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化ꎬ被磷酸化的蛋白发挥相应的生理功能ꎮ 近年来ꎬ利用生物技术和基因工程等手段从细胞、分子水平上研究有关蛋白激酶

的抗逆机理ꎬ通过基因沉默、基因过表达等策略提高植物的抗逆性成为国内外抗逆分子生物学与分子育种学研究的热点ꎮ 本

文主要对植物蛋白激酶在介导非生物胁迫和激素信号通路中的作用进行综述ꎬ为进一步研究植物蛋白激酶功能提供有价值
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自 Ｍ. Ａ. Ｌａｗｔｏｎ 等[１] 从四季豆(Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌ￣
ｇａｒｉｓ Ｌ. )中成功克隆出第一个植物蛋白激酶 ＰＶＰＫ￣１
以来ꎬ植物蛋白激酶的研究开始受到关注ꎮ 随后

Ｐ. Ｃ. Ｆｅｒｒｅｉｒａ 等[２] 在拟南芥中发现了一个相似周

期蛋白依赖性蛋白激酶 Ｐ３４ ｃｄｃ２ꎬ且被证实在植物细

胞的有丝分裂过程中起着重要作用ꎮ Ｊ. Ｃ. Ｗａｌｋｅｒ
等[３] 从玉米中成功克隆到一个具有 Ｓ￣结构域的类

受体蛋白激酶 ＺｍＰＫ１ꎬ也是第一个被发现的植物类

受体蛋白激酶ꎮ 近年来ꎬ植物蛋白激酶已成为植物

抗逆分子生物学的研究热点之一ꎮ 植物蛋白激酶被

发现存在于几乎所有植物和植物的各个器官中ꎬ其
在植物信号转导途径中发挥的作用也渐渐被解析ꎬ几
乎参与了植物所有的生长发育、新陈代谢过程ꎬ包括

植物抗逆反应、植物形态发生等生理生化反应ꎮ 例

如ꎬ过表达蛋白激酶基因 ＯｓＭＡＰＫ３３ 可显著提高水稻

对于盐胁迫的敏感性[４]ꎬ过表达富亮氨酸的类受体蛋

白激酶可提高拟南芥的水分利用效率[５]ꎮ 本文总结

了与非生物胁迫相关蛋白激酶的最新研究进展ꎬ为进

一步解析植物抗逆分子机制提供有价值的信息ꎮ

１　 植物蛋白激酶的结构

植物蛋白激酶的结构一般是由催化结构域、调
节结构域和其他结构域构成ꎮ 催化结构域是由

２５０ ~３００ 个氨基酸残基构成ꎬ根据催化结构域中氨

基酸序列同源性可分为 １２ 个功能亚区[６]ꎬ氨基酸序

列高度保守ꎬ折叠起来形成蛋白激酶的核心结构

域[７￣８]ꎮ 催化结构域中某些功能亚区含有保守的氨

基酸序列ꎬ例如Ⅰ亚区包含 ＧｘＧｘｘＧｘＶ 保守序列ꎬ
Ⅵｂ亚区包含 ＨＲＤｘＫｘｘＮ 保守序列ꎬⅧ亚区包含

ＧＴｘｘＹｘＡＰＥ 保守序列(图 １Ａ)ꎮ 通过拟南芥类受体

蛋白激酶家族中部分成员(ＡｔＣＲＫ２、ＡｔＣＲＫ３、ＡｔＲ￣
ＬＫ４、ＡｔＣＲＫ１９ 以及 ＡｔＣＲＫ４０)的氨基酸序列比对发

现ꎬ它们均含有典型的蛋白激酶催化结构中的保守

亚区(图 １Ｂ)ꎮ 其中ꎬⅥ、Ⅷ、Ⅸ亚区保守序列的差异

可区分不同类型的蛋白激酶ꎬ如植物 Ｓｅｒ / Ｔｈｒ 蛋白

激酶和动物 Ｓｅｒ / Ｔｈｒ 蛋白激酶的主要区别在于Ⅵ、
Ⅷ、Ⅸ亚区的保守序列的不同[９]ꎬ而植物 Ｓｅｒ / Ｔｈｒ 蛋
白激酶和植物 Ｔｙｒ 蛋白激酶的差异主要集中在Ⅵ亚

区[１０]ꎮ 当植物蛋白激酶没有活性时ꎬ其全酶由催化

结构域的催化亚基和调节结构域的调节亚基共同构

成四聚体结构ꎮ 当植物体内的调节因子与调节结构

域结合后植物蛋白激酶被激活ꎬ通过把催化亚基暴露

或游离出来磷酸化特定的蛋白底物ꎬ游离的催化亚基

还可进入细胞核内介导相关基因的转录表达[１１]ꎮ

２　 植物蛋白激酶的分类

在植物中ꎬ蛋白激酶的种类和数量很多ꎬ它们的

结构和功能各不相同ꎮ Ｓ. Ｋ. Ｈａｎｋｓ 等[１２] 根据蛋白

激酶催化结构域序列的差异采用进化树分析的方法

将植物蛋白激酶分为 ５ 个类别:(１)ＡＧＣ 类蛋白激

酶:包括蛋白激酶 Ａ(ＰＫＡ)、蛋白激酶 Ｇ(ＰＫＧ)、蛋
白激酶 Ｃ(ＰＫＣ)和核糖体 Ｓ６ 激酶家族ꎻ(２) ＣａＭＫ
类蛋白激酶:包括钙 /钙调蛋白激酶 ( ＣＤＰＫ) 和

ＳＮＦ１ / ＡＭＰ 相关蛋白激酶( ＳｎＲＫ)家族ꎻ(３) ＣＭＧＣ
类蛋白激酶:包括 ＣＤＫ 蛋白激酶、ＭＡＰＫ 蛋白激酶、
ＧＳＫ￣３ 蛋白激酶和 ＣＫＩＩ 蛋白激酶家族ꎻ(４)酪氨酸

蛋白激酶(ＰＴＫ):分为膜受体型和非受体型两种ꎻ
(５)其他蛋白激酶:将其他未划为上面 ４ 种的蛋白

激酶家族归属该类ꎮ 但是根据植物蛋白激酶特异底

物蛋白被磷酸化的氨基酸残基种类的不同ꎬ又可将

其分为其他 ５ 个类别ꎬ即酪氨酸蛋白激酶、组氨酸蛋

白激酶、丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶、色氨酸蛋白激酶

和天冬氨酰基 /谷氨酰基蛋白激酶ꎮ 对蛋白激酶进

行分类有助于了解其生物功能及特性ꎮ

３　 植物蛋白激酶介导旱盐胁迫信号
通路

３􀆰 １　 植物蛋白激酶在改良植物抗逆性方面的作用

干旱胁迫下ꎬ植物叶片水分较少会抑制叶片伸

展ꎬ使得叶片萎蔫ꎬ气孔关闭ꎬＣＯ２摄取量减少ꎬ光合

速率降低ꎮ 盐胁迫下ꎬ细胞内渗透势变化ꎬ细胞膜系

统可能遭到破坏ꎬ脯氨酸及甜菜碱等渗透调节物质

含量升高ꎬ以此来对抗外界环境的变化ꎮ 此外ꎬ与旱

盐胁迫相关的生理指标还包括植物叶片相对含水

量、作物水分利用效率、净光合速率、叶绿素含量、脯
氨酸含量、丙二醛含量、可溶性糖、可溶性蛋白、导电

率、超氧化物歧化酶(ＳＯＤ)、过氧化物酶(ＰＯＤ)和

过氧化氢酶(ＣＡＴ)等ꎮ
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(Ａ)典型的植物蛋白催化结构域ꎻ(Ｂ)拟南芥蛋白激酶氨基酸序列比对

(Ａ)Ｔｙｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｃａｔａｌｙｔｉｃ ｄｏｍａｉｎꎬ(Ｂ)Ｔｈｅ ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｖｅ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ ｏｆ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｈｅｙｎｈ. ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ

图 １　 植物蛋白激酶结构域

Ｆｉｇ. １　 Ｔｙｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｃａｔａｌｙｔｉｃ ｄｏｍａｉｎ

在旱盐胁迫下ꎬ蛋白激酶能够通过调节气孔关

闭或者渗透调节物质的积累以及其他逆境生理指标

的变化来应对外界环境ꎬ从而在旱盐胁迫中发挥作

用ꎮ 小麦蛋白激酶 ＰＩ４Ｋ 能显著提高转基因拟南芥

的抗旱性和耐盐性ꎬ发现该基因提高植物的抗逆性

依赖于油菜素内酯(ＢＲ) [１３]ꎮ 在盐胁迫条件下ꎬ细
胞膜结构会遭到破坏ꎬ从而导致质膜半透性的改变ꎮ
水稻 ＯｓＲＰＫ１ 和拟南芥 ＡｔＲＰＫ１ 属于同源基因ꎬ在盐

胁迫处理下具有相同的功能ꎮ 通过过表达 ＯｓＲＰＫ１
和 ＡｔＲＰＫ１ 以及对它们进行干扰发现干扰的水稻和

拟南芥植株抗盐能力均增强ꎬ而过表达植株由于细

胞膜通透性增加ꎬ导致外界 Ｎａ ＋ 流入细胞ꎬ对细胞造

成较大伤害ꎬ导致抗盐性降低[１４]ꎮ 水稻 ＯＳＧＩＲＬ１ 基

因是经 γ 射线诱导表达量比较高的基因ꎬ实时荧光

定量结果表明该基因在多种非生物胁迫下均有表

达ꎬ干旱胁迫下过表达植株与野生型相比主根长有

显著差异[１５]ꎮ 过表达植株与 Ｔ￣ＤＮＡ 插入突变体的

研究发现ꎬＰＨＲ１ 在拟南芥中能够增强磷酸盐的吸

收[１６]ꎮ ＡＫＴ１ 蛋白激酶是 ＡＫＴ１、ＡＫＴ２ 和 ＡＫＴ３ 三

种同源性较高的 ＡＫＴ Ｓｅｒ / Ｔｈｒ 蛋白激酶的总称ꎮ 双

子叶盐生植物盐角草 ＳｅＡＫＴ１ 基因编码一个 Ｎａ ＋ 不

敏感性钾通道蛋白ꎬ并具有双亲性钾吸收能力ꎬ能够

在体内调节细胞内钠钾离子浓度ꎬ通过调节 Ｋ ＋ / Ｎａ ＋

的吸收来影响植物对盐环境的适应性ꎬ研究表明在胁

迫条件下ꎬ转基因拟南芥根部和冠中 Ｋ ＋ / Ｎａ ＋ 比野生

型要高[１７]ꎮ 在拟南芥中ꎬＣＩＰＫ３２ 能够与 ＣＢＬ１ / ＣＢＬ９
互作ꎬ并且 ＣＩＰＫ３２ 能够直接磷酸化Ｋ ＋ 转运体ＡＫＴ１ꎬ
ＣＢＬ１ / ９￣ＣＩＰＫ２３ 模型能够激活 ＡＫＴ１ 蛋白激酶ꎬ促进

植物在低 Ｋ ＋ 情况下对钾离子的吸收[１８]ꎮ 这些研究

结果说明蛋白激酶在植物抗逆响应中发挥着重要的

作用ꎬ为培育抗逆优良的品种提供了新的思路ꎮ
３􀆰 ２　 植物蛋白激酶介导旱盐胁迫相关的主要信号

通路

植物应对旱盐逆境胁迫的信号通路主要包括盐

过敏感(ＳＯＳꎬｓａｌｔ ｏｖｅｒｌｙ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ)信号通路、钙依赖

蛋白 激 酶 ( ＣＤＰＫ) 和 促 分 裂 原 活 化 蛋 白 激 酶

(ＭＡＰＫ)级联信号通路等ꎮ 以下针对这 ３ 种信号通

路分别展开讨论ꎮ
３􀆰 ２. １　 植物蛋白激酶介导的 ＳＯＳ 信号通路　 ＳＯＳ
信号通路是指在植物面临外界高盐浓度时启动的信

号通路ꎬ通过细胞质膜的 Ｎａ ＋ 和 Ｋ ＋ 受体将细胞内

高浓度的 Ｎａ ＋ 排出ꎬ维持细胞内 Ｋ ＋ / Ｎａ ＋ 平衡ꎬ减轻

外界高盐环境对植物体造成的损害ꎮ Ｓ. Ｊ. Ｗｕ 等[１９]

对于 ＳＯＳ 信号途径的研究开始于拟南芥突变体

０６３



　 ２ 期 赵书平等:植物蛋白激酶介导的非生物胁迫和激素信号转导途径的研究进展

ｓｏｓ１￣１ / ￣２ / ￣３ / ￣４ꎬ这 ４ 个突变体均为隐性等位突变ꎬ
通过根长、愈伤组织耐盐性以及各发育阶段盐胁迫

试验ꎬ发现在 ＮａＣｌ 处理下 ｓｏｓ１￣１ 突变体对 Ｎａ ＋ 更敏

感ꎬ缺乏对 Ｋ ＋ 的吸收ꎬ在包含低浓度 Ｋ ＋ 的培养基

上不能生长ꎮ 拟南芥耐盐基因 ＳＯＳ１ 编码一个

Ｎａ ＋ / Ｈ ＋ 逆向转运蛋白ꎬ该蛋白 Ｃ 端包含一个疏水

结构域ꎬＮ 端包含 １２ 个跨膜结构域ꎬ序列分析表明ꎬ
ＳＯＳ１ 蛋白的跨膜结构域与细菌和真菌 Ｎａ ＋ / Ｈ ＋ 逆

向转运蛋白序列相似ꎬ进一步研究表明在 ＮａＣｌ 处理

胁迫下ꎬＳＯＳ１ 基因的表达量上调ꎬ但是在 ｓｏｓ２ / ３ 突

变体中这种上调作用不明显ꎬ说明 ＳＯＳ１ 基因发挥

作用依赖于 ＳＯＳ２ / ３ 信号途径的调控[２０]ꎮ 通过对

ｓｏｓ１ 突变体的研究和对盐超敏感植株表型及突变位

点分析ꎬＪ. Ｋ. Ｚｈｕ 等[２１]发现不同于 ｓｏｓ１ 突变体位点

的植株ꎬ命名为 ｓｏｓ２ 突变体ꎬ第 ３ 个不同位点突变的

命名为 ｓｏｓ３ 突变体ꎮ 双突变分析表明ꎬＳＯＳ１ / ２ / ３ 可

能处于同一信号通路ꎬｓｏｓ１、ｓｏｓ２、ｓｏｓ３ 突变体可能与

组织内 Ｋ ＋ 含量相关ꎬ但是与组织内 Ｎａ ＋ 含量无关ꎬ
由此得出拟南芥耐盐机制模型ꎬ即 ＳＯＳ１、 ＳＯＳ２、
ＳＯＳ３ 通过编码调控组织细胞内 Ｋ ＋ 浓度的蛋白来发

挥耐盐性ꎮ Ｙ. Ｇｕｏ 等[２２]研究表明ꎬＳＯＳ２ 和 ＳＯＳ３ 能

够发生相互作用ꎬ而 ＳＯＳ３ 结合的基序位于 ＳＯＳ２ 激

酶抑制区域ꎬ去掉 ＳＯＳ２ 包含 ＳＯＳ３ 结合基序的调控

区域ꎬ发现 ＳＯＳ２ 蛋白激酶被激活ꎬ这说明 ＳＯＳ３ 结

合基序可能对 ＳＯＳ２ 蛋白激酶活性起到抑制作用ꎮ
通过分析耐盐蛋白激酶 ＳＯＳ２ 的生物学特性ꎬ
Ｄ. Ｇｏｎｇ等[２３]发现 Ｔｈｒ￣１６８ 突变为 Ａｓｐ 或 Ｓｅｒ￣１５６ 和

Ｔｙｒ￣１７５ 突变为 Ａｓｐ 时ꎬＳＯＳ２ 蛋白激酶可以被激活ꎮ
在 ＳＯＳ 信号途径中ꎬ ＣＢＬｓ 作为感受器接受

Ｃａ２ ＋ 信号变化ꎬ通过与 ＣＩＰＫｓ 相互作用形成复合体ꎬ
被激活的 ＣＩＰＫｓ 通过级联放大将信号传递到细胞膜

和液泡膜上的 Ｎａ ＋ / Ｈ ＋ 转运体 ＳＯＳ１ 和 ＮＨＸꎬ进而

调控细胞内 Ｎａ ＋ 含量ꎮ 在拟南芥中ꎬＣＢＬ１０ 在调控

盐信号途径中发挥重要作用ꎬｃｂｌ１０ 突变体在正常条

件和盐处理条件下ꎬＮａ ＋ 含量均显著低于野生型ꎬ这
说明 ＣＢＬ１０ 通过介导 Ｃａ２ ＋ 在盐胁迫中发挥作用ꎬ进
一步研究证明 ＣＢＬ１０ 可以与 ＣＩＰＫ２４(ＳＯＳ２)互作ꎬ
这可能是一条新的耐盐途径[２４]ꎮ 由于 ＣＩＰＫ２４
(ＳＯＳ２)能够与 ＣＢＬ４(ＳＯＳ３)互作来调控质膜 Ｎａ ＋

输出ꎬ因此 Ｂ. Ｇ. Ｋｉｍ 等[２４]推断 ＣＩＰＫ２４(ＳＯＳ２)蛋白

激酶能够通过与不同的 ＣＢＬ 钙传感器相互作用来

调控耐盐信号通路ꎮ 在白杨中ꎬ过表达白杨 ＰｔＳＯＳ２
基因植株在 ＮａＣｌ 处理下比野生型生物量大[２５]ꎮ
ＳＯＳ 信号通路作为植物体内离子平衡和渗透平衡重

要的作用机制渐渐被解析ꎬ但仍有大量与 ＳＯＳ 相关

的基因有待被挖掘ꎮ
３􀆰 ２􀆰 ２　 植物蛋白激酶介导的 ＣＤＰＫ 相关信号通路

ＣＤＰＫ 是一种丝氨酸 /苏氨酸特性的蛋白激酶ꎬ空间

结构包括一个钙调素类似的结构域ꎬ因此它的活性

能够直接被钙离子激活ꎬ而不依赖于钙调素ꎮ ＣＤＰＫ
蛋白激酶家族在植物的生长发育以及植物的生物和

非生物胁迫响应中均发挥着重要的作用ꎮ 特别是一

些 ＣＤＰＫ 成员还是植物在非生物响应过程中必不可

少的元件ꎮ
在拟南芥中ꎬＡｔＣＤＰＫ１ 和 ＡｔＣＤＰＫ２ 在盐胁迫和

干旱胁迫下 ｍＲＮＡ 表达量迅速上升ꎬ而用外源激素

ＡＢＡ 处理后对 ＡｔＣＤＰＫ１ 和 ＡｔＣＤＰＫ２ 的表达量没有

影响[２６]ꎮ ＡｔＣＰＫ６ 属于能够被盐诱导表达的一类

ＣＤＰＫ 家族成员ꎬ过表达 ＡｔＣＰＫ６ 的拟南芥植株在旱

盐胁迫下表现出更好的抗性ꎬ实时荧光定量结果也

表明在 ＡｔＣＰＫ６ 过表达植株中与胁迫相关基因

ＲＤ２９Ａ、ＲＤ２９Ｂ 和 ＲＤ２２ 的表达量发生变化[２７]ꎮ 水

稻中有 ２９ 个 ＣＤＰＫ 家族成员ꎬ但是他们之间是否存

在功能冗余尚不清楚ꎮ Ｔ. Ａｓａｎｏ 等[２８] 利用小 ｃＤＮＡ
创建出 ２５０ 个独立的转基因水稻ꎬ发现在盐胁迫条

件下 转 ＯｓＣＰＫ２１ 株 系 比 野 生 型 生 长 健 壮ꎬ 转

ＯｓＣＰＫ１２基因水稻能够提高植株耐盐性ꎬ研究表明

在转基因株系中积累的 Ｈ２Ｏ２比野生型中要少ꎬ通过

研究突变体和利用 ＲＮＡｉ 技术证明 ＯｓＣＰＫ１２ 能够通

过减少 ＲＯＳ 的积累提高耐盐性[２９]ꎮ 除此之外ꎬ在
冰叶菊、烟草和野葡萄等物种中也发现了很多ＣＤＰＫ
的家族成员参与到了植物旱盐胁迫响应中(表 １)ꎮ
在冰叶菊中ꎬＭｃＣＤＰＫ１ 基因通过磷酸化在旱盐胁迫

中起调节作用的 ２ 个蛋白而发挥作用[３１]ꎮ 同样ꎬ
ＮｔＣＤＰＫ１ 和 ＮｔＣＤＰＫ２ 分别调控烟草的盐胁迫响应

和渗透胁迫响应[３２￣３３]ꎮ 而在野生葡萄中ꎬＶａＣＰＫ２０
参与了葡萄干旱响应过程[３５]ꎮ 综上所述ꎬ可见

ＣＤＰＫ蛋白激酶家族在植物响应旱盐等非生物胁迫

中起着至关重要的作用ꎮ
３􀆰 ２􀆰 ３　 植物蛋白激酶介导的ＭＡＰＫ级联信号通路

ＭＡＰＫ 是一类丝氨酸 /苏氨酸激酶ꎬ主要以磷酸

化作用将信号逐级放大ꎬ最后引起相应的生物学效

应ꎮ ＭＡＰＫ 蛋白激酶介导了多种与生物和非生物胁

迫相关的信号通路ꎬ其在植物的生长发育中起着重

要的作用ꎮ ＭＡＰＫ 蛋白激酶从细胞受到外界刺激到

细胞做出生理响应过程中形成了三级激酶模式

(ＭＡＰＫ / ＭＡＰＫＫ / ＭＡＰＫＫＫ)(图 ２)ꎮ 通常情况下ꎬ
ＭＡＰＫｓ 的激活依赖于 ＭＡＰＫＫｓ 蛋白激酶 ＴＸＹ 基序

１６３
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表 １　 不同植物物种中参与旱盐胁迫响应的一些 ＣＤＰＫ 家

族成员

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｍｅ ｍｅｍｂｅｒｓ ｏｆ ＣＤＰＫｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｐｌａｎｔ ｓｐｅ￣
ｃｉｅｓ ｉｎｖｏｌｖｉｎｇ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ

基因或蛋白

Ｇｅｎｅ / Ｐｒｏｔｅｉｎ
物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ
相关胁迫响应

Ｒｅｌａｔｅｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
参考文献

Ｌｉｔｅｒａｔｕｒｅ

ＡｔＣＤＰＫ１ /
ＡｔＣＤＰＫ２ /
ＡｔＣＰＫ１０ /
ＡｔＣＰＫ１１

Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｈｅｙｎｈ. ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [３０]

ＭｃＣＤＰＫ１ Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎｔｈｅｍｕｍ
ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ Ｌ.

ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [３１]

ＮｔＣＤＰＫ１ Ｔｏｂａｃｃｏ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [３２]

ＮｔＣＤＰＫ２ Ｔｏｂａｃｃｏ ｏｓｍｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ [３３]

ＯｓＣＰＫ７ Ｒｉｃｅ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [３４]

ＶａＣＰＫ２０ Ｗｉｌｄ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ [３５]

ＡｔＣＰＫ２７ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｈｅｙｎｈ. ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ [３６]

ＯｓＣＰＫ９ Ｒｉｃｅ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ [３７]

图 ２　 ＭＡＰＫ 信号通路三级激酶模式简图

Ｆｉｇ. ２　 Ｔｈｒｅｅ ｋｉｎａｓｅ ｍｏｄｅｌｓ ｉｎ ＭＡＰＫ ｓｉｇｎａｌ ｐａｔｈｗａｙ

对 ＭＡＰＫｓ 的二次磷酸化ꎬ但是 ＡｔＭＰＫ９ 是个特例ꎬ
这类 ＭＡＰＫ 家族成员的特点是缺乏 ＭＡＰＫＫ 结合序

列ꎮ 研究证明ꎬＡｔＭＰＫ９ 的激活不依赖于上游 ＭＡＰ￣
ＫＫｓ 蛋白激酶ꎬ而是依靠自磷酸化作用[３８]ꎮ 据报

道ꎬ部分 ＭＡＰＫ 基因与植物的干旱和盐胁迫响应有

一定的联系ꎮ
在拟南芥中ꎬＡｔＣＰＫ３ 能够激活 ＭＰＫ４ 和 ＭＰＫ６

在盐胁迫中的响应[３９]ꎮ ＡＧＢ１ 通过与蛋白激酶

ＡｔＭＰＫ６互作影响和调节 ＡＢＡ 信号通路ꎬ而 ＡＧＢ１ 又

通过参与 ＡＢＡ 信号通路ꎬ降低 ＡｔＭＰＫ６ 的表达量ꎬ
提高抗旱性[４０]ꎮ 同样ꎬ转 ＯｓＭＫＫ６ 基因的水稻幼苗

在 ２００ ｍｍｏｌ / Ｌ ＮａＣｌ 中根长和植株重量增加ꎬ而叶

片中叶绿素含量减少ꎬ并且相对于野生型来说表现

出更高的 ＭＡＰＫ 激酶活性[４１]ꎮ 拟南芥 ＳｉＭＫＫ 和

ＳｉＭＫ 复合体在正常情况下存在于细胞质和细胞核

中ꎬ过表达苜蓿双特异性蛋白激酶基因 ＳｉＭＫＫꎬ发现

在盐胁迫下有相当一部复合体迁移到细胞质中ꎬ这
种核质穿梭可以对 ｐＴＥｐＹ 基序的磷酸化有帮助ꎬ
同时ꎬ利用 ＹＦＰ 黄色荧光蛋白发现在盐胁迫下转

基因拟南芥中 ＭＰＫ３ 和 ＭＰＫ６ 的活性增强ꎬ在幼苗

时期表现出更强的耐盐性[４２] ꎮ 这些研究结果表

明ꎬ多种 ＭＡＰＫ 蛋白激酶参与了不同植物物种生

长发育的过程并且提高了植物对于外界环境刺激

的抗性ꎮ 这为育种工作者通过转基因育种提高小

麦、水稻和大豆等作物的抗旱、耐盐等抗性提供了

重要的理论依据ꎮ

４　 植物蛋白激酶介导的激素信号通路

干旱、高盐、高温和低温等非生物胁迫严重影响

作物的生长发育和产量[４３]ꎮ 油菜素内酯、生长素和

脱落酸等植物激素在作物响应外界刺激的过程中发

挥着至关重要的作用ꎬ而植物蛋白激酶在各激素信

号通路中通过磷酸化 /去磷酸化的方式影响激素信

号的传递ꎮ 特别是油菜素内脂信号通路和 ＡＢＡ 信

号通路在植物调控自身生长发育和响应外界生物、
非生物胁迫过程中发挥着重要作用ꎮ 本文着重介绍

植物蛋白激酶在油菜素内脂信号通路和 ＡＢＡ 信号

通路中的重要作用ꎮ
４􀆰 １　 植物蛋白激酶介导的油菜素内酯信号通路

油菜素内酯(ＢＲ)是继生长素、细胞分裂素、赤
霉素、脱落酸和乙烯之后的第六大植物激素[４４]ꎮ 在

体内ꎬ油菜素内酯可以促进作物生长ꎬ提高作物的抗

逆性ꎮ 油菜素内酯信号近些年的研究比较多ꎬ其信

号感知过程为:首先被膜上的 ＢＲＩ１ 膜受体感知ꎬ
ＢＲＩ１ 的胞外区可以结合 ＢＲ 信号ꎬＢＲＩ１ 将 ＢＫＩ１ 从

细胞膜解离到细胞质中ꎬＢＡＫ１ 与 ＢＲＩ１ 结合ꎬ从而

通过磷酸化激活下游 ＢＳＫｓ 蛋白激酶ꎬ最终将信号

传递到下游转录因子 ＢＥＳ１ / ＢＺＲ１ 引起一系列生物

学效应ꎮ
ＢＲＩ１ 是位于细胞膜上的受体蛋白激酶ꎬ研究发

现用油菜素内酯处理拟南芥幼苗能够引发 ＢＲＩ１ 的

自磷酸化作用ꎮ Ｊ. Ｍ. Ｌｉ 等[４４] 采用 ＥＭＳ 诱变得到

１８ 株对外源油菜素内酯不敏感的矮小植株ꎬ这 １８

２６３
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个突变体为 ＢＲＩ１ 的等位基因突变体ꎬＢＲＩ１ 基因编

码的蛋白激酶包含 ２５ 个 ＬＲＲ 重复序列[４５]ꎬ属于

Ｓｅｒ / Ｔｈｒ 蛋白激酶ꎮ 随后ꎬ关于 ＢＲ 信号通路的研究

迅速发展ꎮ Ｚ. Ｙ. Ｗａｎｇ 等[４５] 通过结合实验证明

ＢＲＩ１ 作为受体蛋白激酶通过细胞膜将外界信号传

递到细胞内ꎮ ＢＡＫ１ 被确定为参与 ＢＲ 信号通路是

因为 ＢＡＫ１ 突变体呈现出与 ＢＲ 合成缺乏突变体相

似的主要表型ꎬ而过表达 ＢＡＫ１ 能够促进器官的伸

长ꎬ除此之外ꎬＢＡＫ１ 作为一类 Ｓｅｒ / Ｔｈｒ 蛋白激酶能

够与 ＢＲＩ１ 在体内和体外均有互作[４６]ꎮ 在植物体内

ＢＲＩ１ 与 ＢＡＫ１ 形成异源二聚体ꎬ通过磷酸化和相互

磷酸化发挥作用ꎮ 通常情况下ꎬＢＲＩ１ 的功能处于抑

制状态ꎬＢＫＩ１ 能与 ＢＲＩ１ 结合抑制 ＢＲＩ１ 的磷酸化活

性[４７]ꎮ 解除抑制作用后ꎬＢＲＩ１ 能够磷酸化 ＢＳＫ１ 或

者 ＣＤＧ１[４８ ]ꎬＢＳＫ１ 磷酸化激活 ＢＳＵ１ꎬ活化的 ＢＳＵ１
将 ＢＲ 信号的负向调节因子 ＢＩＮ２ 去磷酸化ꎬ使其失

活ꎬ失活的 ＢＩＮ２ 无法磷酸化 ＢＥＳ１[４９]ꎬ去磷酸化状

态的 ＢＥＳ１ 具有转录活性或直接调控下游 ＢＲ 靶基

因的表达ꎬ或与其他蛋白相互作用共同调控下游基

因的表达ꎬ从而将 ＢＲ 信号传递下去ꎬ最终引起生物

学效应ꎮ
ＢＩＮ２ 是 ＧＳＫ 类蛋白激酶ꎬ在 ＢＲ 信号途径中属

于负向调控 ＢＲ 信号通路的蛋白激酶ꎬ它能够磷酸

化 ＢＥＳ１ 使其失活ꎬ而 ＭＹＢＬ２ 被磷酸化后处于稳定

状态ꎬ在植物体内 ＢＥＳ１ 和 ＭＹＢＬ２ 这种磷酸化状态

的平衡取决于 ＢＲ 信号的强弱[４９]ꎮ ＢＲ 信号强时ꎬ
ＢＩＮ２ 磷酸化 ＭＹＢＬ２ꎬ而去磷酸化的 ＢＥＳ１ 具有转录

活性ꎬ从而影响植物生长ꎮ ＢＥＳ１ 在 ＢＲ 浓度高时会

在细胞核中富集ꎬ通过与一个含有 ｂＨＬＨ 结构的蛋

白 ＢＩＭ１ 相互作用结合到下游基因启动子的 Ｅ￣ｂｏｘ
(ＣＡＮＮＴＧ)上ꎬ进而调控下游基因的表达[５０]ꎮ

ＢＥＳ１ 突变体 ｂｅｓ１￣Ｄ 是从 ＥＭＳ 诱变处理 ｂｒｉ１￣
１１９ 突变体中挑选出来的具有 ＢＲ 不敏感表型的植

株[５１]ꎮ 过表达 ＢＥＳ１ 基因能够促进茎的伸长ꎬ经过

ＢＲ 处理后ꎬＢＥＳ１ 在细胞核中的定位信号逐渐增

强[５２]ꎬ说明 ＢＥＳ１ 基因的表达量在有 ＢＲ 存在时提

高ꎮ 在拟南芥中ꎬＢＥＳ１ 家族成员总共有 ６ 个ꎬ分别

是 ｂｒｉ１￣Ｅｔｈｙｌｍｅｔｈａｎｅ Ｓｕｌｐｈｏｎａｔｅ ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ １
( ＢＥＳ１ )、 ＢＲ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ ｂｒａｓｓｉｎａｚｏｌｅ １
(ＢＺＲ１)和 ＢＺＲ１ ｈｏｍｏｌｏｇ ｐｒｏｔｅｉｎ １￣４(ＢＥＨ１￣４)ꎬ它
们的同源性比较高ꎬ在拟南芥中有一定的功能冗

余[５０ꎬ５２￣５３]ꎮ ＢＥＳ１ 家族成员是 ＢＲ 信号输出的转录

因子ꎬ外界信号通过体内一系列磷酸化最终传递到

细胞核内发挥作用[５４]ꎮ
由此可见ꎬ在油菜素内酯信号通路中除包含许

多转录因子的参与之外ꎬ还有众多蛋白激酶的参与ꎬ
这些蛋白激酶通过磷酸化和去磷酸化调控作用影响

ＢＲ 信号的传递ꎬ并最终引发一系列的效应ꎬ如细胞

伸长、细胞分裂、开花、衰老、光形态建成等多种生长

发育过程ꎮ

图 ３　 ＢＲ 信号通路简图

Ｆｉｇ. ３　 Ｓｉｍｐｌｉｆｉｅｄ ｆｉｇｕｒｅ ｏｆ ＢＲ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ

４􀆰 ２　 植物蛋白激酶介导的 ＡＢＡ 信号通路

脱落酸(ＡＢＡ)是一种重要的植物激素ꎬ它能够

调控种子萌发、根系发育等重要生理活动ꎮ 在植物

遇到外界胁迫时ꎬ体内 ＡＢＡ 的含量增加ꎬ进而导致

气孔关闭ꎬ从而在一定程度上减少叶片的呼吸作用

和蒸腾作用ꎬ减少水分流失ꎮ 在植物体内ꎬＡＢＡ 信

号受体分为细胞表面受体和细胞内受体ꎮ 关于

ＡＢＡ 受体的研究目前仍存在一定争议ꎮ 其中 ＡＢＡＲ

３６３
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是位于叶绿体被膜上的跨膜 ＡＢＡ 受体蛋白质ꎬ其分

子的 Ｎ￣端是结合 ＡＢＡ 和介导 ＡＢＡ 信号的核心区ꎬ
ＡＢＡＲ 的 Ｃ￣端通过与 ＷＲＫＹ４０ 转录因子互作调控

下游基因 ＡＢＩ５ 的表达量[５５]ꎮ 最近研究表明ꎬ调控

ＡＢＡ 信号的蛋白激酶具有很高的自我激活能

力[５６]ꎮ 在 ＡＢＡ 信号途径中包含 ３ 种自激活性比较

强的蛋白激酶 ＳｎＲＫ２􀆰 ２ / ２􀆰 ３ / ２􀆰 ６ꎮ 在没有 ＡＢＡ 的

情况下ꎬＳｎＲＫ２ｓ 蛋白形成复合体不发挥作用ꎻ一旦

被未知途径激活ꎬＳｎＲＫ２ 即可发挥作用ꎮ 被激活的

ＳｎＲＫ２ 可以调控离子通道相关基因 ＳＬＡＣ１、一些膜

蛋白、ＡＢＡ 响应相关的基因以及其他一些转录因

子[５７](图 ４)ꎮ

图 ４　 ＡＢＡ 信号通路简图

Ｆｉｇ. ４　 Ｎｅｔｗｏｒｋ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ＡＢＡ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｐａｔｈｗａｙ

在 ＡＢＡ 信号通路中亮氨酸拉链转录因子脱落

酸不敏感 ５(ＡＢＩ５)在种子萌发过程中起重要作用ꎮ
Ｍ. Ｄａｉ 等[５８]研究发现ꎬＳｅｒ / Ｔｈｒ 蛋白磷酸酶 ６(ＰＰ６)
的催化亚基的同源基因 ＦｙＰＰ１ 和 ＦｙＰＰ３ 突变体能

引发拟南芥脱落酸(ＡＢＡ)过敏型ꎬＰＰ６ 通过去磷酸

化作用调节 ＡＢＩ５ 的稳定性ꎬ从而调控 ＡＢＡ 信号

通路ꎮ
植物在逆境胁迫下ꎬ油菜素内酯信号和 ＡＢＡ 信

号有一定的信号交叉ꎮ 研究表明ꎬ植物叶片气孔的

关闭与 ＡＢＡ 和 ＢＲ 均有关系[５９￣６０]ꎮ 通过研究 ＢＲ 合

成突变体 ｄｅｔ２￣１ 和 ＢＲ 不敏感突变体 ｂｒｉ１￣１ 在萌发

期对 ＡＢＡ 的响应ꎬ认为 ｄｅｔ２￣１ 和 ｂｒｉ１￣１ 的萌发被

ＡＢＡ 抑制[６１]ꎮ 同时ꎬＡＢＡ 信号途径和 ＧＡ 信号也存

在一定的交叉ꎬ在高温条件下ꎬＡＢＩ３ 和 ＡＢＩ５ 与 ＧＡ
负性调控因子 ＤＥＬＬＡｓ 形成复合体结合在高温诱导

基因的启动子区调节种子萌发[６２]ꎮ
由此可见ꎬ蛋白激酶参与体内很多信号途径ꎬ各

种信号途径之间交叉成网状ꎮ 植物通过蛋白相互磷

酸化或者自磷酸化来调整其在体内的活性ꎬ进而在

逆境环境下更好的生存ꎮ

５　 植物蛋白激酶的研究展望

植物在进化过程中形成了响应逆境胁迫的多种

机制ꎬ包括维持离子平衡与渗透调节、调控抗氧化防

御系统等ꎮ 植物蛋白激酶种类繁多、数量庞大ꎬ并且

其在植物的生长发育、生物和非生物胁迫、信号转导

等过程中均发挥着重要作用ꎮ 关于蛋白激酶的功能

及其作用机制的研究已成为植物分子生物学等领域

的研究热点ꎮ 通过研究植物蛋白激酶的结构、功能

以及其作用的分子机制可以为今后阐明植物间错综

复杂的信号转导途径提供理论支撑ꎬ同时在转基因

作物的培育中具有重要的意义ꎮ
迄今ꎬ研究人员已经从植物中克隆出了大量的

编码植物蛋白激酶的基因ꎬ它们介导了植物激素和

胞外环境信号等引起的多种生理生化反应ꎬ人们对

于蛋白激酶的认识仅局限在其结构和其参与的非生

物胁迫和激素响应方面ꎬ对蛋白激酶抗性机理的研

究还不够完善ꎮ ＡＢＡ 和 ＭＡＰＫ 级联均参与和响应

多种逆境信号ꎬ而对于 ＡＢＡ 信号途径和 ＭＡＰＫ 级联

之间存在交互作用的研究甚少ꎬ对二者之间的复杂

关系还需要深入的研究[６３]ꎮ 其他比如蛋白激酶之

间的相互作用、蛋白激酶调控基因表达的分子机制

等研究同样还不够深入ꎬ这也将是未来研究植物蛋

白激酶的重要方向ꎮ 植物在长期的进化过程中已经

形成了一套相当完善的体系来适应周围各种不良的

环境刺激ꎬ同一刺激可引发多条信号通路的交叉作

用ꎬ同样同一蛋白激酶在不同的信号通路中均可发

挥着重要的作用ꎮ 解析蛋白激酶在信号通路中的作

用机制有助于挖掘更有价值的抗逆相关基因ꎬ同时

有利于抗逆作物新品种的培育ꎮ
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ｏｆ ＯｓＣＰＫ２１ꎬａ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｔｈａｔ ｃｏｎｆｅｒｓ ｓａｌｔ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ２０１１ꎬ７５(１￣２):１７９￣１９１

[２９] 　 Ａｓａｎｏ ＴꎬＨａｙａｓｈｉ ＮꎬＫｏｂａｙａｓｈｉ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｒｉｃｅ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＯｓＣＰＫ１２ ｏｐｐｏｓｉｔｅｌｙ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｓａｌｔ￣ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒ￣
ａｎｃｅ ａｎｄ ｂｌａｓｔ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ２０１２ꎬ６９ ( １ ):
２６￣３６

[３０] 　 Ｕｒａｏ ＴꎬＫａｔａｇｉｒｉ ＴꎬＭｉｚｏｇｕｃｈｉ Ｔꎬ ｅｔ ａｌ. Ｔｗｏ ｇｅｎｅｓ ｔｈａｔ ｅｎｃｏｄｅ
Ｃａ２ ＋ ￣ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ￣ｋｉｎａｓｅｓ ａｒｅ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｄｒｏｕｇｈｔ ａｎｄ
ｈｉｇｈ￣ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ[ Ｊ] . Ｍｏｌ Ｇｅｎｅｔ Ｇｅｎｏｍ￣
ｉｃｓꎬ１９９４ꎬ２４４:３３１￣３４０

[３１] 　 Ｐａｔｈａｒｋａｒ Ｏ ＲꎬＣｕｓｈｍａｎ Ｊ Ｃ. Ａ ｓｔｒｅｓｓ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｃａｌｃｉｕｍｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｆｒｏｍ Ｍｅｓｅｍｂｒｙａｎｔｈｅｍｕｍ ｃｒｙｓｔａｌｌｉｎｕｍ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌ￣
ａｔｅｓ ａ ｔｗｏ￣ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｐｓｅｕｄｏ￣ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ
２０００ꎬ２４:６７９￣６９１

[３２] 　 Ｙｏｏｎ Ｇ ＭꎬＣｈｏ Ｈ ＳꎬＨａ Ｈ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ＮｔＣＤＰＫ１ꎬ
ａ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｉｎ Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｔａｂａｃｕｍꎬ
ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｉｔｓ ｅｎｃｏｄｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ１９９９ꎬ
３９:９９１￣１００１

[３３] 　 Ｒｏｍｅｉｓ ＴꎬＬｕｄｗｉｇ Ａ ＡꎬＭａｒｔｉｎ Ｒꎬｅｔ ａｌ. Ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅｓ ｐｌａｙ ａｎ ｅｓｓｅｎｔｉａｌ ｒｏｌｅ ｉｎ ａ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ
[Ｊ] . ＥＭＢＯ Ｊꎬ２００１ꎬ２０:５５５６￣５５６７

[３４] 　 Ｓａｉｊｏ Ｙꎬ Ｈａｔａ Ｓꎬ Ｋｙｏｚｕｋａ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｉｎｇｌｅ
Ｃａ２ ＋ ￣ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｃｏｎｆｅｒｓ ｂｏｔｈ ｃｏｌｄ ａｎｄ ｓａｌｔ /
ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｎ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ２０００ꎬ２３:３１９￣３２７

[３５] 　 ＤｕｂｒｏｖｉｎａꎬＡ ＳꎬＫｉｓｅｌｅｖꎬＫ ＶꎬＫｈｒｉｓｔｅｎｋｏ Ｖ Ｓꎬｅｔ ａｌ. ＶａＣＰＫ２０ꎬ ａ
ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ｏｆ ｗｉｌｄ ｇｒａｐｅｖｉｎｅ Ｖｉｔｉｓ
ａｍｕｒｅｎｓｉｓ Ｒｕｐｒ. ꎬｍｅｄｉａｔｅｓ ｃｏｌｄ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ[Ｊ] .
Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１５ꎬ１８５:１￣１２

[３６] 　 Ｚｈａｏ ＲꎬＳｕｎ ＨꎬＺｈａｏ Ｎ ｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ Ｃａ(２) ( ＋ )￣ｄｅ￣
ｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＣＰＫ２７ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｓａｌｔ￣ｓｔｒｅｓｓ[Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ２０１５ꎬ５６３(２):２０３￣２１４

[３７] 　 Ｗｅｉ Ｓ ＹꎬＨｕ ＷꎬＤｅｎｇ Ｘ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｒｉｃｅ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＯｓＣＰＫ９ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ
ａｎｄ ｓｐｉｋｅｌｅｔ ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ[Ｊ] . ＢＭＣ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ２０１４ꎬ１４:１３３

[３８] 　 Ｎａｇｙ Ｓ ＫꎬＤａｒｕｌａ ＺꎬＫáｌｌａｉ Ｂ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ＡｔＭＰＫ９
ｔｈｒｏｕｇｈ ａｕｔｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｔｈａｔ ｍａｋｅｓ ｉｔ ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｆ ｔｈｅ
ｃａｎｏｎｉｃａｌ ＭＡＰＫ ｃａｓｃａｄｅｓ [ Ｊ] . Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｊꎬ ２０１５ꎬ ４６７ ( １ ):
１６７￣１７５

[３９] 　 Ｍｅｈｌｍｅｒ ＮꎬＷｕｒｚｉｎｇｅｒ ＢꎬＳｔａｅｌ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｃａ(２ ＋ )￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ
ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＣＰＫ３ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ＭＡＰＫ￣ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｓａｌｔ￣
ｓｔｒｅｓｓ ａｃｃｌｉｍａｔｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ ２０１０ꎬ ６３ ( ３ ):
４８４￣４９８

[４０] 　 Ｘｕ Ｄ ＢꎬＣｈｅｎ ＭꎬＭａ Ｙ Ｎꎬｅｔ ａｌ. Ａ Ｇ￣Ｐｒｏｔｅｉｎ β ＳｕｂｕｎｉｔꎬＡＧＢ１ꎬ
ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ＡＢＡ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ａｎｄ ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｂｙ
ｄｏｗｎ￣ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ＡｔＭＰＫ６￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ ] .
ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ２０１５ꎬ１０:ｅ０１１６３８５

[４１] 　 Ｋｕｍａｒ ＫꎬＳｉｎｈａ Ａ Ｋ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅｌｙ ａｃｔｉｖｅ ｍｉｔｏ￣
ｇｅｎ ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｋｉｎａｓｅ ６ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ｓａｌｔ
ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｒｉｃｅ[Ｊ] . Ｒｉｃｅꎬ２０１３ꎬ６(１):２５

[４２] 　 Ｏｖｅ ｃ̬ ｋａ ＭꎬＴａｋá ｃ̬ ＴꎬＫｏｍｉｓ Ｇꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓａｌｔ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｓｕｂｃｅｌｌｕｌａｒ
ｋｉｎａｓｅ ｒｅｌｏｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄｌｉｎｇ ｓｕｓｃｅｐｔｉｂｉｌｉｔｙ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｏｖｅｒｅｘ￣
ｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ Ｍｅｄｉｃａｇｏ ＳＩＭＫＫ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ２０１４ꎬ
６５(９):２３３５￣２３５０

[４３] 　 Ｑｉｎ ＦꎬＳｈｉｎｏｚａｋｉ ＫꎬＹａｍａｇｕｃｈｉ￣Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋ. Ａｃｈｉｅｖｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ
ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ｉｎ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｐｌａｎｔ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ｔｏｌ￣
ｅｒａｎｃｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１１ꎬ５２:１５６９￣１５８２

[４４] 　 Ｌｉ Ｊ ＭꎬＣｈｏｒｙ Ｊ. Ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ
ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ１９９７ꎬ
９０:９２９￣９３８

[４５] 　 Ｗａｎｇ Ｚ ＹꎬＳｅｔｏ ＨꎬＦｕｊｉｏｋａ Ｓꎬｅｔ ａｌ. ＢＲＩ１ ｉｓ ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ
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ｏｆ ａ ｐｌａｓｍａ￣ｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｆｏｒ ｐｌａｎｔ ｓｔｅｒｏｉｄｓ[ Ｊ] . Ｌｅｔｔ Ｎａｔꎬ
２００１ꎬ４１０:３８１￣３８３

[４６]　 Ｌｉ ＪꎬＷｅｎ ＪꎬＬｅａｓｅ Ｋ Ａꎬｅｔ ａｌ. ＢＡＫ１ꎬａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ＬＲＲ ｒｅｃｅｐ￣
ｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅꎬｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ ＢＲＩ１ ａｎｄ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉ￣
ｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ１１０:２１３￣２２２

[４７]　 Ｗａｎｇ ＸꎬＣｈｏｒｙ Ｊ. Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｄｉｓｓｏｃｉａｔｉｏｎ ｏｆ ＢＫＩ１ꎬａ
ｎｅｇａｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ＢＲＩ１ ｓｉｇｎａｌｉｎｇꎬｆｒｏｍ ｔｈｅ ｐｌａｓｍａ ｍｅｍｂｒａｎｅ
[Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００６ꎬ３１３(５７９０):１１１８￣１１２２

[４８]　 Ｋｉｍ Ｔ ＷꎬＧｕａｎ ＳꎬＢｕｒｌｉｎｇａｍｅ Ａ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＣＤＧ１ ｋｉｎａｓｅ ｍｅｄｉ￣
ａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ ｆｒｏｍ ＢＲＩ１ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ
ｔｏ ＢＳＵ１ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｎｄ ＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ＢＩＮ２[ Ｊ] . Ｍｏｌ Ｃｅｌｌꎬ
２０１１ꎬ４３:５６１￣５７１

[４９]　 Ｙｅ ＨꎬＬｉ ＬꎬＧｕｏ Ｈꎬｅｔ ａｌ. ＭＹＢＬ２ ｉｓ ａ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｏｆ ＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ
ＢＩＮ２ ａｎｄ ａｃｔｓ ａｓ ａ ｃｏｒｅｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ＢＥＳ１ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ｐａｔｈｗａｙ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ]. ＰＮＡＳꎬ２０１２ꎬ１０９:２０１４２￣２０１４７

[５０]　 Ｙｉｎ ＹꎬＶａｆｅａｄｏｓ ＤꎬＴａｏ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｎｅｗ ｃｌａｓｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃ￣
ｔｏｒｓ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｒｅｇｕｌａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｉｎ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ２００５ꎬ１２０:２４９￣２５９

[５１]　 Ｙｉｎ ＹꎬＷａｎｇ Ｚ ＹꎬＭｏｒａ￣Ｇａｒｃｉａ Ｓꎬｅｔ ａｌ. ＢＥＳ１ ａｃｃｕｍｕｌａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ
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