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ＢＡＫ１ 调控植物免疫信号识别和转导的分子机制

陈现朝ꎬ周永力
(中国农业科学院作物科学研究所 / 农作物基因资源与基因改良重大科学工程ꎬ北京 １０００８１)

　 　 摘要:植物通过类受体激酶感知环境变化ꎬ产生相应的信号来调控机体生长发育ꎮ ＢＡＫ１ (ＢＲＩ１￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｋｉｎａｓｅ １)是其

中研究最深入的类受体激酶之一ꎮ 它调控多种生理过程的信号转导ꎬ如植物生长发育、细胞死亡和植物免疫等ꎮ 本文综述了

ＢＡＫ１ 作为模式识别受体的共受体以及信号转导的调控子ꎬ调控免疫信号识别和转导的机理ꎮ 以期为深入研究 ＢＡＫ１ 基因家

族在植物抗病反应中的作用ꎬ阐明植物免疫信号转导途径提供信息ꎮ
关键词:免疫信号ꎻＢＡＫ１ꎻ信号识别ꎻ信号转导
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植物通过细胞膜上的受体感知环境变化ꎬ产生

相应的信号调控机体生理过程ꎮ 植物受体与动物生

长因子受体类似ꎬ也具有信号识别和转导的功能ꎬ故
称之为类受体激酶[１]ꎮ 植物类受体激酶家族成员

众多ꎬ拟南芥和水稻中类受体激酶家族分别含有

６００ 和 １０００ 多个成员[２]ꎮ 其中研究深入的植物类

受体 激 酶 有 ＢＲＩ１ ( Ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ１ )、
ＣＬＡＶＡＴＡ１、 ＳＲＫ ( Ｓ￣Ｌｏｃｕｓ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ )、 Ｐｔｏ
( Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ ｓｙｒｉｎｇａｅ ｐｖ ｔｏｍａｔｏ )、 ＸＡ２１ ( Ｘａｎ￣
ｔｈｏｍｏｎａｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ２１)、ＦＬＳ２(Ｆｌａｇｅｌｌｉｎ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ２)和
ＢＡＫ１ꎮ

ＢＡＫ１ (也叫 ＥＬＧꎬＲＫＳ１０ꎬＳＥＲＫ３)属于富亮氨

酸重复 ( ＬＲＲꎬ Ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ) 类受体激酶家

族[１]ꎮ 最初ꎬＢＡＫ１ 命名为 ＳＥＲＫ３(Ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏ￣
ｇｅｎｅｓｉｓ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ３) [３]ꎮ 后来ꎬＪ. Ｌｉ 等[４] 发现

它与 ＢＲＩ１ 互作ꎬ调控植物激素油菜素内酯的信

号ꎬ故重命名为 ＢＡＫ１ꎮ ＢＡＫ１ 是多功能的类受体

激酶ꎬ它调控植物生长发育、细胞死亡和免疫信

号等[５￣８]ꎮ
植物免疫信号包括模式识别受体(ＰＲＲꎬＰａｔｔｅｒｎ

ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒ)和效应子(Ｅｆｆｅｃｔｏｒ)激发的免疫

信号 以 及 系 统 免 疫 信 号 ( 分 别 是 ＰＴＩꎬ ＥＴＩ 和

ＳＡＲ) [９￣１３]ꎮ 其中ꎬＢＡＫ１ 作为免疫信号的共受体ꎬ调
控不同的模式识别受体的信号识别ꎻ也能作为信号



　 ６ 期 陈现朝等:ＢＡＫ１ 调控植物免疫信号识别和转导的分子机制

的调控子ꎬ调控免疫信号的放大、终止和转导ꎮ 近年

来ꎬＢＡＫ１ 调控植物免疫信号转导研究取得重大进

展ꎮ 此外ꎬ在许多物种中不断发现 ＢＡＫ１ 同源家族

成员[１４￣１５]ꎬ但研究多仅限于对同源家族基因克隆、
结构和表达研究ꎬ其功能的研究还有待深入ꎮ

本文综述了近年来不同植物物种中发现的 ＢＡＫ１

同源家族基因ꎬ以及 ＢＡＫ１ 对模式识别受体免疫信

号的调控ꎮ

１　 ＢＡＫ１ 的结构及其免疫识别受体

１ １　 ＢＡＫ１ 种间的同源家族成员、结构和功能

ＢＡＫ１ 属于植物类受体激酶 ＳＥＲＫ 家族[１]ꎮ ＳＥＲＫ

表 １　 ＳＥＲＫ 基因家族

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ＳＥＲＫ

物种

Ｓｐｅｃｉｅｓ
基因

Ｇｅｎｅｓ
功能

Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ
参考文献

Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

胡萝卜(Ｄａｕｃｕｓ ｃａｒｏｔａ) ＤｃＳＥＲＫ 体细胞胚标记基因 [１６]

鸭茅 (Ｄａｃｔｙｌｉｓ ｇｌｏｍｅｒａｔａ) ＤｇＳＥＲＫ 体细胞胚形成 [１７]

拟南芥(Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ) ＡｔＳＥＲＫ１￣５
胚性细胞形成、孢子体发育、

光信号、细胞死亡、ＰＴＩ 免疫信号、
ＢＲ 信号、抗虫信号

[１８]

玉米(Ｚｅａ ｍａｙｓ) ＺｍＳＥＲＫ１￣３ 体细胞胚形成、激素信号 [１９]

苜蓿(Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ) ＭｔＳＥＲＫ１ 胚形成 [２０]

向日葵(Ｈｅｌｉａｎｔｈｕｓ ａｎｎｕｕｓ) ＨａＳＥＲＫ 体细胞胚形成和芽形成 [２１]

水稻(Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ) ＯｓＳＥＲＫ１￣２ 愈伤再生、真菌抗病、株型 [３]、[２２]

可可 (Ｔｈｅｏｂｒｏｍａ ｃａｃａｏ) ＴｃＳＥＲＫ 体细胞胚形成 [２３]

蜜柑(Ｃｉｔｒｕｓ ｕｎｓｈｉｕ) ＣｕｔＳＥＲＫ１ 愈伤分化、胚形成 [２４]

草地早熟禾(Ｐｏａ ｐｒａｔｅｎｓｉｓ) ＰｐＳＥＲＫ 孢子生殖ꎬ配子和胚胎发育 [２５]

葡萄(Ｖｉｔｉｓ ｖｉｎｉｆｅｒａ) ＶｖＳＥＲＫ１￣３ 愈伤分化、胚形成 [２６]

小麦(Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ) ＴａＳＥＲＫ１￣３ 体细胞胚胎形成 [２７]

马铃薯(Ｓｏｌａｎｕｍ ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ) ＳｔＳＥＲＫ 胚形成 [２８]

甘蔗 (Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｓｐｐ. ) ＳｃＢＡＫ１ 束鞘细胞、蔗糖合成 [２９]

香蕉(Ｍｕｓａ ｓｐｐ. ) ＭａＳＥＲＫ１ 体细胞胚胎形成、抗病 [３０]

玫瑰(Ｒｏｓａ ｈｙｂｒｉｄａ ｃｖ. Ｌｉｎｄａ) ＲｈＳＥＲＫ１￣４ 体细胞胚标记基因、愈伤再生 [３１]

马尾松(Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ Ｌａｍｂ. ) ＰｍＳＥＲＫ１ 体细胞胚胎形成 [３２]

烟草(Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ) ＮｂＳｅｒｋ３Ａ￣Ｂ 细胞死亡 [３３]

大豆(Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ) ＧｍＳＥＲＫ 体细胞胚胎形成 [３４]

菠萝(Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ ｃｖ. Ｓｈｅｎｗａｎ) ＡｃＳＥＲＫ１￣２ 体细胞胚胎形成、抗病 [３５]、[３６]

基因广泛地存在于双子叶植物、单子叶植物及裸子

植物中(表 １)ꎬ其成员往往参与植物体细胞胚形成

或抗病反应[５ꎬ１４￣１５]ꎮ 其中拟南芥 ＳＥＲＫ３ / ＢＡＫ１ 功能

研究最为深入[６￣８]ꎮ
ＢＡＫ１ 胞外是 ＬＲＲ 结构域包含 ５ 个富亮氨酸重

复模体ꎬ但第 １ 个并不保守ꎻ其后是一个 ＳＰＰ 模体ꎬ由
于富含丝氨酸和脯氨酸ꎬ故归为 ＳＥＲＫ 蛋白家族[１]ꎮ
除此之外ꎬＢＡＫ１ 还有一个单跨膜结构域ꎬ以及胞内丝

氨酸、苏氨酸和酪氨酸激酶域和羧基端尾巴[１５]ꎮ 胞

外 ＬＲＲ 的结构域具有识别配体的功能ꎬ而胞内激酶域

往往通过磷酸化作用调控胞内信号功能[１]ꎮ

１ ２　 ＢＡＫ１ 互作的免疫识别受体

ＦＬＳ２ 是第 １ 个发现与 ＢＡＫ１ 互作的模式识别

受体ꎬ并且研究最为深入ꎬＦＬＳ２ 与 ＢＡＫ１ 互作成为

植物免疫信号调控研究的模板[３７]ꎮ 近年来ꎬ陆续发

现与 ＢＡＫ１ 互作的模式识别受体 ＥＦＲ (Ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ￣
ｆａｃｔｏｒ￣Ｔｕ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ) [３８]ꎬ ＤＡＭＰｓ ( Ｄａｍａｇｅ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ
ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎ ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ)受体 ＰＥＰＲ１(Ｐｅｐ１ ｒｅｃｅｐ￣
ｔｏｒ １) [３９]ꎮ ２０１２ 年 Ｘ. Ｃｈｅｎ 等[４０] 发现水稻中 ＢＡＫ１
同源家族成员 ＸＡＫ１(ＸＡ２１￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｋｉｎａｓｅ １)ꎬ它
与水稻白叶枯抗病基因 ＸＡ２１ 互作ꎬ调控 ＸＡ２１ 免疫

信号ꎮ 但 ＸＡＫ１ 在其中的具体信号转导机制还有待

３０１１
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深入研究ꎮ 上述类受体激酶胞外结构域都含有富亮

氨酸重复模体ꎬ但是模体的数目和位置有所差异ꎮ
除了与上述类受体激酶互作调控信号转导外ꎬ

ＢＡＫ１ 与植物类受体蛋白互作ꎬ如识别木聚糖酶的

类受体蛋白(ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｐｒｏｔｅｉｎ)ＬｅＥＩＸ１[４１] 和抗真

菌的类受体蛋白 Ｖｅ１(Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ １) [２９ꎬ４２](表 ２)ꎮ

表 ２　 与 ＢＡＫ１ 互作的模式识别受体
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Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

ＸＡ２１ ｎｏｎ￣ＲＤ ＬＲＲ ＸＩＩ 水稻 细菌 [４３]

ＦＬＳ２ ｎｏｎ￣ＲＤ ＬＲＲ ＸＩＩ 拟南芥 细菌 [３７]

ＥＦＲ ｎｏｎ￣ＲＤ ＬＲＲ ＸＩＩ 拟南芥 细菌 [４４]

ＰＥＰＲ１ ＲＤ ＬＲＲ￣ＸＩ 拟南芥 植物肽段 [３９]

ＬｅＥＩＸ１ ＲＬＰ ＬＲＲ 番茄 酵母 [４１]

Ｖｅ１ ＲＬＰ ＬＲＲ 番茄 真菌 [２９]、[４２]

２　 ＢＡＫ１ 调控受体信号识别和转导
机制

ＢＡＫ１ 同源家族成员众多ꎬ而且能与多种免疫

识别受体互作ꎬ调控不同来源的免疫信号ꎬ但如何调

控众多免疫信号识别是免疫信号调控研究的热点ꎮ
ＢＡＫ１ 参与信号识别往往通过与相应模式识别受体

的互作ꎬ由于 ＢＡＫ１ 由胞外域和胞内域两部分组成ꎬ
鉴定各部分在信号识别调控中的作用成为亟待解决

的问题ꎮ
２ １　 胞外域调控免疫信号识别

植物免疫信号识别受体研究最深入的是 ＦＬＳ２ꎮ
Ｂｏｌｌｅｒ 预测 ＦＬＳ２ 和 ＢＡＫ１ 互作与它们胞外结构域有

关ꎬ这种推断得到试验验证[４５]ꎮ Ｙ. Ｊａｉｌｌａｉｓ 等[４６] 研

究 ＦＬＳ２ 和 ＢＡＫ１ 互作时ꎬ发现 ＢＡＫ１ 的胞外 ＬＲＲ
结构域起重要作用ꎮ ＢＡＫ１ 在胞外 ＬＲＲ 结构域的突

变体 ｂａｋ１ ｅｌｇ在第 ３ 个 ＬＲＲ 上发生氨基酸突变 Ａｓｐ
(Ｄ)１２２￣Ａｓｎ(Ｎ)ꎬ这个位点是 ＢＡＫ１ 及其同源家族

成员十分保守的位点ꎮ 通过转基因研究发现ꎬＢＡＫ１
的点突变阻断了 ｆｌｇ２２ 和肽聚糖激发的免疫信号转

导ꎬ但并不干扰 ＥＦ￣Ｔｕ 激发的免疫信号ꎬ也不影响

ＢＲ 信号转导ꎮ 这个点突变并不改变 ＢＡＫ１ 在细胞

内的定位ꎬ也不改变其蛋白表达的丰度ꎮ 结果证明

在受体复合体形成过程中ꎬＢＡＫ１ 的胞外结构域

ＬＲＲ 模体起关键作用ꎮ
２ ２　 激酶域调控信号分流转导

植物类受体激酶通过胞外 ＬＲＲ 结构域与相应

受体互作ꎬ形成受体异源二聚体ꎮ 但 ＢＡＫ１ 是多功

能的类受体激酶ꎬ它参与调控 ＦＬＳ２、ＥＦＲ、ＢＲＩ１ 等信

号转导ꎮ 上述研究也发现 ＢＡＫ１ 突变体 ｂａｋ１ ｅｌｇ不影

响 ＥＦ￣Ｔｕ 和 ＢＲ 信号的识别[４６]ꎮ 那么ꎬＢＡＫ１ 在识

别相应的信号后的转导机制成为我们关注的一个焦

点ꎮ Ｍ. Ｈ. Ｏｈ 等[４７] 和 Ｂ. Ｓｃｈｗｅｓｓｉｎｇｅｒ 等[４８] 分别研

究发现 ＢＡＫ１ 通过磷酸化激酶域不同氨基酸位点ꎬ从
而实现 ＢＲ 信号和植物免疫信号的分流转导的机制ꎮ

Ｍ. Ｈ. Ｏｈ 等[４７] 研究 ＢＡＫ１ 的突变 (Ｙ６１０Ｆꎬ激
酶域 ６１０ 位的酪氨酸转变成苯丙氨酸)时ꎬ发现它

抑制 ＢＲ 信号途径ꎬ但是不干扰 ＦＬＳ２ 介导的免疫信

号ꎮ 试验结果表明这个磷酸化位点可能转导植物生

长激素 ＢＲ 信号ꎮ Ｂ. Ｓｃｈｗｅｓｓｉｎｇｅｒ 等[４８] 研究 ＢＡＫ１￣
５(Ｃ４０８Ｙ)突变体ꎬ它在 ＢＡＫ１ 激酶域的一个氨基酸

发生突变ꎮ 这个点突变抑制 ＦＬＳ２ 和 ＥＦＲ 介导的

ＰＴＩ 免疫反应ꎬ但不干扰 ＢＲ 信号和细胞死亡信号ꎮ
另外ꎬ这个点突变不影响 ＢＡＫ１ 的胞外结构域与植

物识别受体的互作ꎮ 上述结果证明:ＢＡＫ１ 是通过

胞内激酶域不同氨基酸位点的磷酸化作用ꎬ调控植

物生长发育和免疫信号分流转导ꎻ通过与家族成员

ＢＫＫ１ 互作调控细胞死亡等多种功能[４８](图 １)ꎮ

图 １　 ＢＡＫ１ 膜外结构域参和胞内激酶域调控抗病和

发育信号识别和转导机制示意图

Ｆｉｇ. １　 Ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ＢＡＫ１ ｉｎ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ
ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｂｙ ｔｈｅ

ｅｘｔｒａｃｅｌｌｅｒ ｄｏｍａｉｎ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｄｏｍａｉｎ

上述试验表明ꎬＢＡＫ１ 有可能通过自身激酶域

的差异磷酸化作用ꎬ分流调控不同生理反应的信

号[４８]ꎮ 但是ꎬＢＡＫ１ 如何实现差异磷酸化作用来调

控不同的识别受体免疫信号尚不清楚ꎬ一方面免疫

信号的转导与可能不同的模式识别受体自身磷酸化

位点有关[４９]ꎬ另一方面ꎬ模式识别受体免疫信号转

导可能与其下游互作的信号分子有关ꎮ
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３　 ＢＡＫ１ 对免疫识别受体下游信号

调控

免疫识别受体识别配体ꎬ通过磷酸化修饰激发

免疫信号[４９]ꎮ 免疫识别后的下游信号调控机制引

人关注ꎮ 近年来ꎬ陆续发现与 ＦＬＳ２ 和 ＢＡＫ１ 互作的

信号分子 ＢＩＫ１、ＰＵＢ１２ / １３、ＢＩＲ１ 和 ＢＯＮ１ꎬ参与其

下游免疫信号调控[５０]ꎮ
３ １　 ＢＩＫ１ 调控免疫信号转导

在众多参与免疫信号调控的信号分子中ꎬＢＩＫ１
日益引起研究人员的关注[５１￣５３]ꎮ ＢＩＫ１ 与 ＢＡＫ１ 类

似ꎬ是一个多功能的胞质类受体激酶ꎬ调控植物生长

发育和基础免疫信号以及根毛正常生长ꎮ 由于定位

在细胞膜上ꎬ推断它可能参与模式识别受体早期的

信号调控[５１]ꎮ 但是ꎬ它是否像 ＢＡＫ１ 那样参与免疫

信号识别ꎬ抑或作为下游信号分子来调控免疫信号

转导ꎬ成为亟待解决的问题ꎮ
Ｄ. Ｌｕ 等[５３] 研究发现 ＢＩＫ１ 作为 ＦＬＳ２ 和 ＢＡＫ１

下游信号分子调控免疫信号转导ꎮ 体内和体外互作

试验研究发现 ＢＩＫ１ 与 ＦＬＳ２ 和 ＢＡＫ１ 互作ꎬ而且

ＢＩＫ１ 能磷酸化 ＢＡＫ１ 以及 ＢＡＫ１ 和 ＦＬＳ２ 的复合

体ꎬ同时 ＢＩＫ１ 的磷酸化功能是通过它自身 Ｔｈｒ２３７磷
酸化后激发的ꎮ 根据上述试验结果ꎬ作者推断免疫

受体 ＦＬＳ２ 识别 Ｆｌｇ２２ꎬ磷酸化 ＢＩＫ１ 激发自身激酶

活性ꎬ之后磷酸化 ＦＬＳ２ 和 ＢＡＫ１ꎮ
由于类受体激酶 ＦＬＳ２ 磷酸化活性较低ꎬ通过

ＢＡＫ１ 与 ＢＩＫ１ 反式磷酸化作用有助于免疫信号放

大ꎮ ＢＩＫ１ 的这种作用可能是植物免疫信号放大机

制ꎮ 而且研究发现 ＢＩＫ１ 磷酸化 ＦＬＳ２ 和 ＢＡＫ１ 后ꎬ
便不再与之结合ꎬ转向免疫信号下游的调控ꎮ

近年来研究发现 ＢＩＫ１ 成为 ＢＡＫ１ 下游免疫信

号调控的枢纽ꎬＢＩＫ１ 如何进行下游免疫信号转导ꎬ
其中ꎬ一些学者和实验室对此进行深入研究[５２ꎬ５４￣５６]ꎮ
我们关注的另外一个问题:免疫信号转导后ꎬＦＬＳ２
的命运及其调控的机制ꎮ
３ ２　 泛素化调控免疫信号转导

除了通过磷酸化修饰调控免疫信号ꎬ泛素化作

用是植物调控免疫信号的一种重要的途径[５７￣５８]ꎮ
最先发现 ＥＴＩ 免疫信号可以通过泛素化作用调

控[５８]ꎮ 近年来ꎬ在植物模式识别受体介导的免疫信

号泛素化作用也起着重要的作用[５７]ꎮ 其中研究最深

入的是泛素连接酶 ＰＵＢ１２ / １３[５９￣６０]降解 ＦＬＳ２ 的机制ꎮ
Ｄ. Ｌｕ 等[５９] 研究发现鞭毛蛋白 Ｆｌｇ２２ 能激发

ＰＵＢ１２ / １３ 与 ＦＬＳ２ 的结合ꎬ然后 ＰＵＢ１２ / １３ 通过体

内泛素化降解 ＦＬＳ２ꎮ 体内研究 ＢＡＫ１ 本来就与

ＰＵＢ１２ / １３ 互作ꎬ当 ＦＬＳ２ 识别鞭毛蛋白 Ｆｌｇ２２ 激发

免疫信号后ꎬ ＢＡＫ１ 通过磷酸化激发泛连接酶

ＰＵＢ１２ / １３ 的活性ꎻＰＵＢ１２ / １３ 转向与 ＦＬＳ２ 结合ꎬ通
过泛素化修饰将 ＦＬＳ２ 降解ꎮ 研究也发现蛋白激酶

ＢＩＫ１ 能够通过磷酸化 ＢＡＫ１ 从而增强 ＢＡＫ１ 磷酸

化 ＰＵＢ１２ / １３ 的功能ꎮ
植物通过降解免疫识别受体的方式ꎬ终止免疫

信号过度激发ꎮ 植物除了通过泛素化降解模式识别

受体蛋白ꎬ还通过泛素化调控免疫受体内吞作用来

调控免疫信号[６１]ꎮ
３ ３　 ＢＩＲ１ 和 ＢＯＮ１ 调控 ＥＴＩ 免疫信号

ＢＩＲ１ ( ＢＡＫ１￣ｉｎｔｅｒａｃｔｉｎｇｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅｋｉｎａｓｅ１ ) 是

又一个与 ＢＡＫ１ 互作 (它还与 ＢＫＫ１、 ＳＥＲＫ１ 和

ＳＥＲＫ２ 互作)的类受体蛋白激酶ꎬ参与调控细胞死

亡ꎮ 拟南芥 ｂｉｒ 突变体对 Ｐｔｏ ＤＣ３０００ 侵染表现细胞

死亡和持续的抗病反应(类似效应子激发的免疫反

应)ꎮ 由于 ＳＯＢＩＲ１ ( ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ｂｉｒ１)和 ＰＡＤ４ 突

变后ꎬ就会抑制 ｂｉｒ 突变体的表型ꎮ 作者推断 ＢＩＲ
通过 ＳＯＢＩＲ１ 和 ＰＡＤ４ 调控细胞死亡和持续的抗病

反应ꎻ另外ꎬＰＡＤ４ 是参与 Ｒ 蛋白免疫信号调控ꎬ笔
者认为 ＢＡＫ１ 可能通过 ＢＩＲ１ 调控 ＥＴＩ 免疫信

号[６２]ꎬ而且这种推断得到试验证实ꎮ
２０１１ 年发现 ＢＯＮ１ 与 ＢＡＫ１ 和 ＢＩＲ１ 互作ꎬ而且

具有调控植物生长发育和抗病功能ꎮ 通过突变和互

补试验ꎬＢＯＮ１ 与 ＢＩＲ１ 共同调控细胞死亡和生长发

育ꎻ通过 Ｒ 基因 ＳＮＣ１(Ｓｕｐｐｒｅｓｓｏｒ ｏｆ ｎｐｒ１￣１ꎬｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ
１)突变进一步验证 ＢＩＲ１ 调控 Ｒ 蛋白免疫信号[６３]ꎮ
此外ꎬＢＡＫ１ 可以体外磷酸化 ＢＩＲ１ 和 ＢＯＮ１ꎬ作者推断

ＢＡＫ１ 可能通过磷酸化修饰 ＢＩＲ１ 调控 ＥＴＩ 免疫信号ꎮ
当然 ＢＡＫ１ 和 ＢＫＫ１ 也能调控细胞死亡ꎬ它们

和 ＢＩＲ１ 调控细胞死亡的机制关系有待研究ꎮ

４　 讨论

植物免疫信号包括信号识别和信号转导ꎮ
ＢＡＫ１ 作为细胞膜上受体激酶ꎬ参与植物免疫信号

识别和转导调控ꎮ 它是作为免疫识别受体的共受体

还是信号转导的调控子ꎬ抑或二者皆有ꎬ从拟南芥

ＢＡＫ１ 研究进展来看ꎬＢＡＫ１ 是信号的共受体也是信

号的调控子ꎮ
ＢＡＫ１ 作为共受体能否单独识别配体ꎬ它的胞

外结构域较短ꎬ这可能决定它往往通过与其他配体

互作来识别配体ꎮ 植物类体激酶家族聚类发现

ＳＥＲＫ 家族成员胞内域高度保守ꎬ而胞外域变化较
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大[１]ꎮ 胞外域的多变性可能决定其与多种受体互

作的特异性ꎬ而胞内域的保守型可能是其信号转导

机制的保守性ꎮ 而根据不同的受体激酶域磷酸化位

点存在差异ꎬＢＡＫ１ 可能根据其激酶域差异磷酸化

修饰对信号分流转导ꎮ 究其机制可能是 ＲＤ 激酶与

非 ＲＤ 激酶信号转导机制存在差异[６４]ꎮ
植物免疫识别后的信号调控过程中ꎬＢＡＫ１ 激

发下游信号ꎬ但是否通过其他信号分子ꎬ如 ＡＴＰ 酶、
ＭＡＰＫ 激酶[６５]或 Ｃａ２ ＋ 激酶[６６]等ꎬ有待进一步研究ꎮ
免疫信号削弱可通过模式识别受体的泛素化降解ꎬ
但也有人提出模式识别受体泛素化后的胞吞作用也

是调控免疫信号的方式ꎮ ＢＡＫ１ 是可能通过 ＢＩＲ 和

ＢＯＮ 负调控 ＥＴＩ 免疫信号转导ꎬ是否存在其他途径

正调控 ＥＴＩ 信号ꎬ也还有待进一步试验验证ꎮ
近年来ꎬＢＡＫ１ 参与 ＦＬＳ２ 抗病信号转导机制进

展迅速ꎬ发现了许多与之互作的受体和下游信号伴

侣ꎮ 随着这些蛋白功能的验证ꎬ植物免疫信号转导

机制逐渐明晰ꎬ植物免疫信号通路也渐渐形成ꎮ
ＢＡＫ１ 作为植物免疫信号通路的枢纽ꎬ其功能的研究

尤为重要ꎬ最近ꎬ单子叶模式植物水稻也发现类受体

激酶 ＸＡＫ１ꎬ它在 ＸＡ２１ 免疫信号转导调控中又有什

么作用ꎬ同时 ＸＡ２１[６７]免疫信号网络有待深入研究ꎮ
ＢＡＫ１ 在双子叶拟南芥中抗病机制研究最为深

入ꎬ但由于其同源家族成员众多ꎬ不同物种中 ＢＡＫ１
的功能有待确定ꎻ另外ꎬ单子叶模式植物水稻中 ＢＡＫ１
同源家族成员往往在病原物入侵时诱导表达ꎬ但其在

免疫中的作用未知ꎬ它们功能的确定ꎬ有助于植物抗

病基因应用于农业生产ꎬ为粮食安全提供保障ꎮ
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ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｗｈｅａｔꎬＴｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉ￣
ｖｕｍ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐꎬ２００８ꎬ２７(５):８３３￣８４３

[２８] 　 Ｓｈａｒｍａ ＳꎬＭｉｌｌａｍ ＳꎬＨｅｉｎ Ｉꎬｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃ￣
ｔｅｒｉｓａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｐｏｔａｔｏ ＳＥＲＫ ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｌｙ ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｕｒｉｎｇ
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　 ６ 期 陈现朝等:ＢＡＫ１ 调控植物免疫信号识别和转导的分子机制

ｉｎｉｔｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ[ Ｊ] . Ｐｌａｎｔａꎬ２００８ꎬ２２８ (２):
３１９￣３３０

[２９]　 Ｖｉｃｅｎｔｉｎｉ ＲꎬＭａｒｉａ Ｆｅｌｉｘ ＪꎬＤｏｒｎｅｌａｓ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ
ｓｕｇａｒｃａｎｅ (Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｓｐｐ. )ｇｅｎｅ ｈｏｍｏｌｏｇ ｔｏ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ
ｉｎｓｅｎｓｉｔｉｖｅ１￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ １ ｔｈａｔ ｉｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｔｏ ｓｕｇ￣
ａｒ ｃｏｎｔｅｎｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｒｅｐꎬ２００９ꎬ２８(３):４８１￣４９１

[３０]　 Ｈｕａｎｇ ＸꎬＬｕ Ｘ ＹꎬＺｈａｏ Ｊ Ｔꎬｅｔ ａｌ. ＭａＳＥＲＫ１ Ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｓ￣
ｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｉｃ ｃｏｍｐｅｔｅｎｃｅ ａｎｄ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ Ｂａｎａｎａ (Ｍｕｓａ ｓｐｐ. )[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｒｅｐꎬ
２０１０ꎬ２８(２):３０９￣３１６

[３１]　 Ｚａｋｉｚａｄｅｈ ＨꎬＳｔｕｍｍａｎｎ ＢꎬＬüｔｋｅｎ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃ￣
ｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｆｏｕｒ ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ (Ｒｈ￣
ＳＥＲＫ)ｇｅｎｅｓ ｆｒｏｍ ｍｉｎｉａｔｕｒｅ ｐｏｔｔｅｄ ｒｏｓｅ (Ｒｏｓａ ｈｙｂｒｉｄａ ｃｖ. Ｌｉｎ￣
ｄａ)[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓｕｅ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔꎬ２０１０ꎬ１０１(３):３３１￣３３８

[３２]　 高燕ꎬ席梦利ꎬ王桂凤ꎬ等. 马尾松体细胞胚胎发生相关基因
ＰｍＳＥＲＫ１ 的克隆与表达分析[Ｊ].分子植物育种ꎬ２０１０ꎬ(１):５３￣５８

[３３] 　 Ｃｈａｐａｒｒｏ￣Ｇａｒｃｉａ ＡꎬＷｉｌｋｉｎｓｏｎ Ｒ ＣꎬＧｉｍｅｎｅｚ￣Ｉｂａｎｅｚ Ｓꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ＳＥＲＫ３ / ＢＡＫ１ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｂａｓａｌ ｒｅｓｉｓｔ￣
ａｎｃｅ ａｇａｉｎｓｔ ｔｈｅ ｌａｔｅ ｂｌｉｇｈｔ ｐａｔｈｏｇｅｎ Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａ ｉｎｆｅｓｔａｎｓ ｉｎ
Ｎｉｃｏｔｉａｎａ ｂｅｎｔｈａｍｉａｎａ [Ｊ] . ＰＬｏＳ Ｏｎｅꎬ２０１１ꎬ６(１):ｅ１６６０８

[３４]　 Ｙａｎｇ ＣꎬＺｈａｏ ＴꎬＹｕ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｃｈａｒａｃｔｅｒ￣
ｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ＳＥＲＫ Ｇｅｎｅ ｆｒｏｍ Ｓｏｙｂｅａｎ (Ｇｌｙｃｉｎｅ ｍａｘ (Ｌ. )Ｍｅｒｒ. )
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｒｅｐꎬ２０１１ꎬ２９(２):３３４￣３４４

[３５]　 Ｍａ ＪꎬＨｅ ＹꎬＨｕ Ｚꎬｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｏｆ ＡｃＳＥＲＫ２ꎬａ ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ａｎｄ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｒｅｌａｔｅｄ
ｇｅｎｅ ｉｎ ｐｉｎｅａｐｐｌｅ[Ｊ] . Ｇｅｎｅꎬ２０１２ꎬ５００(１):１１５￣１２３

[３６]　 Ｍａ ＪꎬＨｅ ＹꎬＷｕ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ａ ＳＥＲＫ Ｇｅｎｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌｌｙ ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｕｒｉｎｇ ｓｏｍａｔｉｃ ｅｍｂｒｙｏ￣
ｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ａｎａｎａｓ ｃｏｍｏｓｕｓ ｃｖ. Ｓｈｅｎｗａｎ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ Ｒｅｐꎬ
２０１２ꎬ３０(１):１９５￣２０３

[３７] 　 Ｃｈｉｎｃｈｉｌｌａ Ｄꎬ Ｚｉｐｆｅｌ Ｃꎬ Ｒｏｂａｔｚｅｋ Ｓꎬ ｅｔ ａｌ. Ａ ｆｌａｇｅｌｌｉｎ￣ｉｎｄｕｃｅｄ
ｃｏｍｐｌｅｘ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＦＬＳ２ ａｎｄ ＢＡＫ１ ｉｎｉｔｉａｔｅｓ ｐｌａｎｔ ｄｅｆｅｎｃｅ
[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ２００７ꎬ４４８(７１５２):４９７￣５００

[３８] 　 Ｓｃｈｕｌｚｅ ＢꎬＭｅｎｔｚｅｌ ＴꎬＪｅｈｌｅ Ａ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｒａｐｉｄ ｈｅｔｅｒｏｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇａｎｄ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｌａｎｔ ｔｒａｎｓｍｅｍｂｒａｎｅ ｒｅ￣
ｃｅｐｔｏｒｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｋｉｎａｓｅ ＢＡＫ１ [ Ｊ] . Ｊ Ｂｉｏｌ Ｃｈｅｍꎬ
２０１０ꎬ２８５(１３):９４４４￣９４５１

[３９] 　 Ｋｒｏｌ ＥꎬＭｅｎｔｚｅｌ ＴꎬＣｈｉｎｃｈｉｌｌａ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ａｒａｂｉ￣
ｄｏｐｓｉｓ ｄａｎｇｅｒ ｓｉｇｎａｌ ｐｅｐｔｉｄｅ １ ｉｎｖｏｌｖｅｓ ｔｈｅ ｐａｔｔｅｒｎ ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ ｒｅ￣
ｃｅｐｔｏｒ ＡｔＰＥＰＲ１ ａｎｄ ｉｔｓ ｃｌｏｓｅ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅ ＡｔＰＥＰＲ２ [ Ｊ] . Ｊ Ｂｉｏｌ
Ｃｈｅｍꎬ２０１０ꎬ２８５(１８):１３４７１￣１３４７９

[４０] 　 Ｃｈｅｎ ＸꎬＺｕｏ ＳꎬＣｈｅｒｎ Ｍꎬｅｔ ａｌꎬＴｈｅ ＸＡ２１￣ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ Ｋｉｎａｓｅ １
(ＸＡＫ１) ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｐａｔｔｅｒｎ￣ｒｅｃｏｇｎｉｔｉｏｎ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＸＡ２１[Ｃ] / / 从植物科学到农业发展. 杨凌:２０１２ 年全
国植物生物学大会ꎬ２０１２:３２￣３３

[４１] 　 Ｂａｒ ＭꎬＳｈａｒｆｍａｎ ＭꎬＲｏｎ Ｍꎬｅｔ ａｌ. ＢＡＫ１ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｔｈｅ ａｔｔｅｎ￣
ｕａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｔｈｙｌｅｎｅ￣ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｘｙｌａｎａｓｅ ( Ｅｉｘ)￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅｓ ｂｙ ｔｈｅ ｄｅｃｏｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＬｅＥｉｘ１[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ２０１０ꎬ６３(５):
７９１￣８００

[４２]　 Ｆｒａｄｉｎ Ｅ ＦꎬＡｂｄ￣Ｅｌ￣Ｈａｌｉｅｍ ＡꎬＭａｓｉｎｉ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｉｎｔｅｒｆａｍｉｌｙ ｔｒａｎｓｆｅｒ
ｏｆ ｔｏｍａｔｏ Ｖｅ１ ｍｅｄｉａｔｅｓ Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１１ꎬ１５６(４):２２５５￣２２６５

[４３]　 Ｐａｒｋ Ｃ ＪꎬＨａｎ Ｓ ＷꎬＣｈｅｎ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ｅｌｕｃｉｄａｔｉｏｎ ｏｆ ＸＡ２１￣ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｉｎｎａｔｅ ｉｍｍｕｎｉｔｙ[Ｊ] . Ｃｅｌｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌꎬ２０１０ꎬ１２(８):１０１７￣１０２５

[４４]　 Ｚｉｐｆｅｌ ＣꎬＫｕｎｚｅ ＧꎬＣｈｉｎｃｈｉｌｌａ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ Ｂａｃｔｅｒｉａｌ
ＰＡＭＰ ＥＦ￣Ｔｕ ｂｙ ｔｈｅ Ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＥＦＲ Ｒｅｓｔｒｉｃｔｓ Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ￣Ｍｅ￣
ｄｉａｔｅｄ Ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ[Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ２００６ꎬ１２５(４):７４９￣７６０

[４５]　 Ｂｏｌｌｅｒ ＴꎬＦｅｌｉｘ Ｇ. Ａ ｒｅｎａｉｓｓａｎｃｅ ｏｆ ｅｌｉｃｉｔｏｒｓ:Ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｅ￣
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｐａｔｔｅｒｎｓ ａｎｄ ｄａｎｇｅｒ ｓｉｇｎａｌｓ ｂｙ ｐａｔｔｅｒｎ￣ｒｅｃｏｇ￣
ｎｉｔｉｏｎ ｒｅｃｅｐｔｏｒｓ[Ｊ]. Ａｎｎｕ Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ２００９ꎬ６０(１):３７９￣４０６

[４６]　 Ｊａｉｌｌａｉｓ ＹꎬＢｅｌｋｈａｄｉｒ ＹꎬＢａｌｓｅｍãｏ￣Ｐｉｒｅｓ Ｅꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｌｅｕ￣
ｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ ａｓ ａ ｐｌａｔｆｏｒｍ ｆｏｒ ｒｅｃｅｐｔｏｒ / ｃｏｒｅｃｅｐｔｏｒ ｃｏｍｐｌｅｘ
ｆｏｒｍａｔｉｏｎ[ Ｊ ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ ＵＳＡꎬ ２０１１ꎬ １０８ ( ２０ ):
８５０３￣８５０７

[４７]　 Ｏｈ Ｍ ＨꎬＷａｎｇ ＸꎬＷｕ Ｘꎬｅｔ ａｌ. Ａｕｔｏｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ Ｔｙｒ￣６１０ ｉｎ

ｔｈｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ＢＡＫ１ ｐｌａｙｓ ａ ｒｏｌｅ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ
ａｎｄ ｂａｓａｌ ｄｅｆｅｎｓｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ [ Ｊ ] . Ｐｒｏｃ Ｎａｔｌ Ａｃａｄ Ｓｃｉ
ＵＳＡꎬ２０１０

[４８]　 Ｓｃｈｗｅｓｓｉｎｇｅｒ ＢꎬＲｏｕｘ ＭꎬＫａｄｏｔａ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ￣ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈꎬ ｃｅｌｌ ｄｅａｔｈꎬ ａｎｄ ｉｎｎａｔｅ
ｉｍｍｕｎｉｔｙ ｂｙ ｔｈｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ＢＡＫ１[ Ｊ]. ＰＬｏＳ
Ｇｅｎｅｔꎬ２０１１ꎬ７(４):ｅ１００２０４６

[４９] 　 Ｐａｒｋ Ｃ ＪꎬＣａｄｄｅｌｌ Ｄ ＦꎬＲｏｎａｌｄ Ｐ Ｃ. Ｐｒｏｔｅｉｎ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｉｎ
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