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　 　 摘要:　 盐芥是研究耐盐机理的模式植物ꎮ 为从蛋白质水平揭示盐芥响应盐胁迫的分子机制ꎬ本研究采用同

位素标记相对和绝对定量(ｉＴＲＡＱ) 技术对不同 ＮａＣｌ 浓度处理 ７ ｄ 的盐芥叶片进行差异蛋白质组学分析ꎮ 结果表

明ꎬ盐芥叶片中共鉴定到４ ６０７个蛋白质ꎬ其中 ２８１ 个蛋白质的表达丰度显著增加ꎬ９５ 个蛋白质的表达丰度显著降

低ꎮ 盐胁迫差异表达蛋白质的 ＫＥＧＧ 代谢通路和蛋白质互作网络分析结果表明ꎬ促进植株光合作用可帮助盐芥适

应低盐环境ꎻ抑制叶绿素和支链氨基酸合成、调控应激反应基因的表达是盐芥应对中盐环境的重要因素ꎻ而有效清

除活性氧、提高渗透物质积累量和增加能量供应可能是盐芥耐受高盐环境的关键ꎮ 本研究结果为揭示盐芥应答盐

胁迫的分子响应机制提供了理论基础ꎮ
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　 　 盐胁迫是自然界中主要的非生物胁迫之一ꎬ土
壤中的高浓度盐分会使植物体内离子失衡ꎬ产生渗

透压力ꎬ从而严重影响植物的生长和发育[１]ꎮ 盐芥

９４



是一年生草本植物ꎬ属真盐生植物ꎬ多生长于盐渍化

土壤中ꎮ 盐芥是拟南芥的近亲[２￣３]ꎬ同样具有生长周

期短、基因组构成小(约为拟南芥的 ２ 倍)、种子数

目多、可利用农杆菌侵染花序法进行遗传转化试验、
遗传转化效率高等特点ꎮ 因此ꎬ近几年盐芥被提出

作为耐盐分子机理研究的理想模式植物[２ꎬ４￣５]ꎮ 虽

然盐芥和拟南芥有很多相似的特性ꎬ但两者之间的

耐盐性却存在很大差异ꎮ 通过转录组和蛋白质组学

技术分析拟南芥和盐芥在响应盐胁迫的差异时ꎬ发
现拟南芥中存在的盐胁迫响应基因ꎬ不管是否处于

盐胁迫环境ꎬ在盐芥中均能高丰度表达[６￣７]ꎬ说明盐

芥在面对逆境时是“有备无患”ꎻ而且盐芥中存在特

有的新陈代谢途径ꎬ使得其在盐胁迫条件下能减少

由植物激素所诱导的生理修饰[８]ꎬ从而能在一定程

度上承受更大的胁迫压力ꎮ 同时研究发现ꎬ盐胁迫

条件下ꎬ盐芥根系的磷酸化蛋白质组发生改变ꎬ这些

变化的磷酸化蛋白质参与了信号转导、活性氧清除、
能量途径、蛋白质合成以及蛋白质折叠等过程[９]ꎬ
这些研究为将来从磷酸化水平上研究盐芥的耐盐机

制提供了重要的理论依据ꎮ
目前ꎬ人们已从盐芥中鉴定到一些与盐胁迫耐受

相关的基因和调控因子ꎬ如编码 Ｋ＋ / Ｎａ＋转运蛋白基

因(ＴｈＨＫＴ１) [１０￣１１]、编码细胞质膜和液泡膜 Ｎａ＋ / Ｈ＋逆

向转运蛋白基因(ＴｈＮＨＸ１)和(ＴｈＳＯＳ１) [１２￣１４]、焦磷酸

酶 基 因 ( ＴｓＶＰ ) [１５￣１７]、 高 亲 和 性 Ｋ＋ 转 运 体

(ＴｈＨＡＫ５) [１８]、脯氨酸合成基因(ＴｈＰ５ＣＳ) [１９]、Ｃｕ / Ｚｎ
超氧化物歧化酶基因(ＴｈＣＳＤ) [２０] 等ꎬ且部分基因的

生物学功能已得到一定的阐述ꎮ 我们前期对盐芥叶

片和叶绿体响应盐胁迫的比较蛋白质组学的研究结

果表明ꎬ盐芥可通过 Ｎａ＋液泡区隔化ꎬ积累渗透调节

物质(如淀粉、可溶性糖、脯氨酸等)ꎬ以及维持光合效

率和生长发育等方式来适应盐胁迫环境[２１￣２２]ꎮ 本研

究在已有的研究基础上ꎬ应用先进的同位素相对标记

与绝对定量技术(ｉＴＲＡＱ)对不同盐浓度处理条件下

的盐芥叶片进行比较蛋白质组学研究ꎬ并重点分析不

同盐浓度处理对盐芥叶片蛋白质表达丰度的影响ꎬ期
望揭示盐芥适应不同盐浓度条件的蛋白质化学机制ꎬ
为揭示盐芥耐盐分子机制提供参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验材料与试验设计

将盐芥种子直接点播在基质土(营养土 ∶ 蛭

石＝ １ ∶ １ꎬ体积比)中ꎬ放置在培养箱中进行培养ꎮ
培养条件:温度为白天 ２２ ℃ꎬ晚上 ２０ ℃ꎻ相对湿度

为６０％±５％ꎻ１６ ｈ 光照ꎬ８ ｈ 黑暗ꎮ 种子发芽后ꎬ用
１ / ２ 浓度 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液每 ３ ｄ 浇灌 １ 次ꎮ ２ 个月

后ꎬ挑选长势一致的盐芥植株用含有 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ、２００
ｍｍｏｌ / Ｌ(低盐)、４００ ｍｍｏｌ / Ｌ(中盐)和 ６００ ｍｍｏｌ / Ｌ
(高盐) ＮａＣｌ 的 １ / ２ 浓度 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液进行浇

灌ꎬ每天更换新的营养液ꎬ每个盐浓度处理 ３６ 株植

株ꎮ 收集连续浇灌 ７ ｄ(根据前期的预试验确定的

盐处理时间)的盐芥叶片ꎬ每 １２ 株为 １ 个生物学重

复ꎬ液氮速冻ꎬ－８０ ℃保存备用ꎮ
１.２　 盐芥叶片蛋白质的提取、酶解及 ｉＴＲＡＱ 分析

参照 Ｗａｎｇ 等[２３] 的 ＢＰＰ 法提取盐芥叶片总蛋

白质ꎬ用预冷的甲醇和丙酮清洗蛋白质沉淀ꎬ然后溶

解在蛋白质裂解液(７ ｍｏｌ / Ｌ尿素ꎬ２ ｍｏｌ / Ｌ硫脲ꎬ４％
ＣＨＡＰＳ(一种非变性的两性离子型去垢剂)ꎬ ３０
ｍｍｏｌ / Ｌ Ｔｒｉｓ￣ＨＣｌꎬ ｐＨ ８. ５) 中ꎮ 以牛血清白蛋白

(ＢＳＡ)为标准溶液ꎬ通过 Ｂｒａｄｆｏｒｄ 测定法测定蛋白

质浓度[２４]ꎮ 取 １００ μｇ 用不同浓度的 ＮａＣｌ 处理的

盐芥叶片总蛋白质ꎬ用胰蛋白酶进行消化后ꎬ使用

ｉＴＲＡＱ 试剂分别标记 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ、２００ ｍｍｏｌ / Ｌ、４００
ｍｍｏｌ / Ｌ和 ６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理的上述叶片总蛋白

质酶解产物后ꎬ再进行等量混合ꎮ 采用强阳离子变

换(ＳＣＸ)色谱柱(４.６ ｍｍ×２５０􀆰 ０ ｍｍꎬ Ａｑｕａ Ｃ１８ꎬ ５
μｍꎬ １００ Å)对 ｉＴＲＡＱ 标记的肽段进行预分级ꎬ再通

过液相串联质谱对标记肽进行鉴定ꎬ获取差异表达

肽段信息ꎮ
１.３　 质谱数据搜库

使用 Ｐｒｏｔｅｉｎｐｉｌｏｔ 软件(Ｖｅｒｓｉｏｎ ４.５)对质谱结果

进行搜库ꎬ搜索数据库为自建的盐芥蛋白质数据库ꎬ
蛋白数据从美国国立生物技术信息中心(ＮＣＢＩ)网
站(ｈｔｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / ｇｅｎｏｍｅ / １２２６６)上
下载ꎮ 搜库参数设置为:酶类为 Ｔｒｙｐｓｉｎꎬ错误剪切

位点数为 １ꎬ固定修饰位点为 Ｃａｒｂａｍｉｄｏｍｅｔｈｙｌ(Ｃ)ꎬ
可变修饰位点为 Ｏｘｉｄａｔｉｏｎ(Ｍ)ꎮ 将 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ
处理盐芥叶片蛋白质作为对照组ꎬ ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＮａＣｌ、４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ、６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 作为处理

组ꎬ按处理组与对照组离子的峰面积比值ꎬ选择置信

度在 ９５％以上的结果进行报告ꎮ 质谱鉴定出的可

信蛋白质筛选参数应满足:可信度在 ９５％以上的肽

置信水平ꎬ至少鉴定出 ２ 条肽段ꎬ且错误发现率

(ＦＤＲ)≤１％ꎮ
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１.４　 质谱数据生物信息学分析

通过 ＫＥＧＧ 途径分析对可信鉴定的蛋白质参

与的代谢通路进行富集ꎮ 同时ꎬ对盐胁迫差异表达

蛋白质 (变化倍数> １􀆰 ５０ 或< ０􀆰 ６７ꎬＰ< ０􀆰 ０５) 进行

ＫＥＧＧ 代谢途径和蛋白质间相互作用网络分析(ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｓｔｒｉｎｇ￣ｄｂ.ｏｒｇ / ｃｇｉ / ｉｎｐｕｔ.ｐｌ)ꎮ
１.５　 部分盐胁迫差异表达蛋白质对应基因的 ｑＲＴ￣
ＰＣＲ 分析

　 　 提取用不同盐浓度处理的盐芥叶片总 ＲＮＡꎬ取

１ μｇ总 ＲＮＡ 反转录成 ｃＤＮＡꎬ并将反转录后的 ｃＤ￣
ＮＡ 样品稀释 ５ 倍后用于 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析ꎬ每个样品

至少重复 ３ 次 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 试验ꎮ 取 １ μｌ 稀释后的

ｃＤＮＡ 加入到 ＳＹＢＲ Ｇｒｅｅｎ ＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ ｍｉｘ 体系中ꎬ
使用 Ｍｘ３００５Ｐ 荧光定量 ＰＣＲ 仪进行 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 试

验ꎬ 盐 芥 的 ａｃｔｉｎ 基 因 ( ＮＣＢＩ 基 因 登 录 号

３１２２８３２６４)作为内参基因ꎮ 用于 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 的引物

序列详见表 １ꎮ

表 １　 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 分析所用的引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｕｓｅｄ ｆｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｒｅａｌ￣ｔｉｍｅ ＰＣＲ

蛋白质序列登录号 蛋白质名称　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 引物序列(５′→３′) 　 　 　 　

ＸＰ＿００６４１３０７４.１ 原叶绿素还原酶 Ｂ(ＰＯＲＢ) Ｆ:ＡＴＴＣＧＧＧＡＴＴＴＴＴＡＧＡＴＧＴＣＴＧＡＣ

Ｒ:ＣＣＡＡＣＴＴＴＴＡＴＴＴＣＴＴＴＴＧＴＴＧＴＧ

ＸＰ＿００６４１１３１３.１ 尿卟啉原脱羧酶 ２(ＵＲＯＤ２) Ｆ:ＡＡＡＣＡＡＡＣＴＣＡＣＣＣＧＡＡＣＣＴＡＣＣ

Ｒ:ＴＣＣＡＡＣＴＴＴＡＡＴＡＣＣＡＴＧＣＣＣＴＡ

ＸＰ＿００６３９９３１７.１ 卟啉原脱氨酶(ＰＢＧＤ) Ｆ:ＡＧＣＡＴＡＣＧＡＡＡＣＡＣＧＡＡＡＡＡＡＧＣ

Ｒ:ＣＴＣＧＧＧＴＡＡＡＴＡＡＧＴＴＧＧＧＡＣＡＴ

ＸＰ＿００６４０３８３７.１ ３０Ｓ 核糖体蛋白 ２(３０Ｓ ＲＰ￣２) Ｆ:ＣＡＴＣＡＴＣＴＣＣＴＧＡＴＴＴＡＴＣＧＣＴＧ

Ｒ:ＡＡＡＧＧＣＴＣＴＴＴＧＴＴＡＣＡＣＴＡＣＧＣ

ＸＰ＿００６３９８８７０.１ 铁氧还蛋白依赖性谷氨酸合酶 １(Ｆｄ￣ＧＯＧＡＴ１) Ｆ:ＡＴＧＴＡＧＣＡＧＡＡＧＡＧＧＴＧＡＧＡＧＧ

Ｒ:ＧＴＡＧＴＣＣＡＧＣＡＧＡＣＧＡＡＡＧＡＡＧ

ＸＰ＿００６４１１２１２.１ δ￣１￣吡咯￣５￣羧酸合成酶 Ａ(Ｐ５ＣＳ￣Ａ) Ｆ:ＡＧＧＴＴＧＧＧＡＣＣＧＣＴＧＴＴＧＴＴＡＣ

Ｒ:ＡＴＧＧＧＧＣＴＣＴＴＣＴＧＧＴＧＣＴＴＡＴ

ＸＰ＿００６３９２７１７.１ 乙醛脱氢酶家族 ７ 成员 Ｂ４(ＡＬＤＨ７Ｂ４) Ｆ:ＡＡＡＧＧＴＴＴＧＡＡＡＧＣＴＴＧＣＧＡＧＧ

Ｒ:ＧＧＧＣＧＴＴＣＴＧＡＡＧＧＴＡＴＧＡＣＴＧ

ＸＰ＿００６４１９０９３.１ 脱镁叶绿酸加氧酶(ＰＡＯ) Ｆ:ＧＡＧＡＡＧＣＡＡＧＴＣＧＧＡＡＡＡＧＧＡＡＡ

Ｒ:ＧＧＴＧＧＴＧＧＧＡＧＡＴＡＡＡＡＡＧＧＧＡＡ

ＸＰ＿００６４０４３７６.１ 叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白 ４(ＣＰ４) Ｆ:ＧＴＡＣＧＡＣＧＣＴＧＧＡＡＡＡＧＡＧＣＡＧＴＡ

Ｒ:ＴＧＧＧＡＧＣＡＡＡＧＴＴＡＡＧＡＧＧＧＴＴＡＡ

肌动蛋白(Ａｃｔｉｎ) Ｆ:ＣＡＡＴＧＴＣＣＣＴＧＣＣＡＴＧＴＡＴＧＴ

Ｒ:ＧＡＡＣＴＧＣＴＣＴＴＡＧＣＴＧＴＣＴＣＡ

２　 结果与分析

２.１　 盐芥叶片蛋白质种类分析及盐胁迫差异表达

蛋白质的筛选

　 　 应用 ｉＴＲＡＱ 技术结合 ＡＢ５６００＋ 高端生物质谱

仪对盐芥叶片总蛋白质进行定量分析ꎬ３ 次 ｉＴＲＡＱ
重复鉴定出的可信蛋白质数分别为３ ７５０个、３ ８９７
个和３ ９０１个ꎬ共计４ ６０７个蛋白质至少在 １ 次重复

中鉴定到的可信的盐芥叶片总蛋白质ꎬ其中３ ８１１个

蛋白质至少在 ２ 次重复试验中得到可信鉴定(图
１Ａ)ꎮ 这３ ８１１个可信蛋白质参与了 １８ 条代谢途径ꎬ
其中碳水化合物代谢途径参与的蛋白质种类最多

(９８８ 个蛋白质)ꎬ其次是翻译类蛋白质(８９５ 个蛋白

质)与折叠、分类和降解类蛋白质(８３０ 个蛋白质)、
氨基酸代谢(５７９ 个蛋白质)、信号转导(５４７ 个蛋白

质)、运输和分解代谢(５２２ 个蛋白质)、脂质代谢

(４９６ 个蛋白质)、环境适应(４５２ 种蛋白质)、能量代

谢(４１６ 种蛋白质)等代谢途径类蛋白质(图 １Ｂ)ꎮ
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以 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理的盐芥叶片为对照ꎬ盐
胁迫处理后共检测到 ３７６ 个盐胁迫差异表达蛋白质

(变化倍数>１􀆰 ５ 或<０􀆰 ６７ꎬＰ<０􀆰 ０５) (图 １Ｃ)ꎬ其中

２８１ 个蛋白质的表达丰度显著增加ꎬ９５ 个蛋白质的

表达丰度显著降低ꎻ其中低盐处理 ( ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＮａＣｌ)检测到 ５７ 个差异表达的蛋白质ꎬ其中表达丰

度增加的蛋白质 ４３ 个ꎬ丰度降低的蛋白质 １４ 个ꎻ中
盐环境(４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ)引起 １０８ 个蛋白质的表

达丰度发生显著改变ꎬ２４ 个显著增加ꎬ８４ 个显著降

低ꎻ高盐条件下(６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ)共有 ２６３ 个蛋白

质的表达丰度发生显著改变ꎬ２５２ 个表达丰度增加ꎬ
１１ 个表达丰度降低ꎮ 通过比较不同盐浓度处理条

件下的差异表达蛋白质数量发现ꎬ盐处理浓度越高ꎬ
表达丰度发生显著改变的蛋白质数目越多ꎬ说明盐

芥植株需要调控更多蛋白质的表达来应对高盐环

境ꎮ

Ａ:３ 次 ｉＴＲＡＱ 试验重复鉴定的盐芥叶片蛋白质总数的维恩图ꎻＢ:低盐处理(２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ)、中盐处理(４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ)和高盐处理

(６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ)条件下差异表达蛋白质的数目ꎻＣ:３ ８１１个可信鉴定蛋白质的 ＫＥＧＧ 代谢通路分析ꎮ ａ:氨基酸代谢ꎻｂ:其他次级代谢物

的合成ꎻｃ:碳水化合物代谢ꎻｄ:能量代谢ꎻｅ:环境适应ꎻｆ:折叠、分类和降解ꎻｇ:多糖生物合成与代谢ꎻｈ:脂质代谢ꎻｉ:膜运输ꎻｊ:辅助因子和维

生素代谢ꎻｋ:其他氨基酸代谢ꎻｌ:萜类化合物和聚酮类化合物代谢ꎻｍ:核苷酸代谢ꎻｎ:复制和修复ꎻｏ:信号转导ꎻｐ:转录ꎻｑ:翻译ꎻｒ:运输和分

解代谢ꎮ
图 １　 利用同位素标记相对和绝对定量( ｉＴＲＡＱ)技术分析不同盐处理条件下盐芥叶片的蛋白质

Ｆｉｇ.１　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｏｔａｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｅｕｔｒｅｍａ ｓａｌｓｕｇｉｎｅｕｍ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｕｓｉｎｇ ｉｓｏｂａｒｉｃ ｔａｇｓ ｆｏｒ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｎｄ ａｂｓｏ￣
ｌｕｔｅ ｑｕａｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ( ｉＴＲＡＱ) ￣ｂａｓｅｄ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ

２.２　 盐胁迫差异表达蛋白质的ＫＥＧＧ代谢通路分析

对 ３７６ 个盐胁迫差异表达蛋白质参与的代谢通

路进行分析ꎬ发现它们主要富集到 ２６ 条代谢途径中

(仅统计蛋白质数量≥４ 个的代谢途径) (图 ２、表
２)ꎬ包括能量代谢、其他氨基酸代谢、氨基酸代谢、
碳水化合物代谢途径等ꎮ 其中能量代谢包括光合作

用￣天线蛋白、氧化磷酸化和硫代谢ꎻ谷胱甘肽代谢、
硒化合物代谢和 β￣丙氨酸代谢属于其他氨基酸代

谢途径ꎻ缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成、酪氨

酸代谢、精氨酸和脯氨酸代谢、半胱氨酸和甲硫氨酸

代谢、甘氨酸、丝氨酸和苏氨酸代谢属于氨基酸代

谢ꎻ碳水化合物代谢途径包括半乳糖代谢、氨基糖和

核苷酸糖代谢、糖酵解 /糖异生、丙酮酸代谢、乙醛酸

和二羧酸代谢、淀粉和蔗糖代谢ꎮ 此外ꎬ卟啉和叶绿

素代谢、核糖体、ＲＮＡ 转运、内质网中的蛋白质加工

过程、苯丙素生物合成、嘌呤代谢、２￣氧代羧酸代谢

等代谢途径也受到盐胁迫的影响(图 ２)ꎮ
　 　 进一步比较不同盐浓度处理条件下差异表达蛋

白质富集的代谢通路后发现ꎬ低盐浓度处理显著诱

导了光合作用天线蛋白和参与氧化磷酸化途径的蛋
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图 ２　 盐胁迫差异表达蛋白质的 ＫＥＧＧ 代谢通路分析

Ｆｉｇ.２　 ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

白质的丰度积累ꎬ包括叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白 １(ＣＰ１ꎬ
ＸＰ＿ ００６４１５５３７. １)、 ＣＰ２ ( ＸＰ ＿ ０２４０１２７８７. １)、 ＣＰ４
(ＸＰ＿００６４０４３７６.１)、ＣＰ６(ＸＰ ＿００６４０３５２０.１)、ＣＰ２４
１０Ｂ(ＸＰ＿００６４１６８７７.１)、光系统Ⅰ反应中心亚基Ⅲ
(ＰｓａＦꎬＸＰ ＿ ００６４１５３３９. １) 和 ＡＴＰ 酶亚基 ８ ( ＡＴ￣
Ｐａｓｅ８ꎬＸＰ＿００６３９７３４４.２)ꎮ 中等盐度处理却显著降

低了大部分参与卟啉和叶绿素代谢、缬氨酸生物合

成、亮氨酸生物合成和异亮氨酸生物合成以及半胱

氨酸和甲硫氨酸代谢途径蛋白质的表达ꎬ其中参与

卟啉和叶绿素代谢途径的蛋白质为胆色素原脱氨酶

(ＰＢＧＤꎬ ＸＰ ＿ ００６３９９３１７. １ )、 尿卟啉原脱羧酶 ２
(ＵＲＯＤ２ꎬＸＰ＿００６４１１３１３.１)、谷氨酸￣１￣半醛 ２ꎬ１￣氨
基变位酶 ２(ＧＳＡＭ２ꎬＸＰ＿００６４０４２２３.１)、原叶绿素还

原酶 Ｂ(ＰＯＲＢꎬＸＰ ＿００６４１３０７４. １)、镁螯合酶亚基

ＣｈｌＩ￣１(ＣＨＬＩ１ꎬ ＸＰ＿００６４１４０９６.１)ꎬ以及脱镁叶绿素

加氧酶(ＰＡＯꎬ ＸＰ＿００６４１９０９３.１)ꎻ参与缬氨酸、亮氨

酸和异亮氨酸生物合成途径的蛋白质包括 ３￣异丙

基苹果酸脱氢酶 ３( ＩＭＤＨ３ꎬＸＰ＿００６３９９９３１.１)、３￣异
丙基 苹 果 酸 脱 水 酶 小 亚 基 １ ( ＩＰＭＤ￣Ｓ１ꎬ ＸＰ ＿
００６４１１５８５. １ )、 乙 酰 乳 酸 合 酶 １ ( ＡＬＳ１ꎬ ＸＰ ＿
００６４０４２３７. １ )、 苏 氨 酸 脱 水 酶 ( ＴＨＤ１ꎬ ＸＰ ＿
０２４０１５５１５.１)ꎻ参与半胱氨酸和甲硫氨酸代谢途径

的蛋白质有 ６ 个ꎬ包括 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸氧化酶

２(ＡＣＯ２ꎬＸＰ＿００６３９１８９７.１)、ＡＣＯ４(ＸＰ＿００６４１８０７０.
１)、Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合酶(ＳＡＭＳꎬＸＰ＿００６３９６３７６.１)、
ＳＡＭＳ２ ( ＸＰ ＿ ００６３９７９００. １ 和 ＸＰ ＿ ００６４０６７３６. １)、
ＳＡＭＳ３(ＸＰ＿００６４１０８６０.１)和胱氨酸裂解酶(ＣＯＲＩ３ꎬ
ＸＰ＿００６４１３５３７.１)(图 ３)ꎮ 高盐浓度处理条件下ꎬ大
部分参与谷胱甘肽代谢、精氨酸和脯氨酸代谢、糖降

解 /糖异生ꎬ以及氨基糖和核苷糖代谢途径的蛋白质

表达丰度显著增加ꎬ包括 １０ 种谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶

( ＧＳＴ￣Ｚ１、 ＧＳＴ￣Ｕ１６、 ＧＳＴ￣Ｕ１７、 ＧＳＴ￣Ｕ１９、 ＧＳＴ￣Ｕ２７、
ＧＳＴ￣Ｆ３、 ＧＳＴ￣Ｆ８、 ＧＳＴ￣Ｆ９、 ＧＳＴ￣ＤＪＡＲ２ 和 ＧＳＴ￣
ＤＨＡＲ１)、磷脂氢过氧化物谷胱甘肽过氧化物酶 ６
(ＰＨＧＰ６ꎬＸＰ＿００６３９６８８０.１)、谷胱甘肽过氧化物酶 ７
(ＧＰＸ７ꎬＸＰ＿００６４１２５４３.１)ꎬ以及吡咯啉￣５￣羧酸还原

酶(ＰＹＣＲꎬＸＰ＿００６３９９９９７.１)、δ￣１￣吡咯啉￣５￣羧酸合

酶 Ａ ( Ｐ５ＣＳ￣Ａꎬ ＸＰ ＿ ００６４１１２１２. １ )、 精 氨 酸 酶 １
(ＡＲＧ１ꎬＸＰ＿００６３９７２４９.１)、醛脱氢酶家族 ７ 成员 Ｂ４
(ＡＬＤＨ７Ｂ４ꎬＸＰ＿００６３９２７１７.１)、磷酸甘油酸变位酶 ４
(ＰＧＭ４ꎬ ＸＰ ＿ ００６４０４０２５. １ )、 醛糖 １￣差向异构酶

(ＡＬＥ１ꎬＸＰ＿００６４０４３３９.１)、２ꎬ３￣二磷酸甘油酸非依

赖性磷酸甘油酸变位酶 ２(ＰＭＧ２ꎬＸＰ＿００６４０７７６１.
１)、 ＮＡＤＰＨ 依 赖 性 醛 酮 还 原 酶 ( ＡＫＲꎬ ＸＰ ＿
００６４１０９６８. １ )、 葡 萄 糖￣６￣磷 酸 １￣差 向 异 构 酶

(ＧＬＰＥꎬＸＰ＿００６４１３２５５.２)、ＵＤＰ￣葡萄糖 ４￣差向异

构酶 ４(ＵＧＥ４ꎬＸＰ＿００６３９１６１７.１)、β￣Ｄ￣木糖苷酶 ４
(ＸＹＬ４ꎬＸＰ ＿００６３９４１３６. １)、内切几丁质酶 ( ＣＨＩꎬ
ＸＰ＿ ００６３９７５２９. １ 和 ＸＰ ＿ ００６３９７５３０. １ ) 和 ＣＨ２５
( ＸＰ ＿ ００６４０７３２８. １ )、 果 糖 激 酶 １ ( ＦＲＫ１ꎬ ＸＰ ＿
００６４１０２７３. １ )、 壳 三 糖 苷 酶 １ ( ＣＨＩＴ１ꎬ ＸＰ ＿
００６４１３９３５.１)和葡萄糖￣１￣磷酸腺苷酸转移酶大亚

基 ３(ＧＬＧＬ３ꎬＸＰ＿０２４００５２９３.１)(图 ３)ꎮ 这些结果

表明ꎬ盐芥可能通过调控不同的代谢途径来适应

不同的盐胁迫环境ꎮ

３５常丽丽等:盐芥叶片应答盐胁迫的蛋白质组学分析



表 ２　 通过质谱鉴定的盐芥叶片关键盐胁迫差异表达蛋白质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍａｓｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｋｅｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｆｒｏｍ Ｅｕｔｒｅｍａ ｓａｌｓｕｇｉｎｅｕｍ ｌｅａｖｅｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

作用　 　 　 　 　 蛋白质序列登录号 蛋白质名称　 　 　 　 　 　 　 　 　 　
盐处理后蛋白质差异表达倍数

低盐处理 中盐处理 高盐处理

光合作用￣天线蛋白 ＸＰ＿００６４０３５２０.１ 叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白 １ １.６２↑ １.３０ １.２７
ＸＰ＿００６４０４３７６.１ 叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白 ４ ２.１７↑ １.２５ １.４０
ＸＰ＿００６４１５５３７.１ 叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白 ６ １.５７↑ １.２３ １.３０
ＸＰ＿００６４１６８７７.１ 叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白 ＣＰ２４ １.５２↑ １.０３ １.１３
ＸＰ＿０２４０１２７８７.１ 叶绿素 ａ / ｂ 结合蛋白 ２ １.６４↑ １.００ １.１７

氧化磷酸化 ＸＰ＿００６３９７３４４.２ ＡＴＰ 酶亚基 ８ １.７８↑ １.３２ １.３６
ＸＰ＿００６４０９０９４.１ ＡＴＰ 酶 １ １.５５↑ １.１６ １.３３
ＸＰ＿００６４１２４７１.１ 细胞色素 ｂ￣ｃ１ 复合物亚基 ０.９６ １.０５ １.５２↑
ＸＰ＿０２４００５２３５.１ ＡＴＰ 合成酶 Ｇ 亚基 １.２４ １.１０ １.５３↑
ＸＰ＿０２４０１４８８８.１ ＡＴＰ 合成酶 ε 亚基 ０.８０ １.１６ １.６４↑

卟啉和叶绿素代谢 ＸＰ＿００６４０４２２３.１ 谷氨酸￣１￣半醛 ２ꎬ１￣氨基变位酶 ２ ０.８９ ０.６６↓ ０.８７
ＸＰ＿００６４１４０９６.１ 镁螯合酶亚基 ＣｈｌＩ￣１ ０.７３ ０.４８↓ ０.８１
ＸＰ＿００６４１３０７４.１ 原叶绿素还原酶 Ｂ ０.８５ ０.５８↓ ０.９３
ＸＰ＿００６４１１３１３.１ 尿卟啉原脱羧酶 ２ ０.８３ ０.６５↓ ０.８６
ＸＰ＿００６３９９３１７.１ 胆色素原脱氨酶 ０.８４ ０.６５↓ ０.９４
ＸＰ＿００６４１９０９３.１ 脱镁叶绿素加氧酶 １.２８ １.３７ １.６１↑

缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成 ＸＰ＿００６４１１５８５.１ ３￣异丙基苹果酸脱水酶小亚基 １ ０.８０ ０.６４↓ ０.７０
ＸＰ＿００６３９９９３１.１ ３￣异丙基苹果酸脱氢酶 ３ ０.８１ ０.５８↓ ０.６９
ＸＰ＿００６４０４２３７.１ 乙酰乳酸合酶 １ ０.８９ ０.６４↓ ０.８８
ＸＰ＿０２４０１５５１５.１ 苏氨酸脱水酶 ０.８９ ０.６５↓ ０.８２

半胱氨酸和甲硫氨酸代谢 ＸＰ＿００６３９１８９７.１ １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸氧化酶 ２ ０.６８ ０.６４↓ ０.９７
ＸＰ＿００６４１８０７０.１ １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸氧化酶 ４ ０.７７ ０.５６↓ ０.８５
ＸＰ＿００６３９６３７６.１ Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合酶 ０.７３ ０.５０↓ ０.７７
ＸＰ＿００６４０６７３６.１ Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合酶 ２ ０.６３ ０.３７↓ ０.５９
ＸＰ＿００６３９７９００.１ Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合酶 ２ ０.７６ ０.６４↓ ０.７４
ＸＰ＿００６４１０８６０.１ Ｓ￣腺苷甲硫氨酸合酶 ３ ０.７２ ０.５５↓ ０.７９
ＸＰ＿００６４１３５３７.１ 胱氨酸裂解酶 ＣＯＲＩ３ １.２９ １.２５ １.５５↑

谷胱甘肽代谢 ＸＰ＿００６４１６４９２.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 ＤＨＡＲ１ ０.９５ １.２３ １.５１↑
ＸＰ＿００６３９０３２５.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 ＤＨＡＲ２ １.０９ １.０６ １.５８↑
ＸＰ＿００６３９６４６３.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 Ｆ３ １.２３ １.４７ １.５３↑
ＸＰ＿００６３９７９６９.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 Ｆ８ １.０５ １.１９ １.５５↑
ＸＰ＿０２４００４２８０.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 Ｆ９ ０.９４ ０.９７ １.５１↑
ＸＰ＿００６３９２２５５.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 Ｕ１６ １.４２ １.４０ １.７９↑
ＸＰ＿００６４１７４７４.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 Ｕ１７ １.５２↑ １.５７↑ １.８１↑
ＸＰ＿００６３８９９９１.１ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 Ｕ１９ １.１０ １.１１ １.５２↑
ＸＰ＿００６４１９１５２.２ 谷胱甘肽 Ｓ￣转移酶 Ｕ２７ １.６２↑ １.４８ １.４９
ＸＰ＿００６３９６８８０.１ 磷脂氢过氧化物谷胱甘肽过氧化物酶 ６ １.０８ １.１５ １.６２↑
ＸＰ＿００６４１２５４３.１ 谷胱甘肽过氧化物酶 ７ １.１０ １.１６ １.５４↑

精氨酸和脯氨酸代谢 ＸＰ＿００６３９７２４９.１ 精氨酸酶 １ １.１３ １.１７ １.５７↑
ＸＰ＿００６４１１２１２.１ δ￣１￣吡咯啉￣５￣羧酸合酶 Ａ １.４５ １.４３ １.８５↑
ＸＰ＿００６３９９９９７.１ 吡咯啉￣５￣羧酸还原酶 １.０９ １.０８ １.６０↑
ＸＰ＿００６３９２７１７.１ 醛脱氢酶家族 ７ 成员 Ｂ４ １.４６ １.２６ １.７０↑

糖降解 / 糖异生 ＸＰ＿００６３９２７１７.１ 醛脱氢酶家族 ７ 成员 Ｂ４ １.４６ １.２６ １.７０↑
ＸＰ＿００６４０４３３９.１ 醛糖 １￣差向异构酶 １.０３ ０.９２ １.７９↑
ＸＰ＿００６４１０９６８.１ ＮＡＤＰＨ 依赖性醛酮还原酶 １.０６ ０.８４ １.５０↑
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

作用　 　 　 　 　 蛋白质序列登录号 蛋白质名称　 　 　 　 　 　 　 　 　 　
盐处理后蛋白质差异表达倍数

低盐处理 中盐处理 高盐处理

ＸＰ＿００６４０７７６１.１ ２ꎬ３￣二磷酸甘油酸非依赖性磷酸甘油酸变位酶 ２ １.１１ １.０６ １.５２↑
ＸＰ＿００６４１３２５５.２ 葡萄糖￣６￣磷酸 １￣差向异构酶 １.０８ １.１１ １.５４↑
ＸＰ＿００６４０４０２５.１ 磷酸甘油酸变位酶 ４ ０.８４ ０.６６↓ ０.９６

氨基糖和核苷酸糖代谢途径 ＸＰ＿００６３９４１３６.１ β￣Ｄ￣木糖苷酶 ４ １.２３ １.１８ １.５１↑
ＸＰ＿００６４１３９３５.１ 壳三糖苷酶 １ １.４６ １.４９ ２.２２↑
ＸＰ＿００６４０７３２８.１ 内切几丁质酶 ＣＨ２５ １.５７↑ １.０１ ４.０１↑
ＸＰ＿００６３９７５２９.１ 内切几丁质酶 ＣＨＩ １.４９ １.５２↑ ３.９７↑
ＸＰ＿００６３９７５３０.１ 内切几丁质酶 ＣＨＩ １.１０ １.０９ １.６６↑
ＸＰ＿０２４００５２９３.１ 葡萄糖￣１￣磷酸腺苷酸转移酶大亚基 ３ １.０９ １.３７ ２.２０↑
ＸＰ＿００６４１０２７３.１ 果糖激酶 １ １.１０ １.１０ １.７７↑
ＸＰ＿００６３９１６１７.１ ＵＤＰ￣葡萄糖 ４￣差向异构酶 ４ １.２７ １.１０ １.５８↑

淀粉和蔗糖代谢 ＸＰ＿００６４１２８１９.１ 外核苷酸焦磷酸酶 / 磷酸二酯酶家族成员 ３ １.１２ １.２１ １.５５↑
ＸＰ＿００６４０７１９９.１ 葡聚糖内￣１ꎬ３￣β￣葡萄糖苷酶 ４ １.２０ １.３９ ２.６９↑
ＸＰ＿０２４００５２９３.１ 葡萄糖￣１￣磷酸腺苷酸转移酶大亚基 ３ １.０９ １.３７ ２.２０↑
ＸＰ＿００６４１０２７３.１ 果糖激酶 １ １.１０ １.１０ １.７７↑
ＸＰ＿０２４０１０５２２.１ 蔗糖合成酶 ３ １.７８↑ １.６４↑ １.６３↑
ＸＰ＿００６４１７２５５.１ β￣呋喃果糖苷酶 ４ ０.７４ ０.６０↓ ０.７５

核糖体 ＸＰ＿００６４０８２１３.１ ４０Ｓ 核糖体蛋白 Ｓ１６￣１ １.２２ ０.８８ ０.６６↓
ＸＰ＿００６４１１４５４.１ ４０Ｓ 核糖体蛋白 Ｓ２￣２ １.０４ ０.８１ ０.６４↓
ＸＰ＿０２４０１６４４３.１ ４０Ｓ 核糖体蛋白 Ｓ２５￣３ ２.１０↑ ２.１４↑ ４.１８↑
ＸＰ＿００６４００５９７.１ ４０Ｓ 核糖体蛋白 Ｓ８￣１ １.２１ １.１９ １.６６↑
ＸＰ＿００６４０９５５１.１ ４０Ｓ 核糖体蛋白 Ｓ８￣１ １.１６ １.２５ １.６５↑
ＸＰ＿００６４０５４１１.１ ５０Ｓ 核糖体蛋白 Ｌ２７ ０.６１↓ ０.６５↓ ０.８２
ＸＰ＿００６４１７８１５.１ ５０Ｓ 核糖体蛋白 Ｌ４ ０.８４ １.４４ ２.０６↑
ＸＰ＿００６４１１１７５.１ ６０Ｓ 核糖体蛋白 Ｌ２３ａ￣１ １.６７↑ １.４７ １.８７↑
ＸＰ＿００６４１０８３３.１ ６０Ｓ 核糖体蛋白 Ｌ２４￣１ １.１４ １.１５ １.６１↑
ＸＰ＿００６３９０９９２.１ ６０Ｓ 核糖体蛋白 Ｌ３４￣２ １.５１↑ １.４５ １.９１↑
ＸＰ＿００６４０７６５７.１ ６０Ｓ 核糖体蛋白 Ｌ４￣１ ０.８４ ０.７０ ０.６６↓

丙酮酸代谢 ＸＰ＿００６４１１００４.１ 乙酰辅酶 Ａ 羧化酶羧基转移酶 α 亚基 ０.８２ ０.６３↓ ０.８９
ＸＰ＿００６３９２７１７.１ 醛脱氢酶家族 ７ 成员 Ｂ４ １.４６ １.２６ １.７０↑
ＸＰ＿００６４０７４９９.１ 羟酰谷氨酸水解酶 １.０３ １.０１ １.５４↑
ＸＰ＿００６４１７３０７.１ 乳糖谷胱甘肽裂解酶 ＧＬＸ１ 亚型 Ｘ２ １.１８ １.２４ １.７０↑
ＸＰ＿０２４０１６８１７.１ 磷酸烯醇丙酮酸羧化酶 ２ 异型体 Ｘ１ １.５２↑ １.０９ ０.８５

内质网中的蛋白质加工过程 ＸＰ＿００６４１３４６４.１ 内质素 ０.９３ １.０９ ２.２１↑
ＸＰ＿００６４０１３４２.１ 葡萄糖苷酶 ２ 亚基 β 亚型 Ｘ１ １.１５ ０.９９ １.５４↑
ＸＰ＿００６４１８３２３.１ ＧＴＰ 结合蛋白 ＳＡＲ１Ａ １.３７ １.２９ １.６０↑
ＸＰ＿００６４１４３１８.１ ７０ ｋｕ 热激蛋白 ０.８９ ０.８９ １.７０↑
ＸＰ＿００６３９６７０９.１ ＵＢＸ 结构域蛋白 ４ １.０７ １.０２ １.５２↑
ＸＰ＿００６４０９１２１.１ 前蛋白易位酶 ＳＣＹ１ 亚基 １.５３↑ ０.９５ １.０１
ＸＰ＿００６４１６２６７.１ 蛋白质硫键异构酶 １￣１ １.０１ １.０１ １.５７↑
ＸＰ＿００６３９００８１.１ 蛋白质硫键异构酶 １￣２ ０.９２ ０.９１ １.５６↑
ＸＰ＿００６４０３５１１.１ 蛋白质硫键异构酶 １￣３ １.０２ １.０５ １.６０↑
ＸＰ＿００６４００８２６.１ 蛋白质硫键异构酶 １￣４ １.０４ １.１２ ２.０１↑
ＸＰ＿００６３９５７３５.１ ＳＫＰ１ 样蛋白 １８ ０.６５↓ ０.７９ ０.７８
ＸＰ＿００６３９９９０８.１ 易位相关蛋白 β 亚基 １.３１ １.２３ １.６２↑
ＸＰ＿０２４０１４１３３.１ 内质网相关降解蛋白 １ 的泛素识别因子 １.０２ １.０１ １.５４↑
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续表２　 Ｃｏｎｔｉｎｕｅｄ２

作用　 　 　 　 　 蛋白质序列登录号 蛋白质名称　 　 　 　 　 　 　 　 　 　
盐处理后蛋白质差异表达倍数

低盐处理 中盐处理 高盐处理

ＸＰ＿０２４０１５２３２.１ 易位蛋白 １.１５ １.２５ １.５３↑

ＲＮＡ 转运 ＸＰ＿００６４０３８３７.１ ３０Ｓ 核糖体蛋白 ２ ０.８２ ０.６６↓ ０.８９

ＸＰ＿００６３９０１５４.１ 真核翻译起始因子 ５Ｂ １.２３ １.１９ １.６１↑

ＸＰ＿００６４０１７００.１ 内输蛋白 β￣１ 亚基 １.５２↑ １.１７ １.１４

ＸＰ＿００６３９７６８１.１ 核孔复合蛋白 ＮＵＰ６２ １.１６ １.２２ １.５５↑

ＸＰ＿００６４０６９４５.１ 丝氨酸苏氨酸激酶受体相关蛋白 ０.８８ ０.６４↓ １.１１
低盐处理:２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎻ中盐处理:４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎻ高盐处理:６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎮ “↑”表示表达丰度显著增加ꎬ“↓”代表表达丰度显著降
低ꎮ

低盐处理:２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎻ中盐处理:４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎻ高盐处理:６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌꎮ 黑色圆圈代表表达丰度显著增加ꎻ白色圆圈代表表

达丰度显著降低ꎻ灰色圆圈表示表达丰度变化不显著ꎮ
图 ３　 不同 ＮａＣｌ 浓度处理条件下差异表达蛋白质的 ＫＥＧＧ 代谢通路分析

Ｆｉｇ.３　 ＫＥＧＧ ｐａｔｈｗａｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ＮａＣｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ
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２.３　 盐胁迫差异表达蛋白质间的互作调控网络分

析

　 　 ＳＴＲＩＮＧ 数据库可用来分析蛋白质间的相互作

用ꎬ本研究采用最高置信度(得分大于 ０.９)和马尔可

夫聚类(ＭＣＬ)算法来呈现盐胁迫差异表达蛋白质之

间的互作调控网络ꎬ结果如图 ４ 所示ꎮ 第Ⅰ类蛋白质

主要参与光合作用、叶绿素合成和蛋白质降解途径ꎬ
含有 １０ 个蛋白质:ＣＰ１、ＣＰ４、ＣＰ６、ＣＰ２４￣１０Ｂ、ＰｓａＦ、核
酮糖二磷酸羧化酶 /加氧酶(Ｒｕｂｉｓｃｏ)活化酶(ＲＣＡꎬ
ＸＰ＿００６４１１２０５. １)、弯曲类囊体蛋白 １Ａ(ＣＵＲＴ１Ａꎬ
ＸＰ＿００６３９６２９５.１)、ＰＯＲＢ、２６Ｓ 蛋白酶体非 ＡＴＰ 酶调

节亚基 ７(ＰＳＭＤ７ꎬＸＰ＿００６３９９０３６.１)和 ＵＰＦ０６０３ 蛋白

Ａｔ１ｇ５４７８０(ＵＰＦ０６０３ꎬＸＰ＿００６３９２４８７.１)ꎮ 第Ⅱ类包括 ５
个蛋白质ꎬ主要参与卟啉和叶绿素代谢ꎬ分别是

ＧＳＡＭ２、 ＰＢＧＤ、 ＵＲＯＤ２、 ＣＨＬＩ１ 和 未 知 蛋 白 质

ＬＯＣ１８０１６８３５(Ｙｃｆ５４ꎬＸＰ＿００６４０１１０９.１)ꎮ 第Ⅲ类包括

６ 个蛋白质ꎬ主要参与硫代谢和丙酮酸代谢ꎬ包括 ５′￣
腺苷酸还原酶 ２(ＡＰＲ２ꎬＸＰ＿００６３９１９１９.１)、过硫化双

加氧酶 ＥＴＨＥ１(ＥＴＨＥ１ꎬＸＰ＿００６３９２７７９.１)、羟酰谷氨

酸水解酶(ＨＡＧＨꎬＸＰ ＿００６４０７４９９.１)、ＡＴＰ￣硫酰酶 １
(ＡＴＰ￣Ｓ１ꎬＸＰ ＿００６４０６１１８. １)和 ＡＴＰ￣硫酰酶 ３(ＡＴＰ￣
Ｓ３ꎬＸＰ＿００６４１４６６５.１)、乳酰谷胱甘肽裂解酶(ＧＬＸ１ꎬ
ＸＰ＿００６４１７３０６.１)ꎮ 第Ⅳ类含有 ７ 个蛋白质ꎬ包括葡

萄糖苷酶 ２(ＧＳ２ꎬＸＰ＿００６４０１３４２.１)、内质素(ＥＰꎬＸＰ＿
００６４１３４６４.１)、蛋白质二硫键异构酶 １￣１(ＰＤＩＬ１￣１ꎬ
ＸＰ＿００６４１６２６７.１)、蛋白质二硫键异构酶 １￣２(ＰＤＩＬ１￣
２ꎬＸＰ ＿ ００６３９００８１. １)、蛋 白 质 二 硫 键 异 构 酶 １￣３
(ＰＤＩＬ１￣３ꎬＸＰ＿００６４０３５１１.１)和蛋白质二硫键异构酶

１￣４(ＰＤＩＬ１￣４ꎬＸＰ＿００６４００８２６.１)ꎬ以及 ７０ ０００ 热激蛋

白(ＨＳＰ７０ꎬＸＰ＿００６４１４３１８.１)ꎬ这些蛋白质主要参与

内质网中的蛋白质加工过程ꎮ 第 Ｖ 类含有 １５ 个蛋白

质ꎬ包 括 ＲＮＡ 结 合 蛋 白 ＣＰ３３ ( ＲＢＰ￣ＣＰ３３ꎬ ＸＰ ＿
００６４０３８０９.１)、含五肽重复序列蛋白 ( ＰＲＣＰꎬＸＰ ＿
００６４１８５０４.１)、延伸因子(ＥＦ￣ＴＳꎬＸＰ＿００６４１２８８２.１)、触
发因子蛋白 ＴＩＧ(ＴＦ￣ＴＩＧꎬＸＰ＿００６４０１４７８.１)ꎬ以及 １１
个核糖体蛋白(ＲＰ)ꎬ如 ３０Ｓ ＲＰ２(ＸＰ＿００６４０３８３７.１)、
４０Ｓ ＲＰ￣Ｓ２ ( ＸＰ ＿ ００６４１１４５４. １)、 ４０Ｓ ＲＰ￣Ｓ８ ( ＸＰ ＿
００６４００５９７.１ꎬ ＸＰ ＿００６４０９５５１. １)、４０Ｓ ＲＰ￣Ｓ１６ (ＸＰ ＿
００６４０８２１３.１)、５０Ｓ ＲＰ￣Ｌ４(ＸＰ＿００６４１７８１５.１)、５０Ｓ ＲＰ￣
Ｌ２７(ＸＰ ＿００６４０５４１１.１)、６０Ｓ ＲＰ￣Ｌ４(ＸＰ ＿００６４０７６５７.
１)、６０Ｓ ＲＰ￣Ｌ２３(ＸＰ＿００６４１１１７４.１)、６０Ｓ ＲＰ￣Ｌ２４(ＸＰ＿
００６４１０８３３.１)和 ６０Ｓ ＲＰ￣Ｌ３４(ＸＰ＿００６３９０９９２.１)ꎬ这些

蛋白质主要参与蛋白质翻译过程ꎮ 蛋白质￣蛋白质相

互作用分析结果表明ꎬ盐芥可通过多条代谢途径间的

相互协同作用来适应盐胁迫环境ꎮ
２.４　 部分盐胁迫差异表达蛋白质的基因表达规律

分析

　 　 为了评估蛋白质表达丰度与其相应基因表达水

平之间的相关性ꎬ本研究利用 ｑＲＴ￣ＰＣＲ 对 ９ 个典型

的盐胁迫差异表达蛋白质进行基因表达分析ꎮ 结果

(图 ５)表明ꎬ８ 个盐胁迫差异表达蛋白质的编码基

因在盐处理后显著上调表达ꎬ仅 １ 个蛋白质( ＰＢ￣
ＧＤ)对应的基因表达水平在盐处理后无明显变化ꎮ
其中 ＣＰ４ 基因表达水平仅在低盐条件下显著升高ꎬ
ＰＡＯ 和 Ｐ５ＣＳ￣Ａ 基因表达水平在中盐环境下显著升

高ꎬ而 Ｆｄ￣ＧＯＧＡＴ１ 基因表达水平在高盐处理条件下

显著升高ꎮ 低盐和中盐处理显著诱导了 ＡＬＤＨ７Ｂ４
基因 的 表 达ꎬ 而 低 盐 和 高 盐 环 境 却 显 著 上 调

ＵＲＯＤ２、ＰＯＲＢ 和 ３０Ｓ ＲＰ２ 基因的表达(图 ５)ꎮ
　 　 比较 ９ 个盐胁迫差异表达蛋白质与其相应基因的

表达变化趋势后发现ꎬＰＡＯ、Ｐ５ＣＳ￣Ａ 和ＣＰ４ 的蛋白质表

达模式与其编码基因的表达变化规律基本相似ꎬ而 ＡＬ￣
ＤＨ７Ｂ４、Ｆｄ￣ＧＯＧＡＴ１、ＵＲＯＤ２、ＰＯＲＢ、３０Ｓ ＲＰ２ 和 ＰＢＧＤ
的蛋白质与编码基因的表达变化趋势却不一致(图 ５)ꎮ

盐胁迫处理后基因表达水平和蛋白质表达丰度

不一致的现象也在其他植物中出现ꎬ如小麦[２５]、甜
菜[２６]等ꎬ具体原因还需要进一步分析才能确定ꎮ

基于上述研究结果和已有的文献报道ꎬ我们提

出一个盐芥适应不同盐浓度胁迫环境的可能模式

(图 ６)ꎮ

３　 讨 论

当植物受到高盐胁迫时ꎬ植物体内的离子和渗

透压会失去平衡ꎬ并由此产生次级胁迫(如氧化胁

迫)ꎬ从而严重影响植株的生长和发育ꎬ甚至导致植

株死亡[１]ꎮ 植物通过建立新的离子和渗透动态平

衡、缓解或消除氧化损害、调控生长等措施来适应新

的胁迫环境[５]ꎮ 已有研究结果表明ꎬ在盐胁迫条件

下ꎬ盐芥主要将 Ｎａ＋累积在地上部分ꎬ并将 Ｎａ＋泵入

液泡内ꎻ同时ꎬ盐芥的渗透调节能力也较强ꎬ可通过

降低生长速率来适应渗透胁迫[２７]ꎮ 本研究利用定

量蛋 白 质 组 学 ｉＴＲＡＱ 技 术ꎬ 对 ０ ｍｍｏｌ / Ｌ、 ２００
ｍｍｏｌ / Ｌ、４００ ｍｍｏｌ / Ｌ和 ６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理 ７ ｄ
条件下的盐芥叶片进行差异蛋白质组学分析ꎬ发现
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３７６ 个蛋白质的表达丰度在盐处理后发生显著改

变ꎮ 根据这些差异表达蛋白质的功能分类和代谢途

径分析ꎬ推测盐芥适应不同盐浓度胁迫处理 ７ ｄ 条

件下的可能分子机制ꎮ

实线表示互作关系强ꎬ虚线表示互作关系弱ꎮ
图 ４　 盐胁迫差异表达蛋白质间的互作调控网络分析

Ｆｉｇ.４　 Ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ

３.１　 增强的光合作用和能量供应可能是盐芥适应

低盐环境的关键

　 　 对许多真盐生植物来说ꎬ适当的盐浓度可以促

进它们的生长和发育ꎮ 研究结果表明ꎬ３００ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＮａＣｌ 处理可显著促进真盐生植物盐角草的叶片肉

质化和茎直径增加[２８]ꎻ盐生植物海马齿在２００~ ３００
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理条件下表现出最佳的生长状

态[２９]ꎻ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理可显著增加盐地碱蓬

的根系干质量和鲜质量以及根系的总长度[３０]ꎮ １００
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理盐芥表现出最佳生长状态ꎬ而 ２００
ｍｍｏｌ / Ｌ和 ４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理抑制了叶片的生长

发育ꎬ但没有表现出任何毒害症状[３１]ꎬ这与我们以

前的研究结果[２１] 相一致ꎮ 本研究发现光合作用天

线蛋白的基因和蛋白质的表达丰度在 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＮａＣｌ 处理条件下均显著增加ꎬ结合未发生显著变化

的叶绿体显微结构[２２ꎬ３１] 以及升高的总叶绿素含量

和叶绿素 ａ 与叶绿素 ｂ 比值的研究结果[２１ꎬ３１]ꎬ推测

盐芥可能通过增加叶绿素含量和提高光合作用天线

蛋白的表达量来吸收更 多 的 光 能ꎮ 同 时ꎬ ２００
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理可诱导 ＰｓａＦ 和 ＡＴＰａｓｅ８ 上调表

达ꎬ将吸收的更多光能传递到光反应中心ꎬ促进盐芥

的光合作用ꎬ从而合成更多的有机物和增加能量供

应来帮助盐芥应对低盐环境ꎬ这些研究结果与部分

植物[３２￣３３]响应盐胁迫的比较蛋白质组学研究结果

相一致ꎮ
３.２　 抑制叶绿素与支链氨基酸的合成和调控胁迫

响应基因的表达可能是盐芥在中盐环境下存活的重

要因素

　 　 光合色素是光合作用系统的重要组成部分ꎬ主
要包括高等植物中的叶绿素 ａ、叶绿素 ｂ 和类胡萝

卜素ꎬ其中叶绿素是主要的捕光和反应色素ꎮ 许多

研究结果表明ꎬ盐胁迫通常会降低植物的叶绿素含

量[３４￣３６]ꎮ 同样ꎬ我们之前的研究发现 ４００ ｍｍｏｌ / Ｌ和
６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理均显著降低了盐芥叶片的叶

绿素含量[２１]ꎮ 本研究共鉴定到 ６ 个参与卟啉和叶

绿素 代 谢 的 盐 胁 迫 差 异 表 达 蛋 白 质 ( ＰＢＧＤ、
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星号表示差异显著(Ｐ<０.０５)ꎻ虚线和实线分别表示不同盐度处理条件下基因和蛋白质表达模式的变化趋势ꎮ
图 ５　 比较不同盐处理条件下 ９ 个差异表达蛋白质与其对应基因的表达规律

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｎｉｎｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

ＵＲＯＤ２、ＰＯＲＢ、ＧＳＡＭ２、ＣＨＬＩ１ 和 ＰＡＯ)ꎬ其中 ＰＢＧＤ
可催化 ４ 个胆色素原分子转化为尿卟啉原Ⅲꎬ是叶

绿素生物合成的关键步骤[３７]ꎻＵＲＯＤ 催化尿卟啉原

Ⅲ脱羧为共卟啉原Ⅲ[３８]ꎻＰＯＲＢ 是叶绿素生物合成

中的关键酶ꎬ可催化原叶绿素还原为叶绿素[３９]ꎻ
ＧＳＡＭ 催化谷氨酸￣１￣半醛异构化为 ５￣氨基乙酰丙

酸ꎬ而 ５￣氨基乙酰丙酸是四吡咯(如叶绿素和血红

素)的通用前体[４０]ꎻＣＨＬＩ１ 是 Ｍｇ 螯合酶的一个亚

基ꎬ可将 Ｍｇ２＋插入原卟啉 ＩＸ 中ꎬ完成叶绿素生物合

成的第一步[４１]ꎻＰＡＯ 是叶绿素分解代谢的关键调节

酶[４２]ꎮ 在盐胁迫条件下ꎬ水稻幼苗中 ＰＢＧＤ 的活

性[４３]和番茄幼苗中 ＰＢＧＤ 的表达水平[４４] 均显著下

降ꎻ耐盐和盐敏感棉花中 ＰＯＲＢ 的表达丰度亦受到

显著抑制[４５]ꎮ 同时ꎬ盐胁迫下水稻幼苗、番茄幼苗

和盐敏感棉花中的叶绿素含量也明显降低ꎮ 本研究

结果与这些研究结果相似ꎬ即参与叶绿素生物合成

的蛋白质(ＰＢＧＤ、ＵＲＯＤ２、ＰＯＲＢ、ＧＳＡＭ２ 和 ＣＨＬＩ１)

的表达丰度在 ４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理后显著降低ꎬ
而参与叶绿素分解代谢的 ＰＡＯ 表达丰度却在 ６００
ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理条件下显著增加ꎬ由此推测盐芥

可能通过降低叶绿素生物合成中关键蛋白质的表达

量来降低叶片中的叶绿素含量ꎬ从而适应中盐胁迫

环境ꎻ而高盐胁迫环境增强了叶绿素的分解代谢ꎬ从
而引起叶绿素含量降低ꎮ

非生物胁迫可强烈诱导支链氨基酸(ＢＣＡＡ)的
降解[４６￣４７]ꎮ 亮氨酸、缬氨酸和异亮氨酸属于 ＢＣＡＡꎬ
但亮氨酸、缬氨酸和异亮氨酸在响应胁迫过程中的

功能可能并不完全相同[４８]ꎮ 本研究共鉴定到 ４ 个

盐胁迫差异表达蛋白质( ＩＭＤＨ３、ＩＰＭＤ￣Ｓ１、ＡＬＳ１ 和

ＴＨＤ１)参与到缬氨酸、亮氨酸和异亮氨酸生物合成

途径ꎮ 已有研究结果表明ꎬ靶向干扰禾谷镰刀菌中

编码 ＩＭＤＨ 的 ＦｇＬＥＵ２Ａ 基因的表达ꎬ可显著降低其

对渗透和氧化胁迫的耐受性[４９]ꎻ反义抑制番茄

ＩＰＭＤ 的表达可提高果实中 ＢＣＡＡ 的水平[５０]ꎻ使用

９５常丽丽等:盐芥叶片应答盐胁迫的蛋白质组学分析



图 ６　 不同盐浓度处理条件下盐芥耐盐的可能模式

Ｆｉｇ.６　 Ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｆｏｒ Ｅｕｔｒｅｍａ ｓａｌｓｕｇｉｎｅｕｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

乙酰乳酸合成酶(ＡＬＳ)抑制剂并不干扰干旱胁迫诱

导的 ＢＣＡＡ 积累过程[５１]ꎮ 在本研究中ꎬ４００ ｍｍｏｌ / Ｌ
ＮａＣｌ 处理显著降低了 ＩＭＤＨ３、 ＩＰＭＤ￣Ｓ１、 ＡＬＳ１ 和

ＴＨＤ１ 的表达量ꎬ表明中度盐胁迫环境可能抑制了

ＢＣＡＡ 的合成ꎮ
此外ꎬ大多数参与半胱氨酸和甲硫氨酸代谢途

径的蛋白质在 ４００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理后表达丰度明

显降低ꎬ其中 ＡＣＯ 是乙烯生物合成中的关键酶ꎬ可
将 １￣氨基环丙烷￣１￣羧酸转化为乙烯ꎮ 在拟南芥中

过量表达小麦 ＴａＡＣＯ１ 基因ꎬ可通过调控 ＤＲＥＢ１ /
ＣＢＦ 信号转导途径中的胁迫响应基因来降低转基因

株系的耐盐性[５２]ꎻ但过量表达拟南芥 ＡＣＯ 基因却

提高了转基因株系的耐涝性[５３]ꎬ这些结果表明不同

植物中的 ＡＣＯ 可能在响应非生物胁迫时发挥不同

的功能ꎮ ＳＡＭＳ 可催化甲硫氨酸和 ＡＴＰ 生成 Ｓ￣腺
苷￣Ｌ￣甲硫氨酸(ＳＡＭ)ꎬ而 ＳＡＭ 参与了乙烯、烟草胺

和多胺的生物合成ꎮ 研究结果表明ꎬ非生物胁迫可

显著诱导 ＳＡＭＳ 的表达[５４]ꎬ且拟南芥中异源表达马

铃薯和甜菜的 ＳＡＭＳꎬ可通过上调与胁迫反应相关的

基因表达量来提高转基因株系的胁迫耐受性[５５￣５６]ꎮ
结合本研究结果和现有报道ꎬ推测盐芥可能通过降

低半胱氨酸和甲硫氨酸代谢中关键蛋白质的表达丰

度来调控胁迫响应基因的表达ꎬ从而适应中度盐胁

迫环境ꎮ
３.３　 有效清除活性氧、累积渗透调节物质、增加能

量供应可能是盐芥耐受高盐胁迫环境的关键

　 　 植物在受到盐碱、干旱、低温等逆境胁迫时ꎬ体
内活性氧物质(ＲＯＳ)含量会迅速上升ꎬ当 ＲＯＳ 积累

到一定水平后ꎬ会对植物造成损伤ꎬ而植物主要通过

酶促抗氧化系统和非酶促抗氧化系统来清除多余的

ＲＯＳꎬ以平衡体内的 ＲＯＳ 水平[５７]ꎮ 谷胱甘肽(ＧＳＨ)
是植物中重要的抗氧化剂ꎬ细胞中 ＧＳＨ 的水平与生

物和非生物胁迫响应密切相关[５８￣５９]ꎮ ＧＰＸ 和 ＧＳＴ
是谷胱甘肽代谢途径中的关键酶ꎮ ＧＰＸ 在胁迫响

应过程中发挥多种功能ꎬ如维持 Ｈ２Ｏ２稳态、形成蛋

白质复合体参与胁迫防御、作为 ＲＯＳ 或氧化还原传

感器促进不同信号通路间的相互协作[６０]ꎮ ＧＳＴ 含

有大量多功能酶ꎬ在 ＧＳＨ 介导的氧化还原调控和细

胞解毒过程中发挥重要作用[６１]ꎮ 有研究结果表明ꎬ
ＧＰＸ 和 ＧＳＴ 的表达量上调与许多植物的耐逆性提

高密切相关ꎬ如拟南芥[６２￣６３]、水稻[６４]、小麦[６５￣６６]、大
麦[６７]、大豆[６８]等ꎮ 目前已在盐芥中鉴定到 ＧＰＸ 基
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因家族ꎬ并证实盐和渗透处理可诱导大多数 ＧＰＸ 基

因及其蛋白质的表达丰度增加[６９]ꎮ 本研究发现在

高盐处理条件下ꎬＰＨＧＰ６、ＧＰＸ７ 和 １０ 个 ＧＳＴ 蛋白

质的表达丰度均显著增加ꎬ这与苹果树根响应低温

胁迫和沙枣幼苗接种丛枝菌根真菌后响应盐胁迫的

比较蛋白质组学结果相似[７０￣７１]ꎮ 由此推测盐芥可

能通过促进 ＧＳＨ 代谢途径中关键酶的表达来清除

过量的 ＲＯＳꎬ从而适应高盐胁迫环境ꎮ
当植物受到非生物胁迫时可通过积累渗透调节

物质来进行渗透调节[７２]ꎮ 渗透调节物质大致可分

为 ２ 类:一类是从外部引入细胞的无机离子ꎬ另一类

是细胞内合成的有机物质ꎬ包括可溶性糖(蔗糖、葡
萄糖、果糖、半乳糖等)和含氮化合物(如脯氨酸、甜
菜碱等)ꎬ其中脯氨酸是许多植物中最有效的渗透

调节物质之一[７３￣７７]ꎮ 本研究中ꎬ我们鉴定到 ３ 个参

与精氨酸和脯氨酸代谢途径的关键蛋白质 ＰＹＣＲ、
Ｐ５ＣＳ￣Ａ 和 ＡＬＤＨ７Ｂ４ꎮ ＰＹＣＲ 和 Ｐ５ＣＳ￣Ａ 是植物中脯

氨酸合成的关键酶ꎮ 许多研究结果表明ꎬＰＹＣＲ 和

Ｐ５ＣＳ 的表达水平与胁迫诱导的脯氨酸合成密切相

关[７８￣７９]ꎮ ＡＬＤＨ 不仅能将醛氧化成羧酸ꎬ通过减少

脂质过氧化来响应胁迫环境[４７]ꎬ还能通过促进脯氨

酸合成参与拟南芥对高盐胁迫的响应[８０]ꎮ 本研究

发现ꎬ 在高盐胁迫条件下 ＰＹＣＲ、 Ｐ５ＣＳ￣Ａ 和 ＡＬ￣
ＤＨ７Ｂ４ 的蛋白质表达水平明显升高ꎬ结合不同 ＮａＣｌ
浓度处理条件下盐芥叶片中脯氨酸含量急剧增加的

研究结果[２１]ꎬ推测高盐胁迫提高脯氨酸代谢途径的

蛋白质表达量可促进盐芥中脯氨酸的积累ꎮ 此外ꎬ
我们还发现盐芥叶片中淀粉和可溶性糖的含量分别

在 ４００ ｍｍｏｌ / Ｌ和 ６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理时达到最大

值[２１]ꎬ结合本研究结果ꎬ６００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 处理下参

与碳水化合物代谢的蛋白质(５ 个参与糖酵解 /糖异

生的蛋白质ꎬ８ 个参与氨基糖和核苷酸糖代谢的蛋

白质)表达丰度均显著增加ꎬ由此推测高盐环境也

促进了碳水化合物的积累ꎮ 这些结果表明ꎬ积累的

渗透调节物质(如脯氨酸、淀粉、可溶性糖等)可能

是盐芥适应高盐胁迫环境的关键因素ꎮ
为了降低 Ｎａ＋的毒害效应ꎬ植物需要消耗大量

三磷酸腺苷(ＡＴＰ)来排除体内多余的 Ｎａ＋ꎬ或将 Ｎａ＋

区隔化进液泡来建立新的离子和渗透平衡[５]ꎮ ＡＴＰ
合成酶可通过合成 ＡＴＰ 为细胞提供能量[８１]ꎮ 本研

究发现ꎬ高盐胁迫环境下 ＡＴＰ 合成酶的 Ｇ 亚基和 ε
亚基的表达丰度均显著增加ꎬ这与盐芥已有的研究

结果[２１￣２２]和其他植物的研究结果相似[８２￣８４]ꎮ 通过

ＡＴＰ 合成酶亚基表达丰度的增加来提高能量供应

可能是盐芥应对高盐环境的重要策略ꎮ
本研究利用 ｉＴＲＡＱ 技术从盐芥叶片中鉴定到

４ ６０７个蛋白质ꎬ其中 ２８１ 个蛋白质的表达丰度显著

增加ꎬ９７ 个蛋白质的表达丰度明显降低ꎬ以响应不

同 ＮａＣｌ 浓度处理的胁迫环境ꎬ这些盐胁迫差异表达

蛋白质主要参与能量代谢、碳水化合物代谢、氨基酸

代谢、卟啉和叶绿素代谢等代谢途径ꎮ 通过对不同

盐浓度处理下的胁迫差异表达蛋白质进行 ＫＥＧＧ
代谢通路和蛋白质互作调控网络分析ꎬ基本明确了

盐芥适应不同盐胁迫环境的可能分子机制ꎬ下一步

将深入研究关键盐胁迫差异表达蛋白质的生物学功

能ꎬ为揭示盐芥耐盐分子机制奠定理论基础ꎮ
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ｅａ ｂｒａｓｉｌｉｅｎｓｉｓ ｃｏｍｐａｔｉｂｌｅ ｗｉｔｈ ２￣ＤＥ ａｎｄ ＭＳ[ Ｊ] . Ｐｒｏｔｅｏｍｅ Ｓｃｉ￣
ｅｎｃｅꎬ ２０１０ꎬ ８(１): ３５.

[２４] ＢＲＡＤＦＯＲＤ Ｍ Ｍ. Ａ ｒａｐｉｄ ａｎｄ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｍｅｔｈｏｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ｑｕａｎｔｉｚａ￣
ｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｇｒａｍ ｑｕａｎｔｉｔｉｅｓ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｕｓｉｎｇ ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅ ｏｆ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ￣ｄｙｅ ｂｉｎｄｉｎｇ[ Ｊ] . Ａｎａｌｙｔｉｃａｌ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ １９７６ꎬ ７２(１ / ２):
２４８￣２５４.

[２５] ＹＡＮ Ｍꎬ ＬＵ Ｚ Ｌꎬ ＬＩ Ｂꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｒｅｖｅａｌｓ ｎｅｗ
ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｅｎｄｏｓｐｅｒｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔꎬ ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｓｕｂ￣
ｍｅｒｇｅｎｃｅ ｉｎ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｎｇ ｗｈｅａｔ ｓｅｅｄｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏ￣
ｇｙꎬ ２０２１ꎬ １０５(３): ２８７￣３０２.

[２６] ＬＩ Ｊꎬ ＣＵＩ Ｊꎬ ＣＨＥＮＧ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. ｉＴＲＡＱ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｒｏｆｉｌｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ
ｓｕｇａｒ ｂｅｅｔ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ: ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｐｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ
ａｎｄ ｒｏｏｔｓ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０２０ꎬ ２０(１): ３４７.

[２７] 刘爱荣ꎬ赵可夫. 盐胁迫对盐芥生长及硝酸还原酶活性的影响

[Ｊ] . 植物生理与分子生物学学报ꎬ ２００５ꎬ ３１(５): ４６９￣４７６.
[２８] ＫＡＴＳＣＨＮＩＧ Ｄꎬ ＢＲＯＥＫＭＡＮ Ｒꎬ ＲＯＺＥＭＡ Ｊ. Ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ

ｔｈｅ ｈａｌｏｐｈｙｔｅ Ｓａｌｉｃｏｒｎｉａ ｄｏｌｉｃｈｏｓｔａｃｈｙａ Ｍｏｓｓ: ｇｒｏｗｔｈꎬ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ
ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ [ Ｊ ] . Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ａｎｄ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ
２０１３ꎬ ９２: ３２￣４２.

[２９] ＹＩ Ｘꎬ ＳＵＮ Ｙꎬ ＹＡＮＧ Ｑꎬ ｅｔ ａｌ. Ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｏｆ Ｓｅｓｕｖｉ￣
ｕｍ ｐｏｒｔｕｌａｃａｓｔｒｕｍ ｌｅａｖｅｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｉｏｎ ｔｒａｎｓｐｏｒｔａｔｉｏｎ ｂｙ Ｖ￣ＡＴ￣
Ｐａｓｅ ａｎｄ ｓｕｇａｒ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｐｌａｙｅｄ ｃｒｕｃｉａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ
ｈａｌｏｐｈｙｔｅ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓꎬ ２０１４ꎬ ９９: ８４￣
１００.

[３０] 郭建荣ꎬ郑聪聪ꎬ李艳迪ꎬ等. ＮａＣｌ 处理对真盐生植物盐地碱蓬

根系特征及活力的影响[ Ｊ] . 植物生理学报ꎬ ２０１７ꎬ ５３(１):
６３￣７０.

[３１] ＧＯＵＳＳＩ Ｒꎬ ＭＡＮＡ Ａꎬ ＤＥＲＢＡＬＩ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓꎬ ｄｕｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙꎬ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃ￣
ｔｕｒｅ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ａｐｐａｒａｔｕｓ ｉｎ Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ ｓａｌｓｕｇｉｎｅａ[ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ａｎｄ Ｐｈｏｔｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｂ￣Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ
１８３: ２７５￣２８７.

[３２] ＰＡＮＧ Ｑꎬ ＣＨＥＮ Ｓꎬ ＤＡＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｏｆ ｓａｌｔ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ ｈａｌｏｐｈｉｌａ[ Ｊ] .
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｒｏｔｅｏｍｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１０ꎬ ９(５): ２５８４￣２５９９.

[３３] ＬＩＵ Ｚꎬ ＺＯＵ Ｌꎬ ＣＨＥＮ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. ｉＴＲＡＱ￣ｂａｓｅｄ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｐｒｏ￣
ｔｅｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ｓｐｉｃａ Ｐｒｕｎｅｌｌａｅ[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅ￣
ｐｏｒｔｓꎬ ２０１９ꎬ ９(１): ９５９０.

[３４] ＫＵＭＡＲＩ Ｍ Ｐꎬ ＳＥＫＡＲ Ｋ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ａｎｄ ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓｅｄ ｏｋｒａ ｓｅｅｄ￣
ｌｉｎｇｓ[Ｊ] . Ａｓｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｈｏｒｔｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ ２００８ꎬ ３(１): ５４￣５５.

[３５] ＸＩＮＧ Ｗꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ＬＩＵ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｎａｔｕｒａｌ ｓａｌｉｎｅ￣ａｌ￣
ｋａｌｉｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｕｌｔｒａｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
ｔｗｏ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｒｉｃｅ(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. ｊａｐｏｎｉｃａ) ｃｕｌｔｉｖａｒｓ[ Ｊ] . Ａｕｓ￣
ｔｒａｌｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｃｒｏｐ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１３ꎬ ７(２): ２８９￣２９２.

[３６] ＳＡＹＹＡＤ￣ＡＭＩＮ Ｐꎬ ＪＡＨＡＮＳＯＯＺ Ｍ Ｒꎬ ＢＯＲＺＯＵＥＩ Ａꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｐｉｇｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ￣ａ ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ
ａｔｔｒｉｂｕｔｅｓ ｏｆ ｓｗｅｅｔ￣ｆｏｒａｇｅ ａｎｄ ｇｒａｉｎ ｓｏｒｇｈｕｍ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ
ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｐｈｙｓｉｃｓꎬ ２０１６ꎬ ４２(４): ６０１￣６２０.

[３７] ＳＨＯＯＬＩＮＧＩＮ￣ＪＯＲＤＡＮ Ｐ Ｍ. Ｐｏｒｐｈｏｂｉｌｉｎｏｇｅｎ ｄｅａｍｉｎａｓｅ ａｎｄ ｕｒｏ￣
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ｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎ Ⅲ ｓｙｎｔｈａｓｅ: ｓｔｒｕｃｔｕｒｅꎬ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ａｎｄ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ ＆ Ｂｉｏｍｅｍｂｒａｎｅｓꎬ １９９５ꎬ
２７(２): １８１￣１９５.

[３８] ＥＬＤＥＲ Ｇ Ｈꎬ ＲＯＢＥＲＴＳ Ａ Ｇ. Ｕｒｏｐｏｒｐｈｙｒｉｎｏｇｅｎ ｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ
[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｅｎｅｒｇｅｔｉｃｓ ＆ Ｂｉｏｍｅｍｂｒａｎｅｓꎬ １９９５ꎬ ２７(２):
２０７￣２１４.

[３９] ＳＣＨＯＥＦＳ Ｂꎬ ＦＲＡＮＣＫ Ｆ. Ｐｒｏｔｏｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌｉｄｅ ｒｅｄｕｃｔｉｏｎ: ｍｅｃｈａ￣
ｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎｓ[ Ｊ] . Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ ＆ Ｐｈｏｔｏｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００３ꎬ
７８(６): ５４３￣５５７.

[４０] ＥＣＫＨＡＲＤＴ Ｕꎬ ＧＲＩＭＭ Ｂꎬ ＨÖＲＴＥＮＳＴＥＩＮＥＲ Ｓ. Ｒｅｃｅｎｔ ａｄ￣
ｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｂｒｅａｋｄｏｗｎ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ ｐｌａｎｔｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ５６(１): １￣１４.

[４１] ＩＫＥＧＡＭＩ Ａꎬ ＹＯＳＨＩＭＵＲＡ Ｎꎬ ＭＯＴＯＨＡＳＨＩ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ＣＨＬＩ１ ｓｕｂｕｎｉｔ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｍａｇｎｅｓｉｕｍ ｃｈｅｌａｔａｓｅ ｉｓ ａ
ｔａｒｇｅｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ ｔｈｅ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｔｈｉｏｒｅｄｏｘｉｎ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｉ￣
ｃａｌ Ｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２００７ꎬ ２８２(２７): １９２８２￣１９２９１.

[４２] ＰＲＵＺＩＮＳＫÁ Ａꎬ ＴＡＮＮＥＲ Ｇꎬ ＡＮＤＥＲＳ Ｉꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ
ｂｒｅａｋｄｏｗｎ: ｐｈｅｏｐｈｏｒｂｉｄｅ ａ ｏｘｙｇｅｎａｓｅ ｉｓ ａ Ｒｉｅｓｋｅ￣ｔｙｐｅ ｉｒｏｎ￣ｓｕｌｆｕｒ
ｐｒｏｔｅｉｎꎬ ｅｎｃｏｄｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｄ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈ １ ｇｅｎｅ[Ｊ] . Ｐｒｏｃｅｅｄ￣
ｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａ￣
ｍｅｒｉｃａꎬ ２００３ꎬ １００(２５): １５２５９￣１５２６４.

[４３] ＴＵＲＡＮ Ｓꎬ ＴＲＩＰＡＴＨＹ Ｂ Ｃ. Ｓａｌｔ￣ｓｔｒｅｓｓ ｉｎｄｕｃｅｄ ｍｏｄｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｄｅ￣ｅｔｉｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｉｃｅ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ[ Ｊ] .
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１５ꎬ １５３(３): ４７７￣４９１.

[４４] ＨＵ Ｌꎬ ＸＩＡＮＧ Ｌꎬ ＬＩ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ｂｅｎｅｆｉｃｉａｌ ｒｏｌｅ ｏｆ ｓｐｅｒｍｉｄｉｎｅ ｉｎ
ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ Ｄ１ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
ｕｎｄｅｒ ｓａｌｉｎｉｔｙ￣ａｌｋａｌｉｎｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓ[ Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１６ꎬ
１５６(４): ４６８￣４７７.

[４５] ＧＯＮＧ Ｗꎬ ＸＵ Ｆꎬ ＳＵＮ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. ｉＴＲＡＱ￣ｂａｓｅｄ ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｒｏ￣
ｔｅｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｔｗｏ ｕｐｌａｎｄ ｃｏｔｔｏｎ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ
ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｉｎ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[ Ｊ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１７ꎬ
８: ２１１３.

[４６] ＨＩＬＤＥＢＲＡＮＤＴ Ｔ Ｍꎬ ＮＵＮＥＳ ＮＥＳＩ Ａꎬ ＡＲＡÚＪＯ Ｗ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ￣
ｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｐｌａｎｔꎬ ２０１５ꎬ ８
(１１): １５６３￣１５７９.

[４７] ＨＵＡＮＧ Ｓ Ｐꎬ ＺＥＮＧ Ｙ Ｌ. Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｐｌａｎｔ ａｌｄｅｈｙｄｅ ｄｅ￣
ｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｕｎｄｅｒ ａｄｖｅｒｓｉｔｙ ｓｔｒｅｓｓｅｓ[ Ｊ] . Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｂｕｌｌｅｔｉｎꎬ
２０１５ꎬ ３１(１２): ８￣１４.

[４８] ＨＩＬＤＥＢＲＡＮＤＴ Ｔ Ｍ. Ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｖｅｒｓｕｓ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ: ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｄｕｒｉｎｇ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ９８(１ / ２): １２１￣１３５.

[４９] ＬＩＵ Ｘꎬ ＨＡＮ Ｑꎬ ＷＡＮＧ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｗｏ ＦｇＬＥＵ２ ｇｅｎｅｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒ￣
ｅｎｔ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｌｅｕｃｉｎｅ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｉｎｆｅｃｔｉｏｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｍｏｒｐｈｏｇｅｎｅ￣
ｓｉｓ ｉｎ Ｆｕｓａｒｉｕｍ ｇｒａｍｉｎｅａｒｕｍ[ Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ ２０１６ꎬ １１ ( １１):
ｅ０１６５９２７.

[５０] ＫＯＣＨＥＶＥＮＫＯ Ａꎬ ＦＥＲＮＩＥ Ａ Ｒ. Ｔｈｅ ｇｅｎｅｔｉｃ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ
ｂｒａｎｃｈｅｄ￣ｃｈａｉｎ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｆｒｕｉｔｓ[Ｊ] . Ｊｏｕｒ￣
ｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ ２０１１ꎬ ６２(１１): ３８９５￣３９０６.

[５１] ＨＵＡＮＧ Ｔꎬ ＪＡＮＤＥＲ Ｇ. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｅｇｒａｄａ￣
ｔｉｏｎ ｃａｕｓｅｓ ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｒａｎｃｈｅｄ ｃｈａｉｎ

ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ ２０１７ꎬ ２４６(４):
７３７￣７４７.

[５２] ＣＨＥＮ Ｄꎬ ＭＡ Ｘꎬ ＬＩ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｗｈｅａｔ ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ￣１￣ｃａｒ￣
ｂｏｘｙｌａｔｅ ｏｘｉｄａｓｅ ｇｅｎｅꎬ ＴａＡＣＯ１ꎬ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｓａｌｉｎｉｔｙ
ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐｏｒｔｓꎬ ２０１４ꎬ ３３
(１１): １８１５￣１８２７.

[５３] ＲＡＭＡＤＯＳＳ Ｎꎬ ＧＵＰＴＡ Ｄꎬ ＶＡＩＤＹＡ Ｂ Ｎꎬ ｅｔ ａｌ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ １￣ａｍｉｎｏｃｙｃｌｏｐｒｏｐａｎｅ￣１￣ｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｏｘｉｄａｓｅ
ｇｅｎｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ ｉｔｓ ｐｏｔｅｎｔｉａｌ ｉｎ ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｆｌｏｏｄ ｔｏｌ￣
ｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ＆ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓꎬ
２０１８ꎬ ５０３(１): ３６５￣３７０.

[５４] ＧＵＯ Ｚꎬ ＴＡＮ Ｊꎬ ＺＨＵＯ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄꎬ Ｈ２Ｏ２ ａｎｄ ｎｉｔｒｉｃ
ｏｘｉｄｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｃｏｌｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ Ｓ￣ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ
ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ｉｎ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ ｓｕｂ ｓｐ. ｆａｌｃａｔａ ｔｈａｔ ｃｏｎｆｅｒｓ ｃｏｌｄ ｔｏｌ￣
ｅｒａｎｃｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｕｐ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｏｌｙａｍｉｎｅ ｏｘｉｄａｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏ￣
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ ２０１４ꎬ １２(５): ６０１￣６１２.

[５５] ＫＩＭ Ｓ Ｈꎬ ＫＩＭ Ｓ Ｈꎬ ＰＡＬＡＮＩＹＡＮＤＩ Ｓ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ｐｏｔａｔｏ Ｓ￣ａｄｅｎｏｓｙｌ￣Ｌ￣ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ( ＳｂＳＡＭＳ) ｇｅｎｅ ａｌｔｅｒｅｄ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒ￣
ａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１５ꎬ
８７: ８４￣９１.

[５６] ＭＡ Ｃꎬ ＷＡＮＧ Ｙꎬ ＧＵ Ｄꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｓ￣ａｄｅｎｏｓｙｌ￣ｌ￣
ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ２ ｆｒｏｍ ｓｕｇａｒ ｂｅｅｔ Ｍ１４ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｓａｌｔ ａｎｄ ｏｘｉｄａｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓ[ Ｊ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ ２０１７ꎬ １８(４): ８４７.

[５７] ＡＰＥＬ Ｋꎬ ＨＩＲＴ Ｈ. Ｒｅａｃｔｉｖｅ ｏｘｙｇｅｎ ｓｐｅｃｉｅｓ: ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ｏｘｉｄａ￣
ｔｉｖｅ ｓｔｒｅｓｓꎬ ａｎｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ[ Ｊ] . Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｐｌａｎｔ
Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００４ꎬ ５５(１): ３７３￣３９９.

[５８] ＭＡＹ Ｍ Ｊꎬ ＶＥＲＮＯＵＸ Ｔꎬ ＬＥＡＶＥＲ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｈｏｍｅｏ￣
ｓｔａｓｉｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｓｅｎｓｉｎｇ ａｎｄ ｐｌａｎｔ
ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ Ｂｏｔａｎｙꎬ１９９８ꎬ４９(３２１):
６４９￣６６７.

[５９] ＣＨＯＵＤＨＵＲＹ Ｆ Ｋꎬ ＤＥＶＩＲＥＤＤＹ Ａ Ｒꎬ ＡＺＡＤ Ｒ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. Ｒａｐｉｄ
ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｄｕｒｉｎｇ ｌｉｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ ＆ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１８ꎬ ５９(９): １８１７￣１８２６.

[６０] ＢＥＬＡ Ｋꎬ ＨＯＲＶÁＴＨ Ｅꎬ ＧＡＬＬÉ Áꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｐｅｒ￣
ｏｘｉｄａｓｅｓ: ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｒｏｌｅ ｏｆ ｔｈｅ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌ￣
ｏｐｍｅｎｔ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ
２０１５ꎬ １７６(１): １９２￣２０１.

[６１] ＬＡＢＲＯＵ Ｎ Ｅꎬ ＰＡＰＡＧＥＯＲＧＩＯＵ Ａ Ｃꎬ ＰＡＶＬＩ Ｏꎬ ｅｔ ａｌ. Ｐｌａｎｔ
ＧＳＴｏｍｅ: ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ｘｅｎｏｍｅ ｎｅｔｗｏｒｋ ａｎｄ
ｐｌａｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ [ Ｊ ] . Ｃｕｒｒｅｎｔ Ｏｐｉｎｉｏｎ ｉｎ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙꎬ
２０１５ꎬ ３２: １８６￣１９４.

[６２] ＭＩＬＬＡ Ｍꎬ ＭＡＵＲＥＲ Ａꎬ ＨＵＥＴＥ Ａ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｐｅｒｏｘｉ￣
ｄａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｒｅ ｕｂｉｑｕｉｔｏｕｓ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｂｙ ａｂｉｏｔｉｃ
ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｔｈｒｏｕｇｈ ｄｉｖｅｒｓｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙｓ[Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｊｏｕｒｎａｌꎬ
２００３ꎬ ３６(５): ６０２￣６１５.

[６３] ＸＵ Ｊꎬ ＴＩＡＮ Ｙ Ｓꎬ ＸＩＮＧ Ｘ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＡｔＧＳＴＵ１９
ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｓａｌｔꎬ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｍｅｔｈｙｌ ｖｉｏｌｏｇｅｎ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａ Ｐｌａｎｔａｒｕｍꎬ ２０１６ꎬ １５６(２): １６４￣１７５.
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[６４] ＫＡＮＧ Ｓ Ｇꎬ ＪＥＯＮＧ Ｈ Ｋꎬ ＳＵＨ Ｈ Ｓ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｎｅｗ
ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ
[Ｊ] . Ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ ＆ Ｃｅｌｌｓꎬ ２００４ꎬ １７(１): ２３￣２８.

[６５] ＧＡＬＬÉ Áꎬ ＣＳＩＳＺÁＲ Ｊꎬ ＳＥＣＥＮＪＩ Ｍꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ ｔｒａｎｓｆｅｒ￣
ａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｉｎ flａｇ ｌｅａｖ￣
ｅｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｄｉｆｆｅｒｉｎｇ ｉｎ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ: ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ[ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２００９ꎬ １６６(１７):
１８７８￣１８９１.

[６６] ＣＳＩＳＺÁＲ Ｊꎬ ＧＡＬＬÉ Ａꎬ ＨＯＲＶÁＴＨ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅｓ ｉｎ ａｐｉ￣
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