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摘要: 细胞分裂素是一类重要的植物激素, 广泛参与植物生长发育调控。在过去数十年, 使用生物化学、遗传学和基因组

学方法, 以模式植物拟南芥为研究对象, 细胞分裂素调控植物维管系统发育方面取得了显著进步。研究表明, 细胞分裂素

通过调控细胞分裂和分化而在维管系统发育中起重要作用。本文在对细胞分裂素信号转导简要评述的基础上, 着重讨论

细胞分裂素调控和影响维管形成层细胞增殖和木质部分化的分子机制, 并对细胞分裂素影响树木次生维管组织发育等重

要科学问题进行了展望。
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Abstract: Cytokinin is an important plant hormone, which regulates numerous plant growth and developmental 
processes. Over the past decades, remarkable progress has been made to improve our understanding on the cy-
tokinin signaling in plant vascular development through biochemical, genetic, and genomic approaches in Ara-
bidopsis thaliana. It has been shown that cytokinin plays avital role in the development of plant vasculature by 
regulating cell division and cell differentiation. We reviewed briefly here cytokinin signal transduction mecha-
nism, with an emphasis on cytokinin signaling pathway in regulating and influencing the division of vascular 
cambial cells and differentiation of (proto-)xylem. Furthermore, the perspective of the role of cytokinin in regu-
lating the secondary vascular development was discussed.
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维管系统又称维管组织系统, 包括植物体内

所有的维管组织。维管组织是由形成层、木质部

和韧皮部组成, 可以为植物的生长提供水分和营

养物质以及机械支撑(宋东亮等2010; Furuta等
2014)。维管系统的发育起始于原分生组织细胞的

增殖和分化, 原分生组织首先形成初生分生组织, 
初生分生组织由原表皮层, 基本分生组织和原形

成层组成。原形成层细胞通过增殖和分化形成由

形成层、初生木质部和初生韧皮部组成的初生维

管系统, 在此基础上裸子植物和大部分双子叶植

物以及少数蕨类和单子叶植物由于维管形成层的

活动会进一步形成由次生木质部和次生韧皮部组

成的次生维管系统。

细胞分裂素(cytokinins)是一类重要的植物生

长调节激素, 广泛调控植物生长发育过程。植物

组织中富含多种细胞分裂素, 这给最初研究细胞

分裂素在维管发育中的作用带来了很大的困难

(Aloni等2006)。随着生物化学、遗传学和基因组

学的不断发展以及转基因植株在植物研究中的应

用, 人们对于细胞分裂素在维管发育中的作用机

理才开始取得突破性进展(Hwang等2012; Milhin-
hos和Miguel 2013)。细胞分裂素的信号转导机制

是其发挥生理作用的分子基础, 本文在简要介绍

细胞分裂素信号转导的基础上, 着重讨论细胞分

裂素调控和影响维管形成层发育和原生木质部分

化的分子机制。

1  细胞分裂素的信号转导机制

植物体内细胞分裂素的信号转导机制是由双

元组分系统介导的磷酸化接力过程。双元组分系
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统是某些原核生物如细菌和一些真核生物感知各

种环境刺激并对其作出反应的过程, 通常由感受

环境刺激的膜定位的感应激酶和直接调控靶基因

转录的反应调节因子组成(Cheung和Hendrickson 
2010; Schaller等2011; Kieber等2014)。
1.1  细胞分裂素受体

拟南芥中目前发现有3个组氨酸激酶(Arabi-
dopsis histidine kinases, AHKs)为细胞分裂素的受

体, 分别为AHK2、AHK3和AHK4 (又名CRE1或
WOL1) (Heyl和Schmülling 2003; Kakimoto 2003; 
Hwang和Sakakibara 2006; Kieber等2014)。它们都

具有位于质膜外信号输入区和位于胞质的信号输

出区及组氨酸激酶区(Inoue等2001; Ueguchi等
2001; Yamada等2001; Suzuki等2001), 并且胞外区

均具有结合细胞分裂素的CHASE结构域(cyclases/
histidine associated sensory extracellular domain) 
(Anantharaman和Aravind 2001; Pas等2004; Heyl等
2007)。CHASE结构域结合具有生物活性的细胞

分裂素后, 其激酶区中组氨酸发生自磷酸化, 并将

磷酸基团由激酶区组氨酸残基转移至信号接收区

天冬氨酸残基上, 进而传递至胞质中的磷酸转运

蛋白(Arabidopsis histidine-phosphotransfer proteins, 
AHPs)上并将其激活。 
1.2  磷酸转移蛋白—AHP

拟南芥基因组编码5类磷酸转移蛋白(AHP1~ 
AHP5), 它们含有发挥功能的保守组氨酸磷酸化位

点; 另外基因组还编码一个缺乏组氨酸磷酸化位

点的假磷酸转移蛋白(APHP1/AHP6) (Suzuki等
2000; Schaller等2008)。在细胞分裂素信号转导中, 
AHPs将定位于内质网膜的细胞分裂素受体上的磷

酸信号转移到定位于细胞核的A型或B型反应调节

因子(Arabidopsis response regulators, ARRs)上。研

究表明, AHPs的表达不受自身磷酸化状态和细胞

分裂素信号的诱导, 其在细胞溶质和细胞核中的

分配率始终保持一种动态平衡(Punwani等2010; 
Punwani和Kieber 2010)。功能缺失突变体分析表

明AHP1、AHP2、AHP3和AHP5为细胞分裂素信

号正调节因子且它们之间存在功能冗余性; AHP4
对细胞分裂素信号不敏感, 但在有些情况下作为

细胞分裂素信号的负调控因子发挥作用(Hutchison
等2006)。AHP6由于缺乏组氨酸磷酸化位点, 因此

不具有磷酸转移蛋白功能。酵母杂交及体外实验

表明, AHP6是磷酸信号转移的抑制因子, 不仅抑制

磷酸基团从AHKs的组氨酸残基转移到天冬氨酸

残基, 还能抑制AHP1到ARR1的磷酸传递(Bishopp
等2011)。
1.3  反应调节因子

目前在拟南芥基因组中共发现了10个A型和

11个B型ARR基因。A型ARRs根据氨基酸序列的

高度相似性可以分为5对 (D'Agost ino等2000; 
Schaller 2008), 反映了部分A型ARRs基因源于进化

的复制(Vision等2001; Zhang等2001); 而过表达不

同的A型ARRs基因, 即使是演化史上关系非常近的

基因例如ARR3和ARR4, 植株也会出现不同的表型

(Ren等2009)。A型ARRs只具有信号接收域而不具

有用于转录调节的信号输出域, 因此其在细胞分

裂素信号转导中起负调控作用。B型ARRs基因可

分为3个亚家族: 亚家族I包含7个成员(ARR1、
ARR2、ARR10、ARR11、ARR12、ARR14和
ARR18); 亚家族II包含2个成员(ARR13和ARR21); 
亚家族III也包含2个成员(ARR19和ARR20) (Mason
等2004; Schaller等2008)。B型ARRs都具有一个保

守的信号接收域和一个大的C端延伸结构域, 在C
端延伸结构域中有保守的GARP域, B型ARRs可以

通过GARP域直接和靶基因结合并激活其转录

(Mason等2005)。
综上所述细胞分裂素的信号转导机制是: 细

胞分裂素与受体AHKs结合, 并使其磷酸化, 然后

将磷酸基团转移至胞质中的磷酸转移蛋白AHPs家
族, 磷酸化的AHPs进入细胞核将磷酸基团转移给

反应调节因子ARRs, A型ARRs负调节细胞分裂素

信号, B型ARRs激活靶基因转录进而调节细胞分

裂素下游反应, 并且B型ARRs可以激活A型ARRs
基因的转录, A型ARRs作为细胞分裂素的负调控

因子可以抑制B型ARRs的活性, 从而形成一个负

反馈调节环调控细胞分裂素信号。

2  细胞分裂素调控维管形成层发育

磷酸腺苷异戊烯基转移酶(adenosine phos-
phate-isopentenyltransferases, IPTs)是细胞分裂素生

物合成第一步的催化酶, 也是限速酶。IPTs多基因

功能缺失突变体(ipt1,3,5,7)中根和茎中的维管形

成层完全丧失, 但外源施加细胞分裂素可以使根
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和茎中的维管形成层恢复, 而且有剂量效应, 暗示

细胞分裂素能促进维管形成层细胞的增殖(Matsu-
moto-Kitano等2008)。拟南芥基因组中发现9个IPT
类似基因(AtIPT1~AtIPT9)。当ipt1,3,5,7四突变体

的芽被嫁接到野生型的根上, 芽中形成层的活性

及反式玉米素型细胞分裂素的水平恢复; 类似的, 
将野生型植株的芽嫁接到ipt1,3,5,7四突变体植株

的根上, 根中形成层的活性也恢复正常, 这表明芽

及根中合成大量细胞分裂素来促进整个植物形成

层的发育, 同时也表明细胞分裂素能以一种功能

相关的方式输送至芽或根中(Kieber和Schaller 
2014)。

核苷化(核苷酸化)的细胞分裂素可以通过两

条途径转换成具有生物活性的自由态细胞分裂素, 
近来越来越多的实验结果表明核苷化(核苷酸化)
的细胞分裂素主要通过LONELY GUY (LOG)酶直

接转换成具有生物活性的自由态细胞分裂素(Kie-
ber和Schaller 2014), 而受生长素调控的bHLH (ba-
sic Helix-Loop-Helix)转录因子是维管组织发育的

重要调控因子(De Rybel等2013)。近期研究发现

bHLH转录因子可以调控LOG基因的表达而调控

细胞分裂素信号影响维管组织发育(De Rybel等
2014; Ohashi-Ito等2014)。LONESOME HIGHWAY 
(LHW)、TARGET OF MONOPTEROS5 (TMO5)及
其同源基因TMO5-LIKE1 (T5L1)属于bHLH转录

因子家族且可形成异源二聚体。LHW-TMO5通过

促进根维管组织LOG4的转录来调控细胞分裂素

的合成, 进而促进原形成层细胞的增殖(De Rybel
等2014); 与之类似, LHW-T5L通过促进根维管组

织中LOG3和LOG4的转录来调控细胞分裂素的合

成, 进而促进原形成层细胞的增殖, 同时促进AHP6
的表达抑制细胞分裂素的信号而维持木质部前体

细胞停留在不分裂阶段, 表明LHW-T5L1信号通路

将木质部前体细胞作为信号中心, 通过调控细胞

分裂素信号而促进原形成层特异细胞的增殖

(Ohashi-Ito等2014)。 
组氨酸激酶CKI1 (CYTOKININ INDEPEN-

DENT1)缺乏与细胞分裂素结合的CHASE域, 当过

表达CKI1时能以不依赖细胞分裂素的方式促进细

胞增殖(Kakimoto 1996)。ahk2 ahk3双突变体中过

表达CKI1可以部分恢复形成层细胞增殖减弱的情

况, 并且降低CKI1表达会使ahk2 ahk3双突变体中

形成层细胞增殖更加缓慢, 表明CKI1可能参与细

胞分裂素的信号途径并且调控形成层细胞的增殖

(Hejátko等2009)。
在杨树形成层中, 表达细胞分裂素分解代谢

基因CKX2导致细胞分裂素浓度降低和植物径向生

长减弱(Nieminen等2008)。在拟南芥中，细胞分

裂素生物合成的异戊烯基转移酶基因的T-DNA插

入四重突变体被发现不能形成形成层, 并且茎和

根的径向生长减弱(Matsumoto-Kitano等2008)。另

外，拟南芥芽中组氨酸激酶CKI1, AHK2和AHK3
通过调控形成层细胞增殖和(或)维持形成层细胞

特性而调控维管发育(Hejátko等2009)。以上这些

研究都表明细胞分裂素是形成层发育的重要调控因

子, 其信号转导机制在植物初生生长中发挥重要作

用, 它加速形成层细胞的增殖且促进植物的次生生

长(Matsumoto-Kitano等2008; Nieminen等2008)。
3  细胞分裂素抑制木质部的形成

近期研究发现CRE1/WOL/AHK4是具有两种

不同功能的磷酸激酶, 功能依赖于与其结合的细

胞分裂素浓度水平(Mähönen等2006)。细胞分裂素

浓度高时, CRE1/WOL/AHK4主要行使磷酸化功

能; 细胞分裂素浓度低时, CRE1/WOL/AHK4主要

行使去磷酸化功能。在根的发育过程中CRE1/
WOL/AHK4是这个家族中最活跃的成员, 在wol突
变体中, 细胞分裂素和受体的结合受到了极大的

阻碍, 不仅导致根原形成层细胞特异性分化为原

生木质部, 还导致根中缺少韧皮部和后生木质部

(Mähönen等2000; Dettmer等2009)。cre1 ahk2 ahk3
三突变体、arr1 arr10 arr12三突变体、ahp1,2,3,4,5
五突变体都可表现出类似于wol突变体的表型, 这
些突变体中维管系统仅由唯一的原生木质部构成

(Higuchi等2004; Nishimura等2004; Hutchison等
2006; Yokoyama等2007; Argyros等2008), 表明细胞

分裂素除了抑制原生木质部的形成之外, 对其它

维管组织形成也是必需的。

细胞分裂素氧化酶(cytokinin oxidase/dehydro-
genase, CKX)首先是在玉米中发现的, 能特异的降

解细胞分裂素类异戊二烯侧链的不饱和键, 拟南

芥中有7种细胞分裂素氧化酶(CKX1~CKX7), 具有

不同的亚细胞定位和底物专一性。CKX7是唯一
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在胞质定位的细胞分裂素氧化酶, CKX7过表达植

株中, 由于CKX7的表达量升高导致细胞分裂素浓

度下降使CRE1/WOL/AHK4主要行使去磷酸化功

能而负调控细胞分裂素信号通路, 最终植株表现

出类似wol突变体的表型(Köllmer等2014)。
研究表明wol突变体的表型能被AHP6功能缺

失突变体抑制。细胞分裂素负调控原生木质部的

形成 ,  而AHP6负调控细胞分裂素的信号 ,  表明

AHP6对原生木质部的形成起正调控作用(图1); 另
一方面, 细胞分裂素的信号负调控AHP6表达的区

域, 因此提出了一种假说: 认为在早期胚胎发育中

细胞系增殖和分化的平衡调控维管系统发育

(Mähönen等2006)。根中的生长素诱导AHP6的表

达, 此为生长素下调细胞分裂素敏感性的一种机

制(Bishopp等2011), 与胚根中生长素诱导A型ARRs
的机理相似。在基底细胞系中, 生长素通过直接

激活A型ARRs基因ARR7和ARR15来拮抗细胞分裂

素信号的输出, 从而抑制细胞分裂素信号(Müller
和Sheen 2008)。

细胞分裂素和生长素在调控木质部发育中具

有相互作用(图1), AHP6介导细胞分裂素和生长素

形成反馈调节环(Bishopp等2011)。拟南芥根维管

系统中, 分化为原生木质部的细胞具有高的生长

素和低的细胞分裂素信号, 而原形成层细胞中则

具有高的细胞分裂素和低的生长素信号。一个相

互抑制的机制被提出: 原形成层细胞中高的细胞

分裂素信号促进PINs表达和PIN蛋白的横向定位, 
这种依赖于细胞分裂素的PIN活动迫使来自原形

成层细胞中的生长素横向流向分生组织细胞, 这
些分生组织细胞将分化为原生木质部, 而增加的

生长素信号又能促进AHP6的转录, 反过来抑制细

胞分裂素的信号(图1) (Bishopp等2011)。原生木质

部的正常形成依赖细胞分裂素负反馈调节环, 在
此反馈调节中AHP6发挥关键作用, AHP6使ARR15
局限在根的维管组织中表达, 形成一种空间特异

的方式下调细胞分裂素的信号促使原生木质部的

形成(Mähönen等2006)。细胞分裂素也调控发育中

的维管组织中PIN蛋白的水平, 表明生长素和细胞

分裂素的相互调节在维管系统发育中发挥重要作

用(Bishopp等2011)。在拟南芥根的分生组织中, 一
方面, B型ARRs (ARR1和ARR12)抑制SHY2/IAA3表

达, 另一方面SHY2/IAA3抑制PIN表达而且反馈抑

制细胞分裂素生物合成基因表达, 生长素也抑制

SHY2/IAA3的表达(Dello Ioio等2008; Ruzicka等
2009; Jones等2010)。

图1  细胞分裂素参与调控维管发育模式图

Fig.1  A schematic illustration of cytokinin regulating
vascular development

参考Delay等(2013)一文。
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FUMONISIN B1-RESISTANT (eIF5A)作为一

个高度保守的管家基因家族在植物的生长发育中

起着关键作用, 拟南芥基因组中包含3个eIF5A基
因, eIF5A-1、eIF5A-2和eIF5A-3; eIF5A-2也被称作

FUMONISIN B1-RESISTANT12 (FBR12), 研究发现

FBR12在细胞分裂素介导的根原生木质部发育中

具有调控作用, 因为fbr12突变体原生木质部发育

有缺陷, 表现出类似于wol突变体的表型。进一步

研究表明FBR12和CRE1及AHP1形成蛋白复合体, 
FBR12通过稳定FBR12-AHP1复合物来加强磷酸

化作用且负调控AHP6、ARR15和ARR16的表达以

此正调控细胞分裂素信号进而抑制木质部的形成

(图1), 而细胞分裂素则促进FBR12从CRE1-AHP1-
FBR12复合体中释放(Ren等2013)。

移动的GRAS家族转录因子SHORT-ROOT 
(SHR)在调控维管组织发育中具有重要作用(Yu等
2010; Gardiner等2011)。细胞分裂素水平在shr突
变体中升高且SHR直接调节在原生木质部中表达

的CKX7活性, SHR使细胞处于低细胞分裂素状态

进而促进木质部形成。另外, 当SHR被破坏或者外

源使用细胞分裂素时, 细胞中低的细胞分裂素状

态被打破, 结果高水平的细胞分裂素抑制木质部

的形成, 因此SHR通过调节细胞分裂素的体内平衡

来调控维管系统发育(Cui等2011)。
CLE (CLAVATA3/endosperm surrounding re-

gion-related)多肽家族中的CLE10多肽通过和受体

CLV2或CRN/SOL2结合抑制ARR5和ARR6的表达

从而激活细胞分裂素信号抑制根原生木质部的形

成(图1),  arr5和arr6单突变体中初生根和侧根中原

生木质部形成不受影响, 但在arr5 arr6双突变体的

侧根中原生木质部的形成表现出缺陷。根维管发

育过程中, ARR10和ARR12是关键的转录因子, 在
arr10 arr12突变体中, 细胞分裂素不能抑制原生木

质部的分化, 而且CLE10多肽处理arr10 arr12突变

体后也不能抑制原生木质部的形成, 表明 ARR10
和ARR12在CLE多肽介导的木质部分化中是必需的

(Hirakawa等2011; Kondo等2011; Kondo等2014)。
CLE10多肽与受体CLV2、CRN/SOL2结合, 

抑制ARR5和ARR6的表达而激活细胞分裂素信号, 
抑制根初生木质部的发育; 生长素促进AHP6的表

达, AHP6抑制细胞分裂素信号而促进初生木质部

的发育; FBR12和CRE1及AHP1形成蛋白复合体, 
负调控AHP6的表达并正调控细胞分裂素信号, 进
而抑制木质部的形成。根的示意图来自Delay等。

4  结语——问题与展望

综上所述, 近年来人们对细胞分裂素的信号

转导机制已有了深入的了解, 对细胞分裂素参与

调控维管系统发育的分子机制有了长足的进展。

但目前仍有一些重要的问题亟待解决。例如, 细
胞分裂素的信号转导是其发挥作用的分子基础, 
细胞分裂素通过激活靶基因的转录调控维管系统

的发育, 如何鉴定这些靶基因及其下游元件？目

前已经初步了解在维管系统发育中细胞分裂素和

生长素及CLE多肽存在相互作用, 但具体互作机制

仍有待于进一步研究; 是否还存在着其它未知关

键基因也参与了细胞分裂素信号途径并且调控维

管组织发育？它们的作用机制又是什么？以上这

些问题的解答, 不但可以丰富人们对细胞分裂素

调节维管系统发育的认识, 也将有助于对细胞分

裂素的分子作用机制有更深的了解。目前有关维

管系统发育的研究大多以模式植物拟南芥为实验

材料, 对木本植物维管系统发育的分子机制还知

之甚少, 主要是因为林木世代周期长, 形体大, 维
管系统的发育远比拟南芥复杂。相信随着遗传学

研究的不断深入, 丰富的突变体资源, 以及功能基

因组学和生物信息学的广泛应用, 这些问题将会

逐一得到解答, 并为调控次生维管系统的发育奠

定基础, 最终实现改良林木材性的目标。
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