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萌芽菊芋块茎对盐碱土壤胁迫的生理响应

韩东洺，张喜洋，庞秋颖∗，阎秀峰
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　 １５００４０

摘要：土壤盐碱化是影响全球农业生产和生态环境的重要问题。 在农田、轻度盐碱草地和重度盐碱草地设置样地以块茎种植菊

芋，次年 ５ 月块茎萌发阶段取块茎样品测定丙二醛、游离脯氨酸、可溶性糖含量以及抗氧化酶活性并进行蛋白质组学分析，分析

了萌芽菊芋块茎对盐碱土壤胁迫的生理响应。 ０—２０ ｃｍ 土层的电导率（表征土壤可溶盐含量）表明从农田到轻度、重度盐碱草

地土壤盐碱胁迫逐渐增强，丙二醛含量变化反映出菊芋块茎受害程度逐渐增加，并且基于游离脯氨酸的渗透调节能力也在逐渐

增强。 蛋白质组学分析结果显示与遗传信息加工相关的差异蛋白数量最多（占 ２８．７５％）且多为表达上调，意味着 ＤＮＡ 复制和

转录、蛋白质合成和折叠的相关蛋白在响应盐碱胁迫中发挥关键作用。 碳水化合物及多糖代谢（占 １５％）、氨基酸代谢（占 １１．

２５％）以及能量代谢（占 ７．５％）相关的差异蛋白数量也较多，说明调节物质代谢平衡在萌芽菊芋块茎应对盐碱土壤胁迫过程中

有重要作用。 这些结果为揭示萌芽菊芋块茎适应盐胁迫的生理机制奠定了基础。
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ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｉｎｇ， ｗｈｉｃｈ ｍｉｇｈｔ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ＤＮＡ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ，
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ， ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｆｏｌｄｉｎｇ ａｒｅ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｔｏ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｐｌａｙ ａ ｐｉｖｏｔａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ｓａｌｉｎｉｔｙ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ． Ｃａｒｂｏｈｙｄｒａｔｅ， ｅｎｅｒｇｙ， ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｅｄ ｏｎｅ⁃ｔｈｉｒｄ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ
ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ， ｗｈｉｃｈ ｓｕｇｇｅｓｔｓ ｔｈａｔ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ｉｓ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｕｒｖｉｖａｌ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｅｘｐｏｓｅｄ ｔｏ ｓａｌｉｎｅ⁃
ａｌｋａｌｉ ｓｔｒｅｓｓ． Ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔ ｉｎｔｏ ｔｈｅ ｕｎｄｅｒｌｙｉｎｇ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ⁃ａｌｋａｌｉ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ
Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ （Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ）； ｓｐｒｏｕｔｉｎｇ ｔｕｂｅｒｓ； ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅ； ａｌｋａｌｉｎｅ ｓｏｉｌ

土壤盐碱化是影响全球农业生产和生态环境的重要问题。 目前盐碱地约占地球陆地面积的 ２５％，有研

究预测到 ２０５０ 年全球盐碱化耕地的比例可能达到 ５０％［１］。 筛选培育耐盐碱植物、提高各类作物和绿化植物

的耐盐碱能力，是应对全球土壤盐碱化的有效途径。
菊芋（Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ）是菊科（Ｃｏｍｐｏｓｉｔａｅ）向日葵属的草本植物，因生物量大、块茎富含菊糖（ ｉｎｕｌｉｎ）

而在饲料、食品、生物炼制乃至生物能源方面受到重视，同时由于耐寒、耐旱、耐贫瘠的生物生态学特性，在沙

漠治理和水土保持方面体现出良好的生态价值。 ２００４ 年，尝试将菊芋引入松嫩盐碱草地，发现菊芋可以在中

度盐碱程度的退化草地上自然生长。 经过进一步的选育，耐盐碱能力强的品系可以在重度盐碱程度的退化草

地上生长并结出块茎［２］。 菊芋主要靠块茎繁殖，通过种子也能获得实生苗，但即使在中度盐碱程度的退化草

地上，播种菊芋种子也难以成苗。 进一步的控制实验结果表明，块茎可以较种子适应更强的盐碱胁迫而萌芽

成苗，而且由块茎萌芽而成的幼苗对盐碱胁迫的耐性也强于由种子获得的实生苗（待发表）。 一般认为，块茎

储存的丰富养分应该是这种优势的重要原因，不过同样以块茎储存养分的马铃薯并不具有菊芋般的耐盐碱能

力，我们推测菊芋块茎萌芽成苗的过程可能存在着适应盐胁迫环境的特殊生理机制。
近十余年，结合菊芋生态适应性及劣质土地利用，菊芋盐胁迫生理生态学研究陆续开展，并以国内工作为

主。 南京农业大学和中国科学院烟台海岸带研究所的两个研究团队以滨海盐渍土地利用和海水灌溉为背景

研究了盐胁迫下菊芋不同生态型、品系的生理响应和耐盐机理［３⁃２０］。 不过，菊芋耐盐生理机制研究中对块茎

的重要作用重视不够，尤其是没有关注块茎萌芽成苗这个重要阶段。 因此，我们将系统解析盐胁迫下菊芋块

茎萌芽成苗的生物学过程，揭示菊芋块茎萌芽成苗阶段适应盐胁迫的生理机制。 本文报告初步的研究结果。

１　 材料与方法

１．１　 研究地点自然概况

研究地点位于黑龙江省肇东市太平乡太平村的肇东市锦原牧业有限公司生态试验站内（４５°５４′ Ｎ，１２５°
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５５′ Ｅ），地势平坦，平均海拔 １４３．７８ ｍ。 该区域属于寒温带干旱季风气候，春季多风少雨，夏季酷热多雨，秋季

凉爽，冬季寒冷干燥。 区内年均降水量 ４００—５００ ｍｍ，年均气温 ３．１℃，年积温 ２７００℃ 左右，无霜期 １３５—
１４５ ｄ。
１．２　 样地设置及样品采集

根据地上植被状况和土壤盐碱程度设置轻度盐碱草地、重度盐碱草地 ２ 个样地，并在相邻的农田中设置

对照样地。 ２０１３ 年 ５ 月，将我们筛选的菊芋品系以块茎分别播种在农田、轻度盐碱草地、重度盐碱草地样地

上。 ２０１４ 年 ５ 月块茎萌发阶段，挖取菊芋块茎，清洗，鲜样用于丙二醛、脯氨酸、可溶性糖含量及抗氧化物酶

活性的测定，５ 株重复。 对应取样－８０℃冰箱保存，用于后期的蛋白质组学分析。 同时挖取土壤样品，每样地

５ 个样点，深度 ３０ ｃｍ，每 １０ ｃｍ 一层，清杂后自然风干、磨细、过 １ ｍｍ 及 ０．２５ ｍｍ 孔径土壤筛，用于土壤化学

性质分析。
１．３　 土壤化学性质分析

土壤溶液的电导率（表征土壤可溶盐含量）用 ＤＤＳ－３０７ 型电导率计测定，ｐＨ 值用 ｐＨＳ－３Ｃ 型 ｐＨ 计测

定，双指示剂滴定法测定 ＣＯ２－
３ 和 ＨＣＯ－

３ 含量，原子分光光度计测定 Ｎａ＋、Ｋ＋、Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋含量，离子色谱法测定

ＳＯ２－
４ 和 Ｃｌ－含量［２１］。

１．４　 菊芋块茎样品分析

菊芋块茎样品称鲜重（Ｍ１）后 １１０℃杀青、８０℃烘干至恒重（Ｍ２），按（Ｍ１－Ｍ２）×１００ ／Ｍ１ 计算相对含水量

（％）。 丙二醛含量采用费伟等的方法［２２］ 测定，游离脯氨酸含量采用刘爱荣和赵可夫的方法［２３］ 测定，可溶性

糖含量采用张志良和瞿伟菁的方法［２４］测定，抗氧化酶（超氧化物歧化酶、过氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶、
过氧化物酶）活性参照夏天翔等的方法［２５］测定。

菊芋块茎蛋白质组学分析按本实验室建立的方法［２６］ 进行。 蛋白质样品经双向电泳分离后，以 Ｉｍａｇｅ
Ｓｃａｎｎｅｒ ＩＩＩ 扫描仪扫描凝胶获得图像，使用凝胶图像分析软件 Ｉｍａｇｅｍａｓｔｅｒ ２Ｄ（版本 ７．０）对蛋白质点进行识

别、匹配和定量分析，以 Ｐ＜０．０５ 和 ｒａｔｉｏ≥１．５ 为筛选参数对差异表达蛋白质点进行标记。 差异点经 ＭＡＬＤＩ－
ＴＯＦ ／ ＴＯＦ ＭＳ（Ａｐｐｌｉｅｄ Ｂｉｏｓｙｔｅｍｓ ／ ＭＤＳ Ｓｃｉｅｘ， ＵＳＡ）分析得到肽指纹图谱，通过 ＭＡＳＣＯＴ 搜索引擎（ ｈｔｔｐ： ／ ／
ｗｗｗ．ｍａｔｒｉｘｓｃｉｅｎｃｅ．ｃｏｍ）并结合 ＮＣＢＩ 数据库 ＢＬＡＳＴ 搜索（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｎｃｂｉ．ｎｌｍ．ｎｉｈ．ｇｏｖ ／ ＢＬＡＳＴ ／ ）获得蛋白质

信息，依据 ＫＥＧＧ（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｇｅｎｏｍｅ．ｊｐ ／ ｋｅｇｇ ／ ｋｅｇｇ２．ｈｔｍｌ）数据库以及相关文献对已鉴定的差异蛋白质进行

功能注释和分类。
１．５　 数据统计

使用 ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｖ１７．０ 软件进行分析统计，并利用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）比较不同数据组

间的差异。

２　 结果与分析

２．１　 样地土壤化学性质比较

采用土壤溶液的电导率来表征可溶性盐的含量。 在 ０—１０ ｃｍ 土层，农田样地土壤的电导率显著低于轻

度和重度盐碱草地，而后两者相近；在 １０—２０ ｃｍ 和 ２０—３０ ｃｍ 土层，则是农田和轻度盐碱草地样地土壤的电

导率相近，并显著低于重度盐碱草地。 由于菊芋块茎及根系主要分布于 ０—２０ ｃｍ 土层，因此计算了 ０—１０ ｃｍ
和 １０—２０ ｃｍ 土层土壤电导率的平均值。 可以看出，从农田到轻度盐碱草地、再到重度盐碱草地，土壤的电导

率渐次增高（图 １）。
土壤 ｐＨ 值在 ０—１０ ｃｍ 土层差异较大，农田土壤显著低于盐碱草地土壤，而在 １０—２０ ｃｍ 和 ２０—３０ ｃｍ

土层差异不明显（图 １）。 我们也详细测定了 Ｎａ＋、Ｋ＋、Ｃａ２＋、Ｍｇ２＋、ＣＯ２－
３ 、ＨＣＯ－

３、ＳＯ２－
４ 、Ｃｌ－含量（限于篇幅数据未

列出），含量较高的 Ｎａ＋、ＨＣＯ－
３、ＣＯ２－

３ 表现出与电导率类似的趋势。
２．２　 萌芽菊芋块茎的生理变化比较

丙二醛是膜脂过氧化的产物，植物在胁迫状况下会加剧膜脂过氧化程度，因而丙二醛含量通常作为衡量
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图 １　 样地土壤的电导率和 ｐＨ 值

Ｆｉｇ．１　 Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｐＨ ｏｆ ｓｏｉｌ ｉｎ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｌｏｔ

Ｆ． 农田 Ｆａｒｍｌａｎｄ；Ｌ． 轻度盐碱草地 Ｌｉｇｈｔ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ；Ｓ． 重度盐碱草地 Ｓｅｖｅｒｅ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ

植物在逆境下受害程度的指标。 由图 ２ 丙二醛含量的变化可以看出，与农田相比，盐碱草地中的菊芋块茎受

害程度增加，而且随盐碱胁迫程度增强而加剧。

图 ２　 萌芽菊芋块茎的丙二醛、游离脯氨酸和可溶性糖含量

Ｆｉｇ．２　 Ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｍａｌｏｎａｌｄｅｈｙｄｅ （ＭＤＡ）， ｆｒｅｅ ｐｒｏｌｉｎｅ ａｎｄ ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ｉｎ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｔｕｂｅｒｓ

Ｆ：农田 Ｆａｒｍｌａｎｄ； Ｌ：轻度盐碱草地 Ｌｉｇｈｔ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； Ｓ：重度盐碱草地 Ｓｅｖｅｒｅ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ
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萌芽菊芋块茎中的游离脯氨酸含量与丙二醛含量有着相同的变化趋势，表明盐碱草地中的菊芋块茎在萌

芽过程中利用脯氨酸进行渗透调节来应对土壤盐分造成的盐胁迫及水分胁迫，而可溶性糖含量没有显著差

异，说明可溶性糖类在这个过程中没有作为主要的渗透调节物质而起作用（图 ２）。 植物在盐胁迫、水分胁迫

等逆境下常在组织、细胞内发生氧化胁迫，一些抗氧化酶类的活性也会随之变化，以尽量清除过量的活性氧而

维持平衡的氧化还原状态。 我们检测了萌芽菊芋块茎的超氧化物歧化酶、过氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶、
过氧化物酶活性，在农田、轻度盐碱草地、重度盐碱草地样地中有些差异，但规律并不明显（图 ３）。

图 ３　 萌芽菊芋块茎的抗氧化酶活性

Ｆｉｇ．３　 Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｔｕｂｅｒｓ

Ｆ． 农田 Ｆａｒｍｌａｎｄ；Ｌ． 轻度盐碱草地 Ｌｉｇｈｔ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ；Ｓ． 重度盐碱草地 Ｓｅｖｅｒｅ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ；ＳＯＤ． 超氧化物歧化酶 Ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅ

ｄｉｓｍｕｔａｓｅ；ＣＡＴ． 过氧化氢酶 Ｃａｔａｌａｓｅ；ＡＰＸ． 抗坏血酸过氧化物酶 Ａｓｃｏｒｂａｔｅ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ；ＰＯＤ． 过氧化物酶 Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ

２．３　 萌芽菊芋块茎的蛋白质组学分析

进一步，我们提取了萌芽菊芋块茎的可溶性蛋白质进行蛋白质组学分析，将轻度、重度盐碱草地样地中的

菊芋分别与农田样地的进行比较，选取统计学上有显著差异（Ｐ＜０．０５）并且蛋白质含量变化 １．５ 倍以上（Ｒａｔｉｏ
≥１．５）的差异蛋白进行质谱鉴定和功能注释（限于篇幅，登录号、理论及试验等电点和分子量、比对物种及序

列覆盖率、得分等蛋白比对信息的详细数据未列出）。 相比于农田样地，轻度盐碱草地样地中的菊芋块茎鉴

定出 ４２ 个差异蛋白（２７ 个表达上调、１５ 个表达下调），重度盐碱草地样地中的菊芋块茎鉴定出 ３８ 个差异蛋白

（１８ 个表达上调、２０ 个表达下调）（图 ４）。 按照 ＮＣＢＩ 检索的功能分类，这些差异蛋白涉及到碳水化合物及多

糖代谢（占总数的 １５％，下同）、能量代谢（７．５％）、遗传信息加工（２８．７５％）、氨基酸代谢（１１．２５％）、核苷酸代

谢（２．５％）、次生代谢产物合成（３．７５％）、信号转导（１７．５％）、转运与分解代谢（２．５％）、细胞运动（２．５％）以及

未解功能（８．７５％）等 １１ 个类群。
与遗传信息加工相关的差异蛋白质点共鉴定出 ２３ 个。 其中，轻度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的差异蛋

白如蛋白二硫化物异构酶（ｐｒｏｔｅｉｎ ｄｉｓｕｌｐｈｉｄｅ ｉｓｏｍｅｒａｓｅ， ５０４）、参与氨酰⁃ｔＲＮＡ 生物合成的氨酰⁃ｔＲＮＡ 合成酶

（ａｍｉｎｏａｃｙｌ⁃ｔＲＮＡ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ， １８４７）、二磷酸核酮糖羧化酶结合蛋白（ｒｕｂｉｓｃｏ ｓｕｂｕｎｉｔ⁃ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ， １８６６）、热
休克蛋白（ｈｅａｔ⁃ｓｈｏｃｋ ｐｒｏｔｅｉｎ， １８７０）、参与肽酰⁃ｔＲＮＡ 从核糖体 Ａ 点向 ｐ 点转移的延长因子 ＥＦ⁃２（ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ
ｆａｃｔｏｒ ＥＦ⁃２， １８９３）等均表达上调，而重度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的差异蛋白，参与调节核糖核酸酶活性

的甲基转移酶 （ ｄｉｍｅｔｈｙｌ ｍｅｎａｑｕｉｎｏｎｅ ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ， １４８６）、促分裂原活化蛋白激酶 （ｍｉｔｏｇｅｎ⁃ａｃｔｉｖａｔｅｄ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ， １５３７）、参与内质网上蛋白加工与 ＭＡＰＫ 信号途径的内质网结合蛋白（ＥＲ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎ，
１５５８）等表达上调，凝集素（ｌｅｃｔｉｎ， １１， １２０８）则表达下调。

与碳水化合物及多糖代谢相关的差异蛋白质点鉴定出 １２ 个。 轻度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的差异蛋

５　 ４ 期 　 　 　 韩东洺　 等：萌芽菊芋块茎对盐碱土壤胁迫的生理响应 　
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图 ４　 盐碱草地样地中萌芽菊芋块茎相较于农田样地的蛋白差异点

Ｆｉｇ．４ 　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ｅｘｐｒｅｓｓｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｐｒｏｕｔｉｎｇ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｔｕｂｅｒｓ ｆｒｏｍ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｃｏｍｐａｒｅｄ ｗｉｔｈ ｇｒｏｗｔｈ

ｉｎ ｆａｒｍｌａｎｄ

Ａ：轻度盐碱草地，Ｌｉｇｈｔ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； Ｂ：重度盐碱草地 Ｓｅｖｅｒｅ ａｌｋａｌｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； 双向电泳图谱，箭头指示差异表达蛋白质点

白，参与糖酵解途径的烯醇化酶 （ ｅｎｏｌａｓｅ， ８５４ ）、 参与 戊 糖 磷 酸 途 径 的 ６⁃磷 酸 葡 糖 酸 内 酯 酶 （ ６⁃
ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｕｃｏｎｏｌａｃｔｏｎａｓｅ， １７９２）、催化碳从磷酸酮糖转移到磷酸醛糖的转酮醇酶（ｔｒａｎｓｋｅｔｏｌａｓｅ， １７８４）、分解蔗

糖生成低聚果糖和葡萄糖的果糖基转移酶（１ Ｆ⁃ｆｒｕｃｔｏｓｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ， １１５０， １１８１）等表达上调，乙酰转移酶

（ａｃｅｔｙｌ⁃ＣｏＡ ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ， １４６０）则表达下调。 重度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的差异蛋白，参与糖酵解途

径的磷酸甘油酸变位酶（ｐｈｏｓｐｈｏｇｌｙｃｅｒａｔｅｍｕｔａｓｅ， ９５５）、参与三羧酸循环途径的苹果酸脱氢酶（ｍａｌｉｃ ｅｎｚｙｍｅ，
１５５７）表达上调，乙醇脱氢酶（ａｌｃｏｈｏｌｄｅ ｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅｓ， ６９３）表达下调。

与氨基酸代谢相关的差异蛋白质点 ９ 个。 轻度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的差异蛋白，参与催化丝氨酸

和半胱氨酸与胱硫醚之间反应的半胱氨酸合酶（ｃｙｓｔｅｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ， １８１４）、催化甲硫氨酸合成的甲硫氨酸合成

酶（ｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ， １８８４ ） 表达上调， 转移烷基或芳基以 及 甲 基 以 外 基 团 的 腺 苷 蛋 氨 酸 合 酶

（ａｄｅｎｏｓｙｌｍｅｔｈｉｏｎｉｎｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ， １４６８）表达下调。 重度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的精氨酸酶（ａｒｇｉｎａｓｅ， １５３２）
表达上调。

与能量代谢相关的差异蛋白质点 ６ 个。 轻度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的 ＡＴＰ 合酶（ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ，
９３２）表达上调，而重度盐碱草地中菊芋块茎鉴定出的差异蛋白质如参与植物呼吸作用的氧化还原酶

（ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ， ５１７）和醌氧化还原酶（ｑｕｉｎｏｎｅ ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅ， ５２２）、ＡＴＰ 合成酶（ＡＴＰ ｓｙｎｔｈａｓｅ， １１７９）表达

则全部下调。
与环境响应信号转导相关的蛋白 １４ 个。 在轻度盐碱草地土壤生长条件下，菊芋块茎中生长素诱导蛋白

（ａｕｘｉｎ ｉｎｄｕｃｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ，５３８、５４３） 表达量下调。 在重度盐碱草地土壤生长条件下，菊芋块茎中脱水蛋白

（ｄｅｈｙｄｒｉｎ，１２８、１５７、１９７、３０３、３４６、１４８７）表达量上调。
３ 个可能与次生代谢产物合成相关的差异蛋白质点（ｐｒｅｄｉｃｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ，１７９０、１７９８、１５１３）表达量都上调。 ２

个核苷酸代谢相关的差异蛋白质点核糖核酸酶（ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ ｒｉｂｏｎｕｃｌｅａｓｅ １３、１４７４）在轻度盐胁迫下表现出不

同的变化趋势。 ２ 个转运与分解代谢相关的差异蛋白质点（ｐｌａｓｔｉｄｉｃ ｇｌｕｃｏｓｅ ｔｒａｎｓｐｏｒｔｅｒ，１８４２）、（ｈｙｐｏｔｈｅｔｉｃａｌ
ｐｒｏｔｅｉｎ，８６７）在轻度盐胁迫下表达量显著上调。 ２ 个细胞运动相关蛋白（ａｃｔｉｎ，１８２８）、（ｂｅｔａ ｔｕｂｕｌｉｎ，１５４５）表达

量也显著上调。 ７ 个未知功能的蛋白与植物盐碱胁迫的关系还有待进一步研究。

３　 讨论

从 ０—２０ ｃｍ 土层的电导率（表征土壤可溶盐含量）看，所设置样地从农田到轻度、再到重度盐碱草地，基

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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本上形成了一个盐碱胁迫逐渐增强的土壤环境（图 １），丙二醛含量的变化也反映出菊芋块茎的受害程度逐渐

增加，并且基于游离脯氨酸的渗透调节能力也在逐渐增强（图 ２）。 遗憾的是，在蛋白质组学分析结果的差异

蛋白中，并未发现与渗透调节物质代谢相关的酶类。
蛋白质组学分析结果中，数量最多的差异蛋白是与遗传信息加工相关的类群（２８．７５％），而且多为上调表

达，这意味着萌芽菊芋块茎对盐胁迫的响应与应对是从基因表达水平开始的。 差异蛋白数量较多的类群接下

来是碳水化合物及多糖代谢（占 １５％）、氨基酸代谢（占 １１．２５％）以及能量代谢（占 ７．５％），说明调节物质、能
量代谢平衡在萌芽菊芋块茎应对盐碱土壤胁迫过程中有重要作用。

蛋白质的合成机制在植物适应非生物胁迫的过程中发挥重要作用。 翻译延伸因子是蛋白合成过程中必

不可少的组成部分，它们通过在核糖体上催化氨基酸链的延伸而推动、控制蛋白质的合成［２７］。 根据结果推

测，在盐碱胁迫过程中氨基酰 ｔＲＮＡ 合成酶和延长因子 ＥＦ⁃２ 的表达量增加，以维持蛋白质合成的正常运作。
热激蛋白（Ｈｓｐ）通过保持其他蛋白质的完整性和促进重要的细胞酶在细胞间的运输在植物抗渗透胁迫

过程中发挥重要作用。 在本研究中，Ｈｓｐ 的表达量受盐胁迫诱导显著上调，可能参与协助蛋白的正常折叠、膜
间转运，以及受损蛋白的降解及清除等。

植物通过糖酵解、丙酮酸代谢与三羧酸循环之间复杂的代谢途径为植物体提供能量。 本实验中，在轻度

盐碱草地土壤生长条件下，菊芋块茎中参与糖酵解途径的烯醇化酶表达量显著上调，在重度盐碱草地土壤生

长条件下，参与糖酵解途径的磷酸甘油酸变位酶表达量也显著上调。 燕麦根［２８］ 和水稻［２９］ 在响应盐胁迫的研

究中，也发现了同样的结果。 参与磷酸戊糖途径的 ６⁃葡糖磷酸内酯酶、转酮醇、参与三羧酸循环（ＴＣＡ）的线粒

体苹果酸脱氢酶在盐碱土壤胁迫条件下表达量上调。 在菊芋块茎萌芽阶段，菊芋块茎的能量代谢发生了改

变，这些与能量代谢相关的蛋白不同程度的表达量变化，表明盐碱土壤中的菊芋块茎可能调节能量代谢途径，
为菊芋块茎萌芽成苗提供更多的能源物质。 菊芋块茎果糖基转移酶的表达丰度上调，与此前在盐胁迫下小麦

茎秆中通过果糖基转移酶促进更多低聚果糖的生产来维持植物体内的渗透势的结果相一致［３０］。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｗａｎｇ Ｗ Ｘ， Ｖｉｎｏｃｕｒ Ｂ， Ａｌｔｍａｎ Ａ． Ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ， ｓａｌｉｎｉｔｙ ａｎｄ ｅｘｔｒｅｍｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅｓ： ｔｏｗａｒｄｓ ｇｅｎｅｔｉｃ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｆｏｒ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ．

Ｐｌａｎｔａ， ２００３， ２１８（１）： １⁃１４．

［ ２ ］ 　 阎秀峰， 李一蒙， 王洋． 改良松嫩盐碱草地的优良植物———菊芋． 黑龙江大学： 自然科学学报， ２００８， ２５（６）： ８１２⁃８１６．

［ ３ ］ 　 隆小华， 刘兆普， 刘玲， 陈铭达， 郑青松． 不同浓度海水胁迫对菊芋幼苗生长发育及磷吸收的影响． 植物研究， ２００４， ２４（３）： ３３１⁃３３４．

［ ４ ］ 　 刘兆普， 邓力群， 刘玲， 綦长海， 陈铭达， 夏天翔． 莱州海涂海水灌溉下菊芋生理生态特性研究． 植物生态学报， ２００５， ２９（３）： ４７４⁃４７８．

［ ５ ］ 　 隆小华， 刘兆普， 蒋云芳， 陈铭达， 王琳． 海水处理对不同产地菊芋幼苗光合作用及叶绿素荧光特性的影响． 植物生态学报， ２００６， ３０

（５）： ８２７⁃８３４．

［ ６ ］ 　 Ｚｈａｏ Ｇ Ｍ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ， Ｃｈｅｎ Ｍ Ｄ， Ｋｏｕ Ｗ Ｆ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ ｅｆｆｌｕｅｎｔ ｏｎ ｓａｌｔ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ （Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ．） ｉｎ ａ

ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ｃｏａｓｔａｌ ａｒｅａ ｏｆ Ｃｈｉｎａ． Ｐｅｄｏｓｐｈｅｒｅ， ２００６， １６（６）： ７６２⁃７６９．

［ ７ ］ 　 薛延丰， 刘兆普． 外源钙离子缓解海水胁迫下菊芋光合能力下降的研究． 草业学报， ２００７， １６（６）： ７４⁃８０．

［ ８ ］ 　 Ｘｕｅ Ｙ Ｆ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ． Ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｉｎ ｔｗｏ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｃｕｌｔｉｖａｒｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ． Ｒｕｓｓｉａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ， ２００８， ５５（６）： ７７６⁃７８１．

［ ９ ］ 　 Ｚｈａｏ Ｇ Ｍ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ， Ｃｈｅｎ Ｍ Ｄ， Ｇｕｏ Ｓ Ｗ． Ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｙｉｅｌｄ ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ （Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ．） ｗｉｔｈ ｓｅａｗａｔｅｒ ｉｒｒｉｇａｔｉｏｎ ｉｎ

Ｎｏｒｔｈ Ｃｈｉｎａ Ｐｌａｉｎ． Ｐｅｄｏｓｐｈｅｒｅ， ２００８， １８（２）： １９５⁃２０２．

［１０］ 　 Ｌｏｎｇ Ｘ Ｈ， Ｃｈｉ Ｊ Ｈ， Ｌｉｕ Ｌ， Ｌｉ Ｑ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓｅａｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｆｉｖｅ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ

ｅｃｏｔｙｐｅｓ． Ｐｅｄｏｓｐｈｅｒｅ， ２００９， １９（２）： ２０８⁃２１６．

［１１］ 　 王建绪， 刘兆普， 隆小华， 赵耕毛． 海水浇灌对菊芋生长、光合及耗水特征的影响． 土壤通报， ２００９， ４０（３）： ６０６⁃６０９．

［１２］ 　 赵耕毛， 刘兆普， 张博， 王建绪． 北方半湿润滨海地区海水养殖废水灌溉菊芋研究． 灌溉排水学报， ２００９， ２８（２）： ９⁃１２．

［１３］ 　 Ｌｏｎｇ Ｘ Ｈ， Ｈｕａｎｇ Ｚ Ｒ， Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｈ， Ｌｉ Ｑ， Ｒｅｎｇｅｌ Ｚ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ． Ｓｅａｗａｔｅｒ ｓｔｒｅｓｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌｌｙ ａｆｆｅｃｔｓ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ， ｇｒｏｗｔｈ， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ， ａｎｄ ｉｏｎ

ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ （Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ．） ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｇｒｏｗｔｈ Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ， ２０１０， ２９（２）： ２２３⁃２３１．

［１４］ 　 Ｚｈａｏ Ｇ Ｍ， Ｍｅｈｔａ Ｓ Ｋ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ． Ｕｓｅ ｏｆ ｓａｌｉｎｅ ａｑｕａｃｕｌｔｕｒｅ ｗａｓｔｅｗａｔｅｒ ｔｏ ｉｒｒｉｇａｔｅ ｓａｌｔ⁃ｔｏｌｅｒａｎｔ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ａｎｄ ｓｕｎｆｌｏｗｅｒ ｉｎ ｓｅｍｉａｒｉｄ ｃｏａｓｔａｌ

ｚｏｎｅｓ ｏｆ Ｃｈｉｎａ． Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ Ｗａｔｅｒ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１０， ９７（１２）： １９８７⁃１９９３．

７　 ４ 期 　 　 　 韩东洺　 等：萌芽菊芋块茎对盐碱土壤胁迫的生理响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［１５］　 Ｃｈｅｎ Ｑ， Ｚｈａｎｇ Ｍ Ｄ， Ｓｈｅｎ Ｓ Ｈ． Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ ｏｎ ｍａｌｏｎｄｉａｌｄｅｈｙｄｅ ａｎｄ ａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ （Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ

ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ．） ． Ａｃｔａ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉａｅ Ｐｌａｎｔａｒｕｍ， ２０１１， ３３（２）： ２７３⁃２７８．

［１６］ 　 Ｈｕａｎｇ Ｚ Ｒ， Ｌｏｎｇ Ｘ Ｈ， Ｗａｎｇ Ｌ， Ｋａｎｇ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｈ， Ｚｅｄ Ｒ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ． Ｇｒｏｗｔｈ， ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ Ｈ＋ ⁃ＡＴＰａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｔｗｏ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ

ｖａｒｉｅｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ＮａＣｌ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｔｒｅｓｓ． Ｐｒｏｃｅｓｓ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１２， ４７（４）： ５９１⁃５９６．

［１７］ 　 Ｈｕａｎｇ Ｚ Ｒ， Ｚｈａｏ Ｌ， Ｃｈｅｎ Ｄ Ｄ， Ｌｉａｎｇ Ｍ Ｘ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ， Ｓｈａｏ Ｈ Ｂ， Ｌｏｎｇ Ｘ Ｈ． Ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｅｎｃｏｕｒａｇｅｓ ｐｒｏｌｉｎｅ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｂｙ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｐｒｏｌｉｎｅ

ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ｉｎ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ ｐｌａｎｔｌｅｔｓ． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０１３， ８（４）： ｅ６２０８５．

［１８］ 　 Ｌｏｎｇ Ｘ Ｈ， Ｎｉ Ｎ， Ｗａｎｇ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｘ Ｈ， Ｗａｎｇ Ｊ Ｘ， Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｈ， Ｚｅｄ Ｒ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ， Ｓｈａｏ Ｈ Ｂ． Ｐｈｙｔｏｒｅｍｅｄｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｄｍｉｕｍ⁃ｃｏｎｔａｍｉｎａｔｅｄ ｓｏｉｌ ｂｙ

ｔｗｏ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ （Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ｔｕｂｅｒｏｓｕｓ Ｌ．） ｇｅｎｏｔｙｐｅｓ． Ｃｌｅａｎ⁃Ｓｏｉｌ， Ａｉｒ， Ｗａｔｅｒ， ２０１３， ４１（２）： ２０２⁃２０９．

［１９］ 　 冯大伟， 张洪霞， 刘广洋， 靳志明， 刘胜一， 衣悦涛． 黄河三角洲盐胁迫对不同品种菊芋幼苗生长及生理特性的影响． 中国农学通报，

２０１３， ２９（３６）： １５５⁃１５９．

［２０］ 　 Ｓｈａｏ Ｔ Ｙ， Ｌｉ Ｌ Ｌ， Ｗｕ Ｙ Ｗ， Ｃｈｅｎ Ｍ Ｘ， Ｌｏｎｇ Ｘ Ｈ， Ｓｈａｏ Ｈ Ｂ， Ｌｉｕ Ｚ Ｐ， Ｒｅｎｇｅｌ Ｚ． Ｂａｌａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ａｎｄ ｅｎｄｏｇｅｎｏｕｓ ｈｏｒｍｏｎｅｓ

ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｄｒｙ ｍａｔｔｅｒ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ｉｎ Ｊｅｒｕｓａｌｅｍ ａｒｔｉｃｈｏｋｅ． Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１６， ５６８： ８９１⁃８９８．

［２１］ 　 鲍士旦． 土壤农化分析（第三版） ． 北京： 中国农业出版社， ２０００．

［２２］ 　 费伟， 陈火英， 曹忠， 刘杨． 盐胁迫对番茄幼苗生理特性的影响． 上海交通大学学报： 农业科学版， ２００５， ２３（１）： ５⁃９．

［２３］ 　 刘爱荣， 赵可夫． 盐胁迫下盐芥渗透调节物质的积累及其渗透调节作用． 植物生理与分子生物学学报， ２００５， ３１（４）： ３８９⁃３９５．

［２４］ 　 张志良， 瞿伟菁． 植物生理学实验指导． 北京： 高等教育出版社， ２００３．

［２５］ 　 夏天翔， 刘兆普， 王景艳． 盐分和水分胁迫对菊芋幼苗离子吸收及叶片酶活性的影响． 西北植物学报， ２００４， ２４（７）： １２４１⁃１２４５．

［２６］ 　 Ｐａｎｇ Ｑ Ｙ， Ｃｈｅｎ Ｓ Ｘ， Ｄａｉ Ｓ Ｊ， Ｃｈｅｎ Ｙ Ｚ， Ｗａｎｇ Ｙ， Ｙａｎ Ｘ Ｆ． Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｏｆ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ａｎｄ Ｔｈｅｌｌｕｎｇｉｅｌｌａ

ｈａｌｏｐｈｉｌａ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｒｏｔｅｏｍｅ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０１０， ９（５）： ２５８４⁃２５９９．

［２７］ 　 陈建中， 章镇， 戴剑． 植物蛋白质合成延伸因子． 植物生理学通讯， ２００２， ３８（４）： ４０６⁃４１１．

［２８］ 　 Ｂａｉ Ｊ Ｈ， Ｌｉｕ Ｊ Ｈ， Ｊｉａｏ Ｗ Ｈ， Ｓａ Ｒ， Ｚｈａｎｇ Ｎ， Ｊｉａ Ｒ Ｚ． Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓａｌｔ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｏａｔ ｒｏｏｔｓ （Ａｖｅｎａ ｓａｔｉｖａ Ｌ．） ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ ｔｈｅ

Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ Ｆｏｏｄ ａｎｄ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ， ２０１６， ９６（１１）： ３８６７⁃３８７５．

［２９］ 　 Ｙａｎ Ｓ Ｐ， Ｔａｎｇ Ｚ Ｃ， Ｓｕ Ｗ Ａ， Ｓｕｎ Ｗ Ｎ． Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ⁃ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｒｉｃｅ ｒｏｏｔ． Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ， ２００５， ５（１）： ２３５⁃２４４．

［３０］ 　 Ｓｈａｒｂａｔｋｈａｒｉ Ｍ， Ｓｈｏｂｂａｒ Ｚ Ｓ， Ｇａｌｅｓｈｉ Ｓ， Ｎａｋｈｏｄａ Ｂ． Ｗｈｅａｔ ｓｔｅｍ ｒｅｓｅｒｖｅｓ ａｎｄ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ： ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｄｉｓｓｅｃｔｉｏｎ ｏｆ ｆｒｕｃｔａｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ

ｒｅｍｏｂｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｏ ｇｒａｉｎｓ． Ｐｌａｎｔａ， ２０１６， ２４４（１）： １９１⁃２０２．

８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　


