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封面图说: 白鹭展翅为梳妆,玉树临风巧打扮———这是大白鹭繁殖期时的美丽体态。 大白鹭体羽全白,身长 94—104cm,寿命
20 多年。 是白鹭中体型最大的。 繁殖期的大白鹭常常在湿地附近的大树上筑巢,翩翩飞舞吸引异性,其繁殖期背部
披有蓑羽,脸颊皮肤从黄色变成兰绿色、嘴由黄色变成绿黑色。 大白鹭是一个全世界都有它踪迹的广布种,一般单
独或成小群,在湿地觅食,以小鱼、虾、软体动物、甲壳动物、水生昆虫为主,也食蛙、蝌蚪等。

彩图提供: 陈建伟教授摇 国家林业局摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com
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蛋白质组学研究揭示的植物根盐胁迫响应机制

赵摇 琪,戴绍军*

(东北林业大学盐碱地生物资源环境研究中心,东北油田盐碱植被恢复与重建教育部重点实验室,哈尔滨摇 150040)

摘要:植物根是感知外界盐胁迫信号的首要器官。 近年来,人们利用高通量的差异表达蛋白质组学技术,分析了水稻(Oryza
sativa)、拟南芥(Arabidopsis thaliana)、大豆(Glycine max)、大麦(Hordeum vulgare)、小麦( Triticum aestivum)、木榄(Bruguiera
gymnorhiza)和匍匐翦股颖(Agrostis stolonifera)等植物根应答盐胁迫过程中蛋白质组的动态变化特征。 通过整合植物根响应盐

胁迫蛋白质组学研究结果,揭示了植物根部响应盐胁迫的多种调节机制,包括:利用多种信号通路与蛋白质磷酸化 /去磷酸化感

知并传递盐胁迫信号;通过膜蛋白与转运蛋白调节离子吸收 /外排与区室化;通过抗氧化酶系统活性清除活性氧,并通过合成多

种渗透调节物质与防御物质减轻细胞受到的伤害;通过改变参与糖类与能量代谢相关酶的表达调节能量代谢水平;通过细胞骨

架动态重塑保持正常的细胞结构、物质运输与信息传递;通过转录、翻译与翻译后调控调节各种蛋白质的动态变化与相互作用;
通过调控各种基础代谢与次生代谢水平保持细胞结构与代谢状态正常。
关键词:植物;根;盐胁迫;蛋白质组学

Salt鄄responsive mechanisms in the plant root revealed by proteomic analyses
ZHAO Qi, DAI Shaojun*

Alkali Soil Natural Environmental Science Center, Northeast Forestry University, Key Laboratory of Saline-alkali Vegetation Ecology Restoration in Oil Field,

Ministry of Education, Harbin 150040, China

Abstract: The root is the primary site for sensing salt signals in plants. In recent years, high鄄throughput proteomic analyses
have identified proteins that are differentially expressed under salt treatment in the roots of various plants, including rice
(Oryza sativa), Arabidopsis thaliana, soybean (Glycine max), barley (Hordeum vulgare), wheat (Triticum aestivum),
and Bruguiera gymnorhiza. These studies have characterized the dynamic changes in the root proteome under salt treatment.
This paper gives an overview of the mechanisms of salt adaptation in the root, as determined from recent research on the
salt鄄responsive proteome. These intricate mechanisms consist of multiple biological processes, including (i) perception and
transmission of the salt signal by signal transduction pathways, for example, the Ca2+ signaling transduction pathway, which
includes G proteins, small GTPases, and several kinds of Ca2+ 鄄binding proteins; ( ii ) ion uptake / exclusion and
compartmentalization via the actions of membrane proteins such as the vacuolar鄄type H+ 鄄ATPase—the dominant H+pump at
the endomembrane of most plant cells; ( iii) detoxification of reactive oxygen species by antioxidant enzymes ( e. g. ,
superoxide dismutase, ascorbate peroxidase, catalase, and peroxidase); (iv) alterations in the expressions of key enzymes
involved in carbohydrate and energy metabolism (e. g. , enzymes in the tricarboxylic acid cycle and glycolysis pathway);
(v) remodeling of the cytoskeleton (e. g. , actin and tubulin) to maintain cell structure and function; (vi) diverse protein
expression and interaction patterns regulated at the transcriptional, translational, and post translational levels; and (vii)
maintenance of cellular homeostasis via coordination between primary and secondary metabolism, for example, the
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assimilation of ammonium.

Key Words: plant; root; salt鄄responsive; proteomics

土壤盐碱化是影响全球农业生产最主要的因子之一,据推测,到 2050 年全球盐碱化耕地的比例可能达到

50% [1鄄3]。 因此,研究植物耐盐机制与提高作物耐盐性成为许多研究者关注的焦点问题。 盐胁迫通常会对植

物造成离子失衡、氧化胁迫与渗透胁迫等伤害,盐浓度过高甚至会导致植物死亡[4鄄6]。 在适应盐胁迫过程中,
植物逐渐进化出离子选择性吸收 /外排[7鄄8]、Na+区室化[9鄄11]、利用抗氧化系统解毒[12鄄13],以及积累渗透保护物

质[14]等一系列代谢机制和网络调控体系。
植物根部是应对盐胁迫的首要部位,根部对 Na+的选择性吸收 /外排和区室化对植物响应盐胁迫具有重

要作用。 已有的植物生理生态学与分子生物学研究表明,部分 Na+通过依赖电压的非选择性阳离子通道或

Na+转运蛋白进入根部,但多数 Na+可能被质膜 Na+ / H+反向转运蛋白或 Na+ 鄄ATP 酶泵回培养介质中。 根部细

胞内的部分 Na+ 通过液泡 Na+ / H+ 反向转运蛋白被分隔在液泡中,其余 Na+ 则通过木质部运送至地上部

分[9鄄10]。 然而,目前人们对植物根部应答盐胁迫的精细调控机制还不清楚。 已有的转录组学分析虽然为揭示

植物根响应盐胁迫网络调控机制提供了一些重要信息[15鄄18],但是由于存在 mRNA 可变剪切与蛋白质翻译后

修饰等过程,细胞中 mRNA 的水平并不能全面代表蛋白质的表达水平与状态,因此在蛋白质水平研究植物根

响应盐胁迫机制非常必要[19鄄21]。 近年来,植物根部应对盐胁迫的蛋白质组学研究为我们在整体、动态与网络

水平上深入认识植物根部的盐胁迫响应机制提供了重要信息。 目前,人们已经得到蒺藜苜蓿(Medicago
truncatula) [22]、木薯(Manihot esculenta) [23]、水稻(Oryza sativa) [24]、白羽扇豆(Lupinus albus) [25]、甘蓝型油菜

(Brassica napus) [26]根,以及大豆(Glycin max)根毛[27]和人参(Panax ginseng)毛状根[28]的蛋白质表达谱,共鉴

定得到 2324 种蛋白质。 同时,人们还得到了 NaCl 胁迫条件下水稻[29鄄34]、拟南芥(Arabidopsis thaliana) [35]、大
豆[36鄄37]、大麦(Hordeum vulgare) [38]、小麦(Triticum aestivum) [39]、木榄(Bruguiera gymnorhiza) [40]与匍匐翦股颖

(Agrostis stolonifera) [41]根的差异蛋白质表达谱,共鉴定了 395 种盐胁迫响应差异表达蛋白质。 本文通过整合

分析上述植物在应对各种处理强度(0—200 mmol / L NaCl,0—28 d)盐胁迫根部蛋白质表达模式的变化特征,
系统总结了根部参与信号转导、膜与转运、胁迫与防御、糖类与能量代谢、细胞骨架、转录与蛋白质代谢等过程

的蛋白质表达特征,为全面理解植物应答盐胁迫的代谢调控机制提供了线索。
1摇 G 蛋白与蛋白质磷酸化参与盐胁迫信号转导

盐胁迫条件下,细胞外 Na+通过与 G 蛋白偶联受体结合启动磷脂酰肌醇信号通路[42],动员细胞内钙库中

的 Ca2+释放到细胞质中,从而激活 /抑制各种钙结合蛋白、酶或转运系统来应对盐胁迫(图 1)。 小 G 蛋白具有

与 G 蛋白相似的功能,参与多种应答胁迫的信号转导过程[43]。 人们利用蛋白质组学技术发现一些与 Ca2+信

号途径有关的 G 蛋白、小 G 蛋白、钙结合蛋白(钙调蛋白、钙网蛋白)在盐胁迫条件下表达丰度发生变化。 如

在 200 mmol / L NaCl 胁迫条件下,小麦根中的 G 蛋白表达上调[39]。 同时,盐胁迫下水稻根中的 Rab5B 与小

GTP 结合蛋白,以及拟南芥根中的小 Ras 类 GTP 结合蛋白表达量上调[31鄄32, 35]。 然而,盐胁迫下水稻根中的钙

调蛋白、钙网蛋白与钙网蛋白前体,以及拟南芥根中的液泡钙结合蛋白相关蛋白表达丰度下调[30, 34鄄35]。 与之

相反,水稻根中的一种钙结合蛋白(gi 78707963)和质膜相关的 DREEP 类蛋白(C 端含有富含谷氨酸的 Ca2+

结合位点),以及拟南芥根中的钙网蛋白表达量都上调[30, 34鄄35]。 由此表明,盐胁迫条件下,植物通过 G 蛋白

(小 G 蛋白)表达量的变化调节对细胞外 Na+信号的接收,从而改变细胞质中 Ca2+浓度,并通过钙结合蛋白表

达丰度变化,调整 Ca2+ /钙结合蛋白复合体的表达模式,同时调节特异靶蛋白(如蛋白激酶等)的磷酸化程度,
从而调控信号的放大程度或传递路径(图 1)。 除 G 蛋白偶联受体外,乙烯受体(如拟南芥中的 ETR1、
NTHK1)也可能参与盐胁迫信号的应答[44],Wang 等[39]发现小麦盐敏感品种 Jinan177 根中乙烯受体表达量的

上调程度高于小麦耐盐品种 Shanrong No. 3,并推测这是 Jinan177 对盐敏感的原因之一。
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图 1摇 植物根中盐胁迫应答蛋白质参与的代谢途径

Fig. 1摇 The salt鄄responsive signaling and metabolic pathway in root of plants revealed by proteomics researches

通过蛋白激酶 /蛋白磷酸酶调节的蛋白质磷酸化 /去磷酸化过程是细胞内信号放大与传递的主要途径之

一,此过程在植物应对盐胁迫过程中具有重要作用[11](图 1)。 Cheng 等[30] 利用蛋白质组学技术发现,150
mmol / L NaCl 处理 48 h 后的水稻根中一种富含亮氨酸重复片段的受体类激酶(LRR鄄RLK)表达上调。 此酶构

成了受体类激酶的最大家族,分子遗传学研究表明,其在植物信号传递过程中起重要作用[45鄄46]。 同时,200
mmol / L NaCl 胁迫下,匍匐翦股颖根中的二磷酸核苷激酶(NDPK)表达量上调[41]。 该酶可以利用 ATP 来维持

细胞内 CTP、GTP 及 UTP 的水平,也参与由H2O2介导的有丝分裂原激活蛋白激酶信号转导途径[47]。 已有研

究表明 NDPK 表达丰度上调与植物响应盐胁迫有关[48]。 此外,Chitteti 等[32]发现盐胁迫条件下水稻根中的一

种蛋白激酶(NP921616)发生磷酸化且表达丰度下降,此酶很可能起到了应对盐胁迫信号开关的作用。
此外,14鄄3鄄3 蛋白也参与了植物响应盐胁迫的信号转导过程。 14鄄3鄄3 蛋白通过与质膜 H+ 鄄ATP 酶的 C 端

相互作用,正向调节其活性,从而控制细胞跨膜电化学梯度、离子运输与胞内 pH 值(图 1)。 100 mmol / L NaCl
胁迫 2 周的水稻根中两种 14鄄3鄄3 类蛋白(GF14a 与 GF14b)表达丰度上调[33]。 同样,小麦根中的 14鄄3鄄3 类蛋
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白 A 经盐胁迫处理后表达量也上调[39]。 然而,150 mmol / L NaCl 处理 48 h 水稻根中的 14鄄3鄄3 蛋白下调[30]。
由此可见,不同植物通过 14鄄3鄄3 家族成员表达模式的变化应对不同强度的盐胁迫。
2摇 液泡型 H+鄄ATP 酶等膜与转运蛋白参与离子区室化

过多的盐离子会造成植物体内的离子失衡。 植物的 Na+调节机制主要包括在质膜型和液泡型 H+ 鄄ATP 酶

提供的质子驱动力下,利用质膜 Na+ / H+反向转运蛋白将 Na+排出细胞外,同时 /或者依赖于液泡膜 Na+ / H+反

向转运蛋白将 Na+泵入液泡来实现离子区室化[9鄄11]。 对盐胁迫条件下植物根的蛋白质组学分析为此机制提

供了证据(图 1)。 在 150 mmol / L NaCl 胁迫 48 h 的水稻幼苗根中,液泡型 H+ 鄄ATP 酶的表达量上升[30]。 同

时,人们发现盐胁迫条件下,液泡型 H+ 鄄ATP 酶在耐盐性强的品种根中表达量更高。 例如,具有相对高耐盐性

的小麦 Shanrong No. 3 品种和匍匐翦股颖 Penn鄄A4 品种分别比相对低耐盐性的小麦 Jinan 177 品种和匍匐翦

股颖 Penncross 品种根中的液泡型 H+ 鄄ATP 酶表达量高[39, 41]。 此外,水稻根中的膜联蛋白类蛋白 ( gi
125541169)表达丰度上调[34]。 膜联蛋白是一类依赖钙的膜结合蛋白质家族成员,在植物细胞适应渗透胁迫

过程中可能作为离子通道而发挥作用[49]。
3摇 多种防御机制参与抗氧化胁迫与渗透调节

3. 1摇 抗氧化酶系统解除 ROS 毒性

盐胁迫通常伴随着活性氧 (ROS) 的过量积累[50鄄52]。 ROS 包括超氧阴离子自由基 ( O-
2 )、过氧化氢

(H2O2)、单线态氧( 1O2)及羟自由基(·OH),它们的过量积累会对植物体内的蛋白质、DNA 与脂质等造成氧

化损伤[53]。 为了在盐胁迫条件下维持体内稳态,植物利用酶与非酶系统来清除这些毒性物质。 超氧化物歧

化酶(SOD)可以催化超氧阴离子自由基的歧化反应,使其转变为H2O2和 H2O,它构成了植物细胞抵御 ROS 的

第一道防线[54]。 用 NaCl 处理拟南芥和匍匐翦股颖后,两者根中的 Mn SOD 表达量都上调[35, 41](图 1)。 此

外,150 mmol / L NaCl 胁迫下拟南芥根中具有 SOD 活性的萌发素类蛋白(Germin鄄like protein)表达也上调[35]。
抗坏血酸过氧化物酶(APX)利用抗坏血酸(AsA)作为电子供体,可以将H2O2还原为 H2O,在此过程中,AsA 被

氧化为单脱氢抗坏血酸(MDA)。 单脱氢抗坏血酸还原酶(MDAR)可催化 MDA 的还原,从而实现 AsA 的再

生。 此外,MDA 还可自发地转变为脱氢抗坏血酸(DHA),脱氢抗坏血酸还原酶(DHAR)可以利用还原型谷胱

甘肽(GSH)作为电子供体将 DHA 还原为 AsA,而氧化后的 GSH 又可通过谷胱甘肽还原酶(GR)的作用发生

还原反应,从而完成 AsA鄄GSH 循环[13, 55](图 1)。 研究发现,50—250 mmol / L NaCl 胁迫(6h—14d)促进了水

稻、大麦、小麦及拟南芥根中 APX、MDAR 及 GR 的表达[34鄄35, 38鄄39]。 除了 APX 可以清除过量的H2O2外,过氧化

氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)以及谷胱甘肽过氧化物酶(GPX)在解除H2O2毒性过程中也具有重要作用(图
1)。 与 APX 不同的是,CAT 不需要底物的参与可直接将H2O2还原为 H2O[12鄄13],而 POD 则通过催化酚类化合

物、木质素前体及生长素等多种底物来还原 H2O2
[56鄄57],此外,GPX 需要还原型 GSH 的参与才能完成H2O2的

还原反应[12鄄13]。 植物体内的谷胱甘肽硫转移酶(GST)是一种多功能酶,在氧化胁迫过程中具有 GPX 活性,可
以利用谷胱甘肽作为底物将H2O2 还原为 H2 O[58鄄60] (图 1)。 在盐胁迫条件下,拟南芥根中的 GPX、GST 和

POD,水稻 根 中 的 CAT、 GST 和 POD, 大 麦 根 中 的 GST 与 匍 匐 翦 股 颖 根 中 的 POD 表 达 量 都 上

调[29, 31鄄32, 35, 38, 41]。 在 100—150 mmol / L NaCl 胁迫下,水稻根中的 1,4鄄苯醌还原酶表达上调[30, 33]。 这种酶催

化醌类物质及其它几种电子受体的双电子还原反应,可以减轻植物受到的氧化胁迫伤害[61鄄63]。 由此可见,植
物可以通过多种抗氧化酶与抗氧化剂的上调来应对盐胁迫造成的氧化损伤。
3. 2摇 渗调蛋白与 Osr40c1 参与渗透调节过程

盐胁迫条件下,植物通过合成渗透调节物质保持体内外渗透平衡和膜系统完整性。 拟南芥根中的渗调蛋

白类蛋白(gi 21537409),以及木榄根中的渗调蛋白在盐胁迫初期表达量显著上调[35, 40](图 1)。 这表明,渗调

蛋白对于应对盐胁迫初期的渗透胁迫具有重要作用。 此外,盐胁迫下水稻根质膜上的 Osr40c1 表达也上

调[30, 34]。 Osr40c1 是植物体内响应 ABA 与盐胁迫的一种 40 kDa 蛋白质[64],其上调可能在根适应高渗环境过

程中发挥重要作用(图 1)。
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3. 3摇 其它防御相关蛋白质

除了上述防御机制外,蛋白质组学研究还发现其它一些重要的防御相关蛋白质,主要包括:(1)植物凝集

素(图 1)。 植物凝集素既可以参与植物防御反应,也可以作为含氮和硫的植物贮藏蛋白。 150 mmol / L NaCl
胁迫条件下,拟南芥根中的榴莲凝素凝集素( Jacalin lectin)家族蛋白、水稻根中的甘露糖结合水稻凝集素

(Mannose鄄binding rice lectin)表达都上调[32, 35]。 然而,100 mmol / L NaCl 处理 72 h 后,大豆根中凝集素表达丰

度下调[36]。 由此可见,不同物种在不同盐胁迫强度下,利用凝集素应对胁迫的机制存在差异;(2)激发肽

(Elicitor peptide)前体(图 1)。 NaCl 引起的离子损伤诱导了植物体内激发肽的表达,从而促进植物防御(特别

是损伤修复)过程。 比如,大豆根中激发肽前体在 100 mmol / L NaCl 胁迫时表达上调[36];(3)蛋白酶抑制蛋白

(图 1)。 蛋白酶抑制蛋白可以抑制从受损伤的液泡中释放出来的蛋白酶的活性,从而减弱它们对胞内蛋白质

的降解作用。 在 100 mmol / L NaCl 胁迫 72 h 时,大豆根中的蛋白酶抑制蛋白表达丰度下调,表明这种大豆品

种对盐胁迫的适应能力较弱[36];(4)其它胁迫相关蛋白质(图 1)。 水稻根中 茁鄄1,3 葡聚糖酶、病程相关蛋白

质 b1(gi 33440014)、普遍胁迫蛋白质(Universal stress protein)(gi 115488992)与晚期胚胎富集蛋白(LEA)在
盐胁迫下表达丰度上调,这可能有助于提高植物耐盐性[31, 34]。 其中,LEA 的抗盐功能已经被证实,过表达

LEA 基因 HVA1 的转基因水稻具有更强的耐盐性[65]。 水稻根中的盐胁迫诱导蛋白(gi 109940164)与抗病蛋

白(gi 75331439)在盐胁迫条件下表达丰度也上调,其中,盐胁迫诱导蛋白还发生了磷酸化修饰[32]。
4摇 糖类与能量代谢相关酶维持正常代谢水平

植物通过主动或被动地调节参与糖类与能量代谢(三羧酸循环、糖酵解途径等)相关酶的表达来应对盐

胁迫[29, 39]。 主要包括:(1)三羧酸循环相关酶类表达量变化(图 1)。 经 150 mmol / L NaCl 处理 6 h 后,拟南芥

根中参与三羧酸循环的异柠檬酸脱氢酶、延胡索酸酶,以及苹果酸脱氢酶的表达量都下调,48 h 后乌头酸酶

的表达量也下调[35]。 相反,经 150 mmol / L NaCl 胁迫处理 48 h 后,水稻根中的乌头酸酶表达量却上调[34]。
此外,在同种植物的不同品种中,这些酶应对盐胁迫时的表达水平并不一致。 经盐胁迫处理后,小麦盐敏感品

种 Jinan177 根中的乌头酸酶表达量上升,而耐盐品种 Shanrong No. 3 根中的乌头酸酶表达量却下降[39]。 另

外,虽然异柠檬酸脱氢酶在耐盐性较强的匍匐翦股颖 Penn鄄A4 品种根中表达量没有变化,但在耐盐性较弱的

Penncross 品种根中却下调[41]。 (2)不同植物根中参与糖酵解的酶在应对盐胁迫时变化趋势各异(图 1)。 经

200 mmol / L NaCl 处理的小麦根中,多种参与糖酵解途径的酶,如果糖鄄1,6鄄二磷酸醛缩酶、磷酸丙糖异构酶、
磷酸甘油醛脱氢酶、磷酸甘油酸激酶,以及烯醇酶的表达丰度都上调[39]。 水稻根中的磷酸丙糖异构酶表达丰

度也上调[29, 32],但果糖鄄1,6鄄二磷酸醛缩酶、磷酸甘油醛脱氢酶及烯醇酶却下调[29鄄30, 32, 34鄄35]。 此外,盐胁迫处

理时,匍匐翦股颖 Penncross 根中的磷酸甘油酸激酶与烯醇酶,以及拟南芥根中的烯醇酶表达量都下调[35, 41]。
(3)其它参与糖类与能量代谢的酶也受到盐胁迫的影响(图 1)。 经 NaCl 胁迫后的拟南芥与小麦根中的 ATP
合酶表达上调[35, 39]。 ATP 合酶是生物体能量转换的核心酶,是合成能源物质 ATP 的关键装置。 ATP 合酶的

上调表明植物在逆境中可能通过增加产能来抵御盐胁迫对其造成的伤害。 小麦与匍匐翦股颖根中的二氢硫

辛酸脱氢酶表达丰度也上调,此酶是丙酮酸脱氢酶复合体的成员,能够催化二氢硫辛酰胺氧化为硫辛酰

胺[39, 41]。 此外,盐胁迫条件下大豆根中的果糖激酶,小麦根中的乙醇脱氢酶,以及水稻根中的细胞色素 c 氧

化酶表达丰度也都上调[29, 36, 39]。 果糖激酶与乙醇脱氢酶都参与果糖进入糖酵解途径之前的转变过程。 细胞

色素 c 氧化酶则是呼吸链的末端酶,能够氧化细胞色素 c,将电子转移给分子氧,从而形成水,它的上调可能

有利于植物在胁迫条件下通过呼吸链产能[29]。 相反,水稻根中的 UDP 葡萄糖焦磷酸化酶与拟南芥根中乙醇

脱氢酶的表达量却下调[29, 35]。 UDP 葡萄糖焦磷酸化酶参与半乳糖进入糖酵解途径之前的转变过程。
5摇 通过细胞骨架动态重塑调整细胞结构

细胞骨架对于维持细胞结构,以及细胞内外物质运输、能量转换、信息传递和细胞运动与分裂等过程具有

重要作用。 植物通过调节微管和微丝的解聚与再聚合来形成新的细胞骨架网络,这是应对渗透胁迫的重要方

式之一[66鄄67]。 蛋白质组学研究发现在盐胁迫下一系列细胞骨架相关蛋白质表达发生变化,主要包括:(1)微
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管蛋白表达呈动态变化(图 1)。 琢 微管蛋白和 茁 微管蛋白是微管装配的亚基,二者具有相似的三维结构,能
够紧密地结合形成二聚体。 200 mmol / L NaCl 胁迫处理后,盐敏感型小麦 Jinan177 根中的 琢 微管蛋白表达上

调[39]。 150 mmol / L NaCl 处理下拟南芥根中的 琢 微管蛋白表达丰度也上调,而 茁 微管蛋白则呈现下调趋

势[35]。 (2)肌动蛋白在不同的盐胁迫条件下表达模式也发生变化(图 1)。 150 mmol / L NaCl 处理 24 h 后的

水稻根肌动蛋白表达量上调[32],但在 150 mmol / L NaCl 处理 6 h 后的拟南芥根中的肌动蛋白表达量却下

调[35]。 另外,盐胁迫导致小麦与匍匐翦股颖耐盐品种根中肌动蛋白的表达丰度下调,但对盐敏感品种并没有

显著影响[39, 41]。 (3)肌动蛋白结合蛋白(ABP)在肌动蛋白骨架重塑过程中起关键作用(图 1)。 水稻根中的

ABP 与许多植物中的肌动蛋白解聚因子(ADF)具有很高的同源性[29]。 例如,水稻 ABP 与小麦 ADF 具有

76%的氨基酸序列相似性。 因此,它在水稻中可能代表了一种新的 ADF。 ADF 可以通过促进肌动蛋白丝的

解聚来调节肌动蛋白骨架的动态组织[68]。 而盐胁迫条件下水稻根中 ADF 水平上升,可能会导致肌动蛋白丝

的解聚,同时还能促进钾离子通过内向整流钾离子通道,帮助植物体恢复离子稳态。 (4)肌球蛋白家族成员

通过将 ATP 转化成机械能来运送细胞内的小泡、线粒体、溶酶体、染色体和其它细胞骨架纤维等多种细胞器

(物质)(图 1)。 水稻根质膜相关的一种类肌球蛋白重链蛋白(Myosin heavy chain鄄like)在 150 mmol / L NaCl 处
理 48 h 后表达量上调[30],这可能会促进质膜对来自细胞壁的胁迫信号的敏感性,并促进盐胁迫下细胞内的

物质运输。 (5)Remorin 属于植物特异的脂筏相关丝状蛋白质超家族,能够在体内形成寡聚的丝状结构,可能

与细胞骨架和 /或膜骨架有关(图 1)。 经 150 mmol / L NaCl 处理 48 h 后,水稻根质膜上 Remorin 1 蛋白质表达

量上调[30]。 此外,用 100 mmol / L NaCl 处理 2 周的水稻根质膜上的 Remorin 1 蛋白质表达丰度也上调[33]。
Remorin 的上调可能有助于保持细胞的完整性,或作为胁迫 /发育过程中信号传导的脚手架[69鄄70]。
6摇 转录调控是植物应对盐胁迫的重要环节

由于受到现有蛋白质组学技术灵敏度的限制,只能检测到少量应答盐胁迫的转录调控相关蛋白质(图
1)。 小麦根中的转录因子 BTF3 在 200 mmol / L NaCl 胁迫下表达上调[39],并且拟南芥根中与 BTF3 同源的两

种含新生多肽相关复合体(NAC)结构域的蛋白质(gi 21537065 和 gi 15220876)在盐胁迫下表达量也上调[35]。
BTF3 含有一个 NAC 结构域,可能通过调节 RNA 聚合酶 II 的表达来应答盐胁迫。 此外,100 mmol / L NaCl 处
理 3 d 后,大豆根中的螺旋鄄环鄄螺旋(bHLH)转录因子超家族成员(AC142095)表达丰度上调[36]。 bHLH 蛋白

质在转录网络中具有重要的调控作用,控制着从细胞增殖到种系建立等多个过程[71]。 这表明,植物通过上游

转录因子表达量的改变来调控多个盐响应基因的表达。 此外,盐胁迫也会诱导 DNA / RNA 结合蛋白表达。 小

麦耐盐品种 Shanrong No. 3 根中的 DNA / RNA 解旋酶在盐胁迫下表达上调[39],此酶含有 DEAD鄄box RNA 解旋

酶家族类结构域,对植物的胁迫耐受能力具有重要作用[72]。 盐胁迫下拟南芥根中富含甘氨酸的 RNA 结合蛋

白(GRP)表达丰度上调[35]。 GRP 通常在维管组织中积累,可在转录后水平上调控基因表达,是植物防御机制

的重要部分[73]。
7摇 盐胁迫响应的蛋白质翻译与翻译后调控呈多样化

盐胁迫条件下,拟南芥、水稻、小麦与匍匐翦股颖根中参与蛋白质合成、加工与降解的蛋白质表达丰度或

磷酸化水平发生改变,且存在物种间多样的变化模式(图 1)。 在 150 mmol / L NaCl 胁迫下的拟南芥根中,参
与蛋白质合成(如核糖体蛋白和真核翻译起始因子 3 亚基)、蛋白质正确折叠或阻止新生 /损伤蛋白质降解

(如 NAC琢 链蛋白、线粒体 HSC70鄄2 和蛋白质二硫化物异构酶)、蛋白质降解(如 26S 蛋白酶体亚基 RPN11)等
过程的蛋白质表达丰度都下调[35]。 这表明,这些蛋白质参与的多肽链合成与延伸、新生蛋白质(多肽)的分

选 /转运[74]、多肽正确折叠、受胁迫损伤蛋白质的降解等决定蛋白质合成与命运的关键生物学过程都受到了

盐胁迫的影响。 与之相反,水稻根在经受短时间(少于 24 h)150 mmol / L NaCl 处理后,核糖体蛋白 S29、DnaK
型分子伴侣 HSP70 表达丰度上调并被磷酸化[32]。 而 100 mmol / L NaCl 处理 2 周后,水稻根中蛋白质二硫化

物异构酶类蛋白质表达丰度也上调[33]。
同一物种具有不同抗性的品种在应对盐胁迫时的蛋白质合成 /周转的策略也存在差异。 在 200 mmol / L
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NaCl 胁迫下,匍匐翦股颖耐盐品种 Penn鄄A4 与盐敏感品种 Penncross 相比,根中参与蛋白质折叠的 HSP90 和

HSP81鄄1 下调较少,而且参与蛋白质降解的五聚体泛素类蛋白表达下调[41]。 这表明,耐盐品种通过调整蛋白

质折叠状态、减少蛋白质降解来保护蛋白质分子,从而应对盐胁迫。 此外,在 200 mmol / L NaCl 处理 24 h 后,
两种小麦(Jinan177 和 Shanrong No. 3)根中的细胞质 HSC70鄄3、26S 蛋白酶体 RPT 亚基 1,以及 26S 蛋白酶体

RPT 亚基 3 表达丰度都上调[39]。 这表明小麦可能通过提高蛋白质周转速率来应对盐胁迫。 盐胁迫下,
Jinan177 根中的真核翻译起始因子 5A3 亚基蛋白不表达,而在 Shanrong No. 3 根中该蛋白质表达下调[39]。 此

蛋白质下调或抑制可能是盐胁迫下细胞衰老的标志[75]。 由此可见,Shanrong No. 3 可能比 Jinan177 具有更强

的抗衰老能力。
8摇 氨同化作用与木质素代谢发生变化

8. 1摇 氨同化作用增强

盐胁迫导致植物体内氨的大量积累,植物可以通过增强氨同化作用来清除体内多余的氨[34]。 谷氨酰胺

合成酶(GS)鄄谷氨酸合酶(GOGAT)循环是高等植物体内氨同化的主要途径[76]。 其中,GS 可以催化谷氨酸与

游离的氨合成谷氨酰胺,为植物体内所有含氮化合物包括渗透保护物脯氨酸的生物合成提供氮源。 然而,当
植物体内氨浓度过高时,谷氨酸脱氢酶(GDH)则可催化氨与 琢 酮戊二酸合成谷氨酸,从而完成氨的同化作

用[77鄄78]。 蛋白质组学研究表明,不同植物根中的氨同化酶在应对盐胁迫时具有不同的表达模式(图 1)。 在

150 mmol / L NaCl 处理 48 h 的水稻幼苗根中 GS 表达丰度下调,但 GDH2 表达丰度上调[29, 34]。 与之相似,200
mmol / L NaCl 处理 4 d 的小麦根中 GDH 的表达量也上调[39]。 这表明,盐胁迫可能抑制植物根中的 GS鄄
GOGAT 循环,导致植物体内积累过量的氨,从而启动 GDH 途径,将过量氨转化为有机含氮物。 然而,拟南芥

根中的 GS 与 GDH 在 150 mmol / L NaCl 处理 6 h 后表达丰度下调,48 h 后上调。 这表明,在盐胁迫初期拟南芥

根内的两条氨同化途径都被抑制,随着胁迫的持续,植物逐渐适应盐胁迫环境,并通过上调氨同化酶的表达量

来清除体内过多的氨。
8. 2摇 木质素代谢相关酶表达模式改变

盐胁迫条件下,植物通过增加细胞壁的木质化程度来防止因失水和膨压降低而引起的细胞壁塌陷[29, 79]。
在木质素生物合成的苯丙烷途径中,苯丙氨酸解氨酶参与苯丙氨酸的脱氨作用。 此外,由硫腺苷甲硫氨酸合

成酶催化甲硫氨酸与 ATP 合成的硫腺苷甲硫氨酸,可以为木质素单体提供甲基[29],其中,5鄄甲基四氢三谷氨

酸鄄同型半胱氨酸甲基转移酶(5鄄methyltetrahydropteroyltriglutamate鄄 homocysteine methyltransferase)参与甲硫氨

酸的合成[33]。 而木质素单体的甲基化过程则由咖啡酰辅酶 AO鄄甲基转移酶、咖啡酸鄄3鄄O鄄甲基转移酶催化完

成。 在 100—150 mmol / L NaCl 处理 24 h—2 周的水稻根中,除 5鄄甲基四氢三谷氨酸鄄同型半胱氨酸甲基转移

酶的表达量上调以外,其它参与木质素合成的蛋白质(苯丙氨酸解氨酶、硫腺苷甲硫氨酸合成酶、咖啡酰辅酶

AO鄄甲基转移酶与咖啡酸鄄3鄄O鄄甲基转移酶)表达丰度都下调[29, 34](图 1)。 同样,在 150 mmol / L NaCl 处理 6 h
与 48 h 的拟南芥根中硫腺苷甲硫氨酸合成酶表达丰度也下调[35](图 1)。 这表明,与 5鄄甲基四氢三谷氨酸鄄同
型半胱氨酸甲基转移酶相比,其它几种参与木质素合成的酶对盐胁迫条件下水稻、拟南芥根的木质化程度具

有更为关键的调节作用。 此外,Witzel 等[38] 用 50、100、150、200、250 mmol / L NaCl 分别处理大麦耐盐品种

Mroex 与盐敏感品种 Steptoe,发现 Mroex 根中硫腺苷甲硫氨酸合成酶 1 的表达量高于 Steptoe,表明耐盐型大

麦 Mroex 根的细胞壁木质化程度可能高于 Steptoe。
9摇 结论与展望

植物根是感知盐胁迫信号的重要器官,研究根对盐胁迫的应对与调控机制具有重要意义。 高通量的差异

表达蛋白质组学研究结果为解析植物根部响应盐胁迫的网络调控机制提供了新的重要线索,这包括:(1)利
用 G 蛋白 /小 G 蛋白介导的多种信号通路与蛋白质磷酸化 /去磷酸化过程感知并传递盐胁迫信号;(2)通过质

膜型 /液泡型 H+ 鄄ATP 酶等膜与转运蛋白参与离子吸收 /外排与区室化;(3)通过调节抗氧化酶系统多种酶的

表达量与活性清除 ROS,并通过合成多种渗透调节物质或其它防御物质(凝集素、激发肽与胁迫相关蛋白质
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等)来降低氧化胁迫等对细胞造成的伤害;(4)通过改变参与糖类与能量代谢相关酶的表达量,适时动态调节

根部能量代谢水平;(5)通过细胞骨架动态重塑保持细胞结构完整与细胞内外物质运输与信息传递的通畅;
(6)通过转录调控、蛋白质翻译调控与翻译后修饰、蛋白质构象变化,以及蛋白质周转等多个水平的调控方式

来实现根部结构蛋白、蛋白质信号分子、酶与转录因子等各种蛋白质的动态变化与相互作用;(7)通过调控氨

同化作用等各种基础代谢水平,以及木质素合成等次生代谢过程来调节根部细胞的结构与代谢状态。 然而,
由于受到现有蛋白质组学检测灵敏度和生物信息学资源的限制,植物根盐响应蛋白质组学研究仍存在以下几

方面的不足:(1)研究对象局限于水稻、拟南芥、大豆、大麦和小麦等几个有限的物种;(2)只鉴定或分析了植

物根部响应盐胁迫的中高丰度表达蛋白质,缺乏对低丰度表达的调节蛋白质(如转录因子、膜蛋白等),以及

蛋白质翻译后修饰、蛋白质相互作用、蛋白质氧化还原状态等的分析;(3)由于缺乏进一步的遗传学与分子生

物学分析,利用蛋白质组学揭示的重要蛋白质的生物学功能有待明确。
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