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干旱处理对华北绣线菊和毛果绣线菊光合作用

及相关蛋白表达的影响 
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摘  要：以抗旱力弱的毛果绣线菊与抗旱力强的华北绣线菊为试验材料，采用不同程度干旱处理，

在测定其光合作用变化的基础上，采用蛋白质组学技术研究两种绣线菊光合作用相关蛋白表达的变化。

结果表明：干旱胁迫两种绣线菊光合能力降低，光补偿点和光饱和点降低，说明利用弱光能力提高，华

北绣线菊适应弱光环境的能力强于毛果绣线菊。不同水平干旱处理分别鉴定出涉及能量代谢与运输的相

关蛋白 20 种。干旱胁迫下毛果绣线菊中卡尔文循环途径相关酶、光系统Ⅱ中多数放氧复合蛋白和捕光色

素复合蛋白、参与光合磷酸化的酶发生显著上调和下调表达；华北绣线菊中参与卡尔文循环代谢相关酶、

PSⅠ中反应中心蛋白和参与光合电子传递的蛋白、PSⅡ中捕光色素复合蛋白、参与光合磷酸化与氧化磷

酸化的蛋白发生明显的上调和下调表达。干旱胁迫使抗旱力不同的毛果绣线菊和华北绣线菊光合作用相

关蛋白均受到影响，毛果绣线菊中多是能量代谢相关蛋白发生显著变化，华北绣线菊中多是能量运输相

关蛋白发生显著变化。 
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Effects of Drought Stress Treatments on Photosynthesis and Proteins 
Related to Photosynthesis of Spiraea fritschiana and S. thichocarpa  
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Abstract：Spiraea thichocarpa Nakai with poor drought resistance and S. fritschiana Schneid with 

strong drought resistance were used as experimental materials under different levels of drought treatments. 

Proteomics technology was used for studying the changes of expressions of proteins related to 

photosynthesis of two Spiraea species which was on the basic of measuring the changes of photosynthesis. 

The results show that the photosynthetic capacities of two Spiraea species decreased under drought stress，

light compensation point（LCP）and light saturation point（LSP）decreased，but their capacity of using weak 

light increased，S. fritschiana Schneid with stronger drought resistance showed a better ability of adapting 

weak light than that of S. thichocarpa Nakai. Twenty kinds of proteins related to photosynthesis involved  
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in energy metabolism and transport were identified separately under different levels of drought treatments. 

In S. thichocarpa Nakai，the expressions included the enzymes in Calvin Cycle and photophosphorylation，

the most oxygen-evolving complex proteins and the chlorophyll a/b binding proteins of photosystem  Ⅱ

showed obvious up and down regulation under drought stress. While in S. fritschiana Schneid，the 

expressions included the enzymes in Calvin Cycle，the reaction center proteins and electron transport 

proteins of photosystemⅠ，the chlorophyll a/b binding proteins of photosystemⅡ，the proteins involved in 

photophosphorylation and oxidative photosphorylation also showed obvious up and down regulation under 

drought stress. The proteins related to photosynthesis of two Spiraea species were effected under drought 

stress. In S. thichocarpa Nakai，it was the proteins related to energy metabolism changed significantly. In S. 

fritschiana Schneid，it was the proteins related to energy transport changed significantly.  

Key words： Spiraea； drought stress；photosynthesis；proteins related to photosynthesis；

photosynthetic capacity 

 

大量研究证明干旱胁迫对植物光合作用影响显著，研究干旱胁迫下光合生理指标的变化成为揭

示植物抗性机制的重点（付士磊 等，2006）。近年的研究认为干旱胁迫诱导蛋白的产生是植物对干

旱环境的一种适应，可提高植物的抗旱能力（颜华 等，2002）。干旱胁迫可引起蛋白种类和其表达

量的变化，分析这些蛋白在代谢途径中表达量的变化可一定程度说明植物的适应机制（Salekdeh et 

al.，2002）。许多研究发现干旱能诱导光合机构蛋白的变化，进而使植物光合能力发生适应性变化（陆

许可 等，2013）。Hajheidari 等（2005）在甜菜叶片中鉴定了 12 个干旱胁迫蛋白，这些蛋白主要参

与光合作用、氧化还原调节、氧化胁迫和信号转导等，并通过这些蛋白的表达量变化探讨了甜菜对

干旱胁迫的响应机制。Xiao 等（2009）对青杨（Populus cathayana）干旱胁迫 45 d 后鉴定了 40 个

干旱胁迫蛋白，这些蛋白参与光合作用、次生代谢、氧化还原调节和防御反应等代谢过程。Giuseppe

等（2009）鉴定了 21 个小麦干旱胁迫蛋白，这些蛋白涉及光合作用、碳水化合物和氨基酸生物合成、

能量代谢和活性氧清除过程，其中参与能量代谢的主要调节酶类，如磷酸丙酮酸水合酶、磷酸丙糖

异构酶和磷酸甘油酸激酶等表达量显著下调，间接导致小麦光合作用下降，而参与光合作用的

Rubisco 酶、ATP 合酶 α 亚基和磷酸核酮糖激酶表达量均下调，最终导致小麦光合能力下降。Tanja

等（2013）研究菜豆（Phaseolus vulgaris L.）干旱胁迫蛋白质组学发现，干旱胁迫下菜豆体内的能

量代谢蛋白，光合作用蛋白，ATP 能量转换蛋白等相继发生不同的变化，其中 Rubisco 酶在抗旱与

非抗旱菜豆中均发生降解并且其大亚基、小亚基表达量分别下调；磷酸核酮糖激酶、ATP 合酶 CF1 α

亚基表达量下调；碳酸酐酶在抗旱与非抗旱菜豆中均上调表达，氧化增强子蛋白、叶绿素 a/b 结合

蛋白在抗旱性强的种类中上调表达；发现干旱胁迫不仅影响蛋白表达的种类与丰度，还促使植物合

成新蛋白。Hajheidari 等（2005）、Gazanchian 等（2007）和 Lehtimaki 等（2010）的研究结果均表

明干旱胁迫使植物表达诱导蛋白。 

中国东北地处半干旱地区，且园林绿化资源匮乏。绣线菊属（Spiraea）为蔷薇科（Rosaceae）

植物，种类丰富，适应性强，观赏价值高，对绣线菊资源抗旱能力研究是其在干旱半干旱地区应用

的关键。据张超（2008）报道华北绣线菊（抗旱生理指标隶属函数值为 0.5672）抗旱能力强于毛果

绣线菊（隶属函数值为 0.4561）。本试验中以两种抗旱力不同的绣线菊为材料，测定其在不同程度

干旱胁迫下光合生理指标的变化，并利用蛋白质组学技术研究光合机构蛋白的变化，从蛋白质水平

探讨抗旱机制，为筛选抗旱绣线菊品种提供理论依据。 
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1  材料与方法  

1.1  试验材料及干旱处理 

以抗旱能力强的华北绣线菊（Spiraea fritschiana Schneid）和抗旱能力弱的毛果绣线菊（Spiraea 

trichocarpa Nakai）2 年生扦插苗为试验材料，用普通园土钵（13 cm × 13 cm）栽于温室内，常规栽

培管理。当绣线菊钵苗生长高度达 15 ~ 20 cm、分枝数量达 3 ~ 5 条、叶片数达 20 ~ 30 枚以上时，

每种材料各取 200 钵，随机分成 4 组，每组 50 钵，分别用于 4 个试验处理。  

处理前对材料浇透水，1 ~ 2 d 后，利用 Delta-T 探针和 HH2 土壤湿度计（英国）测定土壤容积

含水量，当土壤容积含水量达到饱和水分状态的 40% ~ 50%时，将其中 1 组材料作为对照，另 3 组

材料进行控水干旱处理。当试验土壤容积含水量达到 30% ~ 35%（轻度干旱）、20% ~ 25%（中度干

旱）和 10% ~ 15%（重度干旱）时，分别保持 1 ~ 2 d（期间空气相对湿度 60% ~ 80%，气温 22 ~ 33 

℃）后取材。达到每级干旱水平的试验材料分别取材后，持续干旱处理直到达到下级干旱水平。控

水干旱处理于 2012 年 5 月末—6 月间在东北农业大学园艺设施中心温室内进行，持续 30 ~ 33 d。 

1.2  取材及测定方法 

从处理的每组 50 钵试验材料中随机选取 30 个单株，按照对角线法随机采集位于中上部的当年

生枝条上第 2 ~ 9 片生长最佳的叶片 6 ~ 9 g，用液氮处理后保存于–80 ℃冰箱待用；同时按照对角

线法随机选取20个植株测定中上部叶片的光合生理指标。每个处理均进行3次重复随机取样、平行

样测定，取平均值。 

于晴朗微风天 9：00—11：30，采用 LI-6400 便携式光合分析仪测定叶片净光合速率（Pn），叶

室温度 20 ~ 29 ℃，相对湿度 60% ~ 69%，CO2 浓度 360 µmol · L-1。测定时采用光合仪的人工光源，

依次设定光合有效辐射（PAR）为 0、30、50、100、300、500、800、1 000、1 200、1 400、1 600、

1 800、2 000 和 2 200 µmol · m-2 · s-1 的光照梯度，每处理重复测定 3 次。利用 Origin7.02 软件拟合绘

制光响应曲线，根据公式求得光饱和点（LSP）、光补偿点（LCP）与净光合速率等。光响应曲线利

用非线性方程进行拟合（Murray，1977）。   

叶片蛋白质的提取、双向凝胶电泳、凝胶固定与染色、胶内酶解、MALDI-TOF-MS 质谱鉴定

参照夏其昌和曾嵘（2004）、Wu 等（2013）和 Liu 等（2014）的方法。 

采用图像分析软件 ImageMaster2DElite 对蛋白图谱进行斑点检测、匹配，查询和检索质谱数据

库 NCBInr 鉴定蛋白质。首先将同种绣线菊不同干旱处理的图谱与本种对照的图谱比较，排除与干

旱诱导无关的假阳性蛋白点的干扰，再确定显著的差异点，其次将相同干旱处理的两种绣线菊的蛋

白质差异点再做比较，确定与干旱处理相关的蛋白点。 

2  结果与分析 

2.1  干旱处理绣线菊光合生理指标变化 

由图 1 分析，干旱处理使 2 种绣线菊的最大光合速率、光饱和点、光补偿点均显著下降，但下

降幅度各不相同。轻度、中度和重度干旱处理的华北绣线菊光合速率下降幅度分别为 42.5%、55.1%

和 70.4%，光补偿点降幅为 34.2%、47%和 60.4%，光饱和点降幅为 19.5%、46.6%和 50.2%；毛果
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绣线菊光合速率下降幅度分别为 15.5%、22.8%和 64.8%，光补偿点降幅为 12.7%、23.3%和 28.8%，

光饱和点降幅为 12.2%、26.3%和 33.7%。2 种绣线菊光合速率下降，说明光合能力降低；光补偿点

下降，说明可在较低光强下保持一定光合能力，有助于维系正常生理功能（Falk et al.，1996）；光饱

和点下降，说明利用弱光能力提高，在弱光下提高有机物积累满足正常代谢活动（张成军，2003；

柯世省和金则新，2007）。华北绣线菊光合速率降幅显著大于毛果绣线菊，干旱处理对华北绣线菊光

合能力影响显著。华北绣线菊光补偿点降幅显著大于毛果绣线菊，降至重度胁迫时已显著低于毛果

绣线菊该水平的光补偿点，说明华北绣线菊低光强下光合能力强于毛果绣线菊。华北绣线菊光饱和

点降幅显著大于毛果绣线菊，其中重度胁迫的光饱和点低于毛果绣线菊该水平的光饱和点，说明华

北绣线菊低光强下的光合能力强于毛果绣线菊。东北干旱时节多发生在温度适中，光照不强的春秋

季，上述光合生理指标的分析说明，华北绣线菊更适应干旱弱光环境，华北绣线菊适应干旱弱光环

境的能力强于毛果绣线菊。  

 

 
 

图 1  两种绣线菊不同干旱处理光合生理指标的变化 

Fig. 1  The change of photosynthetic physilolgyical indexs of two species of Spiraea Linn.  

with different drought stress treatments 

 

2.2  干旱处理绣线菊光合作用相关蛋白电泳图谱变化  

干旱胁迫 2 种绣线菊双向电泳图谱（图 2）表明：在华北绣线菊不同干旱水平的双向电泳图谱

中，平均检测到 635 个蛋白点，在毛果绣线菊中平均检测到 573 个蛋白点，其中干旱胁迫表达量显

著差异的蛋白点 66 个。在 66 个差异点中鉴定出光合作用相关蛋白 20 种，其中上调表达的蛋白点 8

个，新增 10 个蛋白点，下调表达的蛋白点 9 个。 
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图 2  轻度（A）、中度（B）、重度（C）干旱处理和对照处理（D）后毛果绣线菊和华北绣线菊叶片差异蛋白表达图谱 

Fig. 2  The patterns of proteins with different expressions of Spiraea trichocarpa and S. fritschiana under mild（A），moderate（B）， 

serious（C）and control（D）stress treatments 

2.3  干旱处理绣线菊光合作用相关蛋白鉴定结果 

取不同干旱水平 2 种绣线菊双向电泳凝胶上 66 个表达差异的蛋白点，经过胶内酶解后进行

MALDI–TOF–MS 分析，得到肽质量指纹图谱，经过 MASCOT 数据库搜索，Protein Score 大于 64

分可以确定蛋白质种类，结合蛋白得分，在给出的候选蛋白中选择最接近绣线菊物种的蛋白作为鉴

定结果，成功鉴定 59 种蛋白，鉴定率为 89.4%，其中涉及能量代谢与运输的光合机构蛋白 20 种。

表 1 概括了被鉴定的 20 种蛋白的名称、等电点、分子量、登录号、蛋白得分与来源物种等。 
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与能量代谢相关的 14 种蛋白质主要包括：核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–加氧酶（ribulose-1,5- 

bisphosphate carboxylase-oxygenase，点 2）、核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–加氧酶大亚基（ribulose-1,5- 

bisphosphate carboxylase/oxygenase large subunit，点 5、6、52、66）、核酮糖二磷酸羧化酶大链（Ribulose 

bisphosphate carboxylase large chain，点 59）、核酮糖二磷酸羧化酶（ribulose bisphosphate carboxylase，

点 26、29、51）、叶绿体核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶（chloroplast ribulose-1,5- bisphosphate carboxylase，

点 22）、叶绿体核酮–1,5–二磷酸羧化酶–加氧酶小蛋白活化酶（chloroplast ribulose-1,5-bisphosphate 

carboxylase/oxygenase activase small protein，点 65）、23 kD 放氧复合蛋白（23 kD OEC protein，点

34）、放氧复合 33 kD 光系统Ⅱ蛋白（oxygen evolving complex 33 kD photosystem Ⅱ protein，点 32）、

氧化复合蛋白 1（oxygen-evolving complex protein 1，点 21）、PSI-D1 前体（PSI-D1 precursor，点 7）、

氧化增强子 1、2（oxygen-evolving enhancer protein 1、2，点 15、31）、叶绿体锰稳定蛋白–Ⅱ（chloroplast 

manganese stabilizing protein–Ⅱ，点 25）、二磷酸果糖酶 NPALDP1（plastidic aldolase NPALDP1，

点 64）。还包括 6 种与能量运输有关的蛋白：ATP 合酶亚基（ATP synthase epsilon subunit，点 8）、

ATP 合酶 CF1 亚基（ATP synthase CF1 epsilon subunit，点 58）、叶绿素 a/b 结合蛋白（chlorophyll a/b 

binding protein，点 19、20、62）、NADPH 脱氢酶 M 亚基[NAD(P)H-quinone oxidoreductase subunit M，

点 56]和细胞色素 C 氧化酶亚基Ⅱ PS17（putative cytochrome coxidase subunit Ⅱ PS17，点 44）、

光系统Ⅰ反应中心亚基Ⅱ（photosystem I reaction center subunit Ⅱ，点 57），它们在光合能量运输中

执行重要功能。 
表 1  两种绣线菊不同水平干旱处理鉴定的光合作用相关蛋白 

Table 1  Proteins related to photosynthesis in two species of Spiraea L. indentified by MALDI-TOF-MS  

under different drought stress treatments 

MALDI-TOF-MS  

功能 
Function 

蛋白质名称 
Protein name 

蛋白质点 
编号 
Spot No. 

登录号 
Accession 
No. 

序列覆

盖率/%
Sequence 
coverage

物种 
Species  

分子量/等电点 
Mw/pI 得分 

Score 

匹配肽段数

Matched 
peptides 

核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–

加氧酶 Ribulose-1,5-bisphosphate 
carboxylase-oxygenase 

2 CAJ44392 10 糙隐子草 
Gnidia squarrosa 

50530/5.82 320 6 

5， AAY16714 10 茜草 Tannodia cordifolia 51617 /6.09 399 7 

6， CAA99696 4 桂叶黄梅 Ochna serrulata 51476 /6.13 106 3 

52， ABE99712 18 牻牛儿苗 
Erodium stephanianum 

51804/6.46 428 11 

核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–

加氧酶大亚基

Ribulose-1,5-bisphosphate 
carboxylase/oxygenase large 
subunit  

66 AAA20538 14 翼枝长序榆 Ulmus alata 52668/6.05 393 12 

核酮糖二磷酸羧化酶大链 
Ribulose bisphosphate 
carboxylase large chain 

59 P28426 10 钝齿冬青 Ilex crenata 51518/6.10 322 8 

26， CAA42618 16 菜豆 Phaseolus vulgaris 20127/9.16 203 7 

29， CAA42618 16 菜豆 Phaseolus vulgaris 20127/9.16 181 7 

核酮糖二磷酸羧化酶 
Ribulose bisphosphate 
carboxylase 

51 CAA42618 12 菜豆 Phaseolus vulgaris 20127/9.16 159 5 

叶绿体核酮糖–1,5–二磷酸羧

化酶  Chloroplast ribulose-1，
5-bisphosphate carboxylase 

22 ABI94075 29 红花槭 Acer rubrum 47681/6.85 803 17 

能量代谢 
Energy 
metabolic 

叶绿体核酮–1,5–二磷酸羧化

酶–加氧酶小蛋白活化酶  
Chloroplast ribulose-1，
5-bisphosphate carboxylase/ 
oxygenase activase small protein 

65 ABI94075 33 红花槭 Acer rubrum  47681/6.85 798 18 

 23 kD 放氧复合蛋白 
23 kD OEC protein  

34 ABQ85433 27 盐角草 
Salicornia veneta 

21544/5.94 250 7 
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续表 1 

MALDI-TOF-MS

功能 
Function 

蛋白质名称 
Protein name 

蛋白质点 
编号 
Spot No. 

登录号 
Accession 
No. 

序列覆盖 
率/% 
Sequence 
coverage 

物种 
Species  

分子量/等电点 
Mw /pI 得分 

Score 

匹配肽段数

Matched 
peptides 

放氧复合 33 kD 光系统Ⅱ蛋白

Oxygen evolving complex 33 kD 
photosystem Ⅱ protein  

32 AAP03871 28 烟草 
Nicotiana tabacum 

35177/5.63 678 13 

氧化复合蛋白 1  Oxygen- 
evolving complex protein 1 

21 2002393A 3 稻 Oryza sativa 26489/5.13 555 13 

PSⅠ-D1 前体 
PSⅠ-D1 precursor  

7 BAA02871 17 美花烟草 
Nicotiana sylvestris 

23441/9.84 163 6 

氧化增强子 2  Oxygen- 
evolving enhancer protein 2 

31 P85189 9 向日葵 
Helianthus annuus 

28117/8.67 150 4 

氧化增强子 1  Oxygen- 
evolving enhancer protein 1  

15 XP_0025223 29 蓖麻  
Ricinus communis 

35226/5.58 797 14 

叶绿体锰稳定蛋白–Ⅱ 
Chloroplast manganese  
stabilizing protein-Ⅱ  

25 ACS34663 23 马铃薯 
Solanum tuberosum  

31214/6.45 266 9 

能量代谢

Energy 
metabolic 

二磷酸果糖酶 NPALDP1  
Plastidic aldolase NPALDP1 

64 BAA77604 19 烟草 
Nicotiana paniculata 

42547/6.92 437 11 

ATP 合酶亚基 
ATP synthase epsilon subunit 

8 CAD23926 46 美国假轮叶 
Theophrasta americana 

14467/5.43 344 8 

ATP 合酶 CF1 亚基  ATP  
synthase CF1 epsilon subunit 

58 YP_0040216 42 桃 
Prunus persica 

14607/4.99 199 7 

19， P09756 11 大豆 Glycine max 27844/5.46 148 6 

20， P09756 11 大豆 Glycine max 27844/5.46 210 6 

叶绿素 a/b 结合蛋白 
Chlorophyll a/b binding protein 

62 P09756 18 大豆 Glycine max 27844/5.46 221 7 

NADPH 脱氢酶 M 亚基

NADPH-quinone oxidoreductase 
subunit M 

56 A9PJQ8 12 杂交杨 Populus × jackii 23523/5.10 112 2 

能量运输 
Energy 
transport 

细胞色素 C 氧化酶亚基ⅡPS17 
Putative cytochrome C oxidase 
subunit Ⅱ PS17 

44 P84733 100 北美乔松 Pinus strobus 1707/9.62 63 2 

 光系统Ⅰ反应中心亚基Ⅱ  
Photosystem I reaction center 
subunit Ⅱ 

57 P32869 21 黄瓜 Cucumis sativus  22707/9.54 250 6 

 

2.4  干旱处理 2 种绣线菊光合作用相关蛋白表达量变化 

干旱处理使光合作用蛋白的表达量显著变化（图 3，图 4）。经过轻度干旱至重度干旱处理，与

对照处理相比，毛果绣线菊中表达量下降幅度小于 60%的差异蛋白有 23 kD 放氧复合蛋白（点 34）；

下降幅度在 60% ~ 100%的差异蛋白有核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–加氧酶大亚基（点 6）、叶绿体

核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶（点 22）；表达量上升幅度小于 40%的差异蛋白有放氧复合 33 kD 光系

统Ⅱ蛋白（点 32）、氧化增强子 2（点 31）；表达量上升幅度为 100%的差异蛋白有氧化增强子 1（点

15）、叶绿体锰稳定蛋白–Ⅱ（点 25）、核酮糖二磷酸羧化酶（点 29）；表达量上升幅度大于 100%

的差异蛋白有 ATP 合酶亚基（点 8）、叶绿素 a/b 结合蛋白（点 20）、核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–

加氧酶（点 2）。由轻度干旱逐渐至重度干旱处理，华北绣线菊中表达量下降幅度在 40% ~ 100%之

间的差异蛋白有核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–加氧酶大亚基（点 66）、光系统Ⅰ反应中心亚基Ⅱ（点

57）、叶绿体核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–加氧酶小蛋白活化酶（点 65）；表达量上升幅度在 70% ~  
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图 3  毛果绣线菊不同干旱处理蛋白变化的定量分析 

Fig. 3  The quantitative analysis of different proteins of Spiraea thichocarpa under different drought stress treatments 
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100%的差异蛋白有核酮糖二磷酸羧化酶（点 51）、叶绿素 a-b 结合蛋白（点 62）；上升幅度为 100%

的差异蛋白有 ATP 合酶 CF1 亚基（点 58）、NADPH 脱氢酶 M 亚基（点 56）、细胞色素 C 氧化酶亚

基ⅡPS17（点 44），上升幅度大于 100%的差异蛋白有二磷酸果糖酶 NPALDP1（点 64）。毛果绣线

菊中多是能量代谢蛋白发生显著变化，华北绣线菊中多是能量运输蛋白发生显著变化，干旱胁迫使

毛果绣线菊中光合作用相关蛋白的表达量变化更为显著。 

 

 
图 4  华北绣线菊不同干旱处理蛋白变化的定量分析 

Fig. 4  The quantitative analysis of different proteins of Spriaea fritschiana under different drought stress treatments 
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3  讨论 

3.1  干旱处理 2 种绣线菊能量代谢相关蛋白的表达与绣线菊的抗旱能力 

通过干旱处理鉴定出 20 种与光合能量代谢相关的差异蛋白（表 1），它们在光合作用三羧酸循环

和卡尔文循环中执行重要作用，并间接参与能量代谢的糖酵解和糖异生等途径。其中核酮糖–1,5–二

磷酸羧化酶–加氧酶是植物体内含量最丰富的酶，在卡尔文循环阶段催化第一个主要的碳固定反应。

毛果绣线菊与华北绣线菊中的核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶–加氧酶大亚基（ ribulose-1,5- 

bisphosphate carboxylase/oxygenase large subunit）在持续干旱胁迫时表达量都明显下调，直接影响了

2 种绣线菊对二氧化碳的固定，进而影响其对光能的吸收、传递和转换，最终可导致其光合能力下

降，与本试验中对光合生理指标的研究结果一致；并间接影响光合产物可溶性糖生成，使抗旱保护

物质减少。核酮糖二磷酸羧化酶（ribulose bisphosphate carboxylase）是卡尔文循环中起催化作用的

酶，毛果绣线菊与华北绣线菊干旱胁迫时其表达量都明显上调，这不仅能增强光合能力，增加抗旱

保护物质的合成，并产生更多能量用于各种抗性反应，以提高对干旱的抵抗能力。Hurry 等（1995）

的研究表明干旱胁迫时卡尔文循环中执行催化作用的蛋白酶类也发生上调表达，且 Strand 等（1999）

发现拟南芥干旱胁迫时也发生了同样的变化。干旱一方面会对植物代谢活动产生破坏作用，另一方

面植物也会积极调节并主动适应干旱环境（Kwang-Hyun & Daniel，2006）。植物对干旱胁迫的响应

是一个复杂的网络调控反应（Goulas et al.，2006），所以干旱胁迫可引起参与能量代谢的多种蛋白

的表达量发生下调或上调变化（范海延 等，2009）。 

在叶绿体核酮糖–1,5–二磷酸羧化酶的催化下，核酮糖–1,5–二磷酸（RuBP）与 CO2 结合，

最终产生葡萄糖，并消耗能量（赵妍，2011）。干旱胁迫下毛果绣线菊中的叶绿体核酮糖–1,5–二

磷酸羧化酶（chloroplast ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase，点 22）下调表达，说明毛果绣线菊固

定 CO2 能力降低，导致光合能力降低，生成的葡萄糖减少，抗旱保护物质减少的同时降低了其抗旱

能力。 

果糖–1,6–二磷酸醛缩酶在植物适应逆境胁迫应答反应中起一定作用，其在卡尔文循环中第一

个催化由 3C 化合物转化为 6C 化合物，细胞质中的果糖磷酸醛缩酶（质体醛缩酶）主要参与糖异生

过程中蔗糖的生物合成（陈帅，2010）。干旱胁迫时华北绣线菊中二磷酸果糖酶 NPALDP1（plastidic 

aldolase NPALDP1，点 64）上调表达，说明干旱逆境中华北绣线菊通过增强其合成糖类物质的能力，

进而增加抗旱保护物质以适应干旱胁迫。 

研究发现，23 kD 放氧复合蛋白对锰簇复合体起到保护作用（刘慧民 等，2010），而 33 kD 蛋

白与氧释放关系最为密切，特别具有稳定锰簇结构的作用（于勇 等，2001）。干旱胁迫使毛果绣线

菊中叶绿体锰稳定蛋白–Ⅱ（chloroplast manganese stabilizing protein-Ⅱ）、放氧复合 33 kD 光系统Ⅱ

蛋白（oxygen evolving complex 33 kD photosystem Ⅱ protein）显著上调表达，说明毛果绣线菊在干

旱胁迫时为避免光合作用受到影响，或者光合作用已受到影响时，通过稳定锰簇和提高 PSII 的锰簇

复合体的表达量以保护其光合能力，以维系正常的光合作用；干旱胁迫还使毛果绣线菊中 23 kD 放

氧复合蛋白（23 kD OEC protein）下调表达，使其对锰簇复合体的保护能力下降，锰簇复合体稳定

性受到影响，导致毛果绣线菊光合能力下降，与前述毛果绣线菊光合生理指标的变化分析一致。放

氧增强蛋白因子是与光合作用相关蛋白的降解产物（Yang et al.，2003）。干旱胁迫时毛果绣线菊增

强表达氧化增强子 1 和 2，说明干旱胁迫使其部分光合蛋白降解，导致其光合能力严重下降，推测

是其抗旱能力弱于华北绣线菊的原因之一。干旱胁迫时一方面毛果绣线菊部分光合作用蛋白表达量
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上调，积极维系和提高其光合能力，另一方面其部分光合作用蛋白表达量下调，导致其光合能力下

降，研究表明干旱胁迫时抗旱力弱的种类，其多个生理代谢途径往往产生明显或剧烈变化，这些变

化是为适应逆境环境而做出的各种理化调节；抗旱力强的种类其代谢多表现平稳或不受影响（Cao et 

al.，2013），据试验中毛果绣线菊光合作用蛋白的复杂变化，推测是其对干旱胁迫做出的调节或适应

性反应。 

本节分析表明，干旱胁迫主要使毛果绣线菊中参与卡尔文循环途径相关的酶和光系统Ⅱ中多数

放氧复合蛋白的表达量发生显著变化，导致其光合能力发生变化，影响光合产物糖类的合成。而干

旱胁迫主要使华北绣线菊中参与卡尔文循环代谢相关的酶表达量发生显著变化，导致其光合能力发

生变化的同时并影响光合产物糖类合成。 

3.2  干旱处理 2 种绣线菊能量运输相关蛋白的表达与绣线菊的抗旱能力 

2 种绣线菊中的 ATP 合酶亚基（ATP synthase epsilon subunit，点 8）和 ATP 合酶 CF1 亚基（ATP 

synthase CF1 epsilon subunit，点 58）在干旱处理时上调表达，使光合磷酸化过程产生更多的 ATP，

并增强卡尔文循环，使抗旱保护物质可溶性糖生成增加，增强了 2 种绣线菊的抗旱力。  

干旱胁迫时两种绣线菊中叶绿素 a/b 结合蛋白（chlorophyll a/b binding protein）均上调表达，说

明绣线菊能通过提高色素蛋白复合体的表达量以调节 2 个光系统间平衡利用光能，最终维持其正常

的光合作用适应干旱影响。 

研究表明，位于叶绿体类囊体上的 NADPH 脱氢酶参与光呼吸作用，偶联光合磷酸化作用促进

ATP 合成，同时减少活性氧产生（Bukhov et al.，2000）。干旱胁迫时华北绣线菊中 NADPH 脱氢酶

M 亚基（NADPH-quinone oxidoreductase subunit M）上调表达，说明逆境中华北绣线菊仍可增加体

内 ATP 产生，以增强抗旱能力，推测这是华北绣线菊抗旱力强的原因之一。  

干旱胁迫时华北绣线菊中的光系统Ⅰ反应中心亚基Ⅱ（photosystem I reaction center subunit Ⅱ，

点 57）下调表达，生成光合能量的能力被降低，间接导致其后续光合产物葡萄糖的合成量减少，抗

旱保护物质减少的同时也降低了其抗旱能力。 

细胞色素 C 氧化酶催化电子从细胞色素 C 转移到氧分子，产生的质子电化学梯度能合成 ATP。

该酶重要的金属中心分别存在于其亚基Ⅰ和亚基Ⅱ中，并构成了该酶的活性位点（覃芳，2011）。干

旱胁迫时华北绣线菊中细胞色素 C 氧化酶亚基ⅡPS17（putative cytochrome C oxidase subunit Ⅱ 

PS17，点 44）上调表达，说明逆境中华北绣线菊通过提高其合成 ATP 的能力，为各种代谢活动提

供所需的能量，进而适应干旱胁迫。 

分析表明，干旱胁迫主要使毛果绣线菊光系统Ⅱ中捕光色素复合蛋白和参与光合磷酸化的酶发

生显著变化，进而影响其光合电子传递能力与光合同化力形成，导致其光合能量合成受到影响。而

干旱胁迫主要使华北绣线菊 PSⅠ中反应中心蛋白和参与光合电子传递的蛋白、PSⅡ中捕光色素复合

蛋白、参与光合磷酸化与氧化磷酸化的蛋白表达量发生显著变化，影响其光合电子传递能力与光合

同化力形成的同时也导致其光合能量合成受到影响。 

4  结论 

干旱胁迫使两种绣线菊的光合速率、光补偿点、光饱和点均显著降低，但下降幅度各不相同；

干旱胁迫两种绣线菊光合能力均下降，但其利用弱光能力增强，抗旱力强的华北绣线菊适应弱光环

境的能力强于抗旱力弱的毛果绣线菊。 
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干旱胁迫使抗旱力不同的毛果和华北绣线菊光合作用相关蛋白均受到影响，毛果绣线菊中卡尔

文循环途径相关的酶、光系统Ⅱ中多数放氧复合蛋白和捕光色素复合蛋白、参与光合磷酸化的酶发

生显著变化，华北绣线菊中参与卡尔文循环代谢相关的酶、PSⅠ中反应中心蛋白和参与光合电子传

递的蛋白、PSⅡ中捕光色素复合蛋白、参与光合磷酸化与氧化磷酸化的蛋白发生明显变化。毛果绣

线菊中多是能量代谢相关蛋白发生显著变化，华北绣线菊中多是能量运输相关蛋白发生显著变化。 
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