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植物抗逆相关蛋白激酶的结构与功能
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　 　 摘要:植物在遭受外界逆境胁迫时ꎬ体内的信号传导系统能够感知和传递逆境胁迫信号ꎬ并引起各种生理生化反应以适

应环境ꎮ 植物蛋白激酶在信号感知、传导生长发育以及基因的表达调控中起重要作用ꎮ 蛋白激酶在信号传导过程的功能是

磷酸化修饰目的蛋白ꎬ而磷酸化的实现需要蛋白质之间相互作用ꎮ 本文从植物蛋白激酶的结构、分类、与激素信号传导之间

的关系等方面进行了系统的阐述ꎬ对蛋白激酶介导的植物抗性与发育的最新研究进展进行了系统的总结ꎬ为解析蛋白激酶在

植物生长发育中的抗逆机理提供了理论依据ꎮ
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干旱、高盐及低温等逆境胁迫严重影响植物生

长发育和作物产量ꎮ 在胁迫下植物体内会产生一系

列应答反应ꎬ伴随着许多生理生化及发育上的变化ꎮ
明确植物对逆境的反应机制ꎬ将为抗逆基因工程研

究和应用提供科学依据ꎮ 目前ꎬ植物抗逆性研究已

逐渐深入到细胞分子水平ꎬ并与遗传学研究相结合ꎬ
利用生物技术手段提高植物对逆境的适应能力ꎮ 其

中ꎬ植物蛋白激酶的研究成为近年来的热点之一ꎮ
蛋白激酶主要参与体内蛋白质或多肽的磷酸

化ꎬ催化 ＡＴＰ 分子的 γ￣磷酸基团转移并共价结合到

某些蛋白质分子的特定氨基酸的羟基上ꎬ这些氨基

酸通常是丝氨酸、苏氨酸或酪氨酸残基磷酸化过程

改变了蛋白质的构象和酶的活性ꎬ从而影响细胞的

生长、发育和凋亡ꎮ 蛋白激酶参与复杂的细胞信号
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传递网络ꎬ在调节植物生长发育及对环境胁迫应答

等方面起着重要作用ꎮ

１　 植物蛋白激酶的结构

蛋白激酶一般包括保守的催化结构域、调节结

构域和其他的一些结构域ꎮ 单亚基酶的催化结构域

和调节结构域存在于同一蛋白分子的不同部位ꎮ
蛋白激酶的催化结构域由约 ２５０ ~ ３００ 个氨基

酸残基构成ꎬ包括 １２ 个亚区ꎬ氨基酸序列高度保

守[１]ꎬ折叠起来形成核心结构域[２￣３]ꎮ 核心结构域

有 ３ 个功能:引导 ＡＴＰ 或 ＧＴＰ 的定向和结合ꎬ有些

二价阳离子(Ｍｇ２ ＋ 或 Ｍｎ２ ＋ )参与形成这一复合体ꎻ
引导底物蛋白质或多肽的定向和结合ꎻ催化 ＡＴＰ 或

ＧＴＰ 的 γ￣磷酸基团转移到受体丝氨酸、苏氨酸或酪

氨酸残基的羟基上ꎮ
有些蛋白激酶有独特的结构域ꎮ ＣａＭＫ 类蛋白

激酶中的 ＣＤＰＫ 调控区有典型的 ＥＦ 手型结构ꎬＸ 晶

体衍射表明[４]钙离子(Ｃａ２ ＋ )结合在 Ｅ 和 Ｆ 的 α￣螺
旋之间环上的一个位点ꎬ这种结构像一只手的食指

和拇指伸成直角(相当于螺旋)ꎬ其余手指(相当于

环)向手掌内部卷曲ꎮ ０􀆰 １ ~ １􀆰 ０ μｍｏｌ / Ｌ 的 Ｃａ２ ＋ 与

ＥＦ 手型部位结合就可以引起蛋白构象的改变ꎬ从而

影响激酶结构域的活性和功能ꎮ ＣＤＰＫ 的调控区是

区别于其他蛋白激酶所特有的部分ꎬ这一区域的保

守性很差[５]ꎮ 有些 ＣＤＰＫ 的 Ｎ￣端还有豆蔻酰化位

点 ＭＧＸＸＸＳＫꎬ与蛋白质在膜上的定位有关[６]ꎮ 除

了 ＣＤＰＫ 以外ꎬ一些 ＳｎＲＫ 成员也有 ＥＦ 手型结构ꎮ
所有蛋白激酶在功能域的氨基酸序列上具有高

度保守性ꎬ说明蛋白激酶以相似的构象和相同的机

理催化氨基酸残基的磷酸化ꎬ即使在某些亚结构域

中插入片段也不会影响基本的核心结构和催化

功能ꎮ

２　 蛋白激酶的分类

蛋白激酶的数量很多ꎬ功能和结构各不相同ꎬ对
蛋白激酶进行分类有助于了解蛋白激酶分子生物学

特性和功能ꎮ 目前对蛋白激酶的分类最常见的有两

种方式:根据底物特异性分类和根据催化域氨基酸

序列分类ꎮ
在真核生物中ꎬ根据蛋白激酶底物的特异性将

蛋白激酶分为 ５ 类:丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶、酪氨

酸蛋白激酶、组氨酸 /精氨酸 /赖氨酸蛋白激酶、半胱

氨酸蛋白激酶和天冬酰胺基 /谷氨酰胺基蛋白激酶ꎬ
现今发现的蛋白激酶多是前 ３ 种[７]ꎮ 其中ꎬ丝氨酸 /

苏氨酸蛋白激酶能够磷酸化丝氨酸 /苏氨酸羟基ꎬ研
究得更为详尽ꎬ其中包括促分裂原活化蛋白激酶

(ＭＡＰＫꎬｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)、钙依赖蛋

白激酶(ＣＤＰＫꎬｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)、蛋
白激酶 Ａ ( ＰＫＡꎬ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ Ａ) 和蛋白激酶 Ｃ
(ＰＫＣꎬｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ Ｃ )等[８]ꎮ

根据蛋白激酶催化域氨基酸序列不同ꎬ将蛋白

激酶分为 ５ 个不同类别[９]: ＡＧＣ 类、 ＣａＭＫ 类、
ＣＭＧＣ 类、常规 ＰＴＫ 类和其他类蛋白激酶ꎮ 根据蛋

白激酶的相似序列和功能进行分类的方式具有十分

明显的优势ꎮ
２􀆰 １　 ＡＧＣ 类蛋白激酶

ＡＧＣ 类蛋白激酶依赖于第 ２ 信使ꎬ包括蛋白激

酶 Ａ(ＰＫＡ)家族、蛋白激酶 Ｃ(ＰＫＣ)家族、蛋白激酶

Ｇ(ＰＫＧ)家族和核糖体 Ｓ６ 激酶家族ꎮ ＰＫＡ 家族依

赖于环腺苷酸(ｃＡＭＰ)ꎬ由 ２ 个催化亚基和 ２ 个调节

亚基组成ꎬ在没有第 ２ 信使 ｃＡＭＰ 时ꎬＰＫＡ 以钝化的

复合体形式存在ꎮ 当 ｃＡＭＰ 与 ＰＫＡ 的调节亚基结

合时ꎬ调节亚基构象发生改变ꎬ使催化亚基解离并进

入细胞核ꎬ促使 ｃＡＭＰ 反应元件结合蛋白的丝氨酸

或苏氨酸残基磷酸化[１０]ꎮ ＰＫＧ 家族与 ＰＫＡ 家族类

似ꎬ依赖于环鸟苷酸( ｃＧＭＰ)ꎮ 而 ＰＫＣ 家族的激活

则依赖于钙磷脂ꎬ细胞内钙库释放 Ｃａ２ ＋ 到细胞质

中ꎬ二酰甘油(ＤＡＧꎬｄｉａｃｙｌｇｌｙｃｅｒｏｌ)在 Ｃａ２ ＋ 的协同下

激活 ＰＫＣꎬ然后通过 ＰＫＣ 引起级联反应ꎬ进行细胞

的应答ꎮ Ｍ. Ａ. Ｌａｗｔｏｎ 等[１１] 首先发现菜豆 ＰＶＰＫ１
的 Ｃ￣端催化结构域与环核苷酸依赖性蛋白激酶家

族类似ꎬ而水稻 Ｇ１１ 的催化域则和 ＰＫＣ 蛋白激酶家

族相似ꎮ Ｂ. Ｂｉｅｒｍａｎｎ 等[１２] 从玉米中克隆到一个基

因ꎬ在根部对胞外信号进行转导ꎬ产物含有蛋白激酶

催化结构域ꎬ并且更相近于环核苷酸依赖蛋白激酶

亚家族和钙磷脂依赖激酶ꎮ 拟南芥 ａｔｐｋ１ 和 ａｔｐｋ２
编码蛋白的催化结构域与 ７０ｋＤ 核糖体 Ｓ６ 蛋白激

酶、ＰＫＣ 和 ＰＫＡ 高度相似ꎬａｔｐｋ１ 和 ａｔｐｋ２ 在拟南芥

各个组织和生长阶段都有表达ꎬ但在代谢旺盛的组

织中表达量最大ꎬ说明 ａｔｐｋ１ 和 ａｔｐｋ２ 参与了植物的

生长和发育[１３]ꎮ 然而ꎬ目前为止ꎬ对植物 ＡＧＣ 类蛋

白激酶的研究并不深入ꎮ
２􀆰 ２　 ＣａＭＫ 类蛋白激酶

ＣａＭＫ 类蛋白激酶与 ＡＧＣ 类蛋白激酶相似ꎬ受
第 ２ 信使的调控ꎮ ＣａＭＫ 类蛋白激酶包括 ＣＤＰＫ 家

族和需要 ＳＮＦ１ / ＡＭＰ 活化的蛋白激酶家族(ＳｎＲＫꎬ
ＳＮＦ１￣ｒｅｌａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)ꎮ

植物生长发育的很多过程以 Ｃａ２ ＋ 作为第 ２ 信
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使ꎬ在细胞中将信号以独特的方式传递下去ꎮ ＣＤＰＫ
内部的钙调素类似区与 Ｃａ２ ＋ 结合被激活ꎬ很多 ＣＤ￣
ＰＫ 的激活还依赖于钙调素或磷脂ꎮ Ａ. Ｃ. Ｈａｒｍｏｎ
等[１４]首先在大豆中发现植物 ＣＤＰＫꎬ与之前报道的

动物 ＣＤＰＫ 不同ꎬ激活并不依赖于钙调素或磷脂ꎬ而
是仅依赖于 Ｃａ２ ＋ ꎬ之后发现的植物 ＣＤＰＫ 多数属于

此类ꎮ Ｂ. Ｗａｔｉｌｌｏｎ 等[１５]在苹果中得到 １ 个 ｃＤＮＡ 片

段ꎬ编码的蛋白质具有 １ 个丝氨酸 /苏氨酸蛋白激酶

功能域和 １ 个钙 /钙调素结合调节域ꎬ这个结构域与

哺乳动物 ＩＩ 型钙 /钙调素依赖蛋白激酶同源ꎬ但没

有直接证据证明这个 ＣＤＰＫ 的激酶活性对钙调素有

依赖ꎮ 并不是所有 ＣＤＰＫ / ＳｎＲＫ 成员都受 Ｃａ２ ＋ 调

节ꎬＪ. Ｈａｒｔｗｅｌｌ 等[１６]从景天科植物变叶景天(Ｋａｌａｎ￣
ｃｈｏｅ ｆｅｄｔｓｃｈｅｎｋｏｉ)中克隆出 ＰＰＣＫ(Ｐｈｏｓｐｈｏｅｎｏｌｐｙｒｕ￣
ｖａｔｅ ｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅ ｋｉｎａｓｅ)ꎬ该酶的活性不受 Ｃａ２ ＋ 调节ꎬ
通过磷酸化调节磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶活性ꎬ属
于 ＣＤＰＫ / ＳｎＲＫ 蛋白激酶超家族ꎬ仅有 １ 个蛋白激

酶催化结构域ꎬ但没有调节域和植物 ＣＤＰＫ 的 ＥＦ
手型结构ꎮ

植物 ＳｎＲＫ 蛋白激酶命名源于同源蛋白酿酒酵

母 ＳＮＦ１ ( ｓｕｃｒｏｓｅ ｎｏｎ￣ｆｅｒｍｅｎｔｉｎｇ￣１ ) 和动物 ＡＭＰＫ
(ＡＭＰ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ)ꎮ 酵母 ＳＮＦ１ 直接影

响很多代谢酶的磷酸化ꎬ对葡萄糖抑制基因的抑制

解除作用是必需的[１７]ꎮ 动物 ＡＭＰＫ 被上游 ＡＭＰＫＫ
(ＡＭＰ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｋｉｎａｓｅ)激活ꎬ也可在

高 ＡＭＰ / ＡＴＰ 条件下被 ＡＭＰ 激活ꎮ Ａ. Ａｌｄｅｒｓｏｎ
等[１８]从黑麦胚乳 ｃＤＮＡ 文库中首次发现植物 ＳｎＲＫ
蛋白激酶 ｃＲＫＩＮ１ꎬ分析显示发育中的胚乳有 ｃＲ￣
ＫＩＮ１ 相关转录物的出现ꎻ突变体功能恢复分析表

明ꎬ蛋白激酶 ｃＲＫＩＮ１ 在黑麦胚乳的碳代谢中起重

要作用ꎮ
２􀆰 ３　 ＣＭＧＣ 类蛋白激酶

植物 ＣＭＧＣ 类蛋白激酶包括 ４ 类成员:细胞周

期蛋白依赖激酶(ＣＤＫꎬｃｙｃｌｉｎ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｋｉｎａｓｅ)、促
分裂原活化蛋白激酶(ＭＡＰＫ)、糖原合成酶激酶￣３
(ＧＳＫ￣３ꎬｇｌｙｃｏｇｅｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｋｉｎａｓｅ￣３)以及酪蛋白激酶

(ＣＫⅡꎬｃａｓｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ Ⅱ)家族ꎮ ＣＭＧＣ 类蛋白激酶

在磷酸化级联系统的下游起作用ꎮ
ＣＤＫ 类蛋白激酶在真核生物细胞分裂周期中

起调控作用ꎬ受周期蛋白激活ꎮ 对 ＣＤＫ 类蛋白激酶

的研究最具有代表性的是酵母 ｃｄｃ２ 基因和人类

ＣＤＣ１ ~ ＣＤＣ８ 基因ꎮ 酵母 ｃｄｃ２ 基因产物是 ｐ３４ 蛋

白激酶ꎮ 植物 ＣＤＫ 类蛋白激酶的研究开始于 ｐ３４ꎮ
Ｐ. Ｊｏｈｎ 等[１９] 采用 ＥＧＶ 肽段抗体检测ꎬ发现双子叶

植物拟南芥和单子叶植物燕麦中存在 ｐ３４ 蛋白激

酶ꎬ之前 ＥＧＶ 肽段抗体一直用于检测酵母、两栖类

和人类细胞中的 ｐ３４ 蛋白ꎮ 此后的研究表明 ＣＤＫ
类蛋白激酶在植物中的功能与在酵母中的相似ꎮ

ＭＡＰＫ 类蛋白激酶属于丝氨酸 /苏氨酸蛋白激

酶ꎬ在基因表达调控和细胞质功能活动中发挥关键

作用ꎬ是真核生物信号传递网络中的重要成员ꎮ
ＭＡＰＫ、ＭＡＰＫＫ 和 ＭＡＰＫＫＫ 组成的 ＭＡＰＫ 链构成

激酶级联信号传导系统ꎬ通过依次磷酸化将上游信

号传递至下游应答分子ꎮ ＭＡＰＫ 信号传导模式在酵

母和动物中普遍存在ꎮ 植物 ＭＡＰＫ 的研究起步较

晚ꎬ１９９３ 年ꎬ Ｂ. Ｄｕｅｒｒ 等[２０] 首先从苜蓿中克隆到

ＭＡＰＫ 基因 ＭｓＥＲＫ１ꎬ在大肠杆菌中过表达的重组

ＭｓＥＲＫ１ 能够与来自大鼠、非洲爪蟾和海星中的抗

ＭＡＰＫ 的抗体结合ꎬ定点突变结果表明第 ２１５ 位酪

氨酸突变直接或间接影响蛋白与抗体之间的识别ꎮ
同年ꎬＣ. Ｗｉｌｓｏｎ 等[２１] 在烟草中发现一个 ＭＡＰＫ 基

因 ｎｔｆ３ꎬ实验表明这个基因在烟草所有组织中都有

表达ꎬ而且 ｎｔｆ３ 不能替代酵母 ＭＡＰＫ 基因 ｆｕｓ３ 和

ｋｓｓ１ꎮ 随后发现植物中广泛存在着 ＭＡＰＫ[２２￣２３]ꎮ
ＧＳＫ￣３ 类蛋白激酶最早是在动物中发现的ꎬ哺

乳动物中包括 ２ 个 ＧＳＫ￣３ 基因ꎬ在胚胎分化和成熟

组织细胞增殖中起重要的作用ꎮ 目前植物 ＧＳＫ￣３
类蛋白激酶文献报道不多ꎮ 植物 ＧＳＫ￣３ 的功能涉

及到很多方面ꎬ如花的发育、盐胁迫和机械损伤的应

答[２４]ꎬ苜蓿蛋白激酶与发育时的器官特异性和阶段

特异性有关[２５]ꎬ拟南芥 ＧＳＫ￣３ 的同源蛋白 ＢＩＮ２ 与

油菜素内酯信号通路有关ꎬＢＩＮ２ 过表达会抑制油菜

素内酯信号传导[２６]以及细胞骨架的调节[２７]ꎮ
ＣＫＩＩ 类蛋白激酶广泛存在于真核生物中ꎬ含丝

氨酸 /苏氨酸磷酸化位点ꎬ与很多关键酶、生长因子

受体、转录因子和细胞骨架蛋白相互作用ꎮ 在动物

和酵母体内ꎬＣＫＩＩ 类蛋白激酶以四聚体的形式存

在ꎬ其中包括 ２ 个 α 催化亚基和 ２ 个 β 调控亚

基[２８]ꎮ 植物 ＣＫＩＩ 类蛋白激酶研究起步较晚ꎬ１９９３
年ꎬＴ. Ｍｉｚｏｇｕｃｈｉ 等[２９] 在拟南芥中克隆出 ２ 个编码

ＣＫＩＩ 类蛋白激酶催化亚基的基因ꎻ１９９４ 年ꎬＭ. Ａ.
Ｃｏｌｌｉｎｇｅ 等[３０]在拟南芥中分离出 １ 个 ＣＫＩＩ 类蛋白

激酶的调控亚基ꎮ 目前关于 ＣＫＩＩ 类蛋白激酶在植

物中的功能的报道较少ꎬ拟南芥 ＣＫＩＩ 对于不同叶绿

体功能来说是一个重要调节者[３１]ꎮ
２􀆰 ４　 ＲＬＫ 类蛋白激酶

类受体蛋白激酶(ＲＬＫꎬｒｅｃｅｐｔｏｒ ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ)是

植物感受外界信号的重要成员ꎬ在调控植物生长发
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育中起着重要作用[３２]ꎮ 根据膜外结构域 ＲＬＫ 类蛋

白激酶可分为 ５ 种:富含重复亮氨酸受体激酶

(ＬＲＲ￣ＲＬＫꎬｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔｓ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ)、自
交不亲和蛋白激酶( ｓｅｌｆ￣ｉｎｃｏｍｐａｔｉｂｉｌｉｔｙ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉ￣
ｎａｓｅ)、表皮生长因子受体激酶(ｅｐｉｄｅｒｍａｌ ｇｒｏｗｔｈ ｆａｃ￣
ｔｏｒ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ)、肿瘤坏死因子类受体激酶(ＴＮ￣
ＦＴ￣ｌｉｋｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ)、凝集素类受体激酶( ｌｅｃｔｉｎ￣
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ)ꎬ还有其他无明显共同特征的受体

激酶ꎮ ＲＬＫ 类蛋白激酶在植物不同生理过程中发

挥重要功能ꎬ包括植物生长发育、自交不亲和、激素

感知和植物与微生物的相互作用[３３]ꎬ尤其是 ＬＲＲ￣
ＲＬＫ 和 Ｓ 受体蛋白激酶ꎮ 拟南芥中的 ＬＲＲ￣ＲＬＫ 与

油菜素内酯信号传导有关ꎬ其信号通路和功能的研

究较为清楚[３４]ꎮ 植物 ＲＬＫ 类蛋白激酶有 ２０ 余种ꎬ
大多数在植物中的功能还没有研究清楚ꎮ

３　 植物蛋白激酶与激素信号传导

植物激素是由植物自身产生、运送至其他部位

后可以调节植物生长发育的微量有机物质ꎮ 常见的

植物激素有脱落酸(ＡＢＡꎬａｂｓｃｉｓｉｃ ａｃｉｄ)、油菜素内

酯( ＢＲꎬ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ)、生长素 ( ａｕｘｉｎ)、赤霉素

(ＧＡꎬｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ)和乙烯(ＥＴꎬｅｔｈｙｌｅｎｅ)ꎮ 植物激素

与细胞信号传导途径密切相关ꎬ很多植物蛋白激酶

参与细胞信号传导ꎬ其级联信号体系在细胞信号传

导过程中将信号逐级放大ꎬ引起一系列反应使植物

抵抗外界刺激并适应各种环境ꎬ研究较为清楚的有

ＢＲ 信号传导途径和 ＡＢＡ 信号传导途径ꎮ
３􀆰 １　 ＢＲ 信号传导途径

ＢＲ 是植物中十分重要的内源激素ꎬ在低浓度

下可以促进植物的生长ꎬ提高作物对逆境的抗性ꎮ
目前的研究认为在 ＢＲ 信号通路中ꎬ有多种蛋白激

酶的参与如 ＢＲＩ、ＢＡＫ１、ＢＩＮ２、ＢＳＫ１、ＢＳＫ２ 和 ＢＳＫꎻ
转录因子如 ＢＥＳ１、ＢＺＲ１ / ２ 以及磷酸酶如 ＢＳＵ１ 的

调控ꎮ 蛋白激酶 ＢＲＩ 是配体 ＢＲ 的受体蛋白ꎬ是通

过筛选对外源 ＢＲ 不敏感的拟南芥突变体时发现

的ꎬ是一个富含亮氨酸的受体蛋白激酶ꎬ具有丝氨酸

和苏氨酸磷酸化位点[３５]ꎮ ＢＲＩ１ 能自磷酸化ꎬＣ￣末
端结构域抑制自身的激酶活性[３６]ꎬＢＲ１ 膜外结构域

与配体的结合能够解除这种抑制并发现 ＢＲＩ１ 是一

个质膜受体蛋白[３７]ꎬ而且 ＢＲ 信号分子与 ＢＲＩ１ 的

胞外结构域 ＩＤ￣ＬＲＲ２２ 相互作用[３８]ꎬ将激素信号传

导至细胞膜内ꎮ
Ｋ. Ｈ. Ｎａｍ 等[３９] 以 ＢＲＩ１ 胞质激酶区为诱饵筛

选到互作蛋白 ＢＡＫ１ꎬ研究证实 ＢＲＩ１ 先被 ＢＲ 激活ꎬ

再与 ＢＡＫ１ 相互作用ꎬＢＲＩ１ / ＢＡＫ１ 受体激酶复合物

对底物进行磷酸化ꎬ将信号向下游传导[４０]ꎮ 拟南芥

中发现了 ＢＲ 信号通路的新成员 ＢＩＮ２ 基因ꎬＢＩＮ２
基因编码一个 ＧＳＫ３ / ＳＨＡＧＧＹ 类激酶ꎬ在 ＢＲ 信号

传导中起负向调控作用[４１￣４２]ꎮ ＢＲ 信号传导通路中

细胞核内的组分 ＢＺＲ１ꎬ实验证明 ＢＲ 信号使 ＢＺＲ１
蛋白在细胞核内稳定积累[４３]ꎬＢＺＲ１ 是传导通路下

游正向调控的一个转录因子[４４]ꎬＢＺＲ１ 的 Ｎ￣端具有

一个未知的 ＤＮＡ 结合结构域ꎬ可以通过 ＢＲ 的生物

合成反馈来抑制目的基因的启动子ꎻ蛋白激酶 ＢＩＮ２
与 ＢＺＲ１ 在酵母中有相互作用ꎬ在体外 ＢＩＮ２ 可以磷

酸化 ＢＺＲ１ꎬ在体内 ＢＩＮ２ 对 ＢＺＲ１ 在核内的积累起

负向调控作用[４５]ꎮ 一个与 ＢＺＲ１ 相似的蛋白 ＢＥＳ１ꎬ
ＢＥＳ１ 可以被 ＢＩＮ２ 磷酸化ꎬ磷酸化的 ＢＥＳ１ / ＢＺＲ１ 有

３ 个特点ꎬ不能与 ＤＮＡ 结合ꎬ与 １４￣３￣３ 蛋白结合定

位在胞质ꎬ易被蛋白酶体降解[４６]ꎮ
ＢＥＳ１ 是一类调控油菜素内酯目标基因的转录

因子ꎬ与转录因子 ＢＩＮ２ 蛋白相似且相互作用ꎬＢＥＳ１
和 ＢＩＮ２ 在去磷酸化状态下协同结合到受 ＢＲ 诱导

的启动子的 Ｅ￣ｂｏｘ 序列上ꎬ激活目标基因ꎮ ＢＩＮ２ 对

ＢＺＲ１ 与 ＢＥＳ１ 的负向调节暗示着有一个正向调控

因子的存在ꎮ Ｓ. Ｍｏｒａ￣Ｇａｒｃíａ 等[４７] 的研究证实了这

一点ꎬ发现了一个丝 /苏氨酸蛋白磷酸酶 ＢＳＵ１ 基

因ꎬＢＳＵ１ 编码核定位蛋白ꎬ通过使 ＢＥＳ１ 磷酸化来

提高稳定态 ＢＥＳ１ 的水平ꎬＢＥＳ１ 在细胞核内受到相

互对抗性磷酸化和去磷酸化反应的调控ꎮ 有研究发

现 ＢＲ 信号传导中的 ３ 个激酶 ＢＳＫ１、ＢＳＫ２ 和 ＢＳＫꎬ
转基因和遗传学研究证实蛋白激酶 ＢＳＫ 是 ＢＲＩ１ /
ＢＡＫ１ 激活 ＢＲ 信号传导的作用底物[４８]ꎮ ＢＲＩ１ /
ＢＡＫ１ 磷酸化的 ＢＳＫ１ 与磷酸酶 ＢＳＵ１ 的结合增强ꎬ
ＢＳＵ１ 的磷酸酶活性被激活ꎬ通过对 ＢＩＮ２ 的去磷酸

化使 ＢＩＮ２ 失活[４９]ꎮ
综上所述ꎬＢＲ 信号传导机理如下:首先ꎬＢＲ 信

号分子作为配体与细胞膜上的跨膜蛋白激酶 ＢＲＩ１
结合ꎬＢＲ１ 构象改变和蛋白激酶 ＢＡＫ 结合形成异源

ＢＲＩ / ＢＡＫ 二聚体ꎬＢＲＩ / ＢＡＫ 二聚体磷酸化 ＢＳＫ 激

酶ꎬＢＳＫ 激酶激活 ＢＳＵ１ 磷酸酶ꎬＢＳＵ１ 将负调控因

子 ＢＩＮ２ 去磷酸化ꎬ去磷酸化的 ＢＩＮ２ 不稳定被蛋白

酶体降解ꎬ导致 ＢＩＮ２ 蛋白激酶对转录因子 ＢＺＲ１ / ２
的磷酸化作用被中断ꎬ使 ＢＺＲ１ / ２ 以稳定态存在ꎬ与
ＢＺＲ１ / ２ 的目的基因启动子结合ꎬ从而启动相关基

因表达[５０]ꎮ 随着研究的不断深入ꎬ参与 ＢＲ 信号传

导系统的成员将逐渐被发现并被研究透彻ꎮ 到目前

为止ꎬ发现的受 ＢＲ 信号通路调控的基因有 １０００ 余
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种[５０]ꎬ这将为揭秘植物信号传导提供更多的证据ꎮ
３􀆰 ２　 ＡＢＡ 信号传导途径

从外界胁迫角度来说ꎬＡＢＡ 的合成受一系列外

界胁迫刺激的诱导ꎮ 在 ＡＢＡ 信号通路中ꎬ蛋白激酶

和磷酸酶对底物的磷酸化和去磷酸化相当于下游传

导的 开 关ꎮ ＡＢＡ 信 号 通 路 中 的 蛋 白 激 酶 有

ＳＲＫ２Ｅ[５１]、 ＯＳＴ[５２] 等ꎬ 磷 酸 酶 有 ＡＢＩ１、 ＡＢＩ２ 和

ＡＢＩ３[５３]等ꎮ 在正常情况下ꎬＡＢＡ 受体处于失活状

态ꎬ不能活化 ＡＢＩ１ 磷酸酶ꎬ信号下游的蛋白激酶能

够完成自身或底物磷酸化ꎬ通过一系列级联反应ꎬ使
信号传导下去ꎬ最终完成气孔张开ꎮ 而当植物受到

外界刺激时ꎬＡＢＡ 信号分子作为配体与受体结合ꎬ
使 ＡＢＡ 受体构象改变ꎬ活化了 ＡＢＩ１ 磷酸酶ꎬ蛋白激

酶就不能完成自身和底物磷酸化ꎬ信号传导通路被

关闭ꎬ下游的一系列反应不能发生ꎮ 在 ＡＢＡ 的信号

传导网络中ꎬ蛋白激酶起着重要的作用[５４]ꎮ
有研究者对 ＳＲＫ２Ｅ 蛋白激酶在 ＡＢＡ 响应水胁

迫信号传导做了深入的研究ꎬ对 ｏｓｔ１ 突变体的研究

中发现的 ＯＳＴ１ 蛋白激酶与 ＳＲＫ２Ｅ 为同一蛋白激

酶ꎬ低湿度胁迫可激活 ＳＲＫ２Ｅ 蛋白激酶ꎬ突变体

ｏｓｔ１￣１ 中 ＳＲＫ２Ｅ 蛋白激酶 ＡＢＡ 依赖活性受到抑制ꎬ
但 ｏｓｔ２￣１ 中却没有抑制效果ꎬａｂｉ 与 ａｂａ 突变体对

ＳＲＫ２Ｅ / ＯＳＴ１ 的渗透胁迫依赖活性没有影响[５５]ꎬ此
研究将 ＡＢＡ 信号传导途径中的正向 ( ＳＲＫ３Ｅ /
ＯＳＴ１)及负向(ＡＢＩ１) 调控因子联系起来ꎬ使得对

ＡＢＡ 信号传导途径有了进一步清晰的认识ꎮ ＯＳＴ１
蛋白激酶与 ＳＬＡＣ１ 离子通道蛋白有相互作用ꎬＯＳＴ１
蛋白激酶通过磷酸化激活 ＳＬＡＣ１ 离子通道蛋白ꎬ
ＰＰ２ＣＡ 通过 ２ 种机制来抑制 ＳＬＡＣ１ 的活性ꎬ一种是

与 ＳＬＡＣ１ 直接相互作用ꎬ另一种是与 ＯＳＴ１ 蛋白激

酶相互作用[５６]ꎮ 随着 ＡＢＡ 信号传导通路的下游组

分及信号传导研究不断深入ꎬＡＢＡ 受体的研究也成

为一个值得研究的领域ꎮ
３􀆰 ３　 其他植物激素信号传导

除了 ＢＲ 信号通路和 ＡＢＡ 信号传导途径外ꎬ生
长素、赤霉素和乙烯等植物激素的信号传导也有蛋

白激酶的参与ꎮ 植物的一个 ＭＡＰＫＫＫ 类激酶 ＮＰＫ１
在生长素信号传导途径中起负调控作用[５７]ꎬ能抑制

生长素响应基因 ＧＨ３ 的转录ꎮ 拟南芥中 ＭＡＰＫ 蛋

白激酶级联系统能够响应乙烯、茉莉酸甲酯和水杨

酸等对植物的刺激[５８]ꎮ 研究发现ꎬ烟草 ＣＤＰＫ１ 能

调控赤霉素信号通路中的转录激活因子 ＲＳＧ 的表

达ꎬ从 而 影 响 赤 霉 素 的 生 物 合 成 酶 基 因 的 转

录[５９￣６０]ꎮ 蛋白激酶在植物激素信号传导过程中的

作用逐步被发现ꎬ每个信号途径不是单一存在的ꎬ各
种传导通路相互交联ꎬ相互影响ꎬ形成整体的信号网

络ꎬ蛋白激酶在这个网络中起着重要作用ꎬ影响植物

的生长、发育和凋亡等生命过程ꎮ

４　 植物蛋白激酶与植物抗逆性

逆境胁迫严重影响植物的正常生长发育ꎬ植物

感受逆境胁迫信号ꎬ经过一系列信号传导ꎬ诱导或抑

制某些基因的表达ꎬ从而对胁迫作出各种适应性响

应降低自身受到的伤害ꎮ 这些胁迫信号的传递需要

植物蛋白激酶的参与ꎬ例如 ＳＯＳ( ｓａｌｔ ｏｖｅｒｌｙ ｓｅｎｓｉ￣
ｔｉｖｅ)信号传导途径ꎮ

ＳＯＳ 信号传导途径是植物中与盐胁迫相关的信

号传导途径ꎬ涉及 ＳＯＳ１、ＳＯＳ２ 和 ＳＯＳ３ 等 ３ 个基因ꎬ
蛋白激酶 ＳＯＳ２ 是关键的一员ꎮ Ｊ. Ｚｈｕ 等[６１] 筛选到

拟南芥突变体 ｓｏｓ２ꎬ对 Ｎａ ＋ 和 Ｌｉ ＋ 极度敏感且不能在

低钾培养基上生长ꎮ 在此之前ꎬ研究人员已经得到

了 ２ 个盐敏感突变体 ｓｏｓ１￣１ 和 ｓｏｓ３ꎮ Ｓ. Ｊ. Ｗｕ 等[６２]

筛选诱变的拟南芥种子得到突变体 ｓｏｓ１￣１ꎬ实验证

明 ｓｏｓ１￣１ 对盐即 Ｎａ ＋ 、 Ｌｉ ＋ 极度敏感ꎬ 研究发现

ＳＯＳ１￣１ 基因产物属于高亲和性钾吸收系统[６３]ꎮ Ｊ.
Ｌｉｕ 等[６４] 筛选诱变的拟南芥种子ꎬ得到了 １ 个与

ｓｏｓ１￣１ 不同的突变体 ｓｏｓ３ꎬＳＯＳ３ 基因突变体同样对

Ｎａ ＋ 和 Ｌｉ ＋ 极度敏感ꎬ同时低浓度 Ｋ ＋ 可以抑制 ｓｏｓ３
突变体根部的生长ꎮ ｓｏｓ１、ｓｏｓ２ 和 ｓｏｓ３ 突变体相似的

特点说明 ＳＯＳ１、ＳＯＳ２ 和 ＳＯＳ３ 基因处于同一信号传

导途径ꎮ
Ｈ. Ｓｈｉ 等[６５]推断 ＳＯＳ１ 蛋白与细菌和真菌中的

Ｎａ ＋ / Ｈ ＋ 转运蛋白相近ꎬ而 ＳＯＳ２ 基因编码一个与酵

母 ＳＮＦ１ 相似的蛋白激酶ꎬ实验表明 ＳＯＳ２ 蛋白激酶

活性是植物耐盐所必需的ꎮ 推测 ＳＯＳ３ 编码的蛋白

含有 ＥＦ 手型结构ꎬ与钙结合蛋白相似ꎮ 通过体内

和体外互作实验证明 ＳＯＳ２ 的 Ｃ￣端调控结构域与

ＳＯＳ３ 相互作用ꎬ并且发现 ＳＯＳ３ 能够感知 Ｃａ２ ＋ 的存

在ꎬ然后激活 ＳＯＳ２ 对多肽底物的磷酸化活性[６６]ꎮ
因此ꎬＳＯＳ 信号传导途径为 ＳＯＳ３ 感知 Ｃａ２ ＋ 信号ꎬ与
ＳＯＳ２ 的 Ｃ￣端结合并激活 ＳＯＳ２ 的蛋白激酶活性ꎬ
ＳＯＳ２ 通过磷酸化激活 ＳＯＳ１ꎬＳＯＳ１ 将 Ｎａ ＋ 排到细胞

外和液泡内降低盐胁迫给植物带来的危害[６７]ꎮ
近年来有关植物蛋白激酶参与植物抗逆性的报

道很多ꎮ 拟南芥 ＣＤＰＫ１０ 和 ＣＤＰＫ１１ 在高盐和干旱

条件下被迅速诱导表达ꎬ说明其在提高植物抗逆性

中起作用[６８]ꎮ 在水稻中过表达 ＯｓＭＡＰＫ３３ 基因增

强了植物对盐胁迫的敏感性ꎬ说明 ＯｓＭＡＰＫ３３ 在盐
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胁迫条件下起负向调控作用[６９]ꎮ 玉米 ＺｍＭＫＫ４ 基

因在低温、高盐和过氧化胁迫中表达上调ꎬ而 ＡＢＡ
处理下表达量降低ꎬ将 ＺｍＭＫＫ４ 基因转入拟南芥

中ꎬ明显提高了转基因植株在高盐和低温胁迫下的

萌发率、存活率、次生根数量和 ＰＯＤ 酶量ꎬ证实低温

和高盐条件下ꎬＺｍＭＫＫ４ 是一个正向调控因子[７０]ꎮ
番茄 ＬｅＣＰＫ２ 明显受高温、ＥＨ、ＪＡ 和 ＡＢＡ 的诱导ꎬ
实验证明 ＬｅＣＰＫ２ 是一个多功能的 ＣＤＰＫ 基因[７１]ꎮ
有研究表明拟南芥 ＣＰＫ２１ 在体内响应高渗透胁迫

时可被激活ꎬｃｐｋ２１ 突变体对高渗透胁迫有较高的耐

受性且突变体中胁迫响应相关标记基因的表达与代

谢积累均有所增加ꎬ转野生型 ＣＰＫ２１ 基因的 ｃｐｋ２１
拟南芥突变体表现出胁迫响应能力的恢复ꎬ转丧失

激酶活性的 ＣＰＫ２１ 变种基因的 ｃｐｋ２１ 拟南芥突变体

没有表现恢复ꎬ对植物自身合成纯化的 ＣＰＫ２１ 进行

生物化学分析表明钙结合结构域中的 ＥＦ￣１ 与 ＥＦ￣２
基序在调控 ＣＤＰＫ 活性中起关键性作用[７２]ꎬ这些研

究成果表明 ＣＰＫ２１ 参与了非生物胁迫信号传导且

Ｎ￣端成对 ＥＦ 手是控制 ＣＰＫ２１ 功能特异性的钙感受

决定因素ꎮ 这也表明蛋白激酶参与渗透胁迫往往充

当胁迫信号传导中的重要组分ꎬ对下游信号传导组

分进行控制从而响应渗透胁迫ꎮ 因此ꎬ蛋白激酶广

泛参与了植物对逆境胁迫的响应ꎬ在提高植物抗性

中起重要作用ꎮ
另外ꎬＳｎＲＫ２ 蛋白激酶家族也参与了渗透胁迫

信号传导ꎮ Ｈ. Ｚｈａｎｇ 等[７３] 对小麦 ＳｎＲＫ２ 蛋白激酶

ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ４ 进行了研究ꎬ过表达 ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ４ 拟南芥

表现出植株建成延迟、主根伸长以及正常生长条件

下产量提高ꎬ转基因拟南芥表现出对干旱、盐渍及低

温胁迫的耐性ꎬ这些研究表明 ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ４ 可能与调

控植物渗透势、生长以及正常条件与胁迫条件下的

发育有关ꎮ 过表达 ＴａＡＢＣ１ 基因的拟南芥植株表现

出低失水、高渗透势、高光效及高叶绿素含量ꎬ过表

达同时也造成了若干胁迫响应相关基因(ＤＲＥＢ１Ａ、
ＤＲＥＢ２Ａ、ＲＤ２９Ａ、ＡＢＦ３、ＫＩＮ１、ＣＢＦ１、ＬＥＡ、Ｐ５ＣＳ 等)
的表达[７４]ꎬ此研究结果表明 ＴａＡＢＣ１ 可增加拟南芥

对干旱、盐渍及冷胁迫耐性且 ＴａＡＢＣ１ 也可能在多

个胁迫响应通路中作为调控因子ꎮ 对 ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ７
的表达模式分析表明在根中强烈表达ꎬ对聚乙二醇、
ＮａＣｌ 以及冷胁迫有响应且对 ＡＢＡ 无响应ꎬ表明

ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ７ 可能参与介导了非 ＡＢＡ 依赖信号传导

通路ꎬ功能分析表明 ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ７ 与糖代谢、降低渗

透势、增强光和系统 ＩＩ 活性以及促进根部生长相

关ꎬ过表达可增加对多种非生物胁迫的抗性[７５]ꎬ这

些结果表明 ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ７ 是植物中的多功能调控因

子ꎬ对作物非生物胁迫抗逆转基因育种有潜在利用

价值ꎮ

５　 植物蛋白激酶与植物生长发育

蛋白激酶广泛参与调控植株生长和防御系统ꎬ
在植物体的生长发育过程中起着十分重要的作用ꎮ
棉花 Ｃ 组 ＭＡＰＫ 基因 ＧｈＭＡＰＫ７ 被病原体和多个防

御相关的信号分子诱导表达ꎬ转 ＧｈＭＡＰＫ７ 基因烟

草比野生型萌发早、生长快ꎬ由 ＧｈＭＡＰＫ７ 启动子启

动的 β￣葡萄糖苷酸酶活性在植株顶端分生组织和

营养生长阶段都能被检测到ꎬ因此 ＧｈＭＡＰＫ７ 可能

在植物发育和广谱抗病中起重要作用[７６]ꎮ 拟南芥

和水稻 ＳｎＲＫ１ 不但能增强非生物胁迫相关基因的

表达ꎬ还调节植物早期幼苗到晚期衰亡的发育过

程[７７]ꎮ 将大豆 ＭＡＰＫ 级联系统的激酶基因沉默ꎬ发
现 ＧｍＭＡＰＫ４ｓ 沉默的植株明显出现防御响应被激

活的特征ꎬ同时表现出植株矮小ꎬ叶和茎部细胞死亡

的现象[７８]ꎮ 基因芯片分析结果表明 ＧｍＭＡＰＫ４ｓ 沉
默植株的防御响应信号传导系统相关基因的表达明

显上调ꎻ而与生长发育有关的基因表达水平则降低ꎬ
说明大豆 ＭＡＰＫ４ 同源蛋白负向调节植物防御系

统ꎬ正向调控植物生长发育ꎮ
植物开花也受蛋白激酶调控和影响ꎮ 拟南芥中

蛋白激酶 ＴＳＬ 功能缺失会影响开花时间和叶型ꎬ这
意味着 ＴＳＬ 蛋白激酶对于拟南芥花的发育和器官

发生是必不可少的[７９]ꎮ ＣＤＰＫ 蛋白激酶参与了牵

牛花的形态发生[８０]ꎬ 在叶芽向花芽转变时期ꎬ
ＰｎＣＤＰＫ１ 的转录水平和酶活性有短暂升高的现象ꎬ
实验结果表明 ＣＤＰＫ 在枝条顶端存在ꎬ蛋白水平在

叶中较低ꎬ而在枝条顶端尤其在长时间黑暗诱导开

花之后的顶端部位明显升高ꎮ
蛋白激酶与植物果实的成熟和种子的发育有

关ꎮ 最近ꎬ有报道称番茄 ＳｎＲＫ１ 的一个同源蛋白能

增强碳的同化和氮的吸收ꎬ并且改变果实发育ꎬ
ＳｎＲＫ１ 基因过表达的番茄果实比野生型成熟期早

１０ ｄꎬ成熟果实和叶片的淀粉含量也比对照组

高[８１]ꎮ 研究发现水稻 ＳｎＲＫ１ 通过抑制葡萄糖抑制

基因在胚中的表达来调节种子的萌发和早期幼苗的

生长[８２]ꎮ Ｍ. Ｊａｉｎ 等[８３]研究发现ꎬ在花生种子发育

早期有丝分裂生长和晚期营养贮存时ꎬ如果土壤

中的 Ｃａ２ ＋ 含量不合适ꎬＣＤＰＫ 基因转录水平会上

调ꎮ 同一蛋白激酶在植物发育的不同时期表达量

也有所不同ꎬ如水稻的 ２ 个蛋白激酶 ＯｓＣＤＰＫ１１ 和

４６６



　 ４ 期 杨　 乐等:植物抗逆相关蛋白激酶的结构与功能

ＯｓＣＤＰＫ２ 就是如此ꎻＯｓＣＤＰＫ１１ 在种子发育早期表

达量高ꎬ受精后迅速降低ꎻＯｓＣＤＰＫ２ 在种子发育早

期表达低ꎬ之后表达水平增高并且持续到种子发育

后期[８４]ꎮ
有些蛋白激酶还和植物与真菌的共生和根瘤形

成有关ꎮ 钙 /钙调蛋白依赖性蛋白激酶 ＣＣａＭＫ 的

激活影响丛枝状菌根和植物根瘤的共生系统ꎬ
ＣＣａＭＫ 的磷酸化对于植物根部器官发生和真菌的

感染过程是必需的[８５]ꎮ 有研究发现ꎬ荷花 ＭＡＰＫＫ
类蛋白激酶 ＳＩＰ２ 能与共生受体激酶 ＳｙｍＲＫ 互作并

且受后者的负向调控ꎬ二者的相互作用在豆科植物

中比较常见ꎬＳＩＰ２ 在所有荷花的根部组织中都能被

检测到ꎬ调控荷花的根部器官发生ꎬ敲除 ＳＩＰ２ 明显

引起根原基和根部共生结瘤大量减少ꎬ说明 ＳＩＰ２ 对

根部器官发生和共生信号传导早期起重要作用[８６]ꎮ

６　 植物蛋白激酶的研究展望

蛋白激酶响应逆境胁迫的信号传导途径在植物

的正常生长发育过程中占有重要的地位ꎮ 蛋白激酶

通过自身的磷酸化激活或抑制自身的激酶活性ꎬ通
过对底物蛋白的磷酸化提高底物的酶活性ꎬ底物蛋

白又调控下游基因的表达水平ꎬ形成一个精密复杂

的级联网络ꎮ 植物蛋白激酶在上游作为一种开关存

在ꎬ外界不良因素被植物感知后打开或关闭这一开

关ꎬ使信号传导下去ꎬ细胞内发生一系列生理变化ꎬ
使得植物改变自身逐步适应不良的环境ꎮ

鉴于蛋白激酶在植物中的重要地位ꎬ对蛋白激

酶的研究就显得很重要ꎮ 目前ꎬ蛋白激酶抗性机理

的研究还不够完善ꎬＡＢＡ 和 ＭＡＰＫ 级联都参与和响

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对两者之间的复

杂关系还需要深入的研究ꎮ 植物 ＲＬＫ 在抗病防御

反应中起重要作用ꎬ但参与抗病防御的过程还不清

楚ꎮ 研究人员已经从植物中克隆出了大量的蛋白激

酶基因ꎬ但是大多局限于蛋白激酶功能的研究ꎬ而蛋

白激酶的调控机制、不同蛋白激酶的相互作用等方

面仍需更深入的研究ꎮ
在土地和水资源有限的情况下ꎬ加强抗逆作物

新品种培育与推广应用是保障我国粮食安全的重要

途径之一ꎮ 蛋白激酶是植物体内一类重要的调节因

子ꎬ通过膜受体蛋白激酶感知外界环境胁迫信号ꎬ导
致细胞内一些离子和分子浓度改变ꎬ进而激活不同

蛋白磷酸化途径ꎬ调控下游抗逆基因的转录表达ꎬ启
动相应的生理生化等适应性反应来降低或消除危

害[８７]ꎮ 因此ꎬ将关键蛋白激酶转到作物中以提高作

物对外界不良环境的抵抗能力ꎬ对于提高我国粮食

产量有重要的实用价值ꎮ 水稻 ＯｓＣＤＰＫ７ 的过表达

赋予了转基因水稻对旱、盐的耐性[８８]ꎻ水稻 ＳｎＲＫ２
的过表达明显提高了转基因植株对盐的抗性[８９]ꎮ
上述研究表明ꎬ蛋白激酶在植物适应逆境环境过程

中起着重要的作用ꎮ 深入研究植物蛋白激酶在逆境

条件下的功能ꎬ加深了对植物逆境信号网络的认识ꎬ
对提高作物的抗逆特性具有重要意义ꎮ
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ＵＳＡꎬ１９９１ꎬ８８ (１９):８６０２￣８６０５

[１９]　 Ｊｏｈｎ ＰꎬＳｅｋ Ｆ ＪꎬＬｅｅ Ｍ Ｇꎬｅｔ ａｌ. Ａ ｈｏｍｏｌｏｇ ｏｆ ｔｈｅ ｃｅｌｌ ｃｙｃｌｅ ｃｏｎ￣
ｔｒｏｌ ｐｒｏｔｅｉｎ ｐ３４ｃｄｃ２ ｐａｒｔｉｃｉｐａｔｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｄｉｖｉｓｉｏｎ ｃｙｃｌｅ ｏｆ
ｃｈｌａｍｙｄｏｍｏｎａｓꎬ ａｎｄ ａ ｓｉｍｉｌａｒ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｓ ｄｅｔｅｃｔａｂｌｅ ｉｎ ｈｉｇｈｅｒ
ｐｌａｎｔｓ ａｎｄ ｒｅｍｏｔｅ ｔａｘａ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ１９８９ꎬ１(１２):１１８５￣１１９３

[２０]　 Ｄｕｅｒｒ ＢꎬＧａｗｉｅｎｏｗｓｋｉ ＭꎬＲｏｐｐ Ｔꎬｅｔ ａｌ. ＭｓＥＲＫ１:ａ ｍｉｔｏｇｅｎ￣ａｃｔｉ￣
ｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｆｒｏｍ ａ ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｐｌａｎｔ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ１９９３ꎬ
５(１):８７￣９６

[２１] 　 Ｗｉｌｓｏｎ ＣꎬＥｌｌｅｒ ＮꎬＧａｒｔｎｅｒ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ａ ｔｏｂａｃｃｏ ｃＤＮＡ ｃｌｏｎｅ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ＭＡＰ ｋｉｎａｓｅ [ Ｊ] .
Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ１９９３ꎬ２３(３):５４３￣５５１

[２２]　 Ｓｔａｆｓｔｒｏｍ Ｊ ＰꎬＡｌｔｓｃｈｕｌｅｒ ＭꎬＡｎｄｅｒｓｏｎ Ｄ Ｈ. Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ＭＡＰ ｋｉｎａｓｅ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅ ｆｒｏｍ ｐｅａ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ
Ｂｉｏｌꎬ１９９３ꎬ２２(１):８３￣９０

[２３] 　 Ｍｉｚｏｇｕｃｈｉ ＴꎬＨａｙａｓｈｉｄａ ＮꎬＹａｍａｇｕｃｈｉ￣Ｓｈｉｎｏｚａｋｉ Ｋꎬ ｅｔ ａｌ. ＡＴ￣
ＭＰＫｓ:ａ ｇｅｎｅ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ＭＡＰ ｋｉｎａｓｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ
[Ｊ] . ＦＥＢＳꎬ１９９３ꎬ３３６(３):４４０￣４４４

[２４]　 Ｊｏｎａｋ ＣꎬＨｉｒｔ Ｈ. Ｇｌｙｃｏｇｅｎ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ｋｉｎａｓｅ ３ / ＳＨＡＧＧ Ｙ￣ｌｉｋｅ ｋｉ￣
ｎａｓｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ: ａｎ ｅｍｅｒｇｉｎｇ ｆａｍｉｌｙ ｗｉｔｈ ｎｏｖｅｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ [ Ｊ] .
Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ２００２ꎬ７(１０):４５７￣４６１

[２５]　 Ｐａｙ ＡꎬＪｏｎａｋ ＣꎬＢｏｇｒｅ Ｌꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＭｓＫ ｆａｍｉｌｙ ｏｆ ａｌｆ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉ￣
ｎａｓｅ ｇｅｎｅｓ ｅｎｃｏｄｅｓ ｈｏｍｏｌｏｇｕｅｓ ｏｆ ｓｈａｇｇｙ / ｇｌｙｃｏｇｅｎ ｓｙｎｔｈｅｔａｓｅ ｋｉ￣
ｎａｓｅ￣３ ａｎｄ ｓｈｏｗｓ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｏｒｇａｎｓ
ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ１９９３ꎬ３(６):８４７￣８５６

[２６] 　 Ｌｉ Ｊꎬ Ｎａｍ Ｋ Ｈ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｂｙ ａ
ＧＳＫ３ / ＳＨＡＧＧＹ￣Ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００２ꎬ２９５ ( ５５５８ ):
１２９９￣１３０１

[２７]　 Ｓａｉｄｉ ＹꎬＨｅａｒｎ Ｔ ＪꎬＣｏａｔｅｓ Ｊ Ｃ. Ｆｕｎｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ ｏｆ ‘ｇｒｅｅｎ’
ＧＳＫ３ / Ｓｈａｇｇｙ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅｓ[ Ｊ] . Ｔｒｅｎｄｓ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉꎬ２０１２ꎬ１７(１):
３９￣４６

[２８] 　 Ｐｉｎｎａ Ｌ Ａ. ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＣＫ２ [ Ｊ] . Ｉｎｔ Ｊ Ｂｉｏｃｈｅｍ Ｃｅｌｌ Ｂｉｏｌꎬ
１９９７ꎬ２９(４):５５１￣５５４

[２９] 　 Ｍｉｚｏｇｕｃｈｉ ＴꎬＹａｍａｇｕｃｈｉ Ｓ ＫꎬＨａｙａｓｈｉｄａ Ｎꎬｅｔ ａｌ. Ｃｌｏｎｉｎｇ ａｎｄ
ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｗｏ ｃＤＮＡｓ ｅｎｃｏｄｉｎｇ ｃａｓｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＩＩ ｃａｔａｌｙｔｉｃ
ｓｕｂｕｎｉｔｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ１９９３ꎬ２１
(２):２７９￣２８９

[３０]　 Ｃｏｌｌｉｎｇｅ Ｍ ＡꎬＷａｌｋｅｒ Ｊ Ｃ. Ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ ｔｈａｌｉａｎａ ｃａ￣
ｓｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ＩＩ β ｓｕｂｕｎｉｔ ｂｙ ｃｏｍｐｌｅｍｅｎｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｓａｃｃｈａｒｏｍｙｃｅｓ
ｃｅｒｅｖｉｓｉａｅ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ１９９４ꎬ２５(４):６４９￣６５８

[３１]　 Ｒｅｉｌａｎｄ ＳꎬＭｅｓｓｅｒｌｉ ＧꎬＢａｅｒｅｎｆａｌｌｅｒ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｌａｒｇｅ￣ｓｃａｌｅ Ａｒａｂｉｄｏｐ￣
ｓｉｓ ｐｈｏｓｐｈｏｐｒｏｔｅｏｍｅ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｒｅｖｅａｌｓ ｎｏｖｅｌ ｃｈｌｏｒｏｐｌａｓｔ ｋｉｎａｓｅ
ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ [ Ｊ ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ
２００９ꎬ１５０(２):８８９￣９０３

[３２]　 Ｗａｌｋｅｒ Ｊ ＣꎬＺｈａｎｇ Ｒ. Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｏｆ ａ ｐｒｔａｔｉｖｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｐｒｏｔｅｉｎ
ｋｉｎａｓｅ ｆｒｏｍ ｍａｉｚｅ ｔｏ ｔｈｅ Ｓ￣ｌｏｃｕｓ ｇｌｙｃｏｐｒｏｔｅｉｎｓ ｏｆ Ｂｒａｓｓｉｃａ [ Ｊ] .
Ｎａｔｕｒｅꎬ１９９０ꎬ３４５(６２７７):７４３￣７４６

[３３]　 Ｊａｋｕｂｏｗｓｋａ ＡꎬＯｓｔｒｏｗｓｋｉ ＭꎬＫｏｗａｌｃｚｙｋ Ｓ. Ｐｌａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅｓ
[Ｊ] . Ｐｏｓｔｅｐｙ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ２００７ꎬ５３(２):１３３￣１４２

[３４]　 Ｔａｎｇ ＷꎬＤｅｎｇ ＺꎬＷａｎｇ Ｚ Ｙ. Ｐｒｏｔｅｏｍｉｃｓ ｓｈｅｄ ｌｉｇｈｔ ｏｎ ｔｈｅ ｂｒａｓｓｉ￣
ｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ [ Ｊ] . Ｃｕｒｒ Ｏｐｉｎ Ｂｉｏｌꎬ２０１０ꎬ１３
(１):２７￣３３

[３５] 　 Ｌｉ ＪꎬＣｈｏｒｙ Ｊ. Ａ ｐｕｔａｔｉｖｅ ｌｅｕｃｉｎｅ￣ｒｉｃｈ ｒｅｐｅａｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｉｎ￣
ｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌ ｔｒａｎｓｄｕｃｔｉｏｎ [ Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ１９９７ꎬ９０
(５):９２９￣９３８

[３６ ] 　 Ｗａｎｇ Ｘꎬ Ｌｉ ＸꎬＭｅｉｓｅｎｈｅｌｄｅｒ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ａｕｔｏｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｈｏ￣

ｍｏｄｉｍｅｒｉｚａｔｉｏｎ ａｒｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｔｅｒｏｉｄ
ｒｅｃｅｐｔｏｒ ＢＲＩ１[Ｊ] . Ｄｅｖ Ｃｅｌｌꎬ２００５ꎬ８(６):８５５￣８６５

[３７] 　 Ｈｏｔｈｏｒｎ ＭꎬＢｅｌｋｈａｄｉｒ ＹꎬＤｒｅｕｘ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｓｔｅｒ￣
ｏｉｄ ｈｏｒｍｏｎｅ ｐｅｒｃｅｐｔｉｏｎ ｂｙ ｔｈｅ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ＢＲＩ１[Ｊ] . Ｎａｔｕｒｅꎬ
２０１１ꎬ４７４(７３５２):４６７￣４７１

[３８] 　 Ｋｉｎｏｓｈｉｔａ ＴꎬＣａｎｏ Ｄ ＡꎬＳｅｔｏ Ｈꎬｅｔ ａｌ. Ｂｉｎｄｉｎｇ ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄｓ
ｔｏ ｔｈｅ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｄｏｍａｉｎ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ＢＲＩ１[Ｊ] . Ｎａ￣
ｔｕｒｅꎬ２００５ꎬ４３３(７０２２):１６７￣１７１

[３９] 　 Ｎａｍ Ｋ ＨꎬＬｉ Ｊ. ＢＲＩ１ / ＢＡＫ１ꎬａ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｐａｉｒ ｍｅｄｉａｔｉｎｇ
ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ [Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ１１０(２):２０３￣２１２

[４０] 　 Ｗａｎｇ ＸꎬＫｏｔａ ＵꎬＨｅ Ｋꎬｅｔ ａｌ. Ｓｅｑｕｅｎｔｉａｌ ｔｒａｎｓｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｉｏｎ ｏｆ
ｔｈｅ ＢＲＩ１ / ＢＡＫ１ ｒｅｃｅｐｔｏｒ ｋｉｎａｓｅ ｃｏｍｐｌｅｘ ｉｍｐａｃｔｓ ｅａｒｌｙ ｅｖｅｎｔｓ ｉｎ
ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ [Ｊ] . Ｄｅｖ Ｃｅｌｌꎬ２００８ꎬ１５(２):２２０￣２３５

[４１] 　 Ｌｉ Ｊꎬ Ｎａｍ Ｋ Ｈ. Ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｂｙ ａ
ＧＳＫ３ / ＳＨＡＧＧＹ￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ [ Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００２ꎬ２９５ (５５５８):
１２９９￣１３０１

[４２] 　 Ｌｉ ＪꎬＮａｍ Ｋ ＨꎬＶａｆｅａｄｏｓ Ｄꎬｅｔ ａｌ. ＢＩＮ２ꎬａ ｎｅｗ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｉｎ￣
ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｌｏｃｕｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２００１ꎬ１２７(１):
１４￣２２

[４３] 　 Ｗａｎｇ ＺꎬＮａｋａｎｏ ＴꎬＧｅｎｄｒｏｎ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｎｕｃｌｅａｒ￣ｌｏｃａｌｉｚｅｄ ＢＺＲ１ ｍｅ￣
ｄｉａｔｅｓ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ￣ｉｎｄｕｃｅｄ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ
ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ [Ｊ] . Ｄｅｖ Ｃｅｌｌꎬ２００２ꎬ２(４):５０５￣５１３

[４４] 　 Ｈｅ Ｊ ＸꎬＧｅｎｄｒｏｎ Ｊ ＭꎬＳｕｎ Ｙꎬｅｔ ａｌ. ＢＺＲ１ ｉｓ ａ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎａｌ ｒｅ￣
ｐｒｅｓｓｏｒ ｗｉｔｈ ｄｕａｌ ｒｏｌｅｓ ｉｎ ｂｒａｓｓｉｎｏｓｔｅｒｏｉｄ ｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓ ａｎｄ ｇｒｏｗｔｈ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ [Ｊ] . Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ２００５ꎬ３０７(５７１５):１６３４￣１６３８

[４５] 　 Ｈｅ Ｊ ＸꎬＧｅｎｄｒｏｎ Ｊ ＭꎬＹａｎｇ Ｙꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＧＳＫ３￣ｌｉｋｅ ｋｉｎａｓｅ ＢＩＮ２
ｐｈｏｓｐｈｏｒｙｌａｔｅｓ ａｎｄ ｄｅｓｔａｂｉｌｉｚｅｓ ＢＺＲ１ꎬａ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｔｈｅ
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２０１０ꎬ１１(１):２￣１３

[６９] 　 Ｌｅｅ Ｓ ＫꎬＫｉｍ Ｂ ＧꎬＫｗｏｎ Ｔ Ｒꎬｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｔｏ￣
ｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅ ＯｓＭＡＰＫ３３ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ
ｔｏ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ ｉｎ ｒｉｃｅ (Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ Ｌ. ) [ Ｊ] . Ｊ Ｂｉｏｓｃｉꎬ２０１１ꎬ３６
(１):１３９￣１５１

[７０]　 Ｆｒａｎｚ ＳꎬＥｈｌｅｒｔ ＢꎬＬｉｅｓｅ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉ￣
ｎａｓｅ ＣＰＫ２１ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｉｎ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ[Ｊ] . Ｍｏｌ Ｐｌａｎｔꎬ２０１１ꎬ４(１):８３￣９６

[７１] 　 Ｍａｏ ＸꎬＺｈａｎｇ ＨꎬＴｉａｎ Ｓꎬｅｔ ａｌ. ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ４ꎬａｎ ＳＮＦ１￣ｔｙｐｅ ｓｅｒ￣
ｉｎｅ / ｔｈｒｅｏｎｉｎｅ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｏｆ ｗｈｅａｔ ( Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ. )ꎬ
ｃｏｎｆｅｒｓ ｅｎｈａｎｃｅｄ ｍｕｌｔｉｓｔｒｅｓｓ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ
Ｂｏｔꎬ２０１１ꎬ６２(３):１２９９￣１３１１

[７２]　 Ｗａｎｇ ＣꎬＪｉｎｇ ＲꎬＭａｏ Ｘꎬｅｔ ａｌ. ＴａＡＢＣ１ꎬａ ｍｅｍｂｅｒ ｏｆ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ
ｏｆ ｂｃ１ ｃｏｍｐｌｅｘ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｆａｍｉｌｙ ｆｒｏｍ ｃｏｍｍｏｎ ｗｈｅａｔꎬｃｏｎｆｅｒｓ
ｅｎｈａｎｃｅｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｔｏ ａｂｉｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓｅｓ ｉｎ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ[ Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ
Ｂｏｔꎬ２０１１ꎬ６２(３):１２９９￣１３１１

[７３] 　 Ｚｈａｎｇ ＨꎬＭａｏ Ｘꎬ Ｊｉｎｇ Ｒꎬ ｅｔ ａｌ. Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａ ｃｏｍｍｏｎ
ｗｈｅａｔ (Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ Ｌ. ) ＴａＳｎＲＫ２􀆰 ７ ｇｅｎｅ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ａｂｉ￣
ｏｔｉｃ ｓｔｒｅｓｓ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ[Ｊ] . Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔꎬ２０１１ꎬ６２(３):９７５￣９８８

[７４] 　 Ｋｏｎｇ ＸꎬＰａｎ ＪꎬＺｈａｎｇ Ｍꎬｅｔ ａｌ. ＺｍＭＫＫ４ꎬａ ｎｏｖｅｌ ｇｒｏｕｐ Ｃ ｍｉｔｏ￣
ｇｅｎ￣ａｃｔｉｖａｔｅｄ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｋｉｎａｓｅ ｉｎ ｍａｉｚｅ (Ｚｅａ ｍａｙｓ)ꎬｃｏｎｆｅｒｓ
ｓａｌｔ ａｎｄ ｃｏｌｄ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ
Ｅｎｖｉｒｏｎꎬ２０１１ꎬ３４(８):１２９１￣１３０３

[７５] 　 Ｃｈａｎｇ Ｗ ＪꎬＳｕ Ｈ ＳꎬＬｉ Ｗ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐｒｏｆｉｌｉｎｇ ｏｆ ａ ｎｏｖｅｌ
ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｇｅｎｅꎬ ＬｅＣＰＫ２ꎬ ｆｒｏｍ ｔｏｍａｔｏ
( Ｓｏｌａｎｕｍ ｌｙｃｏｐｅｒｓｉｃｕｍ) ｕｎｄｅｒ ｈｅａｔ ａｎｄ ｐａｔｈｏｇｅｎ￣ｒｅｌａｔｅｄ ｈｏｒ￣
ｍｏｎｅｓ [ Ｊ ] . Ｂｉｏｓｃｉ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ Ｂｉｏｃｈｅｍꎬ ２００９ꎬ ７３ ( １１ ):
２４２７￣２４３１

[７６] 　 Ｓｈｉ ＪꎬＡｎ Ｈ ＬꎬＺｈａｎｇ Ｌꎬｅｔ ａｌ. ＧｈＭＰＫ７ꎬａ ｎｏｖｅｌ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｔｒｅｓｓ￣
ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｃｏｔｔｏｎ ｇｒｏｕｐ Ｃ ＭＡＰＫ ｇｅｎｅꎬｈａｓ ａ ｒｏｌｅ ｉｎ ｂｒｏａｄ ｓｐｅｃ￣
ｔｒｕｍ ｄｉｓｅａｓｅ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ
Ｂｉｏｌꎬ２０１０ꎬ７４(１￣２):１￣１７

[７７] 　 Ｃｈｏ Ｙ ＨꎬＨｏｎｇ Ｊ ＷꎬＫｉｍ Ｅ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｒｅｇｕｌａｔｏｒｙ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ
ＳｎＲＫ１ ｉｎ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ａｎｄ ｉｎ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ
ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１２ꎬ１５８:１９５５￣１９６４

[７８] 　 Ｌｉｕ Ｊ ＺꎬＨｏｒｓｔｍａｎ Ｈ ＤꎬＢｒａｕｎ Ｅꎬ ｅｔ ａｌ. Ｓｏｙｂｅａｎ ｈｏｍｏｌｏｇｓ ｏｆ
ＭＰＫ４ ｎｅｇａｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕｌａｔｅ ｄｅｆｅｎｓｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｖｅｌｙ ｒｅｇｕ￣
ｌａｔｅ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１１ꎬ１５７(３):
１３６３￣１３７８

[７９] 　 Ｒｏｅ Ｊ ＬꎬＲｉｖｉｎ Ｃ ＪꎬＳｅｓｓｉｏｎｓ Ｒ Ａꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ Ｔｏｕｓｌｅｄ ｇｅｎｅ ｉｎ Ａ.
ｔｈａｌｉａｎａ ｅｎｃｏｄｅｓ ａ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｈｏｍｏｌｏｇ ｔｈａｔ ｉｓ ｒｅｑｕｉｒｅｄ ｆｏｒ ｌｅａｆ
ａｎｄ ｆｌｏｗｅｒ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ] . Ｃｅｌｌꎬ１９９３ꎬ７５(５):９３９￣９５０

[８０] 　 Ｊａｗｏｒｓｋｉ ＫꎬＰａｗｅｌｅｋ ＡꎬＫｏｐｃｅｗｉｃｚ Ｊꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄ￣
ｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ (ＰｎＣＤＰＫ１) ｉｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ Ｐｈａｒｂｉｔｉｓ ｎｉｌ ｆｌｏｗ￣
ｅｒｉｎｇ [Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１２ꎬ１６９(１６):１５７８￣１５８５

[８１] 　 Ｗａｎｇ ＸꎬＰｅｎｇ ＦꎬＬｉ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｈｅｔｅｒｏｌｏｇｏｕｓ ＳｎＲＫ１
ｉｎ ｔｏｍａｔｏ ｉｎｃｒｅａｓｅｓ ｃａｒｂｏｎ ａｓｓｉｍｉｌａｔｉｏｎꎬｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｍｏｄ￣
ｉｆｉｅｓ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [ Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１２ꎬ１６９ ( １２ ):
１１７３￣１１８２

[８２] 　 Ｌｕ Ｃ ＡꎬＬｉｎ Ｃ ＣꎬＬｅｅ Ｋ Ｗꎬｅｔ ａｌ. Ｔｈｅ ＳｎＲＫ１Ａ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ
ｐｌａｙｓ ａ ｋｅｙ ｒｏｌｅ ｉｎ ｓｕｇａｒ ｓｉｇｎａｌｉｎｇ ｄｕｒｉｎｇ ｇｅｒｍｉｎａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｅｅｄ￣
ｌｉｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２００７ꎬ１９:２４８４￣２４９９

[８３] 　 Ｊａｉｎ ＭꎬＰａｔｈａｋ Ｂ ＰꎬＨａｒｍｏｎ Ａ Ｃꎬｅｔ ａｌ. Ｃａｌｃｉｕｍ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ (ＣＤＰＫ) ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｆｒｕｉｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｉｎ ｃｕｌｔｉ￣
ｖａｔｅｄ ｐｅａｎｕｔ (Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ) ｕｎｄｅｒ Ｃａ２ ＋ ｓｕｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｎｄ ｄｅｆｉ￣
ｃｉｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｒｅｇｉｍｅｎｓ[Ｊ] . Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｐｈｙｓｉｏｌꎬ２０１１ꎬ１６８(１８):２２７２￣
２２７７

[８４] 　 Ｆｒａｔｔｉｎｉ ＭꎬＭｏｒｅｌｌｏ ＬꎬＢｒｅｖｉａｒｉｏ Ｄ. Ｒｉｃｅ ｃａｌｃｉｕｍ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏ￣
ｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｉｓｏｆｏｒｍｓ ＯｓＣＤＰＫ２ ａｎｄ ＯｓＣＤＰＫ１１ ｓｈｏｗ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｅ￣
ｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｌｉｇｈｔ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｄｕｒｉｎｇ ｓｅｅｄ ｄｅ￣
ｖｅｌｏｐｍｅｎｔ [Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌꎬ１９９９ꎬ４１(６):７５３￣７６４

[８５] 　 Ｓｉｎｇｈ ＳꎬＰａｒｎｉｓｋｅ Ｍ. Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ ｃａｌｃｉｕｍ￣ ａｎｄ ｃａｌｍｏｄｕｌｉｎ￣ｄｅ￣
ｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ (ＣＣａＭＫ)ꎬｔｈｅ ｃｅｎｔｒａｌ ｒｅｇｕｌａｔｏｒ ｏｆ ｐｌａｎｔ
ｒｏｏｔ ｅｎｄｏｓｙｍｂｉｏｓｉｓ[Ｊ] . Ｃｕｒｒ Ｏｐｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ２０１２ꎬ１５(４):４４４￣
４５３

[８６] 　 Ｃｈｅｎ ＴꎬＺｈｕ ＨꎬＫｅ Ｄꎬｅｔ ａｌ. Ａ ＭＡＰ ｋｉｎａｓｅ ｋｉｎａｓｅ ｉｎｔｅｒａｃｔｓ ｗｉｔｈ
ＳｙｍＲＫ ａｎｄ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｎｏｄｕｌｅ ｏｒｇａｎｏｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ
[Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌꎬ２０１２ꎬ２４(２):８２３￣８３８

[８７] 　 Ｍｕｎｎｓ ＲꎬＴｅｓｔｅｒ Ｍ. Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｏｆ ｓａｌｉｎｉｔｙ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ [ Ｊ] . Ａｎｎｕ
Ｒｅｖ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌꎬ２００８ꎬ５９:６５１￣６８１

[８８] 　 Ｓａｉｊｏ ＹꎬＨａｔａ ＳꎬＫｙｏｚｕｋａ Ｊꎬ ｅｔ ａｌ. Ｏｖｅｒ￣ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ａ ｓｉｎｇｌｅ
Ｃａ２ ＋ ￣ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｐｒｏｔｅｉｎ ｋｉｎａｓｅ ｃｏｎｆｅｒｓ ｂｏｔｈ ｃｏｌｄ ａｎｄ ｓａｌｔ /
ｄｒｏｕｇｈｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｏｎ ｒｉｃｅ ｐｌａｎｔｓ [ Ｊ] . Ｐｌａｎｔ Ｊꎬ２０００ꎬ２３ ( ３ ):
３１９￣３２７

[８９] 　 Ｎａｍ Ｍ ＨꎬＨｕｈ Ｓ ＭꎬＫｉｍ Ｋ Ｍꎬｅｔ ａｌ. Ｃｏｍｐａｒａｔｉｖｅ ｐｒｏｔｅｏｍｉｃ ａｎａｌ￣
ｙｓｉｓ ｏｆ ｅａｒｌｙ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ￣ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ｒｏｏｔｓ ｏｆ ＳｎＲＫ２
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｒｉｃｅ [Ｊ] . Ｐｒｏｔｅｏｍｅ Ｓｃｉꎬ２０１２ꎬ１０:２５

７６６
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