
植物资源与环境学报ꎬ ２０２５ꎬ ３４(５): ５８－６８
Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

收稿日期: ２０２４－１２－２６
基金项目: 国家自然科学基金项目(３１７６０１１０)
作者简介: 吴萍民(１９８７—)ꎬ女ꎬ甘肃靖远人ꎬ博士ꎬ高级实验师ꎬ主要从事植物分子生物学方面的研究ꎮ
①通信作者 Ｅ￣ｍａｉｌ: ｌｉｓｈｗｅｎｇ＠ ｍａｉｌ.ｌｚｊｔｕ.ｃｎ

引用格式: 吴萍民ꎬ 程　 斌ꎬ 李师翁. 绿豆琥珀酸脱氢酶基因生物信息学分析及其在镉胁迫下的表达特性变化[ Ｊ] . 植物资源与环境学报ꎬ ２０２５ꎬ
３４(５): ５８－６８.

绿豆琥珀酸脱氢酶基因生物信息学分析及其在
镉胁迫下的表达特性变化

吴萍民１ꎬ 程　 斌２ꎬ 李师翁３ꎬ①

(１. 甘肃中医药大学 教学实验实训中心ꎬ 甘肃 兰州 ７３００００ꎻ ２. 兰州兰生血液制品有限公司ꎬ 甘肃 兰州 ７３００３０ꎻ
３. 兰州交通大学环境与市政工程学院ꎬ 甘肃 兰州 ７３００７０)

摘要: 基于绿豆〔Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ〕基因组注释文件鉴定琥珀酸脱氢酶(ＳＤＨ)基因ꎬ并采用生物信

息学方法分析了绿豆 ＳＤＨ 结构及其编码的蛋白质序列特性ꎻ分别运用转录组学和酶学方法分析了镉(Ｃｄ)胁迫下

绿豆幼苗根、茎和叶中 ＳＤＨ 表达量和 ＳＤＨ 活性的变化ꎮ 结果显示:绿豆基因组含有 １２ 个 ＳＤＨ 基因ꎬ分别含 ０~ １５
个内含子和 １~１６ 个外显子ꎮ 蛋白质序列分析结果显示:ＶｒＳＤＨ１.１ 和 ＶｒＳＤＨ１.２ 各含 ７ 个 ｍｏｔｉｆꎬ ＶｒＳＤＨ２ 含 ３ 个

ｍｏｔｉｆꎬ ＶｒＳＤＨ７.１ 和 ＶｒＳＤＨ７.２ 各含 １ 个 ｍｏｔｉｆꎬ其余 ＶｒＳＤＨ 不含 ｍｏｔｉｆꎮ ＶｒＳＤＨ 的相对分子质量为 １０ ７８９~６９ ４５２ꎬ理
论等电点为 ｐＩ ４.８９ 至 ｐＩ １０.９６ꎬ氨基酸残基数为 ９４~６３１ꎬ亲水性系数为－１.０９４~０.０３５ꎬ且包含多种结构域ꎮ 转录组

及酶活性分析结果表明:１２ 个 ＶｒＳＤＨ 中 ＶｒＳＤＨＡＦ４.２ 和 ＶｒＳＤＨ７.２ 在绿豆幼苗根、茎、叶中不表达ꎬ其余 １０ 个 ＶｒＳＤＨ
的表达量呈现从根到茎再到叶逐渐递减的趋势ꎻＣｄ 胁迫下ꎬ１０ 个 ＶｒＳＤＨ 中多数基因表达量高于对照组ꎬ且 ＳＤＨ 活

性也总体高于对照组ꎮ 综上ꎬ绿豆幼苗中 ＶｒＳＤＨ 参与了 Ｃｄ 胁迫的响应过程ꎮ

关键词: 绿豆ꎻ 琥珀酸脱氢酶(ＳＤＨ)基因ꎻ 转录组ꎻ 镉(Ｃｄ)胁迫ꎻ 表达特征
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Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ (ＳＤＨ) ｇｅｎｅｓ ｗｅｒｅ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｔｈｅ ｇｅｎｏｍｅ ａｎｎｏｔａｔｉｏｎ ｆｉｌｅ ｏｆ
Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ＳＤＨｓ ｏｆ Ｖ. ｒａｄｉａｔａ ａｎｄ ｔｈｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ
ｔｈｅｉｒ ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｂｉｏｉｎｆｏｒｍａｔｉｃｓ ｍｅｔｈｏｄꎻ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ
ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ ＳＤＨｓ ａｎｄ ＳＤＨ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓꎬ ｓｔｅｍｓꎬ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｖ. ｒａｄｉａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｃａｄｍｉｕｍ
(Ｃｄ) ｓｔｒｅｓｓ ｗｅｒｅ ａｎａｌｙｚｅｄ ｂｙ ｕｓｉｎｇ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｉｃｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｏｌｏｇｙ ｍｅｔｈｏｄｓ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗ ｔｈａｔ ｔｈｅｒｅ
ａｒｅ １２ ＳＤＨｓ ｉｎ Ｖ. ｒａｄｉａｔａ ｇｅｎｏｍｅꎬ ｗｈｉｃｈ ｃｏｎｔａｉｎ ０－１５ ｉｎｔｒｏｎｓ ａｎｄ １－１６ ｅｘｏｎｓ. Ｔｈｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｓｕｌｔ ｏｆ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｅｑｕｅｎｃｅ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈａｔ ＶｒＳＤＨ１. １ ａｎｄ ＶｒＳＤＨ１. ２ ｅａｃｈ ｃｏｎｔａｉｎ ｓｅｖｅｎ ｍｏｔｉｆｓꎬ ＶｒＳＤＨ２ ｃｏｎｔａｉｎｓ
ｔｈｒｅｅ ｍｏｔｉｆｓꎬ ＶｒＳＤＨ７.１ ａｎｄ ＶｒＳＤＨ７.２ ｅａｃｈ ｃｏｎｔａｉｎ ｏｎｅ ｍｏｔｉｆꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｏｔｈｅｒ ＶｒＳＤＨｓ ｌａｃｋ ｍｏｔｉｆｓ. Ｔｈｅ
ｒｅｌａｔｉｖｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍａｓｓｅｓ ｏｆ ＶｒＳＤＨｓ ａｒｅ １０ ７８９－６９ ４５２ꎬ ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ ｐｏｉｎｔｓ ａｒｅ ｐＩ ４.８９ ｔｏ
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Ｋｅｙ ｗｏｒｄｓ: Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋꎻ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ (ＳＤＨ) ｇｅｎｅꎻ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｏｍｅꎻ
ｃａｄｍｉｕｍ (Ｃｄ) ｓｔｒｅｓｓꎻ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

　 　 琥珀酸脱氢酶(ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅꎬＳＤＨ)作
为线粒体内膜的结合酶ꎬ在细胞的能量代谢和活性氧

(ＲＯＳ)生成中扮演着至关重要的角色ꎮ ＳＤＨ 不仅是

电子传递链复合物Ⅱ上的核心组成部分ꎬ负责催化线

粒体基质内琥珀酸向延胡索酸的氧化转变ꎬ而且通过

向泛醌传递电子ꎬ实现了三羧酸循环与电子传递链之

间的桥梁作用ꎬ这一功能在细菌及真核细胞线粒体的

能量转换过程中具有核心意义[１－２]ꎮ 在细菌、真菌和

动物线粒体中ꎬＳＤＨ 是由 ４ 个经典亚基———ＳＤＨ１、
ＳＤＨ２、ＳＤＨ３ 和 ＳＤＨ４ 组成的高度保守的蛋白复合

体ꎮ 但植物中 ＳＤＨ 的结构更为复杂ꎬ除上述 ４ 个经

典亚基外ꎬ已确定存在 ＳＤＨ５、ＳＤＨ６、ＳＤＨ７ 和 ＳＤＨ８
４ 个附加亚基(值得注意的是ꎬＳＤＨ８ 的编码基因可能

并不普遍存在于所有被子植物中)ꎬ这些附加亚基的

存在预示着 ＳＤＨ 在植物体内可能执行着更为多样化

的功能[３]ꎮ 但目前与 ＳＤＨ 相关的研究主要集中在动

物及其抑制剂抑菌、抗菌等方面[４－５]ꎮ 在植物中ꎬ有
限的研究发现 ＳＤＨ 可能与植物的防御反应有一定关

系ꎮ 如 Ｊａｒｄｉｍ－Ｍｅｓｓｅｄｅｒ 等[６] 认为ꎬＳＤＨ 可作为复合

物Ⅰ和复合物Ⅲ产生超氧化物的间接调制器影响线

粒体中 ＲＯＳ 的生成ꎬ进而参与调节植物的发育和应

激反应ꎮ １００ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１ ＮａＣｌ 胁迫下ꎬ水稻 (Ｏｒｙｚａ
ｓａｔｉｖａ Ｌｉｎｎ.)品种‘ＭＴＵ １０１０’根和地上部分的 ＳＤＨ
活性显著降低ꎬ降幅分别为 ４０％和 ３３％ꎻ水稻品种

‘Ｎｏｎａｂｏｋｒａ’根和地上部分 ＳＤＨ 活性显著升高ꎬ增幅

分别 为 ３３％ 和 ３０％[７]ꎮ 花 生 ( Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ
Ｌｉｎｎ.)在适应渗透胁迫时ꎬ根系 ＳＤＨ 活性随着渗透势

提高 呈 现 降 低 趋 势[８]ꎮ 甘 薯 〔 Ｄｉｏｓｃｏｒｅａ ｅｓｃｕｌｅｎｔａ
(Ｌｏｕｒ.) Ｂｕｒｋｉｌｌ〕在低温(４ ℃)胁迫时ꎬＳＤＨ 活性也受

到了抑制ꎬ并且低温胁迫使 ＳＤＨ 基因的总转录水平

呈现先增后降的趋势[９]ꎮ 同时ꎬ植物中的 ＳＤＨ 复合

物还影响细胞周期以及气孔开放ꎬ并与包括水杨酸和

一氧化氮在内的某些信号分子的信号传导路径存在

相互作用ꎬ共同调节植物信号转导[１０－１１]ꎮ 但豆科

(Ｆａｂａｃｅａｅ)植物 ＳＤＨ 基因的特性和功能ꎬ特别是在

重金属胁迫响应中的功能ꎬ目前尚未见报道ꎮ
土壤重金属污染ꎬ特别是镉(Ｃｄ)污染ꎬ对环境构

成严重威胁ꎮ 土壤重金属污染不仅影响作物的正常

生长和产量ꎬ还可能通过食物链累积ꎬ对人类和动物

的健康构成潜在风险ꎮ 在这一背景下ꎬ一些植物因其

独特的重金属富集机制和耐受特性备受关注[１２]ꎮ 其

中ꎬ豆科植物能通过根瘤菌共生体系分泌有机酸和特

异性金属螯合蛋白促使土壤中重金属发生形态转化ꎬ
从而降低重金属对土壤的毒副作用[１３－１４]ꎮ 但值得注

意的是ꎬ作为人类直接食用的豆科作物ꎬ其重金属积

累特性存在双重效应:一方面ꎬ过度的重金属吸收将

存在食用安全隐患ꎻ另一方面ꎬ适度的耐性机制可保

障作物在轻度污染土壤中的正常生长ꎮ 因此ꎬ针对豆

科作物的研究ꎬ应聚焦于解析其 Ｃｄ 耐受机制、筛选

低积累种质ꎬ在确保食品安全的前提下实现污染农田

的可持续利用ꎮ
绿豆〔Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ〕不仅是

重要的豆科作物ꎬ更是全球约 ５ 亿人口的主要植物蛋

白来源[１５]ꎮ Ｌｉｎ 等[１６]认为ꎬ豆类可以作为低积累 Ｃｄ
植物在污染农田中种植而保持相对稳定的产量ꎮ 但

赵亚萍等[１７]的研究结果显示:在 Ｃｄ 污染农田中ꎬ不
同绿豆品种籽粒 Ｃｄ 含量存在明显差异(０.２７４~０.６０１
ｍｇ􀅰 ｋｇ－１ )ꎬ 但 均 超 出 国 家 食 品 安 全 限 值 ( ０. ２
ｍｇ􀅰ｋｇ－１)ꎮ这既揭示了通过遗传改良实现“低积累－
高耐性”协同提升的可能性ꎬ也凸显出筛选安全种质

的紧迫性ꎮ ＳＤＨ 家族成员在植物中具有调控逆境响

应和离子跨膜转运的双重作用[６－９]ꎬ这为解析绿豆 Ｃｄ
耐受与积累的分子开关提供了新的切入点ꎮ 为了进

一步阐明绿豆对 Ｃｄ 胁迫的分子响应机制ꎬ挖掘绿豆

中 ＳＤＨ 家族成员在调控绿豆抗 Ｃｄ 胁迫中的作用ꎮ 作

者基于之前的研究成果[１８]ꎬ采用基因组学、转录组学

和酶学分析手段ꎬ鉴定并分析了 ＳＤＨ 及其编码的氨基

酸序列特征ꎬ还比较了正常和 Ｃｄ 胁迫条件下绿豆不

９５
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同组织中 ＳＤＨ 的表达模式及 ＳＤＨ 活性ꎬ以期为深入

探索 ＳＤＨ 的生物学功能及开发应用积累基础资料ꎮ

１　 材料和方法

１.１　 材料

供试绿豆种子由甘肃省农业科学院提供ꎮ 将绿

豆种子用自来水冲洗干净后ꎬ用体积分数 ７５％乙醇

浸泡 １５ ｍｉｎꎬ再用无菌水清洗ꎬ随后置于(２５±１) ℃保

温箱中ꎬ用无菌水浸种 ２４ ｈꎮ 将种子播种于装有珍珠

岩和蛭石(体积比 １ ∶ １)混合基质的育苗盘(长 ４５
ｃｍ、宽 ２４ ｃｍ、高 ７ ｃｍ)中ꎬ每盘分为 １５ 个育苗格ꎬ每
个育苗格中播种 ２０ 粒ꎬ置于温度(２５±１) ℃、光照时

间 １４ ｈ􀅰ｄ－１、光照强度 ０.１ ｍｏｌ􀅰ｍ－２􀅰ｓ－１的培养箱

中培养 ５ ｄꎮ
实验分为对照组和 Ｃｄ 处理组ꎬ对照组浇灌

Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液[１９]ꎬＣｄ 处理组浇灌含 １００ μｍｏｌ􀅰Ｌ－１

ＣｄＣｌ２􀅰２Ｈ２Ｏ[２０] 的 Ｈｏａｇｌａｎｄ 营养液ꎬ每格浇灌 ７０
ｍＬꎬ于处理第 ５ 天每格补充等量相应营养液ꎮ 每组

３ 个生物学重复ꎮ 分别于处理第 １、第 ５、第 ９ 天采集

幼苗根、茎和叶ꎬ保存于－８０ ℃用于总 ＲＮＡ 提取ꎻ分
别于处理第 １、第 ３、第 ５、第 ７、第 ９ 天采集幼苗根、茎
和叶用于 ＳＤＨ 活性测定ꎮ
１.２　 方法

１.２. １ 　 绿豆 ＳＤＨ 的鉴定及特征分析 　 根据程斌

等[２１]建立的方法体系ꎬ从 ＮＣＢＩ( ｈｔｔｐｓ:∥ｗｗｗ. ｎｃｂｉ.
ｎｌｍ.ｎｉｈ.ｇｏｖ / )数据库中下载绿豆全基因组及注释文

件信息ꎬ筛选绿豆已注释的 ＳＤＨ 基因ꎬ从 Ｅｎｓｅｍｂｌ
Ｐｌａｎｔｓ( ｈｔｔｐ:∥ｐｌａｎｔｓ. ｅｎｓｅｍｂｌ. ｏｒｇ / ｉｎｄｅｘ. ｈｔｍｌ)数据库

中获取拟南芥〔Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.〕
ＳＤＨ 基因序列ꎬ从 ＮＣＢＩ 数据库中获取大豆〔Ｇｌｙｃｉｎｅ
ｍａｘ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.〕ＳＤＨ 家族成员的相关信息ꎮ 采用

文献[２１]方法体系对 ＳＤＨ 编码的蛋白质进行了序列

分析、理化性质解析、结构域预测以及系统发育树构

建〔ｎｅｉｇｈｂｏｒ－ｊｏｉｎｉｎｇ (ＮＪ)法〕ꎮ 在此基础上ꎬ最后运

用在线工具 ｉＴＯＬ(ｈｔｔｐｓ:∥ｉｔｏｌ.ｅｍｂｌ.ｄｅ / )及线下工具

ＴＢｔｏｏｌｓ 对结果进行可视化ꎮ
１.２.２　 转录组测序　 参考文献[２２－２３]进行总 ＲＮＡ
提取及 ｃＤＮＡ 文库的制备ꎬ使用 ＦｌａＰｕｒｅ Ｐｌａｎｔ Ｔｏｔａｌ
ＲＮＡ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ〔生工生物工程(上海)股份有限公

司〕提取总 ＲＮＡꎬ并使用 ＴｒｕｓｅｑＴＭ ＲＮＡ 样品制备试剂

盒和 ＴｒｕｓｅｑＴＭ ＤＮＡ 文库制备试剂盒(美国 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 公

司)反转录成 ｃＤＮＡꎮ 文库的测序由上海美吉生物医

药科技有限公司完成ꎮ 参考文献[２２]的方法对测序

结果和数据进行挖掘分析ꎮ 利用 ＲＳＥＭ 软件对基因

的表达水平进行定量分析ꎬ表达量以每百万映射读数

中每千碱基外显子模型的转录本数(ＴＰＭ)表示ꎬ采
用 ２－ΔΔＣＴ法[２４]处理结果并以 ｌｏｇ２ ＴＰＭ 值绘制基因表

达谱ꎮ 使用实时荧光定量 ＰＣＲ(ｑＲＴ－ＰＣＲ)技术对

９ 个目标基因和 １ 个内参基因进行检测ꎬ结果与转录

组数据高度相符( ｒ２ ＝ ０.９２５ꎬＰ≤０.０１) [２２]ꎮ
１.２.３　 ＳＤＨ 活性分析 　 参照 Ｓａｈａ 等[２５] 的方法测定

ＳＤＨ 活性ꎮ 精确称取 １.０ ｇ 样本于预冷研钵中ꎬ加入

２ ｍＬ ４ ｍｍｏｌ􀅰Ｌ－１Ｔｒｉｓ－ＨＣｌ 提取缓冲液(ｐＨ ７.５ꎬ含
０.１９ ｍｏｌ􀅰 Ｌ－１ 蔗糖) 研磨成匀浆ꎬ于 ４ ℃、１０ ０００
ｒ􀅰ｍｉｎ－１离心 １５ ｍｉｎꎬ收集上清液ꎮ 试管中加入 ０.０５
ｍＬ ０.１９ ｍｏｌ􀅰Ｌ－１蔗糖、０.０５ ｍＬ ０.１ ｍｏｌ􀅰Ｌ－１ Ｔｒｉｓ－
ＨＣｌ、０. ０５ ｍＬ １０ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ－１ 叠氮化钠、 ０. ０５ ｍＬ
８ ｍｍｏｌ 􀅰 Ｌ－１ 碘 硝 基 氯 化 四 氮 唑 蓝、 ０.１ ｍＬ ０.５
ｍｏｌ􀅰Ｌ－１琥珀酸钠、０.１ ｍＬ 蒸馏水和 ０.１ ｍＬ 上清液ꎬ
将试管置于 ３０ ℃水浴 １０ ｍｉｎꎬ启动酶促反应ꎮ 水浴

结束后加入 １.０ ｍＬ 体积分数 ９５％乙醇冰浴 １５ ｍｉｎ 终

止反应ꎮ 最后于常温、８ ０００ ｒ􀅰ｍｉｎ－１离心 １０ ｍｉｎꎬ收
集上清液ꎬ于波长 ４５８ ｎｍ 下测定吸光度(Ａ４５８)ꎬ计算

ＳＤＨ 活性(ＡＳＤＨ)ꎬ计算公式为 ＡＳＤＨ ＝ Ａ４５８ ×Ｖｔ / (０.１×
ｔ×ｍ×Ｖ)ꎮ 式中ꎬＶｔ 为样品提取液总体积ꎬｔ 为反应时

间ꎬｍ 为样品鲜质量ꎬＶ 为测定时所取样品提取液体

积ꎮ 每个样品重复测定 ３ 次ꎮ
１.３　 数据统计和分析

利用 ＥＸＣＥＬ ２０２１ 软件进行数据统计ꎬ利用 ＩＢＭ
ＳＰＳＳ ２５.０ 软件对实验数据进行独立样本 ｔ 检验(Ｐ<
０.０５)ꎬ利用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２２ 软件绘图ꎮ

２　 结果和分析

２.１　 绿豆 ＳＤＨ 基因的鉴定和编码蛋白性质

２.１.１　 绿豆 ＳＤＨ 基因鉴定和结构特征　 根据对绿豆

基因组注释文件的检索和预测ꎬ成功获得 １２ 个绿豆

ＳＤＨ 基因ꎬ依次命名为 ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨ１.２、ＶｒＳＤＨ２、
ＶｒＳＤＨＡＦ１、 ＶｒＳＤＨＡＦ２、 ＶｒＳＤＨＡＦ４.１、 ＶｒＳＤＨＡＦ４.２、
ＶｒＳＤＨ４、ＶｒＳＤＨ５、ＶｒＳＤＨ６、ＶｒＳＤＨ７.１、ＶｒＳＤＨ７.２ꎮ

保守 ｍｏｔｉｆ 分析结果(图 １－Ａ)显示:绿豆中有

７ 个ＳＤＨ 蛋白不含 ｍｏｔｉｆꎻＶｒＳＤＨ１.１ 和 ＶｒＳＤＨ１.２ 含有

相似的 ｍｏｔｉｆꎬ均不包含 ｍｏｔｉｆ ３、ｍｏｔｉｆ ４ 和 ｍｏｔｉｆ ９ꎻ

０６
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ＶｒＳＤＨ２ 包含 ｍｏｔｉｆ ３、ｍｏｔｉｆ ４ 和 ｍｏｔｉｆ ９ꎻＶｒＳＤＨ７.１ 和

ＶｒＳＤＨ７.２ 仅包含 ｍｏｔｉｆ ２ꎮ 基因结构分析结果(图 １－
Ｂ)显示:绿豆 ＳＤＨ 基因中内含子和外显子数量存在

差异ꎮ ＶｒＳＤＨ１.１ 和 ＶｒＳＤＨ１.２ 均包含 １５ 个内含子和

１６ 个外显子ꎬＶｒＳＤＨＡＦ１、ＶｒＳＤＨＡＦ４.１及 ＶｒＳＤＨＡＦ４.２
仅包含 １ 个外显子ꎬＶｒＳＤＨＡＦ２、ＶｒＳＤＨ５、ＶｒＳＤＨ７.１ 及

ＶｒＳＤＨ７.２ 均包含 ３ 个内含子和 ４ 个外显子ꎬ其余

ＶｒＳＤＨ 含 １~４ 个内含子、２~５ 个外显子不等ꎮ

图 Ａ 中不同颜色框分别表示不同 ｍｏｔｉｆꎬ黑线表示未检测到 ｍｏｔｉｆ 的氨基酸序列 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｏｌｏｒ ｂｏｘｅｓ ｉｎ ｆｉｇｕｒｅ Ａ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｍｏｔｉｆｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ｂｌａｃｋ
ｌｉｎｅｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｕｎｄｅｔｅｃｔｅｄ ｍｏｔｉｆꎻ 图 Ｂ 中绿色框、黄色框以及黄色框间的黑线分别表示非翻译区、外显子和内含子 Ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ
ｂｏｘｅｓꎬ ｙｅｌｌｏｗ ｂｏｘｅｓꎬ ａｎｄ ｂｌａｃｋ ｌｉｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｙｅｌｌｏｗ ｂｏｘｅｓ ｉｎ ｆｉｇｕｒｅ Ｂ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｕｎｔｒａｎｓｌａｔｅｄ ｒｅｇｉｏｎｓꎬ ｅｘｏｎｓꎬ ａｎｄ ｉｎｔｒｏｎｓꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ.

图 １　 绿豆 ＳＤＨ 蛋白的保守 ｍｏｔｉｆ(Ａ)和 ＳＤＨ 基因结构(Ｂ)
Ｆｉｇ. １　 Ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ｍｏｔｉｆｓ ｏｆ ＳＤＨｓ (Ａ) ａｎｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＳＤＨｓ (Ｂ) ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ

２.１.２　 绿豆 ＳＤＨ 蛋白的理化性质和结构域 　 绿豆

ＳＤＨ 蛋白的理化性质见表 １ꎮ 由表 １ 可见:１２ 个

ＶｒＳＤＨ 的相对分子质量介于 １０ ７８９~６９ ４５２ 之间ꎬ其
中 ＶｒＳＤＨ１.２ 的蛋白序列最长ꎬ由 ６３１ 个氨基酸残基

组成ꎻＶｒＳＤＨ７.２ 的蛋白序列最短ꎬ由 ９４ 个氨基酸残

　 　 　
表 １　 绿豆 ＳＤＨ 蛋白的理化性质
Ｔａｂｌｅ １ 　 Ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ＳＤＨｓ ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ
(Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ

蛋白质
Ｐｒｏｔｅｉｎ

相对分子质量
Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ

ｍａｓｓ

理论等电点
Ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ
ｉｓｏｅｌｅｃｔｒｉｃ

ｐｏｉｎｔ

氨基酸残基数
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ
ａｍｉｎｏ ａｃｉｄ
ｒｅｓｉｄｕｅｓ

亲水性系数
Ｈｙｄｒｏｐｈｉｌｉｃ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

ＶｒＳＤＨ１.１ ６８ ３４２ ｐＩ ６.１９ ６２０ －０.３８２
ＶｒＳＤＨ１.２ ６９ ４５２ ｐＩ ６.３０ ６３１ －０.３３８
ＶｒＳＤＨ２ ３１ ４２３ ｐＩ ９.０１ ２７９ －０.４３８
ＶｒＳＤＨＡＦ１ １１ ８４２ ｐＩ １０.９６ １０３ －０.８６７
ＶｒＳＤＨＡＦ２ ２０ ３８６ ｐＩ ８.１３ １７８ －０.６３９
ＶｒＳＤＨＡＦ４.１ １４ ２２６ ｐＩ ５.０４ １２８ －１.０１２
ＶｒＳＤＨＡＦ４.２ １２ ３２０ ｐＩ ４.８９ １１１ －１.０９４
ＶｒＳＤＨ４ ２２ １２４ ｐＩ １０.０５ ２０１ ０.０３５
ＶｒＳＤＨ５ ２５ ７３１ ｐＩ ６.９７ ２３２ －０.２４１
ＶｒＳＤＨ６ １６ ２９１ ｐＩ ６.４１ １４６ －０.３０５
ＶｒＳＤＨ７.１ １０ ９１７ ｐＩ １０.０８ ９５ －０.３３５
ＶｒＳＤＨ７.２ １０ ７８９ ｐＩ １０.０１ ９４ －０.２９７

基组成ꎮ １２ 个 ＶｒＳＤＨ 的理论等电点介于 ｐＩ ４.８９ 至

ｐＩ １０.９６ 之间ꎬ其中 ＶｒＳＤＨ２、ＶｒＳＤＨＡＦ１、ＶｒＳＤＨＡＦ２、
ＶｒＳＤＨ４、ＶｒＳＤＨ７.１ 及 ＶｒＳＤＨ７.２ 的理论等电点均大

于 ｐＩ ７ꎬ为碱性蛋白ꎬ其余 ６ 个 ＶｒＳＤＨ 的理论等电点

均小于 ｐＩ ７ꎬ为酸性蛋白ꎮ 除了 ＶｒＳＤＨ４ 的亲水性系

数大于 ０ 之外ꎬ其余 ＶｒＳＤＨ 的亲水性系数均小于 ０ꎬ
为亲水性蛋白ꎮ

绿豆 ＳＤＨ 蛋白结构域见图 ２ꎮ 由图 ２ 可见:绿豆

ＶｒＳＤＨ１. １ 和 ＶｒＳＤＨ１. ２ 含有 ＰＬＮ００１２８ 结 构 域ꎬ
ＶｒＳＤＨ２ 含有 ＰＬＮ００１２９ 结构域ꎬ ＶｒＳＤＨＡＦ１ 含有

Ｃｏｍｐｌｅｘ１＿ＬＹＲ＿ＳＤＨＡＦ１＿ＬＹＲＭ８ 结构域ꎬＶｒＳＤＨＡＦ２
含有 Ｓｄｈ５ 结构域ꎬＶｒＳＤＨ４.１ 和 ＶｒＳＤＨ４.２ 含有功能

未知的 ＤＵＦ１６７４ 结构域ꎬＶｒＳＤＨ４ 含有 ＳＱＲ＿ＱＦＲ＿
ＴＭ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 结构域ꎬ ＶｒＳＤＨ５ 含有 ＳＤＨ５ ＿ ｐｌａｎｔ
ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 结构域ꎬＶｒＳＤＨ６ 含有 ＰＬＮ０２７２０ 结构域ꎬ
而 ＶｒＳＤＨ７.１ 和 ＶｒＳＤＨ７.２ 不含结构域ꎮ
２.１.３　 ＳＤＨ 蛋白的系统发育分析 　 绿豆、拟南芥和

大豆 ＳＤＨ 蛋白的 ＮＪ 系统发育树见图 ３ꎮ 结果显示:
３ 种植物共 ３５ 个 ＳＤＨ 蛋白被分为 ３ 大分支ꎬ其中ꎬ
ＶｒＳＤＨ４、ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨ１.２ 与 ３ 个拟南芥 ＳＤＨ 蛋
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白及 ３ 个大豆 ＳＤＨ 蛋白聚为分支 Ⅰꎬ ＶｒＳＤＨ６、
ＶｒＳＤＨ７.１、ＶｒＳＤＨ７.２ 与 ５ 个拟南芥 ＳＤＨ 蛋白及 ２ 个

　 　 　

: ＰＬＮ００１２８ 结 构 域 ＰＬＮ００１２８ ｄｏｍａｉｎꎻ : ＰＬＮ００１２９ 结 构 域
ＰＬＮ００１２９ ｄｏｍａｉｎꎻ : Ｃｏｍｐｌｅｘ１ ＿ ＬＹＲ ＿ ＳＤＨＡＦ１ ＿ ＬＹＲＭ８ 结构 域
Ｃｏｍｐｌｅｘ１＿ ＬＹＲ ＿ ＳＤＨＡＦ１ ＿ ＬＹＲＭ８ ｄｏｍａｉｎꎻ : Ｓｄｈ５ 结构域 Ｓｄｈ５
ｄｏｍａｉｎꎻ : ＤＵＦ１６７４ 结构域 ＤＵＦ１６７４ ｄｏｍａｉｎꎻ : ＳＱＲ＿ＱＦＲ＿ＴＭ
ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 结构域 ＳＱＲ＿ＱＦＲ＿ＴＭ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｄｏｍａｉｎꎻ : ＳＤＨ５＿ｐｌａｎｔ
ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 结构域 ＳＤＨ５＿ｐｌａｎｔ ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ ｄｏｍａｉｎꎻ : ＰＬＮ０２７２０ 结
构域 ＰＬＮ０２７２０ ｄｏｍａｉｎ.

图 ２　 绿豆 ＳＤＨ 蛋白结构域
Ｆｉｇ. ２　 Ｄｏｍａｉｎｓ ｏｆ ＳＤＨｓ ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ

: 绿豆 Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ ( Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋꎻ : 拟南芥 Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ (Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.ꎻ : 大豆 Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ. 分支上的
数据为自展支持率 Ｔｈｅ ｄａｔａ ｏｎ ｔｈｅ ｂｒａｎｃｈｅｓ ａｒｅ ｔｈｅ ｂｏｏｔｓｔｒａｐ ｖａｌｕｅｓ.

图 ３　 绿豆、拟南芥和大豆 ＳＤＨ 蛋白的 ＮＪ 系统发育树
Ｆｉｇ. ３　 ＮＪ ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ ＳＤＨｓ ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ.
Ｗｉｌｃｚｅｋꎬ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ( Ｌｉｎｎ.) Ｈｅｙｎｈ.ꎬ ａｎｄ Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ
(Ｌｉｎｎ.) Ｍｅｒｒ.

大豆 ＳＤＨ 蛋白聚为分支 Ⅱꎬ ＶｒＳＤＨ２、 ＶｒＳＤＨＡＦ１、
ＶｒＳＤＨＡＦ２、ＶｒＳＤＨＡＦ４.１、ＶｒＳＤＨＡＦ４.２、ＶｒＳＤＨ５ 与拟

南芥和大豆其他 ＳＤＨ 蛋白聚为分支Ⅲꎮ ＶｒＳＤＨ２ 与

ＧｍＳＤＨ２ꎬＶｒＳＤＨＡＦ４.１、ＶｒＳＤＨＡＦ４.２ 与 ＧｍＳＤＨＡＦ４ꎬ
以及 ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨ１.２ 与 ＧｍＳＤＨ１ 分别先聚在一

起ꎬ其余的 ＶｒＳＤＨ 先与 ＡｔＳＤＨ 聚在一起ꎮ
２.２　 绿豆幼苗 ＶｒＳＤＨ 组织特异性表达分析

绿豆幼苗 ＶｒＳＤＨ 家族中 ＶｒＳＤＨＡＦ４.２ 和 ＶｒＳＤＨ ７.２
在根、茎、叶中均未表达ꎬ以 ｌｏｇ２ ＴＰＭ 值为依据绘制

其余 １０ 个 ＶｒＳＤＨ 的组织特异性表达谱ꎬ结果(图 ４)
显 示: ＶｒＳＤＨ１.２、 ＶｒＳＤＨ２、 ＶｒＳＤＨＡＦ２、 ＶｒＳＤＨ４、
ＶｒＳＤＨ５、ＶｒＳＤＨ６ 和 ＶｒＳＤＨ７.１ 在 ３ 个组织中均有较高

水平的表达ꎬ并且总体呈现从根到茎再到叶显著(Ｐ<
０.０５)降低的趋势ꎮ ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨＡＦ１、ＶｒＳＤＨＡＦ４.１
的表达量低于其他 ＶｒＳＤＨꎬ其中ꎬ叶中这 ３ 个基因的

平均 ＴＰＭ 值分别为 １.０４、８.２８、１４.５５ꎬ较根和茎中显

著下降ꎬ 降幅分别 为 ８１. １３％、 ７９. ７３％ꎬ ５２. ２５％、
５１.２９％以及 ６２. ２３％、５４. ０４％ (表 ２)ꎮ 此外ꎬ１０ 个

ＶｒＳＤＨ 的表达量也因生长时间不同而异ꎮ 如在茎中ꎬ
培养 １ ｄ 时 ＶｒＳＤＨＡＦ２ 的表达量最高 ( ＴＰＭ 值为

　 　 　

Ｒ１ꎬＲ５ꎬＲ９: 分别为培养 １、５、９ ｄ 的幼苗根 Ｒｏｏｔｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ
ｆｏｒ １ꎬ ５ꎬ ａｎｄ ９ ｄꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ｓ１ꎬＳ５ꎬＳ９: 分别为培养 １、５、９ ｄ 的幼苗
茎 Ｓｔｅｍｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｆｏｒ １ꎬ ５ꎬ ａｎｄ ９ ｄꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙꎻ Ｌ１ꎬＬ５ꎬ
Ｌ９: 分别为培养 １、５、９ ｄ 的幼苗叶 Ｌｅａｖｅｓ ｏｆ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｆｏｒ １ꎬ
５ꎬ ａｎｄ ９ ｄꎬ ｒｅｓｐｅｃｔｉｖｅｌｙ. 图中数据为 ＴＰＭ 值 Ｔｈｅ ｄａｔａ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｇｕｒｅ ａｒｅ
ｔｈｅ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ.

图 ４　 绿豆幼苗中 ＶｒＳＤＨ 基因的组织特异性表达热图
Ｆｉｇ. ４ 　 Ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｔｉｓｓｕｅ￣ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ＶｒＳＤＨｓ ｉｎ Ｖｉｇｎａ
ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ
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表 ２　 绿豆幼苗不同组织中 ＶｒＳＤＨ 基因的平均 ＴＰＭ 值(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｍｅａｎ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ＶｒＳＤＨｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｏｒｇａｎｓ ｏｆ Ｖｉｇｎａ
ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ (Ｘ±ＳＥ) １)

基因
Ｇｅｎｅ

平均 ＴＰＭ 值　 Ｍｅａｎ ＴＰＭ ｖａｌｕｅ

根 Ｒｏｏｔ 茎 Ｓｔｅｍ 叶 Ｌｅａｆ
ＶｒＳＤＨ１.１ 　 ５.５１±１.０５ａ 　 ５.１３±１.０４ａ 　 １.０４±０.１７ｂ
ＶｒＳＤＨ１.２ １６６.８５±６.５７ａ １２６.７７±７.０８ｂ ８６.６７±４.４４ｃ
ＶｒＳＤＨ２ ２３６.５１±２.２５ａ １６０.５５±８.０３ｂ ８２.８８±３.０１ｃ
ＶｒＳＤＨＡＦ１ １７.３４±０.７１ａ １７.００±０.３９ａ ８.２８±０.５７ｂ
ＶｒＳＤＨＡＦ２ １４３.３９±４.４６ａ １２５.８０±６.７２ａ ８２.６６±７.５７ｂ
ＶｒＳＤＨＡＦ４.１ ３８.５２±２.８５ａ ３１.６６±３.０９ａ １４.５５±１.４３ｂ
ＶｒＳＤＨ４ １０６.８７±６.０２ａ ８４.７２±３.６９ａ ４７.１５±１.８４ｂ
ＶｒＳＤＨ５ １２１.８７±４.５４ａ ９３.１８±５.８２ｂ ５７.６２±２.４２ｃ
ＶｒＳＤＨ６ １３５.０８±４.７１ａ ９１.６０±３.０８ｂ ３９.１５±１.０２ｃ
ＶｒＳＤＨ７.１ １２８.３４±５.１２ａ １０６.０１±２.４８ｂ ４５.０５±２.７８ｃ

　 １)同行中不同小写字母表示基因平均 ＴＰＭ 值在不同组织间差异显
著( Ｐ < ０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ( Ｐ < ０.０５) ｉｎ ｍｅａｎ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ
ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｉｓｓｕｅｓ.

１３８.１７)ꎬ培养 ５ 和 ９ ｄ 时 ＶｒＳＤＨ２ 的表达量均最高

(ＴＰＭ 值分别为 １８９.３１ 和 １６３.４８)ꎻ在叶中ꎬ培养 １ ｄ
时 ＶｒＳＤＨ２ 的表达量最高( ＴＰＭ 值为 ６７. ０２)ꎬ培养

５ 和９ ｄ 时 ＶｒＳＤＨ１.２ 的表达量均最高(ＴＰＭ 值分别为

９９.２４ 和 ９５.１４)ꎮ 说明 ＶｒＳＤＨ 的表达具有组织特异

性和时间依赖性ꎬ且在根和茎中的表达量高于叶ꎮ
２.３　 Ｃｄ 胁迫下绿豆幼苗 ＶｒＳＤＨ 表达量分析

Ｃｄ 胁迫下ꎬ除 ＶｒＳＤＨＡＦ４.２ 和 ＶｒＳＤＨ７.２ 在绿豆

幼苗根、茎、叶均未表达外ꎬ其余 １０ 个 ＶｒＳＤＨ 在绿豆

幼苗根、茎和叶中的 ＴＰＭ 值分别见表 ３、表 ４ 和表 ５ꎮ
结果显示:与对照相比ꎬＣｄ 处理 １、５、９ ｄ 根中表达显

著(Ｐ<０.０５)上调的 ＶｒＳＤＨ 分别有 ３、１、１ 个ꎬ显著下

　 　 　

调的 ＶｒＳＤＨ 分别有 １、４、２ 个ꎻ茎中显著上调的 ＶｒＳＤＨ
分别有 ９、７、７ 个ꎬ仅 Ｃｄ 处理 ９ ｄ 的 ＶｒＳＤＨ２ 显著下

调ꎻ叶中显著上调的 ＶｒＳＤＨ 分别有 １、４、１ 个ꎬ无显著

下调的 ＶｒＳＤＨꎮ 可见 Ｃｄ 胁迫条件下 ＶｒＳＤＨ 的表达

模式在根、茎、叶中表现出组织差异ꎬ其中根中显著下

调的 ＶｒＳＤＨ 较多ꎬ而茎和叶中显著上调的 ＶｒＳＤＨ
较多ꎮ

在根中ꎬＣｄ 处理 １、５、９ ｄꎬＶｒＳＤＨ１.１ 的 ＴＰＭ 值分

别比对照组升高了 ９.１６、１７.９７、９.７６ 倍ꎻＣｄ 处理 １ ｄꎬ
ＶｒＳＤＨ４ 和 ＶｒＳＤＨ６ 的 ＴＰＭ 值分别比对照组升高了

１６.３９％和 ５６.９４％ꎬ而 ＶｒＳＤＨＡＦ２ 的 ＴＰＭ 值比对照组

降低了 １５. ７２％ꎻ Ｃｄ 处理 ５ ｄꎬ ＶｒＳＤＨ１. ２、 ＶｒＳＤＨ２、
ＶｒＳＤＨ５ 和 ＶｒＳＤＨ７.１ 的 ＴＰＭ 值分别比对照组降低了

４９. ２０％、 ４３. ６４％、 ３１. ２２％、 ２９. ０５％ꎻ Ｃｄ 处理 ９ ｄꎬ
ＶｒＳＤＨ１.２ 和 ＶｒＳＤＨ２ 的 ＴＰＭ 值分别比对照组降低了

３５.７５％、５７. １０％ꎬ且差异均达到显著水平ꎮ 整体而

言ꎬ绿豆幼苗根中多数 ＶｒＳＤＨ 在 Ｃｄ 胁迫 １ ｄ 时 ＴＰＭ
值升高ꎬ在 Ｃｄ 胁迫 ５ ｄ 时 ＴＰＭ 值降低ꎬ在 Ｃｄ 胁迫

９ ｄ时无明显变化趋势ꎮ
在茎中ꎬＣｄ 处理 １、５、９ ｄꎬＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨ１.２、

ＶｒＳＤＨＡＦ２、ＶｒＳＤＨＡＦ４.１、ＶｒＳＤＨ４、ＶｒＳＤＨ５、ＶｒＳＤＨ６ 的

ＴＰＭ 值分别比对照组升高了 ２５７. ９２％、 ４０. １７％、
１１.１５％、３２.７１％、３５.０２％、３５.７５％、５１.１３％ꎬ７７５.２９％、
２４.００％、１１.８４％、３９.７７％、２３.２１％、１０.９３％、５９.４２％ꎬ
及 １ ５０１. １８％、２１. ７５％、１７. ３７％、４４. ２４％、４４. ５６％、
２６.４４％、５６.２２％ꎻＣｄ 处理 １ ｄꎬＶｒＳＤＨ２ 和 ＶｒＳＤＨ７.１ 的

ＴＰＭ 值分别比对照组升高了 ４２.４７％和 １４.８３％ꎻＣｄ
　 　 　

表 ３　 Ｃｄ 胁迫下绿豆幼苗根中 ＶｒＳＤＨ 基因 ＴＰＭ 值的变化(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ＶｒＳＤＨｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ (Ｘ±ＳＥ) １)

基因
Ｇｅｎｅ

处理 １ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ １ ｄ

处理 ５ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ５ ｄ

处理 ９ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ９ ｄ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

ＶｒＳＤＨ１.１ ３.３７±１.１５ｂ ３４.２５±４.２５ａ 　 ５.２２±１.０１ｂ ９９.０２±９.２２ａ ７.９３±３.２８ｂ ８５.３５±７.５５ａ
ＶｒＳＤＨ１.２ １７９.７５±６.３４ａ １９２.１３±１２.１９ａ １６２.６０±３.４２ａ ８２.６１±１３.５２ｂ １５８.１８±１２.７９ａ １０１.６３±１２.５２ｂ
ＶｒＳＤＨ２ ２４０.８４±１１.５７ａ ２５４.９９±７.５３ａ ２３３.２８±３.９５ａ １３１.４８±１５.４０ｂ ２３５.４１±１２.２８ａ １０１.０１±１３.５８ｂ
ＶｒＳＤＨＡＦ１ １８.７６±１.５６ａ ２３.０４±２.９７ａ １６.７７±１.１３ａ １８.１１±１.９２ａ １６.４８±１.０３ａ １７.４４±０.５２ａ
ＶｒＳＤＨＡＦ２ １５１.２９±３.００ａ １２７.５１±４.０６ｂ １３５.８２±１.８６ａ １１５.８２±１３.９８ａ １４３.０５±１.０４ａ １１１.４４±１２.４１ａ
ＶｒＳＤＨＡＦ４.１ ４４.２１±０.７１ａ ４７.７３±１.４２ａ ３５.３９±１.４０ａ ４５.８５±５.７０ａ ３５.９５±０.７０ａ ４１.８０±３.３５ａ
ＶｒＳＤＨ４ １２３.４９±５.３２ｂ １４３.７３±２.１７ａ １０６.９６±９.７２ａ ９１.１７±１０.４８ａ ９０.１７±１１.４７ａ ９９.５５±９.０５ａ
ＶｒＳＤＨ５ １３０.７０±５.８１ａ １４６.１６±１.７８ａ １１９.３２±３.７８ａ ８２.０７±７.９７ｂ １１５.５９±８.７０ａ ９１.８０±８.２７ａ
ＶｒＳＤＨ６ １５３.８４±１１.１３ｂ ２４１.４４±１９.１１ａ １２６.８９±２.０６ａ １２８.９９±１３.８６ａ １２４.５１±７.９７ａ １３８.３９±６.７９ａ
ＶｒＳＤＨ７.１ １３９.６３±５.８０ａ １３３.９４±７.０２ａ １２０.９１±３.６２ａ ８５.７９±７.３５ｂ １２４.４８±１４.４３ａ ９２.６２±６.７７ａ

　 １)同行中不同小写字母表示同一时间对照组与 Ｃｄ 处理组间的基因 ＴＰＭ 值差异显著(Ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｉｎ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ.

３６
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表 ４　 Ｃｄ 胁迫下绿豆幼苗茎中 ＶｒＳＤＨ 基因 ＴＰＭ 值的变化(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ＶｒＳＤＨｓ ｉｎ ｓｔｅｍｓ ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ (Ｘ±ＳＥ) １)

基因
Ｇｅｎｅ

处理 １ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ １ ｄ

处理 ５ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ５ ｄ

处理 ９ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ９ ｄ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

ＶｒＳＤＨ１.１ 　 ４.９９±０.５３ｂ １７.８６±５.８８ａ ７.００±０.８０ｂ ６１.２７±７.０２ａ 　 ３.３９±０.１３ｂ ５４.２８±２.５９ａ
ＶｒＳＤＨ１.２ １１２.５７±２.６８ｂ １５７.７９±７.０６ａ １４４.６７±２.０８ｂ １７９.３７±２.７０ａ １２３.０７±２.６０ｂ １４９.８４±５.５２ａ
ＶｒＳＤＨ２ １２８.８７±３.９０ｂ １８３.６０±１０.４２ａ １８９.３１±１０.９８ａ ２００.４２±３.１３ａ １６３.４８±３.４５ａ １３１.９５±５.２６ｂ
ＶｒＳＤＨＡＦ１ １６.３１±１.６２ａ １８.１２±１.４７ａ １７.６９±０.９３ａ ２０.２８±１.５５ａ １７.０１±０.７６ａ １５.５８±１.０５ａ
ＶｒＳＤＨＡＦ２ １３８.１７±３.４２ｂ １５３.５８±３.２３ａ １２４.２０±１.１１ｂ １３８.９０±７.３５ａ １１５.０３±９.４１ｂ １３５.０１±５.２３ａ
ＶｒＳＤＨＡＦ４.１ ３６.９２±０.８０ｂ ４８.９９±２.５６ａ ３１.８３±０.３７ｂ ４４.４９±１.１４ａ ２６.２２±０.４９ｂ ３７.８２±１.２７ａ
ＶｒＳＤＨ４ ７８.２３±４.１７ｂ １０５.６３±７.６３ａ ９６.９１±２.８１ｂ １１９.４０±５.５０ａ ７９.０２±４.４８ｂ １１４.２３±１.０５ａ
ＶｒＳＤＨ５ ８６.２０±２.６０ｂ １１７.０２±５.９６ａ １０４.７５±２.０４ｂ １１６.２０±２.３７ａ ８８.５９±２.７８ｂ １１２.０１±３.１６ａ
ＶｒＳＤＨ６ ８２.２３±２.７１ｂ １２４.２７±１５.９０ａ ９７.１９±１.２４ｂ １５４.９４±８.５６ａ ９５.３９±２.３３ｂ １４９.０２±３.５５ａ
ＶｒＳＤＨ７.１ １０３.１１±３.０９ｂ １１８.４０±６.８５ａ １１０.９６±４.６９ａ １１１.４９±４.６１ａ １０３.９６±２.２２ａ １１４.３０±４.１７ａ

　 １)同行中不同小写字母表示同一时间对照组与 Ｃｄ 处理组间的基因 ＴＰＭ 值差异显著(Ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｉｎ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ.

表 ５　 Ｃｄ 胁迫下绿豆幼苗叶中 ＶｒＳＤＨ 基因 ＴＰＭ 值的变化(Ｘ±ＳＥ) １)

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ＶｒＳＤＨｓ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ (Ｘ±ＳＥ) １)

基因
Ｇｅｎｅ

处理 １ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ １ ｄ

处理 ５ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ５ ｄ

处理 ９ ｄ 的 ＴＰＭ 值
ＴＰＭ ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｆｏｒ ９ ｄ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

对照组
Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ

Ｃｄ 处理组
Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ

ＶｒＳＤＨ１.１ ０.７２±０.１０ｂ １.５２±０.２６ａ １.３４±０.１１ｂ ５.８０±０.６７ａ １.０６±０.１５ｂ ４.０５±１.４０ａ
ＶｒＳＤＨ１.２ ６５.６３±１.０３ａ ６７.３１±３.７７ａ ９９.２４±７.１２ａ １０９.２３±８.９１ａ ９５.１４±６.３１ａ ７９.８５±７.２４ａ
ＶｒＳＤＨ２ ６７.０２±３.６９ａ ６１.２１±４.３４ａ ９２.７６±６.３１ａ １１３.０６±８.１４ａ ８８.８５±４.７２ａ ７９.９５±８.８３ａ
ＶｒＳＤＨＡＦ１ ７.１４±１.１７ａ ５.７１±０.８８ａ ８.６９±１.８６ａ ８.８７±１.４３ａ ９.００±１.２９ａ １１.７３±１.７９ａ
ＶｒＳＤＨＡＦ２ ６２.２９±３.３５ａ ７１.６１±４.８１ａ ９７.７４±５.５６ｂ １５６.９０±１０.５５ａ ８７.９６±６.５９ａ １１１.４０±１５.８５ａ
ＶｒＳＤＨＡＦ４.１ ７.８７±０.３７ａ １０.６９±１.０２ａ １６.４４±２.２４ｂ ２９.１７±２.６７ａ １９.３２±３.０９ａ ２９.３９±３.３７ａ
ＶｒＳＤＨ４ ４３.８７±１.８２ａ ４１.４６±２.２２ａ ４７.３５±３.０３ａ ５７.５１±５.３２ａ ５０.２５±１.９６ａ ５０.２５±４.１１ａ
ＶｒＳＤＨ５ ４８.９２±３.４６ａ ５３.２８±２.３９ａ ６０.５８±６.７３ａ ７０.５７±４.３７ａ ６３.３６±３.４５ａ ６７.６５±２.４６ａ
ＶｒＳＤＨ６ ３３.５３±０.４２ａ ３８.２８±０.５９ａ ３９.７３±３.７９ｂ ５１.８４±１.８６ａ ４４.１９±０.８９ａ ４９.６７±３.０３ａ
ＶｒＳＤＨ７.１ ３７.６４±１.９１ａ ３６.９８±２.８７ａ ４７.４０±４.７２ａ ４５.９９±３.１４ａ ５０.１１±４.１９ａ ４６.０１±２.６３ａ

　 １)同行中不同小写字母表示同一时间对照组与 Ｃｄ 处理组间的基因 ＴＰＭ 值差异显著(Ｐ<０.０５) Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｗ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ (Ｐ<０.０５) ｉｎ ＴＰＭ ｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ.

处理 ９ ｄꎬＶｒＳＤＨ２ 的 ＴＰＭ 值比对照组降低了１９.２９％ꎬ
且差异均达到显著水平ꎮ 整体而言ꎬ绿豆幼苗茎中多

数 ＶｒＳＤＨ 在 Ｃｄ 胁迫 １、５、９ ｄ 时 ＴＰＭ 值升高ꎮ
在叶中ꎬＣｄ 处理 １、５、９ ｄꎬＶｒＳＤＨ１.１ 的 ＴＰＭ 值分

别比对照组升高了 １.１１、３.３３、２.８２ 倍ꎻＣｄ 处理 ５ ｄꎬ
ＶｒＳＤＨＡＦ２、ＶｒＳＤＨＡＦ４.１ 和 ＶｒＳＤＨ６ 的 ＴＰＭ 值分别比

对照组升高了 ６１.５３％、７７.４４％和 ３０.４８％ꎬ且差异均

达到显著水平ꎮ 整体而言ꎬ绿豆幼苗叶中仅少数

ＶｒＳＤＨ 基因在 Ｃｄ 胁迫时 ＴＰＭ 值显著升高ꎬ多数基因

ＴＰＭ 值与对照组差异不显著ꎮ
２.４　 Ｃｄ 胁迫下绿豆幼苗 ＳＤＨ 活性分析

Ｃｄ 胁迫下绿豆幼苗根、茎、叶中 ＳＤＨ 活性的变

化见图 ５ꎮ 结果显示:对照组及 Ｃｄ 处理组绿豆幼苗

根、茎、叶中 ＳＤＨ 活性总体随处理时间的延长呈现先

升后降的趋势ꎬ并在处理 ５ ｄ 达到最大值ꎮ 具体而

言ꎬＣｄ 处理 １、３、５、７ 和 ９ ｄꎬ根中 ＳＤＨ 活性分别较对

照组升高了 １６０. ８６％、２５７. ３２％、３４. １２％、６３. ９６％和

９１.１７％ꎬ差异均达显著(Ｐ<０.０５)水平ꎻＣｄ 处理 ５ 和

９ ｄꎬ茎中 ＳＤＨ 活性分别较对照组升高了 ３８.１２％和

３９６.８８％ꎬ差异均达显著水平ꎻ叶中 ＳＤＨ 活性仅在 Ｃｄ
处理 ５ ｄ 显著升高ꎬ较对照组升高了 ４５.５８％ꎮ 与对

照组相比ꎬＣｄ 处理下绿豆幼苗根、茎、叶中 ＳＤＨ 活性

均有不同程度的升高ꎬ其中根和茎中 ＳＤＨ 活性的增

幅整体高于叶ꎮ

４６
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: 对照组 Ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐꎻ : Ｃｄ 处理组 Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ.

柱子上方不同小写字母表示同一时间对照组与 Ｃｄ 处理组间差异显著(Ｐ<０.０５)Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅｓ ａｂｏｖｅ ｔｈｅ ｂａｒ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ
(Ｐ<０.０５) ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｏｎｔｒｏｌ ｇｒｏｕｐ ａｎｄ Ｃｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｇｒｏｕｐ ａｔ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｉｍｅ.

图 ５　 Ｃｄ 胁迫下绿豆幼苗根(Ａ)、茎(Ｂ)、叶(Ｃ)中 ＳＤＨ 活性的变化
Ｆｉｇ. ５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ＳＤＨ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ (Ａ)ꎬ ｓｔｅｍｓ (Ｂ)ꎬ ａｎｄ ｌｅａｖｅｓ (Ｃ) ｏｆ Ｖｉｇｎａ ｒａｄｉａｔａ (Ｌｉｎｎ.) Ｒ. Ｗｉｌｃｚｅｋ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ Ｃｄ ｓｔｒｅｓｓ

３　 讨　 　 论

３.１　 绿豆 ＳＤＨ 家族的基因结构、系统发育与表达特

征分析

ＳＤＨ 基因因其独特的生物学功能而被广泛关

注ꎬ研究者们已经鉴定了一些植物的 ＳＤＨ 家族成

员[２６]ꎬ[２７]２０ꎮ 绿豆 ＳＤＨ 家族共有 １２ 个成员ꎬ其编码

的氨基酸序列中 ｍｏｔｉｆ 具有一定的差异性ꎬ说明其生

物学 功 能 有 所 差 异ꎮ 研 究 者 对 棉 花 ( Ｇｏｓｓｙｐｉｕｍ
ｈｉｒｓｕｔｕｍ Ｌｉｎｎ.) [２６] 和 杨 树 ( Ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｒｚｅｗａｌｓｋｉｉ
Ｍａｘｉｍ.) [２７]２０－２４ＳＤＨ 家族成员的分析结果也显示物种

间及物种内 ＳＤＨ 基因存在差异ꎮ 植物内含子因其长

度、数量及分布不同而为基因的进化提供依据[２８]ꎮ
基因结构分析结果显示:绿豆中不同 ＳＤＨ 基因的内

含子与外显子的数目和分布存在较大差异ꎬ这一现象

反映不同 ＳＤＨ 基因结构的特异性ꎬ这种差异可能是

由基因的串联排列和相互作用共同所致[２９]ꎮ
在蛋白质层面ꎬ绿豆中不同 ＳＤＨ 蛋白的理化特

征具有一定差异性ꎬ除了 ＶｒＳＤＨ４ꎬ其他 ＶｒＳＤＨ 均为

亲水性蛋白ꎬ这与张嘉懿[２７]２２对杨树 ＳＤＨ 蛋白的分

析结果类似ꎬ均以亲水性蛋白为主ꎮ 系统发育分析将

绿豆、拟南芥和大豆的 ＳＤＨ 蛋白聚为 ３ 个分支ꎬ其中

绿豆和拟南芥的 ＳＤＨ 蛋白在多个位点上紧密聚集

(如 ＶｒＳＤＨ４ 与 ＡｔＳＤＨ４、ＶｒＳＤＨ５ 与 ＡｔＳＤＨ５、ＶｒＳＤＨ６
与 ＡｔＳＤＨ６ 等)ꎬ推测这些蛋白质可能承担着相似的

功能ꎮ 结构域分析结果显示在同一分支上的绿豆

ＳＤＨ 蛋白具有相似的结构特征ꎬ如 ＶｒＳＤＨＡＦ４. １ 和

ＶｒＳＤＨＡＦ４.２ 聚为一簇ꎬ均含有功能未知的 ＤＵＦ１６７４
结构域ꎬ该结构域属于 ＤＵＦ 家族成员ꎬ是一类功能尚

未完全阐明的蛋白质ꎬ但近年来很多报道指出 ＤＵＦ
家族成员在植物应对干旱[３０]、盐碱[３１]、高温[３２]、高
寒[３３] 等胁迫过程中发挥重要作用ꎮ ＶｒＳＤＨＡＦ２ 含有

Ｓｄｈ５ 结构域ꎬ该结构域为 ＳＤＨ 复合物亚基ꎬ是位于

线粒体内膜 ＳＤＨ 蛋白复合物的 ４ 个亚单位中 ２ 个跨

膜亚单位之一[３４－３５]ꎮ ＶｒＳＤＨ４ 含有 ＳＱＲ＿ＱＦＲ＿ＴＭ
ｓｕｐｅｒｆａｍｉｌｙ 结构域ꎬ该结构域属于硫醌氧化还原酶 /
醌还原酶跨膜超家族ꎬ参与电子传递过程ꎬ在氧化还

原反应中发挥作用ꎬ并与能量代谢相关[３６]ꎮ 这些结

构域可能在不同程度上影响着这些蛋白质的催化活

性、亚细胞定位以及与其他分子的相互作用等生物学

特性ꎮ
基因的表达模式能够为其功能研究提供重要依

据ꎮ １２ 个 ＶｒＳＤＨ 中有 １０ 个在绿豆幼苗中有不同水

平的表达ꎬ其中 ７ 个在绿豆幼苗根、茎、叶中均有较高

水平的表达ꎬ并且总体呈现从根到茎再到叶显著(Ｐ<
０.０５) 降低的趋势ꎬ这与 ＳＤＨ 的功能存在关联ꎮ
ＳＤＨ１ 是 ＳＤＨ 上最大的亚基ꎬ内含琥珀酸的特异性结

合位点ꎬ该位点能够促使琥珀酸盐的电子被其共价结

合的黄素腺嘌呤二核苷酸(ＦＡＤ)所捕获ꎻＳＤＨ２ 则携

带 ３ 组铁硫簇结构ꎬ负责将电子从 ＳＤＨ１ 有效传递至

植物线粒体复合物Ⅱ的膜区域ꎬ并与 ＳＤＨ１ 共同构建

线粒体复合物Ⅱ的琥珀酸脱氢酶功能域[３７]ꎮ 亚基

ＳＤＨ６ 和 ＳＤＨ７ 在拟南芥、大豆和水稻中的生物化学

特性已被明确界定ꎬ但详细的功能和机制仍待深入探

究[３８－４０]ꎮ 值得注意的是ꎬ当线粒体复合物Ⅱ分解为

５６
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琥珀酸脱氢酶与膜结构域时ꎬＳＤＨ５ 亚基会被释放ꎬ
并可能与 ＳＤＨ６ 及 ＳＤＨ７ 的亲水性区域协同作用ꎬ共
同构成线粒体复合物Ⅱ中 １ 个具体功能尚未明确的

附加结构域[４１]ꎮ ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨＡＦ１ 和 ＶｒＳＤＨＡＦ４.１
的表达量均较低ꎬ而 ＶｒＳＤＨＡＦ４.２ 和 ＶｒＳＤＨ７.２ 则未表

达ꎬ这可能与不同 ＶｒＳＤＨ 具有不同的细胞特异表达

模式或其亚基所主导的功能有关[６]ꎮ
３.２　 Ｃｄ 胁迫对绿豆幼苗 ＶｒＳＤＨ 表达模式的影响

Ｃｄ 胁迫下ꎬ绿豆幼苗中不同 ＶｒＳＤＨ 的表达模式

展现出组织特异性ꎮ 如 Ｃｄ 胁迫 １ ~ ９ ｄꎬ绿豆幼苗根

中 ＶｒＳＤＨ１.１ 的表达量均显著(Ｐ<０.０５)高于对照组ꎬ
表明该基因可能在根部对 Ｃｄ 胁迫的响应中起到关

键作用ꎻ而 ＶｒＳＤＨ１.２、ＶｒＳＤＨ２、ＶｒＳＤＨＡＦ２、ＶｒＳＤＨ５ 和

ＶｒＳＤＨ７.１ 在绿豆幼苗根中的表达总体受到抑制ꎮ 绿

豆幼苗茎中除 ＶｒＳＤＨ２、ＶｒＳＤＨＡＦ１ 在 Ｃｄ 处理 ９ ｄ 时

的 表 达 量 低 于 对 照 组 外ꎬ ＶｒＳＤＨ１.１、 ＶｒＳＤＨ１.２、
ＶｒＳＤＨＡＦ２、ＶｒＳＤＨＡＦ４.１、ＶｒＳＤＨ４、ＶｒＳＤＨ５、ＶｒＳＤＨ６ 和

ＶｒＳＤＨ７.１ 的表达量均高于对照组ꎬ这表明茎中的

ＶｒＳＤＨ 可能以不同的方式响应 Ｃｄ 胁迫ꎮ Ｃｄ 胁迫下

绿豆幼苗叶中 ＶｒＳＤＨ１. １、 ＶｒＳＤＨＡＦ２、 ＶｒＳＤＨＡＦ４. １、
ＶｒＳＤＨ５ 和 ＶｒＳＤＨ６ 相比对照组有较高水平的表达ꎮ
Ｃｄ 胁迫也导致绿豆幼苗中不同 ＶｒＳＤＨ 的表达模式展

现出时间依赖性ꎮ 如 Ｃｄ 处理 １ ｄꎬ绿豆幼苗根中

ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨ４ 和 ＶｒＳＤＨ６ 的表达显著上调ꎬ茎中

多个 ＶｒＳＤＨ 的表达也显著上调ꎬ而叶中仅 ＶｒＳＤＨ１.１
显著上调ꎻＣｄ 处理 ５ ｄꎬ根中 ＶｒＳＤＨ１.１ 的表达继续显

著上调ꎬ茎中多个 ＶｒＳＤＨ 的表达也显著上调ꎬ同时叶

中 ＶｒＳＤＨＡＦ２ 等基因的表达也开始显著上调ꎻＣｄ 处

理 ９ ｄꎬ根和叶中仅 ＶｒＳＤＨ１.１ 的表达显著上调ꎬ而茎

中仍有多个 ＶｒＳＤＨ (包括 ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨ１.２ 等)的
表达显著上调ꎮ 秦智伟等[４２] 对霜霉威胁迫下黄瓜

(Ｃｕｃｕｍｉｓ ｓａｔｉｖｕｓ Ｌｉｎｎ.)ＳＤＨ 表达量的分析结果显示:
黄瓜 ＳＤＨ 在果、茎、叶中的表达量存在组织差异性ꎬ
推测可能是不同部位的代谢网络不同ꎬ对外界刺激的

反应能力不同ꎮ Ｃｄ 胁迫下绿豆不同部位中 ＳＤＨ 基

因同样存在这样差异性的表达模式ꎮ 这不仅揭示了

ＳＤＨ 基因在植物基本代谢过程中的重要作用ꎬ还暗

示了植物在面对外界胁迫时可能存在复杂的调控

机制ꎮ
３.３　 Ｃｄ 胁迫对绿豆幼苗 ＳＤＨ 活性的影响

酶活性分析结果表明:Ｃｄ 胁迫改变了绿豆幼苗

根、茎和叶中 ＳＤＨ 活性ꎬ导致了 ３ 个组织中 ＳＤＨ 活

性升高ꎬ其中与对照组相比ꎬ根中 ＳＤＨ 活性在 Ｃｄ 处

理 １~９ ｄ 均显著(Ｐ<０.０５)升高ꎬ茎中 ＳＤＨ 活性在 Ｃｄ
处理 ５ 和 ９ ｄ 显著升高ꎬ叶中 ＳＤＨ 活性仅在 Ｃｄ 处理

５ ｄ 显著升高ꎮ 进一步探究发现ꎬ绿豆幼苗叶中 ＳＤＨ
活性的变化可能与其 ＶｒＳＤＨ 的表达有关ꎮ Ｃｄ 处理

１ 和９ ｄ 时ꎬ绿豆幼苗叶中仅 ＶｒＳＤＨ１.１ 的表达水平显

著升高ꎻ而 Ｃｄ 处理 ５ ｄ 叶中 ＳＤＨ 活性的升高则可能

与 ＶｒＳＤＨ１.１、ＶｒＳＤＨＡＦ２、ＶｒＳＤＨＡＦ４.１ 和 ＶｒＳＤＨ６ 表达

的显著上调有关ꎮ 此外ꎬ与叶相比ꎬ绿豆幼苗根和茎

中 ＶｒＳＤＨ 的表达变化幅度更大ꎬ且 ＳＤＨ 活性的变化

趋势与之相似ꎮ 说明绿豆幼苗根、茎、叶中的不同

ＶｒＳＤＨ 对 Ｃｄ 胁迫的响应有所差异ꎬ进而导致 ＳＤＨ 活

性在不同组织和处理时间下发生相应变化ꎮ 这一结

果不仅进一步验证了转录组分析的结果ꎬ也有力证实

了 ＳＤＨ 基因参与绿豆对 Ｃｄ 胁迫的响应ꎮ ＳＤＨ 在这

一过程中主要催化三羧酸循环中的反应ꎬ当植物遭受

严重胁迫致使呼吸代谢受到抑制时ꎬＳＤＨ 活性的改

变有助于植物更好地适应和应对胁迫环境[４３－４４]ꎬ这
一作用也在大豆[４５]、黄瓜[４６] 和光叶百脉根 〔 Ｌｏｔｕｓ
ｊａｐｏｎｉｃｕｓ ( Ｒｅｇｅｌ) Ｋ. Ｌａｒｓｅｎ〕 [４７] 等植物中得到了

证实ꎮ
３.４ 　 绿豆 ＶｒＳＤＨ 表达与酶活性变化的关联机制

探讨

从酶活性与基因表达量的相关性来看ꎬ在设定的

Ｃｄ 处理 １、５ 和 ９ ｄ ３ 个时间点上ꎬ二者变化并非完全

同步ꎮ 造成这种差异的原因源于基因表达调控的复

杂性ꎬ基因表达从转录到最终形成有活性的酶ꎬ涉及

转录后修饰、蛋白质翻译及翻译后修饰等环节ꎮ 在绿

豆应对 Ｃｄ 胁迫过程中ꎬ一方面ꎬ部分 ＶｒＳＤＨ 上调表

达促进了酶活性升高ꎬ从而推动三羧酸循环和细胞代

谢能力ꎬ降低了植物体内 Ｃｄ 的残留量ꎻ另一方面ꎬ
ＳＤＨ 通过电子呼吸链产生腺苷三磷酸(ＡＴＰ)ꎬ为胁

迫下的生命活动提供能量ꎮ Ｆｅｄｏｒｉｎ 等[４８] 的研究结

果表明:盐胁迫下玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌｉｎｎ.) ＳＤＨ 活性升

高与编码其催化亚基的基因 Ｓｄｈ１－２、Ｓｄｈ２－３ 及编码

锚定亚基的基因 Ｓｄｈ３－１ 表达量增加有关ꎮ 在拟南

芥中[４９]ꎬ杂合子 ＳＤＨ１－１ / Ｓｄｈ１－１ 突变体植株较野生

型具有更高的气孔开度和密度ꎬ这表明 ＳＤＨ 过表达

能够降低气孔开度和密度ꎬ进而间接减少污染物的吸

入ꎮ 与对照组相比ꎬ绿豆的 １２ 个 ＶｒＳＤＨ 在 Ｃｄ 胁迫

下呈现出不同变化规律ꎬ但多数 ＶｒＳＤＨ 的表达水平

上升ꎬ且 ＳＤＨ 活性基本升高ꎬ这与 Ａｃｅｖｅｄｏ 等[５０]对干

６６
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旱胁迫下的巴拉圭冬青 ( Ｉｌｅｘ ｐａｒａｇｕａｒｉｅｎｓｉｓ Ａ. Ｓｔ.￣
Ｈｉｌ.)中 ＳＤＨ 的表达变化及 ＳＤＨ 活性变化研究结果

类似ꎮ 但究竟哪些 ＶｒＳＤＨ 在这一过程中起到关键调

控作用ꎬ其规律和响应机制如何ꎬ仍有待进一步深入

研究ꎮ 后续研究将借助基因编辑技术ꎬ敲除或过表达

特定 ＶｒＳＤＨ 基因ꎬ以观察其对绿豆 Ｃｄ 耐受性及相关

指标的影响ꎬ从而明确这些基因在耐受 Ｃｄ 胁迫机制

中的具体功能ꎮ

４　 结　 　 论

本研究共鉴定出绿豆 ＶｒＳＤＨ 家族 １２ 个成员ꎬ其
中 １０ 个 ＶｒＳＤＨ 的表达量呈现从根到茎再到叶逐渐

递减的趋势ꎻ在 Ｃｄ 胁迫下ꎬ１０ 个 ＶｒＳＤＨ 中多数基因

的表达量高于对照组ꎬ且 ＳＤＨ 活性也总体高于对照

组ꎬ表明 ＶｒＳＤＨ 参与了绿豆对 Ｃｄ 胁迫的响应过程ꎮ
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ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ａｎｄ ｒｉｃｅ ｆｏｒｍａｌｄｅｈｙｄｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｇｅｎｅｓ:
ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ＡＤＨ ｅｎｚｙｍｅｓ[ Ｊ] . Ｇｅｎｅｔｉｃｓꎬ
１９９７ꎬ １４６(３): １１３１－１１４１.

[２９] 　 ＭＩＬＬＡＲ Ａ Ａꎬ ＤＥＮＮＩＳ Ｅ Ｓ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｄｕｒｉｎｇ ｏｘｙｇｅｎ
ｄｅｐｒｉｖａｔｉｏｎ ｉｎ ｃｏｔｔｏｎ[Ｊ] . Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ １９９６ꎬ ２３(３):
３４１－３４８.

[３０] 　 ＮＡＢＩ Ｒ Ｂ Ｓꎬ ＴＡＹＡＤＥ Ｒꎬ ＨＵＳＳＡＩＮ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｎｏｖｅｌ ＤＵＦ５６９
ｇｅｎｅ ｉｓ ａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｔｈｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ
Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] . Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｓｃｉｅｎｃｅｓꎬ
２０２１ꎬ ２２(１０): ５３１６.

[３１] 　 ＪＡＹＡＲＡＭＡＮ Ｋꎬ ＳＥＶＡＮＴＨＩ Ａ Ｍꎬ ＲＡＭＡＮ Ｋ Ｖꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ＤＵＦ７４０ ｆａｍｉｌｙ ｇｅｎｅ ( ＬＯＣ ＿ Ｏｓ０４ｇ５９４２０)
ｉｍｐａｒｔｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｃｌｉｍａｔｅ ｒｅｓｉｌｉｅｎｃｅ ｔｈｒｏｕｇｈ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｔｒｅｓｓ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ [ Ｊ ] . Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０２３ꎬ １３:
９４７３１２.　

[３２] 　 ＬＶ Ｍ Ｍꎬ ＨＯＵ Ｄ Ｊꎬ ＺＨＡＮＧ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｒｉｃｅ ＯｓＤＵＦ１１９１ ｆａｍｉｌｙ [ Ｊ ] .
Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌ Ｅｑｕｉｐｍｅｎｔꎬ ２０１９ꎬ ３３ ( １):
１６０８－１６１５.

[３３] 　 ＣＨＥＮ Ｋꎬ ＷＡＮＧ Ｙ Ｌꎬ ＮＯＮＧ Ｘ Ｙꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎ
ｓｉｌｉｃｏ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍａｉｎ ｕｎｋｎｏｗｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ＤＵＦ５６８￣ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇ
ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ.)[Ｊ] . ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０２３ꎬ
２４(１): ５４４.

[３４] 　 ＳＵＮ Ｆꎬ ＨＵＯ Ｘꎬ ＺＨＡＩ Ｙ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｃｏｍｐｌｅｘ Ⅱ[ Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ
２００５ꎬ １２１: １０４３－１０５７.

[３５] 　 ＺＯＮＧ Ｎ Ｃꎬ ＬＩ Ｈ Ｍꎬ ＬＩ Ｈꎬ ｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｒｄｉａｃ ｐｒｏｔｅｏｍｅ
ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｍｅｄｉｃｉｎｅ ｂｙ ａ ｓｐｅｃｉａｌｉｚｅｄ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅｂａｓｅ [ Ｊ ] .
Ｃｉｒｃｕｌａｔｉｏｎ Ｒｅｓｅａｒｃｈꎬ ２０１３ꎬ １１３(９): １０４３－１０５３.

[３６] 　 ＬＡＮＣＡＳＴＥＲ Ｃ Ｒꎬ ＫＲÖＧＥＲ Ａ. Ｓｕｃｃｉｎａｔｅ: ｑｕｉｎｏｎｅ
ｏｘｉｄｏｒｅｄｕｃｔａｓｅｓ: ｎｅｗ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｆｒｏｍ Ｘ￣ｒａｙ ｃｒｙｓｔａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ [ Ｊ] .
Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａꎬ ２０００ꎬ １４５９(２ / ３): ４２２－４３１.

[３７] 　 ＭＡＫＬＡＳＨＩＮＡ Ｅꎬ ＣＥＣＣＨＩＮＩ Ｇꎬ ＤＩＫＡＮＯＶ Ｓ Ａ. Ｄｅｆｉｎｉｎｇ ａ
ｄｉｒｅｃｔｉｏｎ: ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ａｎｄ ｃａｔａｌｙｓｉｓ ｉｎ Ｅｓｃｈｅｒｉｃｈｉａ ｃｏｌｉ ｃｏｍｐｌｅｘ
Ⅱ ｅｎｚｙｍｅｓ[Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａꎬ ２０１３ꎬ １８２７(５):
６６８－６７８.

[３８] 　 ＬＥＥ Ｃ Ｐꎬ ＥＬＳÄＳＳＥＲ Ｍꎬ ＦＵＣＨＳ Ｐꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｖｅｒｓａｔｉｌｉｔｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ

ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｌｅａｖｅｓ ｉｓ ｕｎｄｅｒｐｉｎｎｅｄ ｂｙ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ
ｍａｌａｔｅ￣ｃｉｔｒａｔｅ ｅｘｃｈａｎｇｅ [ Ｊ] . Ｔｈｅ Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ ２０２１ꎬ ３３ ( １２ ):
３７００－３７２０.

[３９] 　 ＬＩＵ Ｙ Ｍꎬ ＱＵ Ｊ Ｔꎬ ＳＨＩ Ｚ Ｗꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｇｅｎｏｍｉｃ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ｔｈｅ ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｙｃｌｅ ｍｅｍｂｅｒｓ ｉｎ ｆｏｕｒ Ｓｏｌａｎａｃｅａｅ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ
ｃｒｏｐｓ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ [ Ｊ] .
ＢＭＣ Ｇｅｎｏｍｉｃｓꎬ ２０２１ꎬ ２２(１): ８２１.

[４０] 　 ＭＡＬＤＯＮＡＤＯ Ｍꎬ ＧＵＯ Ｆꎬ ＬＥＴＴＳ Ｊ Ａ. Ａｔｏｍｉｃ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ ｏｆ
ｒｅｓｐｉｒａｔｏｒｙ ｃｏｍｐｌｅｘ Ⅲ２ꎬ ｃｏｍｐｌｅｘ Ⅳꎬ ａｎｄ ｓｕｐｅｒｃｏｍｐｌｅｘ Ⅲ２ ￣Ⅳ
ｆｒｏｍ ｖａｓｃｕｌａｒ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . ｅＬｉｆｅꎬ ２０２１ꎬ １０: ｅ６２０４７.

[４１] 　 ＳＣＨＩＫＯＷＳＫＹ Ｃꎬ ＳＥＮＫＬＥＲ Ｊꎬ ＢＲＡＵＮ Ｈ Ｐ. ＳＤＨ６ ａｎｄ ＳＤＨ７
ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ａｎｃｈｏｒｉｎｇ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｔｏ ｔｈｅ ｉｎｎｅｒ
ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｍｅｍｂｒａｎｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ １７３(２): １０９４－１１０８.

[４２] 　 秦智伟ꎬ 郭　 磊ꎬ 周秀艳ꎬ 等. 黄瓜低霜霉威残留性相关基因

ＳＤＨ 克隆及表达 [ Ｊ] . 东北农业大学学报ꎬ ２０１６ꎬ ４７ ( ４):
２４－３３.

[４３] 　 ＢＥＬＴ Ｋꎬ ＨＵＡＮＧ Ｓ Ｂꎬ ＴＨＡＴＣＨＥＲ Ｌ Ｆꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ￣
ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｓｔｒｅｓｓ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｖｉａ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１７ꎬ １７３ ( ４): ２０２９ －

２０４０.　
[４４] 　 ＥＰＲＩＮＴＳＥＶ Ａ Ｔꎬ ＦＥＤＯＲＩＮ Ｄ Ｎꎬ ＩＧＡＭＢＥＲＤＩＥＶ Ａ Ｕ. Ｃａ２＋ ｉｓ

ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｐｈｙｔｏｃｈｒｏｍｅ Ａ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｓｄｈ１￣２ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ
Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１３ꎬ １７０(１５): １３４９－１３５２.

[４５] 　 刘　 鹏ꎬ 金婷婷ꎬ 黄朝表ꎬ 等. 短期铝胁迫下大豆根系分泌物

的初始分泌特征[Ｊ] . 浙江农业学报ꎬ ２００８ꎬ ２０(４): ２１９－２２４.
[４６] 　 郑俊鶱ꎬ 孙　 艳ꎬ 韩寿坤ꎬ 等. 土壤紧实胁迫对黄瓜根系呼吸

代谢的影响[Ｊ] . 应用生态学报ꎬ ２０１３ꎬ ２４(３): ７４１－７４６.
[４７] 　 ＲＯＣＨＡ Ｍꎬ ＬＩＣＡＵＳＩ Ｆꎬ ＡＲＡÚＪＯ Ｗ Ｌꎬ ｅｔ ａｌ. Ｇｌｙｃｏｌｙｓｉｓ ａｎｄ ｔｈｅ

ｔｒｉｃａｒｂｏｘｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｃｙｃｌｅ ａｒｅ ｌｉｎｋｅｄ ｂｙ ａｌａｎｉｎｅ ａｍｉｎｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ
ｄｕｒｉｎｇ ｈｙｐｏｘｉａ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｗａｔｅｒｌｏｇｇｉｎｇ ｏｆ Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １５２(３): １５０１－１５１３.

[４８] 　 ＦＥＤＯＲＩＮ Ｄ Ｎꎬ ＥＰＲＩＮＴＳＥＶ Ａ Ｔꎬ ＦＬＯＲＥＺ ＣＡＲＯ Ｏ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ.
Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎬ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎꎬ ａｎｄ ｐｒｏｍｏｔｅｒ
ｍｅｔｈｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ａｎｄ ｓｕｃｃｉｎｉｃ ｓｅｍｉａｌｄｅｈｙｄｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ Ｌ.) ｌｅａｖｅｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔｓꎬ ２０２３ꎬ
１２(１): ６８.

[４９] 　 ＦＵＥＮＴＥＳ Ｄꎬ ＭＥＮＥＳＥＳ Ｍꎬ ＮＵＮＥＳ￣ＮＥＳＩ Ａꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｙ
ｉｎ ｔｈｅ ｆｌａｖｏｐｒｏｔｅｉｎ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｍｉｔｏｃｈｏｎｄｒｉａｌ ｃｏｍｐｌｅｘ Ⅱ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｉｎ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｂｅｔｔｅｒ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ￣ｌｉｍｉｔｉｎｇ
ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ １５７: １１１４－１１２７.

[５０] 　 ＡＣＥＶＥＤＯ Ｒ Ｍꎬ ＭＡＩＡＬＥ Ｓ Ｊꎬ ＰＥＳＳＩＮＯ Ｓ Ｃꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｓｕｃｃｉｎａｔｅ
ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ｆｌａｖｏｐｒｏｔｅｉｎ ｓｕｂｕｎｉｔ￣ｌｉｋｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔ ｉｓ ｕｐｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｉｎ
Ｉｌｅｘ ｐａｒａｇｕａｒｉｅｎｓｉｓ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｗａｔｅｒ ｄｅｆｉｃｉｔ ａｎｄ ａｂｓｃｉｓｉｃ
ａｃｉｄ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１３ꎬ ６５: ４８－５４.

(责任编辑: 张明霞)
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