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　　摘要：２０１０年大豆品种Ｗｉｌｌｉａｍｓ８２的基因组序列测定完成，大豆蛋白质组学研究在此基础上得到了快速发
展，取得了一系列新的进展。本文综述了２０１１年至今，国内外研究人员应用蛋白质组学技术在大豆生长发育、根
瘤互作、抗逆境、蛋白数据库等方面取得的研究成果，并对今后大豆蛋白质组学研究的发展进行了展望。
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　　大豆作为重要的粮油经济作物，不但富含蛋白
质、脂肪、矿质营养以及抗氧化剂、异黄酮等维持人

类健康所必需的物质，同样还是畜牧业重要的营养

来源，因此对大豆的研究也是世界各国研究人员关

注的焦点。蛋白质是生命现象的表现形式，是生理

功能的执行者和生命活动的直接体现者。研究蛋白

质表达与功能的蛋白质组学自创立以来发展迅速，

同时在大豆研究上的应用也是方兴未艾，加之２０１０
年大豆品种 Ｗｉｌｌｉａｍｓ８２的基因组序列测定的完
成［１］，给大豆诸多方面的分子机理研究带来了新的

机遇，也为揭示大豆生长发育的本质提供了良好的

途径。日益增加的蛋白组信息，快速扩展的植物基

因组和 ＥＳＴ序列库，为蛋白质的鉴定提供了帮助，
为研究大豆的蛋白表达提供了必要的基础。近年

来，蛋白质组学被广泛地应用于大豆的各方面研究，

如生长发育、逆境胁迫、根瘤互作等方面，也取得了

一系列新的进展。这些研究加深了我们对大豆生命

进程中蛋白质表达变化的认识，为研究大豆相关分

子机理打下了良好的基础。本文综述了从２０１１年
至今蛋白质组学在大豆研究中的相关进展，旨在为

广大科研人员进行相关研究时提供参考与借鉴。

１　蛋白质组学在大豆中的研究进展
１．１　蛋白质组学在大豆生长发育方面的研究进展

蛋白质组学技术已经深入地应用到大豆生长发

育研究的各个方面，包括授粉受精、种子发育、根的

分化等，由于蛋白质的表达具有组织与器官特异性，

因此在此类研究中往往聚焦于某一特定的组织或器

官，如花、叶、种子、根等，由于根在根瘤互作中的重

要地位，所以把根的相关研究进展放在１．２中与根
瘤互作一起讨论。

授粉受精过程是植物生殖生长中非常重要的一

个环节，在此过程中雌蕊和花粉间发生着大量的细

胞间的相互作用。Ｌｉ等［２］运用比较蛋白质组学方



法以未授粉的雌蕊和已完成授粉的雌蕊为材料，分

析了大豆雌蕊在授粉前后的蛋白质表达的差异情

况。结果显示授粉后雌蕊中有２２个蛋白上调表达，
３６个蛋白下调表达。对差异蛋白功能分类表明大
部分差异蛋白是代谢相关以及氧化还原相关蛋白。

据此认为初级代谢的增强、花粉管生长复合物的合

成以及氧化还原平衡系统的调整有助于授粉的成功

完成。

蛋白质组学作为联系表型与基因组序列之间的

有效工具已经得到应用，但是如何从大量的差异表

达的蛋白中找到目标基因仍然需要更为有利的研究

策略。因此，Ｃｈｅｎ等［３］通过相关研究，提出了一套

完整的利用了一系列方法与软件，包括表型组学、蛋

白质组学、基因组学、代谢组学等的技术体系来鉴定

花叶不正常发育基因ａｌｆ的反应蛋白。他们以ａｌｆ近
等基因系为材料，运用蛋白质组学与代谢组学综合

分析了ａｌｆ涉及的包括多条代谢途径在内的调控网
络，鉴定了定位在 ＡＬＦ／ａｌｆ位点相同位置的半醛谷
氨酸氨基变位酶（ＧＳＡ）和肽基脯氨酰顺反异构酶
（ＰＩＮ）为关键的反应因子。它们被注释的功能与ａｌｆ
突变体的叶形和叶绿素含量也是相一致的。因此上

述研究证明了整合组学研究策略在提高目的基因发

现上具有良好的效果。

关于大豆种子生长发育的蛋白质组学研究早已

有报道［４，５］，近年来的研究重点已侧重到种子萌发

过程中内部贮藏物质变化以及种子某一具体组织发

育等的蛋白质组学研究上。种子萌发是一个复杂的

生理过程，在此过程中发生了大量营养贮藏物质的

流动。在不同作物中，这个过程可能被不同的调控

和代谢途径所调节。蛋白质组学是一个有助于我们

了解这些途径的有效方式。Ｈａｎ等［６］采用单向电泳

结合液相色谱与质谱联用的技术分析了大豆萌发种

子的蛋白质组图谱，同时比较了大豆与水稻的种子

萌发的蛋白表达谱。结果显示分属１４个功能分类
的７６４个蛋白得到鉴定，其中代谢相关蛋白是最大
的种类。深入分析发现脂类通过脂氧合酶途径发生

降解，同时脂氧合酶可能还有助于在萌发的大豆种

子贮藏物质发生快速流动的过程中活性氧的去除。

此研究分析水稻与大豆萌发种子的蛋白质组图谱差

异揭示了每种作物种子萌发时都有贮藏物质流动的

特殊机制。在此之前，Ｋｉｍ等［７］还对大豆种子萌发

与幼苗生长过程中贮藏蛋白的动态变化情况进行了

分析。结果显示在种子萌发与幼苗生长中大豆种子

的蛋白图谱发生了巨大的变化。８０％以上的鉴定蛋
白都是两种主要贮藏蛋白大豆球蛋白和β－伴大豆

球蛋白的亚基。这两种蛋白的大部分亚基到萌发

１２０ｈ时都以不同的速率完全降解，降解产物积累或
进一步降解。另一方面，贮藏蛋白变化过程中 β－
伴大豆球蛋白的变化趋势基本与大豆球蛋白相似，

但是它的降解速度更快。β－伴大豆球蛋白的 α和
α′亚基到萌发９６ｈ时大量消失，而 β亚基的降解则
慢于它们。以上结果表明种子萌发和幼苗生长中贮

藏蛋白的亚基变化是存在差异的。

除了关注大豆种子生命过程中物质变化的情况

外，对大豆种子及其它部位具体组织的研究也有报

道。大豆的种皮是一个多功能的组织，它既是保护

胚珠免受外界伤害的天然屏障，又在种子发育与休

眠、病害防御、营养代谢等方面发挥着必不可少的作

用。之前的种皮研究都是关于单个酶或是使用高通

量转录谱结果推测功能，尚没有利用蛋白质组学技

术进行过系统的大豆种皮研究。Ｍｉｅｒｎｙｋ等［８］就以

大豆品种Ｊａｃｋ种子发育９个阶段中的Ｓ２、Ｓ４、Ｓ６、Ｓ８
和Ｓ９阶段种皮为材料，进行 ｓｈｏｔｇｕｎ蛋白质组学分
析。最终在不同阶段中分别有 ３０６（Ｓ２）、３２８
（Ｓ４）、２７３（Ｓ６）、１９３（Ｓ８）和２７２（Ｓ９）个蛋白得到
了鉴定，归类成１１个功能群体，其中包括了与种皮
的功能相关的涉及中间代谢、类黄酮生物合成、蛋白

折叠与降解的蛋白群体。植物的木质部除了担负运

输水分、营养物质和代谢产物的功能外，还涉及植物

面对病原体、共生物以及环境胁迫时反应信号的转

导过程。木质部汁液包含大量的蛋白，如代谢酶、胁

迫相关蛋白、信号转导蛋白以及转录因子。而以前

对木质部汁液的研究大部分都是利用控制环境下生

长的植物材料。然而，田间植物在面临强光以及环

境胁迫时的反应往往是在生长室中无法模拟的。因

此，Ｋｒｉｓｈｎａｎ等［９］利用田间生长的大豆植株的木质

部汁液为材料研究了其蛋白与代谢物质的组成。双

向电泳的结果显示共有６０个差异表达的蛋白，其中
３８个蛋白通过质谱与液质联用得到鉴定。木质部
汁液中丰度最大的蛋白经鉴定为 ３１ｋＤａ和 ２８ｋＤａ
贮藏蛋白。

１．２　蛋白质组学在大豆根瘤互作方面的研究进展
大豆是氮肥需要量比较大的作物，而根瘤固氮

在满足大豆氮素需求上发挥着重要的作用，根瘤作

为大豆共生固氮的重要器官，对大豆的生长发育也

有着重要的影响，因此本节重点讨论蛋白质组学在

大豆根系以及根瘤互作相关方面的研究进展。

大豆根系的研究近年来多集中于根尖［１０］、根

毛［１１，１２］以及根际环境［１３］等方面。根尖分生组织是

植物根系系统生长的基础。Ｍａｔｈｅｓｉｕｓ等［１０］建立了

８６６ 中国油料作物学报　２０１４，３６（５）



大豆根尖的蛋白质组图谱并与已分化的其它根区域

的蛋白质表达情况进行比较。总共从根尖材料中分

离到了５５０个蛋白点，通过ＭＡＬＤＩ－ＴＯＦＭＳ／ＭＳ成
功鉴定了其中的３４２个。所有这些蛋白在已分化的
根区中都存在，只是表达丰度不同。功能分类显示

根中大部分蛋白为胁迫反应、糖酵解、氧化还原平衡

以及蛋白质加工相关蛋白。同时他们还利用 ＤＩＧＥ
技术鉴定了７３个在根尖与已分化根区存在积累差
异的蛋白，其中在根尖中上调表达的蛋白主要属于

蛋白合成与加工、细胞氧化还原平衡以及类黄酮合

成途径，下调表达的主要为糖酵解、三羧酸循环以及

胁迫反应相关蛋白。以上结果证实了根尖中胁迫与

防御反应、氧化还原控制以及类黄酮代谢的重要性。

根毛是根尖表皮上的毛状物，主要功能是从土

壤中摄取植物所需的水分与营养等物质。大豆根毛

细胞是一种用于研究单细胞系统生物学的较好模

型。Ｂｒｅｃｈｅｎｍａｃｈｅｒ等［１１］以大豆幼苗的根毛为材

料，确立了这类单细胞的蛋白质组参考图谱，鉴定了

５７０２个蛋白，鉴定的大多数蛋白涉及基础代谢，其
他蛋白的功能还包括根毛形成／功能、营养摄取（转
运体）以及膜泡运输（细胞骨架与 ｒａｓ相关结合蛋
白）等。这些蛋白中的一些是在根毛中特异表达

的。同时他们还利用不同的蛋白酶完成ｉｎｓｉｌｉｃｏｄｉ
ｇｅｓｔｉｏｎ，证明了胰蛋白酶是用于大豆蛋白质组学研
究最合适的蛋白酶。

越来越多的证据表明根中细胞外蛋白可能涉及

根系与土壤环境的相互作用。Ｌｉａｏ等［１３］将３种豆
科植物白羽扇豆、大豆和豇豆的根中释放的分泌物

收集起来作为材料，在无菌的条件下分析它们的蛋

白质组表达情况。通过ＬＣ－ＭＳ／ＭＳ鉴定了４２～９３
个根中细胞外蛋白，并且划分为１４～１６个不同的功
能分类，其中１４个同源的蛋白至少在两种植物中都
得到了鉴定。而在特异表达的蛋白中，白羽扇豆有

５８个特异表达的蛋白，大豆的数量是８５个，豇豆是
３１个。它们中许多蛋白都可以归类于相同功能分
类。相比之下，白羽扇豆中出现了两个特异蛋白条

带，大小分别为１６ｋＤａ和３０ｋＤａ，它们均属于 ＰＲ相
关蛋白。以上结果表明根中细胞外蛋白可能在根与

根外环境间的交互关系中发挥着重要的作用。

由于根瘤固氮的重要性，所以根瘤固氮一直是

大豆研究的热点，近年来在根瘤固氮的蛋白质组学

研究上也取得了一些进展。Ｓａｌａｖａｔｉ等［１４］为了揭示

大豆植株与根瘤固氮菌共生的早期阶段的特点，对

易固氮品种（Ｅｎ－ｂ０－１）和不固氮品种（Ｅｎ１２８２）
以及它们的亲本正常固氮品种（Ｅｎｒｅｉ）的根分别接

种后的反应进行了蛋白质组学分析。正常固氮品种

根接种细菌后出现了４８个差异表达的蛋白点，从中
共鉴定出５６个蛋白。在这５６个蛋白中，与代谢和
能量产生相关蛋白在正常固氮品种中与易固氮品种

相比是表达下调的，而在不固氮品种中的表达则是

上调的。易固氮品种和不固氮品种各有１１个蛋白
对于接种反应是敏感的，这些蛋白中有７个蛋白在
易固氮品种中与不固氮品种相比表达是下调的，其

余４个则是上调表达的。同时还在转录水平上，对
可能涉及调控过程的候选基因进行了相关分析。

１．３　蛋白质组学在大豆抗逆境方面的研究进展
逆境是指对植物正常生命活动不利的各种因素

的总称。由于植物生长的地理位置和气候条件的千

差万别，以及近年来人类生产生活的影响，造成了多

种不利于植物生长发育的环境因素，导致植物不能

正常生长甚至死亡。在这种大背景下，研究植物逆

境相关生理与分子机理的工作也就迫在眉睫，而蛋

白质组学作为能够联系植物表型与基因型之间的一

个有效工具，在植物抗逆研究中发挥了重要作用。

近年来，蛋白质组学在大豆抗逆上应用越来越多，已

经涵盖了生物胁迫与非生物胁迫类别下所有的研究

方向，表１分类总结了２０１１年以来大豆抗逆蛋白质
组学的相关研究。

从表１可以发现，在各种胁迫中，各国科研人员
对大豆淹水胁迫的蛋白质组学研究最多，投入精力

最大，发表文章约占本文所记录的抗逆文章的半数

左右，足见对淹水胁迫的重视程度。淹水胁迫是严

重影响大豆生长与产量的环境胁迫之一。Ｋｈａｔｏｏｎ
等［１７］利用蛋白质组学方法研究了淹水胁迫下大豆

器官特异反应，以淹水处理５ｄ的大豆幼苗的根、下
胚轴和叶片为材料，结果显示 ３种器官中分别有
５１、６６、５１个蛋白发生差异表达。功能分类后发现
在根中代谢相关蛋白为上调表达，而这些蛋白在下

胚轴与叶片中则是下调表达的。另外在三种器官中

异黄酮还原酶都是下调表达的，然而异黄酮还原酶

基因的ｍＲＮＡ在叶片中却是上调表达。由此可见，
异黄酮还原酶在转录水平上调而在蛋白水平下调表

明淹水处理影响 ｍＲＮＡ翻译成蛋白质。上述结果
表明异黄酮还原酶在 ｍＲＮＡ与蛋白水平上的差异
以及病害／防御与代谢相关的蛋白表达的不平衡可
能导致淹水胁迫下大豆幼苗三个器官正常生长受到

抑制。Ｋｈａｔｏｏｎ等［１８］还利用蛋白质组学方法研究淹

水胁迫对于大豆根系与土壤细菌间共生相互作用早

期的影响。他们对经过淹水处理后大豆幼苗接种上

根瘤菌，三天后淹水处理后接种的材料与对照的根
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毛数量相比，淹水处理的均表现为增加的趋势。提

取分离的２１９个蛋白中，淹水处理后接种相比对照
分别有１４个蛋白上调表达、８个蛋白下调表达。这
些蛋白在对照与淹水处理的幼苗中的表达情况也进

行了比较，淹水处理幼苗中上调表达的６个蛋白与

对照相比受到了抑制。它们与病害／防御，蛋白合
成、能量与代谢有关。这些结果表明病害／防御、能
量与代谢相关蛋白可能特异地在淹水处理幼苗接种

后受到调控，而这种调控可能导致在早期共生分化

中根毛数量增加。

表１　２０１１年以来大豆抗逆蛋白质组学研究分类总结
Ｔａｂｌｅ１　Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓａｎａｌｙｓｉｓｏｆｓｏｙｂｅａｎｕｎｄｅｒａｂｉｏｔｉｃａｎｄｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓｓｉｎｃｅ２０１１

胁迫 Ｓｔｒｅｓｓ 材料 Ｍａｔｅｒｉａｌｓ 相关文献 Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

非生物胁迫
Ａｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ

淹水
Ｆｌｏｏｄｉｎｇ

根 Ｒｏｏｔ ［１５］、［１６］、［１７］、［１８］、［１９］、
［２０］、［２１］、［２２］、［２３］、［２４］、［２５］

下胚轴 Ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ［１８］、［２０］、［２５］
叶片 Ｌｅａｆ ［１８］
根中内质网
Ｅｎｄｏｐｌａｓｍｉｃｒｅｔｉｃｕｌｕｍｉｎｒｏｏｔ ［２６］

子叶 Ｃｏｔｙｌｅｄｏｎ ［２３］
根与下胚轴中线粒体
Ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｉｎｒｏｏｔａｎｄｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ［２７］

盐
Ｓａｌｉｎｉｔｙ

叶片 Ｌｅａｆ ［２８］、［２９］
根 Ｒｏｏｔ ［２５］
下胚轴 Ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ［２５］
种子 Ｓｅｅｄ ［３０］

干旱
Ｄｒｏｕｇｈｔ

叶片 Ｌｅａｆ ［３１］
根 Ｒｏｏｔ ［３１］
下胚轴 Ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ［３１］
根瘤 Ｎｏｄｕｌｅ ［３２］

高温高湿
Ｈｉｇｈｔｅｍｐ．ａｎｄｈｕｍｉｄｉｔｙ 种子 Ｓｅｅｄ ［３３］

低温 Ｃｏｌｄ 种子 Ｓｅｅｄ ［３４］
渗透胁迫 Ｏｓｍｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ 种子 Ｓｅｅｄ ［３４］
低氧 Ｌｏｗｏｘｙｇｅｎ 根 Ｒｏｏｔ ［１５］
臭氧 Ｏｚｏｎｅ 叶片 Ｌｅａｆ ［３５］
镉 Ｃａｄｍｉｕｍ 根 Ｒｏｏｔ ［３６］

叶片 Ｌｅａｆ ［３６］、［３７］
铝 Ａｌｕｍｉｎｕｍ 根Ｒｏｏｔ ［３８］

磷缺乏 Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ 根瘤Ｎｏｄｕｌｅ ［３９］

生物胁迫
Ｂｉｏｔｉｃｓｔｒｅｓｓ

锈病 Ｒｕｓｔ 叶片 Ｌｅａｆ ［４０］
花叶病毒病 ＳＭＶ 叶片 Ｌｅａｆ ［４１］

疫霉病 Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｓｏｊａｅ 下胚轴 Ｈｙｐｏｃｏｔｙｌ ［４２］
胞囊线虫 Ｃｙｓｔｎｅｍａｔｏｄｅ 根 Ｒｏｏｔ ［４３］
斜纹夜蛾 Ｃｏｔｔｏｎｗｏｒｍ 叶片 Ｌｅａｆ ［４４］

　　除了研究淹水胁迫下大豆各器官以及根瘤的反
应外，对直接淹水反应器官—根中的细胞器，如内质

网、线粒体的蛋白质组学研究也有涉及。Ｋｏｍａｔｓｕ
等［２６］利用无标记与单向蛋白质组学两种方法分析

了淹水胁迫大豆根尖中分离纯化的内质网的蛋白表

达变化。结果发现淹水处理的材料中有１１７个蛋白
上调表达以及２１２个蛋白下调表达。鉴定蛋白中
１１１个蛋白涉及蛋白合成、翻译后修饰、蛋白折叠、
蛋白降解与蛋白活化等功能分类。同时对差异表达

的蛋白中１４个推测定位于内质网的蛋白的 ｍＲＮＡ
的表达水平进行了分析，发现淹水处理１ｄ时，８个
涉及胁迫、激素代谢、细胞壁和 ＤＮＡ修复的基因下
调表达的结果。以上结果表明淹水胁迫可能主要通

过影响大豆根尖中内质网蛋白合成与糖基化功能而

发生作用。Ｋｏｍａｔｓｕ等［２７］还利用蛋白质组学与代谢

组学技术分析淹水胁迫下大豆线粒体的蛋白与代谢

的变化情况。发现三羧酸循环和γ－氨基丁酸途径
相关的蛋白与代谢物质在淹水胁迫下是上调表达和

增加的，而内膜载体蛋白和与电子传递链复合体

ＩＩＩ、ＩＶ和Ｖ相关蛋白则是下调表达的。淹水胁迫下
ＮＡＤＨ和ＮＡＤ的含量是增加的，而 ＡＴＰ则是显著
降低的。以上结果显示尽管通过三羧酸循环线粒体

中ＮＡＤＨ的产出增加了，但淹水胁迫还是直接损害
了电子传递链的功能。

由于蛋白质组学在大豆抗逆研究中应用较多，

涉及范围较广，限于篇幅，不再逐一叙述，仅选取几
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个典型胁迫因素进行讨论。盐胁迫是世界上干旱和

半干旱地区导致作物减产的主要环境限制因素之

一。Ｍａ等［２８］选用大豆盐敏感基因型品种 Ｊａｃｋｓｏｎ
和抗盐基因型品种Ｌｅｅ６８的幼苗进行氯化钠处理，
分析它们叶片的蛋白质表达情况。总共８００个蛋白
点中９１个是差异表达的，这其中７８个成功得到鉴
定，涉及１４个代谢途径和细胞进程。他们基于这
７８个盐胁迫相关蛋白的大多数，绘制了一张盐胁迫
蛋白质网络图，包括活性氧的产生和清除、蛋白水解

加速和蛋白合成减少之间的平衡，光合作用的修复，

能量的供应以及乙烯生物合成增加等方面。抗盐的

Ｌｅｅ６８比不抗盐的 Ｊａｃｋｓｏｎ在同时遭受盐胁迫时会
表现出更强的自由基清除能力、能量补充能力、乙烯

产生能力和光合能力，这些可能是其抗盐的主要

原因。

干旱胁迫是大豆产量形成的主要限制因素，然

而这种抑制的调控机制仍然存在争议。Ｍｏｈａｍｍａｄｉ
等［３１］运用蛋白质组学方法研究干旱胁迫处理的大

豆幼苗的蛋白表达的变化。以干旱胁迫和 ＰＥＧ处
理渗透胁迫的大豆幼苗为材料，处理后分别从根、叶

和下胚轴中分离蛋白。根是受干旱胁迫最敏感的器

官，其中干旱、ＰＥＧ及两者同时处理分别有３２、１３、
１２个蛋白表达发生变化。在 ＰＥＧ处理和干旱处理
的幼苗叶片中，代谢相关蛋白表达上调，能量和蛋白

质合成相关蛋白下调表达。对于干旱胁迫下３个器
官中都存在表达变化的３个蛋白，它们的 ｍＲＮＡ也
是差异调控的，包括上调的热激蛋白７０和肌动蛋白
异构体Ｂ以及下调的蛋氨酸合成酶。干旱胁迫的３
个器官中蛋氨酸合成酶的 ｍＲＮＡ与蛋白水平均为
下调，而在其他处理中没有此反应，表明蛋氨酸合成

酶是一种干旱反应蛋白，干旱胁迫下蛋氨酸合成酶

的下调表达抑制了大豆幼苗的正常生长。

臭氧严重影响农业产量，而大豆又对臭氧高度

敏感。Ｇａｌａｎｔ等［３５］为了理解臭氧的分子作用机制，

对设施中大豆施加三个臭氧浓度后进行全蛋白质组

以及氧化还原蛋白质组分析。在高浓度臭氧处理的

叶片中，３５个蛋白在表达丰度上增加５倍，２２个蛋
白在氧化反应上也有５倍的提高，还有２２个蛋白在
表达丰度和氧化反应都上调。这些变化涉及碳代

谢、光合作用、氨基酸合成、类黄酮和类异戊二烯合

成、信号和激素以及抗氧化途径。上述结果表明对

大豆施加季节性臭氧改变了氧化还原相关蛋白的表

达丰度和氧化性质，进而影响一系列的代谢过程，在

一些情况下也有助于缓解氧化胁迫作用。

镉是一种剧毒的重金属元素，如果在环境中过

量存在，会对动植物造成严重的伤害。随着现代工

业的粗放发展，造成镉在环境中不断积累，因此对镉

胁迫的相关研究也在跟进。Ｈｏｓｓａｉｎ等［３６］利用比较

蛋白质组学技术揭示镉胁迫下大豆反应的蛋白网

络。以对镉积累有明显差异的两个大豆品种（高积

累型与低积累型）以及它们的重组自交系ＣＤＨ－８０
（高镉积累型）的幼苗为材料用氯化镉处理３ｄ，发现
材料根的生长都受到了镉的抑制，进而对根蛋白表

达水平的品种差异进行了评估。ＮＡＤＰ依赖型链烯
双键还原酶 Ｐ１在低镉积累型品种中的表达更高。
而叶片蛋白质组学分析表明差异表达的蛋白主要涉

及代谢与能量产生。这些结果表明高镉积累型与低

镉积累型品种以及 ＣＤＨ－８０在应付镉胁迫的防御
机理上存在某些共性的地方。涉及糖酵解和 ＴＣＡ
循环的高丰度蛋白酶可能有助于镉刺激细胞产生更

多的能量来满足高能的需求。此外，光合作用相关

蛋白的上调表达则说明能量产生中光合同化物的快

速消耗。同时，谷氨酰胺合成酶表达量增加可能与

植物螯合肽调控镉离子的去除有关系。除此以外，

抗氧化酶（ＳＯＤ、ＡＰＸ、ＣＡＴ）的表达量的增加能够保
证在镉胁迫下减少活性氧造成的危害。在高镉积累

品种中分子伴侣的上调表达可能也是一个防止蛋白

再折叠或者错误折叠从而维持蛋白质结构与功能稳

定，进而维持细胞内环境平衡的重要防御途径。

大豆胞囊线虫（ＳＣＮ）近年来已经成为威胁我国
大豆生产安全的重要植物病原线虫。ＳＣＮ分布广，
危害严重，传播范围大。而黑豆一般对 ＳＣＮ有较强
的抗性。Ｌｉｕ等［４３］就利用抗病的黑豆与易感的辽豆

１５杂交的Ｆ４分离群体作为实验材料，采用双向电
泳和质谱技术分离鉴定 ＳＣＮ侵染大豆后差异表达
的蛋白。凝胶分析显示抗病样品有３６７个蛋白点，
而易感样品则为３７２个。在这些蛋白点中，来自抗
病样品中的２３个蛋白点和易感样品中的４个蛋白
点是差异表达的，把它们进行肽指纹图谱和质谱鉴

定，其中１６个得到成功鉴定。进一步功能分析表明
这１６个鉴定蛋白中的大部分涉及防御、能量与代
谢，说明以上途径相关蛋白可能与大豆抗 ＳＣＮ
有关。

１．４　大豆蛋白质组数据库的研究进展
大豆相关蛋白质组数据库信息的匮乏曾是制约

大豆蛋白质组学研究发展的一大瓶颈。近年来，随

着蛋白质组数据库相关技术的飞速发展，多个大豆

相关以及专类蛋白质组数据库得以建立［４５～４８］，数据

库信息也大为丰富，为蛋白质组学后期的蛋白鉴定、

分类等工作开展提供了有力的推动作用。

１７６牛　宁等：大豆蛋白质组学研究进展



Ｌｅｉ等［４５］建立了豆科植物专属蛋白数据库Ｌｅｇ
Ｐｒｏｔ，包括了七种豆科植物（大豆、百脉根、苜蓿、蒺
藜苜蓿、白羽扇豆、菜豆以及豌豆）的来自预测基因

模型的氨基酸序列、由表达序列标签组装成 ＴＣ序
列和单一 ＥＳＴ等相关信息。对在此数据库中使用
质谱数据用于蛋白鉴定的成功率与ＮＣＢＩｎｒ数据库
进行了比较，Ｍａｓｃｏｔ搜索结果显示相比 ＮＣＢＩｎｒ蛋
白数据库，豆科专属蛋白数据库能提高蛋白平均得

分５４％，匹配肽段平均数提高５０％，总的鉴定成功
率也从８８％提高到９３％。利用质谱数据在豆科专
属库内搜索 Ｍａｓｃｏｔ肽指纹图谱在鉴定成功率上有
显著的提高，从１９％ （ＮＣＢＩｎｒ）提高到３４％ （Ｌｅｇ
Ｐｒｏｔ），但是匹配肽段的平均得分与平均数量没有显
著变化。以上结果表明豆科专属蛋白数据库相比通

常使用的ＮＣＢＩｎｒ能够提高豆科植物蛋白鉴定的成
功率与置信水平，并且豆科专属蛋白数据库可免费

下载开放使用。Ｔａｖａｋｏｌａｎ等［４７］利用蛋白质组学技

术以及 ＭＡＬＤＩ－ＴＯＦ－ＭＳ与 ＬＣ－ＭＳ／ＭＳ对栽培
大豆种子中贮藏蛋白、过敏性蛋白等蛋白进行了分

离鉴定，建立了命名为大豆蛋白数据库的种子蛋白

数据库。这个蛋白数据库也是面向公众免费开放

的，既对希望改造大豆蛋白品质、培育优质大豆品种

的科研人员有辅助作用，同时也对希望更好地了解

市场上在售的大豆产品的蛋白组成等信息有所

帮助。

１．５　蛋白质组学在大豆其他研究领域的进展
蛋白质组学技术也被运用到大豆遗传多样性的

研究中。关于种子蛋白含量高于种子干重４５％的
高蛋白大豆品种（种质）的生物化学信息非常有限，

Ｋｒｉｓｈｎａｎ等［４９］对９个大豆品种的种子蛋白进行了
ＳＤＳ－ＰＡＧＥ分析，结果表明它们在与大豆品种Ｗｉｌ
ｌｉａｍｓ８２相比时种子贮藏蛋白的含量显著提高。进
一步的种子蛋白双向电泳图谱显示在这些品种中一

些种子贮藏蛋白组成上存在显著差异。这些蛋白对

于各品种总蛋白含量的贡献率通过 Ｄｅｌｔａ２Ｄ图像分
析软件进行定量分析显示在大部分品种中高蛋白数

量的最大差异体现在种子１１Ｓ贮藏蛋白上。
冀豆１７是高产优质高抗的大豆品种，它的这些

性状明显优于它的父母本。因此为了评估父母本对

于后代获得优良性状的贡献程度以及研究优良品种

的育成机理，Ｑｉｎ等［５０］利用基于ｉＴＲＡＱ结合抗体的
蛋白质组学方法分析了冀豆１７和它的父母本的叶
片的蛋白表达谱的差异，总共检测到１２６９个蛋白，
冀豆１７与其父母本相比分别有１４１个和１８１个蛋
白差异表达。功能分类发现所有差异蛋白都能归入

相应的分类中，但每个类别内蛋白的数量差异较大。

蛋白表达聚类分析结果表明冀豆１７与父本 Ｈｏｂｂｉｔ
之间蛋白表达谱相似程度高于其与母本Ｚａｏ５２４１以
及父母本之间。因此，可以得出父本 Ｈｏｂｂｉｔ对冀豆
１７的基因型贡献更大。

在植物转基因研究中，蛋白质组学主要被用于

评估转基因大豆与非转基因大豆在某些方面的蛋白

表达差异。Ｂａｒｂｏｓａ等［５１］报道了转基因与非转基因

大豆种子差异表达的酶与蛋白的情况。转基因大豆

种子中丙二醛、抗坏血酸过氧化物酶、谷胱甘肽还原

酶以及过氧化氢酶的水平高于非转基因大豆。利用

双向电泳分离大豆种子蛋白后，通过两种质谱鉴定

了１９２个蛋白，其中肌动蛋白、胞质谷氨酰胺合成酶
大豆球蛋白亚基 Ｇ１和富含甘氨酸 ＲＮＡ结合蛋白
出现差异表达。除此之外，涉及基因修饰的酶 ＣＰ４
ＥＰＳＰＳ也分别通过胰蛋白酶和胰凝乳蛋白酶的消化
降解以及二级质谱得到了鉴定。Ａｒｒｕｄａ等［５２］随后

对相同材料的叶片样品进行了类似的分析，结果显

示转基因植株叶片中抗氧化相关酶的活性以及丙二

醛和过氧化氢的含量均高于非转基因叶片的水平。

两者的２－ＤＤＩＧＥ分析发现４７个蛋白的表达丰度
出现差异，其中２６个得到成功鉴定，其中包括涉及
基因修饰的蛋白 ＣＰ４ＥＰＳＰＳ。以上研究结果有助于
我们理解基因修饰生物的相关特点。

２　问题与展望
拟南芥和水稻分别是进行双子叶和单子叶植物

基因组研究所确立的模式植物，二者的全基因组测

序分别于２０００年和２００４年完成。因它们作为模式
植物所具备的特点，一直以来受到各国研究人员最

大精力的投入，使其具备了较好的分子生物学研究

基础以及丰富的基因与蛋白质数据库信息，这也为

拟南芥和水稻蛋白质组学的深入研究奠定了坚实的

基础。随着分离技术的不断进步，拟南芥和水稻蛋

白质组学研究的实验材料由初始的组织器官水平逐

渐发展到了亚细胞水平。直接以各种细胞器和细胞

结构为对象，研究各种反应最初的作用机制，已经在

细胞核［５３，５４］、质膜［５５，５６］、线粒体［５７，５８］、微粒体［５９］、

高尔基体［６０］等上进行了相应的研究，而在大豆亚细

胞水平上的蛋白质组学研究虽然也进行了有益的尝

试［２６，２７］，但是与拟南芥和水稻相比，研究水平仍显

滞后。其次，蛋白质组学反映了特定时间或环境下，

细胞内动态变化的蛋白质组的组成成分、表达水平

与修饰状态等问题，但仅靠蛋白质组的数据尚不能

对生命现象的内在机制作出全面认知，所以近年来，
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在模式植物上进行蛋白质组学分析时，往往结合相

应的基因组、转录组、代谢组等数据，进行整合组学

的系统研究，这为植物生物学诸多方面的分子机理

研究带来了新的机遇，并取得了一定的突破［６１，６２］。

而这种整合组学研究尚未在大豆上开展，以后需要

加强。

结合模式植物蛋白质组学的研究进展以及当前

大豆科研与生产的需求，今后大豆蛋白质组学研究

应该会向两个维度发展，一个是宽领域，另一个是深

层次。宽领域是指蛋白质组学今后不光是单独作

战，而是要与表型组学、基因组学、代谢组学、转录组

学等各相关学科联合起来，建立起相互的联系，互为

支撑，从多角度全面解释大豆相关研究的分子机理，

这样有助于我们更全面地理解大豆相关生命活动的

分子调控规律。而深层次则是指今后大豆蛋白质组

学研究不仅仅局限于目前的组织器官水平，更要深

入到亚细胞水平，关注直接发挥相应功能的细胞器

以及更微观结构，这样的话，就更容易阐明相关问题

的内在机制，更好地解释大豆研究上的科学问题。

尽管近年来大豆蛋白质组学研究取得了一定进

展与突破，但是与模式植物拟南芥、水稻等的研究水

平相比，还有一定的差距。随着一些制约大豆蛋白

质组学发展的关键技术，如大豆不同组织器官蛋白

的提取、大豆相关蛋白数据库信息的丰富以及多项

蛋白质组学新技术的广泛应用，相信大豆蛋白质组

学研究一定会趁着这股东风，取得更大的进展，为大

豆科研与生产提供强有力的推动与促进。
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