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摘要: 【目的】明确山药 Dioscorea spp.块茎发育过程中淀粉积累规律，为高产优质山药栽培及育种提供理论依据。

【方法】以‘GH16’为材料，测定山药块茎发育过程中淀粉积累变化，并通过石蜡切片观测块茎组织、细胞及淀粉

粒变化，采用蛋白质双向电泳技术寻找与块茎物质积累相关的关键蛋白。【结果】在块茎形成初期 (4—5月)未见淀

粉积累；块茎膨大初期 (6月)淀粉粒均匀分布于薄壁组织细胞中，随后块茎细胞、淀粉粒随着山药块茎的发育逐渐

增大，淀粉迅速积累；至膨大中后期 (9 月后)，淀粉粒大量积累于靠近维管束周围的薄壁组织细胞中；到膨大后期

(11月)块茎细胞达到最大值，细胞纵径和横径分别为 121.685和 89.572 μm，淀粉积累达到高峰，淀粉粒长径最长

达 27.608 μm (12月)，短径最长达 16.450 μm (11月)；3个发育时期共有 179个蛋白表达发生了显著变化。选取其

中差异较大的 52 个蛋白点进行质谱鉴定，其中 31 个差异表达的蛋白被鉴定，这些差异蛋白主要是与糖代谢和淀

粉合成相关的酶，如 6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶、果糖–1，6–二磷酸醛缩酶、ATP 合成酶 α 亚基、UTP–葡萄糖–

1–磷酸尿苷酰转移酶、磷酸甘油酸激酶 1等，它们在膨大初期后表达上调。山药块茎特异蛋白 Dioscorin在膨大后

期大量积累。【结论】山药块茎的膨大是细胞分裂与细胞膨大及淀粉积累共同作用的结果；块茎发育过程中的主要

差异蛋白在糖代谢及淀粉合成过程中起关键作用。
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Abstract: 【Objective】To understand the rules of starch accumulation during development of Chinese yam

(Dioscorea spp.) tuber，and provide theoretical references for breeding and cultivation of Chinese yam with

high yield and quality.【Method】Using ‘GH16’ as material, starch accumulation during development

process of Chinese yam tuber was measured. The changes of tuber tissues, cells and starch grains were studied

through paraffin sectioning. The key proteins related to tuber development were discovered by two-dimensional

electrophoresis.【Result】There was no starch accumulation in early stage of tuber formation (April to May). In

the early expansion stage (June), starch grains distributed uniformly in parenchyma cells. With the development

of yam tuber, tuber cells and starch grains enlarged gradually, and starch accumulated rapidly. In the mid and

late expansion stages (after September), substantial starch grains distributed near parenchyma cells around

vascular bundle. In the late expansion stage, tuber cell size reached the maximum in November with cell 
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longitudinal diameter and transverse diameter reaching 121.685 and 89.572 μm respectively, and starch

accumulation reached the peak with longitudinal diameter of starch grain being up to 27.608 μm (December),

and transverse diameter being up to 16.450 μm (November). There were 179 differentially expressed proteins to

be found. Among them, Fifty-two proteins with relatively larger differences in expression were analyzed by

mass spectra, and 31 differentially expressed proteins were identified. Most of them were enzymes related to

sugar metabolism and starch synthesis, such as glucose 6-phosphate acid dehydrogenase, fructose-

bisphosphatealdolase cytoplasmic isozyme-like, ATP synthetase alpha subunit, UTP-glucose-1-phosphate

uridylyltransferase and phosphoglycerate kinase 1, and these were up-regulated after the early stage of tuber

formation. Chinese yam tuber specific protein, Dioscorin, was accumulated in the late stage of tuber

expansion.【Conclusion】The expansion of Chinese yam tuber is the results of cell division, cell amplification

and starch accumulation. The main differentially expressed proteins during development of Chinese yam tuber

play the key roles of sugar metabolism and starch synthesis.
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山药 Dioscorea spp. 属于百合目 Liliales 薯蓣

科 Dioscoreaceae 薯蓣属 Dioscorea，为 1 年生或多

年生缠绕性草质藤本单子叶植物[1]，是世界上重要

的十大食用块茎植物之一[2]，其地下器官块茎含有

丰富的淀粉、蛋白质、糖类等成分，具有补脾养胃、

补肺益肾等功效。由于山药块茎深埋土壤，取样和

观察较为困难，因此山药块茎发育过程中淀粉积累

及蛋白组学研究起步较晚。

而双子叶植物马铃薯近年来在块茎形成与发

育的细胞学、生理学与蛋白组学方面有不少的研

究。刘梦芸等[3]认为块茎的膨大主要是细胞数量增

加，其次是细胞体积增大；王翠松等[4]认为在马铃薯

块茎发生和膨大初期，糖分减少和淀粉合成可作为

块茎发生和膨大的标记；Fernie等[5]发现马铃薯块茎

葡萄糖磷酸变位酶对淀粉合成贡献较大；柳俊等[6]

认为短日照、较低温度以及离体条件下，培养基较

高的蔗糖浓度有利于块茎形成，块茎形成与膨大与

淀粉合成和储藏蛋白基因表达有关；Agrawal等[7]发

现在马铃薯块茎发育过程中有 219 个差异蛋白质

表达倍数在 2.5 倍以上；张小静 [ 8 ]、刘海霞 [ 9 ]发现

Patatin蛋白在整个块茎发育过程中呈上调表达趋势。

同是块茎作物，对单子叶作物山药块茎发育的

研究主要集中于生长分析、细胞学、营养成分分析、

化学调控等方面。孙霞[10]发现种植于内蒙古的毕克

齐长山药，7 月中旬为开花期，7 月下旬为块茎始

期，8 月下旬为膨大中期，9 月下旬为膨大盛期，

10 月上旬为膨大后期，10 月下旬为成熟收获期；龚

明霞[11]将 2 个山药品种‘GH5’和‘GH16’块茎

生长发育进程划分为 3 个时期：形成期、膨大期和

成熟期。孙启善[12]认为细胞平周分裂会形成圈分生

带，由圈分生带分裂的细胞向内分化维管分子和薄

壁细胞，使山药的块茎不断增粗；梁任繁等[13]认为块

茎中积累的可溶性糖主要为还原糖 (果糖、葡萄

糖) 和蔗糖，它们是块茎品质成分合成的基础原料，

也是影响块茎形成和发育重要因素之一；Hou 等[14]

发现山药块茎中含有一种蛋白质 Dioscorin，具有抗

二苯代苦味酰肼 (DPPH) 和羟自由基活性。山药块

茎中淀粉占干物质的质量分数为 70%~80%，淀粉

积累规律是研究的热点[15-17]。块茎的淀粉积累不仅

影响块茎的发育与膨大，还影响块茎重要性状的调

控和直接经济效益的形成，目前的研究鲜有从品

质、结构及蛋白组水平上综合研究山药块茎生长和

发育机理，因而本研究综合利用生理测定、显微技

术和双向电泳技术，结合形态结构、生理和蛋白组

变化研究山药块茎生长发育过程中淀粉积累规律，

寻找块茎淀粉积累的相关关键蛋白，为高产优质山

药栽培、育种及生产管理改良提供重要理论依据。

1   材料与方法

1.1    供试材料

‘GH16’为供试材料，2012 年 3 月 20 日催

芽，4 月 10 日种植于广西大学农学院教学科研基

地，采用定向和搭架栽培，随机区组设计，每个小区

的种植面积为 15 m2，株距 30 cm，行距 1 m，3 次重

复，常规田间管理，当年 12月 10日收获。期间分别

在 4 月 25 日、5 月 10 日、6 月 10 日、7 月 10 日、

9月 10日、11月 10日和 12月 10日进行块茎取样。

1.2    取样方法

随机选取 9株 (每个小区 3株)块茎，去掉表层

泥土，分别用游标卡尺测量块茎直径，软尺测量长

度，电子秤称质量。然后将块茎中段靠近皮层的块

茎组织切成直径为 0.5 cm，厚度为 0.5 cm(块茎直径
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未发育到 0.5 cm 的取整个块茎) 的样品于 FAA 固

定液中固定，用于石蜡切片包埋。

每个小区分别随机选取 3 株块茎样品的上、

中、下部位混匀 (3 个小区 9 株)，液氮速冻，3 次重

复，–80 ℃ 保存，用于块茎的化学成分测定。

1.3    块茎中细胞和淀粉粒大小观察

采用常规石蜡切片法包埋、切片，切片厚度

10~12 μm，番红–固绿法染色，中性树胶封固，在

Olympus 光学显微镜下进行镜检并拍照，每个时

期分别拍摄 4 张清晰的图片，100 倍下测量细胞

的长轴和短轴直径，400 倍下测量淀粉粒的长轴

和短轴直径，根据放大倍数换算成实际长度，比

较不同发育时期的块茎结构和细胞、淀粉粒的形

态变化。

1.4    块茎中蔗糖、还原糖、可溶性蛋白和淀粉的

含量测定

蔗糖含量测定采用 Roe 比色法[18]，还原糖含量

测定采用 3，5–二硝基水杨酸法[19]，可溶性蛋白含量

测定采用考马斯亮蓝 G-250 比色法[20]，淀粉含量测

定采用盐酸水解 DNS比色法[21]。

1.5    蛋白质双向电泳研究方法

1.5.1    山药块茎蛋白质的提取　蛋白质提取采用

酚抽提法，参考 Carpentier等[22]和 Yang等[23]的方法

稍做修改：2 g 样品迅速在液氮中研磨成粉，加入到

6 mL 已预冷的蛋白提取液 (含 50 mmol·L–1 pH8.5
的 Tris-HCl、5 mmol·L–1 EDTA、100 mmol·L–1 KCl、
10 g·L–1 DTT、300 g·L–1 蔗糖、20 g·L–1 PVP)中，涡旋

混匀 30 s，后面步骤同 Yang等[23]的方法。蛋白干粉

裂解液含 7 mol·L–1 尿素、2 mol·L–1 硫脲、40 g·L–1

CHAPS、8 g·L–1 IPG-buffer、10 g·L–1 DTT，室温涡旋

溶解 1 h，采用考马斯亮蓝染色法进行蛋白质定量

后用于双向电泳分析。

1.5.2    块茎蛋白质双向凝胶电泳　第 1 向等电聚

焦 (IEF)：采用 Bio-Rad Protean IEF Cell等电聚焦系

统，pH 为 3~10，采用 24 cm IPG 胶条，每根胶条上

样 150 μg 蛋白样品，进行第 1 向等电聚焦，聚焦参

数如表 1所示。

胶条平衡：将聚焦完成的胶条置于 10 mL平衡

液 I(含 6 mol·L–1 尿素、φ 为 30%的甘油、20 g·L–1 SDS、
10 g·L–1 DTT、50 mmol·L–1 Tris，pH8.8) 中，在水平

摇床上平衡 15 min。清洗胶条，加入平衡液 II(含
6 mol·L–1 尿素、φ 为 30%的甘油、20 g·L–1 SDS、25 g·L–1

碘乙酰胺、50 mmol·L–1 Tris，pH8.8) 10 mL，在水平

摇床上平衡 15 min。
第 2 向电泳 (SDS-PAGE)：将平衡后的胶条用

去离子水清洗 1 s 后放入凝胶板中，加入低熔点琼

脂糖封胶液 (5  g ·L – 1 低熔点琼脂糖+电泳缓冲

液)，室温静置 20 min 后开始第 2 向电泳。第 2 向

SDS-PAGE凝胶质量浓度为 125 g·L–1，电泳参数设

定为：100 V 电泳 45 min，然后设定 200 V，冷循环

系统设定温度为 15 ℃，溴酚蓝至胶下沿 0.5 cm 处

停止电泳。

凝胶染色：凝胶水洗 5~10 min 后，采用银染法

染色，具体操作包括：1) 固定：固定液 (含 φ 为 40%
的甲醇和 φ 为 10% 的乙酸)1 L 固定 30 min 后，用

φ 为 10% 的乙醇溶液洗 2 次，每次 5 min；然后水

洗 2 次，每次 5 min；2) 敏化：敏化液 (含 31.6 g·L–1

硫代硫酸钠、41 g·L–1 无水乙酸钠、φ 为 30%的乙醇

溶液) 1 L敏化 30 min后，双蒸水洗 3次，每次 10 min；
3)银染：银染液 (2.5 g·L–1 硝酸银溶液)银染 20 min
后，水洗凝胶 2 次，每次 1 min；4) 显色：显影液 (含
25 g·L–1 碳酸钠溶液和 400 mL 甲醛) 显色 3~5 min
至图像满意，冰醋酸立即停显 10 min，然后用双蒸

水洗 2次，每次 5 min。
1.5.3    图像扫描及分析　Bio-Rad/GS-800 扫描仪

对脱色结束的聚丙烯酰胺凝胶进行扫描，并保存图

像，分辨率为 300 dpi；PDquest 8.0 软件分析扫描图

像和差异蛋白点，在 3 次重复内被发现的差异蛋白

点被认为是真实的蛋白点。

1.5.4    差异蛋白点质谱鉴定　差异蛋白点从凝胶

上挖取，然后进行胶内酶解及 ZipTip脱盐、MALDI-
TOF/TOF质谱等操作，具体操作参考李奇松等[24]的

方法。

1.5.5    差异蛋白点生物信息学分析　搜索 Mascot
数据库，对一级和二级质谱进行综合分析比对，同

时在 NCBInr数据库中搜索相关匹配的蛋白质。

1.6    数据分析

试验重复 3次，数据用平均值±标准差表示，采

用 Excel和 SPSS l9.0统计软件进行方差分析，差异

显著性采用 LSD多重比较法检验。

 

表 1   等电聚焦参数

Table 1    Isoelectric focusing (IEF) parameters
 

步骤 电压/V 升压模式 时间/h

S1 50 线性 12

S2 500 线性 1

S3 1 000 线性 1

S4 1 000~10 000 快速 1

S5 10 000 快速 11

S6 500 快速 任意时长
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2   结果与分析

2.1    山药块茎生长发育过程中的形态变化

从整个生长周期来看，‘GH16’块茎的长、宽

和质量的生长变化曲线都呈“S”型 (图 1)。块茎

形成较早，甚至在播种催芽后肉眼就能见圆锥凸起

状块茎，但是，在块茎形成后的 2个月内 (块茎形成

初期)生长较为缓慢，即 4—5月块茎质量增加不足

整个生育期的十分之一，6—11 月 (块茎膨大期) 快
速伸长、膨大、增质量，完成整个生育期质量生长的

80% 以上，11 月后 (块茎膨大后期) 其生长速度缓

慢，12 月进入成熟期。在生长期间，块茎皮色也发

生变化，由形成初期的白色不断变黄变深变褐，到

膨大后期成黄褐色。

2.2    山药块茎发育过程中的糖、淀粉和蛋白质积

累的变化

在块茎形成初期，糖 (蔗糖、还原糖) 含量很低

(图 2A、2B)，块茎膨大初期蔗糖、还原糖含量快速升

高，此后，蔗糖含量变化表现出上下波动的趋势。还

原糖在块茎快速膨大期含量最高；膨大初期后则持

续降低，快速降低的还原糖可能用于块茎蔗糖及淀

粉的积累；块茎快速膨大期还原糖含量与块茎形成

期及块茎膨大后期差异显著，直至 11 月还原糖含

量降到最低，标志着块茎的成熟。

‘GH16’块茎淀粉含量变化见图 2C。在块茎形

成初期，淀粉含量极低，在膨大期 (6—11 月) 淀粉

快速积累，11 月达到最高值 (98.617 mg·L–1)，12 月

淀粉含量略有下降，不同发育时期淀粉含量差异显

著。淀粉积累与可溶性糖含量的变化密切相关。块

茎形成初期，蔗糖含量不断升高，细胞中几乎看不

到淀粉粒，此时淀粉积累率几乎为零；块茎膨大期，

块茎中蔗糖含量急剧降低，蔗糖开始转化为细胞发
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各图中数值上凡是具有一个相同小写字母者，表示不同月份间差异不显著 (P>0.05，LSD法)

图 1    山药块茎发育过程中的形态变化

Fig. 1    Morphological changes during development of Chinese yam tuber
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各图中数值上凡是具有一个相同小写字母者，表示不同月份间差异不显著 (P>0.05，LSD法)

图 2    山药块茎发育过程中的营养组分含量变化

Fig. 2    Changes of nutrient constituents during development of Chinese yam tuber
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育和淀粉合成所需的底物，淀粉开始积累，6—
11月，淀粉积累速度最快。

‘GH16’可溶性蛋白含量变化如图 2D 所示。

‘GH16’的可溶性蛋白积累较早，在块茎形成初

期，各种蛋白质代谢活跃，随着块茎的发育，可溶性

蛋白又出现逐渐减少趋势，块茎膨大初期略有上

升，自 9月后可溶性蛋白快速积累，11月达到峰值，

到 12月可溶性蛋白积累下降。

2.3    山药块茎发育过程中的组织结构、细胞和淀

粉粒大小变化

‘GH16’的块茎呈圆柱型，由表皮、薄壁组织和

散生维管束组成。表皮由 4~8层排列不规则的近椭

圆形细胞组成，细胞内无淀粉粒。表皮内的薄壁组

织和维管组织发达，维管束为外韧有限维管束，散

生在薄壁组织中，无形成层，不能形成次生结构

(图 3)。

如图 3、图 4所示，块茎中薄壁细胞和淀粉粒的

动态消长与块茎生长发育有密切关系，其发育曲线

也和块茎长、宽、质量的生长曲线一样呈“S”型。

薄壁细胞近圆形或椭圆形，排列较整齐。块茎形成

初期的 4 月和 5 月，细胞体积较小，维管组织中存

在大量分生细胞群，薄壁细胞中无淀粉粒。随着块

茎的发育，块茎细胞及维管束间的薄壁细胞逐渐膨

大，6月细胞快速生长膨大，其中淀粉粒均匀分布于

薄壁组织细胞中。9 月后淀粉粒体积膨大缓慢，在

靠近维管束处聚集增多，11 月细胞达到其最大值，

纵径和横径分别达到 121.685 和 89.572 μm，11 月

后细胞和淀粉粒增大不显著。淀粉粒单粒呈扁卵

形、椭圆形或圆形，淀粉粒长径最长达 27.608 μm
(12月)，短径最长达 16.450 μm (11月)，淀粉粒有脐

点，脐点呈点状、人字状、十字状等形状，淀粉粒在

6—11月期间迅速累积。
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A、B 和 C 分别为 4、6 和 12 月块茎皮层及其附近组织横切面结构，D、E、F、G、H 和 I 分别为 4、5、6、9、11 和 12 月块茎薄壁组织横切面结构；Ep：

表皮，Co：皮层，Vc：维管束，Xy：木质部，Pc：薄壁细胞，S：淀粉粒；标尺=100 μm

图 3    山药块茎发育的细胞学观察

Fig. 3    The cytology observation during development of Chinese yam tuber
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2.4    山药块茎发育过程中不同时期差异蛋白分析

如图 5 所示，通过比较分析 5、6 和 11 月份块

茎中的蛋白质双向电泳图谱，找到 179 个差异点。

其中，块茎形成初期到块茎膨大初期有下调蛋白

50个，上调蛋白 47个；块茎形成初期到块茎膨大后

期下调蛋白 99 个，上调蛋白 28 个；膨大初期到块

茎膨大后期下调蛋白 116个，上调 17个。选取其中

差异倍数较大的 52 个蛋白点进行质谱鉴定，成功

鉴定出 31个差异表达蛋白点。

 

如表 2 所示，已鉴定的部分差异蛋白包括几丁

质酶、核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶/加氧酶大亚基、阳

离子过氧化物酶、酸性内切壳多糖酶、果糖–1,6–二
磷酸醛缩酶、6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶、肽基脯氨酸

顺反异构酶、ATP 合成酶 α 亚基、块茎储藏蛋白、

UTP–葡萄糖–1–磷酸尿苷酰转移酶、40S 核糖体蛋

白质、胚胎发育晚期丰富蛋白、磷酸甘油酸激酶 1、
蛋白酶 α 亚基、Dioscorin 蛋白等，它们主要参与糖

代谢与淀粉合成及蛋白质代谢。其中块茎形成初期

到块茎膨大后期 3 个阶段均下调的蛋白有核酮糖–
1,5–二磷酸羧化酶/加氧酶大亚基、阳离子过氧化物

酶、肽基脯氨酸顺反异构酶，核酮糖–1,5–二磷酸羧

化酶/加氧酶大亚基，它们的表达随着块茎发育渐渐

减弱。

6 月的块茎中的 6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶相对

表达量最高，为 11月的 23.61倍，为 5月的 2倍多，

说明在块茎膨大初期 6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶催化

6–磷酸葡萄糖生成 6–磷酸葡萄糖酸，供给块茎膨大

氨基酸、脂类及核苷酸等物质合成及细胞生长所需

的还原力远远大于其他时期；UTP–葡萄糖–1–磷酸

尿苷酰转移酶是淀粉合成及糖代谢途径中的关键

酶，其在块茎形成初期的表达量不到膨大初期和膨
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各图中数值上凡是具有一个相同小写字母者，表示不同月份间差异不显著 (P>0.05，LSD法)

图 4    山药块茎发育过程中薄壁细胞与淀粉粒大小变化

Fig. 4    Changes of parenchyma cell and starch grain sizes during development of Chinese yam tuber
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红色数字为已鉴定的差异蛋白的序号

图 5    山药块茎发育过程中的蛋白质双向电泳图

Fig. 5    Two-dimensional electrophoresis of proteins during development of Chinese yam tuber
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大后期的一半。因此，在块茎膨大过程中，糖代谢和

淀粉合成的相关酶如 6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶、

UTP–葡萄糖–1–磷酸尿苷酰转移酶及果糖–1，6–二
磷酸醛缩酶、ATP合成酶 α亚基、磷酸甘油酸激酶 1
等在块茎膨大初期后上调表达，正向调控糖代谢和

能量代谢，促进淀粉积累和块茎膨大。

几丁质酶、酸性内切壳多糖酶、蛋白酶 α 亚基

等是与抗性相关的蛋白，几丁质酶在 3 个阶段不断

下调表达，说明几丁质酶在块茎形成初期是主要的

抗性调控蛋白，保护幼嫩块茎免受病虫害浸染；酸

性内切壳多糖酶、蛋白酶则主要是在块茎膨大初期

和后期保护块茎的抗性调控蛋白。

胚胎发育晚期丰富蛋白 (Mr=17 567)、块茎储藏

蛋白 (Mr=35 982)和 Dioscorin蛋白 (Mr=31 815)在
块茎膨大过程中大量积累，其中胚胎发育晚期丰富

蛋白和茎储藏蛋白在膨大初期 (6 月) 大量积累，

Dioscorin蛋白在膨大后期 (11月)大量积累。

3   讨论与结论

块茎的膨大是一个复杂的生物过程，从块茎形

成初期到膨大后期，山药块茎横截面面积扩大了约

100 倍，而细胞扩大了约 10 倍。同时，块茎维管束

属于外韧有限维管束，散生在薄壁组织中，无形成

层，不能进行次生生长。因此，山药块茎膨大主要是

细胞分裂和细胞膨大共同作用的结果，与孙启善[12]、

Vreugdenhil 等[25]的观点一致，块茎顶端细胞分裂、

细胞膨大及胞内淀粉粒积累是块茎膨大增粗的主

要原因，也决定了块茎增粗到一定程度就不再增

大，这与刘梦芸等[3]认为块茎增大主要是细胞数量

增多的结果有所不同。

细胞学观察和生理学研究表明，在块茎形成初

期 (4—5月)几乎未见有淀粉积累，块茎发育阶段差

异蛋白研究的结果也表明，在块茎形成初期，淀粉

合成相关酶的表达量很弱或没有，说明块茎的形成

与淀粉的合成并没有必然联系，这与 Müller-Röber
等[26]认为块茎淀粉合成途径的中断并不会限制其块

茎形成能力的观点相一致。

自块茎膨大初期 (6 月) 后淀粉快速积累，与块

茎膨大同步，因而，块茎的膨大离不开淀粉的积累，

淀粉是块茎增粗增重的主要贡献因子。块茎膨大初

期，与糖代谢和淀粉合成及能量代谢相关的酶如

6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶、果糖–1,6–二磷酸醛缩酶、

ATP合成酶 α亚基、UTP–葡萄糖–1–磷酸尿苷酰转

移酶、磷酸甘油酸激酶 1 等较块茎形成初期上调表

达，正向调控糖代谢和能量代谢，为淀粉合成提供

更多底物和能量，促进淀粉积累和块茎发育膨大。

 

表 2   部分差异蛋白质信息列表

Table 2    Information of partial differentially expressed proteins
 

蛋白

序号

Mascot数据库

登陆号
蛋白名称 得分 Mr 等电点

不同月份相对表达量比值1)

5/6 5/11 6/11

    126 tr|W7NY18 几丁质酶   75 26 204 4.89 2.73 50.22 18.41

    211 sp|P80052 酸性内切壳多糖酶 106 28 859 4.80 – 0.28 0.49

6207 gi|33312115 核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶/加氧酶大亚基 151 32 695 5.90 2.15 9.04 4.20

8427 gi|731391631 阳离子过氧化物酶   61 33 147 4.43 3.38 6.24 –

8119 gi|586751268 肽基脯氨酸顺反异构酶   80 26 347 9.26 1.55 3.44 2.20

1411 gi|46917481 块茎储藏蛋白 318 35 982 5.69 0.16 – 7.93

7522 gi|719974028 果糖–1,6–二磷酸醛缩酶 193 40 958 6.04 0.26 0.06 0.23

7618 gi|603221 6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶 110 67 906 8.40 0.43 10.11 23.61

8707 gi|20160920 ATP合成酶α亚基   66 61 537 8.49 – – 196.00

9111 gi|1079652 胚胎发育晚期丰富蛋白 145 17 567 9.49 0.12 – 13.29

5724 gi|449456208 UTP–葡萄糖–1–磷酸尿苷酰转移酶   96 52 062 8.08 0.39 0.41 –

3005 gi|672122878 40S核糖体蛋白质 106 18 124 5.82 0.10 – 19.18

3522 gi|102139814 磷酸甘油酸激酶 198 42 269 9.58 0.30 – 2.80

4209 gi|12229919 蛋白酶α亚基   63 27 506 5.75 0.18 – 2.63

4526 gi|732559013 磷酸甘油酸激酶1   89 53 026 5.65 0.12 – 5.24

5311 tr|C7E3T8 Dioscorin蛋白 283 31 815 6.10 – 0.10 0.11

　1）“–”表示该蛋白在2个时期的表达量差异不显著（P>0.05，t检验）
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6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶是磷酸戊糖途径的关键酶，

催化 6–磷酸葡萄糖生成 6–磷酸葡萄糖酸，具有磷

酸葡萄糖脱羧活性，并生成 NADPH，氨基酸、脂类

及核苷酸等细胞组成物质的合成均需 NADPH
提供还原力，对细胞正常生长和代谢有重要影响[27]。

Huang 等[28]发现 6–磷酸葡萄糖酸脱氢酶在水稻幼

穗中的表达量明显高于根、叶和胚，表明该酶与水

稻穗发育密切相关。果糖–1,6–二磷酸醛缩酶是一

类重要的糖代谢酶，既参与糖酵解和糖异生过程，

又参与磷酸戊糖途径和卡尔文循环，对植物体正常

的生命活动具有极其重要的作用，能够影响植株的

生长和生物量的积累[29]。Haake 等[30]研究发现，轻

微地降低质体中果糖–1,6–二磷酸醛缩酶基因的表

达就能够降低马铃薯中糖和淀粉的含量，抑制植株

的生长。ATP合成酶在胞内或胞膜上发挥合成或水

解 ATP 的功能，利用跨膜离子梯度中储存的能量

从 ADP 和磷酸合成 ATP，是细胞能量转换过程中

的关键酶，而 ATP 合成酶 α 亚基是膜外部 ATP 合

成酶复合体的最大亚基，虽然还没有关于 ATP合成

酶 α 亚基与块茎发育的具体报道，但王海云[31]发现

ATP 合成酶 β 亚基在生根诱导不同时期表达量差

异显著；娄沂春等[32]采用 mRNA差异显示技术分离

到 1个 ATP合成酶基因片段，其在赤霉素诱导条件

下表达，在诱导 16 h 后达到高峰；张欣欣等[33]从水

稻根 cDNA 文库中筛选出 1 个水稻线粒体 ATP 合

成酶亚基，其与碳酸盐逆境有关。这说明 ATP合成

酶在植物生长发育及能量代谢中不可缺少，同时也

说明 ATP 合成酶 α 亚基的差异表达调控着能量代

谢，调控着块茎的生长发育与膨大。UTP–葡萄糖–
1–磷酸尿苷酰转移酶是淀粉合成及糖代谢途径中

的关键酶，可以将 UDPG 催化生成葡萄糖–1–磷酸，

葡萄糖–1–磷酸进入糖酵解或者由腺苷二磷酸葡糖

焦磷酸化酶催化转化为腺苷二磷酸葡糖，最终形成

淀粉储存在组织中[28]。该酶从块茎膨大初期开始表

达上调，最终促进块茎淀粉的合成积累。磷酸甘油

酸激酶是糖酵解的关键酶，催化 1，3–二磷酸甘油酸

转变 3–磷酸甘油酸，产生 1分子 ATP。磷酸甘油酸

激酶在块茎膨大初期活性最高，说明块茎膨大初期

块茎发育需要大量可溶性糖和能量。这些差异蛋白

的表达变化与块茎膨大期后淀粉积累呈上升趋势

相符，与膨大初期后薄壁细胞中淀粉粒大量积累的

现象也相符。

块茎膨大过程中除了淀粉的大量积累外，还有

块茎储藏蛋白的大量积累：胚胎发育晚期丰富蛋白

(M r=17  567 )、块茎储藏蛋白 (M r=35  982 ) 和

Dioscorin 蛋白 (Mr =31 815) 在膨大过程中大量积

累，特别是山药块茎中的特异蛋白 Dioscorin 在膨

大后期大量积累。Dioscorin 蛋白占块茎可溶性蛋

白的质量分数为 70%~80%，属于糖蛋白类型，与马

铃薯中的 Patatin 蛋白、甘薯中的 Sporamin 蛋白同

属于变态根茎器官中的特异贮藏蛋白质[2]，由于其

在块茎中大量存在而且具有抗氧化、降低血压、胰

蛋白酶抑制剂以及免疫调节等一系列生理和药理

活性成为近年来科学家研究的热点[34]。
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