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,
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A玩 tar e t P ort
e i n k in a s e C ( P K C ) 15 a s u p e fr am i ly o f S e r/ T h r p or

t e i n k i n as e s t h a t 15 d i s t r ib u t e d w id e ly i n e u k a r

卯
t e s

.

I t p la y s

k
e y r e g u la t o r y r ol e s a t m u l t ip l e s t e p s o f oo e y t e m e i o t i e m a t u r a t l o n an d f e r t i l i

z a t i o n
.

D u r i n g t h e p or
e e s s o f m

e iot i e m at u r at io n , t h e a e t i v a
-

t i o n o f P K C i n e

um
u lu s e e ll s s t im u l a t e s m e i o t i e

m a t u r a t ion
,

w h e re a s t h e ac t i v a t ion
o f P K C i n

ooc yt e s r e s u l t s i n t h e i n h ib i t ion
o f g e

rrn in al

v e s i e l e b r e a k do w n
.

P K C a e t i v i t y i n e r

aes
e s

of l l o w i n g t h
e

m e io t ; e m
a t u r a t io n , a n d d e e r e a s e s a t t h

e t

arn
s i t i o n o f m e t a p h a s e / an a p ha s e i n

m e i o s i s l
,

50 as t o f a e i li t at e t h
e

re l e a s e o f t h
e

f i r s t
op lar 加d y a n d t h e e n t r y o f m e ios i s 11

.

In f e rt i li z a t i o n o f m a m m a li a n

ooc
y t e s ,

P K C m a y

a e t 韶 on
e o f t h e c lo w n s t r e

翻
t

理
e t s o f e a Z 十 t o s t im u l a t e t h e e o r t i e al g r an u le e x o e界05 15 , r e l e a s e t h

e

oo e y t e s f or m M l l a r r e s t a n d ot i n d u e e

p or
n u e l e u s of rm

a t i o n
.

P K C 15 a los i n vo l v e d i n t h e r e g u l
a t io n o f m a t u r a t i o n p

oorm
t i n g f a e t o r ( M P F ) an d m i t眼

e n
一

a e t iv a t e d p or
t e i n k i n a s e

( M A P K )
.

S e v e r a l P K C iosf
o r m s h a v e b e e n id e n t i fi e d i n m a m m al i a n

oo
e y t es

, a n d t h e r e 1 5 e v id e n e e s
h ow i n g t h

a t e lass i e a l P K C s

arn y b
e t h e

p r i n e ip a l m
e
d i a t o r o f oo

e y t e e o rt i e al r
ae

e t ion
.

K e y w o dr s : P r ot e i n ik n a s e C , 侧洲二yt
e ,

m e ios i s ,

fe rt i l i aZ t i o n
.

T h e
oo

e y t e s i n t h e a d u l t v e r t e b r a t e o v a r y a r e a r -

r e s t e d a t t h e d i p lo t e n e o f t h e f i r s t m e i o t i e p or p h a s e
.

D u r i n g e v e r y e s t r u s e y e l e ,

w i t h t h e s t i m u l a t i o n o f t h e

p i t u i t a r y g o n a d o t r o p h i n s u r g e ,
t h e oo e y t e s r e i n i t ia t e

m e i o s is 1 a n d P or g r e s s t o t h e m e t a p h a s e o f t h e s e e o n d

m e i o t i c d iv i s io n ( M l l )
, a t w h i e h s t a g e t h e i r e e l l e y e l e

a r r e s t s a g a i n
.

In m o s t e a s e s i n v e r t e b r a t e , o v u la t e d

oo e y t e s s t a y i n M l l s t a g e u n t il f e r t i li z a t i o n o r

P a r t h e n o g e n e t i e a e t iv a t i o n
.

U s u a l l y
,

t h e P e r i o d f r o m

m e io s i s r e in it i a t io n t o M l l s t a g e 15 t e r m e d o o e y t e

m a t u r a t io n ,

w h i l e t h e
oo

e y t e d e v e lo p m e n t a f t e r t h e

r e le a s e o f M l l a r r e s t 15 e a ll e d e g g a e t iv a t i o n
.

T h e d i f
-

f e r e n e e b e t w e e n t h e f i r s t a n d t h e s e e o n d m e i o s e s 15

t h a t i n t h e fo r m e r e a s e e e l l t r a n s i t s f or m in t e r p h a s e t o

m e t a p h a s e ,

w h i le in t h e l a t t e r e a s e e e l l t r a n s i t s f r o m

m e t a P h a s e t o in t e r P h a s e
.

a n im a l e lo n i n g n e e d s d e e p e r u n d e r s t a n d i n g o f t h e

m o l e e u l a r m e e h a n i s m i n
oo

e y t e d e v e l o p m e n t a n d f e r -

t i li z a t i o n
.

P or t e i n k i n a s e C ( P K C )
,

w h i e h w a s f o u n d

in t h e 1 9 8 0 5 ,

15 a p iv o t a l r e g u l a t o r y m o l e e u l e i n t h e

e e l l a n d p l a y s im p o r t a n t or l e s i n s e v e r a l p or
e e s s e s d u r -

i n g oo
e y t e m a t u r a t io n a n d f e r t i l i z a t i o n

.

I n t h e Ia s t

f i v e y e a r s , o u r la b o r a t o r y h a s u s e d t h e
oo

e y t e s o f

m i e e, r a t
,

p ig a n d r a b b i t a s m a t e r ia l s ot p or b e t h e

or le s o f P K C d u r i n g oo
e y t e m a t u r a t i o n a n d f e r t il i

z a -

t i o n
.

T h e p r e s e n t p a p e r r e v i e w s t h e r e s e a r e h p or
-

g r e s s e s in t h i s a r e a
.

T h e e o m b i n a t i o n p or
e e s s o f m a le a n d f e m a le

g e r m e e l l s t o f o

mr
a z y g o t e 15 e a l l e d f e r t i l i z a t io n ,

w h i e h 15 t h e s t a r t p o i n t o f a li f e
.

T h e
oo

e y t e m a t u r a -

t i o n ,

f e r t i l iz a t i o n a n d a e t i v a t i o n a r e n o t o n l y t h e e o r e

p o i n t s o f a n im a l r e p or d u e t io n ,

b u t a l s o a n i d e a l r e -

s e a r e h m o d e l o f e e l l e y e l e r e g u la t i o n a n d s ig n a l t r a n s -

d u e t i o n
.

T h e d e v e lo p m e n t in s t e m e e l l t e e hno l o g y a n d

1 B i o c h e m i c a l d e s e r i P t i o n o f P K C

P K C
, a f a m i l y o f s e r i n e / t h r e o n i n e p r o t e in k i

-

n a s e s , e x i s t s w i d e ly i n e u k a r y o t ie e e l l s
.

I t e o m p r i s e s

1 2 i so f o r m s a n d e a n b e d i v i d e d i n t o t h r e e m aj o r

g or
u p s : e l a s s i e a l p K C ( e p K C a ,

日I
,

日11 a n d 下 )
, n o v -

e l p K C ( n p K C a
, 。 ,

。
,

刀 a n d 拌 )
, a n d a t y p ic a l p K C

( a P K C 对 r a n d 苍)
.

T h e a e t iv a t i o n o f e P K C s d e p e n d s

o n 。 a l e i u m a n d d ia e y g l y e e
or l ( D A G )

,

w h il e t h e a e t i
-

v a t io n o f n P K C s 15 e a l e i u m
一

i n d e P e n d e n t b u t 15 s t i l l

D A G
一

d e p e n d e n t [ 1 ]
.

a P K e s a r e r e g u la t e d b y n e i t h e r

e a l e i u m on
r D A G

,

b u t b y so m e t y p e s o f l i p i d s e e o n d

m e s s e n g e r
.

R e e e n t ly
,

so m e p or t e in s w e r e f o u n d t o

势
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r t e d b y t h e Maj o r S t a t e

aB
s i e R es e a cr h D e v e lo四

e n t P or g r

am
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,
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onw
l e dg e I n

on
v a t i o n P r o g r

am of t h e Ch i n es e A

e a d e m y o f S e i e n e e s ( K S CX Z
一

S W
一

3 0 3 ) a n d t h e N a t io n al N a t u r
al S

e i e n e e

oF
u n d a t i o n o f C h i n a ( 30 2 2 50 10 )
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bin d sPe e if ie al ly wi th the re g ul ator yd o main of aP KC
an d re g ul at 。th 。 ae ti vi ty 。f 。e P K s[ 2]

.

Pe K日 I。n d 日 1 1

are en e ode d b y the a s me gen e b utf or me d b yd if fe ren t

s pzie in g 汇 3]
.

A一 1the i o sf or msof P Ke h ae o vn e e h ain of

pe ptide wh o se mo le e ul ar we i gh t 15 abo ut7 0to k 0 9D
.

P KC15e o mpe o sd of an N
一

te r min ale r g ul ator yd o main

( abo ut 2 0一4 0D k )an d aCte r min al c at aly zin gd o -

main ( abo ut4 5 kD )
.

Ae e ord sn g to the e x i sten e e of

e on se r v atr o y a min o
ae id s,

P K C 15 d i v i d e d i n t o 4 e o ll -

s e r v e d d o m a i n s ( C l 一 4C
, n P K C a n d a P K C l a e k in g

C l ) a n d 5 v a r ia b l e d o m a i n s ( V l 一 V S )
.

C l d o m a i n 15

D A G a n d p h o b o l e s t e r b i n d i n g d o m a i n a n d e o n t a i n s a

p s e u d --o s u b s t r a t e s e q u e n e e w h i e h e a n a u t o 一

i n h ib it

P K C a e t i v i t y
.

T h e

CZ do m a i n o f s o m e P K C i so fo r m s

e o n t a i n s e a l e i u m
一

b i n d i n g s it e s
.

T h e C 3 a n d 4C d o -

m a i n s f o r m t h e e a t a ly z i n g e e n t e r w h i e h i n e l u d e A T P

a n d s u bs t r a t e b i n d in g do m a i n s
.

U s u a ll y
,

t h e p s e u d o -

s u b s t r a t e b i n d s i t s o w n e a t a l y z i n g d o m a i n ,

w h i e h

n l a k es P K C in a c t i v at e
un t i l P K C a ct iv aot

r P ul l s
ht

e p se u -

夯
s u b st art

e ou t of t h e

cat al y z i眼
e e n t e r

.

T he ian e t i v e 15

P K C us
u al ly d i湘b u t e ( l i n c y t0 1〕 lasm

a
dn t r a xl s lco

a t es ot

t he 口
~ me mb

r

ane aft er ibe gn
a c it vat de [’]

.

2 R o l e s o f P K C i n m e i o t i c m a t u r a t i o n o f

o o c y t e s

2
.

1 P K C a n d t h e i n i t i a t i o n o f m e io s i s

F u l l y g or w n
oo

e y t e s l i b e ar t e d f or m t h e i r f o l li e l e s

s p o n t a n e o u s l y r e i n it i a t e m e io s i s 1 i n 刀 i t or
, e h a r a e t e r -

iz e d b y g e r m i n a l v e s i e l e b r e a k d o w n ( G V B D )
, C

h r o -

m a t i n co n d e n s a t io n , s p i n d l e fo r nr a t io n , e m i s s i o n o f

t h e f i r s t p o la r b o d y
, a n d p or g r e s s i o n t o m e t a p h a s e o f

t h e s e e o n d rn e io t ic d i v i s io n ( M l l )
.

S e v e r a l s t u d ie s o n t h e r o le s o f P K C in o o e y t e

m a t u r a t io n h a v e b e e n do n e in m a n y s P e e i e s ; h o w e v -

e r ,
t h e r e s u l t s d id n o t e o n s i s t w i t h e a e h o t h e r

,

oS m e

r e s e a r e h f o u n d t h a t P K C i n h ib it s t h e m e i o t i e r e s u m p
-

t i o n o f oo
e y t e s [5

,

6 ]
,

w h i l e t h e o t h e r r e s u l t s s h o w t h a t

P K e s t im u za t e s t h is p or
e e s s [ 7

,

8〕
.

T h is co n t r a d i e t io n

e a n b e e x p l a i n e d b y t h e e o m p a r t m e n t a t i o n o f P K C i n

e u m u l u s 一 o o e y t e e o m p l e x ( C O C )
.

I f t h e P K C S in C u -

m u l u s e e l ls a r e a e t i v a t e d
,

t h e m e i o t i e er s u m p t i o n w i l l

b e t r ig g e r e d
.

B u t i f t h e P K C s i n
oo

e y t e s a r e a e t iv a t
-

e d
,

t h e m e i o s is r e s u m p t io n w i ll b e i n h ib i t e d
.

In d e -

n u d e d oo
e y t e ( t h e

oo
e y t e w it h o u t c u m u l u s C e l l )

,

P h o r b o l 1 2
一

m y r is t a t e 1 3
一 a e e t a t e ( P M A )

, a P K C a e t i
-

v a t o r , s t or
n g ly i n h i b i t s G V B D

,

w h i l e t h e P K C i n -

h i b i t o r e a lp h o s t i n C e a n o v e r e o m e t h e i n h i b i t o r y e f
-

f e e t s o f P M A o n G V 】3D
.

A e e o r d i n g t o o u r r e s u l t
,

t r e a t i n g t h e d e n u d e d oo
e y t e s w i t h 1

.

6 2 n m o l / I
一

P M A

fo r 5 m in co u ld i n h i b i t G V B D i n m o r e t h a n 9 0 % o f

t h e
oo

e y t e s
.

T h e o t h e r PK C a e t i v a t o r s h a v e t h e s a m e

r e s u l t s [ 5
,

6 ]
.

B u t
玩w n ’ 5 r e s u l t s 仁7 ] s u g g e s t t h a t P M A

a n d o t h e r P K C a e t i v a t o r s p ro m o t e d G 、 7 BD i n e u m u -

lus
一e n e l o s e d oo e y t e s

.

F u r t h e r m o r e ,

P K C a e t i v a t o r s

s t im u l a t e d e u m u l u s e e l l e x p a n s i o n
.

T h e d if f e r e n t e f
-

fe e t o f P K C a e t i v a t io n in e u m u lu s e e ll s a n d oo
e y t e s o n

o o e y t e d e v e lo p m e n t m a y b e d u e t o t h e d if f e r e n t 150
-

f o r m e x p r e s s io n i n t h e s e t w o e e l l t y p e s
.

T h e d i f f e r e n t

P K C i s o fo r m s a e t i v a t e d if f e r e n t d o w n s t r e a m

m o l e e u l e s a n d e x e r t d i f f e r e n t e f f e e t
.

P K C a ,

日
,

己 a n d

苍e a n b e f o u n d i n b o t h e u m u l u s e e l l s a n d o o e y t e s ,

b u t

p K C e 15 e x p r e s s e d s p e e i f i e a ll y i n e u m u l u s e e l l s 〔7了
.

T h e f u r t h e r 认
1

0 r k s h o u l d b e d o n e t o f in d w h e t h e r d if
-

f e r e n t i s o f o r m s h a v e d i f f e r e n t d o w n s t r e a m s i g n a l

t r a n s d u e t io n i n C O C s
.

P K C a e t i v a t io n m a y s t im u la t e

t h e s y n t h e s i s o f s o m e k e y m o l e e u l e s i n e u m u l u s e e ll s

t o f a e i l it a t e
oo

e y t e m e io s i s ,

w h i e h e a n b e t r a n s p o r t e d

t h or
u g h t h e g a P j u n e t io n a n d g e t in t o

oo
e y t e

.

T h e

o t h e r p o s s i b i li t y 15 t h a t P K C m a y in d u e e oo e y t e s t o

p or d u e e s o m e s e e r e t a r y f a e t o r ,

w h ie h e a n s t im u la t e

G V B D b y p a r a e r i n e p a t h w a y
.

A l t h o u g h t h e s e r e s u lt s

s u g g e s t t h a t P K C e a n r e g u la t e oo e y t e m a t u r a t i o n
,

i t

m a y n o t p a r t i e i p a t e in t h e g o n a d o t or p h in
一

i n d u e e d

m e io s i s

esumr
p t io n u n c le r phy

s i以 印 n c li t io ns
.

P K C m a y

be i l lvo l
v e c } in a s u l〕s t i t

uet p a t h w a y t h a t p r D n犯 t es

melos
is

am
t u ar it on idn

u e e d b y t h e

non
一

g o n a do t r o l〕h in li g an d
,

s u e h as e p id e m l a l g r o w t h l a e t o r ( E G F )
.

T h e m e e h a n i s m o f ho w P K C i n h i b i t s o o e y t e

m a t u r a t i o n 15 u n e le a r n o w
.

M i t o g e n 一 a e t iv a t e d p r o t e in

k i n a s e ( M A p K ) 15 a p i v o t a l p or t e i n k i n a s e t h a t r e g u -

la t e s t h e m e i o s is
.

I t 15 p h o s P h o r y l a t e d d u r i n g oo
e y t e

m a t u r a t i o n [9
,

1 0 ]
.

w e f o u n d i n m o u s e [ 5 ]
, r a t汇6 ] a n d

p o r e i n e
oo

e y t e s t h a t P K C a e t iv a ot r e o u ld i n h i b i t

G V B D a n d M A I〕K a e t iv a t i o n a t t h e s a m e t im e
.

P K C

m a y i n h ib i t a n u p s t r e a m m o le e u l e o f M A P K p a t h w a y

n e e e s s a r y f o r M A P K a e t i v a t i o n , a n d t h e n in h ib i t

G V B D
.

T h e
or l e o f P K C i n

oo
e y t e m a t u ar t i o n 15

s h o w n i n F i g
.

1
.

iF g l

“
-
州.卜 ”

P o s幼 bl
e r o l e s o f P K C

In

r e P r e s e n t s s t l m u l
a t 一o n

, a n d

t h e m e io t i e m
a t u r a t i o n o f oo e y t e s

~
, ,

r e p r e s e n t s i n h ib i t i o n
.
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P rs e e n tl y
,

t h e e x p r e s s i o n o f e P K C
a ,

pl
,

pl l [“ ]
, 。 P K e 台[` , ] 。 n d a P K e 入[̀ , ] h a v e b e e n d e t e e t

-

e d i n m o u s e
oo

e y t e s a t G V s t a g e
.

I n G V oo
e y t e s , e P

-

K C a ,

pl a n d 日11 a r e d i s t r ib u t e d e v e n l y i n e y t o p las m

a n d e a n n o t b e d e t e e t e d i n g e r m i n a l v e s i e l e
.

P K C a

t r a n lo e a t e s t o m e m b r a n e a f t e r P h o r b o l e s t e r t r e a t
-

m e n t
,

w h i l e t h e r e 15 n o o b v i o u s e h a n g e o f t h e d is t r i
-

b u t i o n o f e P K C 母1 a n d 日11
.

S i n e e e P K C a 15 t h e o n l y

k i n a s e a e t iv a t e d b y t h e T P A t r e a t m e n t
,

i t m a y b e r e -

s p o n s i b l e fo r G v B D i n h ib i t i o n [ 11 ]
.

w
e h a v e d e t e e t e d

t h e e x p r e s s io n o f t h r e e e P K C i s o f o r m s i n Po r e i n e

oo
e y t e s b y W

e s t e r n b lo t t i n g
.

T h e q u a n t it y o f e x p r e s -

s io n r e m a i n s s t a b l e d u r i n g G V a n d M l l s t a g e ,

w h il e

t h e i r s u b e e ll u l a r d is t r ib u t i o n e h a n g e s w i t h t h e o o e y t e

d e v e l o P m e n t
.

T h e y e o n e e n t r a t e t o t h e n u e le u s a t G V
s t a g e ,

b u t t r a n s l o e a t e t o e y t o p l a s m a f t e r G v B D [ 1 4 ]
.

T h e s e P K C i so f o r m s m a y b e i n v o l v e d i n t h e r e g u la
-

t io n o f e h r o m a t i n e o n d e n s a t io n a n d n u e l e a r m e m b r a n e

o r g a n i z a t io n d u r i n g oo
e y t e m a t u r a t io n

.

M l l a r r e s t
,

t h e M l s t a g e d e v e lo p m e n t 15 n o

mr
a l [ 16 ]

.

15 on t f u ll y kon w n w h i e h f a e t o r r e g u l a t e s t h e a e t iv i
-

o f C S F a t M l s t a g e
.

H o w e v e r ,
t h e a b o v e r e s e a r e h

十L

y
ù .几于̀

s u g g e s t s t h a t P K C m a y e x e r t

C S F d u r i n g t h e M l s t a g e
.

Po s i t i v e r e g u l a t io n t o

2
.

2 p K C a n d t h e m e t a p h a s e / a n a p h a s e t r a n s i t i o n o f

m e i o s i s l

S i n e e P K C p a r t i e i p a t e s i n t h e r e g u l a t io n o f m e io
-

5 15 e n t r a n e e a n d e x i t
,

i t m a y a lso h a v e so m e f u n e t io n s

i n M l / M l l t r a n s i t i o n
.

A e t iv a t i o n o f P K C a f t e r

G V B D i n m o u s e
oo

e y t e s in h i b i t s t h e d e v e lo p m e n t o f

oo
e y t e s t o M l s t a g e l )

.

T h e a e t iv i t y o f P K e r i s e s w i t h

t h e d e v e lo Pm e n t o f oo
e y t e s a n d b e e o m e s t h e h i g h e s t

a t t h e l a t e M l s t a g e
.

In h i b i t i o n o f P K C a e t iv i t y r e -

d u e e s M P F a e t iv i t y q u i e k l y a n d t h e n in d u e e s t h e M l /

M l l t r a n s i t io n
.

H o w e v e r ,
t h e a e t i v i t y o f M A P K 15

on t a f f e e t e d b y t h e P K C i n h ib it io n
.

P K C a 15 e o n e e n -

t r a t e d o n t h e M l s p i n d l e a n d t h e n a
or

u n d t h e e h r o m o -

so m e i n M l l oo
e y t e s

.

A n a b n o r m a l lo n g M l s t a g e w a s

f o u n d i n L T X B O s t r a i n o f m o u s e
.

In t h e s e
oo

e y t e s ,

P K C m a i n t a i n e d a h i g h le v e l o f a e t i v i t y d u r i n g M l

s t a g e
.

I f P K C a e t iv i t y w a s r e d u e e d a r t if i e i a l l y
,

t h e

oo
e y t e s e o u ld e x i t M l s t a g e { 1 2 ]

.

In o u r e x p e r im e n t s ,

P K C a e t i v a t o r P M A i n d u e e d M l a r r e s t in p o r e i n e

oo
e y t e s t h a t h a d a l r e a d y u n d e r g o n e G V B I〕

.

T h i s r e -

s u l t s u g g e s t s t h a t t h e d e e r e a s e o f P K C a e t i v i t y 15 n e e -

e s s a r y f o r p o r e in e o o e y t e M l / M l l t r a n s i t i o n [ 15 ]
.

3 R o l e s o f P K C s in e g g a c t i v a t i o n

D u r i n g f e r t i li z a t i o n , s p e

mr
s a e t i v a t e

oo
e y t e s b y

b i n d i n g t h e r e e e p t o r s o n t h e s u r f a e e o f oo
e y t e o r r e -

l e a s i n g a d i s so l v a b le s Pe r m f a e t o r t o
oo

e y t e e y t o -

p l a

sm
.

T h e a e t i v a t io n o f oo
e y t e s i n e l u d i n g on t o n l y

t h e e a r ly e v e n t s s u e h a s e o r t i e a l g r a n u l e e x o e y t o s i s

a n d p o l y s P e r m y b lo e k in g
,

b u t a l so la t e r e v e n t s , s u e h

a s m e io s i s r e s u m P t i o n a n d m i t o s i s i n i t i a t i o n
.

T h e i n -

t e r a e t io n o f s p e r m a n d oo
e y t e i n d u e e s t h e h y d or l y s is

o f p h o s p h a t i d y l i n o s it o l ( P I ZP ) i n
oo

e y t e p l a s m a

m e m b r a n e t o IP 3 a n d D A G
.

IP 3 in d u e e s t h e r e le a s e

o f f r e e e a l e i u m i o n f or m e a l e i u m s ot r e i n e e ll
,

w h i le

I ) A G a e t i v a t e s P K C
.

T h e f i r s t e v e n t e v e r k on w n a f t e r

s p e r m a n d oo
e y t e b i n d i n g w a s t h e r i s i n g a n d p e r i o d i

-

e a l f l u e t u a t io n o f e a l e i u m e o n e e n t r a t io n i n e e l l
, n a m e d

e a l e i u m o s e il l a t io n
.

M a n y r e s e a r e h r e s u l t s s u g g e s t

t h a t e a l e i u m m e d i a t e s e o r t ie a l r e a e t io n a n d m e io s i s r e -

s u m p t i o n i n f e r t i l i z e d e g g s
.

H o w e v e r ,
t h e t a r g e t o f

e a l e i u m 15 n o t e l e a r u n t il on w
.

P K C s e e m s a l ik e l y

e a n d i d a t e
.

I t h a s b e e n k n o w n t h a t t h e r e g u la t o r y f a e t o r s f o r

m a i n t a i n i n g M l a n d M l l a r r e s t a r e d if f e r e n t
.

M O S
,

a n im p o r t a n t e o m p o n e n t o f e y t o s t a t i。 f a e t o r ( C S F )
,

15 a k e y f a e t o r f o r t h e m a i n t e n a n e e o f M l l a r r e s t
,

b u t

i t 15 n o t n e e e s s a r y fo r M l a r r e s t m a in t a i n i n g
.

A I
-

t ho
u g h mo

s kon
e k o u t m o u s e

oo
e y t e e a n n o t m a i n t a i n

1 ) O u r u n p u b l is h
e
d da t a

.

3
.

1 P K C a n d e o r t i e a l r e a e t i o n

I n m o s t a n im a l oo
e y t e s ,

t h e s t i e k y e y t o p l a s m

u n d e r t h e m e m b r a n e w i t h a f e w e e ll o r g a n s 15 e a ll e d

e o r t e x
.

T h e 。 o r t i e a l g r a n u l e s ( C G )
, a g r o u p o f m e m

-

b r a n e 一 b o u n d s e e r e t a r y g r a n u l e s w it h d i a m e t e r f r o m

0
.

8 t o Z 拼m a n d e o m oP
s in g s p e e i a l i z e d e n z y m e s a n d

g l y e o p r o t e i n s , a r e lo e a t e d m o s t ly i n t h e e o r t e x o f u n -

p e n e t r a t e d m a t u r e
oo

e y t e s
.

W it h t h e t r i g g e r o f so m e

p h y s i e a l o r e h e m i e a l s t im u la t i o n ,
t h e e a le i u m e o n e e n -

t r a t i o n i n e y t o p l a s m 15 i n e r e a s e d
.

C a le iu m p r o m o t e s

t h e f u s i o n o f C G w i t h oo
e y t e m e m b r a n e ,

w h i e h r e -

le a s e s t h e e n z y m e s t h a t h y d or ly z e Z P Z g l y e o p r o t e i n

a n d m a k e s Z P 3 lo s e t h e a b i l i t i e s o f b i n d i n g w it h

s p e r m a n d in d u e e s e a p a e i t a t i o n
.

50 t h e s p e r m s P e n e -

t r a t e d la t e ly e a n n o t f u s e w it h oo
e y t e m e m b r a n e

.

T h e

w h o l e p or e e s s 15 n a m e d e o r t i e a l r e a e t i o n l l 7 ]
.

oC
r t i e a l

r e a e t io n 15 a n im p o r t a n t m e e h a n i s m f o r
co

e y t e s t o

b lo e k p o l y s p e r m y
.

A l t h o u g h i t 15
on t v e r y e le a r h o w

e a l e i u m i n d u e e s C G e x e y t o s i s , a Io t o f e v i d e n e e s u g
-

g e s t s t h a t P K C a e t iv a t io n m a y m e d i a t e t h is p r o e e s s
.

I n o u r e x P e r im e n t s ,

P K C a e t iv a t o r l
一 o l e y l

一

2
-



4 ( )4 Pr ogr s s e in N a tr u a
lc S ien e eV o l

.

1 3N o
.

6 2 0 0 3

a e e tyL sn 一

g ly e e
r o l( ( A )G )and PM As tim u la ted th e

〔二 Go e xey to s is in Por e in e
oo

ey ts e
.

F ur th erm r o e,

C G

e x o e y t o s i s in d u e e d b y P K C a e t iv a t o r w a s b lo e k e d b y

s t a u or s P o r in e , a P K C i n h i b i t o r
.

I t s e e m e d t h a t P K C

a e t iv a t i o n 15 n e e e s s a r y f o r C G e x o e y t o s i s i n P o r e in e

oo e y t e s { 18 ]
.

T h e p r e v io u s w o r k s h o w e d t h a t e G e x o -

e y t o s is i n d u e e d b y P K C a e t iv a t o r w a s i n d e p e n d e n t o f

t h e e a le i u m e o n e e n t r a t io n
.

E v e n u s i n g e x e e s s i v e e a l e i
-

u m e h e l a t o r B A P T A
一

A M t o d e e r e a s e t h e i n t r a e y t o -

f
)
la s m ie o r i n t e r e y t o p l a s m i e e a l e i u m

,

P M A s t il l e a n

i n d u e e C G e x o e y t o s is
.

T h e s e r e s u l t s s u g g e s t P K C 15

i n d e e d t h e d o w n s t r e a m m o l e e u le o f e a l e i u m
.

W h i l e ,

s o m e r e s e a r e h e r s i n d i e a t e d t h a t C G e x o e y t o s i s in d u e e d

b y P K C w a s d i f f e r e n t for m t h a t i n d u e e d b y f e r t il i
z a -

t z o n
.

F o r e x a m P l e ,

p h o r b o l e s t e r 一 i n d u e e d C G e x o e y
-

t o s i s m a i n l y h a p p e n e d o n t h e e q u a t o r o f oo e y t e s ,

w h il e u n d e r t h e p h y s i e a l co n d i t io n ,

C G e x o e y t o s is

h a p p e n e d e v e n ly o n t h e w h o l e oo e y t e
.

T h e o t h e r e v i
-

d e n e e s h o w e d t h a t a lt h o u g h P K C i n h i b i t o r i n h ib i t e d

p h o r b o l e s t e r 一 in d u e e d C G e x o e y t o s i s ,

i t e o u l d n o t

b lo e k C G e x o e y t o s is i n d u e e d b y f e r t i li z a t io n [ 1 9 ]
.

怒
a

r e s u l t , r e s e a r e h e r s b e g a n t o p or be i n t o t h e or l e s o f

d i f f e r e n t P K C i so f o

mr
s in e o r t ie a l r e a e t i o n i n d u e e d b y

f e r t i li z a t i o n
.

e o r t i e a l r e a e t i o n e o m p l e t e l y 〔1 4 ]
.

A l t h o u g h w e h a v e e l a r i f i e d w h i e h P K C i so f o r m

p a r t i e i p a t e s i n e o r t i e a l r e a e t i o n ,
t h e r e a r e s t i ll m a n y

q u e s t io n s t o b e a n s w e r e d
.

I t 15 n o t e l e a r w h ie h P K C

d o w n s t r e a m m o l e e u le s m e d i a t e f e r t i li z a t i o n 一

i n d u e e d

e o r t i e a l r e a e t i o n
.

P K C m a y p h o s p h o r y la t e o t h e r k i
-

n a s e s , e y t o s k e l e t o n P r o t e i n s , o r m e m b r a n e p or t e i n s

i n C G
.

I t h a s b e e n f o u n d t h a t C a M K l l a n d s m a l l G

p r o t e i n w e r e P i v o t a l m o l e e u l e s f o r e o r t i e a l r e a e t io n ,

b u t w h e t h e r t h e y w o r k a s e o o P e r a t o r s o f P K C o r

f u n e t io n i n d e p e n d e n t ly 15 s t i l l u n k n o w n l )
.

3
.

2 P K C a n d t h e e o m P l e t io n o f m e i o s is

e P K C
a ,

pl a n d 俘11 e a n b e d e t e e t e d i n e y t o p l a s m

M 11 m i e e [川 o r r a t { 2 0 」 o o e y t e s
.

A f t e r f e r t i l iz a t i o n

T P A t r e a t m e n t ,

w i t h C G e x o e y t o s i s , e P K C
a a n d

m e m b r a n e ,

w h ie h s u g g e s t s t h a t e P
-

fT盆Y
OO

尽1 t r a n s lo e a t e d t o

a a n d 俘1 r a t h e r t h a n e P K C 日11 m a y p a r t i e i p a t e i n

e x o e y t os is a n d e g g a e t iv a t io n
.

I n

l s o f o r m s

o u r e x P e r l
m e n t

, w it h C G e x o e y t o s i s ,

P K C

m ig r a t e d t o Pl a s m a m e m b r a n e t o d i f f e r e n t

T h e r e a r e s t i l l m a n y i n e o m P a t i b l e r e p o r t s a b o u t

t h e r o l e s o f P K C in e e l l e y e l e r e g u l a t io n a f t e r f e r t i li z a -

t io n
.

oS m e r e s e a r e h s h o w e d t h a t P K C a e t iv a t o r s u e h

a s P M A a n d ( ) A G i n d u e e d p a r t h e n o g e n e t ie a e t i v a t io n

i n m ie e a n d r a t e g g s
.

B u t o t h e r r e s u l t s for m m o u s e ,

r a t a n d h a m s t e r s
h o w e d t h a t P K C w a s n o t t h e P iv o t a l

m o l e e u le in e g g a e t i v a t io n
.

O u r r e s u l t s s u g g e s t t h a t

w h e t h e r t h e m o u s e e g g s e a n b e a e t i v a t e d d e p e n d s o n

t h e a g e of t h e e g g s
.

fA t e r e m is s i o n o f t h e f i r s t p o l a r

b o d y
,

w i t h t h e i n e r e a s e o f t h e e g g a g e ,
t h e s e n s i t i v i t y

o f e g g s t o P K C a e t i v a t o r s i n e r e a s e s t oo
.

I n o t h e r

w o r d s ,
t h e o ld e r t h e e g g 15 ,

t h e e a s i e r t h e P N f o r m a -

t io n 15
.

F u r t h e r m o r e ,
t h e

or l e s o f P K C i n e g g a e t iv a -

t io n h a v e s t or n g s P e e i e s s p e e i f ie it y
.

In d i f f e r e n t

s p e e i e s , e v e n d if f e r e n t s t r a i n s ,
t h e r e s p o n s e o f e g g s t o

P K C a e t iv a t o r 15 d i f f e r e n t
.

F o r e x a m p le
,

P M A e a n -

n o t i n d u e e p o r e i n e e g g a e t iv a t i o n [ 1 4
,

18 ]
.

w e 拓u n d

t h a t t h e K u n m i n g mo
u se of t e n u s e d b y C h i n e s e r e -

s e a r e h e r s 15
no t s e n s it i v e t o P K C a e t iv a t o r s

.

e x t e n t s a f t e r f e r t i l i z a t io n o r p a r t h e
no g e n e t i e a e t i v a 一

In m a m m a l ia n e g g s ,
t h e r i s e o f e a l e i u m e o n e e n -

t i o n
.

T h e m ig r a t io n o f P K C
a

w a s s ig n i f i e a n t
,

w h il e t r a t io n m a y a e t iv a t e P K C a n d i n d u e e t h e b r e a k

, h
e t r a n s lo e a l i

z a t io n of PK C 俘1 a n d 了 w a s n o t d i s 一 t h r o u g h o f M l l a r r e s t
.

3 用 l e e v i d e n e e s u p p o r t s t h e

t i n ct
.

T h e f u r t h e r w o r k s h o w e d t h a t C G e x o e y t o s is a b o v e p o i n t
.

F i r s t
,

t h e
oo

e y t e s o f m o u s e , r a t o r h a m
-

i n d u e e
d b y f e r t i l i

z a t io n o r
p a r t h e n o g e n e t i e a e t iv a t io n s t e r t r e a t e d w i t h d i f f e r e n t t y P e s o f P K C a e t iv a t o r e a n

w a s e o m p l e t e l y i n h i b i t e d b y P K C a b u t n o t b y P K C i n d u e e o o e y t e t o t r a n s fo r m i n t o in t e r p h a s e w i t h o u t

俘1 a n d 下 a n t i bo d y m i e r o inj e e t io n T h e s e r e s u l t s s u g
一

t h e 。 h a n g e o f C a l e i u m 。 o n e e n t r a t i o n
.

S e e o n d
,

d i f f e r -

g e s t t h a t t h e a e t i v i t y o f P K C
a 15 n e e e s s a r y f o r C G e x 一 e n t P K C i n h i b i t o r s e a n i n h i b i t p a r t h e n o g e n e t i e a e t i v a -

o e y t o s is i n p o r e i n e
oo

e y t e
.

H o w e v e r , a f t e r i n v i t or t i o n i n d u e e d b y d i f f e r e n t s t im u l a t i o n s
.

oC lo n n a e t a l

f e r t i li z a t i o n ,

C G e x o e y t o s i s i n
oo

e y t e s inj e e t e d w i t h fo u n d t h a t w h e n t h e m o u s e e g g s w e r e t r e a t e d w it h

P K C a a n t i b o d y w a s n o t b lo e k e d e o m p le t e l y
.

OC
r t i e a l P K C a e t iv a t o r ( )A G

,
t h e a e t i v i t y o f M P F w a s r e -

r e a e t i o n e o u l d s t il l h a p p e n i n so m e
oo

e y t e s
.

F u r t h e r 一 d u e e d q u i e k l y w i t h o u t t h e e h a n g e of e a l e i u m e o n e e n -

m o r e ,

C G e x o e y t o s is h a p P e n e d i n m o s t e g g s a t a b o u t t r a t io n a n d t h e e g g s e n t e r a n a p h a s e
.

U s u a l l y
, e a le i u m

2 0 h o u r s a f t e r f e r t i l i z a t io n
.

T h e s e r e s u l t s s u g g e s t io n o p h o r e

2A 3 1 8 7 i n d u e e s M P F d e g r a d a t io n a n d e g g

t h e r e 15 a n o t h e r s u b s t i t u t e p a t h w a y r e g u la t i n g C G e x 一 a e t iv a t i o n b y r a i s in g t h e e a l e i u m e o n e e n t r a t io n i n

o e y t o s is
, a n d t h e i n h ib it i o n o f P K C a e a n n o t b l o e k oo

e y t e
.

I f P K C a e t i v i t y w a s i n h i b i t e d
,

A 2 3 1 8 7 s t i l l

1 ) S u n
,

Q
.

Y
.

C e
l lu l a r a n d m o l e e u l

a r m e e h a n i s m s l e a d i n g t o co rt ie a l
r e a e t i o n an d oP ly s p e r m y b l o e k i n m a m m

a
l i a n e g g s

.

T o b e p u
b li

s
h e d

.
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丫心

i n d u e e d e a l e i u m e o n e e n t r a t io n t o r i s e ,

b u t
M P F

d id n ’
t d e g r a d e , n o r o o e y t e a e t iv a t i o n [2 1〕

.

T h e s e r e -

s u l t s s u g g e s t t h a t P K C a e t iv a t i o n 15 n e e e s s a r y t o M l l

a r r e s t b r e a k t h o u g h a n d M P F d e g r a d a t i o n in d u e e d b y

e a le iu m e o n e e n t r a t io n r i s i n g 15 P K C a e t iv i t y d e p e n -

d e n t
.

P r e s e n t l y
,

i t 15 n o t e l e a r h o w e a le iu m a e t iv a r e s

P K C
.

O n e p o s s i b i li t y 15 e a le i u m a e t iv a t e s p h o s p h o li
-

p a s e C ( P L C )
,

w h ie h i n d u e e s t h e fo r m a t io n o f D A G

w h ie h a e t iv a t e s P K C
.

T h e o t h e r p o s s ib il i t y 15 t h e

e a lm o d u l i-n d e p e n d e n t p r o t e i n k i n a s e 11 ( C a M K l l )

rn a y p a r t i e i P a t e i n t h e P K C
a e t i v a t io n i n d u e e d b y e a l

-

e i u m
.

A lo t o f e v id e n e e s h o w e d t h a t C a M K l l 15 t h e

d i r e e t t a r g e t o f e a l e iu m i n m o u s e o o e y t e s [ 2 2 〕
. 口 .

I P ;

.

.

二. e a Z+

T h e m e e h a n is m o f M P F r e g u la t i o n b y P K C 15

d i f f e r e n t b e t w e e n m o u s e a n d a m p h i b i a n
.

A l t h o t一g h

P K C 15 i n v o l v e d i n a r r a y e v e n t s i n

Xe
刀 o P

,` 5 o o e y t e s

a e t i v a t io n ,

i t d o e s n o t P a r t i e i p a t e i n M P F d e g r a d a -

t io n `23了
.

I t 15 s t i ll a b ig q u e s t io n w h e t h e r P K e a e t iv a -

t io n 15 n e e e s s a r y t o o o e y t e a e t i v a r io n u n d e r p h y s 一e a
l

e o n d i t io n s
.

逐三勤
’

亨
PN fo r zn a t一0 2 1

F i g
.

2
.

p o s s ib l e r o
l

e s o f P K C i n e g g a c t i v a t zo n
.

“

一
” r e p r e s e n t s

s t l
m u l a t zo n

, a n d
“

一价
” r e p r e s e n t s 一n l

l l
b

zt 一o n
.

4 T h e e o m P a r i s o n o f r o l e s o f P K C i n t h e

if rs t a n d S e C o n d m e i o s i s

O u r r e s u lt s h o w e d t h a t t h e r e 15 a e r o s s 一 t a lk b e -

t w e e n P K C a n d M A P K d u r i n g o o e y t e rn a t u r a t i o n a n d

a e t iv a t i o n
.

I t h a s b e e n w e l l k n o w n t h a t M A P K is a

k e y e o m p o n e n t o f C S F
.

P K C a e t i v a t io n in d u e e d

M A P K i n a e t iv a t i o n a n d p r o n u e l e u s f o r
m a t i o n in

m o u s e [5
,

2 4 」 a n d r a t [ 25 ] e g g s
.

P K e a e t主v a t o r s P M A

a n d d iC S i n d u e e d M A I〕 K i n a e t i v a t io n a n d P N f o r n l a -

t io n i n a d o s e 一

d e p e n d e n t m a n n e r
.

F u r t h e r m o r e , t h e

e f f e e t o f P K C a e t i v a t o r e o u 】d b e r e v e sr e d b y P K C i n -

h i b i t o r s e a lp h o s t i n C a n d s t a u r o s p o r in e
.

D u r i n g t h e

n o r m a l f e r t il i
z a t io n P r o e e s s ,

t h e P K C i n h i b i t o r m e n -

t i o n e d a b o v e b l o e k e d M A P K i n a e t i v a t i o n a n d P N fo r -

m a t i o n i n d u e e d b y s p e r nr
.

T h e s e r e s u l t s s u g g e s t t h a t

t h e e o m b i n a t i o n o f e g g a n d s p e r m m a y a e t iv a t e P K C

a n d o v e r e o m e M l l a r r e s t
.

T h e n P K C i n d u e e d M A P K

i n a e t iv a t i o n a n d P N f o r m a t i o n b y s o m e u n k n o w n

m e e h a n is m s
.

T h e r o l e o f P K C i n o o e y t e a e t iv a t io n 15

s h o w n i n F ig 2
.

H o w e a n P K C i n d u e e M A P K i n a e t i v a t i o n ? I t h a s

b e e n k n o w n t h a t S e r i n e八h r e o n in e p r o t e : n p h o s
p h o -

r a s e 一 ZA ( P P ZA ) i n d u e e s t h e i n a e t l v a t i o n o f M A P K

a n d i t s u p s t r e a m k i n a s e M E K
.

T h e e x P r e s s io n o f P P
-

ZA h a s b e e n d e t e e t e d i n m o u s e o o e y t e s [2 6 ]
.

w e f o u n d

t h a t p r o t e i n p h o s p h a t a s e 15 i n v o l v e d i n M 了、 P K a e t iv i t y

r e g u la t io n
.

Wh e n t h e a e t主v i r y o f p or t e i n p h o s p h a t a s e

w a s i n h i b i t e d
,

t h e a e t iv i t y o f M A P K i n e r e a s e d
s t e e p l y in p o r e i n e o o e y t e s 仁2 7 ]

.

P K (二
一

i n d u e e d M A P K

in a e t i、 a t io n a n d P N fo r m a t io n co u ld b e i n h i b i r e d b y

( ) A in nr o u s e [ 5 〕 a n d r a t [6 〕 o o e y t e s
.

丁
·

h e s e r e s u 一t s s 、 1 9
-

T h e r e a r e s o m e s im i l a r i t i e s b e t w e e n t h e t w o

m e i o s i s a r r e s t s :
f i r s t

,

P K C a e t i v a t i o n a lw
a y s m a jn

-

t a in s o r i n d u e e s t h e e o m p le t e n e s s o f p r o n u e l e a r m e m
-

b r a n e
.

I n G V o o e y t e s ,

P K C i n h i b i t s G V B D
,

w h i le i t

i n d u e e s P N f o r m a t i o n i n M l l e g g s
.

S e e o n d
,

P K C a l
-

w a y s d o w n r e g u l a t e s t h e a e t iv i t y o f M A I〕 K n o m a t t e r

w h i e h s t a g e t h e o o e y t e s a r e i n
.

P K C in h i b i t s t h e a e t i
-

v a t io n o f M z、 1〕 K b e f o r e i t 15 a e t iv a t e d i n G V o o e y t e s

a n d i n d u e e s M了、 P K i n a e t iv a t i o n w h e n i t h a s b e e n a e -

t i v a t e d i n M l l e g g s
.

S i n e e in d u e t io n o f M A I〕 K i n a e t i
-

v a t i o n i n M l l e g g s n e e d s t h e h ig h e r e o n e e n t r a t io n o f

P M A t h a n i n h ib i t i n g M A P K a e t i v a t i o n in G V

o o e y t e s ,

w e t h i n k t h e fo r m
e r p or e e s s 15 m o r e d i ff i e u l t

t h
a n t h e l a t t e r

.

A l t h o u g h w e e a n n o t p r e d i e t w h e t h e r

s im i l a r m e e h a n i s nr 15 u s e d b y P K C b e t w e e n t w o

m e i o s e s ,

w e h a v e fo u n d t h a t t h e a e t iv i t y o f S e r主n e /

t h r e o n i n e p r o t e in p h o s p h a t a s e 15 i n d i s p e n s a b le
.

B e -

e a u s e P K C n e i t h e r i n h i b i t s G V B D i n G V o o e y t e s n o r

i n d u e e s M l l o o e y t e a e t iv a t i o n w h e n t h e o o e y t e s w e r e

t r e a t e d w it h ( ) A [ 5
·

6〕
.

F e r t il i z a r i o n 15 a p r o e e s s t h a t n e e d s t h e in t e r a e -

t i o n o f o o e y t e a n d s p e r
m

.

T h e p r e s e n t r e v ie w o n l y

s u m m a r i z e s p o s s i b l
e r o le s o f P K C i n o o e y t e s

,

V a s r

r e f e r e n e e s s h o w e d t h a t P K C a l s o r e g u l a t e s t h e e a
p a e i

-

t a t i o n a n d a e r o s o rn e r e a e t i o n d u r i n g f e r t i l i
z a t i o n

.

5 C o ll C l u s i o ll

A s a e o r e f a e t o r i n e e l l s ig n a l t r a n s d u e t i o n ,

P K C
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15 in v o l v e d in oo
e y t e s m e io t i e m a t u r a t i o n a n d f e r t i l iz a -

t i o n
.

T h e r e s e a r e h in P K C f u n e t io n h a s b e n e l i t e d

f ro m t h e u s i n g o f m a n y t y p e s o f a e t i v a t o r s a n d in
-

h i b i t o r s
.

W i t h t h e d e e p e n i n g o f r e s e a r e h in t h i s a r e a ,

i t 15 n e e e s s a r y t o e l a r i f y t h e f u n e t io n o f d i f f e r e n t P K C

i s o f o r m s
.

W h i l e ,
t h e s p e e if i e a e t i v a t o sr a n d in h i b i t o sr

t o d i f f e r e n t P K C is o fo r m s o b t a in e d a r e lim i t e d
,

w h i e h

m a k e s th e r e s e a r e h i n t h e f u n e t i o n o f s i n g l e P K C 150
-

f o r m s l im i t e d
.

F u r t h e

mr
o r e ,

t h e s t u d y o n P K C 150
-

f o r m f u n e t io n h a s o n l y b e e n f o e u s e d o n a f e w e l a s s ie a l

P K C i s o f o r m s ,
t h e f u r t h e r w o r k s h o u l d b e d o n e i n

t h e n P K C a n d a P K C is o f o r m s
.

P r e s e n t ly
,

l i t t le 15

k n o w n a b o u t w h i e h m o l e e u l e 15 t h e d i r e e t t a r g e t o f

P K C in m e io s i s a n d f e r t il i
z a t io n

.

I n t h e l a s t t h i r t y ” a sr
,

ca l e i u m a s t h e s e co n d a r y

m e s o e n g e r in e u k a r y o t ie e e l l s a t t r a e t s

mo
r e a n d mo

r e

a t t e n t io n
.

B u t a s a s im p l e e a t io n , e a l e i u m 15 o n l y a

m e s s e n g e r a n d e a n n o t b e a f u n e t io n e x e e u t e r I t h a s

b e e n k on w n t h a t P K C a n d C a M K a r e t h e n 1 0 s t im
-

p o r t a n t do w n s t r e a m m o l e e u le s o f e a l e i u m s ig n a l
.

T h e y m e d i a t e s e v e r a l e a l e i u m f u n e t io n s b y p h o s p h o r y
-

la t i n g o t h e r p r o t e i sn
,

P K C m e d ia t e d e a l e i u m f u n e -

t i o n s d u r i n g f e r t i li z a t i o n i n e l u d e e e l l e y e le r e g u l a t io n ,

n u e l e a r m e m b r a n e a n d s P i n d l e o r g a n i z a t io n , a n d e x o -

e y ot s is as w e l l
.

R e f e r e n c e s

N i s
h

x z u k a
,

Y
.

T h e

mo le e u la r h e t e r O g e n e i r y o f por
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.
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c o rt ie a l g r a n u l e e x oc y t o s is
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.
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,
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,

2 7 7
:
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.
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,
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.
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