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摘要 在植物的生长发育过程 中
,

细胞分裂素通过调节细胞分裂与分化起着非常重要的作用
.

最近几

年的研究表 明
,

细胞分裂素信号可 能采用一种类似于细菌和真菌 中的双元组分系统
,

通过在不同的组

氨酸磷酸蛋 白激酶和效应分子之间连续传递磷酸基团而完成其转导过程
.

细胞分裂素信号转导途径与

其他信号转导途径之间存在异常活跃的相互交叉反应
,

同时细胞分裂素受体及其下游众多关键组分明

显存在功能冗余的现象
.

因此
,

这些问题的解决成为阐明细胞分裂素信号转导网络的关键
.
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细胞分裂素作为植物五大类
“

经典
”

激素之一
,

在植物的生长发育过程 中起着非常重要的作用
.

在

植物生长发育过程中
,

细胞分裂素的生理功能包括

参与配子细胞与胚胎发育
、

促进芽的分化
、

调控顶端

优势
、

抑制主根的伸长
、

促进维管束的形成
、

延缓开

花时间以及 叶片的衰老等
,

这些功能主要是通过调

控细胞分裂与分化而实现的L’:2] 自被发现 以来
,

细

胞分裂素已被广泛应用于植物体外再生 13]
.

但是尽管

几十年来在遗传学
、

生物化学
、

生理学等方面做了很

多的研究
,

目前我们对细胞分裂素的生物合成
、

转运

以及信号转导的了解依然极为有限
.

作为一种传统

而有效的方法
,

筛选对外源激素反应性改变 的突变

体已被成功地应用于激素信号转导的研究
,

如对乙

烯 l4J 和生长素信号l5] 途径的研究
.

同样
,

早期的遗传

学研究通过施加过量的外源激素来筛选对细胞分裂

素反应异常的突变体
,

不幸的是
,

通过这样方法筛选

出来的数十个
“

细胞分裂素突变体
”

都并非是细胞分

裂素信号转导通路的特异突变体 [6l
.

导致这种局面的

原因很大程度上是 由于外源细胞分裂素能强烈地诱

导乙烯的生物合成 [7, 8]
.

乙烯信号转导途径的激活为

特异性地研究细胞分裂素信号转导带来 了极大的技

术性困难
.

长期以来
,

由于经典遗传学方法似乎
“

不

适合
”

于细胞分裂素的研究
,

导致该领域进展缓慢
,

使之成为了解最少的植物激素19]
.

直到 19 % 年
。ki l

突变体的鉴定 l’“]以及随后几年在细胞分裂素信号途

径方面取得 了诸多进展 工” 一’5 ]
,

这种境况才得以改善
.

本文对最近几年在细胞分裂素信号转导 的研究进展

作一小结并对部分重要结果进行简单的讨论
.

为了帮助读者更好地阅读本文
,

我们首先将拟

南芥基因
、

突变体和蛋白质的通用命名规则作一简

介 [’“」
.

一般而言
,

拟南芥基因
、

突变体和蛋白质的命

名 以 3 个字母和 1 个数字表示
.

3 个字母通常为全名

的缩写
,

而数字则为类似基因、突变体、蛋 白质 的不同

系列(从同一遗传筛选 中得到的表型类似 的突变体或

同源性较高的基因系列等)
.

例如
, 。ki 了和 。ki Z分别表

示 即to k in in in d印 e n d e n r z 和 卿to k in in in J印 e n j e n r 2
.

基因(包括其相应的启动子和 m R N A )的名称以大写

斜体字母(至少首字母大写)表示
,

如 C心1 或 Ck il
,

而

蛋白质的名称则以大写正体字母(至少首字母大写)表

示
,

如 C K ll 或 e k il
.

突变体(m u ta n t)或突变(m u tatio n )

的名称以小写斜体字母表示
,

例如
。ki l 等

.

但 19 97 -

199 8 年之前的命名不完全采用上述规则
,

其一般为

多于或少于三个字母或不带数字
,

例如 kn ol l巴 (kn )l
’7」

和下文讨论的 w o o je n le g (w o z)l’“]
.

1 “

不定芽分析
”

与细胞分裂素受体的分离

与鉴定

由于植物细胞具有全能性的特点
,

在含有合适

浓度 的外源细胞分裂素和生长素的培养基上
,

植物

大部分 组 织衍 生 的外植体都可 以 分 化 出不 定 芽

(s h o ot s )并再生出完整 的植株战 ’g J
.

这一体外再生途

径即为植物组织培养技术上通常所知的器官发生途

径 (o r g a n o g e n e sis)l, 0 ]
,

其原理和操作技术与另一类体

外再生的主要方法— 体细胞胚胎发生途径 (s o m at ic

e m b ryo g e n e s is)截然不同 12 ’
,

2 2 ]
.

在通过器官发生途径

而进行的组织培养操作中
,

高比例的细胞分裂素 /生

长素促进外植体不定芽的分化 [3, ’”

](图 l(a ))
.

目前普

遍认为
,

生长素 和细胞分裂素可能通过激活相应 的

复杂但受到精细调控的信号转导途径而启动相关的

生长发育信号途径
,

从而促进了不定芽的分化和形

W W W
.
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成
.

在这些条件下 如果一个墓因的突变足以激活细

胞分裂索的信号转导 则该 突变植物的外植体可能

在 只有外源
’

}
一

长素的培养基
_

L分化形成不定芽
,

这

类突变 (即不依赖于细胞分裂素的突变 )的野生型位

点代表细胞分裂素信号转导途 径中的关键组分
.

在

原理
_

匕 这类突变可能 与细胞分裂索生物合成有关

或 为其信号转 导途 径上的关键 调节组分
.

基于这一

想法
,

K a ki lll ot ol l‘’!发展和利用 了目前 已被广泛应用

的
“

不定芽 分析
”

技 术
,

在不加外源细胞分裂素的条

件下
,

用 35 5 增强子的 T- D N A 标签法筛选到了拟南

芥功能获得性突变体
〔* ij ((

】

: ro k i,了i, , i, , J e尸e n d e n t z :

图 l(b ”
.

在无外源细胞分裂素的条件下
,

过量表达

C K Ij (即 以 ij 功能获得性突变)足以促进不定芽分化
,

并在植物幼苗 中诱发典型的细胞分裂素反应
.

c K Ij

基因编码的组氨酸蛋 自激酶具有跨膜区
、

组氨酸蛋自

激酶 的激酶区和信号接收区 (: e c e iV e r d o ,二 a in ); 在激

酶区和信号接收 区分别带有保守的组氨酸和天冬氨

酸基团(图 z)l
’‘, }

.

基于在细菌和真菌 中
,

很 多信号转

导途径都是通过这种结构和功能上保守的组氨酸蛋

自激酶来完成的特征 }2“}
,

c Kl l 曾被认为可能是细胞

分裂素的一个受体
,

但 目前尚无实验证据证明 C Kl l

能 与细胞分裂素结合 }2“ }
,

此推测仍待实验证实
.

l
’
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’
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〔
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图 2 拟南芥中细胞分裂素信号转导的关键组分图示

T M D 示转膜 区
,

H K 小激酶区 R 小信号接 受区
,

H 小组氨酸残鉴
,

D 小

天冬氮酸残 基
、

H B D (h 〔、r ,11。川 e b . ,1山 n g d o . 1飞: 、i,1 )示激素结合域
,

G A R P

刁、 D N A
一

结合域
.

A 小转录激活区

W
‘

l

外植体

c ki/

外植体

e理 l

外植体

不定牙 (
a)ll 不定芽 (b

川 沐分菜

图 l 不 定芽分析技术模式简图
(: 1) 在适 当浓 度的 / t

一

长素和细胞分裂 素的 条件下
.

植物的外植体分化

出不定 芽卜‘ ’”l (b) 在 以 ; l 的功能获得性突变体
,

1
‘

,

过量 表达 c KI ] 促

使外植体在缺乏细胞分裂素的条件 下分化 出不定 芽}l‘, } (C ) 在
‘

·

r 。I 的

功能缺失性突变体中
.

外植体即使在适当浓度的什
一

长素和细胞分裂

素的条件下 也不能分化出不定芽
! 27 }

对 c KI ! 在植物正常生长发育过程中的功能
,

最

近的一项研究表明
,

C Kl l 与雌配子的发育有关 ; 功

能缺失性 突变体
〔

、

ki j 表现出异常 的雌配子发育特

征 )2‘J
.

但是由于该突变的配子期致死性
,

还无法确

定 C K ll 是否在植物胚胎发育以及胚胎后发育过程中

的作用
.

C KI ! 作 为细胞分裂素受体的观点在最近受

到挑战 : C KI ! 在体外不能结合细胞分裂素 12“ }
,

在一

级结构上 与 C R E 一(e yto k in in re e e p to . l
,

细胞分裂素

受体 l) 具有明显的差异
,

而月
_

C Kl l 介导细胞分裂素

信号转导途 径 的功 能不需要 外源细胞 分裂素 的存

在助 }
.

尽管存在这些疑问
,

c Kl l 的发现在细胞分裂

索信号转导 的研究上仍 具有 里程碑式 的重要意义
.

同时
,

K ak im ot o
也通过此发展建立 了当今广泛应用

的不定芽分析技术
.

事实上
,

所谓
‘

不定芽分析技术
”

的方法和程序早在 2 0 世纪中后期就已相当成熟
,

但

是直到 2 0 世纪 9 0 年代中后期才由 K ak i,。ot o 将其创

造性 地应用于细胞分 裂索 的遗传分析
.

这一发展过

程可谓耐 人寻味
,

给 人的启发远在
“

不定芽分析技

术
”

本身之外
.

C Kl l 的鉴定得之于其过量表达导致的细胞分裂

素 反应
,

即所 谓的
“

正筛选
’ ,

法
.

应用类 似的原理

In
otl

e 等人 12 7 }采用
一

负筛选
’ , ,

即在正常组织培养条件

下不能再生不定芽的方法筛选到对外源细胞分裂素

不敏感的突变体
。 r 。

l( 图 】(C ))
.

该突变体植物对细胞

分裂素的敏感性明显 降低
,

即使在正常浓度的外源

细胞分裂素的条件下也不能分化出不定芽
.

C R Ej 编

码一种组氨酸蛋白激酶
,

结构上 与 C K ll 有一定的相

似性
,

具有 保守 的激 酶区和 信号接 收 区 (图 2)1
2 7卜

C Kl l和 C R EI 在一级结构 上同源性较低(约 30 % )
,

但

二者具有相似的功能结构域及其排列方式(图 2)
.

通

过酵母缺失突变体的遗传互补实验证实了 c R EI 能

与细胞分裂素直接结合
,

从而直接证明 了C R EI 是细

胞分裂素受体
}2 7

·

2 8 }
.

c R EI 的发现是近几年来植物生

物学领域中最重要 的发现之一
虽然 C KI ! 和 C R E] 可能都是细胞分裂素的主要

裂素胞分山田
J

夕��

lesesee!占甲

素丈生

l‘eseses山甲

素生匕裂素分胞用比
舀么�

l‘esesse山甲

素匕生
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受体
,

但二者在作用机制上存在一定差异
.

H w a n g 和

S he e n lZ “}采用拟南芥原生质体瞬时表达体系证明了过

量表达 CKl l 和 c R EI 都能特异性地激活下游细胞分

裂素应答基因的表达
.

与细菌和真菌双元组分系统

相似的是
,

结构上保守的组氨酸和天冬氨酸基团对

其磷酸化功能是必需的 ! 2(),2 叩川
.

但 c R EI 和 c Kl l 在

作用机制上却截然不同
: 前者的激活需要外源细胞

分裂素的存在
,

而后者的激活则不依赖于外源细胞

分裂素的存在 !2(>]
.

这些结果表明
,

两者可能通过 不

同的方式感受并应答不 同的发育或外界信号
,

从而

在不同条件下激活细胞分 裂素 下游信号转导通路
.

值得指出的是
,

C K ll 与C R EI 在一级结构上较低的同

源性 I“7 }以及 C Kl l 在酵母细胞 中不能结合细胞分裂

素l’4 }
,

尚不能排除 c Kl l通过不同于 c R EI 的机制或

通过不 同的结构在体内与细胞分裂素结合的可能性
,

特别是 C K ll 在体内应答于低浓度内源激素的可能

性
.

有趣的是
, 。re 了 与以前发现的 、oll

’“l是等位突变
.

、ol 是在筛选根生长发育突变体的研究中分离鉴定的
.

该突变导致维管束中不对称的异常细胞分裂
,

从而导

致根维管束组织的异常发育l’“,3 ’1
.

这些
“

偶然
”

的独

立发现表明细胞分裂素在根的发育特别是维管束 的

发育中的重要作用
.

除了根的异常发育外
, c re l/ w ol

突变体没有其他 明显的形态表型
,

这似乎就很难解

释细胞分裂素在植物生长发育中的重要功能
.

在发

现了其他几个 与 C R EI 结构类似的组氨酸蛋 白激酶

以后 12“!
,

则不难解释 由于功能冗余性而产生 的相对

较弱的
c re 了/w ol 表型

.

在拟南芥全基因组中
,

共发

现 6 个 A H K 仍 r a 方iJ叩
5 1, h is tid in e k in a s e ) 基因

.

其

中 A H K Z 和 A H K 了与A H K4 (A H K4 即为 CR
E I) 具有较

高的同源性 (分别为 52 % 和 54 % )
,

表明它们都可能参

与了细胞分裂素信号转导途径132 }
.

A H KZ 和 A H K 3 都

可以结合细胞分裂素毛241
,

而且都能激活下游应答基

因 12 “j,

因而不难理解当 c R E I 功能缺失时
,

二者可能

在一定程度上互补了 C 尺E l 的功能
,

这可能是导致
。re l 功能缺失性突变体的非致死表型以及前人的遗

传学筛选失败的原因
.

对细胞分裂素信号转导 的遗

传学研究的阴影最近似乎又重现
.

Fr an co
一

z or ril la
等

人 l” }在试图筛选受细胞分裂素调控的磷代谢的突变

体时分离到的所有 7 个突变体均为
c re l 的等位突变

他们应用 了一个受外源激素负调节的 护s 启动子
-

G u s 融合报告基因进行筛选
,

故这一结果也许并不

令人感到意外
.

这一具有讽刺意味的结果 与早期应

用外源细胞分裂素得到乙烯突变体 的结果似有异 曲

同 工之妙
.

但是
,

它 给我们 的启 示远远 不止于此
:

CR E 了下游的组分可能是高度功能冗余的
,

因而应用

细胞分裂素调节启动子
一

报告基因系统进行的突变体

筛选可能将止于
c re l 本身

.

在发现 C Kl l 后
,

通过改进的
“

正筛选
”

方法被

用于类似的筛选
.

B an n o
等人 }3 4 !筛选到一个含 A PZ结

构域的转录因子 E SRI
,

但其功能及其下游的靶位基

因尚不清楚
.

与此同时
,

z u o
等人 }3 5

,

, “]通过大规模的

筛选分离到两类强反应突变体
: ‘ki 了本身(2 个等位突

变体 )和 p g a 2 2
,

尸G A 22 编码一个 与细胞分裂素生物合

成有关的酶 IP T1 3 7
,

3川
.

2 细胞分裂素信号转导途径中的双元组分

系统

C Kl l 和 C R EI 都属于典型的组氨酸蛋 白激酶
,

都具有保守 的组氨酸和天冬氨酸磷酸化基团
,

在结

构上与真菌 和细菌 中存在 的双元组分 系统类似 130]
.

因此
,

普遍认为由 Hi
s
斗A sP 的磷酸化通路介导的双

元组分系统也适用于植物细胞分裂素信号传导通路
.

在分离鉴定 了与真菌和细菌同源的 A H P( A ra bi d 口z, 5 15

H 15 p h o sPh o tr a n s re r )和 A R R (A ra b iJ口z , 5 15 re s Po n s e

re g u lat or) 基因后
l”

,

”
,

” ,32]
,

上述推测得到了证实
.

在真菌和细菌中
,

组氨酸蛋白激酶 H K (hi st id in 。

ki n a se ) 介导的信号转导需要通过 Hi
s
* A印 的磷酸

化通路形式把信号传导至下游的应答元件
,

如 H P

(H is p h o sp h o tr a n sfe r

尹
, 0 1

.

拟南芥的 5 个 A H P(A H P I-

A H PS )之间具有一定的同源性
,

并都具有保守的 Hi
s

残基
,

可能作为信号传递过程中的磷酸转移位点 (图

z)l
’8

,39l
.

功能互补实验表明它们都能在酵母 如 缺失

突变体中作为磷 酸传递子起 作用 128 ,40J
.

酵母双杂交

实验也表明 A H p 能 与 A H K
,

E T R I (e thy le n e re e e p to r

l
,

乙烯受体 l) 和 c Kl l以及下游靶基因相互作用 14 ’!
.

上述结果表明 A H P 的作用是将上游的受体链接于下

游的效应分子
.

与这一推论相吻合的是 A H P
一

G FP 融

合蛋白应答于外源细胞分裂素而迅速地转运至细胞

核12“}
.

另一方面
,

过量表达 A H PZ 引起对外源细胞分

裂素敏感性增加和黑 暗中抑制根与下胚轴伸长 142 1,

表明细胞分裂素诱导的翻译后修饰对 A H P 正常行使

功能是必需的
.

就 目前所知
,

双元组分系统 中 A H P 的下游靶标

W W w
.

S C IC h in a
.

C O m



评 述 第 4 8 卷 第 9 期 2 0 0 3 年 5 月 科 考 五 叙

受体
,

但二者在作用机制上存在一定差异
.

H w a n g 和

S he e n lZ “}采用拟南芥原生质体瞬时表达体系证明了过

量表达 CKl l 和 c R EI 都能特异性地激活下游细胞分

裂素应答基因的表达
.

与细菌和真菌双元组分系统

相似的是
,

结构上保守的组氨酸和天冬氨酸基团对

其磷酸化功能是必需的 ! 2(),2 叩川
.

但 c R EI 和 c Kl l 在

作用机制上却截然不同
: 前者的激活需要外源细胞

分裂素的存在
,

而后者的激活则不依赖于外源细胞

分裂素的存在 !2(>]
.

这些结果表明
,

两者可能通过 不

同的方式感受并应答不 同的发育或外界信号
,

从而

在不同条件下激活细胞分 裂素 下游信号转导通路
.

值得指出的是
,

C K ll 与C R EI 在一级结构上较低的同

源性 I“7 }以及 C Kl l 在酵母细胞 中不能结合细胞分裂

素l’4 }
,

尚不能排除 c Kl l通过不同于 c R EI 的机制或

通过不 同的结构在体内与细胞分裂素结合的可能性
,

特别是 C K ll 在体内应答于低浓度内源激素的可能

性
.

有趣的是
, 。re 了 与以前发现的 、oll

’“l是等位突变
.

、ol 是在筛选根生长发育突变体的研究中分离鉴定的
.

该突变导致维管束中不对称的异常细胞分裂
,

从而导

致根维管束组织的异常发育l’“,3 ’1
.

这些
“

偶然
”

的独

立发现表明细胞分裂素在根的发育特别是维管束 的

发育中的重要作用
.

除了根的异常发育外
, c re l/ w ol

突变体没有其他 明显的形态表型
,

这似乎就很难解

释细胞分裂素在植物生长发育中的重要功能
.

在发

现了其他几个 与 C R EI 结构类似的组氨酸蛋 白激酶

以后 12“!
,

则不难解释 由于功能冗余性而产生 的相对

较弱的
c re 了/w ol 表型

.

在拟南芥全基因组中
,

共发

现 6 个 A H K 仍 r a 方iJ叩
5 1, h is tid in e k in a s e ) 基因

.

其

中 A H K Z 和 A H K 了与A H K4 (A H K4 即为 CR
E I) 具有较

高的同源性 (分别为 52 % 和 54 % )
,

表明它们都可能参

与了细胞分裂素信号转导途径132 }
.

A H KZ 和 A H K 3 都

可以结合细胞分裂素毛241
,

而且都能激活下游应答基

因 12 “j,

因而不难理解当 c R E I 功能缺失时
,

二者可能

在一定程度上互补了 C 尺E l 的功能
,

这可能是导致
。re l 功能缺失性突变体的非致死表型以及前人的遗

传学筛选失败的原因
.

对细胞分裂素信号转导 的遗

传学研究的阴影最近似乎又重现
.

Fr an co
一

z or ril la
等

人 l” }在试图筛选受细胞分裂素调控的磷代谢的突变

体时分离到的所有 7 个突变体均为
c re l 的等位突变

他们应用 了一个受外源激素负调节的 护s 启动子
-

G u s 融合报告基因进行筛选
,

故这一结果也许并不

令人感到意外
.

这一具有讽刺意味的结果 与早期应

用外源细胞分裂素得到乙烯突变体 的结果似有异 曲

同 工之妙
.

但是
,

它 给我们 的启 示远远 不止于此
:

CR E 了下游的组分可能是高度功能冗余的
,

因而应用

细胞分裂素调节启动子
一

报告基因系统进行的突变体

筛选可能将止于
c re l 本身

.

在发现 C Kl l 后
,

通过改进的
“

正筛选
”

方法被

用于类似的筛选
.

B an n o
等人 }3 4 !筛选到一个含 A PZ结

构域的转录因子 E SRI
,

但其功能及其下游的靶位基

因尚不清楚
.

与此同时
,

z u o
等人 }3 5

,

, “]通过大规模的

筛选分离到两类强反应突变体
: ‘ki 了本身(2 个等位突

变体 )和 p g a 2 2
,

尸G A 22 编码一个 与细胞分裂素生物合

成有关的酶 IP T1 3 7
,

3川
.

2 细胞分裂素信号转导途径中的双元组分

系统

C Kl l 和 C R EI 都属于典型的组氨酸蛋 白激酶
,

都具有保守 的组氨酸和天冬氨酸磷酸化基团
,

在结

构上与真菌 和细菌 中存在 的双元组分 系统类似 130]
.

因此
,

普遍认为由 Hi
s
斗A sP 的磷酸化通路介导的双

元组分系统也适用于植物细胞分裂素信号传导通路
.

在分离鉴定 了与真菌和细菌同源的 A H P( A ra bi d 口z, 5 15

H 15 p h o sPh o tr a n s re r )和 A R R (A ra b iJ口z , 5 15 re s Po n s e

re g u lat or) 基因后
l”

,

”
,

” ,32]
,

上述推测得到了证实
.

在真菌和细菌中
,

组氨酸蛋白激酶 H K (hi st id in 。

ki n a se ) 介导的信号转导需要通过 Hi
s
* A印 的磷酸

化通路形式把信号传导至下游的应答元件
,

如 H P

(H is p h o sp h o tr a n sfe r

尹
, 0 1

.

拟南芥的 5 个 A H P(A H P I-

A H PS )之间具有一定的同源性
,

并都具有保守的 Hi
s

残基
,

可能作为信号传递过程中的磷酸转移位点 (图

z)l
’8

,39l
.

功能互补实验表明它们都能在酵母 如 缺失

突变体中作为磷 酸传递子起 作用 128 ,40J
.

酵母双杂交

实验也表明 A H p 能 与 A H K
,

E T R I (e thy le n e re e e p to r

l
,

乙烯受体 l) 和 c Kl l以及下游靶基因相互作用 14 ’!
.

上述结果表明 A H P 的作用是将上游的受体链接于下

游的效应分子
.

与这一推论相吻合的是 A H P
一

G FP 融

合蛋白应答于外源细胞分裂素而迅速地转运至细胞

核12“}
.

另一方面
,

过量表达 A H PZ 引起对外源细胞分

裂素敏感性增加和黑 暗中抑制根与下胚轴伸长 142 1,

表明细胞分裂素诱导的翻译后修饰对 A H P 正常行使

功能是必需的
.

就 目前所知
,

双元组分系统 中 A H P 的下游靶标

W W w
.

S C IC h in a
.
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分裂素的主要应答基因 A R R 多的表达并没有发生任何

变化15 2 }
,

表明 CI N I并没有参 与细胞分裂素信号转导

的初级反应 (p rim a ry re s p o n s e)或 e IN 一位于 A R R S 的

下游
.

生长素 与细胞分裂素在植物的许 多发育过程中

是相互拮抗的
,

包括调控顶端优势和主根的伸长以

及不定芽的再生
.

对 PL S( 一个含 36 个氨基酸残基的

短肤)的分析鉴定
,

为生长素和细胞分裂素的信号转

导途径之间的交叉反应提供了一个极有说服力的例

子囚 }
.

与野生型相比
,

Pl , 突变体的根较短
,

叶片维管

束化程度降低
.

其表型与细胞分裂素及生长素反应

的改变相关联
.

进一步实验发现
,

Pl 、
突变体对细胞分

裂素高度敏感
,

细胞分裂素标记基因 A R R S 的表达水

平显著增加 ; 与之相反
,

川、
对生长素的敏感程度 明

显降低
,

生长素诱导基因 IA A j 的表达水平下降
.

有

趣的是
,

尸L S 本身的表达却是受生长素诱导的
.

这些

结果表明
,

PL S 作为一个关键的信号开关分子控制生

长素与细胞分裂素信号途径中的交叉反应
,

其野生

型基因可能分别作为正调控和负调控因子参与了生

长素和细胞分裂素的调控153 」
.

最近对 A R R 4 的一项研究为细胞分裂素与光的

交叉反应提供了直接证据 154 1
.

作为一个受细胞分裂

素诱导的 A 型 A R R
,

A R R 4 与其他 A 型 A R R 一样参

与 了细胞 分裂素信号途径 的调控 155 肠]
.

但其稳定性

受光的调控
: A R R 4 蛋白在光照下积累

,

但在黑暗中

不能检测到
.

这种光调控的表达模式更特异地表现

在 A R R 4 蛋 白积 累对 红光 和远红外 光 的反应上
:

A R R 4 在红光培养条件下积累
,

但在远红外光下不合

成(或降解 )l54]
.

A R R 4 的这种表达调控模式和亚细胞

定位与光敏色素 Ph yB 的作用时空和亚细胞定位是高

度相似的156 J
.

体外实验表明
,

A R R 4 可以与Phy B 的 N

端直接相互作用
,

并可能通过此作用稳定 Phy B 的 Pfr

活性形式
.

过量表达 A R R 4 的转基因植物对红光高度

敏感 154]
.

有趣的是
,

包括 Phy B 在内的光敏色素均为

组氨酸蛋 白激酶类似蛋 白l’“
,

’4 }
,

表明 A R R 蛋白可能

利用相同的机制在细胞分裂素和光信号途径中行使

功能
.

上述结果表明 A R R 4 很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154 J
.

4 结束语

最近几年对细胞分裂素信号转导途径的研究进

展迅速
,

特别是对 C R EI
,

C Kl l
,

A H P 和 A R R 的功能

作出 了开创性 的诊释 l” 一 ’4
,

28]
,

从而使得细胞 分裂素

信号转导的研究有了良好的开端
.

尽管如此 我们仍

面临许多问题
.

目前普遍接受的 A H K * A H P* A R R

模型 (图 3) 让人难 以置信地简单
.

与其他信号转导

途径 (包括与细胞分裂素相似的乙烯信号转导途径 )

比较
,

我们 毫不怀疑在这个与其他激素和光信号途

径有着复杂联系的细胞分裂素信号途径上还存在 尚

未鉴定的重要关键组分
.

目前看到的
“

简单性
”

可能

意味着这些关键组分与其他信号转导途径的相互偶

联和相互反应
.

无疑
,

这种复杂性增加 了后续工作的

难度
.

例如
,

乙烯受体 E T R I 被一直认为是定位于质

膜上 的一个组氨酸蛋 白激酶
,

但最近的研究却表明

E T RI 中保守的 A sP 和 Hi
s
残基并非其功能必需 ; 换

言之
,

E T R I 并不具备组氨酸蛋白激酶活性协 ’J
.

同样

让人吃惊的是
,

E T RI 主要定位于内质网膜上而并非

质膜上 157 ]
.

上述两项发现对细胞分裂信号转导的研

究可能具有相当的影响
.

如前述
,

与细菌和真菌中情

况不 同的是
,

拟南芥 A R R 中保守的 A sP 残基和 A H P

中保守的 Hi
s
残基并非为功能所必需 126 j

.

另一方面
,

C R EI 和 C K ll 的转膜区并不具备定位于质膜上所必

需的至少 2 1 一23 个连续的疏水性残基
.

指出这些事实

并不意味着 细胞分裂素信号转导应用 了与乙烯信号

转导相似甚至相同的机制
、

或者一种非双元组分机

制
.

显而易见
,

对细胞分裂素信号转导途径更深人的

了解必须建立在系统 的遗传学
、

生物化学和细胞生

物学研究的基础上
,

特别是有待于相关特异性抗体

的制备
.

另一方面
,

与乙烯信号转导途径比较
,

细胞

分裂素信号通路是否也存在类似 的偶联其受体与下

游组分的 M A PK 级联反应呢 ? 考虑到这些复杂性
,

在如此活跃反应 的网络 中分离鉴定细胞分裂素信号

转导的特异组分并非易事
.

最简单但又最重要的问题是如何找到这些关键

组分
.

通过基因微列阵(m ic r o ar r ay) 分析 比较激活细

胞分裂素信号途径后基因表达的变化不失为一条有

效而充满希望的途径
.

通过 比较愈伤组织和不定芽

形成过程 中的基 因表 达谱 已对 此进行 了初 步的尝

试 158 ,59]
.

类似 的策略也可以用于 比较细胞分裂素与

其他途径 (如光和乙烯)的基 因表达谱
.

通过基因微列

阵鉴定的候选基因将为反向遗传学研究提供有价值

的材料
.

此外
,

分离鉴定与已知关键组分 (如 c R EI 和

c Kl l 等)相互反应的蛋白/基因(如通过酵母双杂交方

法 )
,

并结合这些基因的功能获得型和功能缺失型突

W w w
.

S C io h in s
.

C O m 8 8 9
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变体来研究其功能将有助于了解细胞分裂素信号转

导机制
.

通过遗传学的方法 筛选 细胞分裂 素信号转导

途径的突变体可能仍 是一种最有力的工具
.

过去大

规模的遗传筛选仅 分离 到有限的突变体
,

而且其

中关键的突变体是借助于
“

不定芽分析
”

方法而获得

的
.

“

不定芽分析
”

的成功之处在于巧妙地避开了筛

选条件下的乙烯反应
.

在进行 了三次大规模的筛选

后 ‘’“,27 ,34 ,35 ,22 l
,

该筛选系统是否已饱和 ? 就理论上而

言
,

一些已知而又应该分离到的基因(如 B 型 A R R 和

其他 IP T 类似基因)尚未在上述 3 个筛选中出现
,

充

分表明
“

不定芽分析
”

还有很大的余地
.

我们相信除

了
“

不定芽分析
”

方法之外
,

发展新的特异性遗传筛

选方法将是取得进一步突破乃至基本了解细胞分裂

素信号转导途径的关键
.
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