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　　我国是传统农业大国，干旱是影响农业生产的重要因素
之一，是造成我国农业生产不稳定的主要原因［１－２］。在我国

尤其是干旱和半干旱地区，缺水问题一直是限制农业生产的

最主要因子之一，即使是降水较多的地区也普遍存在季节性

和非周期性干旱问题［３］。马铃薯是重要的粮、菜、饲兼用作

物，栽培范围遍布全球，常年播种面积稳定在２０００万ｈｍ２左
右。近年来我国马铃薯的种植面积得到迅速发展，种植面积

达到５００多万 ｈｍ２，占全球种植面积的２０％以上［４］。马铃薯

是对水分亏缺较为敏感的作物，受干旱影响较大，而我国马铃

薯的主要种植省区都或多或少存在干旱问题［５］，干旱使这些

地区马铃薯产量的损失超过了其总产量的３０％［６］。

植物在逆境胁迫条件下，基因表达发生改变，一些正常基

因被关闭，而一些与适应逆境有关的基因则被启动，表现出正

常蛋白合成受阻，而诱导合成特异蛋白即逆境蛋白［７－８］。已

经发现许多逆境因子如干旱、盐碱、低温、高温等，都会引起植

物基因表达的变化，诱导产生逆境蛋白。植物感受这些逆境

信号后通过信号转导过程调节细胞内抗逆相关蛋白的表达，

进而调整自身的生理状态或形态的改变来适应不利环境。因

此，寻找与抗逆相关蛋白（或基因）对了解植物抗逆机制以及

提高植物抗逆性能有着十分重要意义。

本试验探究不同抗旱性马铃薯品种（耐旱品种青薯 ９
号［９］，干旱敏感品种费乌瑞它）在干旱胁迫下盛花期蛋白水

平的响应，发掘与马铃薯抵御干旱胁迫相关的蛋白，为后续的

抗旱基因克隆和分子育种工作提供有力支持。

１　材料与方法

１．１　试验材料与试验处理
试验材料为耐旱品种青薯９号和干旱敏感品种费乌瑞

它，均由青海省农林科学院生物技术研究所提供。试验于

２０１５年４—９月在青海省农林科学院试验地简易干旱棚中进
行，试验设盛花期干旱胁迫处理和全生育期正常供水对照处

理。达到处理时间要求的最后１天０９：００取３株顶叶下完全
展开叶第４片复叶，去掉叶柄，混合放入封口袋，置于－８０℃
冰箱中保存备用［１０］。

１．２　蛋白质提取
采用ＴＣＡ－丙酮法［１１－１２］提取马铃薯叶片总蛋白，蛋白浓

度参考Ｂｒａｄｆｏｒｄ法［１３］测定。

１．３　双向电泳、图谱分析及质谱鉴定
双向电泳操作参考叶景秀等［１１］、章玉婷等［１２］的方法进

行（第一向ＩＥＦ－ＰＡＧＥ，ｐＨ值为４～７的非线性ＩＰＧ干胶条；
第二向ＳＤＳ－ＰＡＧＥ电泳，浓度１２％的聚丙烯酰胺凝胶）进行
分离，经考马斯亮蓝染色后，获得了分辨率和重复性较好的双

向电泳图谱。使用ＰＤＱｕｅｓｔ８．０．１分析软件对双向电泳图谱
进行分析，对找出的差异蛋白点，将差异表达的目标蛋白质点

经过处理后进行串联质谱（ＭＡＬＤＩ－ＴＯＦ－ＭＳ）分析，通过
Ｍａｓｃｏｔ、Ｐｅｐｔｌｄｅｎｔ等数据库，对其序列进行同源性比对，鉴定
耐旱的特异蛋白。

２　结果与分析

２．１　不同抗旱水平马铃薯盛花期叶片蛋白质组图谱比较
青薯９号盛花期胁迫与对照相比，表达量超过对照１．５

倍的蛋白质点有２６个；对照表达量超过胁迫１．５倍的蛋白质
点有２１个，新产生蛋白１个（图１）。费乌瑞它盛花期胁迫与
对照相比，表达量超过对照１．５倍的蛋白质点有８个，新产生
蛋白４个；对照表达量超过胁迫１．５倍的蛋白质点有２１个，
新产生蛋白１个（图２）。
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２．２　不同抗旱水平马铃薯盛花期叶片差异蛋白的鉴定
青薯９号共鉴定出４７个差异蛋白（表１、表２），可将它们

分为５类（图 ３），分别为：（１）光合作用相关蛋白 １４个（占
２９．７９％），其中胁迫处理鉴定出的有８个，对照处理鉴定出６
个；（２）物质和能量代谢相关蛋白１５个（占３１．９１％），其中胁
迫处理鉴定出的有９个，对照处理鉴定出６个；（３）抗氧化和
防御相关蛋白８个（占１７．０２％），其中胁迫处理鉴定出的有５
个，对照处理鉴定出３个；（４）信号传导和生长发育相关蛋白
８个（占１７．０２％），其中胁迫处理鉴定出的有３个，对照处理
鉴定出５个；（５）未知功能蛋白２个（占４．２６％），其中胁迫处
理的有１个，对照处理鉴定出１个。

由图３和表１、表２可见，胁迫处理下的青薯９号在盛花
期除光合作用差异蛋白质点表达数量大于对照处理外，其他

几类功能蛋白差异不大，可见由于青薯９号本身抗旱性强，胁
迫和对照处理下均能建立起强大的抗旱系统，抵御外界环境

的变化。

表１　胁迫下青薯９号叶片差异蛋白的质谱鉴定结果

蛋白类型 蛋白编号 登录号 蛋白名称 物种
分子量／
等电点

序列覆

盖率（％） 得分

光合作用相关蛋白

（８个）
１２１ ｇｉ｜３７７５４９２６５ 核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶／

加氧酶大亚基

Ｃｈｌｏｒａｅａｐｒｏｄｉｇｉｏｓａ４８．９４０／６．４６ １３ ４００

１２３ ｇｉ｜４６０４０６２０９ 转酮醇酶 番茄 ８０．２６８／５．９７ ９ ３２０
１２６ ｇｉ｜１７８１３４８ 质体醛缩同源酶 马铃薯 ３８．６３２／５．８９ １５ ２８３
１２７ ｇｉ｜３９１３６５１ 铁氧还蛋白－ＮＡＤＰ还原酶 烟草 ４０．７０５／８．３７ ２５ ４６２
１２９ ｇｉ｜３８７１５７２８６ 碳酸酐酶 马铃薯 ３４．９１９／６．４０ ２７ ３８１
１３６ ｇｉ｜５６５４０２３２５ 放氧增强蛋白２ 马铃薯 ２４．２０８／５．５４ ９ １２３
１３７ ｇｉ｜５６５４０２３２５ 放氧增强蛋白２ 马铃薯 ２４．２０８／５．５４ ２１ ２２７
３６４ ｇｉ｜３９１３６５１ 铁氧还蛋白－ＮＡＤＰ还原酶 烟草 ４０．７０５／８．３７ ２３ ３３２

物质、能量代谢 １２０ ｇｉ｜１１４５５８ ＡＴＰ合酶亚基β 烟草属 ５３．６０８／５．０４ ２０ ４４１
相关蛋白（９个） １２２ ｇｉ｜５６５３４８３４２ 烯醇异构体Ｘ１ 马铃薯 ４８．１０１／５．５８ １７ ２９２

１２４ ｇｉ｜３２７１９８７７９ 甘油醛－３－磷酸脱氢酶 马铃薯 ４８．５３８／７．０６ １６ ４２８
１２５ ｇｉ｜５６５３６２２８７ 精氨酸酶１ 马铃薯 ３６．９２８／５．８９ １９ ２７７
１３１ ｇｉ｜５６５３８６９７１ 甘油醛－３－磷酸脱氢酶Ａ． 马铃薯 ４２．９６６／８．４６ ２４ ６０３
１３２ ｇｉ｜２３９９１１８１０ 叶绿体锰稳定蛋白 马铃薯 ３１．４４２／６．４５ ４０ ４６７
１３３ ｇｉ｜３１３５８６３９８ 叶绿体锰稳定蛋白 马铃薯 ３４．３３２／６．７３ ３６ ３８７
１３９ ｇｉ｜８２７５４６３３ ＡＴＰ合酶ＣＦ１ε链 马铃薯 １４．６３１／５．４３ ４６ ２９９
３６３ ｇｉ｜２８２６１７０２ ＡＴＰ合酶ＣＦ１α亚基 颠茄 ５５．４７６／５．２６ ２２ ６３８

抗氧化和防御相关 １２８ ｇｉ｜５６５４０１２６６ Ｌ－抗坏血酸过氧化物酶１ 马铃薯 ２７．６８５／５．７８ ３３ ４３８
蛋白（５个） １３４ ｇｉ｜５６５３９７０５８ 发病相关蛋白Ｒ 马铃薯 ２５．９０５／５．３１ ４１ ３９１

１３８ ｇｉ｜５３８３０８４１ 渗透蛋白 马铃薯 ２４．８１６／６．５２ ２４ ２６７
１４０ ｇｉ｜２９７７９３５２９ 热休克蛋白１８ 琴叶拟南芥 １８．０６４／７．９３ ９ ９５
３６５ ｇｉ｜４０７９０７６１５ 硫氧还蛋白过氧化物酶 烟草 ２９．９７２／８．２５ ２０ ２２１

信号传导、生长发育 １１８ ｇｉ｜５６５３６５８２６ 富含甘氨酸的ＲＮＡ结合蛋白 马铃薯 １５．６０７／７．７９ ４５ ４２１
相关蛋白（３个） １１９ ｇｉ｜５６５３５１１１６ 上游元件结合蛋白２ 马铃薯 ６７．３５１／５．５６ ３ ６７

１３０ ｇｉ｜５６８２１５１８４ ｈａｒｐｉｎ结合蛋白１ 马铃薯 ３０．３０１／８．３１ ４１ ５１９
功能未知蛋白（１个） １３５ ｇｉ｜４１３９６８６１４ 假定蛋白质 马铃薯 １６．０８８／４．７２ ３４ ２２７
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表２　对照青薯９号叶片差异蛋白的质谱鉴定结果

蛋白类型 蛋白编号 登录号 蛋白名称 物种
分子量／
等电点

序列覆

盖率（％） 得分

光合作用相关蛋白 １４２ ｇｉ｜５６５３４６３１９ Ｒｕｂｉｓｃｏ大亚基结合蛋白亚基α 马铃薯 ６１．９７４／５．３７ ２１ ４９５
（６个） １４５ ｇｉ｜４６０３６６１３１ Ｒｕｂｉｓｃｏ大亚基结合蛋白亚基β 番茄 ６３．２３８／５．７２ １８ ７８７

１４８ ｇｉ｜２１５００２９ 胞质ＮＡＤＰ－苹果酸酶 番茄 ６４．６２９／５．７１ １３ ４１９
１４９ ｇｉ｜１６９５６３ 核酮糖二磷酸羧化酶 马铃薯 ５３．３７１／６．１９ １０ ３４９
１５４ ｇｉ｜４６０３６８５０１ 核糖－５－磷酸异构酶 番茄 ３１．１８５／６．００ ２３ １９３
１９６ ｇｉ｜３８７１５７２８６ 碳酸酐酶 马铃薯 ３４．９１９／６．４０ ３２ ４４５

物质、能量代谢 １４４ ｇｉ｜２１５９９ ＵＴＰ－葡萄糖－１－磷酸尿苷酰转移酶 马铃薯 ５２．０２６／５．３９ ２７ ４６９
相关蛋白（６个） １４６ ｇｉ｜５６５３４８３４２ 烯醇异构体Ｘ１ 马铃薯 ４８．１０１／５．５８ ２５ ４２２

１５２ ｇｉ｜５６５３８８６４５ 硫胺素噻唑合酶１ 马铃薯 ３７．９４６／５．４０ ２２ ３９２
１５３ ｇｉ｜２３９９１１８１０ 叶绿体锰稳定蛋白 马铃薯 ３１．４４２／６．４５ ２２ ２７７
１５７ ｇｉ｜１５２４０９７２ 吡哆醛生物合成蛋白ＰＤＸ１．３ 鼠耳芥 ３３．４８０／５．７９ １９ ３９８
１６０ ｇｉ｜５６５３６２５００ 核苷二磷酸激酶 马铃薯 １６．２１２／６．３２ ４７ ４４９

抗氧化和防御相关 １４１ ｇｉ｜９７１５４４５０４ 蛋白质二硫键异构酶 马铃薯 ５６．３８８／４．８７ １３ ３１０
蛋白（３个） １４７ ｇｉ｜５４２８８７５７ Ｓ－腺苷－Ｌ－高半胱氨酸水解酶 烟草 ５３．６５６／５．５１ １４ ２６７

１５６ ｇｉ｜４６０４１２４７３ 乳酰谷胱甘肽裂合酶 番茄 ４０．４６５／７．０５ １６ ２１０
信号传导、生长发 １５０ ｇｉ｜５６８２１４６３３ ６０Ｓ酸性核糖体蛋白Ｐ０ 马铃薯 ３３．９７４／５．１２ １８ １９７
育相关蛋白（５个） １５１ ｇｉ｜１１１３３８３７ 丝氨酸／苏氨酸蛋白磷酸酶ＰＰ２Ａ－５催化亚基 烟草 ３６．３０１／４．９３ １４ ８１

１５５ ｇｉ｜４２９３４５８５１ ＮＡＣ转录因子 欧洲山杨 １６．５４７／１０．０８ ５ ４９
１５８ ｇｉ｜７６１６０９２１ Ｐ２３肿瘤蛋白 马铃薯 １５．８８２／４．７０ ３１ ２９５
１５９ ｇｉ｜７９９０１５ 富含甘氨酸的ＲＮＡ结合蛋白 马铃薯 １７．６５０／５．６０ ４１ ３１６

功能未知蛋白（１个） １４３ ｇｉ｜１０２１０３７７６５ 假定蛋白ＤＣＡＲ＿０１８７９０ 黄胡萝卜 ５６．８５１／５．０４ １３ ３５１

　　费乌瑞它共鉴定出３４个差异蛋白（表３、表４），可将它们
分为５类（图 ４），分别为：（１）光合作用相关蛋白 ７个（占
２０．５９％），其中胁迫处理鉴定出的有３个，对照处理鉴定出４
个；（２）物质和能量代谢相关蛋白９个（占２６．４７％），其中胁
迫处理鉴定出的有４个，对照处理鉴定出５个；（３）抗氧化和

防御相关蛋白８个（占２３．５３％），其中胁迫处理鉴定出的有４
个，对照处理鉴定出４个；（４）信号传导和生长发育９个（占
２６．４７％），其中胁迫处理没有鉴定出，对照处理鉴定出９个；
（５）未知功能蛋白１个（占２．９４％），其中胁迫处理的有１个，
对照处理没有鉴定出。

表３　胁迫下费乌瑞它叶片差异蛋白的质谱鉴定结果

蛋白类型 蛋白编号 登录号 蛋白名称 物种
分子量／
等电点

序列覆

盖率（％） 得分

光合作用相关蛋白 ３９ ｇｉ｜２９５０９１ 核酮糖１，５－二磷酸羧化酶 变豆菜属 ５２．９０７／５．８５ ２ ６９
（３个） ５２ ｇｉ｜３５０５３７６７９ 碳酸酐酶异构体１ 番茄 ３４．８４５／６．６７ １４ １２７

３２１ ｇｉ｜５６８２１４３３４ 细胞色素ｂ６－ｆ复合铁硫亚基 马铃薯 ２４．５９３／８．２０ ２０ １７５
物质、能量代谢相关 ３１９ ｇｉ｜９７００４５９７５ 甘氨酸脱氢酶 潘那利番茄 １１４．０７７／６．６９ １１ ５５６
蛋白（４个） ３２０ ｇｉ｜９７００４５９７５ 甘氨酸脱氢酶 潘那利番茄 １１４．０７７／６．６９ １１ ５０６

３２３ ｇｉ｜５６８２１５０１０ 蛋白酶抑制剂前体 马铃薯 １７．６９３／６．１２ １０ １２６
３３２ ｇｉ｜８２７５４６３３ ＡＴＰ合酶ＣＦ１ε链 马铃薯 １４．６３１／５．４３ ４１ ２３０

抗氧化和防御相关蛋白 ３４ ｇｉ｜５６５３９１３２９ 基质７０ｋｕ热休克相关蛋白 马铃薯 ７４．９６５／５．２６ １２ ３０２
（４个） ３５ ｇｉ｜５６５３９７０５８ 发病相关蛋白Ｒ 马铃薯 ２５．９０５／５．３１ ２６ ２３３

３７ ｇｉ｜５６５３６７３６４ ２２．７ｋｕⅣ类热休克蛋白 马铃薯 ２２．４５６／５．４１ ３１ １８８
３８ ｇｉ｜５６５４０５２４５ 渗透蛋白ＯＳＭＬ１３ 马铃薯 ２４．７９６／７．９０ ２５ ９５

信号传导、生长发育相

关蛋白（０个）

功能未知蛋白（１个） ３２２ ｇｉ｜８２３１６６２９２ 未被表征的蛋白质ＬＯＣ１０５７９７７２７ 美洲棉 ２９．００１／５．９５ ２ ４８

　　由表３、表４和图４可知，费乌瑞它在胁迫处理下其差异
蛋白质点的表达数量少于对照处理，干旱胁迫使相关酶降解，

从而使费乌瑞它抗旱性降低。

３　讨论

３．１　光合作用相关蛋白
光合作用是绿色植物吸收阳光的能量，同化 ＣＯ２和

Ｈ２Ｏ，制造有机物质并释放氧气的过程，是地球上最重要的化
学反应，又是一个极为复杂的，包括一系列光化学步骤和物质

转变过程，包括羧化阶段、还原阶段和更新阶段［１４］。

核酮糖 －１，５－二磷酸羧化／加氧酶（ｒｉｂｕｌｏｓｅ－１，５－
ｂｉｓｐｈｏｓｐｈａｔｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ／ｏｘｙｇｅｎａｓｅ）是植物进行光合作用羧化
阶段固定ＣＯ２的关键酶，广泛存在于叶绿体中，肩负着光反
应ＣＯ２固定和暗反应ＣＯ２释放的双重功能，对光合作用的效
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表４　对照费乌瑞它叶片差异蛋白的质谱鉴定结果

蛋白类型 蛋白编号 登录号 蛋白名称 物种
分子量／
等电点

序列覆

盖率（％） 得分

光合作用相关蛋白 ４１ ｇｉ｜１５１３０２０７３ 核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶／加氧酶大亚基 红豆杉 ４７．３３６／６．５６ １８ ４０７
（４个） ３２５ ｇｉ｜２１５００２９ 胞质ＮＡＤＰ－苹果酸酶 番茄 ６４．６２９／５．７１ １７ ４４３

３２６ ｇｉ｜３２７１９８７７９ 甘油醛－３－磷酸脱氢酶 马铃薯 ４８．５３８／７．０６ ２２ ５３９
３２７ ｇｉ｜２２０９４８４０ 甘油醛－３－磷酸脱氢酶 马铃薯 ３６．７９５／６．３４ ２１ ４３３

物质、能量代谢 ５０ ｇｉ｜１５２４０９７２ 吡哆醛生物合成蛋白ＰＤＸ１．３ 鼠耳芥 ３３．４８０／５．７９ １４ ２５２
相关蛋白（５个） ３２４ ｇｉ｜５６５３４７１７５ 琥珀酸脱氢酶黄素蛋白亚基１ 马铃薯 ６９．９１７／６．０７ ２０ ４１８

３２８ ｇｉ｜４６０４０４５２９ 苹果酸脱氢酶 番茄 ３５．７０３／５．９１ ３２ ３２８
３３０ ｇｉ｜５６５３８８６４５ 硫胺噻唑合酶１ 马铃薯 ３７．９４６／５．４０ ２２ ３４９
３３１ ｇｉ｜９７２７８０６４０ 丙糖磷酸异构酶 马铃薯 ２７．２２３／５．７３ ５０ ４２１

抗氧化和防御 ４９ ｇｉ｜５６５３６５９８０ ４１ｋｕ叶绿体茎环结合蛋白 马铃薯 ４３．３９９／６．５２ １８ ２２２
相关蛋白（４个） ５４ ｇｉ｜５６５４０２９７８ 双功能单硫醇谷氧还蛋白－Ｓ１６ 马铃薯 ３２．７９５／６．６１ ２５ ２１６

３３３ ｇｉ｜５６５３５００５０ 硫氧还蛋白Ｈ型１ 马铃薯 １３．７４８／５．５６ ２３ １６７
３３４ ｇｉ｜４６０４０５６０９ 硫氧还蛋白Ｍ型 番茄 ２０．３３５／９．２７ １９ １６１

信号传导、生长 ４２ ｇｉ｜５６５３６３４４９ ３３ｋｕ核糖核蛋白 马铃薯 ３５．８６２／４．７１ １３ １５０
发育相关蛋白 ４３ ｇｉ｜５６５４００２３９ 延伸因子 马铃薯 ２５．３４０／４．５２ １１ ２５２
（９个） ４４ ｇｉ｜５６５３９６０８９ ２９ｋｕ核糖核蛋白Ｂ 马铃薯 ３２．６５１／４．９１ ３４ ３３５

４５ ｇｉ｜５６５３９６０８９ ２９ｋｕ核糖核蛋白Ｂ 马铃薯 ３２．６５１／４．９１ ２７ ３４７
４６ ｇｉ｜５６５３９６０８９ ２９ｋｕ核糖核蛋白Ｂ 马铃薯 ３２．６５１／４．９１ ３１ ３８７
５３ ｇｉ｜５６５３５１９６０ 生长素结合蛋白ＡＢＰ１９ａ 马铃薯 ２１．６２０／５．８３ １７ １４８
５５ ｇｉ｜５６５３６５８２６ 富含甘氨酸的ＲＮＡ结合蛋白 马铃薯 １５．６０７／７．７９ ３８ ３２７
３２９ ｇｉ｜５６５３６５３６０ 锚蛋白重复结构域蛋白２Ｂ 马铃薯 ３７．５５７／４．４５ ２５ ３７７
３３５ ｇｉ｜５６８２１４４１５ 线粒体加工肽酶亚基α 马铃薯 ５４．８７１／５．７１ １３ ３７３

功能未知蛋白（０个）

率有着非常重要的意义［１５－１６］；叶绿体转酮醇酶（ｔｒａｎｓｋｅｔｏｌａｓｅ，
ＴＫ）是植物光合作用卡尔文循环中的关键酶，参与光合作用
中碳的固定，是植物最大光合速率的限制因子［１２，１７］；碳酸酐

酶也与光合作用密切相关，能催化细胞质中的碳酸氢盐转换

为ＣＯ２，增加细胞内 ＣＯ２浓度，进而提高 Ｒｕｂｉｓｃｏ的固碳效
率［１６，１８］；氧不断变化的增强蛋白 ２（ＯＥＥ２）属于光系统Ⅱ
（ＰＳⅡ）放氧族复合物，催化水裂解而放出氧气，对维持光系
统Ⅱ的稳定性和放氧能力起重要作用［１６，１９］；铁氧还蛋白 －
ＮＡＤＰ还原酶参与光系统的循环电子传递，催化电子从还原
态的铁氧还蛋白传递给 ＮＡＤＰ＋，生成的还原力 ＮＡＤＰＨ主要
用于卡尔文循环中的 ＣＯ２固定和叶绿体的其他代谢过
程［２０－２１］；细胞色素ｂ６－ｆ复合体是类囊体膜上可分离的多亚
基膜蛋白，它的主要功能是参与光系统Ⅰ（ＰＳⅠ）和光系统Ⅱ
（ＰＳⅡ）之间的电子传递，其组成成分细胞色素 ｂ６－ｆ复合物
铁硫亚单位是光合自养生物所必需的蛋白［２２］。

　　本试验中青薯９号在干旱胁迫条件下鉴定出与光合作用
相关的蛋白质９个，对照组鉴定出６个，主要包括核酮糖－１，
５－二磷酸羧化酶／加氧酶、转酮醇酶、质体醛缩酶、碳酸酐酶、
铁氧还蛋白 －ＮＡＤＰ还原酶、氧不断变化的增强蛋白 ２

（ＯＥＥ２）、ＮＡＤＰ－苹果酸酶和核糖 －５－磷酸异构酶等在光
系统和碳同化中起重要作用的键蛋白。费乌瑞它在干旱胁迫

条件下鉴定出与光合作用相关的蛋白质３个，对照组鉴定出
４个，主要包括核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶／加氧酶、碳酸酐
酶、ＮＡＤＰ－苹果酸酶和细胞色素ｂ６－ｆ复合体铁硫亚基等在
光系统和碳同化中起重要作用的蛋白质。青薯９号无论在胁
迫条件下和对照条件下鉴定出的蛋白质均比费乌瑞它多，青

薯９号在胁迫条件下鉴定出的蛋白蛋白质比对照还多，可见
其应对干旱胁迫的能力较费乌瑞它强，青薯９号通过提高一
些光合作用关键酶的表达，促进光合作用，从而提高青薯９号
的抗旱性。

３．２　物质能量代谢相关蛋白
本试验中，青薯９号在干旱胁迫条件下鉴定出与能量物

质代谢相关的蛋白质７个，对照组鉴定出６个，主要包括甘油
醛－３－磷酸脱氢酶、ＡＴＰ合成酶 β亚基、ＡＴＰ合成酶 ＣＦ１α
亚基、ＡＴＰ合成酶 ＣＦ１ε链、烯醇化酶同工酶 Ｘ１、叶绿体锰稳
定蛋白、硫胺噻唑合酶、吡哆醛生物合成蛋白 ＰＤＸ１．３、核苷
二磷酸激酶等蛋白质。费乌瑞它在干旱胁迫条件下鉴定出与

能量物质代谢相关的蛋白质４个，对照组鉴定出５个，主要包
括甘氨酸脱氢酶、ＡＴＰ合成酶 ＣＦ１ε链、琥珀酸脱氢酶、苹果
酸脱氢酶、吡哆醛生物合成蛋白 ＰＤＸ１．３、磷酸丙糖异构酶等
蛋白质。

干旱胁迫下植物体内的各种物质能量代谢平衡被打破，

为了维持正常的生理活动，各种代谢过程需要调节来抵御、响

应干旱胁迫。ＡＴＰ合成酶广泛存在于线粒体、叶绿体、细胞核
中，是生物体能量代谢的关键酶，在细胞物质运输、信号传导、

物质合成与分解等代谢活动中起决定作用［１６］；青薯９号在胁
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迫条件下鉴定出３个与ＡＴＰ合成酶相关的蛋白，为干旱条件
下各类代谢活动提供动力。甘油醛 －３－磷酸脱氢酶
（ｇｌｙｃｅｒａｌｄｅｈｙｄｅ－３－ｐｈｏｓｐｈａｔｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，ＧＡＰＤＨｓ）在细
胞的碳代谢中起着核心作用，是维持生命活动能量形成的最

基本酶之一［２３］。

３．３　抗氧化和防御相关蛋白质
青薯９号在干旱胁迫条件下鉴定出与抗氧化和防御相关

的蛋白质５个，对照组鉴定出３个，主要包括渗调蛋白、热休
克蛋白１８、Ｌ－抗坏血酸过氧化物酶、病原相关蛋白、硫氧还
蛋白过氧化酶、蛋白质二硫键异构酶、乳腺谷胱甘肽裂合酶等

蛋白质。费乌瑞它在干旱胁迫条件下鉴定出与抗氧化和防御

相关的蛋白质４个，对照组鉴定出４个，主要包括渗调蛋白、
７０ｋｕ热休克蛋白、病原相关蛋白、２２．７ｋｕ热休克蛋白、谷氧
还蛋白、硫氧还蛋白、４１ｋｕ叶绿体茎－环结合蛋白等蛋白质。
相关研究表明，提高植物体内抗氧化酶类代谢的水平是增强

植物抗逆性的途径之一［２４］。渗调蛋白［２５］、热休克蛋白［１６，２６］、

病程相关蛋白［１６］等干旱胁迫响应蛋白在胁迫条件下的表达

量增加，对提高植物的抗逆性具有重要意义。干旱胁迫下植

物体内氧化还原平衡状态会被打破，积累对植物有毒害作用

的活性氧，植物可通过抗氧化酶系统等保护机制来清除活性

氧，其中硫氧还蛋白［２７］、Ｌ－抗坏血酸过氧化物酶［２６］、谷氧还

蛋白［２６］等的增量表达，对植物本身稳固过氧化物酶体、清除

活性氧，积极应对干旱胁迫有重要意义。

３．４　信号传导、生长发育相关蛋白质
青薯９号在干旱胁迫条件下鉴定出与信号传导、生长发

育相关的蛋白质３个，对照组鉴定出５个，主要包括上游元件
结合蛋白、Ｈａｒｐｉｎ结合蛋白、富含甘氨酸 ＲＮＡ结合蛋白、６０Ｓ
酸性核糖体蛋白 Ｐ０、丝氨酸／苏氨酸蛋白磷酸酶 ＰＰ２Ａ－５催
化亚基、ＮＡＣ转录因子等蛋白质。费乌瑞它在干旱胁迫条件
下鉴定出与信号传导、生长发育相关的蛋白质０个，对照组鉴
定出９个，主要包括３３ｋｕ核糖核蛋白、２９ｋｕ核糖核蛋白 Ｂ、
富含甘氨酸ＲＮＡ结合蛋白、线粒体加工肽酶 α亚基、延伸因
子等蛋白质。

富含甘氨酸ＲＮＡ结合蛋白是植物中的一种高丰度蛋白
质，参与干旱等逆境的反应调节［２８］；ＮＡＣ转录因子是一种重
要的调控因子，参与植物生长发育、多种防御反应以及激素信

号转导等各种生理活动，受干旱等胁迫的诱导表达，参与植物

的胁迫应答［２８］，在植物抗旱、高盐等非生物逆境胁迫中起重

要作用，一些ＮＡＣ基因可正向或负向调控植物对干旱、高盐
胁迫的耐受能力［２９］。

综上所述，２个品种盛花期叶片中共鉴定出８１个差异蛋
白质，其中７８个有明确生理功能。耐旱性强的品种“青薯９
号”共鉴定出４５个差异蛋白质，包括光合作用相关蛋白（１５
个）、物质能量代谢相关蛋白（１４个）、抗氧化和防御相关蛋
白（８个）和信号传导、生长发育相关蛋白（８个）等；耐旱性弱
的品种费乌瑞它共鉴定出３３个差异蛋白质，包括光合作用相
关蛋白（７个）、物质能量代谢相关蛋白（９个）、抗氧化和防御
相关蛋白（８个）和信号传导、生长发育相关蛋白（９个）等；由
此可见，干旱胁迫对耐旱性弱的马铃薯品种影响更大，２个品
种对干旱胁迫的响应调控途径不同。植物对干旱胁迫的响应

存在着非常复杂的生理生化过程，表现在多路径和水平的调

控上，本试验只对盛花期马铃薯叶片在干旱胁迫下蛋白质组

的响应情况作了初步研究，一些干旱胁迫相关蛋白的具体功

能还不十分清楚，因此，还需要借助一些新的技术和手段对马

铃薯的抗旱机制进行进一步研究，寻找关键抗逆基因，解析马

铃薯应答干旱胁迫等逆境的分子机制。
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木薯 ＭｅＴＰＳ１基因克隆、表达及生物信息学分析
丁泽红，付莉莉，吴春来，胡　伟

（中国热带农业科学院热带生物技术研究所，海南海口５７１１０１）

　　摘要：海藻糖－６－磷酸合成酶（ｔｒｅｈａｌｏｓｅ－６－ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，简称ＴＰＳ）是海藻糖生物合成途径中的关键酶，
提高ＴＰＳ基因的表达量可以增强植物在干旱、低温等非生物胁迫条件下的抗逆性。木薯是重要的热带经济作物和粮
食作物，在严重干旱、低温或密植（遮阴）条件下，木薯块根产量会显著减少。为了研究 ＴＰＳ基因在木薯抗逆中的功
能，通过同源基因克隆的方法，从木薯叶片中克隆了１个ＴＰＳ基因ＭｅＴＰＳ１，该基因含有１个２７８１ｂｐ的开放阅读框，
编码９２６个氨基酸，含有ＴＰＳ家族保守结构域。系统进化树分析表明，ＭｅＴＰＳ１与杨树、杞柳中同源基因的亲缘关系较
近，序列相似性分别达到８８．１％、８９．４％。启动子元件分析表明，ＭｅＴＰＳ１含有干旱诱导元件（ＭＢＳ）、热胁迫响应元件
（ＨＳＥ）、防御和胁迫响应元件（ＴＣ－ｒｉｃｈｒｅｐｅａｔｓ）以及光响应元件（ＡＣＥ、ＢｏｘＩ、Ｂｏｘ４）等。实时荧光定量 ＰＣＲ分析表
明，ＭｅＴＰＳ１在叶片中的表达量最高，在须根和储藏根中表达量最低，并且 ＭｅＴＰＳ１基因的表达能被干旱、低温和遮阴
处理显著诱导，但对ＡＢＡ处理无明显响应。这些结果表明，ＭｅＴＰＳ１在转录水平参与木薯干旱、低温和遮阴胁迫的响
应，可将其作为候选基因进一步研究其在木薯抗逆中的功能。
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　　海藻糖是由２个葡萄糖分子通过 α－１，１糖苷键结合而
成的非还原性双糖［１］。海藻糖具有生物抗逆性，其含量在干

旱、低温、氧化和热胁迫等条件下被大量积累［２］，可以在非生物

胁迫下保护核酸、蛋白质、细胞膜等生物大分子物质，从而增强

植物的抗逆性［３－４］。海藻糖－６－磷酸合成酶（ｔｒｅｈａｌｏｓｅ－６－
ｐｈｏｓｐｈａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，简称ＴＰＳ）是海藻糖生物合成途径中的一
个关键酶，即尿苷二磷酸葡萄糖和６－磷酸葡萄糖在 ＴＰＳ催

化作用下生成６－磷酸海藻糖，之后在海藻糖－６－磷酸酯酶
的水解作用下生成海藻糖［５］。在大多数植物中，海藻糖的含

量非常低（鲜质量含量＜１０μｍｏｌ／ｇ），但是通过调节ＴＰＳ基因
的表达可以提高海藻糖的含量并且不影响植株生长［６］。将

拟南芥ＡｔＴＰＳ１基因转入烟草后，转基因植株体内海藻糖含量
显著增加，其耐受盐胁迫的能力显著增强［４］。在干旱、低温

和高盐条件下，水稻ＯｓＴＰＳ１转基因植株抗性明显增强，与对
照相比，转基因植株体内海藻糖含量约增加了２倍［３，７］。ＴＰＳ
基因的表达受到干旱、低温、遮阴等非生物胁迫的调控。在低

温胁迫条件下，茶树 ＣｓＴＰＳ、辣椒 ＣａＴＰＳ、小麦 ＴａＴＰＳ的表达
量显著增加［８－１０］；在干旱胁迫条件下，棉花 ＧｈＴＰＳ和海带
ＳｊＴＰＳ的表达量显著增加［１１－１３］；在遮阴胁迫条件下，玉米ＴＰＳ
基因的表达量也发生了显著变化［１４］。此外，ＴＰＳ基因的表达
量在植物的不同组织中也不尽相同，呈现出差异表达的特

点［８－９］。这些研究充分表明，ＴＰＳ是一个重要的抵御干旱、低
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