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蛋白质组学在果实发育生物学研究中的应用
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　　摘　要：相对于基因组，蛋白质组对生命现象的诠释更直接、更准确，近年得到了快速发展。
概述了蛋白质组学在果树花芽分化、果实发育、采后贮藏等果实发育机制方面的研究现状；提出
蛋白质组学在果树学应用上所存在的问题，同时对其应用前景进行了展望。
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　　随着一些物种如小鼠、大鼠等基因组测序工作的
完成，特别是人类基因组计划草图的公开发表、以及后
续家蚕、水稻、杨树、黄瓜等生物基因组测序的完成，预
示生命科学研究步入了后基因组时代，此时生命科学
研究面临的迫切任务之一便是对基因组的功能注释。
早期功能基因组的研究主要是从细胞中ｍＲＮＡ的水
平来考虑的，仅包括了转录水平调控，并不能全面代表
蛋白质的表达水平。蛋白质复杂的翻译后修饰、蛋白
质的亚细胞定位或迁移、蛋白质和蛋白质间的相互作
用等则几乎无法从ｍＲＮＡ水平来判断。蛋白质组学
是采用高分辨率的蛋白质分离手段，结合高效率的蛋
白质鉴定技术，全景式的研究各种特定情况下蛋白质
谱，在蛋白质整体水平上对生物体进行研究。因此蛋
白质组学的研究能更好地帮助人们了解生命的本质，
各器官的分子结构、功能及其行使该功能的机制等［１］。
１９９４年澳大利亚科学家 Ｗｉｌｋｉｎｓ等首次提出了蛋
白质组学（Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ）概念［２］，并且最初定义为“一个基
因组所表达的全部蛋白质”［３］，即某一时刻，某一组织、
器官、细胞或个体所有蛋白质的总体。蛋白质组是一
个动态概念。它不仅在同一个有机体的不同组织和不
同细胞内不同；而且同一组织、细胞的不同发育阶段，
直至最后消亡的全部过程也在不断变化。蛋白质组学
是分子研究的终点，也是对生物体性状最直接的反映，
同时也是目前研究较多、成果较丰富的学科。
由于果树的基因组相对庞大，测序任务进展缓慢，

目前所有果树中，仅有葡萄［４］和桃［５］完成了测序，柑桔

和苹果的基因组测序正在进行中。我国在２０１０年１０
月启动了桃基因组的重测序工作。目前部分果树资源
基因组测序的完成为进行蛋白质组学的研究提供了信

息平台，应用蛋白质组学技术在果树学多个领域开展
了研究［６－１３］。现对蛋白质组学技术在果实发育生物学
方面的应用现状及前景进行概述。

１　蛋白质组学在果实发育机制研究中的应用
１．１　蛋白质组学在果树花芽分化研究中的应用
果树花芽分化的研究是果树生理学研究的重要内

容，也是果树发育生物学的热点。近几年来，果树花芽
分化的机理研究已经深入到了各个领域，蛋白质组学
技术对果树花芽分化机理的研究也倍受关注。
曹尚银［１４－１５］等运用蛋白质组学技术对富士苹果树

短枝停长后３～９周的花芽、叶芽进行了蛋白质的分析
研究。试验表明，短枝停长后３～６周叶芽和花芽的
２－ＤＥ图谱相同，从短枝停长后的第７周开始叶芽和花
芽的２－ＤＥ图谱明显不同，其中花芽２－ＤＥ图谱检测到
蛋白点数量有所增加，而叶芽的２－ＤＥ图谱没有变化。
试验初步认定在第７周的花芽、叶芽的２－ＤＥ图谱中共
有２８３个蛋白点在表达上有明显的质和量的变化，４个
蛋白点可能是花序分化表达的“关键蛋白”；３个蛋白
点可能是侧花程序表达的“关键蛋白”；１个蛋白点可
能是花萼程序表达的“关键蛋白”。试验又对富士苹果
花芽形态分化开始时的特异蛋白点进行了肽质量指纹

图谱分析，并进行了蛋白质鉴定与功能预测，初步认定
１个蛋白点是与合成酶有关的蛋白；１个蛋白点是与转
录有关的ＲＮＡ结合蛋白。因为果树花芽分化是一个
高度复杂的生理生化和形态发生过程，因此对其机制
的阐明需要多个学科、多种技术方法的结合。
１．２　蛋白质组学在果实发育研究中的应用
果实在发育过程中，蛋白质含量不断变化，与成熟

时相比，处在发育阶段的果实蛋白质含量相对较高。
Ｆａｕｒｏｂｅｒｔ　Ｍ等［１６］研究番茄发育和成熟过程中主要蛋
白质组变化的试验时发现，共有７种蛋白参与果实发
育，分别为胁迫反应相关蛋白，碳水化合物代谢相关蛋
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白，氨基酸代谢相关蛋白，信号传导相关蛋白，光合作
用、呼吸作用相关蛋白，蛋白质命运相关蛋白，次生代
谢相关蛋白。其中与胁迫反应相关的蛋白含量最多，
在果实发育后期上调；与氨基酸代谢和蛋白质合成相
关的蛋白在细胞分裂时期有表达，不久后该蛋白表达
下降；在细胞膨大时期，与光合作用、细胞壁合成相关
的蛋白会持续增加；大部分与碳水化合物代谢和氧化
还原过程相关的蛋白在果实发育前期表达量增加，含
量稳步增长，在果实成熟时含量最大。果实在发育过
程中，高表达的蛋白主要存在于细胞质和叶绿体中，主
要参与糖、蛋白质代谢，光合作用，细胞壁代谢等过程。
而在果实成熟过程中，高表达的蛋白主要是与胁迫反
应相关的蛋白。

Ｄｅｙｔｉｅｕｘ　Ｃ等［１７］对葡萄成熟过程中的蛋白质组进
行了分析，发现在葡萄果实着色前后１１种蛋白有差异
表达，它们主要与化合物代谢、胁迫反应和转录有关。
其中５种蛋白质涉及到了光合作用和碳水化合物的代
谢，３种蛋白质是与胁迫反应相关的热击蛋白。在葡
萄着色后期，得到２０个差异表达蛋白，其中１８个蛋白
被鉴定。５个蛋白与花青素的合成有关，５个蛋白参与
能量转化，另外３个蛋白被认定为是蛋白的伴随产物，
它们与肽分子的稳定有关。而在葡萄成熟时，蛋白表
达量下降，这些蛋白主要参与花青素的合成、含氮化合
物和含碳化合物的代谢。

Ｇｉｒｉｂａｌｄｉ　Ｍ等［１８］研究了内比奥罗葡萄从花后１
个月到完全成熟过程中果实蛋白质组的动态变化，共
得到了７３０个蛋白点，其中１１８个为差异蛋白点，９３种
蛋白得到成功鉴定，它们大多数与能量、新陈代谢、蛋
白质合成与降解相关。在转色期前后，与果实表面蜡
质和萜类化合物合成相关的乙酰ＣｏＡ转乙酰酶、柠檬
酸裂解酶以及与氨基酸代谢有关的甲硫氨酸合酶、谷
氨酸脱氢酶等大量表达。在果实成熟过程中，糖酵解
能力下降，细胞骨架进行了重新排列。
果实发育成熟是果实生命周期的一个阶段，这期

间经历着一系列复杂的代谢变化，包括呼吸作用的改
变，叶绿素以及多糖的降解，类胡萝卜素、芳香物质和
各类植物激素的合成等。近年来，越来越多的证据已
经证明，果实成熟是一系列成熟相关基因时空表达以
及相互作用的结果。蛋白质组学技术在果实发育研究
中的应用，可为全面、系统地阐明果实发育机制提供有
价值的线索。
１．３　蛋白质组学在果实采后研究中的应用
近年来，随着蛋白质组学的发展，双向凝胶电泳及

质谱技术已经逐渐渗透到果实采后生理及病理学研究

的各个方面。Ｗａｎｇ等［１９］应用蛋白质组学技术研究了
草酸对枣的胁迫反应，结果表明，适量草酸作用能抑制
乙烯产生，提高胱硫醚β－合酶的表达；能抑制乙醇脱氢
酶的表达及其活性，降低乙醇的含量；同时能引起抗性
蛋白的表达，抑制果实变红，延缓枣的衰老过程，提高
果实抵抗青霉菌侵袭的能力。

Ｑｉｎ［２０］等研究了果实的衰老与细胞器线粒体之间
的关系，研究人员从活性氧代谢的角度，通过蛋白质组
学、蛋白免疫杂交以及其它生理生化分析，揭示了线粒
体蛋白氧化损伤与果实成熟衰老的关系。研究发现，
包括线粒体外膜蛋白、三羧酸循环相关蛋白以及抗氧
化酶在内的线粒体蛋白在果实正常成熟衰老过程中发

生了不同程度的氧化损伤。在果实成熟过程中，一些
线粒体蛋白的羰基化水平会提高。通过Ｈ２Ｏ２的处理，
可以提高线粒体蛋白的羰基化水平，进而加速果实衰
老；而降低温度可以延缓果实衰老。一旦线粒体受到
活性氧的攻击而发生功能损伤，细胞的各种代谢活动
将会发生紊乱，从而导致衰老或者凋亡的发生。通过
加速果实衰老和延缓衰老的方式，研究人员进一步从
正反二方面开展了工作，并认为这些蛋白在果实成熟
衰老过程中可能发挥着重要作用。

Ｃｈａｎ等［２１］对膜醭毕赤酵母和水杨酸在防治桃软
腐病方面进行了研究，认为膜醭毕赤酵母菌和水杨酸
能提高桃抵抗病菌侵袭的能力。通过蛋白质组的分
析，由它们诱导产生的蛋白得到了鉴定，６个抗氧化的
蛋白，３个与病原体相关的蛋白以及转录修饰相关蛋
白，这些蛋白在抵御氧化损伤、抑制病原体侵袭、识别
外源基因等方面起着至关重要的作用。最后一类是与
糖酵解和三羧酸循环相关的酶。其中抗氧化蛋白和病
原体相关蛋白由膜醭毕赤酵母菌和水杨酸共同调控；
膜醭毕赤酵母菌和水杨酸的作用能改变糖酵解和三羧

酸循环代谢；在采后的果实中，外源水杨酸不会抑制过
氧化氢酶的活性，而会引起内源Ｈ２Ｏ２含量的变化。
到目前为至，线粒体氧化损伤主要集中在对线粒

体脂质和ＤＮＡ的研究上，关于线粒体蛋白的损伤却研
究较少，而对于果实中活性氧如何损伤线粒体蛋白的
研究更是未见任何报道。大量的研究表明，乙烯、双氧
水、超氧阴离子等在控制果实的成熟衰老过程中发挥
着极其重要的作用，但是有关活性氧如何调控果实的
成熟衰老，即活性氧调节果实成熟的作用机制还鲜有
报道。

２　蛋白质组学在果实发育学应用中存在的
问题

　　多数果树是多年生、世代长的物种，它们高度杂
合，生长周期长，杂交或自交后代不易获得，不同生理
阶段存在着形态和结构上的差异，遗传转化体系的建
立也较困难，因此应用分子生物学手段进行研究存在
着技术上的难题。
蛋白质组学研究技术具有的高通量、大规模、整体

性蛋白质水平，是目前了解果树生长、发育的有利工
具。目前，蛋白质组学技术在果树学方面的应用日趋
成熟，但蛋白质组学技术本身还存在很多不尽人意的
地方，比如：双向电泳的分辨率有限，低丰度蛋白质点
难以检测，疏水性蛋白质或不溶性蛋白提取和分离效
果差，不同研究结果的可比性差等缺点。由于蛋白质
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组学的研究需要借助基因组数据库，目前已完成测序
工作的果树资源不是很多，限制了在果树学领域进行
广泛的蛋白质组学研究，所以非测序植物的蛋白质谱
鉴定率不理想。

３　蛋白质组学在果树学研究领域的前景
随着蛋白质组学的飞速发展，给果树诸多方面分

子机理研究带来了新的机遇，也为揭示果树生长发育
的本质提供了捷径［２２］。蛋白质组学与代谢调控研究
相结合将有助于了解果实采摘前后的生理过程，也有
利于了解影响果实生长发育和成熟的因素［２３］。蛋白
质组学技术也会帮助人们了解许多与信号传导相关的

成分，进而揭示果实的病理过程和抗逆防御机制。虽
然蛋白质组研究当前还处于一个初期发展阶段，相关
技术手段及其配套应用还不是很成熟，但蛋白质组学
研究最终将成为系统生物学的最重要内容之一。
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