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摘要: 木薯叶片光合作用影响储藏根淀粉的积累, 但从全蛋白质组学分析其影响的分子机理尚未报道。本研

究以SC5为试验材料, 环割木薯种茎阻断木薯光合作用与储藏根淀粉积累代谢通路, 用蛋白质组学方法分析叶

片光合作用对储藏根淀粉积累的影响。结果表明木薯种茎环割后, 叶片Pn、Gs、Ci和Tr显著降低, 叶片蛋白酶

SPS、AGPase表达显著降低。双向电泳和质谱法鉴定储藏根的30个差异蛋白质, 其功能涉及碳和能量代谢、

分子伴侣、解毒和抗氧化等。利用差异蛋白质互作调控网络分析环割阻断叶片光合作用对储藏根淀粉积累的

影响因子, 推测当具有强互作关系的蛋白质如PGM2、AT3G29320和ADG1及枢纽蛋白PGK下调, 会导致木薯

叶片光合效率下降、储藏根淀粉积累减少和鲜薯产量降低。
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木薯(Manihot esculenta Crantz)原产美洲热带, 
是大戟科(Euphorbiaceae)木薯属(Manihot)灌木状

多年生植物, 在全世界热带地区广为种植(Ribeiro
等2012)。木薯于19 世纪 20 年代引入我国(单文启

等2013), 现已广泛分布于华南地区, 是我国南部地

区重要的淀粉工业原料和潜在的粮食安全有效补

充(陈松笔等2015)。
环割即环状割伤, 是在枝干上横割一道或数

道深达木质部的圆环。环割直接导致表皮筛管破

坏, 继而引起由叶片生产的光合产物通过表皮向

下运输的过程受阻。光合产物在环割口上部的堆

积会引起反馈调节, 使得光合速率降低(Di Vaio等
2011; Roper和Williams 1989)。在许多物种中观察

到环割会降低植物的光合作用(Urban和Alphonsout 
2007; Zhou和Quebedeaux 2003)。通常认为环割引

起的源库失衡是导致叶片光合速率下降的主要原

因。但也有研究指出, 环割使植物光合作用的降

低并不一定与碳水化合物的积累有关。环割后叶

片颜色会从绿色到黄色或红色转变 (顾祝禹等

2015), 颜色变化不仅由于叶绿素比类胡萝卜素更

容易降解, 而且也与变黄过程中花青素和酚类化

合物等的合成有关。本研究选用木薯品种‘华南5
号’作为研究材料, 采用种茎环割处理, 利用双向

电泳和质谱法研究储藏根的全蛋白质, 从全蛋白

质水平分析叶片光合作用对储藏根淀粉积累的影

响, 为选育高光效和高淀粉积累木薯品种提供理

论依据。

1  材料与方法

1.1  试验材料

本试验所用材料木薯(Manihot esculenta Crantz) 
‘华南5号’ (SC5)来自中国热带农业科学院热带作

物品种资源研究所国家木薯种质资源圃。种植第

7个月对木薯种茎环割, 环割宽度约为3 cm, 以未环

割木薯SC5作为对照。

1.2  环割木薯叶片光合特性分析

选定种植第10个月时的环割木薯和对照健康

植株顶端第4片完全展开功能叶, 采用便携式光合

仪LI-6400 (LI-COR Biosciences公司, 美国)于上午

10:00分析功能叶净光合速率(Pn)、气孔导度(Gs)、
CO2浓度(Ci)和蒸腾速率(Tr)。设定内置光源强度: 
1 200 µmol·m-2·s-1; CO2浓度: 500 mmol·L-1。每个

处理选取植株3株, 每株选取3片功能叶, 重复3次
读数(Lü等2009)。
1.3  环割木薯储藏根产量分析

分析种植第10个月时的环割木薯和对照单株

鲜薯重, 每个处理15株, 用来分析木薯鲜薯产量。

1.4  环割木薯储藏根全蛋白质提取和分离

木薯SC5环割后储藏根全蛋白质提取采用 
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Chen等(2006)苯酚提取法, 全蛋白质样品溶解后用 
Bradford试剂盒定量分析, 蛋白质分离采用Chen等
(2006)双向电泳方法。以未环割SC5储藏根全蛋白

质图谱为对照, 采用Delta2D双向电泳软件确定

SC5环割后储藏根的差异蛋白质点, 对平均差异表达

量在±1.50以上的蛋白质进行标记(安飞飞等2015)。
1.5  蛋白质酶解及蛋白质质谱法鉴定

采用胰蛋白液酶解差异蛋白质点, 利用MAL-
DI-TOF-TOF-MS/MS进行蛋白质鉴定, 最大允许漏

切位点为1, 二级质谱肽段质量精确度为0.5 Da。
多肽带点情况为+1; 参照数据库为Phytozome V12.1
木薯数据库。

1.6  环割木薯储藏根蛋白质表达水平的分析

利用Western blot方法(Li等2010)对储藏根3种
与淀粉积累相关的蛋白酶进行表达水平分析, 包括

尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶(UDP-glucose pyro-
phosphorylose, UGPase; Agrisera; 货号AS05086; 分
子量: 51.6 kDa)、腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶

(ADP-glucose pyrophosphorylose, AGPase; Agrisera; 
货号AS111739; 分子量: 49.4 kDa)和蔗糖磷酸合成

酶(sucrose phosphate synthase, SPS; Agrisera: 货号

AS03035A, 分子量: 120~130 kDa, 可能检测到30/90 
kDa的片段), 用肌动蛋白(Actin Agrisera公司: 货号

AS132640: 分子量: 45 kDa)作对照。

1.7  数据统计分析

利用SPSS 22.0软件进行数据分析, 用Image J
软件分析Western blot得到的条带, 利用Microsoft 
Excel (2016版)软件绘图。采用双向电泳软件(Del-
ta2D)分析SC5环割后木薯储藏根蛋白质图谱斑点

的丰度, 以未环割SC5作为对照。

2  实验结果

2.1  环割木薯叶片光合特性及储藏根产量分析

对种植第7个月时的木薯SC5种茎进行环割, 
待种植第10个月时, 以未环割木薯SC5为对照, 分

析环割木薯叶片的光合特性及其储藏根的鲜薯产

量。结果表明木薯环割后, Pn、Gs、Ci和Tr显著降

低(P<0.05), 同样, 环割木薯储藏根的鲜薯产量也

显著降低(P<0.05) (表1)。
2.2  淀粉合成相关蛋白质表达分析

SC5环割处理后, 利用Western blot方法研究与

淀粉积累相关的蛋白质UGPase、SPS和AGPase在
储藏根的表达水平, 以Actin为对照, 确保每个处理

储藏根样品的上样量一致(图1-A), 研究结果表明

环割处理后, UGPase表达水平(图1-B)与对照未环

割木薯相比没有显著性差异(P>0.05), 相反, SPS 
(图1-C)和AGPase (图1-D)的表达水平显著低于对

照(P<0.05)。
2.3  环割木薯储藏根差异蛋白质分析

以未环割木薯SC5作为对照, 通过苯酚沉淀法

提取储藏根全蛋白质, 经定量后, 进行双向电泳分

离、染色, 得到重复性较好的对照(图2-A)和环割

处理(图2-B)储藏根蛋白质双向电泳图谱, 经过Del-
ta2D软件分析储藏根的电泳图谱, 得到平均差异表

达量在1.5倍(安飞飞等2013)以上的蛋白质点30个
(图2-C), 包括上调表达点11个(红色箭头所指), 下
调表达点19个(蓝色箭头所指); 有2个蛋白质点用

灰色箭头表示上调或下调平均差异表达量低于1.5
倍。通过差异蛋白质点的质谱分析及NCBI和Phy-
tozome V12.1数据库搜索比对, 成功匹配蛋白质点

32个, 运用KEGG数据库把鉴定出的蛋白质按功能

分为9类(表2), 包括碳代谢及能量代谢相关蛋白

(10个, 蛋白质点1、4、6、7、15、17、19、20、
22和27)、分子伴侣蛋白(9个,  蛋白质点2、3、5、
13、14、16、30、31和32)、防御蛋白(3个, 蛋白

质点9、10和24)、结构蛋白(1个,  蛋白质点21)、
蛋白质生物合成蛋白(4个, 蛋白质点12、18、23和
29)、DNA及RNA代谢相关蛋白(1个, 蛋白质点 
28)、次生代谢合成相关蛋白(2个, 蛋白质点8、
26)、抗氧化及解毒蛋白质(1个, 蛋白质点11)与未

表1  环割木薯叶片光合特性和储藏根产量分析

Table 1  The analysis of photosynthetic characteristics of leaves and storage root yield from cassava using girdling treatment

处理方式        Pn/mmol (CO2)·m
-2·s-1　      Gs/mol (H2O)·m-2·s-1               Ci/µmol (CO2)·mol-1 (air)      Tr/mmol (H2O)·m-2·s-1           单株鲜薯产量/kg

对照 5.93±1.46a 0.24±0.07a 198.09±11.60a 3.73±0.77a 3.75±0.75a

环割处理 2.94±1.37b 0.07±0.04b 172.45±12.08b 1.50±0.75b 1.25±0.56b

　　表中同一列内标有不同小写字母的值表示在0.05水平上差异显著。
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图1  淀粉合成相关蛋白质表达分析

Fig.1  Expression analysis of proteins related with starch synthesis in storage roots of girdled cassava 
A: Actin; B: UGPase; C: SPS; D: AGPase; 图中柱上不同小写字母的值表示在0.05水平上差异显著。

知功能蛋白(1个, 蛋白质点25)。其中, 碳代谢与能

量代谢相关的差异蛋白质所占比例最大, 为33.3%, 
分子伴侣次之, 占30.0%。从表2可知, 木薯SC5环
割后, 与结构、蛋白质合成、DNA及RNA代谢和

次生代谢合成相关的蛋白质在储藏根均下调表

达。在碳代谢及能量代谢中, 有70%的蛋白质下调

表达, 在分子伴侣蛋白中, 有55.6%的蛋白质上调

表达。灰色箭头表示的蛋白质点6和25分别鉴定

为UGP2和功能未知蛋白质。

2.4  环割木薯储藏根蛋白质互作调控网络构建

将匹配得到的25个蛋白质和经Western blot方
法验证的蛋白质SPS通过String在线软件构建蛋白

质互作调控网络, 由图3可知有20个蛋白质发生互

作关系, 有6个蛋白质没有发生互作关系。互作最

多的蛋白质是磷酸甘油酸酯激酶(phosphoglycerate 
kinase, PGK; 点27)和70 kDa热休克蛋白(cpHsc70-2, 

点2和3), 它们均同10种蛋白质发生互作关系; 其次

是70 kDa热休克蛋白1/8 (HSP70, 点16), 含 9 种蛋白

质互作关系; 再次是淀粉磷酸化酶(starch phosphory-
lase, AT3G29320, 点1、7和15)和蛋白二硫异构酶

(protein disulfide isomerase like 1-1, PDIL1-1; 点18), 
含 6 种蛋白质互作关系。4个碳代谢及能量代谢相

关蛋白质葡萄糖磷酸变位酶(phosphoglucomutase, 
PGM2)、淀粉磷酸化酶(AT3G29320)、葡萄糖-1-磷
酸腺苷酰转移酶(glucose-1-phosphate adenylyltrans-
ferase, ADG1)和尿苷三磷酸-葡萄糖-1-磷酸尿苷酰

基转移酶(UTP-gucose-1-phosphate uridyltransferase, 
UGP2)有很强互作关系; 而6个分子伴侣蛋白质70 
kDa热休克蛋白1/8 (HSP70)、25.3 kDa热休克蛋白

(HSP21)、II类热休克蛋白(HSP17.6II)、热休克蛋白

(ATHSP22.0)、抑瘤蛋白13 (TDX)和小热休克蛋白

HSP 20家族(AT1G53540)有很强的互作关系。  
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图2  环割木薯储藏根差异蛋白质分析

Fig.2  The analysis of differential proteins from storage roots of girdled cassava
A: 未环割木薯储藏根双向蛋白图谱; B: 环割处理木薯储藏根双向蛋白图谱; C: 未环割和环割处理木薯储藏根双向蛋白图谱叠加图。

以未环割木薯SC5作为对照, 红色箭头表示上调, 蓝色箭头表示下调, 灰色箭头表示既不上调也不下调。

3  讨论

在木薯生长发育过程中, 光合作用决定着储

藏根干物质的积累; 而光合速率是评价木薯品种

丰产性的重要指标。影响净光合速率的因素主要

有光合速率、气孔导度、细胞间CO2浓度和蒸腾

速率等, 它们在光合作用过程中协同作用, 使光合

作用的同化物合成能顺利进行(李健等2014)。由

此可知叶片的光合作用能力能显著影响木薯储藏

根产量的形成(Zhang等2015)。木薯环割处理后, 
通过测量光合速率发现, 木薯叶片净光合速率、气

孔导度、胞间CO2浓度和蒸腾速率均显著下降, 导
致光合作用显著受到抑制, 进而使木薯储藏根产

量降低。

通过Western blot方法分析对照SC5和环割处

理后木薯储藏根与淀粉合成相关蛋白质UGPase、
SPS和AGPase的表达水平, 显示SPS和AGPase的表

达水平显著下降; 而UGPase的表达水平没有发生

显著变化。Munch-Petersen等(1953)在酵母细胞中发

现UGPase催化UTP和葡萄糖-1-磷酸生成UDP-葡萄

糖(UDP-glucose, UDPG)和PPi; 而在高等植物中, 
产物UDPG被发现作为主要的葡萄糖基供体参与

蔗糖、糖蛋白、纤维素等许多糖类代谢(吴晓俊等

2000)。双向电泳和Western blot结果均显示环割对

UGPase的表达没有造成影响。作为木薯淀粉合成

中的关键限速酶, AGPase催化葡萄糖-1-磷酸与

ATP作用生成ADP-葡萄糖(ADP-glucose, ADPG), 
为木薯淀粉合成提供葡萄糖基, 进而决定木薯储

藏根的产量(Sweetlove等1999), 是影响木薯产量的

关键酶。SPS最早在小麦胚芽中发现(Leloir和Car-
dini 1995), 是以UDPG为供体, 以6-磷酸果糖(F-6-P)
为受体的糖转移酶。SPS是蔗糖合成过程中的限

速酶, 催化6-磷酸蔗糖脱磷酸并水解形成蔗糖和磷

酸根离子(李永庚等2001)。蔗糖是高等植物光合



乔景娟等: 环割阻断木薯光合作用与储藏根淀粉积累的蛋白质组学 1807
表

2 
 环

割
木
薯
储
藏
根
蛋
白
质
鉴
定

Ta
bl

e 
2 

 Id
en

tifi
ca

tio
n 

of
 th

e 
pr

ot
ei

ns
 e

xt
ra

ct
ed

 fr
om

 st
or

ag
e 

ro
ot

s o
f g

ird
le

d 
ca

ss
av

a

   
     

类
别

 
序
号

  
   

   
   
功
能

   
   

   
   

   
  对

应
拟
南
芥

 
   

   
   

   
   
序
列
号

   
   

   
   

   
   
分
子
量

/  
 等

电
点

   
   

   
差
异
量

   
   

 独
特
肽
段

   
   

   
   

   
   

   
   

   
    

   
   

   
独
特
肽
段
序
列

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
蛋
白
质
名
称

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
  k

D
a 

   
   

   
   

   
   

   
( 均

值
标
准
差

)  
 数

目
/ 个

碳
与
能
量
代
谢

 
1 

淀
粉
磷
酸
化
酶

 
AT

3G
29

32
0 

M
an

es
.0

2G
05

26
00

.1
.p

 
10

8.
15

 
6.

21
 

5.
00

±2
.5

4(
–)

 
2 

EE
V

VA
EP

PP
K

; V
V

SG
SD

G
K

 
4 

苹
果
酸
酶

 
N

A
D

P-
M

E3
 

M
an

es
.1

6G
10

99
00

.1
.p

 
65

.2
5 

6.
37

 
7.

49
±0

.4
8(

+)
 

15
 

A
Y

E
L

G
L

A
T

R
; 

D
A

H
Y

L
R

; 
D

E
FY

IG
L

R
; 

G
G

A
SV

L
D

M
D

PK
;  

 
 

 
 

 
 

 
 

 
G

LA
FT

EK
; G

LI
V

SS
R

; G
LL

PP
V

VA
SQ

Q
LQ

EK
; I

N
A

PI
EE

A
R

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
LP

R
PE

N
LV

K
; 

Q
N

Y
G

EK
; 

R
IN

A
PI

EE
A

R
; 

SI
Q

V
IV

V
TD

G
ER

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

YA
ES

C
M

Y
SP

V
Y

R
; Y

G
SI

FK
; Y

M
A

M
M

EL
EE

R
 

6 
尿
苷
三
磷
酸

-  
U

G
P2

 
M

an
es

.0
2G

08
06

00
.1

.p
 

51
.6

4 
6.

03
 

1.
06

±0
.1

1(
–)

 
19

 
FF

D
H

A
IG

IN
V

PR
; G

G
TL

IS
Y

EG
K

; I
LS

H
LI

R
; L

D
SL

LL
Q

G
K

; 
 

 
葡
萄
糖

-1
-  

 
 

 
 

 
 

LE
IP

D
G

A
II

V
N

K
; L

N
G

G
LG

TT
M

G
C

TG
PK

; L
V

EA
D

A
LK

; 
 

 
磷
酸
尿
苷
酰

 
 

 
 

 
 

 
LV

V
ED

FT
PL

PS
K

; M
EI

IP
N

PK
; N

K
N

EY
CM

EV
TP

K
; N

G
FI

SL
VA

R;
 

 
 

基
转
移
酶

 
 

 
 

 
 

 
N

K
N

E
Y

C
M

E
V

T
PK

; 
SA

VA
G

L
N

Q
IS

E
N

E
K

; 
SI

PS
II

E
L

D
SL

K
;  

 
 

 
 

 
 

 
 

 
SN

V
EI

H
TF

N
Q

SQ
Y

PR
; S

V
IE

V
R;

 V
LQ

LE
TA

A
G

A
A

IR
; V

SN
FL

SR
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
Y

LS
G

EA
Q

Q
V

EW
SK

 
7 

淀
粉
磷
酸
化
酶

 
AT

3G
29

32
0 

M
an

es
.0

2G
05

26
00

.1
.p

 
10

8.
15

 
6.

21
 

2.
14

±0
.0

4(
+)

 
12

 
A

FV
AT

A
Q

SV
R

; A
Y

EA
LA

N
A

EK
; E

AW
N

IT
Q

R
; E

D
SD

LL
EK

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
H

EP
D

A
A

LG
N

G
G

LG
R

; L
G

H
D

LE
SV

A
R

; N
D

IS
Y

PV
K

; S
TI

N
LR

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

V
V

SG
SD

G
K

; W
ED

FP
EK

; W
SL

D
LM

Q
K

; Y
H

A
EF

TP
LF

SP
EK

 
15

 
淀
粉
磷
酸
化
酶

 
AT

3G
29

32
0 

M
an

es
.0

2G
05

26
00

.1
.p

 
10

8.
15

 
6.

21
 

2.
86

±1
.5

3(
–)

 
11

 
AY

EA
LA

N
A

EK
; D

FP
SY

V
EC

Q
EK

; E
D

SD
LL

EK
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
FA

D
N

ED
FQ

TQ
W

R
; F

C
N

PD
LS

K
; H

EP
D

A
A

LG
N

G
G

LG
R

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

LG
H

D
LE

SV
A

R
; N

D
IS

Y
PV

K
; S

TI
N

LR
; W

ED
FP

EK
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
Y

H
A

EF
TP

LF
SP

EK
 

17
 

N
A

D
H
脱
氢
酶

 
EM

B
14

67
 

M
an

es
.0

2G
07

85
00

.1
.p

 
81

.2
2 

5.
92

 
5.

31
±3

.7
2(

–)
 

12
 

A
A

IE
N

FY
M

TD
PV

TK
; A

LS
EV

A
G

V
R

; D
A

IF
ST

V
EA

IA
K

; 
 

 
( 泛

醌
) 铁

硫
 

 
 

 
 

 
 

G
A

D
G

LF
K

; G
M

TV
LQ

A
C

EV
A

G
V

D
IP

R
; G

SG
EE

IG
TY

V
EK

;  
 

 
 

蛋
白

1 
 

 
 

 
 

 
G

TE
SI

D
V

TD
AV

G
SN

IR
; L

N
D

PM
IR

; L
N

ED
IN

EE
W

IS
D

K
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
LP

Y
D

TI
G

AV
R

; L
SD

A
ES

M
M

A
LK

; N
LG

PL
V

K
 

19
 

磷
酸
甘
油
酸
脱

 
ED

A
9 

M
an

es
.1

0G
07

40
00

.1
.p

 
63

.1
8 

7.
01

 
1.

79
±1

.3
4(

+)
 

11
 

A
PD

D
LD

TR
; F

A
SA

IS
D

TG
EI

K
; G

G
V

ID
EE

A
LV

K
; 

 
 

氢
酶

 
 

 
 

 
 

 
LA

V
Q

LV
A

G
G

SG
V

K
; L

G
EA

G
LE

LL
K

; M
LN

D
ET

FA
K

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

Q
AV

M
A

IG
V

D
EQ

PK
; Q

V
D

Q
PG

M
IG

K
; T

LA
V

M
G

FG
K

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

VA
Y

G
SA

R
; Y

V
G

V
SL

V
G

K
 

20
 

葡
萄
糖
磷
酸
变

 
PG

M
2 

M
an

es
.1

5G
13

18
00

.1
.p

 
63

.6
6 

6.
37

 
2.

23
±0

.2
7(

–)
 

14
 

A
IK

PT
V

LI
G

SS
G

V
G

R
; A

Y
EL

G
LA

TR
; D

EF
Y

IG
LR

; 
 

 
位
酶

 
 

 
 

 
 

 
G

G
A

SV
LD

M
D

PK
; G

LA
FT

EK
; G

LI
V

SS
R;

 G
LL

PP
V

VA
SQ

Q
LQ

EK
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
IN

A
PI

EE
A

R
; I

W
LV

D
SK

; L
PR

PE
N

LV
K

; S
IQ

V
IV

V
TD

G
ER

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
YA

ES
C

M
Y

SP
V

Y
R

; Y
G

SI
FK

; Y
M

A
M

M
EL

EE
R

 
22

 
葡
萄
糖

-1
- 磷

酸
 

A
D

G
1 

M
an

es
.1

2G
06

79
00

.1
.p

 
57

.5
8 

7.
16

 
3.

46
±1

.7
0(

–)
 

7 
EL

PF
IA

SM
G

IY
V

V
SK

; I
IE

FA
EK

PK
; I

IN
G

D
N

V
Q

EA
A

R
; 

 
 

腺
苷
酰
转
移
酶

 
 

 
 

 
 

 
M

LD
A

D
V

TD
SV

IG
EG

C
V

IK
; N

SQ
TC

LD
PD

A
SR

; N
V

M
LD

LL
R

;  
 

 
小
亚
基

 
 

 
 

 
 

 
V

D
TT

IL
G

LD
D

ER



植物生理学报1808

 
27

 
磷
酸
甘
油
酸
酯

 
PG

K
 

M
an

es
.0

6G
17

65
00

.1
.p

 
42

.5
3 

6.
53

 
2.

06
±0

.3
4(

–)
 

15
 

A
H

A
ST

EG
VA

K
; A

Q
G

Y
SV

G
SS

LV
EE

D
K

; E
LD

Y
LV

G
AV

A
N

PK
;   

 
 

激
酶

 
 

 
 

 
 

 
G

V
SL

LL
PT

D
V

V
IA

D
K

; G
V

TT
II

G
G

G
D

SV
A

AV
EK

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

IA
N

D
C

IG
EE

V
EK

; I
G

V
IE

SL
LA

K
; K

PF
A

A
IV

G
G

SK
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
LA

A
LA

D
V

Y
V

N
D

A
FG

TA
H

R
; L

A
EL

SG
K

; L
D

LA
TS

LI
EK

;
 

 
 

 
 

 
 

 
 

LS
EL

LG
V

Q
V

K
; N

D
PE

FA
K

; T
FC

EA
LD

TT
K

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

V
D

LN
V

PL
D

D
N

SN
IT

D
D

TR
分
子
伴
侣

 
2 

70
 k

D
a 热

休
克

 
cp

H
sc

70
-2

 
M

an
es

.0
7G

02
47

00
.1

.p
 

75
.3

4 
4.

95
 

2.
00

±0
.5

1(
+)

 
5 

D
A

IA
D

G
ST

Q
G

M
K

; D
ID

EV
IL

V
G

G
ST

R
; I

A
G

LE
V

LR
; 

 
 

蛋
白

 
 

 
 

 
 

 
N

D
EG

ID
LL

K
; Q

D
IT

IT
G

A
ST

LP
SD

EV
ER

 
3 

70
 k

D
a 热

休
克

 
cp

H
sc

70
-2

 
M

an
es

.0
7G

02
47

00
.1

.p
 

75
.3

4 
4.

95
 

1.
52

±1
.5

1(
+)

 
5 

D
ID

EV
IL

V
G

G
ST

R
; I

A
G

LE
V

LR
; I

V
D

W
LA

G
N

FK
; 

 
 

蛋
白

 
 

 
 

 
 

 
M

SE
V

D
EE

SK
; N

D
EG

ID
LL

K
 

 
5 

抑
瘤
蛋
白

13
 

TD
X

 
M

an
es

.0
1G

07
45

00
.1

.p
 

43
.7

1 
4.

74
 

2.
05

±0
.0

4(
+)

 
8 

A
M

LG
Q

W
EE

A
A

K
; A

TE
A

IS
EG

K
; D

A
N

A
A

LE
IN

PD
SA

K
;

 
 

 
 

 
 

 
 

 
LF

V
EQ

C
K

; L
PS

SA
Y

D
H

A
D

SK
; M

G
D

PS
V

EV
TE

EN
R

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

SN
PS

V
LS

D
PS

LS
FF

R
; S

Y
V

V
EE

SD
EE

IE
D

K
 

13
 

小
热
休
克
蛋
白

 
AT

1G
53

54
0 

M
an

es
.1

0G
02

01
00

.1
.p

 
17

.9
6 

6.
56

 
2.

22
±0

.4
2(

+)
 

10
 

A
N

M
EN

G
V

LK
; E

EV
K

V
EI

ED
G

R
; E

Q
ED

V
N

D
K

W
H

R
; 

 
 

H
SP

 2
0 家

族
 

 
 

 
 

 
 

ET
A

A
IA

TT
R

; E
TP

ES
H

IF
TA

D
LP

G
LK

; F
R

LP
EN

A
N

M
D

Q
IR

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

K
EE

V
K

V
EI

ED
G

R
; L

PE
N

A
N

M
D

Q
IR

; V
EI

ED
G

R
; V

LQ
IS

G
ER

 
14

 
小
热
休
克
蛋
白

 
AT

1G
53

54
0 

M
an

es
.1

0G
02

01
00

.1
.p

 
17

.9
6 

6.
56

 
21

.9
4±

0.
73

(+
) 

3 
EE

V
K

V
EI

ED
G

R
; K

EE
V

K
V

EI
ED

G
R

; L
PE

N
A

N
M

D
Q

IR
 

 
H

SP
 2

0 家
族

 
16

 
70

 k
D

a 热
休
克

 
H

SP
70

 
M

an
es

.1
0G

03
20

00
.1

.p
 

71
.5

2 
4.

84
 

2.
74

±0
.8

2(
–)

 
3 

EI
A

EA
Y

LG
SS

V
K

; F
SD

TS
V

Q
N

D
IK

; N
A

LE
N

Y
SY

N
M

R
 

 
蛋
白

1/
8

 
30

 
25

.3
 k

D
a 
热
休

 
H

SP
21

 
M

an
es

.0
1G

04
22

00
.1

.p
 

26
.2

6 
8.

20
 

4.
38

±1
.9

3(
–)

 
8 

A
PW

D
IK

; A
PW

D
IK

ED
EN

EF
K

; F
D

M
PG

LS
K

; I
FE

D
A

M
TL

PG
SR

;  
 

 
克
蛋
白

 
 

 
 

 
 

 
LK

LP
D

N
C

EK
; N

G
V

LF
IS

IP
K

; Q
M

M
D

TM
D

R
; S

LS
SY

D
TR

 
31

 
热
休
克
蛋
白

 
AT

H
SP

22
.0

 
M

an
es

.1
5G

18
95

00
.1

.p
 

23
.6

1 
6.

31
 

2.
67

±1
.0

8(
–)

 
8 

D
D

N
SL

EL
SL

A
R

; F
PD

PF
R

; I
EV

V
EE

N
R

; L
D

V
PG

LR
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
LE

N
G

V
LT

LS
FS

K
; L

PD
N

V
D

LE
SV

N
A

K
; V

LE
Q

IP
FG

IE
R

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
V

V
D

IA
V

D
Q

ER
PE

PA
K

 
32

 
II
类
热
休
克
蛋
白

 
H

SP
17

.6
II

 
M

an
es

.1
6G

08
36

00
.1

.p
 

17
.6

7 
5.

85
 

2.
57

±0
.0

5(
–)

 
3 

A
M

A
ST

PA
D

IK
; L

PP
PE

PK
; V

Q
V

ED
D

N
V

LL
IS

G
ER

防
御
保
护

 
9 

脱
水
蛋
白

 
C

O
R

47
 

M
an

es
.0

5G
14

04
00

.1
.p

 
24

.6
7 

5.
16

 
2.

54
±1

.2
7(

+)
 

6 
EE

D
TT

V
PI

EK
; K

EE
D

TT
V

PI
EK

; K
G

IF
EK

; K
PG

LL
EK

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
V

Q
V

SE
PE

EK
; Y

EE
A

EA
A

N
Q

A
D

EK
 

10
 

脱
水
蛋
白

 
C

O
R

47
 

M
an

es
.0

5G
14

04
00

.1
.p

 
24

.6
7 

5.
16

 
2.

11
±0

.0
6(

+)
 

5 
EE

D
TT

V
PI

EK
; K

EE
D

TT
V

PI
EK

; K
G

FL
EK

; K
PG

LL
EK

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
V

Q
V

SE
PE

EK
 

24
 

脱
水
蛋
白

 
C

O
R

47
 

M
an

es
.0

5G
14

04
00

.1
.p

 
24

.6
7 

5.
16

 
2.

24
±0

.4
6(

–)
 

8 
A

H
ES

ET
PV

V
V

EG
SA

V
ES

K
; E

ED
TT

V
PI

EK
; G

LF
D

FM
G

K
;  

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

K
EE

D
TT

V
PI

EK
; K

EE
EK

PQ
G

EV
IV

TE
FE

EK
; K

G
IF

EK
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
K

PG
LL

EK
; Y

EE
A

EA
A

N
Q

A
D

EK

表
2 

(续
1)

   
     

类
别

   
   

   
   

 序
号

 
   

   
   

 功
能

   
   

   
   

   
  对

应
拟
南
芥

 
   

   
   

   
   
序
列
号

   
   

   
   

   
   
分
子
量

/  
 等

电
点

   
   

   
差
异
量

   
   

 独
特
肽
段

   
   

   
   

   
   

   
   

   
    

   
   

   
独
特
肽
段
序
列

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
蛋
白
质
名
称

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
  k

D
a 

   
   

   
   

   
   

   
( 均

值
标
准
差

)  
 数

目
/ 个

 



乔景娟等: 环割阻断木薯光合作用与储藏根淀粉积累的蛋白质组学 1809

结
构

 
21

 
肌
动
蛋
白

 
A

C
T7

 
M

an
es

.1
2G

15
05

00
.1

.p
 

41
.9

0 
5.

16
 

6.
86

±4
.9

8(
–)

 
12

 
A

G
FA

G
D

D
A

PR
; C

D
V

D
IR

; D
AY

V
G

D
EA

Q
SK

; D
LT

D
A

LM
K

;  
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
EI

TA
LA

PS
SM

K
; G

EY
D

ES
G

PS
IV

H
R

; G
Y

M
FT

TT
A

ER
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
H

TG
V

M
V

G
M

G
Q

K
; I

W
H

H
TF

Y
N

EL
R

; N
Y

EL
PD

G
Q

V
IT

IG
A

ER
;  

 
 

 
 

 
 

 
 

 
SS

SS
V

EK
; V

VA
PP

ER
蛋
白
合
成

 
12

 
噻
唑
合
酶

 
TH

I1
 

M
an

es
.1

5G
07

56
00

.1
.p

 
37

.6
3 

6.
51

 
3.

00
±1

.6
6(

–)
 

6 
A

A
H

LA
LK

; A
LD

M
N

TA
ED

A
IV

R
; H

A
A

LF
TS

TI
M

SK
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
M

G
PT

FG
A

M
M

IS
G

Q
K

; S
IG

M
IE

N
V

PG
M

K
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
V

V
V

SS
C

G
H

D
G

PF
G

AT
G

V
K

 
18

 
蛋
白
二
硫
异
构
酶

 
PD

IL
1-

1 
M

an
es

.1
8G

07
86

00
.1

.p
 

55
.8

9 
4.

80
 

2.
14

±0
.7

8(
–)

 
7 

LD
AT

A
N

D
IP

SD
TF

D
V

K
; G

ES
SV

TG
PL

V
R

; I
V

IV
G

V
FP

K
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
Q

SG
PA

SV
EI

K
; S

A
ED

A
SN

FV
G

D
K

; V
A

Q
EE

SP
K

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

V
V

VA
D

SL
Q

D
M

V
IN

SG
K

 
23

 
亮
氨
酰
氨
肽
酶

 
LA

P2
 

M
an

es
.0

6G
03

41
00

.1
.p

 
61

.3
5 

7.
14

 
4.

61
±0

.0
7(

–)
 

16
 

A
SQ

SI
V

LR
; A

TL
G

LT
Q

PA
N

ID
V

PK
; D

V
D

V
V

EW
K

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

EV
FT

A
A

EV
SG

EK
; F

D
M

G
G

SA
AV

LG
A

A
K

; F
Q

N
SF

LK
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
G

D
IL

TV
G

V
TE

K
; G

LT
FD

SG
G

Y
N

IK
; I

LG
EA

IA
A

IA
K

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

LD
SH

LG
G

LL
SE

A
SS

EE
D

FT
G

K
; L

N
TA

SA
IA

TG
TV

LG
IY

ED
N

R
;  

 
 

 
 

 
 

 
 

 
Q

FV
D

EK
; S

G
VA

D
M

V
N

TG
G

R
; T

G
PG

C
SI

EL
M

K
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
TI

EV
N

N
TD

A
EG

R
; Y

A
G

D
V

SS
AV

IF
G

R
 

29
 

噻
唑
合
酶

 
TH

I1
 

M
an

es
.1

5G
07

56
00

.1
.p

 
37

.6
3 

6.
51

 
2.

79
±0

.3
9(

–)
 

6 
A

LD
M

N
TA

ED
A

IV
R;

 H
A

A
LF

TS
TI

M
SK

; L
FN

AV
A

A
ED

LI
V

K
N

G
R;

 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

M
G

PT
FG

A
M

M
IS

G
Q

K
; S

IG
M

IE
N

V
PG

M
K

; 
 

 
 

 
 

 
 

 
 

V
V

V
SS

C
G

H
D

G
PF

G
AT

G
V

K
D

N
A
和

R
N

A
代
谢

 2
8 

R
an
结
合
蛋
白

1 
R

A
N

B
P1

 
M

an
es

.1
8G

13
65

00
.1

.p
 

24
.1

5 
4.

71
 

2.
52

±0
.8

8(
–)

 
3 

EE
N

K
D

AT
A

A
A

D
A

LG
K

; F
A

SV
EN

C
K

; L
SV

EE
K

次
生
代
谢
合
成

 
8 

肉
桂
醇
脱
氢
酶

 
C

A
D

6 
M

an
es

.1
3G

10
25

00
.1

.p
 

39
.9

0 
6.

08
 

2.
32

±0
.3

1(
–)

 
4 

IV
A

G
SA

M
G

G
M

K
; V

G
V

G
C

IV
G

A
C

H
SC

D
N

C
N

R
; 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
V

TV
IS

TT
PD

K
; Y

Y
G

LA
EP

G
K

 
26

 
激
发
子
激
活

 
EL

I3
-2

 
M

an
es

.0
2G

20
65

00
.1

.p
 

39
.5

1 
6.

62
 

2.
19

±0
.8

0(
–)

 
2 

V
TV

IS
TT

PD
K

; Y
Y

G
LA

EP
G

K
 

 
基
因

3-
2

解
毒
和
抗
氧
化

 
11

 
L-
抗
坏
血
酸
过

 
A

PX
1 

M
an

es
.0

4G
02

68
00

.1
.p

 
27

.7
7 

5.
19

 
3.

48
±1

.5
1(

+)
 

7 
D

IV
V

LS
G

G
H

TL
G

R
; E

D
K

PE
PP

PE
G

R
; G

C
A

PL
M

LR
; 

 
 

氧
化
物
酶

2 
 

 
 

 
 

 
H

A
A

EQ
G

H
A

A
N

N
G

LD
IA

V
R

; I
AW

H
SA

G
TY

D
V

K
; T

M
G

LT
D

K
;   

 
 

 
 

 
 

 
 

 
TN

TG
G

PF
G

TM
R

功
能
未
知
蛋
白

 
25

 
功
能
未
知
蛋
白

 
AT

5G
16

99
0 

M
an

es
.0

1G
01

88
00

.1
.p

 
38

.8
2 

5.
25

 
1.

12
±1

.3
1(

+)
 

4 
D

Y
V

SG
FP

K
; L

M
G

C
Y

V
V

G
SA

G
SQ

EK
; Q

V
VA

IA
H

E;
 

 
 

 
 

 
 

 
 

 
V

V
D

SG
H

PD
FK

　
　
表
中

“+
” 表

示
上
调
表
达

, “
–”
表
示
下
调
表
达
。

表
2 

(续
2)

   
     

类
别

   
   

   
   

 序
号

 
   

   
   

 功
能

   
   

   
   

   
  对

应
拟
南
芥

 
   

   
   

   
   
序
列
号

   
   

   
   

   
   
分
子
量

/  
 等

电
点

   
   

   
差
异
量

   
   

 独
特
肽
段

   
   

   
   

   
   

   
   

   
    

   
   

   
独
特
肽
段
序
列

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
蛋
白
质
名
称

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
   

   
  k

D
a 

   
   

   
   

   
   

   
( 均

值
标
准
差

)  
 数

目
/ 个

 



植物生理学报1810

图3  环割木薯储藏根蛋白质互作调控网络构建

Fig.3  The regulated network of protein-protein interaction from storage roots of girdled cassava
红色箭头表示上调, 蓝色箭头表示下调, 灰色箭头表示蛋白质既不上调也不下调。蛋白质节点的连线表示2个蛋白质间的互作, 粗线

条表示强互作能力, 虚线表示弱互作能力。

作用的主要产物, 是碳运输的主要形式, 也是“库”
代谢的主要基质; Hubbard等(1989)证实网纹甜瓜

果实蔗糖积累与SPS活性上升相关。上述2种与产

量相关的主要蛋白酶AGPase和SPS在环割处理后

的木薯储藏根中下调表达。

以SC5块根为对照, 比较环割处理后储藏根的

全蛋白质变化, 成功鉴定出了30个差异蛋白质点, 
其中下调表达蛋白质几乎是上调表达蛋白质的2
倍。利用String在线软件构建蛋白质互作调控网络

图, 揭示了木薯储藏根淀粉积累的调控关系。在

整个互作调控网络图中, 4个与能量代谢相关蛋白

具有强互作关系, 除了UGPase表达没有显著变化

外, 淀粉磷酸化酶(AT3G29320)既有上调表达, 也
有下调表达, 其余2个下调表达。如葡萄糖磷酸变

位酶(PGM2)催化葡萄糖-6-磷酸和葡萄糖-1-磷酸

的相互转化 ,  从而保证了淀粉合成过程中葡萄

糖-1-磷酸的供应, 促进了木薯储藏根淀粉的合成

(李晓屿等2015)。磷酸甘油酸酯激酶(PGK)是糖酵

解途径中一个重要的酶, 可催化1,3-二磷酸甘油转

变为3-磷酸甘油酸, 同时产生1分子的ATP; PGK与

PGM2、AT3G29320、cpHsc70-2、HSP70、APX1、
ACT7、TDX、PDIL1-1、CAD6和ELI3-2产生互作

关系, 降低了淀粉的合成。伴侣蛋白参与到每一个

生命活动中, 因此伴侣蛋白cpHsc70-2和HSP70的
互作关系比较多。Carvallo等(2012)采用LC-MS/
MS质谱法从深黄木薯储藏根有色体中分离出与类

胡萝卜素结合的蛋白质83个和不能与类胡萝卜素

结合的蛋白质106个, 其中超过一半以上都是分子

伴侣蛋白。据报道分子伴侣蛋白质对环境胁迫如

热、冷、旱和盐胁迫等有一定的响应作用。在植

物中, 分子伴侣蛋白被推测为氧化胁迫下的一种

抗氧化剂, 或者是木薯储藏根中调控淀粉含量的

重要工具(Qin等2017; An等2016)。
木薯种茎环割使得叶片光合器官对光能的吸

收、传递、转化和电子捕获等过程遭到抑制, 使
叶片光合速率明显降低, 储藏根鲜薯产量下降。

通过从全蛋白质水平揭示储藏根产量降低的分子

机理。利用蛋白质互作调控网络推测淀粉合成相

关蛋白质参与多个代谢途径, 它们使各个代谢通

路的蛋白质紧密相连, 构成一个相互作用的生物
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调控网络。通过蛋白质互作调控网络筛选出的关

键蛋白质有可能成为选育丰产木薯品种的标记蛋

白质。
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Effects of girdling on proteomic changes related to photosynthesis 
and starch accumulation in storage root of cassava
QIAO Jing-Juan1,2, LI Hui3, PAN Ran-Ran1,2, CAO Meng-Meng3, CHEN Song-Bi2,*

1Institute of Tropical Agriculture and Forestry, Hainan University, Haikou 570228, China 
2Tropical Crops Genetic Resources Institute, Chinese Academy of Tropical Agricultural Sciences/Key Laboratory of 
Conservation and Utilization of Cassava Genetic Resources, Ministry of Agriculture and Rural Affairs, Danzhou, Hainan 
571737, China
3College of Agriculture, Nanjing Agricultural University, Nanjing 210095, China

Abstract: The photosynthesis in leaves affects the starch accumulation in storage roots of cassava (Manihot es-
culenta Crantz) plants; however, the molecular mechanism of this effects from the whole proteomics was not 
reported. In the present study, cassava cultivar ‘Southern China No.5’ was used as the experimental materials. 
Stem girdling of cassava blocked the relations between the pathways of photosynthesis and starch accumulation 
in the storage roots. The effects of leaf photosynthesis on the accumulation of starch in the storage roots were 
analyzed by proteomics. The results showed that Pn, Gs, Ci and Tr in leaves significantly reduced after girdling 
treatment, as well as the expression of sucrose phosphorylase (SPS) and adenosine diphosphate glucose pyro-
phosphorylase (AGPase). 2-DE in combination with the mass spectrometry was used to identify 30 differential-
ly expressed proteins extracted from the storage root with girdling treatment. They involved in carbohydrate 
and energy metabolism, molecular chaperones, detoxifying and antioxidant, etc. The effects of photosynthesis 
on the accumulation of starch in storage roots were analyzed using the protein-protein interaction network gen-
erated from differential proteins. We speculated when phosphoglucomutase (PGM2), starch phosphorylase 
(AT3G29320) and AGPase (ADG1), which had strong relationships in protein-protein interaction network, and 
the hub protein phosphoglycerate kinase (PGK) were down-regulated, it resulted in the decrease of photosyn-
thetic efficiency in functional leaves, starch accumulation in storage roots and fresh root yield of cassava treated 
with girdling.
Key words: cassava (Manihot esculenta); stem girdling; photosynthesis; storage root yield; proteome
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