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细胞分裂素与植物生长发育的许多调控过程

密切相关"包括胚胎发育、芽的分化、根的生长、维
管束的形成、开花以及叶片衰老等"对植物体的可
塑性和适应性以及恢复性和永久性都具有非同寻

常的作用" 这使得植物能够对外界环境产生敏感
而快速的反应 I 2 J # 细胞分裂素的信号转导一直以
来都是人们十分关注的问题" 其受体的研究几乎
从被发现时就开始了" 生物化学方法使许多细胞

分裂素结合蛋白得以分离" 但是没有一种蛋白能
够被明确的确定为受体" 尤其对拟南芥和其基因
组序列的研究获得了许多新信息 # 研究表明细胞
分裂素的信号转导涉及一个多级二元组分信号转

导途径" 在植物体内可能很具有代表性的规范化
细胞分裂素信号转导模型正在逐步形成 # 本文将
从对拟南芥的分子遗传学研究方面来探讨现在对

细胞分裂素信号转导的理解 #
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! 细胞分裂素受体是一种组氨酸蛋白激酶

$%%& 年在拟南芥中最先鉴定了 ’ 个编码细
胞分裂素受体的基因( !"#$（)*+,-././ 01)12+,0 &
31/14也称 %&’(或 )*+）、%&’,（-.-/0123404 5.67
+.8./1 -./961$ 31/1）和 %&’5 : $4 ’ ; < !"#$的功能是
通过 6.7$（6892:0;0; .7432;47 $）和 <2=（<2217;
=7>）突变体的分离以及直接的细胞分裂素结合实
验被阐明的 < 6.7$和 <2=是等位突变4 使细胞分
裂素诱导的愈伤组织芽再生缺陷4 根的生长表现
出部分抗细胞分裂素作用 : $ ; < 许多实验提供了
=>?&是细胞分裂素受体的证据( 酵母缺失突变
体遗传互补实验证实了 =>?&能与细胞分裂素直
接结合@ 能够表达 =>?&的裂殖酵母细胞膜表现
出极高的异戊基腺嘌呤亲和性 : $4 # ; < 研究发现
=>?&与真菌和细菌中存在的二元组分系统元件
类似4 具有典型的组氨酸蛋白激酶结构 < 其 A末
端激酶结构域含有一个保守的组氨酸残基4 可能
定位在质膜内侧的两个 = 末端类接受结构域具
有保守的天冬氨酸残基4胞外区属于已在大范围原
核和真核生物有机体中已鉴定的能与多种低分子

量配体相结合的 =BCD?配体结合区家族 : E ; < =>?&
磷酸化位点 B.6#E和 C62"F’中任一位点的突变4 都
会破坏其受体作用4 这表明组氨酸 7天冬氨酸磷
酸化作用是 =>?&行使功能所必需的 : $ ; < =BCD?
区一个氨基酸的替换会导致离体条件下结合细胞

分裂素失败、活体条件下 =BCD? 功能丧失和这
种蛋白质对 >)6= 组氨酸激酶缺失大肠杆菌突变
体补偿作用消失 : #4 G ; 4 这说明 =>?&的 =BCD?区
是细胞分裂素的结合位点4 细胞分裂素是以配体
形式与 =>?&结合的 <
在拟南芥中共发现了 G 个 CBH 基因4 其中

%&’, 和 %&’5 与完整的 !"#$ 具有极高同源性
（分别为 E$I和 E#I）4而且在异源系统中表达时
其产物都能与细胞分裂素结合4 起到 =>?&对酵
母和大肠杆菌突变体的补偿作用4 并且都能激活
细胞分裂素反应下游应答基因 : ’ ; < 这些结果都说
明 CBH$和 CBH’可能起到受体的作用4 所以不
难理解当 !"#$功能缺失时4 两者可能在一定程
度上互补了 !"#$的功能4 导致 6.7$突变体的非
致死表型 < 但两者在胞质中过量表达对细胞分裂
素反应报道分子 C>>G的表达几乎没有影响 : F ; 4
功能丧失性突变体的研究也许能够进一步揭示它

们的功能和其在细胞分裂素反应中的作用 <

拟南芥组氨酸蛋白激酶 =HJ&（)*+,-././ ./817
21/81/+ &）和 =HJ$（也称 CBHE）能够在缺乏外源
细胞分裂素的情况下激活细胞分裂素反应4 在活
性标记诱变中过量表达 =HJ&4 能抵消愈伤组织生
长和绿化过程对细胞分裂素的需要 : F ; 4 推测 =HJ&
可能是一种细胞分裂素受体4 尚无证据证明 =HJ&
能与细胞分裂素结合4 其一级结构也与 =>?&有
明显差别 < 建立在细胞分裂素诱导的 %""?@+A!
报告基因活性基础上的定量转录分析表明4 !’B$
和 %&’ 是通过不同的细胞分裂素感受机制起作
用的 < !’B$具有组成型活性4 其激活不依赖于外
源细胞分裂素的存在4而 !"#$、%&’,和 %&’5的
激活则需要胞外细胞分裂素的作用< !’B$的过量表
达能激活细胞分裂素反应基因4其本身的激活并不
是对细胞分裂素的反应 : F ; < !’B$基因突变具有超
等位基因的特征也对 =HJ& 可能是一种细胞分裂
素受体的推断产生置疑 < 以上实验尚不能排除
=HJ& 通过不同结构在体内与细胞分裂素结合的
可能性4 特别是 =HJ& 在体内应答于低浓度内源
激素的可能性4 所以 =HJ& 在细胞分裂素信号转
导中的作用有待于进一步研究 <

" #$%作为&’(!下游靶分子参与信号
转导

在细菌和酵母的多级磷酸转运通路中4 BK+
L 5.6+.8./1 25,625,+09/6M10 20,+1./6 N 是在组氨酸激
酶下游起作用的4 调节从杂合激酶接受结构域到
反应调节因子接受结构域的磷酰基团转移作用 <
拟南芥中含有五种 CBKL %.-/0123404 BK+6 N 蛋白4
它们都有一个保守的组氨酸残基 : ! ; 4 功能互补实
验表明它们在酵母 C39缺失突变体中作为磷酸传
递子起作用4 膜共培育实验进一步阐明 CBK的磷
酸转移位点就是组氨酸残基 : " ; < 大肠杆菌共表达
系统研究发现 CBK能与大肠杆菌的内源 BK+ 竞
争 =>?&保守组氨酸残基的磷酸化作用 : G ; @ CBK
绿色荧光蛋白标记实验则提供了第一个活体条件

下 CBK&和 CBK$以依赖于细胞分裂素的模式向
核移动再定位的直观证据 : F ; @ 酵母双杂交实验更
全面地检测到了 CBK与组氨酸激酶及其与 C型
和 O型 C>>（%.-/0123404 0162,/61 013PQ9+,06）间的
相互作用 : &% ; 4表明 CBK在定位于胞质膜的组氨酸
激酶和定位于细胞核的反应调节因子间起到了重

要的磷酸转运作用 : F ; < CBK$在拟南芥中过量表达
时能够提高转基因幼苗对细胞分裂素的敏感性并
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且在黑暗中抑制根与下胚轴的伸长 % & ’ ( 证明 )*+
确实参与了细胞分裂素的信号转导 ,

! 两种 "##的作用

目前所知( )*+的下游靶分子是 )--( 拟南
芥基因组中其是由包括 ## 个成员的基因家族编
码( 以表达模式及产物的氨基酸序列分析为依据
被分为 )型和 .型两大类 % // ’ , )型基因的表达被
细胞分裂素诱导( 转录水平受细胞分裂素的正向
调节 % /# ’ ( .型基因的表达则不受外源激素影响 ,
两种类型的 )-- 都具有接受磷酸基团的保守信
号接受结构域 , .型还有一个与转录因子相似的
长 0 末端输出结构域( 该结构域含有一个保守
1)-+区( 具有识别和结合特异 23)序列的潜在
核定位作用 , 已经观察到 )--/、)--#和 )--/"
的 1)-+区优先结合到 23)的456)1)77685核心
序列上( )--//偏向于结合到45611)77685上 % /8( /$ ’ ,
多个4569) : 1; 1)77685序列在 !""#和其它 )型
)--基因启动子内的出现表明 .型)--可以直接
调节 )型 )--基因的转录 , .型 )--的 0末端也
富含 +<=和 1>?( 暗示了 0末端输出结构域的转录
激活作用 , 酵母和烟草细胞中融入 1)@$的 23)
结合结构域后( )--/、)--#和 )--//的 0末端输
出结构域确实能够从 1)@$驱动的启动子处激活
转录作用 %/$’ , 这些结果说明 .型 )--具有转录因
子的作用 ,
在苗再生实验中发现 !""$功能丧失性突变

会导致细胞分裂素敏感性降低( !""#的转录水
平也降低( 反之当 !""$过量表达时植物体对细
胞分裂素具有较高的的敏感性( !""#的转录水
平增高( 不管外源细胞分裂素是否存在都能得到
这样的结果 % /4 ’ , 与此相似( !""% 在拟南芥原生
质体中过量表达时( 也能提高 !""#的本底水平
和细胞分裂素诱导水平( 即使在缺乏外源细胞分
裂素的情况下其它 . 型基因 （!""$、 !""$& 和
!""$ $）的过量表达也都能不同程度地提高
!""# 的表达水平 % A ’ , 以上结果可以说明( . 型
)--参与了细胞分裂素的信号转导( 并能诱导 )
型 )--的表达 ,
细胞分裂素通过激活转录作用对 ) 型 )--

的表达进行正调节(并没有重新合成蛋白质(说明
)型 )--基因是细胞分裂素的初级应答基因 % /B ’ ,
研究发现( )--$、)--4、)--B和 )--A的瞬时
过量表达会抑制 !""# 的转录 ( 稳定过量表达

)--&的转基因植物细胞分裂素反应消失( 而稳
定过量表达 )--$的转基因植物表现出强烈的细
胞分裂素反应 % A( /A ’ ( 推测 )型 )--可以正负调节
细胞分裂素反应 , #""8 年 CDEF, 7等证明 )--/4
在细胞分裂素和 0-G/ 诱导的 *DH6)HI磷酸转移
过程中作为抑制剂起负反馈调节作用 % /& ’ , 在瞬时
和稳定表达系统中都证明了 )型 )--的表达受
到自身的负反馈调控( .型 )--的活性也受到 )
型 )--的负反馈调控 % /4 ’ ,
在细菌中( 反应调节因子的去磷酸化作用会

导致其活性的丧失 % /! ’ ( 大多数情况下是特定磷酸
酶作用的结果( 但有些例子则是一个相反的磷酸
转运过程( 如根瘤菌的反应调节因子 0JKL#的脱
磷酸化作用就是通过借助于 *+M将磷酰基团转运
到次级反应调节因子 0JKL/ 上来完成 % #" ’ , ) 型
)--也能促进去磷酸化作用( 使 .型 )--失活(
从而抑制 ) 型 )-- 自身的转录 , ) 型和 . 型
)--都是核定位蛋白 % /# ’ ( 所以反向磷酸转运作用
可能是借助于 )*+来完成( 磷酰基团将从 . 型
)--转移到 )*+上( 随后转给 )型 )--, 另一
种观点认为 ) 型 )-- 可能会与 . 型 )-- 竞争
)*+的磷酸转移作用 , )*+与 )型 )--的相互
作用已有报道( 在离体条件下已证实从 )*+到 )
型 )--的磷酸转移作用 % /" ’ ,

$ 交叉反应

红光受体 +JN. 类组氨酸激酶结构域的证实
使 OPKK<K等 （#""/）研究了 +JN.与 )--的相互
作用( 他们在酵母细胞和拟南芥中发现了 )--$
和 +JN.的 3末端非组氨酸激酶结构域的直接相
互作用 , )--$稳定 +JN.的活性 +Q<形式( 过量
表达 )--$的转基因拟南芥对红光表现出超敏感
性 % #/ ’ , 有关植物发育和基因表达过程中光与细胞
分裂素相互作用的报道已有不少 % ## ’ ( 所以推测
)--$可能作为一个信号分子介导了细胞分裂素
和红光信号转导途径 ,

)--$ 的表达调控是复杂的( 该蛋白的积累
既要受细胞分裂素的转录调控又要受光的蛋白质

积累调控 , 拟南芥原生质体中 )--$过量表达会
降低细胞分裂素诱导的 )型 )--基因表达 % A ’ (但
)--$是否在细胞分裂素信号转导的反馈调节和
光信号转导中都起作用还不清楚 ,
已经知道 )--# 参与好几个拟南芥线粒体呼

吸链复合体组分编码基因的表达调控( 仍不清楚
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这些基因的表达是否与细胞分裂素的信号转导有

关 $ %& ’ ( 除了 )型 )**基因外+还没有发现其它任
何基因的表达是受 ,型 )**和细胞分裂素调控
的 ( 分离鉴定未知的 )** 靶位基因是进一步了
解细胞分裂素复杂信号转导网络的关键 (
逐步形成的细胞分裂素信号转导途径模式图

如下- （图 "）细胞分裂素结合到受体的 ./)01区
上激活受体+ 使其发生反式自磷酸化作用 ( 活化
受体进一步磷酸化 )/2亚家族+ )/2从细胞质

向细胞核发生定向移动 ( 有活性的 )/2 与细胞
核内束缚态 )**相互作用+将磷酸基团转运到后
者的接受结构域+具有转录因子作用的 ,型 )**
从细胞核里假定抑制剂中释放出来+去磷酸化的
)/2 则重新返回细胞质 + 可被再次磷酸化 ( , 型
)**与靶基因启动子的多个顺式作用元件结合+ 激
活 )型 )**的表达+ 其产物与其它效应器相互作
用使细胞发生相应的变化 ( )型 )**的激活提供
了一种负反馈调节机制 (

图 ! 拟南芥的细胞分裂素信号转导途径模式图

.：受体的 ./)01区；/：组氨酸激酶结构域；3：接受结构域；4)*2：识别和结合 35)的结构域；%：磷酸基团 (
"#$% ! &’() (#*$+*, ’- ./) 01.’2#3#3 4#$3*5 .+*34(60.#’3 7*./8*1 #3 9+*:#(’74#4
.- 678 ./)01 9:;<=> :? @8A8BC:@DE /- 678 7=DC=9=>8 F=><D8 9:;<=>E 3- *8A8=G8@ 9:;<=>E 4)*2- 678 9:;<=> :? @8A:H>=I=>H <>9
J=>9=>H 35)E %- 27:DB7:@KL H@:MB(

; 结束语

在拟南芥细胞分裂素信号转导途径中+ )/2
通过在细胞质和细胞核间的穿梭作用介导了

)/N和 )**之间的相互作用+ 这与原核生物中

普遍存在的二元组分信号转导系统是相似的+ 但
研究发现 )/N、)** 及其相关蛋白的数量要比
)/2多 $ %# ’ + 这说明磷酸转移过程是一个复杂的网
络+ 它的每一组分都属于多基因家族+ )/2在信号
转导过程中可能是共用的 $O’ ( 现在还不清楚每一个

齐 莹等：细胞分裂素信号转导分子机制
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多基因家族的功能范围有多大%各基因家族成员的
功能特异性问题将是我们以后的研究重点& ’()、
’(*和 ’++表达模式及其细胞再定位的阐明将有
助于更好的理解它们在细胞分裂素反应和二元组

分信号转导系统中的独特作用和作用的重叠性 &
未知细胞分裂素是否通过已建立的组氨酸

蛋白激酶和 ,’*)级联放大途径转导信号% 其信
号通路是否也存在类似的偶联其受体与下游组分

,’*)级联反应还需要进一步研究 &
二元组分系统的元件可能也受细胞分裂素以

外其它信号的潜在调节% ’++$的积累需要光并且
其能与 *-./相互作用调节光信号的转导 0 "1 2 &所
以%二元组分系统的元件可能在复杂的植物信号
转导网络中起到分子链的作用%能灵敏地将重要的
生长信号如3激素、糖、光、和其它环境因素整合在一
起&拟南芥基因组测序工作的完成揭示出有4$个基
因编码假定的 ’()、’(*、’++及相关蛋白 0 "4 2%但
与其他途径的活跃交叉反应的具体细节还不完全

清楚&目前在长春花属植物中也分离到了两个可
能的细胞分裂素信号转导途径成员编码基因

!"!#$%和 !"&’(% 0 "5 2%通过突变体筛选、基因微阵
列分析、与已知组分相互反应蛋白或基因的分离

鉴定以及寻找新的特异性遗传筛选方法%细胞分
裂素信号转导的研究将会取得进一步的突破&
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