
M . N a s i r K h a n • M o h a m m a d M o b i n 
F i r o z M o h a m m a d • F r a n c i s c o J . C o r p a s 
E d i t o r s 

N i t r i c O x i d e A c t i o n 
i n A b i o t i c S t r e s s 
R e s p o n s e s i n P l a n t s 



Editors 
M. N a s i r K h a n 
F a c u l t y o f S c i e n c e , D e p a r t m e n t o f B i o l o g y 
U n i v e r s i t y o f T a b u k 
T a b u k 
S a u d i A r a b i a 

F i r o z M o h a m m a d 
D e p a r t m e n t o f B o t a n y 
A l i g a r h M u s l i m U n i v e r s i t y 
A l i g a r h 
I n d i a 

M o h a m m a d M o b i n 
F a c u l t y o f S c i e n c e , D e p a r t m e n t o f B i o l o g y 
U n i v e r s i t y o f T a b u k 
T a b u k 
S a u d i A r a b i a 

F r a n c i s c o J . C o r p a s 
D e p a r t a m e n t o d e B i o q u í m i c a B i o l . 

C e l l u l a r y M o l e c u l a r d e P l a n t a s 
Es tac ión E x p e r i m e n t a l d e l Za id ín 
G r a n a d a 
S p a i n 

I S B N 9 7 8 - 3 - 3 1 9 - 1 7 8 0 3 - 5 I S B N 9 7 8 - 3 - 3 1 9 - 1 7 8 0 4 - 2 ( e B o o k ) 
D O I 1 0 . 1 0 0 7 / 9 7 8 - 3 - 3 1 9 - 1 7 8 0 4 - 2 

L i b r a r y o f C o n g r e s s C o n t r o l N u m b e r : 2 0 1 5 9 3 6 4 6 5 

S p r i n g e r C h a m H e i d e l b e r g N e w Y o r k D o r d r e c h t L o n d o n 
© S p r i n g e r I n t e r n a t i o n a l P u b l i s h i n g S w i t z e r l a n d 2 0 1 5 
T h i s w o r k i s s u b j e c t t o c o p y r i g h t . A l l r i g h t s a r e r e s e r v e d b y t h e P u b l i s h e r , w h e t h e r t h e w h o l e o r p a r t 
o f t h e m a t e r i a l i s c o n c e r n e d , s p e c i f i c a l l y t h e rights o f t r a n s l a t i o n , r e p r i n t i n g , r e u s e o f i l l u s t r a t i o n s , 
r e c i t a t i o n , b r o a d c a s t i n g , r e p r o d u c t i o n o n m i c r o f i l m s o r i n a n y o t h e r p h y s i c a l w a y , a n d t r a n s m i s s i o n 
o r i n f o r m a t i o n s t o r a g e a n d r e t r i e v a l , e l e c t r o n i c a d a p t a t i o n , c o m p u t e r s o f t w a r e , o r b y s i m i l a r o r 
d i s s i m i l a r m e t h o d o l o g y n o w k n o w n o r h e r e a f t e r d e v e l o p e d . 
T h e u s e o f g e n e r a l d e s c r i p t i v e n a m e s , r e g i s t e r e d n a m e s , t r a d e m a r k s , s e r v i c e m a r k s , e t c . i n t h i s 
p u b l i c a t i o n d o e s n o t i m p l y , e v e n i n t h e a b s e n c e o f a s p e c i f i c s t a t e m e n t , t h a t s u c h n a m e s a r e e x e m p t 
f r o m t h e r e l e v a n t p r o t e c t i v e l a w s a n d r e g u l a t i o n s a n d t h e r e f o r e f r e e f o r g e n e r a l u s e . 
T h e p u b l i s h e r , t h e a u t h o r s a n d t h e e d i t o r s a r e s a f e t o a s s u m e t h a t t h e a d v i c e a n d i n f o r m a t i o n i n t h i s 
b o o k a r e b e l i e v e d t o b e t r u e a n d a c c u r a t e a t t h e d a t e o f p u b l i c a t i o n . N e i t h e r t h e p u b l i s h e r n o r t h e 
a u t h o r s o r t h e e d i t o r s g i v e a w a r r a n t y , e x p r e s s o r i m p l i e d , w i t h r e s p e c t t o t h e m a t e r i a l c o n t a i n e d 
h e r e i n o r f o r a n y e r r o r s o r o m i s s i o n s t h a t m a y h a v e b e e n m a d e . 

P r i n t e d o n a c i d - f r e e p a p e r 

S p r i n g e r I n t e r n a t i o n a l P u b l i s h i n g A G S w i t z e r l a n d i s p a r t o f S p r i n g e r S c i e n c e + B u s i n e s s M e d i a 
( w w w . s p r i n g e r . c o m ) 

http://www.springer.com


Foreword 

P l a n t s a r e e s s e n t i a l t o l i f e o n E a r t h , a n d t h e y h a v e b e e n h a r n e s s e d b y h u m a n s 
f o r f o o d , f u e l , a n d m a n y o t h e r p u r p o s e s . T h e n e e d t o i n c r e a s e c r o p p r o d u c t i o n 
i s b e c o m i n g m o r e u r g e n t d u e t o i n c r e a s i n g p o p u l a t i o n a n d d i v e r s i o n o f c r o p s t o 
b i o f u e l s p r o d u c t i o n . F u r t h e r m o r e , t h i s i n c r e a s e i n p r o d u c t i o n n e e d s t o b e d o n e 
s u s t a i n a b l y , w i t h r e d u c e d i n p u t s , a n d i n t h e f a c e o f g l o b a l e n v i r o n m e n t a l c h a n g e . 
I t i s a l s o n o t a b l e t h a t a t l e a s t o n e - t h i r d o f t h e w o r l d ' s f o o d p r o d u c t i o n i s g r o w n 
u n d e r i r r i g a t i o n — m u c h o f t h i s i r r i g a t i o n i s u n s u s t a i n a b l e , u s i n g w a t e r s u p p l i e s 
t h a t a r e b o t h o v e r e x p l o i t e d a n d u n d e r t h r e a t f r o m c h a n g i n g w e a t h e r p a t t e r n s 
r e s u l t i n g f r o m g l o b a l c l i m a t e c h a n g e . T o m e e t t h e c o n s e n s u s t a r g e t s f o r i n c r e a s e d 
f o o d p r o d u c t i o n b y 2 0 5 0 , s i g n i f i c a n t i n c r e a s e s i n h i s t o r i c a l a n n u a l i n c r e a s e s i n 
p r o d u c t i o n a r e r e q u i r e d , w h i c h r e q u i r e s s u b s t a n t i a l i n n o v a t i o n s i n a g r i c u l t u r a l 
p r o d u c t i o n . M a n y o f t h e s e i n n o v a t i o n s m u s t u l t i m a t e l y c o m e f r o m , a m o n g o t h e r 
s o u r c e s , p l a n t s c i e n c e r e s e a r c h . O n e i m p o r t a n t a n d r e l e v a n t a r e a o f t h i s p l a n t 
s c i e n c e r e s e a r c h i s c o v e r e d i n - d e p t h i n t h i s b o o k . 

T h e g a p b e t w e e n p o t e n t i a l y i e l d a n d a c t u a l y i e l d i s p r i m a r i l y d u e t o t h e e f f e c t s 
o f a b i o t i c s t r e s s e s o n c r o p p r o d u c t i o n . I t i s t h e r e f o r e a n i m p e r a t i v e t o i m p r o v e o u r 
a b i l i t y t o m a i n t a i n c r o p p r o d u c t i o n i n e n v i r o n m e n t s w i t h s u b o p t i m a l c o n d i t i o n s 
s u c h as l o w w a t e r o r n u t r i e n t s u p p l i e s , o r h i g h s a l i n i t y . O n e o f t h e k e y c o m p o n e n t s 
o f p l a n t r e s p o n s e s t o t h e s e a b i o t i c s t r e s s e s i s n i t r i c o x i d e ( N O ) . U n d e r s t a n d i n g t h e 
r o l e o f N O i n t h e c o n t r o l o f p l a n t r e a c t i o n s p r o v i d e s f u n d a m e n t a l i n f o r m a t i o n t o 
u n d e r p i n t h e m u c h - n e e d e d i n n o v a t i o n s t o c o m e i n g l o b a l f o o d p r o d u c t i o n . 

A s s u c h , t h e b o o k e d i t e d b y D r s . K h a n , M o b i n , M o h a m m a d , a n d C o r p a s 
p r o v i d e s a u s e f u l a n d t i m e l y c o m p i l a t i o n o f u p - t o - d a t e o v e r v i e w s o f a d v a n c e s 
i n t h e i m p o r t a n t a r e a o f p l a n t s c i e n c e s , " N i t r i c O x i d e A c t i o n i n A b i o t i c S t r e s s 
R e s p o n s e s i n P l a n t s . " I n t h i s v o l u m e , a r a n g e o f p a p e r s h a v e b e e n b r o u g h t t o g e t h e r 
w h i c h a d d r e s s t h e m u l t i f a r i o u s r o l e s o f N O i n p l a n t f u n c t i o n a n d t h e r e s p o n s e s 
o f p l a n t s t o m a n y a b i o t i c s t r e s s e s . T h e b r e a d t h o f a r e a s c o v e r e d i n t h i s v o l u m e 
h i g h l i g h t s w e l l t h e i m p o r t a n c e o f t h i s s i m p l e m o l e c u l e a n d t h u s t h e u t i l i t y o f t h i s 
c o m p i l a t i o n . T h e h i g h l y i n t e r n a t i o n a l s e t o f c o n t r i b u t o r s , i n c l u d i n g m a n y f r o m 
d e v e l o p i n g c o u n t r i e s , i s a l s o b o t h v a l u a b l e a n d e n c o u r a g i n g . 



1 9 2 R . C e r a n a a n d M . M a l e r b a 

V a l e n t o v i c o v a K , H a l u s k o v a L , H u t t o v a J e t a ] ( 2 0 1 0 ) E f f e c t o f c a d m i u m o n d i a p h o r a s e a c t i v i t y 
a n d n i t r i c o x i d e p r o d u c t i o n i n b a r l e y r o o t t i p s . J P l a n t P h y s i o l 167:10-14 

V a n d e l l e E , D e l l e d o n n e M ( 2 0 1 1 ) P e r o x y n i t r i t e f o r m a t i o n a n d f u n c t i o n i n p l a n t s . P l a n t S c i : 
1 8 1 : 5 3 4 - 5 3 9 

W a n g L , Y a n g L , Y a n g F e t a l ( 2 0 1 0 a ) I n v o l v e m e n t s o f H2O2 a n d m e t a l l o t h i o n e i n i n ; 
N O - m e d i a t e d t o m a t o t o l e r a n c e t o c o p p e r t o x i c i t y . J P l a n t P h y s i o l 1 6 7 : 1 2 9 8 - 1 3 0 6 

W a n g S H , Z h a n g H , J i a n g S J e t a l ( 2 0 1 0 b ) E f f e c t s o f t h e n i t r i c o x i d e d o n o r s o d i u m n i t r o p r u s s i d e 
o n a n t i o x i d a n t e n z y m e s i n w h e a t s e e d l i n g r o o t s u n d e r n i c k e l s t r e s s . R u s s i a n J P l a n t P h y s i o l 
5 7 : 8 3 3 - 8 3 9 

W e n d e h e n n e D , L a m o t t e O , P u g i n A ( 2 0 0 3 ) P l a n t i N O S : c o n q u e s t o f ' t h e H o l y G r a i l . T r e n d s 
P l a n t S c i 8 : 4 6 5 - 4 6 8 

W i l k i n s o n J Q , C r a w f o r d N M ( 1 9 9 3 ) I d e n t i f i c a t i o n a n d c h a r a c t e r i z a t i o n o f a c h l o r a t e r e s i s t a n t ; 
m u t a n t o f Arabidopsis w i t h m u t a t i o n s i n b o t h N I A I a n d N I A 2 n i t r a t e r e d u c t a s e s t r u c t u r a l 
g e n e s . M o l G e n G e n e t 2 3 9 : 2 8 9 - 2 9 7 

X i o n g J , A n L , L u H , Z h u C ( 2 0 0 9 a ) E x o g e n o u s n i t r i c o x i d e e n h a n c e s c a d m i u m t o l e r a n c e b y ! 
i n c r e a s i n g p e c t i n a n d h e m i c e l l u l o s e c o n t e n t s i n r o o t c e l l w a l l . P l a n t a 2 3 0 : 7 5 5 - 7 6 5 

X i o n g J , L u H , L u K e t a l ( 2 0 0 9 b ) C a d m i u m d e c r e a s e s c r o w n r o o t n u m b e r b y d e c r e a s i n g e n d o s - / 
e n o u s n i t r i c o x i d e , w h i c h i s i n d i s p e n s a b l e f o r c r o w n r o o t p r i m o r d i a i n i t i a t i o n i n rice s e e d - ! 
l i n g s . P l a n t a 2 3 0 : 5 9 9 - 6 1 0 : 

X u Y C , Z h a o B L ( 2 0 0 3 ) T h e m a i n o r i g i n o f e n d o g e n o u s N O i n h i g h e r n o n - l e g u m i n o u s p l a n t s . ! 
P l a n t P h y s i o l B i o c h e m 4 1 : 8 3 3 - 8 3 8 

X u J , W a n g W , Y i n H e t a l ( 2 0 1 0 a ) E x o g e n o u s n i t r i c o x i d e i m p r o v e s a n t i o x i d a t i v e c a p a c i t y a n d ; 
r e d u c e s a u x i n d e g r a d a t i o n i n r o o t s o f Medicago truncatula s e e d l i n g s u n d e r c a d m i u m s t r e s s . 
P l a n t S o i l 3 2 6 : 3 2 1 - 3 3 0 

X u J , Y i n H , L i Y , L i u X ( 2 0 1 0 b ) N i t r i c o x i d e i s a s s o c i a t e d w i t h l o n g - t e r m z i n c tolerance in 
Solatium nigrum. P l a n t P h y s i o l 1 5 4 : 1 3 1 9 - 1 3 3 4 

Y a n g L - T , Q i Y - P , C h e n L - S e t a l ( 2 0 1 2 ) N i t r i c o x i d e p r o t e c t s s o u r p u m m e l o (Citrus grandi.s) 
s e e d l i n g s a g a i n s t a l u m i n u m - i n d u c e d i n h i b i t i o n o f g r o w t h a n d p h o t o s y n t h e s i s . E n v i r o n E x p J 
B o t 8 2 : 1 - 1 3 

Z h a n g L P , M e h t a S K , L i u Z P , Y a n g Z M ( 2 0 0 8 ) C o p p e r - i n d u c e d p r o l i n e s y n t h e s i s i s a s s o c i a t e d ; 
w i t h n i t r i c o x i d e g e n e r a t i o n i n CMamydonwnas remhardtii. P l a n t C e l l P h y s i o l 4 9 : 4 1 1 ^ 1 1 9 



C h a p t e r 1 3 

Role of Nitric Oxide in Salt Stress-induced 
Programmed Cell Death and Defense 
Mechanisms 

Péter P o o r , Gábor L a s k a y a n d I r m a T a r i 
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13.1 Introduction 

I t i s e s t i m a t e d t h a t m o r e t h a n 6 % o f t h e t o t a l l a n d a r e a a n d a b o u t 3 0 % o f t h e 
w o r l d ' s i r r i g a t e d a r e a a r e s a l t a f f e c t e d a n d t h e i n c r e a s i n g s e c o n d a r y s a l i n i z a -
t i o n o f s o i l a n d g r o u n d w a t e r i s o n e o f t h e m o s t i m p o r t a n t e n v i r o n m e n t a l f a c 
t o r s t h a t d e c r e a s e t h e p r o d u c t i v i t y o f c r o p p l a n t s ( M u n n s 2 0 0 2 ; L a m b e r s 2 0 0 3 ) . 

P. P o o r ( R ) • G . L a s k a y • I . T a r i 
D e p a r t m e n t o f P l a n t B i o l o g y , U n i v e r s i t y o f S z e g e d , Közép f a s o r 5 2 , 
S z e g e d H - 6 7 2 6 , H u n g a r y 
s - m a i l : p o o r p e t i @ b i o . u - s z e g e d . h u 
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H i g h s a l i n i t y i m p o s e s o s m o t i c s t r e s s o n p l a n t s b y p r e v e n t i n g w a t e r u p t a k e o f 
r o o t t i s s u e s a n d c a u s e s a r a p i d r e d u c t i o n i n s t o m a t a l c l o s u r e , t r a n s p i r a t i o n , 
p h o t o s y n t h e s i s , a n d e v e n t u a l l y i n s h o o t g r o w t h r a t e . T h e s a l t - s p e c i f i c i o n i c e f f e c t s 
a p p e a r l a t e r a n d t h e e x c e s s i v e a m o u n t o f N a C l i n l e a f t i s s u e s r e s u l t s i n p r e m a 
t u r e s e n e s c e n c e o f o l d e r l e a v e s , d e c r e a s e s t h e b i o m a s s p r o d u c t i o n , a n d finally i t 
m a y i n d u c e p r o g r a m m e d c e l l d e a t h ( P C D ) i n r o o t o r l e a f t i s s u e s o f s a l t - s e n s i t i v e 
s p e c i e s o r g e n o t y p e s ( M u n n s a n d T e s t e r 2 0 0 8 ; S h a b a l a 2 0 0 9 ) . U n d e r s t a n d i n g t h e 
m e c h a n i s m s t h a t r e g u l a t e s a l t t o l e r a n c e a n d t h e s a l t - i n d u c e d P C D a t t h e m o l e c u 
l a r , c e l l u l a r , t i s s u e , o r w h o l e - p l a n t l e v e l s i s a n i m p o r t a n t p r o b l e m i n p l a n t b i o l 
o g y a n d m o l e c u l a r b i o l o g i c a l t e c h n i c s s p e e d e d u p t h e e l u c i d a t i o n o f t h e d i s t i n c t 
a n d r e l e v a n t r e s p o n s e s i n s a l t - t o l e r a n t a n d s e n s i t i v e p l a n t s . N i t r i c o x i d e ( N O ) i s 
a b i o l o g i c a l l y a c t i v e g a s e o u s - f r e e r a d i c a l t h a t t r a n s m i t s t h e e n v i r o n m e n t a l o r 
h o r m o n a l s i g n a l s d u r i n g d i f f e r e n t b i o t i c a n d a b i o t i c s t r e s s e s i n c l u d i n g s a l t s t r e s s 
( C o r p a s e t a l . 2 0 1 1 ) . S a l t - i n d u c e d N O g e n e r a t i o n i n p a r a l l e l w i t h h y d r o g e n p e r o x 
i d e ( H 2 O 2 ) a c c u m u l a t i o n c a n a c t b o t h i n d e p e n d e n t l y a n d s y n e r g i s t i c a l l y , a n d t h e y 
a r e i n v o l v e d i n s e v e r a l d o w n s t r e a m s i g n a l t r a n s d u c t i o n p a t h w a y s d e t e r m i n i n g c e l l 
f a t e ( S i d d i q u i e t a l . 2 0 1 1 ) . I n t h e p a s t t e n y e a r s , t h e r o l e o f N O i n s a l t t o l e r a n c e 
a n d s a l t t o x i c i t y h a s b e e n s t u d i e d u s i n g e x o g e n o u s l y a p p l i e d N O g e n e r a t o r s , N O i 
s c a v e n g e r s , a n d m u t a n t p l a n t s w i t h h i g h e r o r l o w e r a c t i v i t i e s i n N O p r o d u c t i o n . ; 
T h e s e p l a n t s h a v e g e n e r a l l y b u t n o t e x c l u s i v e l y m u t a t i o n s i n t h e g e n e s e n c o d i n g 
t h e m o s t i m p o r t a n t e n z y m e s p a r t i c i p a t i n g i n N O b i o s y n t h e s i s o r N O l e v e l s m a y b e 
c o n t r o l l e d b y s p e c i f i c i n h i b i t o r s . 

I n t h i s r e v i e w , w e h i g h l i g h t t h e c u r r e n t s t a t e o f t h e a r t o f t h e p h y s i o l o g i c a l a n d 
m o l e c u l a r a s p e c t s o f N a C l - i n d u c e d N O s i g n a l i n g i n p l a n t s a n d d i s c u s s t h e r o l e s o f 
e n d o g e n o u s a n d e x o g e n o u s N O i n N a C l t o x i c i t y a n d s a l t t o l e r a n c e m e c h a n i s m s . 

13.2 NaCl Tolerance in Plants 

P l a n t r e s p o n s e s t o s a l t s t r e s s c a n b e d i v i d e d i n t o t w o p h a s e s : A r a p i d , o s m o t i c 
p h a s e t h a t i n h i b i t s t h e g r o w t h o f y o u n g l e a v e s , a n d a s l o w e r , i o n i c p h a s e t h a t e l i c 
i t s i o n - s p e c i f i c e f f e c t s a n d a c c e l e r a t e s s e n e s c e n c e o f m a t u r e l e a v e s ( M u n n s a n d 
T e s t e r 2 0 0 8 ) . I t c a n b e c o n c l u d e d , h o w e v e r , t h a t t h e e f f e c t s o f s a l t s t r e s s d e p e n d 
n o t o n l y o n t h e c o n c e n t r a t i o n o f N a C l b u t a l s o o n t h e d u r a t i o n o f t h e s t r e s s a n d o n 
t h e a g e a n d s e n s i t i v i t y o f t h e p l a n t s . S a l t s t r e s s - i n d u c e d o s m o t i c , i o n i c , a n d o x i 
d a t i v e s t r e s s e s c a u s e s t r o n g t o x i c i t y a n d finally i n d u c e P C D i n s e n s i t i v e s p e c i e s 
( Z h u 2 0 0 2 ) w h i l e s a l t - t o l e r a n t p l a n t s , e s p e c i a l l y t h e h a l o p h y t e s , m i g h t b e g r o w i n g , 
a t t h e i r o p t i m u m r a t e a t t h e s a m e s a l t c o n c e n t r a t i o n . 

M u n n s a n d T e s t e r ( 2 0 0 8 ) d e f i n e d t h r e e d i s t i n c t t y p e s o f p l a n t a d a p t a t i o n t o 
h i g h s a l i n i t y : o s m o t i c s t r e s s t o l e r a n c e , t h e e x c l u s i o n o f N a + o r C l ~ i o n s f r o m t h e 
c e l l s , a n d t i s s u e t o l e r a n c e t h a i i s t h e t o l e r a n c e o f N a + a f t e r v a c u o l a r s e q u e s t r a t i o n 
i n s i d e t h e c e l l s . 

S a l t s t r e s s r e d u c e s w a t e r u p t a k e b y t h e r o o t s l e a d i n g t o a r e d u c t i o n i n r c l a i i v e 
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i n g r o w t h i n h i b i t i o n , s t o m a t a l c l o s u r e , a n d a d e c r e a s e i n p h o t o s y n t h e s i s ( M u n n s 
a n d T e s t e r 2 0 0 8 ) . T h e s e s h o r t - t e r m c h a n g e s a r e s o l e l y d u e t o o s m o t i c s t r e s s 
e v o k e d b y h i g h s a l i n i t y . T h e b a l a n c e o f o s m o t i c p o t e n t i a l b e t w e e n t h e s o i l s o l u t i o n 
a n d c e l l c o m p a r t m e n t s c a n b e a c h i e v e d b y t h e a c c u m u l a t i o n o f c o m p a t i b l e s o l u t e s 
s u c h a s p r o l i n e ( P r o ) , g l y c i n e b e t a i n e , m a n n i t o l , o r s u g a r s . T h e y c a n a l s o a c t as 
o s m o p r o t e c t a n t s b e c a u s e t h e i r h i g h c o n c e n t r a t i o n i n t h e c y t o s o l a n d o r g a n e l l e s i s 
b e n e f i c i a l f o r t h e m a i n t e n a n c e o f t h e t e r t i a r y s t r u c t u r e o f p r o t e i n s ( R h o d e s e t a l . 
2 0 0 4 ) . H a l o p h y t e s o r s a l t - t o l e r a n t g l y c o p h y t e s w i t h h i g h t i s s u e t o l e r a n c e c a n u s e 
N a + f o r o s m o t i c a d j u s t m e n t a f t e r i t s s e q u e s t r a t i o n i n t o t h e v a c u o l e ( M u n n s a n d 
T e s t e r 2 0 0 8 ) . 

P l a n t s h a v e m u l t i p l e N a + t r a n s p o r t s y s t e m s t o c i r c u m v e n t s a l t t o x i c i t y . T h e 
m a i n t e n a n c e o f t h e o p t i m a l K + / N a + r a t i o , t h e h i g h K + , a n d l o w N a + c o n c e n 
t r a t i o n s i n t h e c y t o p l a s m a r e o f p r i m a r y i m p o r t a n c e t o p r o t e c t c e l l u l a r f u n c t i o n s 
( Z h u 2 0 0 3 ) . I n b a r l e y h i g h - a f f i n i t y N a + u p t a k e t r o u g h , a u n i p o r t e r w a s i n h i b i t e d 
b y e x t e r n a l K + i n l o n g - t e r m e x p e r i m e n t s ( H a r o e t a l . 2 0 0 5 ) , s u g g e s t i n g t h a t t h e 
u p t a k e o f s o d i u m d e p e n d s o n t h e K + / N a + d i s c r i m i n a t i o n o f t h e t r a n s p o r t e r s y s 
t e m . T h e r e m o v a l o f t h e e x c e s s N a + f r o m t h e c y t o p l a s m o c c u r s b y s e c o n d a r y 
a c t i v e t r a n s p o r t t h r o u g h N a + / H + a n t i p o r t e r s w h i c h c a n b e l o c a l i z e d t o t h e p l a s m a 
m e m b r a n e ( P M ) a n d t o n o p l a s t , t h e f o r m e r i s k n o w n as S O S 1 i n Arabidopsis a n d 
t h e l a t t e r i s t h e m e m b e r o f N H X v a c u o l a r e x c h a n g e r f a m i l y ( B l u m w a l d 2 0 0 0 , 
H a s e g a w a e t a l . 2 0 0 0 ) . T h e i m p o r t a n c e o f t h e s e a n t i p o r t e r s t o i m p r o v e s a l t t o l e r 
a n c e w a s c o n f i r m e d b y t h e o v e r e x p r e s s i o n o f v a c u o l a r N a + / H + ( A t N H X l ) o r P M 
( S O S 1 ) a n t i p o r t e r g e n e s i n Arabidopsis ( Z h u 2 0 0 2 ; P a r d o e t a l . 2 0 0 6 ) . S O S 1 i s 
p r e f e r e n t i a l l y e x p r e s s e d i n t h e x y l e m p a r e n c h y m a c e l l s , s u g g e s t i n g a r o l e o f t h i s 
a n t i p o r t e r i n l o a d i n g N a + i n t o t h e x y l e m ( P a r d o e t a l . 2 0 0 6 ) . N a + / H + a n t i p o r t e r 
a c t i v i t y i s d r i v e n b y t h e e l e c t r o c h e m i c a l p r o t o n g r a d i e n t g e n e r a t e d b y H + p u m p s , 
s u c h as P M a n d v a c u o l a r H + - A T P a s e s a n d H + - p y r o p h o s p h a t a s e ( H + - P P a s e ) 
( H a s e g a w a e t a l . 2 0 0 0 ) . Z h a n g e t a l . ( 2 0 0 6 ) f o u n d t h a t t h e s a l t s t r e s s - i n d u c e d 
i n c r e a s e i n v a c u o l a r H + - A T P a s e a n d H + - P P a s e a c t i v i t i e s r e s u l t e d i n a n i n c r e a s e d 
H + t r a n s l o c a t i o n , N a + / H + e x c h a n g e , a n d e n h a n c e d s a l t t o l e r a n c e . R e c e n t r e s e a r c h 
h a s d e m o n s t r a t e d t h a t t h e m e m b e r s o f H K T t r a n s p o r t e r f a m i l y p l a y a n e s s e n t i a l 
r o l e i n N a + e x c l u s i o n f r o m t h e l e a v e s u n d e r s a l t s t r e s s . Arabidopsis H K T 1 ; 1 w a s 
f o u n d t o l o c a l i z e t o t h e p l a s m a m e m b r a n e o f x y l e m p a r e n c h y m a c e l l s a n d t h i s 
t r a n s p o r t e r m e d i a t e s t h e r e m o v a l o f N a + f r o m t h e x y l e m s a p v i a N a + u p t a k e i n t o 
x y l e m p a r e n c h y m a c e l l ( H o r i e e t a l . 2 0 0 9 ) . C o m p a r i n g t h e s a l t s t r e s s - i n d u c e d 
g e n e e x p r e s s i o n o f t h e s a l t - s e n s i t i v e Arabidopsis thaliana w i t h i t s s a l t - t o l e r a n t 
r e l a t i v e Thellungiella salsuginea ( p r e v i o u s l y Thellungiella halophyla), t h e s a l t - t o l 
e r a n t s p e c i e s s h o w e d s t r e s s - s p e c i f i c a n d s t r e s s i n t e n s i t y - d e p e n d e n t r e s p o n s e s a n d 
a f u n d a m e n t a l d i f f e r e n c e w a s f o u n d i n t h e s t e a d y - s t a t e a m o u n t o f S O S 1 a n d o t h e r 
s a l t s t r e s s - r e l a t e d m R N A s a n d i n t h e l e v e l o f t h e i r i n d u c t i o n d u r i n g s a l t s t r e s s 
( D a s s a n a y a k e e t a l . 2 0 1 1 ) . 

V a r i o u s s u b - c e l l u l a r o r g a n e l l e s o r c e l l c o m p a r t m e n t s s u c h as c h l o r o p l a s t s , m i t o 
c h o n d r i a , p e r o x i s o m e s , a n d t h e a p o p l a s t a r e c o m m o n s i t e s o f r e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s 
( R O S ) p r o d u c t i o n u n d e r h i g h s a l i n i t y ( A s h r a f 2 0 0 9 ) . T h e s u r v i v a l o f p l a n t s u n d e r 
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R O S b y v a r i o u s a n t i o x i d a n t s y s t e m s ( F o y e r a n d N o c t o r 2 0 0 5 ; M i l l e r e t a l . 2 0 1 0 ) . 
T h e s e e n z y m e s ac t as R O S s c a v e n g e r s t o a l l e v i a t e t h e s a l t - i n d u c e d o x i d a t i v e 
d a m a g e i n d i s t i n c t c e l l c o m p a r t m e n t s . S u p e r o x i d e d i s m u t a s e ( S O D ) c a t a l y z e s t h e 
d i s m u t a t i o n o f s u p e r o x i d e r a d i c a l i n t o m o l e c u l a r o x y g e n a n d h y d r o g e n p e r o x i d e 
( H 2 O 7 ) . H 2 O 2 c a n b e s c a v e n g e d b y p e r o x i d a s e s ( P O X ) , e s p e c i a l l y b y a s c o r b a t e - o r 
g l u t a t h i o n e p e r o x i d a s e ( A P X o r G P X ) a n d b y c a t a l a s e ( C A T ) . G l u t a t h i o n e r e d u c t a s e 
( G R ) r e c y c l e s o x i d i z e d g l u t a t h i o n e ( G S S G ) t o g l u t a t h i o n e ( G S H ) u s i n g N A D P H t o 
r e - e s t a b l i s h t h e r e d u c e d G S H p o o l ( M i l l e r e t a l . 2 0 1 0 ) . T h e s e ' e n z y m e s , i n a c c o r d 
a n c e w i t h n o n - e n z y m a t i c a n t i o x i d a n t s s u c h as a s c o r b a t e ( A S A ) , G S H , t o c o p h e r o l , 
a n d flavonoids ( F o y e r a n d N o c t o r 2 0 0 3 ) , m a i n t a i n a p p r o p r i a t e H 2 O 2 l e v e l s r e q u i r e d 
f o r s i g n a l t r a n s d u c t i o n p r o c e s s e s u n d e r s a l t s t r e s s . T h e a s s o c i a t i o n o f h i g h l e v e l s o f 
n o n - e n z y m a t i c a n t i o x i d a n t s a n d t h e h i g h a c t i v i t y o f a s c o r b a t e - g l u t a t h i o n e c y c l e w i t h 
s a l t t o l e r a n c e c a n b e o b s e r v e d i n s e v e r a l s p e c i e s ( A s h r a f 2 0 0 9 ) , b u t t h e a c t i v i t i e s o f 
a n t i o x i d a n t e n z y m e s w e r e n o t a r e l i a b l e c r i t e r i o n f o r s a l t t o l e r a n c e i n s o m e spec ie s 
f r o m t h e B r a s s i c a c e a e f a m i l y ( S l e g a l e t a l . 1 9 8 2 ) . 

S i m i l a r l y , t h e a c c u m u l a t i o n o f p o l y a m i n e s , p u t r e s c i n e ( P u t ) , s p e r m i d i n e ( S p d ) , 
a n d s p e r m i n e ( S p m ) i s a s s o c i a t e d w i t h s a l t s t r e s s ( G i l l a n d T u t e j a 2 0 1 0 ) b e c a u s e 
t h e y h a v e a p o s i t i v e e f f e c t o n t h e m a i n t e n a n c e o f i o n b a l a n c e , m e m b r a n e s t a b i 
l i z a t i o n , a n d R O S s c a v e n g i n g i n p l a n t s a n d i n h i b i t b o t h l i p i d p e r o x i d a t i o n a n d 
s t r e s s - i n d u c e d o x i d a t i v e r e a c t i o n s ( A s h r a f a n d H a r r i s 2 0 0 4 ; G r o p p a a n d B e n a v i d e s 
2 0 0 8 ) . A l t e r n a t i v e l y , p o l y a m i n e s c a n a c t as p r o o x i d a n t s b e c a u s e t h e i r c a t a b o l i s m 
b y t h e a c t i v i t i e s o f d i a m i n e o x i d a s e ( D A O ) a n d p o l y a m i n e o x i d a s e s ( P A O ) p r o 
d u c e s H 2 O 2 , w h i c h c a n i n d u c e P C D ( C o n a e t a l . 2 0 0 6 ; Y o d a e t a l . 2 0 0 6 ; M o s c h o u 
e t a l . 2 0 0 8 ; W i m a l a s e k e r a e t a l . 2 0 1 1 ) . 

P h o t o s y n t h e s i s i s a m o n g t h e p r i m a r y p r o c e s s e s a f f e c t e d b y s a l i n i t y . T h e 
o s m o t i c c o m p o n e n t o f s a l t s t r e s s r e s t r i c t s C O 2 a v a i l a b i l i t y b y l i m i t a t i o n o f i t s 
d i f f u s i o n t h r o u g h s t o m a t a a n d m e s o p h y l l . I o n i c e f f e c t s c a n s e r i o u s l y i n h i b i t t h e 
p h o t o s y n t h e t i c m e t a b o l i s m ; e x c e s s i v e N a + o r C l ~ a c c u m u l a t i o n i n c h l o r o p l a s t s 
l e a d s t o t h e d e g r a d a t i o n o f c h l o r o p h y l l , d a m a g e t o l i g h t - h a r v e s t i n g c o m p l e x e s , 
s u p p r e s s i o n o f P S I I a c t i v i t y ( M e h t a e t a l . 2 0 1 0 ) , a n d r e d u c e d e f f i c i e n c y o f r i b -
u l o s e - l , 5 - b i s p h o s p h a t e c a r b o x y l a s e ( R u b i s c o ) ( A b d e l - k a d e r e t a l . 2 0 0 7 ; C h a v e s 
e t a l . 2 0 0 9 ) . G e n e s o r p r o t e i n s a s s o c i a t e d w i t h p h o t o s y n t h e s i s a r e n o t a m o n g t h e 
m o s t a l t e r e d g e n e s i n p l a n t s e x p o s e d t o s a l t s t r e s s . I t w a s f o u n d t h a t l a r g e r a l t e r a 
t i o n s c a n b e o b s e r v e d a t t r a n s c r i p t o m i c l e v e l ( 5 - 1 0 % ) t h a n a t p r o t e i n l e v e l ( < 1 % ) 
( C h a v e s e t a l . 2 0 0 9 ) . S e v e r a l g e n e s e n c o d i n g p r o t e i n s o f t h e p h o t o s y n t h e t i c a p p a 
r a t u s ( s u b u n i t s o f A T P s y n t h a s e , p r o t e i n s f r o m P S I I a n d P S I ) o r e n z y m e s o f t h e 
C a l v i n c y c l e a n d p h o t o r e s p i r a t i o n s u c h as f r u c t o s e - t o p h o s p h a t a s e , a l d o l a s e , p h o s -
p h o r i b u l o k i n a s e , g l y c i n e h y d r o x y m e t h y l t r a s f e r a s e , o r t r a n s k e t o l a s e w e r e d o w n -
r e g u l a t e d b y s a l t s t r e s s ; h o w e v e r , t h e m e m b e r s o f m u l t i g e n e f a m i l i e s m a y b e 
d i f f e r e n t l y a f f e c t e d ( K i l i a n e t a l . 2 0 0 7 ) . 

T h e b i o m a s s p r o d u c t i o n o f p l a n t s i s l a r g e l y d e t e r m i n e d b y t h e b a l a n c e b e t w e e n 
p h o t o s y n t h e s i s a n d r e s p i r a t i o n . T h e r e s p i r a t i o n o f t i s s u e s e x p o s e d t o s a l t s t r e s s 
m a y i n c r e a s e o r d e c r e a s e o r t h e r e a r e n o c o n s i s t e n t c h a n g e s i n r e s p i r a t o r y r a t e i n 
a b o u t o n e - t h i r d o f t h e s t u d i e s . D e p e n d i n g o n s a l t t o l e r a n c e s t r a t e g y , a h i g h e r r e s -
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d e t e r m i n e s t h e c a r b o n a l l o c a t i o n f r o m s h o o t t o r o o t s a n d t h u s t h e g r o w t h c a p a c i t y 
o f p l a n t p a r t s a n d i t f u e l s t h e A T P r e q u i r e m e n t f o r t h e i o n e x c l u s i o n m e c h a n i s m s 
i n r o o t t i s s u e s ( J a k o b y e t a l . 2 0 1 1 ) . 

R e s p i r a t o r y r a t e o f i s o l a t e d p l a n t m i t o c h o n d r i a m a y b e r e d u c e d b y h i g h s a l t 
c o n c e n t r a t i o n s . M i t o c h o n d r i a l e l e c t r o n t r a n s p o r t p r o d u c e s A T P b y u t i l i z i n g t h e H + 

e l e c t r o c h e m i c a l g r a d i e n t g e n e r a t e d b y C o m p l e x I , C o m p l e x I I I , a n d C o m p l e x I V 
l o c a l i z e d i n t h e i n n e r m i t o c h o n d r i a l m e m b r a n e . T h e a c t i v i t y o f e l e c t r o n t r a n s p o r t 
c h a i n c o m p l e x e s , t h e N A D H d e h y d r o g e n a s e s ( C o m p l e x I ) , a n d s u c c i n a t e d e h y d r o 
g e n a s e ( C o m p l e x I I ) i s i n h i b i t e d a t t o x i c N a + c o n c e n t r a t i o n s o w i n g to p r o t e i n d e n a -
t u r a t i o n a n d c o m p l e x d i s a s s e m b l y ( F l o w e r s 1 9 7 4 ; H a m i l t o n a n d H e c k a t h o r n 2 0 0 1 ) . 
S a l t s t r e s s d e c r e a s e d t h e c a p a c i t y o f t h e c y t o c h r o m e p a t h w a y , w h e r e a s t h e c a p a c i t y 
o f a l t e r n a t i v e o x i d a s e ( A O X ) i n c r e a s e d , w h i c h p r e v e n t e d t h e h i g h r e d u c t i o n l e v e l o f 
t h e u b i q u i n o n e p o o l . S i n c e t h e m a j o r s i t e o f s u p e r o x i d e p r o d u c t i o n a l o n g t h e r e s p i r a 
t o r y c h a i n i s t h e u b i q u i n o n e p o o l , h i g h e r A O X a c t i v i t y p l a y s a p i v o t a l r o l e i n l o w 
e r i n g m i t o c h o n d r i a l R O S f o r m a t i o n i n p l a n t c e l l s ( J o l i v e t e t a l . 1 9 9 0 ; S m i t h e t a l . 
2 0 0 9 ) . M i t o c h o n d r i a g e n e r a t e a l a r g e p o r t i o n o f c e l l u l a r R O S , a n d a s t r o n g l i n k e x i s t s 
b e t w e e n t h e m i t o c h o n d r i a l a n t i o x i d a n t c a p a c i t y a n d t h e s a l t t o l e r a n c e o f p l a n t s . R O S 
s i g n a l s e m a n a t i n g f r o m p l a n t m i t o c h o n d r i a d e t e r m i n e t h e s u r v i v a l o r d e a t h s i g n a l s 
u n d e r s a l t s t r e s s ( D u t i l l e u l e t a l . 2 0 0 3 ) . A l t h o u g h n u c l e a r - e n c o d e d m i t o c h o n d r i a l p r o 
t e i n s w e r e o v e r - r e p r e s e n t e d a m o n g s a l i n i t y r e s p o n s i v e p r o t e i n s , t h e r e w a s n o s t r i c t 
c o r r e l a t i o n b e t w e e n t r a n s c r i p t l e v e l a n d p r o t e i n a b u n d a n c e . I n c o n t r a s t , t h e y s h o w e d 
a n i n v e r s e r e l a t i o n s h i p ( r e d u c e d m R N S / i n c r e a s e d p r o t e i n a b u n d a n c e ) i n t h e cases o f 
N A D H d e h y d r o g e n a s e 3 9 - k D a s u b u n i t a n d m a l a t e d e h y d r o g e n a s e w h i l e t h e r e w a s 
a d e c r e a s e i n b o t h t r a n s c r i p t a n d p r o t e i n a b u n d a n c e s o f c y t o c h r o m e c o x i d a s e s u b -
u n i t 6 b a n d f u m a r a s e i n s h o r t - t e r m e x p e r i m e n t s . G l u t a t h i o n e p e r o x i d a s e a n d m i t o 
c h o n d r i a l h e a t s h o c k p r o t e i n 7 0 - 2 w e r e u p - r e g u l a t e d a t m R N S l e v e l w h i l e s a l t s t r e s s 
e n h a n c e d t h e p r o t e i n a b u n d a n c e o f M n - S O D ( J i a n g e t a l . 2 0 0 7 ; T a y l o r e t a l . 2 0 0 9 ) . 
T h i s s u g g e s t s t h a t t h e p r o t e c t i o n o f m i t o c h o n d r i a l f u n c t i o n u n d e r a b i o t i c s t r e s s t a k e s 
p l a c e b y f a s t c h a n g e s a t t r a n s c r i p t i o n a l a n d p r o t e i n l e v e l s . 

13.3 NaCl Toxicity and Salt-induced Cell Death in Plants 

P C D i s a n o r g a n i z e d a n d c o n t r o l l e d a c t i v e c e l l s u i c i d e d u r i n g t h e n o r m a l l i f e 
c y c l e o f p l a n t s a n d i n r e s p o n s e t o c h a n g i n g e n v i r o n m e n t . I t c a n b e t r i g g e r e d b y 
t h e d e v e l o p m e n t a l p r o g r a m o r b y a b i o t i c a n d b i o t i c s t r e s s o r s a n d i t i s a s s o c i a t e d 
w i t h s p e c i f i c b i o c h e m i c a l a n d m o l e c u l a r h a l l m a r k s ( v a n D o o m 2 0 0 5 ; v a n D o o m 
a n d W o l t e r i n g 2 0 0 5 ; G u n a w a r d e n a 2 0 0 8 ; v a n D o o m 2 0 1 1 ) . A l t h o u g h t h e t h r e e 
m a i n f o r m s o f a n i m a l P C D , t h e a p o p t o s i s , a u t o p h a g y , a n d n e c r o s i s - l i k e c e l l d e a t h , 
w e r e c o m p a r e d w i t h v a r i o u s t y p e s o f p l a n t P C D , t h e r e i s n o c l e a r c o r r e s p o n d e n c e 
b e t w e e n t h e s e m a i n c a t e g o r i e s d u e t o t h e p r e s e n c e o f c e l l w a l l a n d t h e l a c k o f 
p h a g o c y t e s i n p l a n t s . C y t o p l a s m i c s h r i n k a g e , n u c l e a r c h r o m a t i n c o n d e n s a t i o n , a n d 
finally t h e f r a g m e n t a t i o n o f D N A , t h e h a l l m a r k s o f a n i m a l a p o p t o s i s , a r e f o u n d i n 
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I n a n i m a l c e l l s , D N A f r a g m e n t a t i o n d u r i n g a p o p t o s i s i s c a t a l y z e d b y a 
c y s t e i n y l - a s p a r t a t e s p e c i f i c p r o t e i n a s e , " c a s p a s e - " a c t i v a t e d D N a s e w h i c h c l e a v e s 
D N A i n t o i n t e r n u c l e o s o m a l f r a g m e n t s . T h e s e c y s t e i n e p r o t e a s e s a n d c a s p a s e s a re 
c e n t r a l p l a y e r s o f a n i m a l a p o p t o s i s . T h e y e x i s t a s i n a c t i v e p r o e n z y m e s t h a t a re 
a c t i v a t e d b y p r o t e o l y t i c p r o c e s s i n g c a t a l y z e d b y i n i t i a t o r c a s p a s e s . T h e y w o r k i n 
a c a s c a d e a n d c l e a v e t h e i n a c t i v e p r o e n z y m e o f t h e d o w n - s t r e a m e f f e c t o r ca spases 
t o f o r m a c t i v e h e t e r o d i m e r s ( E n a r i e t a l . 1 9 9 8 ) w h i c h t h e n d e g r a d e s p e c i f i c p r o t e i n 
s u b s t r a t e s . H o w e v e r , u p t o n o w , n o h o m o l o g o f a n i m a l c a s p a s e s h a s b e e n f o u n d i n 
p l a n t s , b u t t h e r e a r e o t h e r e n z y m e s , s u c h a s v a c u o l a r p r o c e s s i n g e n z y m e ( V P E ) 
w h i c h e x h i b i t c a s p a s e - l i k e a c t i v i t i e s ( H a t s u g a i e t a l . 2 0 0 4 ) . I n p l a n t s , o t h e r c e l l -
d e a t h - s p e c i f i c c y s t e i n e p r o t e a s e s a n d m e t a c a s p a s e s s h o w s t r u c t u r a l s i m i l a r i t i e s t o 
c a s p a s e s , b u t t h e y h a v e p r o t e o l y t i c a c t i v i t y a d j a c e n t t o a r g i n i n e a n d l y s i n e r e s i d u e s 
o f t h e s u b s t r a t e s ( W o l t e r i n g 2 0 1 0 ) . M e t a c a s p a s e s a r e i n v o l v e d i n v a r i o u s t y p e s 
o f c e l l d e a t h i n d u c e d b y a b i o t i c s t r e s s o r s , e . g . , o x i d a t i v e s t r e s s ( H e e t a l . 2 0 0 8 ) . 
H o w e v e r , i t w a s f o u n d t h a t t y p e I m e t a c a s p a s e s s u p p r e s s a n d t y p e I I m e t a c a s p a s e s 
s t i m u l a t e c e l l d e a t h p r o g r a m i n p l a n t s ( W o l t e r i n g 2 0 1 0 ) . 

R e l e a s e o f a p o p t o g e n i c f a c t o r s s u c h as c y t o c h r o m e c ( c y t c) f r o m t h e i n t e r -
m e m b r a n e s p a c e o f m i t h o c o n d r i a i s a c o m m o n f e a t u r e o f a n i m a l a n d p l a n t P C D 
w h i c h d r i v e s t h e a s s e m b l y o f t h e a p o p t o s o m e , a c a s p a s e - a c t i v a t i n g c o m p l e x i n t h e 
c y t o p l a s m o f a n i m a l c e l l s ( K r o e m e r e t a l . 2 0 0 7 ) . T h e p e r m e a b i l i z a t i o n o f m i t o 
c h o n d r i a l m e m b r a n e a n d c y t c r e l e a s e w a s a s s o c i a t e d w i t h p l a n t P C D as w e l l , 
f o l l o w i n g d e a t h s t i m u l i , s u c h as h e a t s h o c k , m e n a d i o n e , o r c e r a m i d e t r e a t m e n t s 
( r e v i e w e d b y R e a p e a n d M c C a b e 2 0 1 0 ) . 

I n p l a n t s , t h e g e n e r a t i o n o f e x c e s s a m o u n t o f R O S w a s p r o p o s e d as a k e y 
i n d u c e r o f v a r i o u s t y p e s o f P C D ( D e P i n t o e t a l . 2 0 1 2 ) . I n c r e a s e d R O S , e s p e 
c i a l l y H 2 O 2 , m a y a c t i v a t e P M - C a 2 + c h a n n e l s a n d i n c r e a s e [ C a 2 + ] c y t w h i c h i s a n ; 
i n d u c e r o f t h e p e r m e a b i l i z a t i o n o f m i t o c h o n d r i a l m e m b r a n e s . I n a n i m a l c e l l s , 
t h e i n t e g r i t y o f t h e o u t e r m i t o c h o n d r i a l m e m b r a n e i s m a i n t a i n e d t h r o u g h t h e b a l 
a n c e o f p r o - a p o p t o t i c ( B a x , B a k , B a d , B i d ) a n d a n t i - a p o p t o t i c ( B c l - 2 a n d B c l - x L ) • 
p r o t e i n s . T h e s e p r o t e i n s c a n c o n t r o l t h e r e l e a s e o f p r o t e i n a c e o u s f a c t o r s f r o m t h e ; 
i n t e r m e m b r a n e s p a c e b y c o n t r o l l i n g t h e f o r m a t i o n o f p e r m e a b i l i t y t r a n s i t i o n p o r e '• 
( P T P ) o n t h e m i t o c h o n d r i a l e n v e l o p e t h r o u g h t h e i n t e r a c t i o n o f v o l t a g e - d e p e n d e n t 
a n i o n c h a n n e l , t h e a d e n i n e n u c l e o t i d e t r a n s p o r t e r , a n d c y c l o p h i l i n D ( J o n e s 2 0 0 0 ) . 
A l t h o u g h t h e p r o - a p o p t o t i c B a x p r o t e i n o p e r a t e s i n P T P f o r m a t i o n i n a n i m a l s y s - \ 
t e r n s a n d B c l - 2 a n d B c l - x L a n t i a p o p t o t i c f a c t o r s i n h i b i t B a x a c t i o n a n d c a n c o n f e r 
r e s i s t a n c e t o d e a t h , t h e i r p l a n t h o m o l o g s h a v e n o t b e e n i d e n t i f i e d y e t . H o w e v e r , 
a c e l l d e a t h s u p p r e s s o r , B a x - i n h i b i t o r - 1 , h a s b e e n r e p o r t e d i n Arabidopsis p l a n t s 
t h a t l o c a l i z e s t o t h e e n d o p l a s m a t i c r e t i c u l u m a n d e x h i b i t s a p H - d e p e n d e n t C a 2 + 

c h a n n e l - r e g u l a t i n g a c t i v i t y ( I h a r a - O h o r i e t a l . 2 0 0 7 ; K i m e t a l . 2 0 0 8 ) . 
T h e f o r m a t i o n o f P T P f o l l o w i n g s t r e s s - i n d u c e d i n c r e a s e i n [ C a 2 + ] c y l a n d R O S 

p r o d u c t i o n l e a d s t o t h e l o s s o f m i t o c h o n d r i a l m e m b r a n e p o t e n t i a l (Arjfm) a n d t o 
t h e r e l e a s e o f c y t c i n t o t h e c y t o p l a s m d u r i n g P C D o f p l a n t c e l l s , t o o . A l t h o u g h c y t 
c d o e s n o t a p p e a r t o d i r e c t l y a c t i v a t e P C D i n p l a n t s ( B a l k e t a l . 2 0 0 3 ) , i t s a b s e n c e 
f r o m t h e m i t o c h o n d r i a l e l e c t r o n t r a n s p o r t c h a i n m a y l e a d t o e n h a n c e d g e n e r a t i o n 
o f R O S ( V i a n e l l o e.t a l . 2 0 0 7 V H o w e v e r i n r i r . e 5 1 1 1 i n r r p n c p H R O S n r r>Hi i r* t i rm 
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p r e c e d e d t h e c y t c r e l e a s e from r o o t m i t o c h o n d r i a u n d e r s a l t s t r e s s . T h e a n a l y s i s 
o f t h e r i c e s a l t p r o t e o m e b y t w o - d i m e n s i o n a l I E F / S D S - P A G E r e v e a l e d t h a t f o u r 
m i t o c h o n d r i a l p r o t e i n s , g l y c o s i d e h y d r o l a s e , m i t o c h o n d r i a l h e a t s h o c k p r o t e i n 7 0 , 
2 0 S p r o t e a s o m e s u b u n i t , a n d C u / Z n - S O D , w e r e u p - r e g u l a t e d d u r i n g P C D i n d u c 
t i o n ( C h e n e t a l . 2 0 0 9 ) . 

A u t o p h a g i c c e l l d e a t h , a l s o k n o w n as t y p e I I c e l l d e a t h i n a n i m a l s , w a s c h a r a c 
t e r i z e d b y a l a c k o f c h r o m a t i n c o n d e n s a t i o n a n d b y t h e a p p e a r a n c e o f a u t o p h a g o -
s o m e s , t h e d o u b l e m e m b r a n e - p o s s e s s i n g s t r u c t u r e s . A u t o p h a g o s o m e s c o n t a i n 
h y d r o l y t i c e n z y m e s a n d d i g e s t t h e e n g u l f e d c e l l u l a r c o m p o n e n t s , b u t t h e i r r o l e 
as e x e c u t i o n e r s o f P C D h a s b e e n d e b a t e d i n p l a n t s ( C a c a s a n d D i a m o n d 2 0 0 9 ) . 
D u r i n g m i c r o - , m a c r o - , a n d m e g a a u t o p h a g y , t h e d i s a p p e a r a n c e o f o r g a n e l l e s a n d 
c y t o p l a s m i c c o n s t i t u e n t s o c c u r s t h r o u g h t h e a c t i v i t y o f l y t i c c o m p a r t m e n t s ( a u t h o -
p h y g o s o m e s o r v a c u o l e ) ( v a n D o o m a n d W o l t e r i n g 2 0 0 5 ) , w h i c h c o n t r i b u t e s t o t h e 
r e c y c l i n g o f c e l l u l a r c o m p o n e n t s , t h u s t h e o u t c o m e o f a u t h o p h a g y i s d e p e n d e n t o n 
t h e p l a n t f i t n e s s a n d m a y h a v e a p r o - l i f e a n d / o r p r o - d e a t h f u n c t i o n . 

S a l t s t r e s s - i n d u c e d P C D i s a l s o a c c o m p a n i e d b y t h e r e t r a c t i o n o f t h e p l a s m a 
m e m b r a n e f r o m t h e c e l l w a l l , c o n d e n s a t i o n o f t h e c y t o p l a s m a n d t h e n u c l e u s , 
D N A l a d d e r i n g , l o s s o f m e m b r a n e i n t e g r i t y , r e l e a s e o f c y t o c h r o m e c f r o m m i t o 
c h o n d r i a , i n c r e a s e i n c a s p a s e 3 - l i k e p r o t e a s e a c t i v i t y , a n d c h a n g e s i n t h e i o n 
h o m e o s t a s i s a n d K + e f f l u x ( F i g . 1 3 . 1 ) ( W a n g e t a l . 2 0 1 0 a ; P o o r e t a l . 2 0 1 3 ) . 

F i g . 13.1 D e t e c t i o n o f D N A f r a g m e n t a t i o n b y T U N E L s t a i n i n g i n t o m a t o c e l l s u s p e n s i o n 
t r e a t e d w i t h 2 5 0 m M N a C l f o r 6 h . Part A C o n t r o l ( a , b , c ) , 2 5 0 m M N a C l ( d , e , f ) , b r i g h t f i e l d 
m i c r o s c o p y ( a , d ) ; H o e c h s t 3 3 2 5 8 s t a i n i n g ( b , e ) ; T U N E L - p o s i t i v e n u c l e i if) ( r e p r o d u c e d f r o m 
P n n r p t i l l M i l l 
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N a C l h a s m u l t i p l e w a y s t o i n d u c e t o x i c i t y a n d c e l l d e a t h i n p l a n t s . F i r s t , t h e 
N a C l - i n d u c e d o s m o t i c s t r e s s r e d u c e s c e l l e x p a n s i o n i n r o o t t i p s a n d y o u n g l e a v e s ; 
h o w e v e r , t h e o s m o t i c c o m p o n e n t o f s a l t s t r e s s d o e s n o t l e a d t o t h e a c t i v a t i o n o f t h e 
e n d o n u c l e a s e i n v o l v e d i n D N A d e g r a d a t i o n a n d i t i s n o t e n o u g h t o i n d u c e P C D i n 
p l a n t c e l l s . A f f e n z e l l e r e t a l . ( 2 0 0 9 ) r e p o r t e d t h a t t h e e x o g e n o u s t r e a t m e n t w i t h s o r b 
i t o l ( a n a g e n t w h i c h i n d u c e s o n l y o s m o t i c b u t n o t i o n i c s t r e s s ) d i d n o t r e s u l t i n D N A 
l a d d e r i n g o n a g a r o s e g e l , w h i c h i s o n e o f t h e h a l l m a r k s o f t h e a p o p t o s i s - l i k e P C D . 

S e c o n d l y , N a C l t r e a t m e n t i n d u c e s i o n d i s e q u i l i b r i u m i n p l a n t . c e l l s ( H u h e t a l . 
2 0 0 2 ) . U n d e r s a l i n e c o n d i t i o n s , N a + e n t e r s t h e c e l l c y t o p l a s m t h r o u g h t h e n o n 
s e l e c t i v e c a t i o n c h a n n e l s ( N S C C ) c a u s i n g m e m b r a n e d e p o l a r i z a t i o n a n d r e s u l t i n g -
i n K + l e a k a g e f r o m t h e c e l l t h r o u g h d e p o l a r i z a t i o n - a c t i v a t e d o u t w a r d - r e c t i f y i n g 
K + ( K O R ) c h a n n e l s ( S h a b a l a 2 0 0 9 ) . T h e a c c u m u l a t i o n o f t o x i c N a + c a n i n d u c e 
a l o s s o f e n z y m e a c t i v i t i e s i n t h e c e l l s . T h e r e l e a s e o f K + f r o m t h e c y t o p l a s m 
c a u s e s K + d e f i c i e n c y , w h i c h c a n a c t i v a t e c y s t e i n e p r o t e a s e s , t h e e f f e c t o r s o f P C D 
( S h a b a l a 2 0 0 9 ; D e m i d c h i k e t a l . 2 0 1 0 ) . P o t a s s i u m i s r e q u i r e d i n m a n y p h y s i o l o g i 
c a l p r o c e s s e s o f p l a n t s , i n c l u d i n g p r o t e i n a n d n u c l e i c a c i d s y n t h e s i s . I t c a n b e c o n 
c l u d e d t h a t t h e d e c r e a s e i n t h e c y t o p l a s m i c K + / N a + r a t i o i s c r u c i a l f o r t r i g g e r i n g : 
P C D i n l i v i n g c e l l s ( J o s e p h a n d J i n i 2 0 1 0 ) . 

F i n a l l y , s a l t s t r e s s a l s o c a u s e s s t r o n g o x i d a t i v e s t r e s s - g e n e r a t i n g R O S s u c h as 
s i n g l e t o x y g e n ( ' 0 2 ) , s u p e r o x i d e r a d i c a l ( 0 " 2 ~ ) , h y d r o x y l r a d i c a l ( O H ) , a n d H 2 O 2 , 
w h i c h c a n r e a c t w i t h l i p i d s , p r o t e i n s , a n d n u c l e i c a c i d s , i n a c t i v a t e e n z y m e s , a n d 
e n h a n c e l i p i d p e r o x i d a t i o n , m e m b r a n e l e a k a g e , a n d D N A b r e a k d o w n ; t h u s , t h e y 
c a n i n d u c e P C D . R O S a r e a l s o i n v o l v e d i n v a r i o u s s i g n a l i n g p a t h w a y s s u c h as 
t h o s e o f p l a n t h o r m o n e s , e .g . , a b s c i s i c a c i d , j a s m o n i c a c i d , o r e t h y l e n e d u r i n g t h e 
p l a n t s t r e s s r e s p o n s e s ( V a n B r e u s e g e m a n d D a t 2 0 0 6 ; D e P i n t o e t a l . 2 0 1 2 ) . S a l t 
s t r e s s i n c r e a s e s c y t o s o l i c [ C a 2 + ] a n d a c t i v a t e s P M - b o u n d N A D P H o x i d a s e , w h i c h 
g e n e r a t e s s u p e r o x i d e i n t h e a p o p l a s t . A t t h e s a m e t i m e , R O S p r o d u c t i o n c a u s e s 
K + e f f l u x v i a R O S - a c t i v a t e d N S C C c h a n n e l s , w h i c h a l s o i n d u c e s P C D ( S h a b a l a 
2 0 0 9 ) . O t h e r s o u r c e s o f R O S a r e t h e p h o t o s y n t h e t i c a n d r e s p i r a t o r y e l e c t r o n t r a n s 
p o r t c h a i n s o r t h e p e r o x i s o m e s ( F o y e r a n d N o c t o r 2 0 0 3 ) . I n a d d i t i o n , t h e i n t e r a c 
t i o n o f R O S a n d N O a n d t h e b a l a n c e b e t w e e n a n t i o x i d a n t s a n d h o r m o n e l e v e l s c a n 
a d j u s t t h e i n d u c t i o n o f P C D o r t o l e r a n c e m e c h a n i s m s i n p l a n t s u n d e r h i g h s a l i n i t y . 

13.4 NO Production in Plants Exposed to NaCl 

N O i s a g a s e o u s s i g n a l i n g m o l e c u l e , w h i c h r e g u l a t e s a w i d e r a n g e o f p h y s i o l o g i c a l 
a n d b i o c h e m i c a l p r o c e s s e s , a n d t h e g r o w t h a n d d e v e l o p m e n t o f p l a n t s as w e l l as 
t h e i r r e s p o n s e s t o b i o t i c a n d a b i o t i c s t r e s s e s ( N e i l l e t a l . 2 0 0 3 ; W e n d e h e n n e e t a l . 
2 0 0 4 ; D e l l e d o n e 2 0 0 5 ; C o r p a s e t a l . 2 0 1 1 ; S i d d i q u i e t a l . 2 0 1 1 ) . 

I n p l a n t k i n g d o m , N O c a n b e g e n e r a t e d n o n - e n z y m a t i c a l l y v i a r e d u c t i o n o f n i t r i t e 
t o N O b y t h e m i t o c h o n d r i a l e l e c t r o n t r a n s p o r t c h a i n a n d b y t h e r e d u c t i o n o f a p o -
p l a s t i c n i t r i t e u n d e r a c i d i c c o n d i t i o n s . T h e e n z y m a t i c r e d u c t i o n o f n i t r i t e t o N O i s a 
f u n c t i o n o f n i t r a t e r e d u c t a s e ( N R * ! i n n i a n t t i s s u e s f Y n m n s a k i a n r l Snkihîimn OOftCft 
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Arabidopsis N R i s e n c o d e d b y t w o n i t r a t e r e d u c t a s e g e n e s , NIAI a n d NIA2, a n d 
nial/nia2 d o u b l e m u t a n t p l a n t s s h o w l o w N O a c c u m u l a t i o n ( D e s i k a n e t a l . 2 0 0 2 ; 
B r i g h t e t a l . 2 0 0 6 ) . I n t h i s c a se , N O p r o d u c t i o n c a n b e r e d u c e d b y s p e c i f i c N R i n h i b 
i t o r s s u c h as s o d i u m a z i d e ( N a N 3 ) o r t u n g s t a t e ( B r i g h t e t a l . 2 0 0 6 ; S a n g e t a l . 2 0 0 8 ) . 

A r g i n i n e ( A r g ) - d e p e n d e n t N O p r o d u c t i o n b y n i t r i c o x i d e s y n t h a s e ( N O S ) -
l i k e a c t i v i t i e s s u g g e s t s t h e p r e s e n c e o f o x i d a t i v e p a t h w a y o f N O s y n t h e s i s i n p l a n t s 
( d e l R i o e t a l . 2 0 0 4 ; C o r p a s e t a l . 2 0 0 6 ) . P l a n t N O S a c t i v i t y c a n b e i n h i b i t e d b y 
a n i m a l N O S i n h i b i t o r s t h a t a c t as A r g a n a l o g s , s u c h as N G - n i t r o - L - a r g i n i n e - m e t h y l 
e s t e r ( L - N A M E ) a n d N G - m o n o m e t h y l - L - a r g i n i n e ( L - N M M A ) ( G u o a n d C r a w f o r d 
2 0 0 5 ) . X a n t h i n o x i d o r e d u c t a s e a n d p o l y a m i n e / l i y d r o x y l a m i n e - d e p e n d e n t N O 
p r o d u c t i o n h a s a l s o b e e n r e p o r t e d i n p l a n t s ( r e v i e w e d b y M u r e t a l . 2 0 1 3 ) . N O c o n 
t e n t o f t i s s u e s c a n b e e l e v a t e d b y t h e a p p l i c a t i o n o f e x o g e n o u s N O d o n o r s ( e . g . , 
d i e t h y l a m i n e n i t r i c o x i d e , D E A N O ; 2 , 2 ' - ( h y d r o x y r i i t r o s o h y d r a z o n o ) f c e t h a n e D E T A / 
N O ; S - n i t r o s o g l u t a t h i o n e , G S N O ; s o d i u m n i t r o p m s s i d e , S N P ) w h i c h c a u s e d i f f e r e n t 
c o n c e n t r a t i o n a n d t i m e - d e p e n d e n t i n c r e a s e s i n t i s s u e N O l e v e l ( M u r e t a l . 2 0 1 3 ) . 

V a r i o u s s a l t t r e a t m e n t s e n h a n c e d N O p r o d u c t i o n i n m a n y p l a n t s p e c i e s a n d 
p l a n t o r g a n s ( F i g . 1 3 . 2 ) . N O a c c u m u l a t i o n w a s o b s e r v e d i n r o o t s ( X i e e t a l . 2 0 0 8 , 
X u e t a l . 2 0 1 1 a ) , l e a v e s ( T a n o u e t a l . 2 0 1 2 ) , c a l l i ( Z h a o e t a l . 2 0 0 4 , 2 0 0 7 ; V i t a l 

F i g . 13.2 C h a n g e s i n N O l e v e l s i n t h e a p i c a l s e g m e n t s o f t o m a t o r o o t s t r e a t e d w i t h 2 5 0 m M N a C l 
f o r 0 ( a ) , 1 (b), 3 (c) , a n d 6 (d) h o u r s . N O w a s v i s u a l i z e d u s i n g 4 - a m i n o - 5 - m e t h y l a m i n o - 2 ' , 7 ' -
d i f l u o r o f l u o r e s c e i n d i a c e t a t e ( D A F - F M D A ) . W h i t e b a r s r e p r e s e n t 1 m m ( P o o r e t a l . u n p u b l i s h e d 
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e t a l . 2 0 0 8 ; W a n g e t a l . 2 0 0 9 ; S u n e t a l . 2 0 1 0 ; Y a n g e t a l . 2 0 1 0 ) , c e l l s u s p e n s i o n 
c u l t u r e s ( B a n u e t a l . 2 0 1 0 ; P o o r a n d T a r i 2 0 1 1 ) , a n d p r o t o p l a s t s ( G e m e s e t a l . 
2 0 1 1 ) a f t e r N a C l t r e a t m e n t . Z h a n g e t a l . ( 2 0 0 6 ) o b s e r v e d t i m e - d e p e n d e n t c h a n g e s 
i n N O p r o d u c t i o n i n Zea mays l e a v e s a f t e r t r e a t m e n t w i t h 1 0 0 m M N a C l . N O 
a c c u m u l a t i o n d i s p l a y e d a m a x i m u m a f t e r 2 h o f N a C l e x p o s u r e a n d a f t e r 8 h 
i t d e c r e a s e d b a c k t o t h e c o n t r o l l e v e l . A s i m i l a r t e n d e n c y w a s o b s e r v e d i n 
Arabidopsis thaliana c a l l i ( W a n g e t a l . 2 0 0 9 ) a n d Solatium lycopersicum c e l l su s 
p e n s i o n c u l t u r e ( P o o r e t a l . 2 0 1 3 ) . R a p i d N O a n d R O S p r o d u c t i o n s w e r e d e t e c t e d 
i n c a l l i o f a h i g h l y r e s i s t a n t s p e c i e s , Populus euphratica d u r i n g s a l t s t r e s s ( S u n 
e t a l . 2 0 1 0 ) . T h e s e r e s u l t s s u g g e s t e d t h a t t h e N a C l - i n d u c e d N O p r o d u c t i o n w a s : 
t r a n s i e n t a n d N O l e v e l s i n c r e a s e d s i g n i f i c a n t l y i n p a r a l l e l w i t h R O S p r o d u c t i o n i n 
t h e f i r s t m i n u t e s a n d h o u r s o f s a l t t r e a t m e n t . U n f o r t u n a t e l y , i n m o s t o f t h e s t u d i e s , 
t h e p r o d u c t i o n o f N O w a s d e t e r m i n e d o n l y a t o n e t i m e - p o i n t a f t e r t h e s a l t e x p o - , 
s u r e a n d t h e r e w a s n o t i m e - d e p e n d e n t a n a l y s i s o f N O a n d o t h e r r e a c t i v e n i t r o g e n 
s p e c i e s ( R N S ) s u c h as p e r o x i n i t r i t e ( O N O O ^ ) d u r i n g s a l t s t r e s s i n p a r a l l e l w i t h ; 
t h e d e t e r m i n a t i o n o f v a r i o u s t y p e s o f r e a c t i v e o x y g e n f o r m s , w h i c h c a n d e t e r m i n e 
t h e f a t e o f t h e c e l l s l a t e r . 

N u m e r o u s s t u d i e s r e p o r t e d t h a t N O c o u l d b e s y n t h e s i z e d b y N O S - l i k e a c t i v 
i t y as w e l l as b y N R a f t e r s a l t t r e a t m e n t . N a C l - i n d u c e d N O s y n t h e s i s w a s i n h i b 
i t e d b y t h e N O S i n h i b i t o r L - N A M E i n Atriplex centralasiatica ( X u e t a l . 2 0 1 1 a ) , 
Olea europaea ( V a l d e r r a m a e t a l . 2 0 0 7 ) , Phragmites communis ( Z h a o e t a l . 2 0 0 4 ) , 
a n d Populus euphratica ( Z h a n g e t a l . 2 0 0 7 ) . I n c o n t r a s t , L i u e t a l . ( 2 0 0 7 ) r e p o r t e d 
t h a t N O p r o d u c t i o n , i n d u c e d b y 1 0 0 m M N a C l , w a s n o t a f f e c t e d b y L - N A M E 
i n Phaseolus vulgaris. I n Arabidopsis thaliana, Z h a o e t a l . ( 2 0 0 7 a ) o b s e r v e d 
a r e d u c e d q u a n t i t y o f t h e N O A 1 p r o t e i n a n d d e c r e a s e d N O l e v e l s a f t e r b e i n g 
e x p o s e d t o 1 0 0 m M N a C l f o r 2 h . AtNOAl {AtNOSl) w a s i d e n t i f i e d a s a p u t a t i v e 
Arabidopsis N O S g e n e , b e c a u s e t h e s e Arabidopsis m u t a n t s w e r e d e f e c t i v e i n N O 
a c c u m u l a t i o n i n t h e r o o t s ( G u o e t a l . 2 0 0 3 ) , b u t l a t e r i t w a s f o u n d that AtNOSl h a d ; 
n o N O S a c t i v i t y i n v i t r o . T h u s , AtNOSl w a s r e n a m e d as N O - a s s o c i a t e d p r o t e i n 1 
(AtNOAl), w h i c h i s a c h l o r o p l a s t - t a r g e t e d G T P a s e e s s e n t i a l f o r r i b o s o m e a s s e m 
b l y ( M o r e a u e t a l . 2 0 0 8 ) . O n t h e o t h e r h a n d , t h e N R - m e d i a t e d N O p r o d u c t i o n w a s 
i n v o l v e d i n s a l t s t r e s s r e s p o n s e o f Nicotiana tabacum ( C h a r r i e r e t a l . 2 0 1 3 ) a n d 
Olea europaea ( V a l d e r r a m a e t a l . 2 0 0 7 ) . T h e s e d i s c r e p a n c i e s c o u l d b e e x p l a i n e d 
b y t h e d i f f e r e n c e s i n t h e s a l t c o n c e n t r a t i o n s a p p l i e d , t h e d u r a t i o n o f s a l t e x p o s u r e , 
t h e p l a n t s p e c i e s a n d t i s s u e s , a n d t h e a g e o f p l a n t s i n t h e e x p e r i m e n t s . I t c a n b e 
c o n c l u d e d t h a t t h e o r i g i n o f N O m a y v a r y f r o m s p e c i e s t o s p e c i e s a n d f r o m t i s s u e 
t o t i s s u e t h a t s h o w d i f f e r e n t s e n s i t i v i t i e s t o i n c r e a s e d N a + c o n c e n t r a t i o n s . 

13.5 NO in Signal Transduction 

T h e r o l e o f N O i n t h e r e g u l a t i o n o f g e n e e x p r e s s i o n w a s r e v e a l e d first i n l a r g e -
s c a l e t r a n s c r i p t i o n a l a n a l y s i s o f Arabidopsis thaliana b y D N A - m i c r o a r r a y s ( G r i m 
e.t a l . 2 0 0 6 " ! T U i n c r N O r l n n n r S N P 1A1 n i . n » r , , ^ _ > - 0 r r , , l n t ^ „„A o n , „ „ , „ 
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d o w n - r e g u l a t e d i n Arabidopsis r o o t s ( P a r a n i e t a l . 2 0 0 4 ) . T h e s e g e n e s a r e i n v o l v e d 
i n s i g n a l t r a n s d u c t i o n , c e l l u l a r t r a n s p o r t , p h o t o s y n t h e s i s , a b i o t i c s t r e s s r e s p o n s e , 
a n d d i s e a s e r e s i s t a n c e . T h e t r a n s c r i p t l e v e l s o f s i g n a l t r a n s d u c t i o n c o m p o n e n t s 
s u c h as d e f e n c e - r e l a t e d MAP k i n a s e s , WRKY t r a n s c r i p t i o n f a c t o r s , a n d ERE ( e t h 
y l e n e r e s p o n s e e l e m e n t ) b i n d i n g p r o t e i n s , d e h y d r a t i o n r e s p o n s i v e e l e m e n t b i n d 
i n g p r o t e i n s (DREBl a n d DREB2), o x i d a t i v e s t r e s s - r e l a t e d p r o t e i n s ( g l u t a t h i o n e 
t r a n s f e r a s e s , ABC t r a n s p o r t e r s ) , m i t o c h o n d r i a l (AOX1) o r c h l o r o p l a s t i c p r o t e i n s , 
e .g . , SOD a n d APX, a n d g e n e s p a r t i c i p a t i n g i n i r o n h o m e o s t a s i s ( f e r r i t i n ) w e r e 
e n h a n c e d b y S N P ( r e v i e w e d b y Grün e t a l . 2 0 0 6 ) . 

N O p a r t i c i p a t e s i n m u l t i p l e s i g n a l i n g p a t h w a y s i n p l a n t s ( L a m a t t i n a e t a l . 2 0 0 3 ; 
C o r p a s e t a l . 2 0 0 4 ; L a m o t t e e t a l . 2 0 0 5 ; B e s s o n - B a r d e t a l . 2 0 0 8 ; D i s t e f a n o e t a l . 
2 0 0 8 ; M o r e a u e t a l . 2 0 1 0 ; d e l R i o 2 0 1 1 ) . I t i n t e r a c t s w i t h t h e i r o n a t o m o f t h e 
h e m m o i e t y i n g u a n y l a t e c y c l a s e ( G C ) , w h i c h , i n t h i s a c t i v a t e d f o r m , p r o d u c e s t h e 
s e c o n d m e s s e n g e r c y c l i c G M P ( c G M P ) a n d i n t e r f e r e s w i t h t h e a c t i v i t y o f p r o t e i n 
k i n a s e s ( P K s ) . A n o v e l s o l u b l e G C t h a t b i n d s N O a n d g e n e r a t e s c G M P h a s b e e n 
r e c e n t l y d e s c r i b e d i n Arabidopsis ( M u l a u d z i e t a l . 2 0 1 1 ) . N O i n c r e a s e s c y t o s o l i c 
C a 2 + l e v e l s , w h i c h m o d u l a t e t h e a c t i v i t y o f C a 2 + - d e p e n d e n t p r o t e i n k i n a s e s 
( C D P K s ) o r m i t o g e n - a c t i v a t e d p r o t e i n k i n a s e s ( M A P K s ) . P h o s p h a t i d i c a c i d ( P A ) , 
a l i p i d - d e r i v e d s e c o n d m e s s e n g e r i s a l s o i n v o l v e d i n N O s i g n a l i n g . N O i n t e r f e r e s 
w i t h v a r i o u s s t e p s o f R O S - i n d u c e d s i g n a l i n g a n d a c t s as a n i m p o r t a n t m e d i a t o r o f 
H 2 0 2 - i n d u c e d c e l l d e a t h ( W a n g e t a l . 2 0 1 3 ) . 

N O c a n m o d u l a t e p r o t e i n s t r u c t u r e o r a c t i v i t y t h r o u g h 5 - n i t r o s y l a t i o n o f s p e 
c i f i c c y s t e i n e r e s i d u e s , t h r o u g h n i t r a t i o n o f s p e c i f i c t y r o s i n e s o r t h r o u g h b i n d i n g 
t o m e t a l c o f a c t o r s o f t h e e n z y m e s . 5 - n i t r o s y l a t i o n o f p r o t e i n s , a r e v e r s i b l e p o s t -
t r a n s l a t i o n a l m o d i f i c a t i o n , o c c u r s w h e n a c y s t e i n e t h i o l i n s p e c i a l p o s i t i o n o f t h e 
p r o t e i n r e a c t s w i t h N O i n t h e p r e s e n c e o f a n e l e c t r o n a c c e p t o r . T h e f o r m a t i o n o f 
5 - N O b o n d s a f f e c t s t h e f u n c t i o n o f a w i d e r a n g e o f p r o t e i n s , e . g . , o f t h o s e p a r 
t i c i p a t i n g i n s i g n a l t r a n s d u c t i o n , s u c h as t y r o s i n e p h o s p h a t a s e I B ( L i a n d W h o r t o n 
2 0 0 3 ) , n u c l e a r f a c t o r - K B k i n a s e ( R e y n a e r t e t a l . 2 0 0 4 ) , o r R 2 R 3 - M Y B c l a s s 
t r a n s c r i p t i o n f a c t o r s ( P a l m i e r i e t a l . 2 0 0 8 ) . 5 - n i t r o s y l a t i o n o f p r o t e i n s p a r t i c i p a t 
i n g i n a u x i n a n d s a l i c y l i c a c i d s i g n a l i n g h a s b e e n e x c e l l e n t l y r e v i e w e d r e c e n t l y 
b y A s t i e r e t a l . ( 2 0 1 2 ) . N O i n t h e p r e s e n c e o f O 2 c a n r e a c t w i t h G S H t o f o r m 
5 - n i t r o s o g l u t a t h i o n e ( G S N O ) , a r e a c t i v e n i t r o g e n f o r m , w h i c h i s a l o n g - d i s t a n c e 
s i g n a l i n g m o l e c u l e a n d a n a t u r a l r e s e r v o i r o f N O . 

N O i s a b l e t o r e a c t w i t h v a r i o u s f o r m s o f R O S , e .g . , w i t h s u p e r o x i d e g e n e r 
a t i n g O N O O ~ a n d t h u s c a n r e g u l a t e t h e r e d o x s t a t u s o f t h e c e l l . P e r o x y n i t r i t e i s 
a s t r o n g o x i d a n t , t h u s m a y t a r g e t a n d i n h i b i t c y s t e i n e - c o n t a i n i n g t h i o l s , s u c h as 
t y r o s i n e p h o s p h a t a s e s ( S p o e l e t a l . 2 0 1 0 ) . P e r o x y n i t r i t e c a n r e a c t w i t h t y r o s i n e a n d 
t r y p t o p h a n r e s i d u e s y i e l d i n g 3 - n i t r o t y r o z i n e a n d n i t r o t r y p t o p h a n e ( V a n d e l l e a n d 
D e l l e d o n n e 2 0 1 1 ) . T y r o s i n e n i t r a t i o n c a n c h a n g e t h e f u n c t i o n o f p r o t e i n s , a n d i t 
m a y p r o m o t e o r i n h i b i t t h e a c t i v i t y o f e n z y m e s . T y r o s i n e n i t r a t i o n m a y a l s o i n t e r 
f e r e w i t h s i g n a l t r a n s d u c t i o n b e c a u s e t h e n i t r a t i o n o f s p e c i f i c t y r o s i n e s p r e v e n t s 
t h e p h o s p h o r y l a t i o n o f t h e r e g u l a t o r y p r o t e i n s ( C o r p a s e t a l . 2 0 1 3 ) . 

S a l t s t r e s s d i s r u p t s t h e e q u i l i b r i u m b e t w e e n N O p r o d u c t i o n a n d e l i m i n a -
r i r w n r v ^ c n l t i n r r i n r > h n n c r / ^ c i n M O c i f r n n l i n er n n H i n t ^ K \ ; c i r \ 1 r \ m r * a 1 r o c n A n r o c K T O 



2 0 4 F. f o o r e t a l . 

as a m e s s e n g e r a n d e f f e c t o r m o l e c u l e c a n i n d u c e b o t h c e l l d e a t h a n d s a l t s t ress 
t o l e r a n c e , w h i c h d e p e n d s o n a v a r i e t y o f f a c t o r s , s u c h as c e l l t y p e , c e l l u l a r r e d o x 
s t a t u s , a n d t h e f l u x a n d d o s e o f t h e l o c a l N O c o n c e n t r a t i o n ( W a n g e t a l . 2 0 1 0 b ) . 

13.6 NO and Salt Tolerance 

T h e N O d o n o r S N P e n h a n c e d t h e s a l t t o l e r a n c e i n m a n y p l a n t s p e c i e s . S N P 
i n c r e a s e d g e r m i n a t i o n , a n d r o o t - a n d s h o o t g r o w t h u n d e r s a l i n i t y s t r e s s as c o m 
p a r e d t o t h e N a C l - t r e a t e d c o n t r o l s i n v a r i o u s p l a n t s p e c i e s . 

O s m o t i c s t r e s s t o l e r a n c e i n d u c e d b y t h e a p p l i c a t i o n o f a n N O d o n o r i s a s s o c i 
a t e d w i t h a n e n h a n c e d R W C i n s e v e r a l s p e c i e s u n d e r h i g h s a l i n i t y ( S h e o k a n d e t a l . 
2 0 1 0 ; Z e n g e t a l . 2 0 1 1 ; K h a n e t a l . 2 0 1 2 ) . 

N O a p p l i c a t i o n s i g n i f i c a n t l y e n h a n c e d t h e N a C l - i n d u c e d o s m o t i c s t r e s s t o l 
e r a n c e v i a t h e a c c u m u l a t i o n o f o s m o p r o t e c t a n t s s u c h as g l y c i n e b e t a i n e , s o l u b l e 
s u g a r s , o r p r o l i n e ( P r o ) . K h a n e t a l . ( 2 0 1 2 ) f o u n d t h a t S N P t r e a t m e n t i n c r e a s e d 
t h e g l y c i n e b e t a i n e c o n t e n t i n Brassica juncea l e a v e s u n d e r s a l t s t r e s s . E n h a n c e d 
s o l u b l e s u g a r c o n t e n t w a s f o u n d i n Triticum aestivum s e e d l i n g s ( Z h e n g e t a l . 
2 0 0 9 ) a n d Solarium lycopersicum ( W u e t a l . 2 0 1 1 ) a f t e r p r e - t r e a t m e n t w i t h t h e N O 
d o n o r S N P u n d e r s a l t s t r e s s , w h i c h a m e l i o r a t e d t h e N a C l - i n d u c e d o s m o t i c s t r e s s 
c o m p o n e n t . 

T h e N O d o n o r i n d u c e d t h e a c c u m u l a t i o n o f P r o b y e n h a n c i n g t h e a c t i v i t i e s o f 
A ' - p y r r o l i n e - 5 - c a r b o x y l a t e s y n t h e t a s e ( P 5 C S ) , t h e e n z y m e c a t a l y z i n g t h e r a t e 
l i m i t i n g s t e p o f P r o b i o s y n t h e s i s , a n d b y i n h i b i t i n g t h e a c t i v i t y o f t h e c a t a b o l i c 
e n z y m e , P r o d e h y d r o g e n a s e ( P r o D H ) i n Triticum aestivum ( R u a n e t a l . 2 0 0 4 b ) . 
S i m i l a r l y , P r o w a s f o u n d t o a c c u m u l a t e a f t e r S N P t r e a t m e n t i n Arabidopsis thali-
ana ( Z h a n g e t a l . 2 0 1 0 ) , Brassica juncea ( K h a n e t a l . 2 0 1 2 ) , Kosteletzkya virg-
inica ( G u o e t a l . 2 0 0 9 ) , a n d Solanum lycopersicum ( W u e t a l . 2 0 1 1 ) u n d e r sa l t 
s t r e s s t h a t e n h a n c e d t o l e r a n c e t o h i g h s a l i n i t y . I n c o n t r a s t , S N P d e c r e a s e d t h e P r o ? 
c o n t e n t i n Brassica juncea ( Z e n g e t a l . 2 0 1 1 ) a n d i n Brassica rapa ( L o p e z - C a r r i d n 
e t a l . 2 0 0 8 ) . I n t h e l a t t e r c a s e , t h e N O d o n o r d i d n o t c h a n g e t h e a c t i v i t y o f t h e b i o -
s y n t h e t i c e n z y m e , A - l - p y r r o l i n e - 5 - c a r b o x y l a t e r e d u c t a s e ( P 5 C R ) , b u t i n c r e a s e d } 
t h e a c t i v i t y o f o r n i t h i n e - 8 - a m i n o t r a n s f e r a s e ( 8 - O A T ) i m p l i c a t e d a l s o i n P r o bios? 
s y n t h e s i s u n d e r s a l t s t r e s s . S N P t o g e t h e r w i t h 1 0 0 m M N a C l i n d u c e d a s i g n i f i 
c a n t r i s e i n t h e a c t i v i t y o f P r o D H as c o m p a r e d t o s a l t t r e a t m e n t s u g g e s t i n g t h a t a n ; 
i n c r e a s e d P r o d e g r a d a t i o n c o n t r i b u t e d t o l o w p r o l i n e l e v e l i n t h i s s p e c i e s . 

S a l t s t r e s s i n c r e a s e d t h e p e r m e a b i l i t y o f m e m b r a n e s , w h i c h c a n b e p a r t i a l l y : 
p r e v e n t e d b y t h e u s e o f a n N O d o n o r l e a d i n g t o i n c r e a s e d v i a b i l i t y o f ce l l s . ? 
A c c o r d i n g l y , S N P d e c r e a s e d t h e m e m b r a n e l e a k a g e i n Cicer arietinum ( S h e o k a n d v 
e t a l . 2 0 1 0 ) , Phragmites communis ( Z h a o e t a l . 2 0 0 4 ) , Triticum. aestivum ( R u a n " 
e t a l . 2 0 0 2 ) , Zea mays ( Z h a n g e t a l . 2 0 0 6 ) , a n d Brassica juncea ( K h a n e t a l . 2 0 1 2 ) . 

T h e i o n i c e f f e c t o f s a l t s t r e s s a n d t h e d e c r e a s e i n o p t i m a l K + / N a + r a t i o c a n a l s o -
b e m i t i g a t e d b y t h e u s e o f N O d o n o r s . H i g h e r N O l e v e l s c o r r e l a t e d w i t h h i g h e r ; : 
K ^ / N a " * - r a t i o s i n A m . b i d . n n . i i x t h a l i a n a ( W a n e e t a l 9DDQ1 R r n v v i r n h m r o n ( K h a n 
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e t a l . 2 0 1 2 ) , Brassica rapa ( L o p e z - C a r r i o n e t a l . 2 0 0 8 ) , Kosteletzkya virginica 
( G u o e t a l . 2 0 0 9 ) , Phragmites communis ( Z h a o e t a l . 2 0 0 4 ) , Populus euphratica 
( Z h a n g e t a l . 2 0 0 7 ) , a n d Triticum aestivum. ( R u a n e t a l . 2 0 0 4 a ; Z h e n g e t a l . 2 0 0 9 ) . 
Z h a o e t a l . ( 2 0 0 7 a , b ) f o u n d t h a t d u e t o t h e r e d u c e d N O l e v e l s , Atnoal m u t a n t s 
d i s p l a y e d l o w e r K + / N a + r a t i o s i n t h e i r s h o o t s t h a n w i l d - t y p e p l a n t s u n d e r s a l t 
s t r e s s . T h e s e r e s u l t s c o n f i r m t h e p o s i t i v e e f f e c t o f N O i n m a i n t a i n i n g t h e o p t i 
m a l K + / N a + r a t i o s . I n c o n t r a s t , S N P h a d n o e f f e c t o n t h e o s m o t i c p o t e n t i a l a n d 
o n t h e c o n c e n t r a t i o n s o f N a + , K + , C l ~ , a n d N 0 3 ~ i n t h e h a l o p h y t e Suaeda salsa 
s h o o t s ( S o n g e t a l . 2 0 0 9 ) . T h e N O d o n o r S N P e n h a n c e d t h e a c t i v i t i e s o f P M a n d 
v a c u o l a r H + - A T P a s e s as w e l l as t h a t o f v a c u o l a r H + - P P a s e i n Arabidopsis thali-
ana c a l l i ( W a n g e t a l . 2 0 0 9 ) , cucumber ( S h i e t a l . 2 0 0 7 ) , r e e d ( Z h a o e t a l . 2 0 0 4 ) , 
w h e a t ( R u a n e t a l . 2 0 0 4 a ; X i e e t a l . 2 0 0 8 ) , a n d m a i z e t i s s u e s ( Z h a n g e t a l . 2 0 0 6 ) 
u n d e r s a l t s t r e s s . S N P t r e a t m e n t a l s o e n h a n c e d t h e c o n t e n t s o f o t h e r i o n s s u c h as 
C a 2 + i n Brassica juncea ( K h a n e t a l . 2 0 1 2 ) a n d Phragmites communis ( Z h a o e t a l . 
2 0 0 4 ) u n d e r s a l i n i t y . I n w h e a t l e a v e s , C a 2 + a c c u m u l a t i o n h a s b e e n a s s o c i a t e d w i t h 
i n c r e a s e d P r o c o n t e n t o n N O d o n o r t r e a t m e n t ( R u a n e t a l . 2 0 0 4 b ) . 

A p p l i c a t i o n o f e x o g e n o u s N O d o n o r c a n a l s o e n h a n c e s a l t t o l e r a n c e b y a l l e v i a t 
i n g o x i d a t i v e d a m a g e . S N P d e c r e a s e d t h e s a l t s t r e s s - i n d u c e d h a r m f u l l i p i d p e r o x i 
d a t i o n , m a l o n d i a l d e h y d e ( M D A ) c o n t e n t o r t h e l e v e l o f t h i o b a r b i t u r i c a c i d r e a c t i v e 
s u b s t a n c e s ( T B A R S ) i n Atriplex centralasiatica ( X u e t a l . 2 0 1 1 a ) , Brassica juncea 
( Z e n g e t a l . 2 0 1 1 ; K h a n e t a l . 2 0 1 2 ) , Brassica rapa ( L o p e z - C a r r i o n e t a l . 2 0 0 8 ) , 
Cicer arietinum ( S h e o k a n d e t a l . 2 0 0 8 , 2 0 1 0 ) , Cucumis sativus ( S h i e t a l . 2 0 0 7 ; 
L i n e t a l . 2 0 1 2 a , b ) , Glycine max ( S i m a e i e t a l . 2 0 1 1 ) , Hordeum vulgare ( L i e t a l . 
2 0 0 8 ) , Kosteletzkya virginica ( G u o e t a l . 2 0 0 9 ) , Solarium lycopersicum ( W u e t a l . 
2 0 1 1 ) , a n d Triticum aestivum ( R u a n e t a l . 2 0 0 2 ; Z h e n g e t a l . 2 0 0 9 ; H a s a n u z z a m a n 
e t a l . 2 0 1 1 ; X u e t a l . 2 0 1 1 b ) . 

N O c a n s c a v e n g e H 2 O 2 a n d c a n p r o t e c t p l a n t c e l l s f r o m o x i d a t i v e d a m a g e 
u n d e r s a l t s t r e s s b y i n c r e a s i n g t h e a c t i v i t y o f a n t i o x i d a t i v e e n z y m e s a l t h o u g h t h e i r 
a c t i v i t i e s c a n b e a f f e c t e d d i f f e r e n t l y . N O d o n o r s d e c r e a s e d t h e s a l t - i n d u c e d R O S 
p r o d u c t i o n a n d a c t i v a t e d S O D , p e r o x i d a s e s s u c h as A P X a n d G P X , C A T , a n d 
G R i n v a r i o u s p l a n t s p e c i e s . S N P p r o m o t e d S O D - , P O D - , a n d A P X a c t i v i t i e s i n 
Brassica juncea ( Z e n g e t a l . 2 0 1 1 ; K h a n e t a l . 2 0 1 2 ) , Populus euphratica ( S u n 
e t a l . 2 0 1 0 ) , a n d Cicer arietinum. p l a n t s ( S h e o k a n d e t a l . 2 0 1 0 ) . I n c o n t r a s t , h i g h e r 
a c t i v i t i e s o f P O X , A P X , a n d G R w e r e o b s e r v e d i n t h e N O - d e f i c i e n t Atnoal p l a n t s , 
a n d t h e s e m u t a n t s a l s o s h o w e d l o w e r a c t i v i t i e s o f S O D a n d C A T t h a n w i l d - t y p e 
p l a n t s u n d e r N a C l s t r e s s ( Z h a n g e t a l . 2 0 1 0 ) . 0 . 0 5 m M o f S N P i n c r e a s e d t h e a c t i v 
i t y o f A P X , w h e r e a s i t d e c r e a s e d t h a t o f S O D a n d P O D , a n d d i d n o t a f f e c t t h e 
a c t i v i t y o f C A T i n t h e r o o t s o f Phaseolus vulgaris p l a n t s e x p o s e d t o h i g h s a l i n i t y 
( L i u e t a l . 2 0 0 7 ) . T h e N O d o n o r S N P c a n a l s o c o n t r o l t h e l e v e l o f n o n - e n z y m a t i c 
a n t i o x i d a n t s , s u c h as t h o s e o f a s c o r b a t e o r g l u t a t h i o n e . S N P t r e a t m e n t s i n c r e a s e d 
t h e r e d u c e d f o r m o f b o t h m e t a b o l i t e s a n d e l e v a t e d t h e r a t i o s o f G S H / G S S G a n d 
A S C / D H A ( S h e o k a n d e t a l . 2 0 1 0 ; H a s a n u z z a m a n e t a l . 2 0 1 1 ; W u e t a l . 2 0 1 1 ; 
L i n e t a l . 2 0 1 2 a ) . I n o t h e r s p e c i e s s u c h a s Gossypium hirsutum, t h e N O d o n o r 
d e c r e a s e d A P X - a n d G R a c t i v i t y u n d e r s a l t s t r e s s , b u t C A T a c t i v i t y w a s n o t d i f f e r 
e n t f r o m fhp. sa l t - t rp .a tRrl r r v n t r n l i ; ( V i t a l p.f al 9 0 0 8 " ! 
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T h e p o s i t i v e e f f e c t o f e x o g e n o u s N O o n p h o t o s y n t h e s i s i s w e l l d e m o n s t r a t e d i n 
r i c e ( U c h i d a e t a l . 2 0 0 2 ) . T h e m a x i m a l p h o t o c h e m i c a l e f f i c i e n c y o f p h o t o s y s t e m 
I I ( F v / F m ) d e c r e a s e d i n W T a n d Atnoal m u t a n t o f Arabidopsis u n d e r s a l t s t r e s s , 
b u t t h e e x t e n t w a s h i g h e r i n t h e m u t a n t ( Z h a o e t a l . 2 0 0 7 a , b ) . W u e t a l . ( 2 0 1 0 ) 
o b s e r v e d t h a t i n s a l t - s t r e s s e d p l a n t s , t h e N O d o n o r a t t e n u a t e d t h e d e c r e a s e i n s t o -
m a t a l c o n d u c t a n c e ( g s ) , t r a n s p i r a t i o n r a t e ( E ) , l e a f c h l o r o p h y l l c o n t e n t , n e t C O 2 
fixation r a t e ( P n ) , t h e r a t i o o f v a r i a b l e t o m a x i m u m f l u o r e s c e n c e ( F v / F m ) , r e l a 
t i v e e l e c t r o n t r a n s p o r t r a t e ( E T R ) , t h e e f f e c t i v e q u a n t u m e f f i c i e n c y o f p h o t o s y s ^ 
t e r n I I ( P S I I ) r e a c t i o n c e n t e r s ( F v ' / F m ' ) , t h e p h o t o c h e m i c a l q u e n c h i n g c o e f f i c i e n t 
( q P ) , a n d c o u n t e r a c t e d t h e i n c r e a s e i n n o n - p h o t o c h e m i c a l q u e n c h i n g c o e f f i c i e n t 
( q N ) i n t o m a t o p l a n t s . S N P d e c r e a s e d t h e s a l t - i n d u c e d l o s s o f c h l o r o p h y l l c o n t e n t 
i n Arabidopsis thaliana ( Z h a n g e t a l . 2 0 1 0 ) , Brassica juncea ( K h a n e t a l . 2 0 1 2 ) , 
Citrus aurantiwn ( T a n o u e t a l . 2 0 1 2 ) , Triticum aestivum ( R u a n e t a l . 2 0 0 2 , 2 0 0 4 a ) 
a n d Zea mays ( Z h a n g e t a l . 2 0 0 6 ) . 

M o r e o v e r , e x o g e n o u s N O t r e a t m e n t a f f e c t s t h e s t r e s s h o r m o n e l e v e l s u n d e r 
s a l t s t r e s s . T h e c o n c e n t r a t i o n o f t h e s t r e s s h o r m o n e a b s c i s i c a c i d ( A B A ) i n c r e a s e d 
a f t e r S N P t r e a t m e n t i n t h e l e a v e s o f w h e a t s e e d l i n g s ( R u a n e t a l . 2 0 0 4 b ) b u t e t h 
y l e n e p r o d u c t i o n d e c r e a s e d i n t h e w i l d t y p e b u t n o t i n e t h y l e n e r e c e p t o r m u t a n t , 
etr1-3 Arabidopsis c a l l u s c u l t u r e s ( W a n g e t a l . 2 0 1 0 c ) . 

P r o t e i n n i t r a t i o n a n d 5 - n i t r o s y l a t i o n a r e a l s o i n v o l v e d i n a c c l i m a t i o n t o s a l i n 
i t y s t r e s s ( V a l d e r r a m a e t a l . 2 0 0 7 ; F a r e s e t a l . 2 0 1 1 ; T a n o u e t a l . 2 0 1 2 ) . T a n o u 
e t a l . ( 2 0 0 9 ) r e p o r t e d t h a t s o m e p r o t e i n s u n d e r g o a p o s t - t r a n s l a t i o n a l r e g u l a t i o n 
t h r o u g h e i t h e r o x i d a t i o n a n d / o r 5 - n i t r o s y l a t i o n i n c i t r u s p l a n t s e x p o s e d t o s a l i n 
i t y . T h e s e a u t h o r s f o u n d t h a t b o t h H 2 O 2 a n d S N P p r e t r e a t m e n t s b e f o r e s a l t s t r e s s 
a l l e v i a t e d t h e s a l i n i t y - i n d u c e d p r o t e i n c a r b o n y l a t i o n a n d c a u s e d t h e a c c u m u l a t i o n 
o f 5 - n i t r o s y l a t e d p r o t e i n s i n t h e l e a v e s . T h e s e r e s u l t s i n d i c a t e a n o v e r l a p b e t w e e n 
H 2 O 2 - a n d N O - m e d i a t e d p r o t e i n m o d i f i c a t i o n s i n c i t r u s p l a n t s d u r i n g t h e a c c l i m a 
t i o n t o s a l i n i t y . 

N o t o n l y P r o b u t a l s o p o l y a m i n e c o n t e n t s c h a n g e d s i g n i f i c a n t l y u n d e r s a l t 
s t r e s s . N O d o n o r c a u s e d a n i n c r e a s e i n S p m c o n t e n t , ( S p d + S p m ) / P u t r a t i o , 
a n d P A O a c t i v i t y i n c u c u m b e r p l a n t s ( F a n e t a l . 2 0 1 0 ) . T h i s i n c r e a s e i n S p m 
c o n t e n t m a y p l a y a r o l e i n t h e p r o t e c t i o n a g a i n s t h i g h s a l i n i t y - i n d u c e d d a m a g e 
( Y a m a g u c h i e t a l . 2 0 0 6 ) . 

13.7 NO- and Salt-induced Programmed Cell Death 

N O i s i n v o l v e d i n p l a n t P C D i n d u c t i o n as a m e s s e n g e r a n d a n e f f e c t o r m o l e c u l e 
( W a n g e t a l . 2 0 1 0 b ) b u t i n c o n t r a s t t o t h e H 2 0 2 - t r i g g e r e d P C D ( D a t e t a l . 2 0 0 3 ; 
G e c h e v e t a l . 2 0 0 6 ) , N O a l o n e i s n o t a b l e t o k i l l t h e c e l l s ( Z a g o e t a l . 2 0 0 6 ) . N O 
a l s o p l a y s a f u n d a m e n t a l r o l e i n s e n e s c e n c e a n d H R ( L i n e t a l . 2 0 1 2 a , b ) , a n d i t 
a c t s i n s t r o n g p a r t n e r s h i p w i t h H1O2 d u r i n g t h e i n d u c t i o n o f P C D ( D e l l e d o n n e 
e t a l . 2 0 0 1 ; D e P i n t o e t a l . 2 0 0 2 ) . M o r e o v e r , i t c a n r e a c t w i t h s u p e r o x i d e g e n e r a t -
i n p t o x i c O N O O - t r i p l l p r l n n n f pf n l ? n n n u / h i r h a t h \ o h r n n r e n t i - . i t i n n i n i t i a t e s 
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c e l l d e a t h ( G u p t a a n d I g a m b e r d i e v 2 0 1 1 ) . T i m e - c o u r s e e x p e r i m e n t s i n d i c a t e d t h a t 
C>2~ r a t h e r t h a n H 2 O 2 f u n c t i o n s i n s y n e r g i s m w i t h N O t o t r i g g e r t h e P C D p r o g r a m 
( B l o k h i n a a n d F a g e r s t e d t 2 0 1 0 ; A r a s i m o w i c z - J e l o n e k e t a l . 2 0 1 2 ) . 

I n s a l t - t o l e r a n t Populus euphratica c a l l u s c e l l s , t h e a n t i o x i d a n t e n z y m e s w e r e 
i n d u c e d b y t h e r a p i d i n c r e a s e i n N O a n d R O S p r o d u c t i o n a f t e r s a l t t r e a t m e n t , t h u s 
t h e c e l l s c o u l d m a i n t a i n h i g h K + / N a + r a t i o s . N O a n d R O S p r o d u c t i o n s e x h i b i t e d 
o n l y s m a l l c h a n g e s i n s a l t - s e n s i t i v e Populus popularis, t h e r e f o r e t h e c e l l s d i s 
p l a y e d l o w K + / N a + r a t i o a n d c e l l v i a b i l i t y ( S u n e t a l . 2 0 1 0 ) . Z h a o e t a l . ( 2 0 0 7 a , b ) 
d e m o n s t r a t e d t h a t a N O S i n h i b i t o r o r a N O s c a v e n g e r r e d u c e d e n d o g e n o u s N O 
l e v e l s a n d e n h a n c e d N a C l - i n d u c e d d e c r e a s e i n K + / N a + r a t i o i n Arabidopsis. 
M o r e o v e r , t h e d e c r e a s e i n t h e K + c o n c e n t r a t i o n a n d t h e i n c r e a s e i n t h a t o f N a + 

w e r e g r e a t e r i n Atnoal m u t a n t t h a n i n w i l d - t y p e p l a n t s u n d e r s a l t s t r e s s d u e t o t h e 
r e d u c e d e n d o g e n o u s N O l e v e l s . Atnoal p l a n t s e x h i b i t e d a m u c h h i g h e r i n c r e a s e 
i n H 2 O 2 c o n t e n t s t h a n w i l d t y p e s i n r e s p o n s e t o N a C l t r e a t m e n t s , w h i c h i n d i c a t e s 
t h a t e n d o g e n o u s N O c a n e f f e c t i v e l y a t t e n u a t e o x i d a t i v e s t r e s s . T h e i o n d i s e q u i l i b 
r i u m w a s t h e p r i m a r y c a u s e o f c e l l d e a t h i n t h e a p i c a l r e g i o n o f p r i m a r y r o o t s i n 
w i l d - t y p e a n d sosl Arabidopsis m u t a n t b u t t h e e f f e c t w a s m u c h m o r e p r o n o u n c e d 
i n t h e m u t a n t p l a n t s . S a l t - i n d u c e d P C D d i s p l a y e d t h e h a l l m a r k s o f b o t h a p o p t o s i s -
a n d l y s i g e n o u s - t y p e P C D , t h e n u c l e a r f r a g m e n t a t i o n , a n d D N A l a d d e r as w e l l as 
h i g h v a c u o l a t i o n o f c e l l s i n t h e e l o n g a t i o n / d i f f e r e n t i a t i o n z o n e s . T h e a u t h o r s s u g 
g e s t e d t h a t t h e e l i m i n a t i o n o f p r i m a r y r o o t s a n d t h e d i f f e r e n t i a t i o n o f t h e s e c o n d 
a r y r o o t s i n p l a n t s e x p o s e d t o s a l t s h o c k a p p e a r t o b e a n a d a p t i v e m e c h a n i s m ( H u h 
e t a l . 2 0 0 2 ) . 

B o t h e n h a n c e d a n d r e d u c e d C a 2 + l e v e l s w e r e r e p o r t e d i n p l a n t s e x p o s e d t o 
h i g h s a l i n i t y ( H a l p e r i n e t a l . 1 9 9 7 ; R a b i e a n d A l m a d i n i 2 0 0 5 ; Y a n g e t a l . 2 0 0 7 ) , 
w h i c h c a n a l l e v i a t e s a l t i n j u r y o r m a y b e i n v o l v e d i n s i g n a l t r a n s d u c t i o n . G a o 
e t a l . ( 2 0 0 4 ) f o u n d a n e l e v a t e d s t e a d y - s t a t e l e v e l o f t h e c y t o p l a s m i c C a 2 + a n d a n 
i n c r e a s e d a p o p l a s t i c C a 2 + c o n c e n t r a t i o n i n Arabidopsis r o o t s d u r i n g s a l t s t r e s s . 
O t h e r a u t h o r s f o u n d a s i g n i f i c a n t l y i n c r e a s e d C a 2 + c o n t e n t o n d r y m a s s b a s i s i n 
t o m a t o s u s p e n s i o n c e l l s w h e n e x p o s e d t o l e t h a l c o n c e n t r a t i o n s o f N a C l ( P o o r e t a l . 
2 0 1 2 ) . 

O v e r p r o d u c t i o n o f N O o r t h e o t h e r R N S c a n c a u s e t o x i c s y m p t o m s , c a l l e d 
" n i t r o s a t i v e s t r e s s . " T h i s , i n c o m b i n a t i o n w i t h o x i d a t i v e s t r e s s d u e t o o v e r p r o d u c 
t i o n o f R O S , c a n l e a d t o a " p o i n t o f n o r e t u r n " i n P C D i n i t i a t i o n . T h e g e n e r a t i o n 
o f R N S a n d R O S t a k e s p l a c e i n v a r i o u s c e l l c o m p a r t m e n t s a n d d e p e n d i n g o n t h e 
h a l f - l i f e , t r a n s p o r t p r o p e r t i e s , a n d c o n c e n t r a t i o n s o f m o l e c u l a r s p e c i e s , t h e y c a n 
a c t s y n e r g i s t i c a l l y o r c a n s c a v e n g e o n e a n o t h e r . 

P M N A D P H o x i d a s e , t h e e n z y m e t h a t c a t a l y z e s o n e e l e c t r o n r e d u c t i o n o f O 2 t o 
0 2 ~ , h a s b e e n d e s c r i b e d a s a n i m p o r t a n t s o u r c e o f a p o p l a s t i c H 2 O 2 a f t e r d i s m u t a -
t i o n o f s u p e r o x i d e d u r i n g s a l t s t r e s s ( Y a n g e t a l . 2 0 0 7 ) . T r e a t m e n t w i t h 1 5 0 m M 
N a C l o r t h e N O d o n o r S N P i n c r e a s e d t h e a c t i v i t y o f t h e P M N A D P H o x i d a s e a n d 
t h e g e n e r a t i o n o f H 2 O 2 i n Populus euphratica c a l l u s c u l t u r e s . M o r e o v e r , i t w a s 
o b s e r v e d t h a t t h e a p p l i c a t i o n o f N M M A , a N O S i n h i b i t o r , s t r o n g l y b l o c k e d t h e 
p l a s m a m e m b r a n e N A D P H o x i d a s e a c t i v i t y a n d t h e p r o d u c t i o n o f H 2 O 2 u n d e r 
C i l l t c t r A C C i n tVipeí* H C C H F » C f 7 h c i i i < y t*t n l 9 0 0 7 1 T t u / i i c + V * n n r l K \ / n f t i e r c m t t i r w c t t i n f 
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S - n i t r o s y l a t i o n o f t h e C y s - 8 9 0 o f t h e p r o t e i n r e d u c e d t h e a c t i v i t y o f N A D P H 
o x i d a s e i n t h e l e a v e s o f Arabidopsis i n r e s p o n s e t o a n a v i r u l e n t p a t h o g e n ( Y u n 
e t a l . 2 0 1 1 ) , s u g g e s t i n g t h a t N O m i g h t r e g u l a t e R O S p r o d u c t i o n b y t h i s e n z y m e i n 
v a r i o u s w a y s . 

C h l o r o p l a s t s , t h e i m p o r t a n t s o u r c e s o f R O S u n d e r s a l t s t r e s s , a r e c a p a b l e o f 
b o t h A r g - a n d n i t r i t e - d e p e n d e n t N O g e n e r a t i o n ( J a s i d e t a l . 2 0 0 6 ) s u g g e s t i n g t h a t 
t h e y c o n t r i b u t e t o n i t r o s a t i v e a n d o x i d a t i v e s t r e s s e s v e r y e f f e c t i v e l y . C h l o r o p l a s t i c 
p r o t e i n s s u c h a s o x y g e n - e v o l v i n g e n h a n c e r p r o t e i n 1 a n d 2 , . s m a l l a n d l a r g e s u b -
u n i t s o f R u b i s c o , R u b i s c o a c t i v a s e , p l a s t o c y a n i n , a n d p h o s p h o r i b u l o k i n a s e a r e 
t a r g e t s o f S - n i t r o s y l a t i o n i n p o t a t o ( K a t o e t a l . 2 0 1 2 ) . P h o t o s y n t h e s i s - r e l a t e d p r o 
t e i n s i n v o l v e d i n t h e C a l v i n - B e n s o n c y c l e w e r e l a r g e l y t a r g e t e d b y c a r b o n y l a t i o n , 
n i t r a t i o n , a n d n i t r o s y l a t i o n i n c i t r u s p l a n t s p r i m e d w i t h H 2 O 2 o r S N P p r i o r t o s a l t 
s t r e s s ( T a n o u e t a l . 2 0 1 2 ) . T h e a u t h o r s d i s c u s s e d t h e i m p o r t a n c e o f t h e s e p o s t -
t r a n s l a t i o n a l m o d i f i c a t i o n s i n t h e a c c l i m a t i o n t o h i g h s a l i n i t y . I n c o n t r a s t , n i t r a t i o n 
o f s p e c i f i c t y r o s i n e o f D l p r o t e i n ( P S B A ) o f p h o t o s y s t e m I I l e a d s t o t h e d i s s o 
c i a t i o n o f t h e P S I I d i m e r s a n d P S I I - L H C I I s u p e r c o m p l e x e s d u r i n g h i g h l i g h t 
s t r e s s ( G a l e t s k i y e t a l . 2 0 1 1 ) . C a r b o n i c a n h y d r a s e i n s u n f l o w e r ( C h a k i e t a l . 2 0 1 3 ) ; 
a n d c h l o r o p l a s t i c g l y c e r i n a l d e h y d e - 3 - p h o s p h a t e d e h y d r o g e n a s e i n Arabidopsis 
( L o z a n o - J u s t e e t a l . 2 0 1 1 ) w e r e a l s o a m o n g t h e T y r - n i t r a t e d p r o t e i n s u n d e r stressS 
c o n d i t i o n s t h a t s h o w e d r e d u c e d a c t i v i t y . 

P e r o x i s o m e s a r e s i t e s o f t h e L - A r g - d e p e n d e n t N O p r o d u c t i o n a n d c o n t a i n C A T - j 
a n d H - 2 0 2 - p r o d u c i n g f l a v i n o x i d a s e t h a t p a r t i c i p a t e s i n p h o t o r e s p i r a t i o n ( d e l R i o ; 
2 0 1 1 ) . P e r o x i s o m e s i n Arabidopsis w e r e a l s o s h o w n t o b e r e q u i r e d f o r t h e a c c u 
m u l a t i o n o f N O i n t h e c y t o s o l d u r i n g s a l t s t r e s s ( C o r p a s e t a l . 2 0 0 9 ) . 

T h e p e r o x i s o m a l e n z y m e , C A T , a n d A P X a c t i v i t i e s w e r e i n h i b i t e d b y N O i 
( C l a r k e t a l . 2 0 0 0 ) . S i n c e g l y c i n e h y d r o x y m e t h y l t r a s f e r a s e , a m i t o c h o n d r i a l j 
e n z y m e p a r t i c i p a t i n g i n p h o t o r e s p i r a t i o n , w a s a l s o d o w n - r e g u l a t e d b y s a l t s t r e s s * 
a n d N O ( K i l i a n e t a l . 2 0 0 7 ) , i t c a n b e a s s u m e d t h a t n i t r o s a t i v e s t r e s s c o n t r i b u t e s t o 
s a l t s t r e s s - i n d u c e d i n h i b i t i o n o f p h o t o r e s p i r a t i o n . T h e c a t a b o l i s m o f P A s b y D A O 
o r P A O e n h a n c e d H 2 O 2 p r o d u c t i o n w h i c h w a s s u g g e s t e d t o b e a s i g n a l l e a d i n g 
t o P C D i n s a l t - s t r e s s e d t o b a c c o t i s s u e s . I n t h e s e e x p e r i m e n t s , t h e a u t h o r s d e m o n 
s t r a t e d t h a t s p e r m i d i n e w a s s e c r e t e d a n d o x i d i z e d b y P A O i n t h e a p o p l a s t u p o n s a l t 
s t r e s s ( M o s c h o u e t a l . 2 0 0 8 ) , b u t o t h e r P A O i s o e n z y m e s ( A t P A 0 2 , A t P A 0 3 , a n d 
A t P A 0 4 ) w e r e l o c a l i z e d t o p e r o x i s o m e s ( K a m a d a - N o b u s a d a e t a l . 2 0 0 8 ) o r t o t h e 
v a c u o l e ( C e r v e l l i e t a l . 2 0 0 4 ) . 

S a l t s t r e s s - i n d u c e d P C D i s m e d i a t e d b y t h e s t a t u s o f t h e m i t o c h o n d r i a l P T P a n d 
R O S p r o d u c t i o n i n t o b a c c o p r o t o p l a s t s . T h e c e l l s d i s p l a y e d s e v e r a l m o r p h o l o g i c a l 
h a l l m a r k s o f a p o p t o s i s , s u c h as n u c l e a r D N A d e g r a d a t i o n , f o r m a t i o n o f P T P o n 
m i t o c h o n d r i a l m e m b r a n e , a n d a d e c r e a s e i n t h e m i t o c h o n d r i a l m e m b r a n e p o t e n t i a l 
(Ai¡rm). E x t e r n a l l y a p p l i e d a s c o r b i c a c i d p r e v e n t e d t h e d e c r e a s e i n Aifrm a n d t h e 
i n c r e a s e i n R O S p r o d u c t i o n , s u g g e s t i n g t h a t R O S f o r m a t i o n p l a y s a k e y r e g u l a 
t o r y r o l e i n P C D i n i t i a t i o n . A T P s y n t h e s i s w a s r e d u c e d i n p l a n t m i t o c h o n d r i a b y t h e 
i n h i b i t i o n o f c y t o c h r o m e o x i d a s e a c t i v i t y ( Y a m a s a k i e t a l . 2 0 0 1 ) . I n Arabidopsis 
p l a n t s , N O i n d u c e d t h e d e - p o l a r i z a t i o n o f \¡rm a n d t h e r e l e a s e o f c y t c f r o m t h e 
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N O e f f e c t d e p e n d s o n t h e p h y s i o l o g i c a l s t a t u s o f p l a n t c e l l s ( Z o t t i n i e t a l . 2 0 0 2 ) . 
S i n c e t h e r o l e o f c y t c m a y b e d i f f e r e n t i n p l a n t a n d a n i m a l P C D s , o t h e r a p o p t o s i s -
i n d u c i n g f a c t o r s c a n a l s o b e r e l e a s e d f r o m t h e m i t o c h o n d r i a l i n t e r m e m b r a n e s p a c e 
( r e v i e w e d b y R e a p e a n d M c C a b e 2 0 1 0 ) . 

R i c e nitric oxide excess {noel) m u t a n t w a s i d e n t i f i e d d u e t o h i g h N O a n d 
5 - n i t r o s o t h i o l c o n t e n t s o f p l a n t s . T h e m a p - b a s e d c l o n i n g r e v e a l e d t h a t NOE1 
e n c o d e d OsCATC, s o t h e p l a n t s w e r e c a t a l a s e d e f i c i e n t ( L i n e t a l . 2 0 1 2 b ) . T h e s e 
p l a n t s h a d h i g h e r H 2 O 2 l e v e l s u n d e r h i g h l i g h t , w h i c h c o n s e q u e n t l y p r o m o t e d 
N O p r o d u c t i o n v i a t h e a c t i v a t i o n o f N R . T h e p l a n t s e x h i b i t e d a c e l l d e a t h p h e -
n o t y p e u n d e r h i g h l i g h t i n t e n s i t y a n d t h e a c c u m u l a t i o n o f N O p r o m o t e d t h e 
5 - n i t r o s y l a t o n o f g l y c e r a l d e h y d e - 3 - p h o s p h a t e ( G A P D H ) a n d t h i o r e d o x i n ( T R X ) , 
t h e t w o e n z y m e s , w h i c h a r e i n v o l v e d i n S - n i t r o s y l a t i o n - r e g u l a t e d c e l l d e a t h 
i n a n i m a l c e l l s ( W a n g e t a l . 2 0 1 3 ) . T R X i s p r e s u m e d t o b e 5 - n i t r o s y l a t e d i n t h e 
a c t i v e s i t e , w h i c h i n h i b i t s i t s o x i d o - r e d u c t a s e f u n c t i o n ( S u m b a y e v 2 0 0 3 ) . S i n c e 
T R X i s a k e y m o d u l a t o r o f c e l l r e d o x s t a t u s , t h i s p o s t - t r a n s l a t i o n a l m o d i f i c a t i o n 
p r o m o t e s a p o p t o s i s . G A P D H h a s a l s o b e e n s h o w n t o b e 5 - n i t r o s y l a t e d , w h i c h 
d e c r e a s e s i t s e n z y m a t i c a c t i v i t y ( r e v i e w e d b y A s t i e r e t a l . 2 0 1 2 ) . T h e N t G A P C b 
i s o f o r m o f t h i s p r o t e i n c o n s t i t u t i v e l y i n t e r a c t s w i t h N t O S A K (Nicotiana tabacum 
o s m o t i c s t r e s s - a c t i v a t e d p r o t e i n k i n a s e ) b o t h i n t h e c y t o s o l a n d t h e n u c l e u s . T h i s 
k i n a s e w a s f o u n d t o b e p h o s p h o r y l a t e d a n d t h u s a c t i v a t e d i n p l a n t t i s s u e s d u r i n g 
s a l t s t r e s s . T h e S - n i t r o s y l a t i o n o f N t G A P C b h a d n o i n f l u e n c e o n t h e i n t e r a c t i o n 
w i t h N t O S A K o r o n i t s k i n a s e a c t i v i t y b u t p r e v e n t e d t h e n u c l e a r l o c a l i z a t i o n o f 
t h e c o m p l e x ( B u r z a e t a l . 2 0 0 6 ) . I n Arabidopsis p e r o x i r e d o x i n H E ( P e r l l E ) , a n 
e n z y m e i n v o l v e d i n t h e m a i n t e n a n c e o f r e d o x s t a t u s o f t h e c e l l s p o s s e s s e s a p e r -
o x y n i t r i t e r e d u c t a s e a c t i v i t y , t h u s i t c a n c o n t r o l O N O O - l e v e l s . P e r l l E a c t i v i t y i s 
i n h i b i t e d b y 5 - n i t r o s y l a t i o n , s u g g e s t i n g a r e g u l a t o r y e f f e c t o f N O o n t h e s t r e n g t h 
o f n i t r o s a t i v e s t r e s s ( R o m e r o - P u e r t a s e t a l . 2 0 0 7 ) . 

I t h a s b e e n s h o w n r e c e n t l y t h a t s h o r t - t e r m s a l t s t r e s s i n d u c e s a p o p t o s i s - l i k e , 
w h e r e a s l o n g - t e r m s a l t s t r e s s n o n - a p o p t o t i c P C D ( A n d r o n i s a n d R o u b e l a k i s -
A n g e l a k i s 2 0 1 0 ) . I n b o t h c a s e s , t h e e x e c u t i o n o f c e l l d e a t h i s m e d i a t e d b y t h e 
i n d u c t i o n o f c y s t e i n e p r o t e a s e s , s o m e o f t h e m s h o w i n g c a s p a s e - l i k e a c t i v i 
t i e s . C a s p a s e - l i k e a c t i v i t y s e e m s t o b e a c t i v a t e d b y K + d e f i c i e n c y i n p l a n t c e l l s 
( D e m i d c h i k e t a l . 2 0 1 0 ) , w h i c h i s i n g o o d c o r r e l a t i o n w i t h t h e i n d u c t i o n o f 
c y s t e i n e p r o t e a s e a c t i v i t y i n s a l t - s t r e s s e d p l a n t s (Kovács e t a l . 2 0 1 2 ) . 

L o n g - t e r m s a l t s t r e s s i n c r e a s e d H 2 O 2 a n d N O p r o d u c t i o n s , r e s u l t e d i n e l e 
v a t e d l i p i d p e r o x i d a t i o n , c a s p a s e - l i k e a c t i v i t y , a n d c e l l d e a t h i n m a i z e r o o t s . 
H o w e v e r , a n e x o g e n o u s l y a p p l i e d N O d o n o r , D E T A / N O , r e v e r s e d t h e d e t r i m e n t a l 
e f f e c t o f s a l t s t r e s s a n d r e d u c e d t h e s a l t - i n d u c e d o x i d a t i v e s t r e s s a n d c a s p a s e - l i k e 
a c t i v i t y i n m a i z e t i s s u e s ( K e y s t e r e t a l . 2 0 1 2 ) . P l a n t m e t a c a s p a s e s a r e c o n s i d e r e d 
t o b e a n c e s t o r s o f m e t a z o a n c a s p a s e s , t h e i r m a t u r a t i o n i n v o l v e s a n a u t o c a t a -
l y t i c p r o c e s s i n g o f t h e z y m o g e n f o r m a n d t h e i r a c t i v e p a r t i c i p a t i o n i n P C D . T h e 
z y m o g e n f o r m o f A t M C 9 , a m e m b e r o f Arabidopsis m e t a c a s p a s e f a m i l y , w a s 
c o n s t i t u t i v e l y S - n i t r o s y l a t e d i n v i v o w h i c h k e p t t h e e n z y m e i n a n i n a c t i v e f o r m . 
H o w e v e r , t h e a c t i v e , p r o c e s s e d e n z y m e w a s n o l o n g e r a t a r g e t o f 5 - n i t r o s y l a t i o n 
t R e l e n s r h i e t a l . 2 0 0 7 V 
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P o o r e t a l . ( 2 0 1 3 ) f o u n d t h a t N O p r o d u c t i o n b y t o m a t o c e l l s u s p e n s i o n 
i n c r e a s e d i n t h e f i r s t h o u r , b u t d i d n o t c h a n g e l a t e r a t t h e l e t h a l c o n c e n t r a t i o n o f 
N a C l . I n c o n t r a s t , R O S p r o d u c t i o n i n c r e a s e d s i g n i f i c a n t l y f o r 6 h d u r i n g t h e e x p e r 
i m e n t a l p e r i o d . S a l t - i n d u c e d R O S p r o d u c t i o n w a s c o n t r o l l e d b y e t h y l e n e , w h i c h 
e n h a n c e d t h e p e r c e n t a g e o f d e a d c e l l s . T h e s a l t s t r e s s c a u s e d a l o s s o f t h e m e m 
b r a n e s e m i p e r m e a b i l i t y , c h r o m a t i n c o n d e n s a t i o n , c e l l s h r i n k a g e , a n d D N A f r a g 
m e n t a t i o n i n t h e c e l l s . T h e e f f e c t o f s p e c i f i c i n h i b i t o r s c o n f i r m e d t h a t t h e C a 2 + 

s i g n a l i n g , M A P K s , a n d c y s t e i n e p r o t e a s e s a r e i n v o l v e d i n s a l t s t r e s s - i n d u c e d P C D 
i n t o m a t o s u s p e n s i o n c u l t u r e s . 

13.8 Conclusion and Perspectives 

D e s p i t e t h e f a c t t h a t t h e k n o w l e d g e c o n c e r n i n g t h e r o l e o f N O i n h i g h e r p l a n t s 
u n d e r s a l t s t r e s s h a s i n c r e a s e d c o n s i d e r a b l y i n t h e r e c e n t t e n y e a r s , t h e r e a r e s t i l l 
m a n y g a p s i n c o m p r e h e n d i n g t h e m o d e o f N O a c t i o n t h a t c o n t r o l s t h e s a l t s t r e s s -
i n d u c e d c e l l d e a t h o r t h e a c c l i m a t i o n o f p l a n t s t o s a l i n e e n v i r o n m e n t s . 

S a l t s t r e s s e n h a n c e d t h e N O p r o d u c t i o n o f t i s s u e s i n m a n y p l a n t s p e c i e s . 
U n f o r t u n a t e l y , m o s t o f t h e a u t h o r s d e t e r m i n e d N O a c c u m u l a t i o n o n l y a t o n e t i m e -
p o i n t a f t e r s a l t e x p o s u r e a l t h o u g h t h e r i s e i s t r a n s i e n t a n d m a y v a r y f r o m s o m e 
m i n u t e s t o f e w h o u r s o r d a y s ( K e y s t e r e t a l . 2 0 1 2 ) . T h i s N a C l - g e n e r a t e d N O c a n 
b e i n h i b i t e d b y N O S a n d N R i n h i b i t o r s , s u g g e s t i n g t h a t s e v e r a l N O - p r o d u c i n g 
m e c h a n i s m s c a n b e a c t i v a t e d i n a t i m e - a n d t i s s u e - s p e c i f i c m a n n e r . 

I t c a n b e c o n c l u d e d f r o m s e v e r a l r e p o r t s t h a t t h e t r e a t m e n t w i t h e x o g e n o u s 
N O d o n o r s c o u l d a l l e v i a t e t h e t o x i c e f f e c t o f s a l t s t r e s s . T h e a p p l i c a t i o n o f S N P 
i n c r e a s e d t h e b i o m a s s , t h e c o n t e n t s o f o s m o p r o t e c t a n t s s u c h as g l y c i n e b e t a i n e , 
p r o l i n e , a n d s o l u b l e s u g a r s , a n d i n c r e a s e d R W C a n d K + / N a + r a t i o s u n d e r s a l t 
s t r e s s . S N P d e c r e a s e d t h e s a l t s t r e s s - i n d u c e d l i p i d p e r o x i d a t i o n , R O S p r o d u c 
t i o n , a c t i v a t e d t h e a n t i o x i d a n t e n z y m e s s u c h as S O D , P O X , G P X , A P X , C A T , G R , 
a n d D H A R , a n d e n h a n c e d t h e n o n - e n z y m a t i c a n t i o x i d a n t p o o l s ( A S A a n d G S H ) . 
T h e N O d o n o r h a s a l s o a p o s i t i v e e f f e c t o n p h o t o s y n t h e s i s u n d e r h i g h s a l i n i t y . 
U n f o r t u n a t e l y , i n m o s t o f t h e e x p e r i m e n t s , t h e N O l e v e l s o f t h e t i s s u e s h a v e n o t 
b e e n d e t e r m i n e d d u r i n g t h e a c c l i m a t i o n p e r i o d a f t e r S N P t r e a t m e n t . M o r e o v e r , 
S N P c a n g e n e r a t e n o t o n l y N O b u t h i g h l y t o x i c c y a n i d e t h u s t r e a t m e n t w i t h 
0 . 5 m M S N P c a u s e d P C D w i t h i n 1 2 h i n t o b a c c o B Y - 2 c e l l s u s p e n s i o n s ( V i t e c e k 
e t a l . 2 0 0 7 ) . 

N O - m e d i a t e d J - n i t r o s y l a t i o n a n d n i t r a t i o n o f p r o t e i n s m a y b e i n v o l v e d i n a c c l i 
m a t i o n t o s a l i n i t y s t r e s s , b u t t h e e n h a n c e m e n t o f p e r o x y n i t r i t e - d e p e n d e n t T y r 
n i t r a t i o n m a y s h i f t t h e c e l l s t o t h e i n i t i a t i o n o f P C D ( C o r p a s e t a l . 2 0 1 3 ) . 

I n p l a n t t i s s u e s , N O a n d R O S p r o d u c e d d u r i n g s a l t s t r e s s c o o p e r a t e t o t r i g g e r 
P C D ( F i g . 1 3 . 3 ) . T h e r e a c t i o n o f N O w i t h s u p e r o x i d e r a d i c a l l e a d s t o p e r o x y n i -
t r i t e , w h i c h i s n o t e s s e n t i a l i n N O - m e d i a t e d P C D . M o r e o v e r , N O a n d H 2 O 2 c a n 
c h e m i c a l l y r e a c t w i t h e a c h o t h e r p r o d u c i n g s i n g l e t o x y g e n a n d h y d r o x y l r a d i 
c a l s . T h e s e v e r v r e a c t i v e r a d i c a l s c a n i n d u c e f a s t c e l l d e a t h C W a n p e t a l 2 0 1 3 Y 
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F i g . 13.3 T h e r o l e o f N O i n s a l t - i n d u c e d c e l l d e a t h a n d s a l t s a l t t o l e r a n c e 

A l t h o u g h t h e r e a r e a n u m b e r o f e x p e r i m e n t a l d a t a o n t h e p h y s i o l o g i c a l a s p e c t s o f 
N O - m e d i a t e d a l l e v i a t i o n o f N a C l - i n d u c e d s t r e s s , o u r k n o w l e d g e i s i m p e r f e c t c o n 
c e r n i n g t h e c h a n g e s i n N O c o n t e n t s i n p a r a l l e l w i t h t h o s e o f i n d i v i d u a l s p e c i e s o f 
R N S a n d R O S . 

T h e N O - m e d i a t e d s i g n a l t r a n s d u c t i o n , t h e d e t a i l e d i n v e s t i g a t i o n o f 
N O - m e d i a t e d p o s t - t r a n s l a t i o n a l p r o t e i n m o d i f i c a t i o n s , a n d g e n e e x p r e s s i o n 
c h a n g e s h a v e b e e n p e r f o r m e d o n l y i n f e w s p e c i e s u n d e r l e t h a l s a l t c o n c e n t r a t i o n s . 
T o see w h e t h e r t h e s e c h a n g e s w e r e d u e t o t h e N O - d e p e n d e n t c h a n g e s i n t h e a c t i v 
i t y o f t h e r e l a t e d e n z y m e s o r d u e t o t h e N O - i n d u c e d c o n t r o l o f g e n e e x p r e s s i o n , 
f u r t h e r a n a l y s e s h a v e t o b e d o n e . 

T h e d e s c r i p t i o n o f t h e s p e c i f i c i t y o f t h e i n d i v i d u a l r e a c t i v e n i t r o g e n f o r m s i n 
t h e s i g n a l t r a n s d u c t i o n o f p l a n t h o r m o n e s a c c u m u l a t i n g u n d e r s a l t s t r e s s w o u l d 
a l s o p r o v i d e n e w i n s i g h t s i n t o c o n v e r g i n g a n d d i v e r g i n g s i g n a l i n g p a t h w a y s . 

F i n a l l y , t h e c o m p a r i s o n o f s a l t s t r e s s - d e p e n d e n t c h a n g e s i n t h e t r a n s c r i p t o m e , 
p r o t e o m e , a n d m e t a b o l o m e a n d t h e e v a l u a t i o n o f t h e d a t a b y s y s t e m s b i o l o g y t o o l s 
w o u l d b e p a r t i c u l a r l y u s e f u l i n d e f i n i n g d i f f e r e n c e s b e t w e e n s a l t - s e n s i t i v e a n d s a l t -
t o l e r a n t g e n o t y p e s o r b e t w e e n g l y c o p h y t e s a n d h a l o p h y t e s . 
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p l a n t s . A n n a R e v P l a n t B i o l 5 9 : 2 1 - 3 9 

B l o k h i n a O , F a g e r s t e d t K V ( 2 0 1 0 ) R e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s a n d n i t r i c o x i d e i n p l a n t m i t o c h o n 
d r i a : o r i g i n a n d r e d u n d a n t r e g u l a t o r y s y s t e m s . P h y s i o l P l a n t 1 3 8 : 4 4 7 ^ - 6 2 

B l u m w a l d E ( 2 0 0 0 ) S o d i u m t r a n s p o r t a n d s a l t t o l e r a n c e i n p l a n t s . C u r r O p i n C e l l B i o l 
1 2 : 4 3 1 - 4 3 4 

B r i g h t J , D e s i k a n R , H a n c o c k J T e t a l ( 2 0 0 6 ) A B A - i n d u c e d N O g e n e r a t i o n a n d s t o m a t a l c l o s u r e 
i n A r a b i d o p s i s a r e d e p e n d e n t o n H 2 O 2 s y n t h e s i s . P l a n t J 4 5 : 1 1 3 - 1 2 2 

B u r z a A M , P e k a l a I , S i k o r a J e t a l ( 2 0 0 6 ) Nicotiana tabucum o s m o t i c s t r e s s - a c t i v a t e d k i n a s e i s 
r e g u l a t e d b y p h o s p h o r y l a t i o n o n S e r - 1 5 4 a n d S e r - 1 5 8 i n t h e k i n a s e a c t i v a t i o n l o o p . J B i o l 
C h e m 2 8 1 : 3 4 2 9 9 - 3 4 3 1 1 

C a c a s J L , D i a m o n d M ( 2 0 0 9 ) I s t h e a u t o p h a g y m a c h i n e r y a n e x e c u t i o n e r o f p r o g r a m m e d c e l l 
d e a t h i n p l a n t s ? T r e n d s P l a n t S c i 1 4 : 2 9 9 - 3 0 0 

C e i v e l l i M , C a r o O D , P e n t a A D e t a l ( 2 0 0 4 ) A n o v e l C - t e r m i n a l s e q u e n c e f r o m b a i l e y p o l y a m i n e 
o x i d a s e i s a v a c u o l a r s o r t i n g s i g n a l . P l a n t J 4 0 : 4 1 0 ^ 1 1 8 

C h a k i M , C a r r e r a s A , L o p e z - J a r a m i i l o J e t a l ( 2 0 1 3 ) T y r o s i n e n i t r a t i o n p r o v o k e s i n h i b i t i o n o f 
c a r b o n i c a n h y d r a s e ( 0 - C A ) a c t i v i t y u n d e r h i g h t e m p e r a t u r e s t r e s s . N i t r i c O x i d e B i o l C h e m 
2 9 : 3 0 - 3 3 

C h a r r i e r A , L e l i e v r e E , L i m a m i A M , P l a n c h e t E ( 2 0 1 3 ) Medicago truncatula s t r e s s a s s o c i a t e d 
p r o t e i n 1 g e n e (MtSAPI) o v e r e x p r e s s i o n c o n f e r s t o l e r a n c e t o a b i o t i c s t r e s s a n d i m p a c t s p r o 
l i n e a c c u m u l a t i o n i n t r a n s g e n i c t o b a c c o . J P l a n t P h y s i o l 1 7 0 : 8 7 4 - 8 7 7 

C h a v e s M M , F l e x a s J , P i n h e i r o C ( 2 0 0 9 ) P h o t o s y n t h e s i s u n d e r d r o u g h t a n d s a l t s t r e s s : r e g u l a t i o n 
m e c h a n i s m s f r o m w h o l e p l a n t t o c e l l . A n n B o t 1 0 3 4 : 5 5 1 - 5 6 0 

C h e n X , W a n g Y , L i J e t a l ( 2 0 0 9 ) M i t o c h o n d r i a l p r o t e o m e d u r i n g s a l t s t r e s s - i n d u c e d p r o 
g r a m m e d c e l l d e a t h i n rice. P l a n t P h v s i o l B i o c h e m 4 7 : 4 0 7 - 4 1 5 
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C l a r k D , D u r n e r J . N a v a r r e D A , K l e s s i g D F ( 2 0 0 0 ) N i t r i c o x i d e i n h i b i t i o n o f t o b a c c o c a t a t a s e 
a n d a s c o r b a t e p e r o x i d a s e . M o l P l a n t - M i c r o b e I n t e r a c t 1 3 : 1 3 8 0 - 1 3 8 4 

C o n a A , R e a G , A n g e l i n i R e t a l ( 2 0 0 6 ) F u n c t i o n s o f a m i n e o x i d a s e s i n p l a n t d e v e l o p m e n t a n d 
d e f e n c e . T r e n d s P l a n t S c i 1 1 : 8 0 - 8 8 

C o r p a s F J , B a r r o s o J B , C a r r e r a s A e t a l ( 2 0 0 4 ) C e l l u l a r a n d s u b c e l l u l a r l o c a l i z a t i o n o f e n d o g 
e n o u s n i t r i c o x i d e i n y o u n g a n d s e n e s c e n t p e a p l a n t s . P l a n t P h y s i o l 1 3 6 : 2 7 2 2 - 2 7 3 3 

C o r p a s F J , B a r r o s o J B , C a r r e r a s A e t a l ( 2 0 0 6 ) C o n s t i t u t i v e a r g i n i n e - d e p e n d e n t n i t r i c o x i d e 
s y n t h a s e a c t i v i t y i n d i f f e r e n t o r g a n s o f p e a s e e d l i n g s d u r i n g p l a n t d e v e l o p m e n t . P l a n t a 
2 2 4 : 2 4 6 - 2 5 4 

C o r p a s F J , H a y a s h i M , M a n o S e t a l ( 2 0 0 9 ) P e r o x i s o m e s a r e r e q u i r e d f o r i n v i v o n i t r i c o x i d e 
a c c u m u l a t i o n i n t h e c y t o s o l f o l l o w i n g s a l i n i t y s t r e s s o f Arabidopsis p l a n t s . P l a n t P h y s i o l 
1 5 1 : 2 0 8 3 - 2 0 9 4 

C o r p a s F J , L e t e r r i e r M , V a l d e r r a m a R , A i r a k i M , C h a k i M , P a l m a J M , B a r r o s o J B ( 2 0 1 1 ) N i t r i c 
o x i d e i m b a l a n c e p r o v o k e s a n i t r o s a t i v e r e s p o n s e i n p l a n t s u n d e r a b i o t i c s t r e s s . P l a n t S c i 
1 8 1 : 6 0 4 - 6 1 1 

C o r p a s F J , P a l m a J M , L u i s A , B a r r o s o J B ( 2 0 1 3 ) P r o t e i n t y r o s i n e n i t r a t i o n i n h i g h e r p l a n t s 
g r o w n u n d e r n a t u r a l a n d s t r e s s c o n d i t i o n s . F r o n t P l a n t S c i 4 : 2 9 

D a s s a n a y a k e M . O h D H , H o n g H e t a l ( 2 0 1 1 ) T r a n s c r i p t i o n s t r e n g t h a n d h a l o p h y t i c l i f e s t y l e . 
T r e n d s P l a n t S c i 1 6 : 1 - 3 

D e l l e d o n n e M , Z e i e r J , M a r o c c o A , L a m b C ( 2 0 0 1 ) S i g n a l i n t e r a c t i o n s b e t w e e n n i t r i c o x i d e a n d 
r e a c t i v e o x y g e n i n t e r m e d i a t e s i n t h e p l a n t h y p e r s e n s i t i v e d i s e a s e r e s i s t a n c e r e s p o n s e . P r o c 
N a t A c a d S c i U S A 9 8 : 1 3 4 5 4 - 1 3 4 5 9 

D e l l e d o n n e M ( 2 0 0 5 ) N O n e w s i s g o o d n e w s f o r p l a n t s . C u r r O p i n P l a n t B i o l 8 : 3 9 0 - 3 9 6 
D e P i u l o M C , T o m m n s i F , D e G a r a L ( 2 0 0 2 ) C h a n g e s i n t h e a n t i o x i d a n t s y s t e m s a s p a r t o f t h e 

s i g n a l i n g p a t h w a y r e s p o n s i b l e f o r t h e p r o g r a m m e d c e l l d e a t h a c t i v a t e d b y n i t r i c o x i d e a n d 
r e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s i n t o b a c c o b r i g h t - y e l l o w 2 c e l l s . P l a n t P h y s i o l 1 3 0 : 6 9 8 - 7 0 8 

D e P i n t o M C , L o c a t o V , D e G a r a L ( 2 0 1 2 ) R e d o x r e g u l a t i o n i n p l a n t p r o g r a m m e d c e l l d e a t h . 
P l a n t , C e l l E n v i r o n 3 5 : 2 3 4 - 2 4 4 

d e l R i o L A , C o r p a s F J , B a r r o s o J B ( 2 0 0 4 ) N i t r i c o x i d e a n d n i t r i c o x i d e s y n t h a s e a c t i v i t y i n 
p l a n t s . P h y t o c h e m i s t r y 6 5 : 7 8 3 - 7 9 2 

d e l R i o L A ( 2 0 1 1 ) P e r o x i s o m e s a s a c e l l u l a r s o u r c e o f r e a c t i v e n i t r o g e n s p e c i e s s i g n a l m o l e 
c u l e s . A r c h B i o c h e m B i o p h y s 5 0 6 : 1 - 1 1 

D e m i d c h i k V , C u i n T A , S v i s t u n e n k o D e t a l ( 2 0 1 0 ) Arabidopsis r o o t K + - e f f l u x c o n d u c t a n c e 
a c t i v a t e d b y h y d r o x y l r a d i c a l s : s i n g l e - c h a n n e l p r o p e r t i e s g e n e t i c b a s i s a n d i n v o l v e m e n t i n 
s t r e s s - i n d u c e d c e l l d e a t h . J C e l l S c i 1 2 3 : 1 4 6 8 - 1 4 7 9 

D e s i k a n R , G r i f f i t h s R , H a n c o c k J , N e i l l S ( 2 0 0 2 ) A n e w r o l e f o r a n o l d e n z y m e : n i t r a t e r e d u c -
t a s e - m e d i a t e d n i t r i c o x i d e g e n e r a t i o n i s r e q u i r e d f o r a b s c i s i c a c i d - i n d u c e d s t o m a t a l c l o s u r e 
i n Arabidopsis Uraliana. P r o c N a t A c a d S c i U S A 9 9 : 1 6 3 1 4 - 1 6 3 1 8 

D a t J F , P e l l i n e n R , V a n D e C o t t e B e t a l ( 2 0 0 3 ) C h a n g e s i n h y d r o g e n p e r o x i d e h o m e o s t a s i s t r i g 
g e r a n a c t i v e c e l l d e a t h p r o c e s s i n t o b a c c o . P l a n t J 3 3 : 6 2 1 - 6 3 2 

D i s t e f a n o A M . G a r c i a - M a t a C , L a m a t t i n a L , L a x a l t A M ( 2 0 0 8 ) N i t r i c o x i d e - i n d u c e d p h o s p h a 
t i d e a c i d a c c u m u l a t i o n : a r o l e f o r p h o s p h o l i p a s e s C a n d D i n s t o m a t a l c l o s u r e . P l a n t , C e l l 
E n v i r o n 3 1 : 1 8 7 - 1 9 4 

D u t i l l e u l C , G a r m i e r M , N o c t o r G e t a l ( 2 0 0 3 ) L e a f m i t o c h o n d r i a m o d u l a t e w h o l e c e l l r e d o x 
h o m e o s t a s i s s e t a n t i o x i d a n t c a p a c i t y a n d d e t e r m i n e s t r e s s r e s i s t a n c e t h r o u g h a l t e r e d s i g n a l 
i n g a n d d i u r n a l r e g u l a t i o n . P l a n t C e l l O n l i n e 1 5 : 1 2 1 2 - 1 2 2 6 

E n a r i M , S a k a h i r a H . Y o k o y a m a H e t a l ( 1 9 9 8 ) A c a s p a s e - a c t i v a t e d D N a s e t h a t d e g r a d e s D N A 
d u r i n g a p o p t o s i s a n d i t s i n h i b i t o r I C A D . N a t u r e 3 9 1 : 4 3 - 5 0 

F a n H F , D u C X , G u o S R ( 2 0 1 0 ) N i t r i c o x i d e e n h a n c e s s a l t t o l e r a n c e i n c u c u m b e r s e e d l i n g s b y 
r e g u l a t i n g f r e e p o l y a m i n e c o n t e n t . E n v i r o n E x p B o t 8 6 : 5 2 - 5 9 

F a r e s A , R o s s i g n o l M . P e l t i e r J B ( 2 0 1 1 ) P r o t e o m i c s i n v e s t i g a t i o n o f e n d o g e n o u s S - n i t r o s y l a t i o n 
i n Arabidopsis. B i o c h e m B i o p h y s R e s C o m m i i n 4 ( 6 : 3 3 1 - 3 3 6 

F l o w e r s T J ( 1 9 7 4 ) S a l t t o l e r a n c e i n Suaeda marítima ( L . ) D u m — c o m p a r i s o n o f m i t o c h o n d r i a 
; ™ W o H f m m n r w r , f ¡ c c i , P Q n f KtmeAn a n d P i s i i m . J E x n R o t 2 5 - 1 0 1 - 1 I D 
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F o y e r C H , N o c t o r G ( 2 0 0 3 ) R e d o x s e n s i n g a n d s i g n a l l i n g a s s o c i a t e d w i t h r e a c t i v e o x y g e n i n 
c h l o r o p l a s t s , p e r o x i s o m e s a n d m i t o c h o n d r i a . P h y s i o l P l a n t 1 1 9 : 3 5 5 - 3 6 4 

F o y e r C H , N o c t o r G ( 2 0 0 5 ) O x i d a n t a n d a n t i o x i d a n t s i g n a l l i n g i n p l a n t s : a r e - e v a l u a t i o n o f t h e 
c o n c e p t o f o x i d a t i v e s t r e s s i n a p h y s i o l o g i c a l c o n t e x t . P l a n t C e l l E n v i r o n 2 8 : 1 0 5 6 - 1 0 7 1 

G a l e t s k i y D , L o h s c h e i d e r J N , K o n o n i k h i n A S e t a l ( 2 0 1 1 ) P h o s p h o r y l a t i o n a n d n i t r a t i o n l e v e l s o f 
p h o t o s y n t h e t i c p r o t e i n s a r e c o n v e r s e l y r e g u l a t e d b y l i g h t s t r e s s . P l a n t M o l B i o l 7 7 : 4 6 1 - 4 7 3 

G a o D , K n i g h t M R , T r e w a v a s A J e t a l ( 2 0 0 4 ) S e l f - r e p o r t i n g Arabidopsis e x p r e s s i n g p H a n d 
[ C a 2 + ] i n d i c a t o r s u n v e i l i o n d y n a m i c s i n t h e c y t o p l a s m a n d i n t h e a p o p l a s t u n d e r a b i o t i c 
s t r e s s . P l a n t P h y s i o l 1 3 4 : 8 9 8 - 9 0 8 

G e c h e v T S , V a n B r e u s e g e m F , S t o n e J M e t a l ( 2 0 0 6 ) R e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s a s s i g n a l s t h a t 
m o d u l a t e p l a n t s t r e s s r e s p o n s e s a n d p r o g r a m m e d c e l l d e a t h . B i o e s s a y s 2 8 : 1 0 9 1 - 1 1 0 1 

Gémes K , P o o r P , Horváth E e t a l ( 2 0 1 1 ) C r o s s - t a l k b e t w e e n s a l i c y l i c a c i d a n d N a C l - g e n e r a t e d 
r e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s a n d n i t r i c o x i d e i n t o m a t o d u r i n g a c c l i m a t i o n t o h i g h s a l i n i t y . 
P h y s i o l P l a n t 1 4 2 : 1 7 9 - 1 9 2 

G i l l S S , T u t e j a N ( 2 0 1 0 ) P o l y a m i n e s a n d a b i o t i c s t r e s s t o l e r a n c e i n p l a n t s . P l a n t S i g B e h a v 5 : 2 6 - 3 3 
G r o p p a M D , B e n a v i d e s M P ( 2 0 0 8 ) P o l y a m i n e s a n d a b i o t i c s t r e s s : r e c e n t a d v a n c e s . A m i n o A c i d s 

3 4 : 3 5 - 4 5 
Grün S , L i n d e r m a y r C , S e l l S , D u r n e r J ( 2 0 0 6 ) N i t r i c o x i d e a n d g e n e r e g u l a t i o n i n p l a n t s . J E x p 

B o t 5 7 : 5 0 7 - 5 1 6 
G u n a w a r d e n a A H ( 2 0 0 8 ) P r o g r a m m e d c e l l d e a t h a n d t i s s u e r e m o d e l l i n g i n p l a n t s . J E x p B o t 

5 9 : 4 4 5 ^ - 5 1 
G u o F Q , O k a m o t o M , C r a w f o r d N M ( 2 0 0 3 ) I d e n t i f i c a t i o n o f a p l a n t n i t r i c o x i d e s y n t h a s e g e n e 

i n v o l v e d i n h o r m o n a l s i g n a l l i n g . S c i e n c e 3 0 2 : 1 0 0 - 1 0 3 
G u o F Q , C r a w f o r d N M ( 2 0 0 5 ) Arabidopsis n i t r i c o x i d e s y n t h a s e I i s t a r g e t e d t o m i t o c h o n d r i a 

a n d p r o t e c t s a g a i n s t o x i d a t i v e d a m a g e a n d d a r k - i n d u c e d s e n e s c e n c e . P l a n t C e l l O n l i n e 
1 7 : 3 4 3 6 - 3 4 5 0 

G u o Y , T i a n Z , Y a n D e t a l ( 2 0 0 9 ) E f f e c t s o f n i t r i c o x i d e o n s a l t s t r e s s t o l e r a n c e i n Kosteletzkya 
virginica. L i f e S c i J 6 : 6 7 - 7 5 

G u p t a K J , I g a m b e r d i e v A U ( 2 0 1 1 ) T h e a n o x i c p l a n t m i t o c h o n d r i o n a s a n i t r i t e : N O r e d u c t a s e . 
M i t o c h o n d r i o n 1 1 : 5 3 7 - 5 4 3 

H a l p e r i n S J , K o c h i a n L V , L y n c h J P ( 1 9 9 7 ) S a l i n i t y s t r e s s i n h i b i t s c a l c i u m l o a d i n g i n t o t h e x y l e m 
o f e x c i s e d b a r l e y (Hordewn vulgare) r o o t s . N e w P h y t o l 1 3 5 : 4 1 9 ^ 1 2 7 

H a m i l t o n E W , H e c k a t h o r n S A ( 2 0 0 1 ) M i t o c h o n d r i a l a d a p t a t i o n s t o N a C l . C o m p l e x I i s p r o t e c t e d 
b y a n t i o x i d a n t s a n d s m a l l h e a t s h o c k p r o t e i n s w h e r e a s c o m p l e x I I i s p r o t e c t e d b y p r o l i n e 
a n d b e t a i n e . P l a n t P h y s i o l 1 2 6 : 1 2 6 6 - 1 2 7 4 

H a r o R , B a n u e l o s M A , S e n n M E e t a l ( 2 0 0 5 ) HKT1 m e d i a t e s s o d i u m u n i p o r t i n r o o t s . P i t f a l l s i n 
t h e e x p r e s s i o n o f HKT1 i n y e a s t . P l a n t P h y s i o l 1 3 9 : 1 4 9 5 - 1 5 0 6 

H a s e g a w a P M , B r e s s a n R A , Z h u J K , B o h n e r t H J ( 2 0 0 0 ) P l a n t c e l l u l a r a n d m o l e c u l a r r e s p o n s e s 
t o h i g h s a l i n i t y . A n n u R e v P l a n t B i o l 5 1 : 4 6 3 - 4 9 9 

H a s a n u z z a m a n M , H o s s a i n M A , F u j i t a M ( 2 0 1 I ) N i t r i c o x i d e m o d u l a t e s a n t i o x i d a n t d e f e n s e 
a n d t h e m e t h y l g l y o x a l d e t o x i f i c a t i o n s y s t e m a n d r e d u c e s s a l i n i t y - i n d u c e d d a m a g e o f w h e a t 
s e e d l i n g s . P l a n t B i o t e c h R e p 5 : 3 5 3 - 3 6 5 

H a t s u g a i N , K u r o y a n a g i M , Y a m a d a K e t a l ( 2 0 0 4 ) A p l a n t v a c u o l a r p r o t e a s e V P E m e d i a t e s 
v i r u s - i n d u c e d h y p e r s e n s i t i v e c e l l d e a t h . S c i e n c e 3 0 5 : 8 5 5 - 8 5 8 

H e R , D r u r y G E , R o t a r i V I e t a l ( 2 0 0 8 ) M e t a c a s p a s e - 8 m o d u l a t e s p r o g r a m m e d c e l l d e a t h 
i n d u c e d b y u l t r a v i o l e t l i g h t a n d H 2 O 2 i n Arabidopsis. J B i o l C h e m 2 8 3 : 7 7 4 - 7 8 3 

H o r i e T , H a u s e r F , S c h r o e d e r J I ( 2 0 0 9 ) H K T t r a n s p o r t e r - m e d i a t e d s a l i n i t y r e s i s t a n c e m e c h a n i s m s 
i n Arabidopsis a n d m o n o c o t c r o p p l a n t s . T r e n d s P l a n t S c i 1 4 : 6 6 0 - 6 6 8 

H u h G H , D a m s z B , M a t s u m o t o T K e t a l ( 2 0 0 2 ) S a l t c a u s e s i o n d i s e q u i l i b r i u m - i n d u c e d p r o 
g r a m m e d c e l l d e a t h i n y e a s t a n d p l a n t s . P l a n t J 2 9 : 6 4 9 - 6 5 9 

I h a r a - O h o r i Y , N a g a n o M , M u t o S e t a l ( 2 0 0 7 ) C e l l d e a t h s u p p r e s s o r Arabidopsis b a x i n h i b i t o r - 1 
i s a s s o c i a t e d w i t h c a l m o d u l i n b i n d i n g a n d i o n h o m e o s t a s i s . P l a n t P h y s i o l 1 4 3 : 6 5 0 - 6 6 0 

J a c o b y R P . T a y l o r N L , M i l l a r A H ( 2 0 1 1 ) T h e r o l e o f m i t o c h o n d r i a l r e s p i r a t i o n i n s a l i n i t y t o l e r -
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J a s i d S , S i m o n t a c c h i M , B a r t o l i C G , P u n t a r u l o S ( 2 0 0 6 ) C h l o r o p l a s t s a s a n i t r i c o x i d e c e l l u l a r 
s o u r c e . E f f e c t o f r e a c t i v e n i t r o g e n s p e c i e s o n c h l o r o p l a s t i c l i p i d s a n d p r o t e i n s . P l a n t P h y s i o l 
1 4 2 : 1 2 4 6 - 1 2 5 5 

J i a n g Y , Y a n g B , H a r r i s N S , D e y h o l o s M K ( 2 0 0 7 ) C o m p a r a t i v e p r o t e o m i c a n a l y s i s o f N a C l 
s t r e s s - r e s p o n s i v e p r o t e i n s i n Arabidopsis r o o t s . J E x p B o t 5 8 : 3 5 9 1 - 3 6 0 7 

J o l i v e t Y , P i r e a u x J C , D i z e n g r e m e l P ( 1 9 9 0 ) C h a n g e s i n p r o p e r t i e s o f b a r l e y l e a f m i t o c h o n d r i a 
i s o l a t e d f r o m N a C l - t r e a t e d p l a n t s . P l a n t P h y s i o l 9 4 : 6 4 1 - 6 4 6 

J o n e s A ( 2 0 0 0 ) D o e s t h e p l a n t m i t o c h o n d r i o n i n t e g r a t e c e l l u l a r s t r e s s a n d r e g u l a t e p r o g r a m m e d 
c e l l d e a t h ? T r e n d s P l a n t S c i 5 : 2 2 5 - 2 3 0 

J o s e p h B , J i n i D ( 2 0 1 0 ) S a l i n i t y i n d u c e d p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n p l a n t s : c h a l l e n g e s a n d o p p o r 
t u n i t i e s f o r s a l t - t o l e r a n t p l a n t s . J P l a n t S c i 5 : 3 7 6 - 3 9 0 

K a m a d a - N o b u s a d a T , H a y a s h i M , F u k a z a w a M e t a l ( 2 0 0 8 ) A p u t a t i v e p e r o x i s o m a l p o l y a m i n e 
o x i d a s e AtPA04 i s i n v o l v e d i n p o l y a m i n e c a t a b o l i s m i n Arabidopsis thaliana. P l a n t C e l l 
P h y s i o l 4 9 : 1 2 7 2 - 1 2 8 2 

K a t o H , T a k e m o t o D , K a w a k i t a K ( 2 0 1 2 ) P r o t e o m i c a n a l y s i s o f S - n i t r o s y l a t e d p r o t e i n s i n p o t a t o 
p l a n t . P h y s i o l P l a n t 1 4 8 : 3 7 1 - 3 8 6 

K e y s t e r M , K l e i n A , L u d i d i N ( 2 0 1 2 ) C a s p a s e - l i k e e n z y m a t i c a c t i v i t y a n d t h e a s c o r b a t e - g l u -
t a t h i o n e c y c l e p a r t i c i p a t e i n s a l t s t r e s s t o l e r a n c e o f m a i z e c o n f e r r e d b y e x o g e n o u s l y a p p l i e d 
n i t r i c o x i d e . P l a n t S i g B e h a v 7 : 3 4 9 - 3 6 0 

K h a n N , S i d d i q u i M , M o h a m m a d M H F , N a e e m M ( 2 0 1 2 ) I n t e r a c t i v e r o l e o f n i t r i c o x i d e a n d c a l 
c i u m c h l o r i d e i n e n h a n c i n g t o l e r a n c e t o s a l t s t r e s s . N i t r i c O x i d e 2 7 : 2 1 0 - 2 1 8 

K i l i a n J , W h i t e h e a d D , H o r a k J e t a l ( 2 0 0 7 ) T h e A t G e n E x p r e s s g l o b a l s t r e s s e x p r e s s i o n d a t a 
s e t : p r o t o c o l s e v a l u a t i o n a n d m o d e l d a t a a n a l y s i s o f U V - B l i g h t d r o u g h t a n d c o l d s t r e s s 
r e s p o n s e s . P l a n t J 5 0 : 3 4 7 - 3 6 3 

K i m H R , L e e G H , H a K C e t a l ( 2 0 0 8 ) B a x I n h i b i t o r - 1 i s a p H - d e p e n d e n t r e g u l a t o r o f C a 2 + c h a n 
n e l a c t i v i t y i n t h e e n d o p l a s m i c r e t i c u l u m . J B i o l C h e m 2 8 3 : 1 5 9 4 6 - 1 5 9 5 5 

Kovács J , P o o r P , S z e p e s i A , T a r i I ( 2 0 1 2 ) S a l t s t r e s s i n d u c e d c y s t e i n e p r o t e a s e a c t i v i t i e s d u r i n g 
p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n t o m a t o . I n : R e n n e n b e r g H , R e s k i R ( e d s ) B o o k o f a b s t r a c t s , P l a n t 
b i o l o g y c o n g r e s s f r e i b u r g 2 0 1 2 . F E S P B a n d E P S O , F r e i b u r g , G e r m a n y , p 3 6 5 

K r o e m e r G , G a l l u z z i L , B r e n n e r C ( 2 0 0 7 ) M i t o c h o n d r i a l m e m b r a n e p e r m e a b i l i z a t i o n i n c e l l 
d e a t h . P h y s i o l R e v 8 7 : 9 9 - 1 6 3 

L a m a t t i n a L , García-Mata C , G r a z i a n o M , P a g n u s s a t G ( 2 0 0 3 ) N i t r i c o x i d e : t h e v e r s a t i l i t y o f a n 
e x t e n s i v e s i g n a l m o l e c u l e . A n n u R e v P l a n t B i o l 5 4 : 1 0 9 - 1 3 6 

L a m o t t e O , C o u r t o i s C , B a m a v o n L e t a l ( 2 0 0 5 ) N i t r i c o x i d e i n p l a n t s : t h e b i o s y n t h e s i s a n d c e l l 
s i g n a l l i n g p r o p e r t i e s o f a f a s c i n a t i n g m o l e c u l e . P l a n t a 2 2 1 : 1 - 4 

L a m b e r s H ( 2 0 0 3 ) I n t r o d u c t i o n , d r y l a n d s a l i n i t y : a k e y e n v i r o n m e n t a l i s s u e i n s o u t h e r n A u s t r a l i a . 
P l a n t S o i l 2 5 7 : 5 - 7 

L i S R , W h o r t o n A ( 2 0 0 3 ) R e g u l a t i o n o f p r o t e i n t y r o s i n e p h o s p h a t a s e I B i n i n t a c t c e l l s b y 
S - n i t r o s o t h i o l s . A r c h B i o c h e m B i o p h y s 4 1 0 : 2 6 9 - 2 7 9 

L i Q Y , N i u H B , Y i n J e t a l ( 2 0 0 8 ) P r o t e c t i v e r o l e o f e x o g e n o u s n i t r i c o x i d e a g a i n s t o x i d a t i v e -
s t r e s s i n d u c e d b y s a l t s t r e s s i n b a r l e y (Hordeum vulgare). C o l l o i d s S u r f B B i o i n t e r f a c e s 
6 5 : 2 2 0 - 2 2 5 

L i n J , W a n g Y , W a n g G ( 2 0 0 6 ) S a l t s t r e s s - i n d u c e d p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n t o b a c c o p r o t o p l a s t s 
i s m e d i a t e d b y r e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s a n d m i t o c h o n d r i a l p e r m e a b i l i t y t r a n s i t i o n p o r e s t a 
t u s . J P l a n t P h y s i o l 1 6 3 : 7 3 1 - 7 3 9 

L i n Y , L i u Z , S h i Q e t a l ( 2 0 1 2 a ) E x o g e n o u s n i t r i c o x i d e ( N O ) i n c r e a s e d a n t i o x i d a n t c a p a c i t y o f 
c u c u m b e r h y p o c o t y l a n d r a d i c l e u n d e r s a l t s t r e s s . S c i H o r t 1 4 2 : 1 1 8 - 1 2 7 

L i n A , W a n g Y , T a n g J e t a l ( 2 0 1 2 b ) N i t r i c o x i d e a n d p r o t e i n 5 - n i t r o s y l a t i o n a r e i n t e g r a l t o h y d r o 
g e n p e r o x i d e - i n d u c e d l e a f c e l l d e a t h i n r i c e . P l a n t P h y s i o l 1 5 8 : 4 5 1 - 4 6 4 

L i u Y , W u R , W a n Q e t a l ( 2 0 0 7 ) G l u c o s e - 6 - p h o s p h a t e d e h y d r o g e n a s e p l a y s a p i v o t a l r o l e i n 
n i t r i c o x i d e - i n v o l v e d d e f e n s e a g a i n s t o x i d a t i v e s t r e s s u n d e r s a l t s t r e s s i n r e d k i d n e y b e a n 
r o o t s . P l a n t C e l l P h y s i o l 4 8 : 5 1 1 - 5 2 2 

López-Carrión A I , C a s t e l l a n o R , R o s a l e s M A e t a l ( 2 0 0 8 ) R o l e o f n i t r i c o x i d e u n d e r s a l i n e 
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L o z a n o - J u s t e J , C o l o m - M o r e n o R , León J ( 2 0 1 1 ) In vivo p r o t e i n t y r o s i n e n i t r a t i o n i n Arabidopsis 
thaliana. J E x p B o t 6 2 : 3 5 0 1 - 3 5 1 7 

M e h t a P , J a j o o A , M a t h u r S , B h a r t i S ( 2 0 1 0 ) C h l o r o p h y l l a fluorescence s t u d y r e v e a l i n g e f f e c t s : 
o f h i g h s a l t s t r e s s o n p h o t o s y s t e m I I i n w h e a t l e a v e s . P l a n t P h y s i o l B i o c h e m 4 8 : 1 6 - 2 0 

M i l l e r G , S u z u k i N , C i f t c i - Y i h n a z S , M i t t l e r R ( 2 0 1 0 ) R e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s h o m e o s t a s i s a n d 
s i g n a l l i n g d u r i n g d r o u g h t a n d s a l i n i t y s t r e s s e s . P l a n t C e l l E n v i r o n 3 3 : 4 5 3 - 4 6 7 

M o r e a u M , L e e G I , W a n g Y e t a l ( 2 0 0 8 ) A t N O S / A t N O A 1 i s a f u n c t i o n a l Arabidopsis thaliana 
c G T P a s e a n d n o t a n i t r i c - o x i d e s y n t h a s e . J B i o l C h e m 2 8 3 : 3 2 9 5 7 - 3 2 9 6 7 

M o r e a u M , L i n d e r m a y r C , D u r n e r J , K l e s s i g D F ( 2 0 1 0 ) N O s y n t h e s i s a n d s i g n a l i n g i n p l a n t s -
w h e r e d o w e s t a n d ? P h y s i o l P l a n t 1 3 8 : 3 7 2 - 3 8 3 

M o s c h o u P R P a s c h a l i d i s K A , D e l i s I D e t a l ( 2 0 0 8 ) S p e r m i d i n e e x o d u s a n d o x i d a t i o n i n t h e 
a p o p l a s t i n d u c e d b y a b i o t i c s t r e s s i s r e s p o n s i b l e f o r H 2 O 2 s i g n a t u r e s t h a t d i r e c t t o l e r a n c e 
r e s p o n s e s i n t o b a c c o . P l a n t C e l l O n l i n e 2 0 : 1 7 0 8 - 1 7 2 4 

M u l a u d z i T , L u d i d i N , R u z v i d z o O e t a l ( 2 0 1 1 ) I d e n t i f i c a t i o n o f a n o v e l Arabidopsis thali
ana n i t r i c o x i d e - b i n d i n g m o l e c u l e w i t h g u a n y l a t e c y c l a s e a c t i v i t y i n v i t r o . F E B S L e t t 
5 8 5 : 2 6 9 3 - 2 6 9 7 

M u n n s R ( 2 0 0 2 ) C o m p a r a t i v e p h y s i o l o g y o f s a l t a n d w a t e r s t r e s s . P l a n t , C e l l E n v i r o n 2 5 : 2 3 9 - 2 5 0 
M u n n s R , T e s t e r M ( 2 0 0 8 ) M e c h a n i s m s o f s a l i n i t y t o l e r a n c e . A n n R e v P l a n t B i o i 5 9 : 6 5 1 - 6 8 1 
M u r L A J , Mandón J , P e r s i j n S e t a l ( 2 0 1 3 ) N i t r i c o x i d e i n p l a n t s : a n a s s e s s m e n t o f t h e c u r r e n t 

s t a t e o f k n o w l e d g e . A o B P l a n t s 5 . d o i : 1 0 . 1 0 9 3 / a o b p l a / p l s 0 5 2 
N e i l l S J , D e s i k a n R , H a n c o c k J T ( 2 0 0 3 ) N i t r i c o x i d e s i g n a l l i n g i n p l a n t s . N e w P h y t o l 1 5 9 : 1 1 - 3 5 
P a l m i e r i M C , S e l l S , H u a n g X e t a l ( 2 0 0 8 ) N i t r i c o x i d e - r e s p o n s i v e g e n e s a n d p r o m o t e r s i n 

Arabidopsis thaliana: a b i o i n f o r m a t i c s a p p r o a c h . J E x p B o t 5 9 : 1 7 7 - 1 8 6 
P a r a n i M , R u d r a b h a t l a S , M y e r s R e t a l ( 2 0 0 4 ) M i c r o a r r a y a n a l y s i s o f n i t r i c o x i d e r e s p o n s i v e 

t r a n s c r i p t s i n Arabidopsis. P l a n t B i o t e c h J 2 : 3 5 9 - 3 6 6 
P a r d o J M , C u b e r o B , L e i d i E O , Q u i n t e r o F J ( 2 0 0 6 ) A l k a l i c a t i o n e x c h a n g e r s : r o l e s i n c e l l u l a r 

h o m e o s t a s i s a n d s t r e s s t o l e r a n c e . J E x p B o t 5 7 : 1 1 8 1 - 1 1 9 9 
P o o r P , T a r i I ( 2 0 1 1 ) E t h y l e n e - r e g u l a t e d r e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s a n d n i t r i c o x i d e u n d e r s a l t s t r e s s 

i n t o m a t o c e l l s u s p e n s i o n c u l t u r e . A c t a B i o l S z e g e d 5 5 : 1 4 3 - 1 4 6 
P o o r P , Szopkó D , T a r i I ( 2 0 1 2 ) I o n i c h o m e o s t a s i s d i s t u r b a n c e i s i n v o l v e d i n t o m a t o c e l l d e a t h 

i n d u c e d b y N a C l a n d s a l i c y l i c a c i d . I n V i t r o C e l l D e v B i o l - P l a n t 4 8 : 3 7 7 - 3 8 2 
P o o r P , Kovács J , Szopkó D , T a r i I ( 2 0 1 3 ) E t h y l e n e s i g n a l i n g i n s a l t s t r e s s a n d s a l i c y l i c a c i d -

i n d u c e d p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n t o m a t o s u s p e n s i o n c e l l s . P r o t o p l a s m a 2 5 0 : 2 7 3 - 2 8 4 
R a b i e G H , A l m a d i n i A M ( 2 0 0 5 ) R o l e o f b i o i n o c u l a n t s i n d e v e l o p m e n t o f s a l t - t o l e r a n c e o f Vicia 

faba p l a n t s u n d e r s a l i n i t y s t r e s s . A f r i c a n J B i o t e c h 4 : 2 1 0 - 2 2 2 
R e a p e T J , M c C a b e P F ( 2 0 1 0 ) A p o p t o t i c - l i k e r e g u l a t i o n o f p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n p l a n t s . 

A p o p t o s i s 1 5 : 2 4 9 - 2 5 6 
R e y n a e r t N L , C k l e s s K , K o r n S H e t a l ( 2 0 0 4 ) N i t r i c o x i d e r e p r e s s e s i n h i b i t o r y KB k i n a s e t h r o u g h 

S - n i t r o s y l a t i o n . P r o c N a t A c a d S c i U S A 1 0 1 ( 2 4 ) : 8 9 4 5 - 8 9 5 0 
R h o d e s D , N a d o l s k a - O r c z y k A , R i c h P J ( 2 0 0 4 ) S a l i n i t y , o s m o l y t e s a n d c o m p a t i b l e s o l u t e s . I n : 

L a u c h l i A , L i i t t i g e U ( e d s ) S a l i n i t y : e n v i r o n m e n t - p l a n t s - m o l e c u l e s . S p r i n g e r , N e t h e r l a n d s , 
p p 1 8 1 - 2 0 4 

R o m e r o - P u e r t a s M C , C a m p o s t r i n i N , M a t t e A e t a l ( 2 0 0 7 ) 5 - n i t r o s y l a t i o n o f p e r o x i r e d o x i n I I E 
p r o m o t e s p e r o x y n i t r i t e - m e d i a t e d t y r o s i n e n i t r a t i o n . P l a n t C e l l 1 9 : 4 1 2 0 - 4 1 3 0 

Rúan H , S h e n W , Y e M , X u L ( 2 0 0 2 ) P r o t e c t i v e e f f e c t s o f n i t r i c o x i d e o n s a l t s t r e s s - i n d u c e d 
o x i d a t i v e d a m a g e t o w h e a t (Triticum aestivum L . ) l e a v e s . C h i n e s e S c i B u l l e t i n 4 7 : 6 7 7 - 6 8 1 

Rúan H H , S h e n W B , X u L L ( 2 0 0 4 a ) N i t r i c o x i d e m o d u l a t e s t h e a c t i v i t i e s o f p l a s m a m e m b r a n e 
H + - A T P a s e a n d P P a s e i n w h e a t s e e d l i n g r o o t s a n d p r o m o t e s t h e s a l t t o l e r a n c e a g a i n s t s a l t 
s t r e s s . A c t a Botánica Sínica 4 6 : 4 1 5 — 4 2 2 

Rúan H H , S h e n W B , X u L L ( 2 0 0 4 b ) N i t r i c o x i d e i n v o l v e d i n t h e a b s c i s i c a c i d i n d u c e d p r o l i n e 
a c c u m u l a t i o n i n w h e a t s e e d l i n g l e a v e s u n d e r s a l t s t r e s s . A c t a Botánica S i n i c a 4 6 : 1 3 0 7 - 1 3 1 5 

S a n g J , J i a n g M , L i n F e t a l ( 2 0 0 8 ) N i t r i c o x i d e r e d u c e s h y d r o g e n p e r o x i d e a c c u m u l a t i o n 
i n v o l v e d i n w a t e r s t r e s s - i n d u c e d s u b c e l l u l a r a n t i - o x i d a n t d e f e n s e i n m a i z e p l a n t s . J I n t e g 
P l a n t R¡r,l l _ ? ¿ n 
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S h a b a l a S ( 2 0 0 9 ) S a l i n i t y a n d p r o g r a m m e d c e l l d e a t h : u n r a v e l l i n g m e c h a n i s m s f o r i o n s p e c i f i c 
s i g n a l l i n g . J E x p B o t a n y 6 0 : 7 0 9 - 7 1 2 

S h e o k a n d S , K u m a r i A , S a w h n e y V ( 2 0 0 8 ) E f f e c t o f n i t r i c o x i d e a n d p u t r e s c i n e o n a n t i o x i d a t i v e 
r e s p o n s e s u n d e r N a C I s t r e s s i n c h i c k p e a p l a n t s . P h y s i o l M o l B i o l P l a n t s 1 4 : 3 5 5 - 3 6 2 

S h e o k a n d S , B h a n k a r V , S a w h n e y V ( 2 0 1 0 ) A m e l i o r a t i v e e f f e c t o f e x o g e n o u s n i t r i c o x i d e o n o x i 
d a t i v e m e t a b o l i s m i n N a C I t r e a t e d c h i c k p e a p l a n t s . B r a z J P l a n t P h y s i o l 2 2 : 8 1 - 9 0 

S h i Q , D i n g F , W a n g X , W e i M ( 2 0 0 7 ) E x o g e n o u s n i t r i c o x i d e p r o t e c t c u c u m b e r r o o t s a g a i n s t 
o x i d a t i v e s t r e s s i n d u c e d b y s a l t s t r e s s . P l a n t P h y s i o l B i o c h e m 4 5 : 5 4 2 - 5 5 0 

S i d d i q u i M H , A l - W h a i b i M H , B a s a l a h M O ( 2 0 1 I ) R o l e o f n i t r i c o x i d e i n t o l e r a n c e o f p l a n t s t o 
a b i o t i c s t r e s s . P r o t o p l a s m a 2 4 8 : 4 4 7 ^ 1 5 5 

S i e g a l S M , C h e n J , K o t t e n m e y e r W e t a l ( 1 9 8 2 ) R e d u c t i o n i n p e r o x i d a s e i n Cucumis, Brassica 
a n d o t h e r s e e d l i n g s c u l t u r e d i n s a l i n e w a t e r s . P h y t o c h e m 2 1 : 5 3 9 - 5 4 2 

S i m a e i M , K h a v a r i - N e j a d R A , S a a d a t m a n d S e t a l ( 2 0 1 1 ) E f f e c t s o f s a l i c y l i c a c i d a n d n i t r i c 
o x i d e o n a n t i o x i d a n t c a p a c i t y a n d p r o l i n e a c c u m u l a t i o n i n Glycine max L . t r e a t e d w i t h N a C I 
s a l i n i t y . A f r J A g r i c R e s 6 : 3 7 7 5 - 3 7 8 2 

S m i t h C A , M e l i n o V J , S w e e t m a n C , S o o l e K L ( 2 0 0 9 ) M a n i p u l a t i o n o f a l t e r n a t i v e o x i d a s e c a n 
i n f l u e n c e s a l t t o l e r a n c e i n Arabidopsis thaliana. P h y s i o l P l a n t 1 3 7 ( 4 ) : 4 5 9 - 4 7 2 

S p o e l S H , T a d a Y , L o a k e G J ( 2 0 1 0 ) P o s t - t r a n s l a t i o n a l p r o t e i n m o d i f i c a t i o n a s a t o o l f o r t r a n s c r i p 
t i o n r e p r o g r a m m i n g . N e w P h y t o l 1 8 6 : 3 3 3 - 3 3 9 

S o n g J , S h i G , X i n g S e t a l ( 2 0 0 9 ) E f f e c t s o f n i t r i c o x i d e a n d n i t r o g e n o n s e e d l i n g e m e r g e n c e , 
i o n a c c u m u l a t i o n , a n d s e e d l i n g g r o w t h u n d e r s a l i n i t y i n t h e e u h a l o p h y t e Suaeda salsa. 
J P l a n t N u t r S o i l S c i 1 7 2 : 5 4 4 - 5 4 9 

S u m b a y e v V V ( 2 0 0 3 ) S - n i t r o s y l a t i o n o f t h i o r e d o x i n m e d i a t e s a c t i v a t i o n o f a p o p t o s i s s i g n a l - r e g u 
l a t i n g k i n a s e 1 . A r c h B i o c h e m B i o p h y s 4 1 5 : 1 3 3 - 1 3 6 

S u n J , L i L , L i u M e t a l ( 2 0 1 0 ) H y d r o g e n p e r o x i d e a n d n i t r i c o x i d e m e d i a t e K + / N a + h o m e o s t a s i s 
a n d a n t i o x i d a n t d e f e n s e i n N a C I - s t r e s s e d c a l l u s c e l l s o f t w o c o n t r a s t i n g p o p l a r s . P l a n t C e l l 
T i s s O r g C u l 1 0 3 : 2 0 5 - 2 1 5 

T a n o u G , J o b C , R a j j o u L e t a l ( 2 0 0 9 ) P r o t e o m i c s r e v e a l s t h e o v e r l a p p i n g r o l e s o f h y d r o g e n p e r 
o x i d e a n d n i t r i c o x i d e i n t h e a c c l i m a t i o n o f c i t r u s p l a n t s t o s a l i n i t y . P l a n t J 6 0 : 7 9 5 - 8 0 4 

T a n o u G , F i l i p p o u P , B e l g h a z i M e t a l ( 2 0 1 2 ) O x i d a t i v e a n d n i t r o s a t i v e - b a s e d s i g n a l i n g a n d a s s o 
c i a t e d p o s t - t r a n s l a t i o n a l m o d i f i c a t i o n s o r c h e s t r a t e t h e a c c l i m a t i o n o f c i t r u s p l a n t s t o s a l i n i t y 
s t r e s s . P l a n t J 7 2 : 5 8 5 - 5 9 9 

T a y l o r N L , T a n Y F , J a c o b y R P , M i l l a r A H ( 2 0 0 9 ) A b i o t i c e n v i r o n m e n t a l s t r e s s i n d u c e d c h a n g e s 
i n t h e Arabidopsis thaliana c h l o r o p l a s t , m i t o c h o n d r i a a n d p e r o x i s o m e p r o t e o m e s . J P r o t e o m 
7 2 : 3 6 7 - 3 7 8 

U c h i d a A , J a g e n d o r f A T , H i b i n o T e t a l ( 2 0 0 2 ) E f f e c t s o f h y d r o g e n p e r o x i d e a n d n i t r i c o x i d e o n 
b o t h s a l t a n d h e a t s t r e s s t o l e r a n c e i n r i c e . P l a n t S c i 1 6 3 : 5 1 5 - 5 2 3 

V a l d e r r a m a R , C o r p a s F J , C a r r e r a s A e t a l ( 2 0 0 7 ) N i t r o s a t i v e s t r e s s i n p l a n t s . F E B S L e t t 
5 8 1 : 4 5 3 ^ t 6 1 

V a n B r e u s e g e m F , D a t J F ( 2 0 0 6 ) R e a c t i v e o x y g e n s p e c i e s i n p l a n t c e l l d e a t h . P l a n t P h y s i o l 
1 4 1 : 3 8 4 - 3 9 0 

V a n d e l l e E , D e l l e d o n n e M ( 2 0 1 1 ) P e r o x y n i t r i t e f o r m a t i o n a n d f u n c t i o n i n p l a n t s . P l a n t S c i 
1 8 1 : 5 3 4 - 5 3 9 

v a n D o o m W G ( 2 0 0 5 ) P l a n t p r o g r a m m e d c e l l d e a t h a n d t h e p o i n t o f n o r e t u r n . T r e n d s i n P l a n t 
S c i 1 0 : 4 7 8 - 4 8 3 

v a n D o o m W G , W o l t e r i n g E J ( 2 0 0 5 ) M a n y w a y s t o e x i t ? C e l l d e a t h c a t e g o r i e s i n p l a n t s . T r e n d s 
P l a n t S c i 1 0 : 1 1 7 - 1 2 2 

v a n D o o m W G ( 2 0 1 1 ) C l a s s e s o f p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n p l a n t s , c o m p a r e d t o t h o s e i n a n i m a l s . 
J E x p B o t 6 2 : 4 7 4 9 - 4 7 6 1 

V i a n e l l o A , Z a n c a n i M , P e r e s s o n C e t a l ( 2 0 0 7 ) P l a n t m i t o c h o n d r i a l p a t h w a y l e a d i n g t o p r o 
g r a m m e d c e l l d e a t h . P h y s i o l P l a n t 1 2 9 : 2 4 2 - 2 5 2 

V i t a l S A , F o w l e r R W , V i r g e n A e t a l ( 2 0 0 8 ) O p p o s i n g r o l e s f o r s u p e r o x i d e a n d n i t r i c o x i d e i n 
t h e N a C I s t r e s s - i n d u c e d u p r e g u l a t i o n o f a n t i o x i d a n t e n z y m e a c t i v i t y i n c o t t o n c a l l u s t i s s u e . 
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V i t e c e k J , W i i n s c h o v a A , P e t r e k J e t a l ( 2 0 0 7 ) C e l l d e a t h i n d u c e d b y s o d i u m n i t r o p r u s s i d e a n d 
h y d r o g e n p e r o x i d e i n t o b a c c o B Y - 2 c e l l s u s p e n s i o n . B i o l P l a n t 5 1 : 4 7 2 — 4 7 9 

W a n g H , L i a n g X , W a n Q , W a n g X , B i Y ( 2 0 0 9 ) E t h y l e n e a n d n i t r i c o x i d e a r e i n v o l v e d i n m a i n 
t a i n i n g i o n h o m e o s t a s i s i n Arabidopsis c a l l u s u n d e r s a l t s t r e s s . P l a n t a 2 3 0 ( 2 ) : 2 9 3 - 3 0 7 

W a n g J , L i X , L i u Y , Z h a o X ( 2 0 1 0 a ) S a l t s t r e s s i n d u c e s p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n Thellungiella 
Imlophila s u s p e n s i o n - c u l t u r e d c e l l s . J P l a n t P h y s i o l 1 6 7 : 1 1 4 5 - 1 1 5 1 

W a n g Y , C h e n C , L o a k e G J , C h u C ( 2 0 1 0 b ) N i t r i c o x i d e : p r o m o t e r o r s u p p r e s s o r o f p r o g r a m m e d 
c e l l d e a t h ? P r o t e i n C e l l 1 : 1 3 3 - 1 4 2 

W a n g H , L i a n g X , H u a n g J e t a l ( 2 0 1 0 c ) I n v o l v e m e n t o f e t h y l e n e a n d h y d r o g e n p e r o x i d e i n 
i n d u c t i o n o f a l t e r n a t i v e r e s p i r a t o r y p a t h w a y i n s a l t - t r e a t e d Andridopsis c a l l u s e s . P l a n t C e l l 
P h y s i o l 5 1 : 1 7 5 4 - 1 7 6 5 

W a n g Y , L i n A , L o a k e G J , C h u C ( 2 0 1 3 ) H 2 0 2 - i n d u c e d l e a f c e l l d e a t h a n d t h e c r o s s t a l k o f r e a c 
t i v e n i t r i c / o x y g e n s p e c i e s . J I n t e g P l a n t B i o l 5 5 : 2 0 2 - 2 0 8 

W e n d e h e n n e D , D u r n e r J , K l e s s i g D F ( 2 0 0 4 ) N i t r i c o x i d e : a n e w p l a y e r i n p l a n t s i g n a l l i n g a n d : 
d e f e n c e r e s p o n s e s . C u r r O p i n P l a n t B i o l 7 : 4 4 9 - 4 5 5 

W i m a l a s e k e r a R , T e b a r t z F , S c h e r e r G F ( 2 0 1 I ) P o l y a m i n e s , p o l y a m i n e o x i d a s e s a n d n i t r i c o x i d e 
i n d e v e l o p m e n t , a b i o t i c a n d b i o t i c s t r e s s e s . P l a n t S c i 1 8 1 : 5 9 3 - 6 0 3 

W o l t e r i n g E J ( 2 0 1 0 ) D e a t h p r o t e a s e s : a l i v e a n d k i c k i n g . T r e n d s P l a n t S c i 1 5 : 1 8 5 - 1 8 8 
W u X X , D i n g H D , C h e n J L e t a l ( 2 0 1 0 ) A t t e n u a t i o n o f s a l t - i n d u c e d c h a n g e s i n p h o t o s y n t h e s i s 

b y e x o g e n o u s n i t r i c o x i d e i n t o m a t o (Lycopersicon esculentum M i l l . L . ) s e e d l i n g s . A f r i c a n J 
B i o t e c h 9 : 7 8 3 7 - 7 8 4 6 

W u X , Z h u W , Z h a n g H e t a l ( 2 0 1 1 ) E x o g e n o u s n i t r i c o x i d e p r o t e c t s a g a i n s t s a l t - i n d u c e d o x i 
d a t i v e s t r e s s i n t h e l e a v e s f r o m t w o g e n o t y p e s o f t o m a t o (Lycopersicom esculentum M i l l . ) . 
A c t a P h y s i o l P l a n t 3 3 : 1 1 9 9 - 1 2 0 9 

X i e Y , L i n g T , H a n Y e t a l ( 2 0 0 8 ) C a r b o n m o n o x i d e e n h a n c e s s a l t t o l e r a n c e b y n i t r i c o x i d e -
m e d i a t e d m a i n t e n a n c e o f i o n h o m e o s t a s i s a n d u p - r e g u l a t i o n o f a n t i o x i d a n t d e f e n c e i n w h e a t 
s e e d l i n g r o o t s . P l a n t C e l l E n v i r o n 3 1 : 1 8 6 4 - l 8 8 1 

X u J , Y i n H , Y a n g L e t a l ( 2 0 1 l a ) D i f f e r e n t i a l s a l t t o l e r a n c e i n s e e d l i n g s d e r i v e d f r o m d i m o r p h i c 
s e e d s o f Atriplex centralasiatica: f r o m p h y s i o l o g y t o m o l e c u l a r a n a l y s i s . P l a n t a 2 3 3 : 8 5 9 - 8 7 1 

X u S , L o u T , Z h a o N e t a l ( 2 0 1 l b ) P r e s o a k i n g w i t h h e m i n i m p r o v e s s a l i n i t y t o l e r a n c e d u r i n g 
w h e a t s e e d g e r m i n a t i o n . A c t a P h y s i o l P l a n t 3 3 : 1 1 7 3 - 1 1 8 3 

Y a m a g u c h i K , T a k a h a s h i Y , B e r b e r i c h T e t a l ( 2 0 0 6 ) T h e p o l y a m i n e s p e r m i n e p r o t e c t s a g a i n s t 
h i g h s a l t s t r e s s i n Arabidopsis thaliana. F E B S L e t t 5 8 0 : 6 7 8 3 - 6 7 8 8 

Y a m a s a k i H , S a k i h a m a Y ( 2 0 0 0 ) S i m u l t a n e o u s p r o d u c t i o n o f n i t r i c o x i d e a n d p e r o x y n i t r i t e b y 
p l a n t n i t r a t e r e d u c t a s e : in vitro e v i d e n c e f o r t h e N R - d e p e n d e n t f o r m a t i o n o f a c t i v e n i t r o g e n 
s p e c i e s . F E B S L e t t 4 6 8 : 8 9 - 9 2 

Y a m a s a k i H , S h i i n o j i H , O h s h i r o Y , S a k i h a m a Y ( 2 0 0 1 ) I n h i b i t o r y e f f e c t s o f n i t r i c o x i d e o n o x i 
d a t i v e p h o s p h o r y l a t i o n i n p l a n t m i t o c h o n d r i a . N i t r i c O x i d e 5 : 2 6 1 - 2 7 0 

Y a n g Y , X u S , A n L , C h e n N ( 2 0 0 7 ) N A D P H o x i d a s e - d e p e n d e n t h y d r o g e n p e r o x i d e p r o d u c 
t i o n i n d u c e d b y s a l i n i t y s t r e s s m a y b e i n v o l v e d i n t h e r e g u l a t i o n o f t o t a l c a l c i u m i n r o o t s o f 
w h e a t . J P l a n t P h y s i o l 1 6 4 : 1 4 2 9 - 1 4 3 5 

Y a n g Y , W e i X , S h i R e t a l ( 2 0 1 0 ) S a l i n i t y - i n d u c e d p h y s i o l o g i c a l m o d i f i c a t i o n i n t h e c a l l u s f r o m 
h a l o p h y t e Nitraria tangutorum B o b r . J P l a n t G r o w t h R e g 2 9 : 4 6 5 - 4 7 6 

Y o d a H , H i r o i Y , S a n o H ( 2 0 0 6 ) P o l y a m i n e o x i d a s e i s o n e o f t h e k e y e l e m e n t s f o r o x i d a t i v e b u r s t 
t o i n d u c e p r o g r a m m e d c e l l d e a t h i n t o b a c c o c u l t u r e d c e l l s . P l a n t P h y s i o l 1 4 2 : 1 9 3 - 2 0 6 

Y u n B W , F e e c h a n A , Y i n M e t a l ( 2 0 1 1 ) 5 - n i t r o s y l a t i o n o f N A D P H o x i d a s e r e g u l a t e s c e l l d e a t h 
i n p l a n t i m m u n i t y . N a t u r e 4 7 8 : 2 6 4 - 2 6 8 

Z a g o E , M o r s a S , D a t J e t a l ( 2 0 0 6 ) N i t r i c o x i d e - a n d h y d r o g e n p e r o x i d e - r e s p o n s i v e g e n e r e g u l a 
t i o n d u r i n g c e l l d e a t h i n d u c t i o n i n t o b a c c o . P l a n t P h y s i o l 1 4 1 : 4 - 0 1 — 4 1 1 

Z h a n g Y , W a n g L , L i u Y e t a l ( 2 0 0 6 ) N i t r i c o x i d e e n h a n c e s s a l t t o l e r a n c e i n m a i z e s e e d l i n g s 
t h r o u g h i n c r e a s i n g a c t i v i t i e s o f p r o t o n - p u m p a n d N a + / H + a n t i p o r t i n t h e t o n o p l a s t . P l a n t a 
2 2 4 : 5 4 5 - 5 5 5 

Z h a n g F , W a n g Y , Y a n g Y e t a l ( 2 0 0 7 ) I n v o l v e m e n t o f h y d r o g e n p e r o x i d e a n d n i t r i c o x i d e i n s a l t 
i Y , i , ; P f o n ^ a t l r A — n 1..- / n i „ „ . r^. .n r? — : on.-r-rc- n a r 
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Z h a n g B , W a n g H , W a n g R Z h a n g H ( 2 0 1 0 ) I n v o l v e m e n t o f n i t r i c o x i d e s y n t h a s e - d e p e n d e t i t 
n i t r i c o x i d e a n d e x o g e n o u s n i t r i c o x i d e i n a l l e v i a t i n g N a C l i n d u c e d o s m o t i c a n d o x i d a t i v e 
s t r e s s i n Arabidopsis thallana. A f r i c a n J A g r i c R e s 5 : 1 7 1 3 - 1 7 2 1 

Z h a o L , Z h a n g F , G u o J e t a l ( 2 0 0 4 ) N i t r i c o x i d e f u n c t i o n s a s a s i g n a l i n s a l t r e s i s t a n c e i n t h e c a l 
l u s e s f r o m t w o e c o t y p e s o f r e e d . P l a n t P h y s i o l 1 3 4 : 8 4 9 - 8 5 7 

Z h a o M G , T i a n Q Y , Z h a n g W H ( 2 0 0 7 a ) N i t r i c o x i d e s y n t h a s e - d e p e n d e n t n i t r i c o x i d e p r o d u c t i o n 
i s a s s o c i a t e d w i t h s a l t t o l e r a n c e i n A r a b i d o p s i s . P l a n t P h y s i o l 1 4 4 : 2 0 6 - 2 1 7 

Z h a o M , Z h a o X , W u Y , Z h a n g L ( 2 0 0 7 b ) E n h a n c e d s e n s i t i v i t y t o o x i d a t i v e s t r e s s i n a n 
Arabidopsis n i t r i c o x i d e s y n t h a s e m u t a n t . J P l a n t P h y s i o l 1 6 4 ( 6 ) : 7 3 7 - 7 4 5 

Z h e n g C , J i a n g D , L i u F e t a l ( 2 0 0 9 ) E x o g e n o u s n i t r i c o x i d e i m p r o v e s s e e d g e r m i n a t i o n i n 
w h e a t a g a i n s t m i t o c h o n d r i a l o x i d a t i v e d a m a g e i n d u c e d b y h i g h s a l i n i t y . E n v i r o n E x p B o t 
6 7 : 2 2 2 - 2 2 7 

Z e n g C L , L i u L , W a n g B R e t a l ( 2 0 1 1 ) P h y s i o l o g i c a l e f f e c t s o f e x o g e n o u s n i t r i c o x i d e o n 
Brassica juncea s e e d l i n g s u n d e r N a C l s t r e s s . B i o l P l a n t a r u m 5 5 : 3 4 5 - 3 4 8 

Z h u J K ( 2 0 0 2 ) S a l t a n d d r o u g h t s t r e s s s i g n a l t r a n s d u c t i o n i n p l a n t s . A n n u R e v P l a n t B i o l 
5 3 : 2 4 7 - 2 7 3 

Z h u J K ( 2 0 0 3 ) R e g u l a t i o n o f i o n h o m e o s t a s i s u n d e r s a l t s t r e s s . C u r r O p i n P l a n t B i o l 6 : 4 4 1 - 4 4 5 
Z o t t i n i M , F o r m e n t i n E , S c a t t o l i n M e t a l ( 2 0 0 2 ) N i t r i c o x i d e a f f e c t s p l a n t m i t o c h o n d r i a l f u n c 

t i o n a l i t y i n v i v o . F E B S L e t t 5 1 5 : 7 5 - 7 8 


