调，N-乙酰谷氨酸、葵酸、

庚酸和对羟基苯甲酸这 4 种代谢物的浓度下调；高海拔种群肝差异代谢物和低海拔肝相比，一共有 18

种代谢物浓度差异显著，其中，苹果酸、核糖、葡萄糖等共 10 种差异代谢物浓度上调，谷氨酰胺、乙

醇酸、硬脂酸等共 8 种差异代谢物浓度下调。高海拔种群与低海拔种群相比，血清中一共有 76 条代谢

通路活性得分差异显著，其中，69 条活性得分上调，7 条活性得分下调；肝中一共有 75 条代谢通路活

性得分差异显著，其中，43 条活性得分上调，32 条活性得分下调。以上结果说明，中缅树鼩在面对不

同环境时，会调节不同组织中不同代谢通路（如三羧酸循环、糖酵解、脂类代谢和氨基酸代谢）的代

谢物含量来适应环境，且血清比肝对环境变化更敏感。 
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Abstract: To explore the effects of different altitudes on changes of different metabolites and metabolic 

pathways the sera and livers of T. belangeri from Dali (high-altitude) and Mongla (low-altitude) were 

collected. The metabolites were analyzed by using the non-targeted metabonomics gas chromatography-mass 

spectrometry (GC-MS). The original data were preprocessed by software XCMS (www. bioconductor.org/), 

converting the original GC-MS data into common data format (CDF) format. The XCMS program was used 

for peak identification, peak filtering and peak alignment to determine the parameters of XCMS (Fig. 1). A 

metabolite tree map was constructed based on the euclidean distance between samples, and clustering of 

samples was performed by a clustering algorithm (Fig. 2). Then the processed data were imported into 

SIMCA-P software (Umetrics, Umea, Sweden), and multivariate statistical analysis was carried out. 

Hierarchical cluster analysis (HCA) was used to analyze the metabolite thermograms with the heatmap 

function in the R package (Fig. 3, 4). The correlation analysis of metabolites was carried out for significance 

statistical test, and the statistical test method was the COR. TEST function in R language package (Fig. 9, 10). 

Metabolic pathways were assigned to metabolites based on Kyoto encyclopedia of genes and genomes 

(KEGG, http://www.genome.jp/kegg/), and Pathway Activity Profiling (PAPi) was used to compare the 

relative activities of different metabolic pathways in different groups (Appendix 1, 2). All analyses were 

performed using the R package. Differential metabolites were screened by One-way ANOVA analysis (P < 

0.05) and ploidy change Log2 value (fold change > 1.5 or fold change < 0.667) (Fig. 5‐8). The results 

showed that there were 36 different metabolites in serum of the high-altitude population compared to the 

low-altitude population (Fig. 3), among which 32 were up-regulated (citric acid, glucose, cholesterol, et al) 

and 4 were down-regulated (N-acetylglutamic acid, decanoic acid, 4-hdroxybutyric acid, et al.). There were 18 

metabolites showing significant difference in the high-altitude population compared to the low-altitude 

population (Fig. 4), among which 10 were up-regulated (malic acid, ribose, glucose, et al.) and 8 were 

down-regulated (glutamine, glycolic acid, octadecanoic acid, et al.). Compared with the serum metabolic 

pathways at low-altitude, there were 76 metabolic pathways with significantly different activity scores in 

high-altitude population (Appendix 1), among which 69 were up-regulated and 7 were down-regulated. There 

were 75 metabolic pathways with significantly different activity scores in the high-altitude population 

compared with the low-altitude population (Appendix 2), among which 43 were up-regulated and 32 were 

down-regulated. All of the above results suggest that T. belangeri would adjust the metabolites of different 

metabolic pathways (including tricarboxylic acid cycle, glycolysis, lipid metabolism and amino acid 

metabolism) in different tissues to adapt to different environments, and serum is more sensitive to 

environmental changes than the liver. 

Key words: Tupaia belangeri; Serum; Liver; Differential metabolites; Metabolic pathways 

动物细胞所处内环境稳态发生变化时，伴

随着其代谢物及代谢通路表现出一定的差异，

这主要受生物自身的内部环境以及所处的外部

环境影响（Liao et al. 2018，Sun et al. 2019）。

如睡眠剥夺小鼠（Mus musculus）体内嘧啶代

谢、脂类代谢、氨基酸代谢等代谢途径差异显

著（李鹏翔等 2020）。在生态系统中，海拔、

温度和光照等环境因子对生物生存条件存在重

要影响，会导致生物体内的代谢物变化（Hou et 

al. 2020，彭科等 2020）。如冷适应使黑腹果蝇

（Drosophila melanogaster）代谢产生变化，包

括一些糖、多胺和代谢中间体（Colinet et al. 
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2012）；高温环境导致大西洋鲑鱼（Salmo salar）

的氨基酸中谷氨酰胺、酪氨酸和苯丙氨酸浓度

下降以及脂质代谢发生变化（Kullgren et al. 

2013）；香格里拉种群（高海拔）大绒鼠

（Eothenomys miletus）脂肪代谢物胆固醇、硬

脂酸和二十二碳六烯酸以及氨基酸代谢物丙氨

酸、谷氨酸、甘氨酸、亮氨酸、蛋氨酸和缬氨

酸的浓度显著高于昆明种群（低海拔）大绒鼠

（Zhang et al. 2019）。 

中缅树鼩（Tupaia belangeri）属攀鼩目

（Scandentia）树鼩科（Tupaiidae），是攀鼩目

在中国的唯一代表（Zhu et al. 2019）。不同的

海拔和温度对中缅树鼩表型生理和能量代谢产

热方面存在影响（Zhang et al. 2012a，高文荣 

2017），如冷暴露时中缅树鼩褐色脂肪组织中

解偶联蛋白 1 含量极显著增加（Zhang et al. 

2012b）。不同海拔地区的树鼩种群在其头骨形

态、臼齿形态、背毛颜色等方面存在差异，如

海南种群头骨比昆明种群头骨大（朱万龙等 

2013，付家豪等 2018）。不同海拔和温度对中

缅树鼩的体重、肥满度、身体组成和消化道形

态存在影响，如片马和腾冲中缅树鼩肝和褐色

脂肪组织重量较昆明等低海拔地区的重（朱万

龙等 2017，任晓英等 2019）。以上结果说明，

不同环境条件会对中缅树鼩的体重调节产生影

响。代谢组学是在基因组学、蛋白质组学及其

他组学之后新兴的多功能学科（Fiehn et al. 

2000），因其提供生命活动的终端信息，可以

反映生物体内所有代谢物的变化，直观体现生

物对所处环境的应答，成为探究生物对其所处

环境适应机制的重要手段（Wang et al. 2006，

Ramchandran et al. 2009）。血清中的代谢物能

够直观地反映机体的内环境状况（王亚玲等 

2016），而肝是机体内糖类、脂类、氨基酸和

维生素等物质合成的主要场所，同时是主要的

产热器官（Cannon et al. 2004），通过对血清

和肝代谢物分析，可以观察到动物体内代谢情

况的变化。本研究室之前的研究表明，夏季中

国不同地区中缅树鼩的血清和肝代谢物存在地

区差异，但是滇西亚种地区之间没有差异（Hou 

et al. 2020），推测可能是因为夏季环境条件较

好，所以代谢物的差异变化不大。考虑到云南

省的海拔差异大，本研究选取了海拔差异较大

的两个地点进行采样，采样时间接近于冬季，

来探究在不同海拔中环境条件较差的时期中缅

树鼩血清和肝代谢物是否存在差异？如果存

在，这些差异代谢物又是如何调节中缅树鼩的

能量代谢？因此本研究采用气相色谱-质谱

（gas chromatography-mass spectrometer，GS- 

MS）联用检测技术对大理（高海拔）和勐腊（低

海拔）中缅树鼩的血清和肝进行非靶向代谢组

学分析，探究不同海拔中缅树鼩的血清和肝代

谢物是如何变化的，血清和肝哪个受海拔变化

的影响更大。 

1  材料与方法 

1.1  实验动物 

本研究所用的中缅树鼩均为成年非繁殖个

体，于 2019 年 10 月分别捕自大理（n = 12）

和勐腊（n = 8）地区山地低矮灌丛和农田中。

大理（24°41′ ~ 26°42′ N，98°52′ ~ 99°09′ E，海

拔 2 000 ~ 2 200 m）属于低纬度高原季风气候，

年平均气温 20 ~ 23 ℃；勐腊（21°09′~ 22°23′ N，

101°05′~ 101°50′ E，海拔 700 ~ 900 m），属于

北热带湿润季风气候，年平均气温 14 ~ 17 ℃。 

1.2  制备待测样本 

两个地区中缅树鼩捕获后带回当地防疫

站，灭蚤处理后用离心管于腹股沟取血，置于

4 ℃冰箱；解剖动物取出肝放入冻存管中，置

于超低温冰箱（‐80 ℃）保存备用。然后将静

置后的血液 4 000 r/min 离心 30 min，将上清液

移入冻存管中，超低温冰箱（‐80 ℃）保存备

用。采用气相色谱-质谱联用技术对血清和肝样

本进行非靶向代谢组学测定（Zhang et al. 

2019）。 

1.3  气相色谱-质谱检测 

参考文献（高文荣 2017）方法对肝和血清

进行预处理，得到待测样本。参照文献（Zhang 
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et al. 2019）将血清和肝待测样本加入检测瓶

中，使用 Agilent 7890A/5975C 气-质联用仪（安

捷伦，美国）进行气相色谱-质谱分析，避免系

统误差，所有样本同一批上机检测。 

1.4  数据处理 

利用R语言包（v3.3.2）的XCMS程序（www. 

bioconductor. org/）对 Agilent 7890A/5975C 气

相色谱-质谱联用仪检测获得的原始文件进行

数据预处理。首先从 Agilent MSD Chem Station

工作站获得原始气相色谱-质谱数据，转换成通

用数据文件格式（common data format，CDF）。

然后利用 XCMS 程序进行峰识别、峰过滤、峰

对齐，逐一考察及优化各个参数，并通过手动

提取任意质量色谱峰来验证结果的准确性，最

终确定了 XCMS 的各个参数。为了进行多元线

性回归分析，XCMS 的最终结果导出至 Excel

进行进一步的分析。 

使用学生 T 检验概率值（P < 0.05）和倍性

变化的对数转换（log2）值超过 1.5 或者小于

0.667 对差异代谢物进行筛选。代谢物关联分析

采用皮尔逊相关系数（ Pearson correlation 

coefficient）分析各个代谢物间的相关性，计算

方法为 R 语言包中的 cor.test 函数，同时进行

代谢物关联分析的显著性统计检验，统计检验

方法为 R 语言包中的 cor.test 函数，并对 P 值

进行假阳性校验，采用伪发现率（ false 

discovery rate，FDR）P ≤ 0.05 为显著相关。 

代谢通路构建中，代谢物之间的关系是基于

京都基因与基因组百科全书（Kyoto encyclopedia 

of genes and genomes，KEGG，http://www. 

genome. jp/kegg/）代谢通路。一维方差分析

（one-way ANOVA）用于判断不同组别之间相

对含量的显著性差异。代谢途径活性得分

（pathway activity profiling，PAPi）用于预测和

比较不同过程中不同代谢通路的相对活性

（relative activity）。在整个分析过程中，数据

归一化、代谢途径活性得分和相关统计分析利

用 R 语言包计算。 

2  结果 

2.1  总离子流色谱图 

采用气相色谱-质谱法对样本检测分析，将

中缅树鼩血清样本和肝样本进行质谱检测，得

出总离子色谱图，样本间的物质峰存在较大差

异（图 1）。根据已有数据库和标准品，血清中

有 98 个物质获得了注释，肝中有 91 个物质获

得了注释。主要有氨基酸、脂肪酸、核苷酸、

有机酸、糖和其他类型的代谢物。 

2.2  树状图分析 

对两个地区所有样本的血清和肝代谢物进

行树状图分析，大理种群和勐腊种群有不同程

度的混合，样本组间分离较远，组内较多聚在

一起（图 2）。 

2.3  差异代谢物统计分析 

中缅树鼩大理种群和勐腊种群血清差异代

谢物热图（图 3）显示，两种群相比，存在差

异的代谢物一共有 36 种，其中，大理种群较勐

腊种群有 32 种差异代谢物的浓度上调，包括乳

酸、谷氨酰胺、柠檬酸、甘油-3-磷酸、天冬氨

酸、脯氨酸、甘油、赖氨酸、组氨酸、苹果酸、

葡萄糖、9-(Z)-硬脂酸、肌醇、琥珀酸、丙氨酸、

蔗糖、半胱氨酸、戊二酸、奎尼酸、核糖酸、

S-甲基-半胱氨酸、肌醇-1-磷酸、甘露醇、腐胺、

维生素 E（α-生育酚）、胆固醇、甲硫氨酸、酪

氨酸、丝氨酸、海藻糖、葡萄糖、色氨酸，4

种差异代谢物的浓度下调，包括 N-乙酰谷氨

酸、葵酸、庚酸和对羟基苯甲酸。 

中缅树鼩大理种群和勐腊种群肝差异代谢

物热图（图 4）显示，中缅树鼩大理种群和勐

腊种群相比的差异代谢物一共有 18 种，其中大

理种群较勐腊种群有 10 种差异代谢物的浓度

上调，包括单甲磷酸、富马酸、苹果酸、奎尼

酸、戊酸-1,4-内酯、核糖、葡萄糖、苏氨酸、

半乳糖、酪氨酸，8 中差异代谢物浓度下调，

包括谷氨酰胺、花生四希酸、甘油-3-磷酸、己

二酸、甘油酸-3-磷酸、乙醇酸、9-(Z)-十六烯

酸、硬脂酸。 
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血清中三羧酸循环（ tricarboxylic acid 

cycle，TCA）中间产物，与中缅树鼩勐腊种群

相比，大理种群血清中的苹果酸、琥珀酸、柠

檬酸 3 种物质的浓度显著上调（图 5），大理种

群肝中的糖酵解中间产物葡萄糖、葡萄糖-6-磷

酸、果糖、果糖-6-磷酸、半乳糖 5 种物质的浓

度显著上调（图 6）。 

与中缅树鼩勐腊种群相比，大理种群肝中

的脂肪代谢中间产物甘油、维生素 E（α-生育

酚）和胆固醇浓度显著上调（图 7），肝中的氨

基酸代谢中间产物半胱氨酸、赖氨酸、脯氨酸

和丝氨酸浓度显著上调（图 8）。 
 

 
 

图 1  中缅树鼩血清（a）和肝（b）总离子流色谱图 

Fig. 1  Total ion flow chromatograms of sSerum (a) and liver (b)in the Tupaia belangeri 

DL. 大理；ML. 勐腊；CDF. 通用数据文件格式数据。 

DL. Dali; ML. Mengla; CDF. Common data format. 
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图 2  中缅树鼩血清代谢物树状图（a）和肝代谢物树状图（b） 

Fig. 2  Serum metabolite tree (a) and liver metabolite tree (b) of Tupaia belangeri 

数字序号为样品编号；下方数字标尺表示差异数值。 

Serial number is the sample number, and the number ruler below indicates the difference value. 

 

 
 

图 3  中缅树鼩血清差异代谢物热图 

Fig. 3  The serum metabolite heat diagram of Tupaia belangeri 

颜色深浅表示代谢物在各组中的量的高低，红色表示量高，绿色表示量低。 

Metabolites and populations two-way clustering heat maps, color depth represents the content, green represents high content, red represents low 

content. DL. Dali; ML. Mengla. 
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图 4  中缅树鼩肝差异代谢物热图 

Fig. 4  The liver metabolic heat diagram of Tupaia belangeri 

颜色深浅表示代谢物在各组中的量的高低，红色表示量高，绿色表示量低。 

Metabolites and populations two-way clustering heat maps, color depth represents the content, green represents high content, red represents low content. 

DL. Dali; ML. Mengla. 
 

2.4  差异代谢物关联性分析 

对中缅树鼩大理种群和勐腊种群的血清和

肝代谢物进行关联性分析，血清代谢物中部分

糖酵解代谢物与氨基酸代谢物呈负相关（图

9）；肝代谢物中部分糖酵解代谢物和三羧酸循

环代谢物呈负相关（图 10）；血清和肝代谢物

中相同种类的代谢物均呈正相关。 

2.5  差异代谢通路分析 

大理种群和勐腊种群相比，血清代谢通路

图显示，一共有 76 条代谢通路活性得分差异显

著（附录 1），主要涉及氨基酸代谢、其他次生

代谢物的生物合成、碳水化合物代谢、能量代 
 

 
 

图 5  中缅树鼩血清中三羧酸循环中间产物箱式图 

Fig. 5  The TCA cycle intermediates box figure in serum of Tupaia belangeri 

** P < 0.01 
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图 6  中缅树鼩肝中糖酵解代谢物箱式图 

Fig. 6  The glycolysis metabolites box figure in liver of Tupaia belangeri 

* P < 0.05, ** P < 0.01 

 

 
 

图 7  中缅树鼩血清中脂肪代谢物箱式图 

Fig. 7  The lipid metabolites box figure in serum of Tupaia belangeri 

* P < 0.05, ** P < 0.01 

 
谢、脂类代谢、辅助因子和维生素代谢、其他

氨基酸代谢和核苷酸代谢，其中，69 条活性得

分上调，如三羧酸循环、糖代谢、甘油磷酸酯

代谢、嘌呤代谢等，7 条活性得分下调，如丙

酮酸代谢、嘧啶代谢、缬氨酸、亮氨酸和异亮

氨酸降解等。 

大理种群和勐腊种群相比，肝代谢通路图

显示，一共有 75 条代谢通路活性得分差异显著

（附录 2），主要涉及氨基酸代谢、其他次生代

谢物的生物合成、碳水化合物代谢、能量代谢、

脂类代谢、辅助因子和维生素代谢、其他氨基

酸代谢和核苷酸代谢，其中有 43 条活性得分上

调，如精氨酸和脯氨酸代谢、三羧酸循环、氧

化磷酸化等，32 条活性得分下调，如淀粉和蔗 
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图 8  中缅树鼩血清中氨基酸代谢物箱式图 

Fig. 8  The amino acid metabolites box figure in serum of Tupaia belangeri 

* P < 0.05, ** P < 0.01 

 

 
 

图 9  中缅树鼩血清代谢物关联图 

Fig. 9  Serum metabolites correlation diagram of Tupaia belangeri 

1 表示完全正相关（红色），﹣1 表示完全负相关（蓝色），空白部分为相关性统计检验 P > 0.05，有颜色标记部分为相关性统计检验 P < 0.05。 

l represents complete positive correlation (red), ﹣1 represents completely negative correlation (blue), blank part for correlation statistical test P > 

0.05, color mark part for correlation statistical test P < 0.05. 
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图 10  中缅树鼩肝代谢物关联图 

Fig. 10  Liver metabolites correlation diagram of Tupaia belangeri 

1 表示完全正相关（红色），﹣1 表示完全负相关（蓝色），空白部分为相关性统计检验 P 值 > 0.05，有颜色标记部分为相关性统计检验 P < 0.05。 

l represents complete positive correlation (red), ‐1 represents completely negative correlation (blue), blank part for correlation statistical test P 

values > 0.05, color mark part for correlation statistical test P < 0.05. 

 

糖代谢、谷氨酰胺和谷氨酸代谢、嘌呤代谢等。 

3  讨论 

三羧酸循环是机体获取能量生物关键

（Das 2006）。褐家鼠（Rattus norvegicus）在

模拟适应高海拔环境时，三羧酸循环中间代谢

物增加（Koundal et al. 2015）。高海拔种群大

绒鼠肝代谢物中三羧酸循环代谢物浓度高于低

海拔种群（Zhang et al. 2019）。在低温环境下

动物由糖代谢供能，逐渐转变为脂肪产热

（Morash et al. 2013）。人类在低温高海拔环境

下磷脂和脂肪酸浓度增加（Smith et al. 2011）。

大绒鼠在低温环境下血清中脂类代谢物和氨基

酸代谢物浓度显著升高（Zhang et al. 2019）。

冷应激导致鱼体细胞中脂肪酸组成发生改变，

饱和脂肪酸比例显著下降，亚油酸、油酸、花生

四烯酸等主要不饱和脂肪酸比例显著升高（许友

卿等 2017）。糖类是最主要的能源物质，大绒

鼠在低温环境下体内的糖酵解中间物质降低可

能与消耗大量糖类物质提供能量有关（Zhang et 

al. 2019）。以上结果表明，不同环境不同代谢

通路中的物质变化会影响动物的生存。 

本研究大理和勐腊两个中缅树鼩种群，血

清和肝相比，差异显著的代谢物中甘油-3-磷

酸、甘油酸、胆固醇、硬脂酸、亚油酸是细胞

内线粒体 β氧化的产物，主要参与甘油酯代谢、

脂肪酸代谢、甘油磷酸酯代谢、亚油酸代谢等

脂类代谢途径，涉及脂类的代谢物相对含量上

调可能导致代谢通路活性升高，从而增加机体

产热，维持在高海拔低温环境下生存所需的能

量（孟昶等 2019）。线粒体 β氧化是细胞内糖

类物质、脂肪酸、氨基酸等营养物质通过三羧

酸循环和内膜的电子传递链产生腺嘌呤核苷三

磷酸（adenosine-triphosphate，ATP）和 ATP

转移的主要途径，为细胞生命活动提供能量

（Manford et al. 2020，Prasad et al. 2020）。本
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研究中，中缅树鼩大理种群与勐腊种群比较中，

β 氧化中间产物海藻糖、葡萄糖等物质浓度显

著升高，及其涉及的糖代谢、乙醛酸和二羧酸

代谢的代谢通路活性得分升高可能与不同环境

下中缅树鼩的能量消耗不同有关，大理种群需

要消耗更多能量维持体温。苹果酸、柠檬酸、

琥珀酸等三羧酸循环的中间产物也存在显著差

异，以上代谢物可直接参与细胞的能量、结构

和酶促反应，供能途径比葡萄糖短（Huang et al. 

2018）。三羧酸循环还是糖、脂肪、某些氨基

酸相互转变代谢的桥梁，也可以在其中产生某

些物质合成的前体（Grzywa et al. 2020），在

三羧酸循环中能源物质被彻底氧化分解生成

ATP，能量利用率高（Huang et al. 2018）。同

时，三羧酸循环的另一个重要的生理意义，在

于可以为其他的合成代谢途径提供小分子前体

（Romani et al. 2019），如许多氨基酸可以通

过糖异生而生产糖，也可以在其中产生其他物

质合成的前体（Grzywa et al. 2020）。本研究

中苹果酸、柠檬酸、琥珀酸涉及三羧酸循环的

代谢物含量升高及所涉及的代谢通路活性升高

可能与为其他反应提供反应底物有关。 

葡萄糖是活细胞的能量来源和中间产物，

本研究中大理种群葡萄糖、乳酸、蔗糖、海藻

糖、半乳糖、丙酮酸直接或间接参与糖酵解途

径、淀粉和蔗糖代谢途径、糖异生途径、戊糖

和葡萄糖酸盐相互转化途径的代谢物含量上

升，可能与为中缅树鼩生命活动提供能量有关

（Ma et al. 2020）。糖酵解是糖类物质有氧氧

化的前段过程，其中间代谢物是脂类、氨基酸

等物质的合成前体（Lee et al. 2020），如在本

研究中大理种群参与氨基酸代谢途径中显著升

高的奎尼酸是苯丙氨酸、酪氨酸、色氨酸等芳

香族氨基酸生物合成的前体（El-Nakhel et al. 

2020）；苯丙氨酸在生物体内可被转化为酪氨

酸，也是生产肾上腺素、甲状腺素和黑色素的

原料（许凯等 2019），可能与中缅树鼩从激素

水平调节体温提供保障有关；酪氨酸是苯丙氨

酸的代谢产物，并可被氧化成延胡索酸和乙酰

乙酸进入三羧酸循环（Fu et al. 2019），可能为

中缅树鼩适应低温环境提供能量；色氨酸可参

与动物体内血浆蛋白质的更新，并可促使核黄

素发挥作用，还有助于烟酸及血红素的合成（高

向阳等 2012），可能与为中缅树鼩提供能量维

持体温有关。蛋白质、氨基酸等物质的严格质

量控制是确保细胞稳态所必须的（Prasad et al. 

2020），选择性降解蛋白质氨基酸等物质对细

胞生理平衡很重要，其主要涉及的代谢为辅助

因子和维生素代谢（Heunis et al. 2020），在本

研究中大理种群辅助因子和维生素代谢活性的

升高可能与体内的代谢调节有关。本研究中高

海拔低温环境下中缅树鼩的糖酵解中间产物、

脂类代谢中间产物、氨基酸代谢中间产物均增

加，支持 Zhang 等（2012c）对冷驯化条件下中

缅树鼩研究所得结果，即在面对冷环境时中缅

树鼩体重、代谢率和摄食量增加。 

综上所述，海拔和温度可能是影响两个地

区中缅树鼩代谢产物差异的主要环境因素，海

拔和温度可能引起中缅树鼩体内的生理性调节

或者反应。面对不同的环境，中缅树鼩会调节

不同组织中不同代谢通路的代谢物含量来适应

环境。此外，血清比肝对环境变化更敏感，更适

合用于研究中缅树鼩在不同环境中的适应机制。 
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附录 1  中缅树鼩血清代谢通路 

Appendix 1  Serum metabolic pathway of Tupaia belangeri 

代谢通路 Pathway 
活性得分  

log2(AS fold change) 
代谢分类 

Pathway classification 

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸的降解 Valine, leucine and isoleucine degradation ‐0.739 027 968 

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸的生物合成  
Valine, leucine and isoleucine biosynthesis 

1.294 645 130 

酪氨酸代谢 Tyrosine metabolism 0.792 148 651 

色氨酸代谢 Tryptophan metabolism  

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

2.516 743 620 

苯丙氨酸代谢 Phenylalanine metabolism 0.918 135 367 

赖氨酸降解 Lysine degradation 1.239 475 184 

赖氨酸生物合成 Lysine biosynthesis 0.923 630 631 

组氨酸代谢 Histidine metabolism 0.925 114 752 

甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 Glycine, serine and threonine metabolism 0.987 962 311 

半胱氨酸和蛋氨酸代谢 Cysteine and methionine metabolism 0.998 027 962 

精氨酸和脯氨酸代谢 Arginine and proline metabolism 0.986 027 962 

丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢 Alanine, aspartate and glutamate metabolism 0.475 486 877 

氨基酸代谢  
Amino acid metabolism 
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续附录 1 

代谢通路 Pathway 
活性得分  

log2(AS fold change) 
代谢分类 

Pathway classification 

莨菪烷、哌啶和吡啶生物碱的生物合成  
Tropane, piperidine and pyridine alkaloid biosynthesis 

1.392 420 346 

链霉素生物合成 Streptomycin biosynthesis 0.854 730 189 

嘌呤霉素生物合成 Puromycin biosynthesis 1.354 022 194 

苯丙素生物合成 Phenylpropanoid biosynthesis ‐0.095 449 930 

青霉素和头孢菌素的生物合成 Penicillin and cephalosporin biosynthesis 2.531 281 605 

新生霉素生物合成 Novobiocin biosynthesis 0.854 730 189 

异喹啉生物碱生物合成 Isoquinoline alkaloid biosynthesis 1.036 186 757 

吲哚生物碱生物合成 Indole alkaloid biosynthesis 0.987 962 311 

芥子油苷生物合成 Glucosinolate biosynthesis 1.144 029 424 

布替洛辛和新霉素的生物合成 Butirosin and neomycin biosynthesis 0.988 099 578 

糖类生物合成 Biosynthesis of phenylpropanoids 1.012 956 674 

贝塔兰生物合成 Betalain biosynthesis 0.911 4232 37 

其他次生代谢 
产物的生物合成 
Biosynthesis of  
other secondary  

metabolites 

淀粉和蔗糖代谢 Starch and sucrose metabolism 0.854 730 189 

丙酮酸代谢 Pyruvate metabolism ‐0.445 853 539 

丙酸酯代谢 Propanoate metabolism 0.854 730 189 

磷酸戊糖途径 Pentose phosphate pathway 1.309 224 930 

戊糖和葡萄糖酸酯的相互转化 Pentose and glucuronate interconversions 0.987 164 107 

磷酸肌醇代谢 Inositol phosphate metabolism 0.703 620 000 

乙醛酸和二羧酸代谢 Glyoxylate and dicarboxylate metabolism 1.312 694 134 

糖酵解/糖异升 Glycolysis / Gluconeogenesis 0.987 962 311 

半乳糖代谢 Galactose metabolism 0.987 962 311 

果糖和甘露糖代谢 Fructose and mannose metabolism 1.233 931 086 

柠檬酸循环 Citrate cycle (TCA cycle) 0.987 962 311 

C5-支化二元酸代谢 C5-Branched dibasic acid metabolism 0.987 298 894 

丁酸代谢 Butanoate metabolism 1.141 972 680 

抗坏血酸和醛酸代谢 Ascorbate and aldarate metabolism 0.881 936 667 

氨基糖和核苷酸糖代谢 Amino sugar and nucleotide sugar metabolism 1.002 748 961 

碳水化合物代谢 
Carbohydrate metabolism 

硫代谢 Sulfur metabolism 0.854 730 189 

光合作用 Photosynthesis 2.152 585 869 

氧化磷酸化 Oxidative phosphorylation 1.142 452 083 

氮代谢 Nitrogen metabolism 1.342 452 083 

甲烷代谢 Methane metabolism 1.038 885 754 

原核生物的碳固定途径 Carbon fixation pathways in prokaryotes 0.884 758 582 

光合生物的碳固定 Carbon fixation in photosynthetic organisms 0.922 753 305 

能量代谢 
Energy metabolism 

甾类激素生物合成 Steroid hormone biosynthesis 1.933 839 987 

类固醇生物合成 Steroid biosynthesis ‐0.070 587 153 

鞘脂类代谢 Sphingolipid metabolism 2.052 585 869 

初级胆汁酸的生物合成 Primary bile acid biosynthesis 0.854 730 189 

脂质代谢 
Lipid metabolism 
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续附录 1 

代谢通路 Pathway 
活性得分  

log2(AS fold change ) 
代谢分类 

 Pathway classification 

亚油酸代谢 Linoleic acid metabolism 1.342 452 083 

甘油磷酸酯代谢 Glycerophospholipid metabolism 0.558 449 930 

甘油酯代谢 Glycerolipid metabolism 0.924 769 242 

脂肪酸延伸 Fatty acid elongation 0.964 449 242 

脂肪酸生物合成 Fatty acid biosynthesis 0.923 569 242 

角质、海底碱和蜡的生物合成 Cutin, suberine and wax biosynthesis 0.834 769 242 

不饱和脂肪酸的生物合成 Biosynthesis of unsaturated fatty acids 0.924 869 242 

花生四烯酸代谢 Arachidonic acid metabolism 0.987 543 826 

脂质代谢 
Lipid metabolism 

维生素 B6 代谢 Vitamin B6 metabolism ‐0.739 027 968 

泛醌及其他萜类醌的生物合成  
Ubiquinone and other terpenoid-quinone biosynthesis 

‐0.095 449 930 

硫氨素代谢 Thiamine metabolism 0.854 730 189 

卟啉与叶绿素代谢 Porphyrin and chlorophyll metabolism ‐0.149 256 010 

泛酸酯和辅酶 A 的生物合成 Pantothenate and CoA biosynthesis 2.516 743 620 

烟酸和烟酰胺代谢 Nicotinate and nicotinamide metabolism 0.985 391 399 

生物素代谢 Biotin metabolism 0.956 360 071 

辅助因子和 
维生素代谢 

Metabolism of  
cofactor and vitamin 

牛磺酸和次牛磺酸代谢 Taurine and hypotaurine metabolism 0.925 114 752 

磷酸酯和磷酸代谢 Phosphonate and phosphinate metabolism 0.723 557 702 

谷胱甘肽代谢 Glutathione metabolism 0.955 360 071 

D-谷氨酰胺和 D-谷氨酸代谢 D-Glutamine and D-glutamate metabolism 0.987 962 311 

D-精氨酸和 D-鸟氨酸代谢 D-Arginine and D-ornithine metabolism 0.790 800 711 

D-丙氨酸代谢 D-Alanine metabolism 1.135 391 399 

氰基氨基酸代谢 Cyanoamino acid metabolism 0.891 769 764 

β-丙氨酸代谢 beta-Alanine metabolism 0.993 557 702 

其他氨基酸代谢 
Metabolism of  

other amino acid 

嘧啶代谢 Pyrimidine metabolism ‐0.558 449 930 

嘌呤代谢 Purine metabolism 0.693 557 702 

核苷酸代谢 
Nucleotide metabolism 

通路活性分析（PAPi）算法用于计算每条代谢通路的活性得分（AS），PAPi 计算基于 KEGG 数据库中每条代谢通路的数目和相对

丰富程度。代谢通路热图是基于 KEGG 代谢过程分类。统计学检验采用 ANOVA，P < 0.05。 

A pathway activity profiling (PAPi) algorithm was used to calculate the activity score (AS) for each metabolic pathway, and the calculated 

PAPi and the relative abundance of each metabolic pathway were based on the Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG) database. 

The metabolic pathway heat map was produced based on the KEGG metabolic process classification, and ANOVA analysis was used for the 

statistical test (P < 0.05 indicates significance). 
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附录 2  中缅树鼩肝代谢通路 

Appendix 2  Liver metabolic pathways of Tupaia belangeri 

代谢通路 Pathway 
活性得分 

log2(AS fold change) 
代谢分类 

Pathway classification 

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸的降解  
Valine, leucine and isoleucine degradation 

0.739 027 968 

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸的生物合成  
Valine, leucine and isoleucine biosynthesis 

‐1.146 425 130 

酪氨酸代谢 Tyrosine metabolism ‐0.012 148 651 

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

0.464 251 303 

苯丙氨酸代谢 Phenylalanine metabolism 0.216 743 620 

赖氨酸降解 Lysine degradation ‐0.218 135 367 

赖氨酸生物合成 Lysine biosynthesis ‐0.239 475 184 

甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢 Glycine, serine and threonine metabolism ‐0.223 630 631 

半胱氨酸和蛋氨酸代谢 Cysteine and methionine metabolism 0.825 114 752 

精氨酸和脯氨酸代谢 Arginine and proline metabolism 0.987 962 311 

丙氨酸、天冬氨酸和谷氨酸代谢  
Alanine, aspartate and glutamate metabolism 

1.298 027 962 

氨基酸代谢 
Amino acid metabolism 

莨菪烷、哌啶和吡啶生物碱的生物合成  
Tropane, piperidine and pyridine alkaloid biosynthesis 

0.486 027 962 

链霉素生物合成 Streptomycin biosynthesis 1.475 486 877 

嘌呤霉素生物合成 Puromycin biosynthesis 1.492 420 346 

苯丙素生物合成 Phenylpropanoid biosynthesis 0.354 730 189 

青霉素和头孢菌素的生物合成 Penicillin and cephalosporin biosynthesis 0.354 022 194 

新生霉素生物合成 Novobiocin biosynthesis ‐0.055 449 930 

异喹啉生物碱生物合成 Isoquinoline alkaloid biosynthesis ‐0.081 281 605 

吲哚生物碱的生物合成 Indole alkaloid biosynthesis ‐0.154 730 189 

芥子油苷生物合成 Glucosinolate biosynthesis 0.143 618 676 

布替洛辛和新生霉素的生物合成 Butirosin and neomycin biosynthesis 0.887 962 311 

糖类生物合成 Biosynthesis of phenylpropanoids 0.094 029 424 

贝塔兰生物合成 Betalain biosynthesis 0.068 809 958 

其他次生代谢 
产物的生物合成 
Biosynthesis of  
other secondary  

metabolites 

淀粉和蔗糖代谢 Starch and sucrose metabolism ‐1.012 956 674 

丙酮酸代谢 Pyruvate metabolism 0.111 423 237 

丙酸酯代谢 Propanoate metabolism 0.854 730 189 

磷酸戊糖途径 Pentose phosphate pathway 0.445 853 539 

戊糖和葡萄糖酸酯的相互转化 Pentose and glucuronate interconversions 0.254 730 189 

磷酸肌醇代谢 Inositol phosphate metabolism ‐0.309 224 930 

乙醛酸和二羧酸代谢 Glyoxylate and dicarboxylate metabolism 1.387 164 107 

糖酵解/糖异升 Glycolysis / Gluconeogenesis ‐0.303 620 000 

半乳糖代谢 Galactose metabolism ‐0.312 694 134 

果糖和甘露糖代谢 Fructose and mannose metabolism 0.287 962 311 

柠檬酸循环 Citrate cycle (TCA cycle) 0.087 962 311 

C5-支化二元酸代谢 C5-Branched dibasic acid metabolism 0.933 931 086 

丁酸代谢 Butanoate metabolism 0.887 962 311 

抗环血酸和醛酸代谢 Ascorbate and aldarate metabolism 0.087 298 894 

氨基糖和核糖酸代谢 Amino sugar and nucleotide sugar metabolism 0.541 972 680 

碳水化合物代谢 
Carbohydrate metabolism 
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续附录 2 

代谢通路 Pathway 
活性得分 

log2(AS fold change) 
代谢分类 

Pathway classification 

硫代谢 Sulfur metabolism 1.041 936 667 

光合作用 Photosynthesis 0.092 748 961 

氧化磷酸化 Oxidative phosphorylation ‐0.454 730 189 

氮代谢 Nitrogen metabolism 0.452 585 869 

甲烷代谢 Methane metabolism ‐0.342 452 083 

原核生物的碳固定途径 Carbon fixation pathways in prokaryotes ‐0.242 452 083 

光合生物的碳固定 Carbon fixation in photosynthetic organisms 0.038 885 754 

能量代谢 
Energy metabolism 

甾类激素生物合成 Steroid hormone biosynthesis 0.884 758 582 

类固醇生物合成 Steroid biosynthesis ‐1.022 753 305 

鞘脂类代谢 Sphingolipid metabolism ‐0.933 839 987 

初级胆汁酸的生物合成 Primary bile acid biosynthesis ‐0.705 871 531 

亚油酸代谢 Linoleic acid metabolism 1.252 585 869 

甘油磷酸酯代谢 Glycerophospholipid metabolism ‐0.354 730 189 

甘油酯代谢 Glycerolipid metabolism ‐0.042 452 083 

脂肪酸延伸 Fatty acid elongation ‐0.038 449 930 

脂肪酸生物合成 Fatty acid biosynthesis ‐0.024 769 242 

角质、海底碱和蜡的生物合成 Cutin, suberine and wax biosynthesis 0.096 444 924 

不饱和脂肪酸的生物合成 Biosynthesis of unsaturated fatty acids 0.535 692 425 

花生四烯酸代谢 Arachidonic acid metabolism 0.534 769 242 

脂质代谢 
Lipid metabolism 

维生素 B6 代谢 Vitamin B6 metabolism ‐0.924 869 242 

泛醌及其他萜类醌的生物合成  
Ubiquinone and other terpenoid-quinone biosynthesis 

‐1.987 543 826 

硫氨酸代谢 Thiamine metabolism 0.539 027 968 

核黄素代谢 Riboflavin metabolism 0.409 544 993 

卟啉与叶绿素代谢 Porphyrin and chlorophyll metabolism 0.354 730 189 

泛酸酯和辅酶 A 的生物合成 Pantothenate and CoA biosynthesis 0.149 256 010 

烟酸和烟酰胺代谢 Nicotinate and nicotinamide metabolism ‐0.951 674 362 

生物素代谢 Biotin metabolism 0.185 391 399 

辅助因子和 
维生素代谢 

Metabolism of  
cofactor and vitamin 

牛磺酸和次牛磺酸代谢 Taurine and hypotaurine metabolism ‐0.956 360 071 

磷酸酯和磷酸代谢 Phosphonate and phosphinate metabolism 0.925 114 752 

谷胱甘肽代谢 Glutathione metabolism 1.323 557 702 

D-谷氨酰胺和 D-谷氨酸代谢 D-Glutamine and D-glutamate metabolism ‐0.455 360 071 

D-精氨酸和 D-鸟氨酸代谢 D-Arginine and D-ornithine metabolism ‐0.587 962 311 

D-丙氨酸代谢 D-Alanine metabolism ‐0.390 800 711 

氰基氨基酸代谢 Cyanoamino acid metabolism ‐0.353 913 987 

β-丙氨酸代谢 beta-Alanine metabolism ‐0.191 769 764 

其他氨基酸代谢 
Metabolism of  

other amino acid 

嘧啶代谢 Pyrimidine metabolism 0.093 557 702 

嘌呤代谢 Purine metabolism ‐1.358 449 930 

核苷酸代谢 
Nucleotide metabolism 

通路活性分析（PAPi）算法用于计算每条代谢通路的活性得分（AS），PAPi 计算基于 KEGG 数据库中每条代谢通路的数目和相对

丰富程度。代谢通路热图是基于 KEGG 代谢过程分类。统计学检验采用 ANOVA，P < 0.05。 

A pathway activity profiling (PAPi) algorithm was used to calculate the activity score (AS) for each metabolic pathway, and the calculated 

PAPi and the relative abundance of each metabolic pathway were based on the Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes (KEGG) database. 

The metabolic pathway heat map was produced based on the KEGG metabolic process classification, and ANOVA analysis was used for the 

statistical test (P < 0.05 indicates significance). 


