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摘要  种子萌发是子代植株建立、生长和繁育的重要阶段, 在种子植物生命周期中起重要作用。种子休眠是在发育过程中

形成的, 在生理成熟期达到峰值。种子休眠与萌发的植物激素调控可能是种子植物中一种高度保守的机制。细胞分裂素(CK)

是植物体内的一种重要信号分子, 调控植物生长发育的许多方面。生物活性CK的水平由其生物合成、活化、失活、再活化

和降解之间的平衡所调控, 种子的发育、休眠与萌发受生物活性CK的水平和信号转导途径调控。该文综述了CK的生物合

成与代谢、信号转导以及对种子发育、休眠与萌发的调控作用, 提出了在本领域需要进一步研究的科学问题, 旨在为理解

CK调控种子发育、休眠与萌发的分子机理提供参考。 
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种子在植物生命周期中起着极其重要的作用, 把

遗传信息从亲代传递给子代, 是植物(特别是一年生

和二年生植物)生命的终点和起点。种子萌发是子代

植株建立、生长和繁育中的重要事件; 而种子休眠是

植物在长期进化过程中形成的一种适应性机制, 为了

确保物种的生存与繁衍, 种子选择在最适生长与发育

季节的初始时期完成休眠解除与萌发(Baskin and 

Baskin, 2014; 邓志军等, 2019)。在水稻(Oryza sa-

tiva)、小麦(Triticum aestivum)和玉米(Zea mays)等

禾谷类作物中, 种子收获前休眠是一种理想的农艺性

状, 原因是在长期的驯化与栽培过程中, 种子的休眠

特性被选择性丧失。例如, 当成熟后期遇到持续阴雨

时 , 种子容易在收获前萌发(preharvesting sprout-

ing), 从而显著降低种子(粮食)的产量和质量。另一方

面, 具有深休眠的种子其萌发速率和萌发率均显著下

降, 最终导致缺苗和生长不一致, 也将严重影响作物

的产量(Bewley et al., 2013; 徐恒恒等, 2014)。 

研究表明, 种子的休眠释放与萌发是由遗传和环

境因素共同决定的, 其中植物激素调控可能是种子植

物中一种高度保守的机制(Nonogaki, 2014, 2017)。

脱落酸(abscisic acid, ABA)诱导和维持种子休眠, 抑

制种子萌发; 赤霉素(gibberellin, GA)则促进种子萌

发和拮抗ABA对种子萌发的抑制作用 (Nonogaki, 

2019; Zubo and Schaller, 2020)。除了ABA和GA外, 

细胞分裂素(cytokinin, CK)、乙烯(ethylene)和生长素

(auxin)也在种子的休眠释放和萌发中起重要作用

(Shu et al., 2016)。 

细胞分裂素是一种重要的植物激素, 在调控植物

生长发育的许多过程中起关键作用, 包括细胞的分裂

与分化、茎和根的生长、顶端优势维持、衰老、果实

和种子发育、营养信号传递以及对生物和非生物胁迫

的响应(Hwang et al., 2012; Jameson and Song, 

2016; Wybouw and De Rybel, 2019)。近年来, CK的

生物合成与代谢, 尤其是CK信号转导途径的研究取

得了重要进展(Lomin et al., 2018; Arkhipov et al., 

2019; Hallmark and Rashotte, 2019; Chen et al., 

2020)。本文在综述CK的生物合成与代谢及其信号转

导的基础上, 重点介绍CK调控种子发育、休眠与萌发

的研究进展, 并提出了在本领域需要进一步研究的科

学问题, 旨在为阐明CK调控种子发育、休眠与萌发的

·专题论坛· 
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分子机理提供参考。 

1  细胞分裂素的生物合成、降解与失活 

植物中天然存在的CK是腺嘌呤的衍生物, 在N6端含

有1个由异戊二烯(isoprene)衍生的侧链或者1个芳香

族侧链, 分别称为类异戊二烯CK (isoprenoid CK)和

芳香族CK (aromatic CK) (Sakakibara, 2006)。类异

戊二烯CK包括N6-异戊烯腺嘌呤 (N6-isopentenyla-

denine, iP)、反式玉米素(trans-zeatin, tZ)、顺式玉米

素(cis-zeatin, cZ)和二氢玉米素(dihydrozeatin, DZ)。

其中, 主要衍生物通常是tZ和iP及其糖的结合物, 但

在不同的植物物种、组织和发育阶段存在较大的差异

(Sakakibara, 2006)。例如 , tZ和 iP型CK是拟南芥

(Arabidopsis thaliana)中的主要形式, 而cZ型CK则

存在于玉米、水稻和鹰嘴豆(Cicer arietinum)中。而

芳香族CK, 如ortho-topolin、meta-topolin及其甲氧基

衍生物(分别为ortho-methoxytopolin和meta-metho-

xytopolin)和6-苄基腺嘌呤(6-benzyladenine, 6-BA)

仅存在于某些植物中。尽管一些人工合成的CK衍生

物具有生物活性, 但还未在植物中发现。CK的活性形

式是游离态(free base) CK (Hothorn et al., 2011; 

Lomin et al., 2015), 但CK也可能以非活性形式存在, 

如核苷(其中1个核糖与嘌呤环的N9连接)和核苷酸(其

中核糖部分包含1个磷酸基) (Kieber and Schaller, 

2018)。 

细胞分裂素曾被认为只能在根尖和茎尖合成, 但

实际上它们能在植物体内的不同部位合成和起作用

(Sakakibara, 2006)。CK通过木质部(主要以tZ-核苷

的形式)从根运输到茎, 也能够通过韧皮部(主要以iP

型CK的形式)从茎运输到根 (Kieber and Schaller, 

2018)。植物细胞中生物活性CK的水平由其生物合

成、活化、失活、降解和运输调节, 从而决定细胞中

CK的信号强度 (Sakakibara, 2006; Jameson and 

Song, 2016)。植物细胞中CK及其代谢物的多样性表

明, 它们之间的相互转化可能是CK作用的主要调控

机制(Hošek et al., 2020)。 

1.1  细胞分裂素的生物合成 

1.1.1  细胞分裂素生物合成的主要反应 

细胞分裂素生物合成的最初步骤和限速步骤是异戊

烯基转移酶 (isopentenyltransferase, IPT) 分别将

AMP、ADP或者ATP和二甲基丙烯基二磷酸(dime-

thylallyl diphosphate, DMAPP)转化为iP-核苷酸(iP- 

nucleotide) (Sakakibara, 2006; Frébort et al., 2011)。

iP-核苷酸再被细胞色素P450单加氧酶(cytochrome 

P450 monooxygenase, CYP735A)转化为tZ-核苷酸

(Hirose et al., 2008)。CK核苷5′-单磷酸磷酸核糖水解

酶 (cytokinin nucleoside 5′-monophosphate phos-

phoribohydrolase或LOG (lonely guy))直接激活tZ-核

苷酸和iP-核苷酸成为游离态CK, 包括玉米素(zeatin, 

Z)和iP (图1) (Kurakawa et al., 2007; Frébort et al., 

2011)。 
 

 
 

图1  细胞分裂素(CK)代谢和信号转导模型(改自Kieber and 

Schaller, 2018; Zubo and Schaller, 2020) 

Ade: 腺嘌呤; ADP: 腺苷二磷酸; AMP: 腺苷一磷酸; ATP: 腺

苷三磷酸; CKX: CK氧化酶/脱氢酶; CYP735A: 细胞色素P450

单加氧酶; cZOG: 顺式玉米素-O-葡糖基转移酶; DMAPP: 二

甲基丙烯基二磷酸; HK: 组氨酸激酶; HP: 组氨酸磷酸转移蛋

白; IPT: 异戊烯基转移酶; LOG: CK核苷5′-单磷酸磷酸核糖水

解酶; SC: 侧链; Type-B RRs: 类型-B反应调控因子; Type-A 

RRs: 类型-A反应调控因子; UGT: UDP糖基转移酶 
 

Figure 1  A model of cytokinin (CK) metabolism and sig-
naling transduction (modified from Kieber and Schaller, 2018; 
Zubo and Schaller, 2020) 
Ade: Adenine; ADP: Adenosine diphosphate; AMP: Adeno-
sine monophosphate; ATP: Adenosine triphosphate; CKX: 
CK oxidase/dehydrogenase; CYP735A: Cytochrome P450 
monooxygenase; cZOG: cis-Zeatin-O-glucosyltransferase; 
DMAPP: Dimethylallyl diphosphate; HK: Histidin (His) ki-
nase; HP: His phosphotransfer protein; IPT: Isopentenyl-
transferase; LOG: CK nucleoside 5′-monophosphate phos-
phoribohydrolase; SC: Sidechain; Type-B RRs: Type-B re-
sponse regulators; Type-A RRs: Type-A response regula-
tors; UGT: UDP glycosyltransferase 
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此外, 在发现CK后不久, tRNA被假定为CK的主

要来源, 原因是在tRNA的水解产物中发现了类异戊

二烯CK。一些tRNA种类含有以尿苷开头的与密码子

互补的反密码子, 如tRNALeu和tRNASer, 它们在反密

码子邻近携带1个异戊二烯腺苷。因此, tRNA的异戊

二烯化(tRNA prenylation)至少在某种程度上有助于

CK的产生。产生CK途径的第一步由tRNA异戊烯基转

移酶(tRNA-isopentenyltransferase, tRNA-IPT)催化

(Sakakibara, 2006)。由于tRNA的异戊二烯组分含有1

个顺式羟基, 因此tRNA的降解是cZ型CK的一种来源; 

但顺式羟基化酶(cis-hydroxylating enzyme)的生化性

质尚未被鉴定(Sakakibara, 2006)。对tRNA转换速率

的研究表明, tRNA的降解不是CK合成的主要途径; 

但一些物种(如玉米和水稻)含有大量的cZ型CK, 因

而tRNA衍生的CK不应被忽视(Sakakibara, 2006)。 

 

1.1.2  类异戊二烯细胞分裂素的生物合成 

目前已在拟南芥(Takei et al., 2001)、矮牵牛(Petunia 

hybrida) (Zubko et al., 2002)和啤酒花 (Humulus 

lupulus) (Sakano et al., 2004)中鉴定了IPT基因。在

拟南芥中, 7个IPT基因(AtIPT1和AtIPT3–8)参与CK

的生物合成(Takei et al., 2001)。生化研究表明, 植物

IPT优先利用ADP或ATP而不是AMP作为异戊二烯基

的受体 , 产生 iP-核苷5′-二磷酸(iP riboside 5′-dip-

hosphate, iPRDP)或 iP-核苷5′-三磷酸 (iP riboside 

5'-triphosphate, iPRTP) (Sakano et al., 2004; 

Hošek et al., 2020)。AtIPT1对AMP、ADP和ATP的

Km值分别为18、14.6和11.4 µmol·L–1, 对DMAPP的

Km值为8.3 µmol·L–1 (Takei et al., 2001)。AtIPT4对

ADP、ATP和DMAPP的Km值分别为9.1、3.4和11.6 

µmol·L–1 (Kakimoto, 2001)。在过表达任一AtIPT的拟

南芥转基因株系中, iP型CK显著积累, 表明所有的

AtIPT对于类异戊二烯供体都具有相似的底物偏好

(Sakakibara et al., 2005)。 

DMAPP通过甲基赤藓糖醇磷酸(methylerythritol 

phosphate, MEP)途径和甲羟戊酸(mevalonate, MVA)

途径合成, 普遍存在于真核生物的细胞质中(Saka-

kibara, 2006)。当DMAPP作为CK生物合成的底物时, 

其主要产物是iP-核苷酸。羟甲基丁烯基二磷酸(hyd-

roxymethylbutenyl diphosphate, HMBDP) 是一种

MEP途径的代谢中间产物, 当IPT作用于HMBDP时, 

能够直接形成tZ-核苷酸(Sakakibara, 2006)。在烟草

(Nicotiana tabacum) BY-2 细 胞 中 , 洛 伐 他 汀

(lovastatin, MVA途径的抑制剂)可显著减少CK的积

累 , 表明MVA途径是类异戊二烯CK侧链的代谢来

源。在拟南芥中, AtIPT1、AtIPT3、AtIPT5和AtIPT8

定位于质体(Kasahara et al., 2004); 正常条件下, 

AtIPT3和AtIPT5是幼苗和成熟植株中的主要异构体

(Miyawaki et al., 2004)。因此, 质体似乎是高等植物

中iP型CK生物合成的主要细胞器。利用对MEP或者

MVA途径特异性13C标记的前体进行选择性实验表

明, iP和tZ型CK的类异戊二烯侧链主要来源于MEP

途径(Kasahara et al., 2004), 这与IPT的亚细胞定位

结果一致。 

 

1.1.3  芳香族细胞分裂素的生物合成 

芳香族CK (如6-BA和topolin)已经在一些植物中被鉴

定 , 包括杨树 (Populus) (Strnad, 1997)和拟南芥

(Tarkowska et al., 2003), 但它们是否普遍存在于植

物中还不清楚。尽管它们表现出较强的CK活性, 但其

生物合成和降解的途径尚不明确。芳香族CK与类异

戊二烯CK所涉及的酶和受体都能识别这2种类型的

CK成员, 因此二者的糖基化及其与细胞信号转导系

统相互作用的机制可能相同(Mok et al., 2005)。在番

茄(Solanum lycopersicum)果皮组织中, 6-BA的修饰

被一种P450酶的有效抑制剂美替拉酮(metyrapone)

强烈抑制(Sakakibara, 2006)。虽然具体作用方式尚

不清楚 , 但CYP735A或者其它的P450可能参与

topolin的生物合成(Sakakibara, 2006)。 

1.2  细胞分裂素的降解与失活 

1.2.1  生物活性细胞分裂素的降解 

细胞分裂素氧化酶/脱氢酶(cytokinin oxidase/dehy-

drogenase, CKX)在N6侧链上不可逆地裂解游离态

CK和CK核苷 , 以降低生物活性CK的水平 (图1) 

(Sakakibara, 2006; Tuan et al., 2019; Chen et al., 

2020)。研究发现, CKX的过表达导致内源CK水平降

低和多种发育缺陷; tZ和iP都能被CKX裂解, 但DZ和

人工合成的CK (如激动素(kinetin)和6-BA)对CKX的

裂解具有抗性(Zalabák et al., 2014)。 
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1.2.2  细胞分裂素的糖基化与去糖基化 

顺式玉米素-O-葡糖基转移酶(cis-zeatin-O-glucosyl-

transferase, cZOG)催化tZ、cZ和DZ的侧链羟基葡糖

基化为O-葡糖苷 (O-glucoside) (图1)或O-木糖苷

(O-xyloside); O-葡糖基化是可逆的, 能被β-葡糖苷酶

(β-glucosidase, βGlc)去糖基化(deglycosylation), 重

新生成生物活性CK (Sakakibara, 2006)。UDP糖基转

移酶(UDP glycosyltransferase, UGT)催化CK在嘌呤

部分的N3、N7和N9位置上的葡糖基化成为N-葡糖苷

(N-glucoside), βGlc不能有效地裂解N-葡糖结合物

(N-glucoconjugate), 因此, 实际上N-葡糖基化是不

可逆的(Sakakibara, 2006)。 

细胞分裂素的葡糖基结合物在生物测定中无生

物活性 , 这些被结合的CK不能与CK受体结合

(Spichal et al., 2004)。尽管O-葡糖苷和N-葡糖苷稳

定性差异的生理意义至今还不清楚, 但易裂解的O-

葡糖苷被认为是CK失活的稳定贮藏形式。虽然与CK 

O-葡糖基化有关的基因已被鉴定(Mok et al., 2005), 

但尚缺乏关于N-葡糖基化的分子生物学信息。在拟南

芥中, UGT76C1和UGT76C2在N7或N9位置葡糖基

化一系列CK碱基 , 也在N7位置葡糖基化 tZ, 生成

tZ-O-葡糖苷(tZ-O-glucoside) (Hou et al., 2004)。 

2  细胞分裂素信号转导 

细胞分裂素信号转导途径也被称为双组分信号转导

系统(two-component signaling system), 主要包括

组氨酸激酶(histidine (His) kinase, HK)、组氨酸磷酸

转移蛋白(His phosphotransfer protein, HP)和反应

调控因子(response regulator, RR)。其中HK作为CK

的受体, HP将信号从HK传递到细胞核的RR, 从而调

控靶基因转录(图1, 图2) (Hwang et al., 2012; Kie-

ber and Schaller, 2018; Lomin et al., 2018; Arkhipov 

et al., 2019; Hallmark and Rashotte, 2019; Zubo 

and Schaller, 2020)。双分子荧光互补(bimolecular 

fluorescence complementation, BiFC)实验证明, 拟

南芥CK受体AHK (Arabidopsis HK) 2–4均能与AHP 

(Arabidopsis HP)1–3相互作用, 且无明显的偏好; 

CK受体能形成同源和异源二聚体(Arkhipov et al., 

2019)。AHK-AHK和AHK-AHP的相互作用主要定位 

于内质网(endoplasmic reticulum, ER); 相反, 各种

磷酸转移蛋白(AHP)的同源和异源二聚体主要存在于

植物的细胞核中(Arkhipov et al., 2019)。 

2.1  组氨酸激酶 

组氨酸激酶包含1个保守的与CK结合的胞外CHASE 

(cyclases/His kinases-associated sensing extra-

cellular)区域、至少2个跨膜(transmembrane, TM)结

构域和1个细胞质区域(图2) (Hwang et al., 2012; 

Lomin et al., 2018; Arkhipov et al., 2019)。HK主要

定位于ER膜(Wulfetange et al., 2011)。CHASE区域

即感受器模块(sensor module, SM), 面向ER腔或者

质外体 (apoplast), 包括二聚界面 (dimerization in-

terface, DI)、PAS (Per-Arnt-Sim)结构域和类PAS结

构域(Hothorn et al., 2011; Steklov et al., 2013; 

Romanov et al., 2018)。TM区域由2–5个α-螺旋延伸

组成。在马铃薯 (S. tuberosum) CK受体的N端 , 

StHK2、StHK3和StHK4的上游TM螺旋的数量分别为

3、2和1个(Steklov et al., 2013)。HK的细胞质部分包

括催化模块(catalytic module)和接收器模块(receiver 

module)。催化模块由HK-二聚体(HisKA或者DHpD)

和H-ATPase (CAD)结构域组成 (Pekárová et al., 

2016); 接收器模块含有类接收器结构域(receiver-like 

domain, REC-like)和接收器结构域(receiver domain, 

REC), 它们定位于HK蛋白的C-端(图2) (Lomin et al., 

2018; Pekarova et al., 2018; Arkhipov et al., 2019)。

值得注意的是, AHK4同时具有组氨酸激酶和磷酸酶

活性; 在配体缺乏时, AHK4的磷酸酶活性显著高于

激酶活性, 能水解其接收器结构域上的磷酸基, 从而

消耗可传递的磷酸基团(Mähönen et al., 2006)。 

水稻、拟南芥和马铃薯CK受体序列的比对分析

表明, 马铃薯同源基因中存在已知CK受体中所有的

典型基序(Lomin et al., 2018)。在马铃薯催化模块中

已鉴定了H、N、G1、F和G2基序, 在接收器模块中

鉴定了DD-D-K基序。保守序列含有可磷酸化的His和

天冬氨酸(Asp)残基。StHK2在其类接收器结构域中含

有1个保守的Asp, 类似于拟南芥AHK2、番茄SlHK2

及水稻OsHK3和OsHK5的同源基因。然而, 类接收器

结构域中的全部类DD-D-K基序与接收器结构域中的

相应序列几乎无相同点(Lomin et al., 2018)。 
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图2  细胞分裂素信号转导途径中的分子间相互作用(改自

Lomin et al., 2018; Arkhipov et al., 2019) 

细胞分裂素信号被膜定位的组氨酸(His)激酶受体感受, 通过

His磷酸转移蛋白被传递到细胞核, 从而激活细胞核中的转录

因子家族。CK: 细胞分裂素; ATP: 腺苷三磷酸; ADP: 腺苷二

磷酸; P: 磷酸; D: 保守的天冬氨酸; H: 保守的His; DI: 感受

器模块的二聚体界面结构域; PAS和PAS-like: 感受器模块的

CHASE结构域的子结构域 ; TM1和TM2: 跨膜结构域1和2; 

HisKA (DHpD): His激酶A结构域(二聚合作用和His磷酸转移

结构域); H-ATPase (CAD): 腺苷三磷酸酶结构域(催化与ATP

结合结构域); REC-like: 类接收器结构域; REC: 接收器结构

域; HPt: 含有His的磷酸转移蛋白(磷酸传递蛋白); RR-B: B型

反应调控因子(转录因子)。蛋白-蛋白相互作用(PPI)用红色虚

线表示。 

 

Figure 2  Intermolecular interactions in the cytokinin sig-

naling pathway (modified from Lomin et al., 2018; Arkhipov 

et al., 2019) 

Cytokinin signaling is perceived by membrane-localized 

Histidine (His) kinase receptors and is transduced to nucleus 

through a His phosphotransfer protein to activate a family of 

transcription factors in the nucleus. CK: Cytokinin; ATP: 

Adenosine triphosphate; ADP: Adenosine diphosphate; P: 

Phosphate; D: Conserved Aspartate; H: Conserved His; DI: 

Dimerization interface domain of the sensor module; PAS 

and PAS-like: Subdomains of the CHASE domain of the 

sensor module; TM1 and TM2: Transmembrane domain 1 

and 2; HisKA (DHpD): His kinase A domain (dimerization 

and His phosphotransfer domain); H-ATPase (CAD): Ade-

nosine triphosphatase domain (catalytic and ATP-binding 

domain); REC-like: Receiver-like domain; REC: Receiver 

domain; HPt: His-containing phosphotransfer protein (phos-

photransmitter); RR-B: Type B response regulator (transcrip-

tion factor). Protein-protein interactions (PPI) are indicated 

by a red dotted line. 
 

2.2  组氨酸磷酸转移蛋白 

在CK信号转导途径中, HP (也称为His磷酸传递蛋白

(His phosphotransmitter, HPt))在HK受体的下游起

作用, 介导磷酸基在多步骤磷酸转移中从活化的HK

受体接收器结构域转移到RR接收器结构域(图1, 图

2) (Hwang et al., 2012; Arkhipov et al., 2019)。AHP

不具有催化活性, 实际上是作为RR自身磷酸化活性

的高能磷酸供体。AHP是CK信号转导冗余的正调控

因子(Hutchison et al., 2006), 但它们也在植物其它

HK下游(如CKI1 (CYTOKININ-INDEPENDENT1))起

作用(Liu et al., 2017)。AHP蛋白具有1个保守的半胱

氨酸残基, 该残基能在体外和体内被一氧化氮(NO) 

S-亚硝酰化, 抑制AHP作为磷酸转移蛋白的作用, 降

低AHP从HK接收磷酸基并将其转移到RR的能力

(Feng et al., 2013)。 

磷酸传递的信号转导、蛋白互作和高阶(higher- 

order)功能缺失突变的分析表明, AHP在功能上冗余

且可以不加选择地与受体相互作用, 磷酸基的转移是

双向的(Deng et al., 2010)。在6个AHP (AHP1–6)中, 

AHP6缺乏保守的His残基, 因此不能接受磷酸基, 被

称为伪AHP (pseudo-AHP)。AHP6负调控信号转导途

径活性, 很可能与AHP1–5竞争与活化受体的相互作

用(Lomin et al., 2018)。 

2.3  反应调控因子 

反应调控因子是一个转录因子家族, 包含1个保守的

接受磷酸基的Asp残基(Keshishian and Rashotte, 

2015)。根据其系统发生和结构域, RR家族成员可分

为3种类型: A型、B型和C型(Schaller et al., 2007), 

但只有A型和B型RR与CK信号转导有关(Kieber and 

Schaller, 2018; Tuan et al., 2019; Zubo and Schal-

ler, 2020)。B型RR包括ARR (Arabidopsis RR) 1、
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ARR2、ARR10–14和ARR18–21, 能被HP接收器结

构域中的Asp残基磷酸化激活, 作为CK反应的正调

控因子起作用(Hwang et al., 2012)。B型RR的特征是

包含1个接收器结构域和1个含有类MYB DNA结合结

构域的长C-端延伸。接收器结构域包含1个保守的

Asp残基, 当多步骤磷酸传递被激活时, Asp可作为调

控磷酸化的位点。类MYB DNA结合结构域与1个短的

(A/G) GAT核心DNA序列结合, 该序列对B型RR的结

合作用非常关键(Zubo et al., 2017; Zubo and Schal-

ler, 2020)。ChIP-seq (chromatin immunoprecipita-

tion combined with sequencing)实验显示, B型RR在

植物体内以CK依赖的方式与其靶点结合, 这种结合

以类似于细菌RR的方式被接收器结构域磷酸化激活

(Zubo et al., 2017)。 

A型ARR (如ARR3–9、ARR15–17)由1个接收器

结构域和1个短的C-端延伸组成, 作为CK信号转导的

负反馈调控因子起作用; 但与B型RR不同, 它们缺乏

典型的转录调控输出结构域(output domain) (Kieber 

and Schaller, 2018)。在对CK的反应中, A型RR通过

B型RR的直接激活被诱导转录 (Taniguchi et al., 

2007), CK也以磷酸化依赖的方式稳定许多A型RR 

(To et al., 2007)。A型ARR负调控CK信号转导的机制

是与B型ARR竞争AHP的磷酸化, 从而导致多步骤磷

酸传递与B型ARR转录调控因子解离, 以减少其对基

因表达的影响(Kieber and Schaller, 2014; Zubo and 

Schaller, 2020)。 

2.4  细胞分裂素信号转导通路 

细胞分裂素与HK的PAS结合, 导致受体的二聚作用

并被激活 , CK的信号转导通过类似于原核生物的

His-Asp磷酸传递途径进行 (Keshishian and Ras-

hotte, 2015; Zschiedrich et al., 2016)。在激活的受体

ATP结合结构域中, ATP发生水解, 释放的磷酸基团

与HisKA结构域中1个保守的His残基结合, 形成磷酸

组氨酸(phosphohistidine)。然后, 活化(hot)的磷酸基

在分子内被转移到接收器结构域中1个保守的Asp残

基上, 依次与HPt相互作用, 将活化的磷酸基转移到

HPt保守的His残基上。HPt携带该活化的磷酸基并转

移到细胞核和磷酸化RR蛋白保守的Asp残基。最后, 

磷酸化的B型RR能够与DNA结合, 激活CK靶基因的

转录(图1, 图2) (Kieber and Schaller, 2018; Pe-

karova et al., 2018; Arkhipov et al., 2019)。 

3  细胞分裂素对种子发育、休眠与萌发

的调控 

种子成熟过程中在母体植株上获得的休眠类型称为

初生休眠(primary dormancy), 种子初生休眠的诱导

和维持受植物激素调控(Shu et al., 2016; Nonogaki, 

2017, 2019; 宋松泉等, 2020a)。研究表明, 种子中

CK的水平和信号转导调控种子的发育、休眠与萌发

(图1, 图3) (Kieber and Schaller, 2018; Tuan et al., 

2019; Nguyen et al., 2020)。后熟(after-ripening)是

一种释放种子休眠的方式, 也通过影响CK的水平和

信号转导来调控种子的休眠与萌发(Chitnis et al., 

2014)。 

3.1  细胞分裂素对种子发育的影响 

在玉米、水稻和大麦(Hordeum vulgare)中, CK的水平

在开花后立即增加, 但随着种子成熟而降低(Lur and 

Setter, 1993)。在玉米和水稻等谷类作物的种子中, 

CK在发育的胚乳中较丰富 , 可促进胚的细胞分裂

(Rijavec and Dermastia, 2010)。Nguyen等(2020)利

用HPLC-MS/MS测定了5个春小麦品种在5个种子发

育阶段中CK代谢物水平的变化, 发现在前2个阶段

(灌浆期至早、中期乳熟期)种子中CK总水平比后期3

个阶段高3–5倍。5个品种中游离态CK (tZ和cZ)的水

平在早期(阶段I和II)最丰富, 在后期3个阶段显著降

低, 到第V阶段DZ和iP的水平低至可忽略不计。种子

中的CK核苷(tZR、cZR和iPR)水平在5个发育阶段相

对较低; tZR和iPR的水平在第I和II阶段较高, 随后显

著降低; 但cZR在5个发育阶段均保持相对稳定。CK

核苷酸tZNT (trans-zeatin nucleotide)的水平在前2个

发育阶段的种子中占优势, 从第III阶段开始, tZNT的

水平下降, 但cZNT (cis-zeatin nucleotide)和iPNT 

(iP nucleotide)的水平显著增高; 在5个发育阶段均能

检测到cZNT, 5个品种中的cZNT水平在后期(阶段

III–V)都超过前期(阶段I和II), 是前期的2倍; 而iPNT

的水平在第III和IV阶段达到峰值, 到第V阶段完全消

失。贮藏类型的CK主要是cZ型CK的O-糖基化结合物

(O-glucosylated conjugate)以及一些tZ和DZ的衍生

物; cZ-和DZ-葡糖苷在5个发育阶段都保持相对稳定,  
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图3  种子发育和萌发过程中与细胞分裂素(CK)代谢和信号转

导组分有关的蛋白(酶)的变化模式图(改自Jameson et al., 

2016; Tuan et al., 2019; Nguyen et al., 2020) 

IPT: 异戊烯基转移酶; LOG: CK核苷5′-单磷酸磷酸核糖水解

酶; CKX: CK氧化酶/脱氢酶; HK: 组氨酸激酶; HP: 组氨酸磷

酸转移蛋白 ; Type-B RRs: 类型-B反应调控因子 ; Type-A 

RRs: 类型-A反应调控因子 

 

Figure 3  The model of the change of proteins (enzymes) 

involved in cytokinin (CK) metabolism and signaling com-

ponents during seed development and germination (modified 

from Jameson et al., 2016; Tuan et al., 2019; Nguyen et al., 

2020) 

IPT: Isopentenyltransferase; LOG: CK nucleoside 5′-mo-

nophosphate phosphoribohydrolase; CKX: CK oxidase/ 

dehydrogenase; HK: Histidin (His) kinase; HP: His phos-

photransfer protein; Type-B RRs: Type-B response regula-

tors; Type-A RRs: Type-A response regulators 

 

而tZ-葡糖苷(主要是tZ-9-葡糖苷)在第III阶段显著降

低, 到第V阶段继续减少直至几乎为0。 

Day等(2008)利用激光捕获显微切割(laser cap-

ture microdissection, LCM)技术对授粉后4天的种子

进行研究, 在合胞体胚乳(syncytial endosperm)中发

现与CK生物合成和信号转导相关的基因高丰度表达, 

尤其是AtIPT8在发育中的胚乳合点区表达丰度更高。

Belmonte等(2013)研究了拟南芥种子发育过程中亚

区域基因的表达, 发现在种子发育的形态发生阶段

IPT4和IPT8的高丰度表达局限于合点胚乳(chalazal 

endosperm)。这些结果表明发育中的种子是CK生物

合成的场所。小麦基因芯片(GeneChip)研究及其随后

所选择基因的qRT-PCR分析表明, AC domain (休眠)

和RL4452 (非休眠) 2种基因型种子的成熟都与胚和

胚乳组织中注释为TaIPT2-2探针(基因)的增强表达

有关; 在这2种基因型的种子成熟过程中, TaCKX4-3

和TaCKX7-2探针在胚中的表达水平下降, 在胚乳中

维持相似的水平(Tuan et al., 2019)。IPT编码催化CK

生物合成限速步骤的酶 , 且CKX催化CK的失活

(Sakakibara, 2006; Frébort et al., 2011), 这些结果

表明, 种子成熟与胚和胚乳中CK水平的升高有关。相

反, 随着种子成熟, 胚和胚乳组织中的iP水平显著降

低, 但与基因型无关; 而tZ仅在2种基因型的胚组织

中被检测到, 且在AC Domain基因型中的含量比在

RL4452基因型中更低(Tuan et al., 2019)。在2种基因

型种子成熟过程中, 胚和胚乳中iP水平的下降与胚

TaLOG8和胚乳TaLOG3基因的表达水平下降有关

(Tuan et al., 2019)。这些基因编码CK激活酶(LOG), 

该酶直接将失活的CK核苷酸转化为生物活性的游离

态CK (Kurakawa et al., 2007)。此外, 种子成熟时2

种基因型的胚和胚乳组织中 iP水平的下降以及AC 

Domain胚中tZ水平的显著下降与其相应组织中注释

为TaGLU4探针的表达水平下降一致(Tuan et al., 

2019)。TaGLU4编码一种通过羟基化作用从CK结合

物中释放生物活性CK的酶(Cairns and Esen, 2010)。 

Müller和Sheen (2008)创建了基于绿色荧光蛋白

(green fluorescent protein, GFP)的双组分感受器

(two-component sensor, TCS::GFP)以监测种子中

CK信号转导组分的转录。第1个明显的GFP信号出现

在根干细胞胚根源(hypophysis)的16细胞阶段。在胚

胎早期的心形胚阶段, 所有已知磷酸传递信号转导组

分的转录谱均表现出AHK4、AHP2、AHP3、AHP5

以及A型和B型ARR基因的表达。上述研究为胚胎早

期发生过程中可能的CK信号转导提供了最初的证据

(Müller and Sheen, 2008)。 

3.2  细胞分裂素在种子休眠与萌发中的作用 

元宝枫 (Acer truncatun)种子具有生理休眠 , 0.1– 

1 000 µmol·L–1激动素能促进干藏60天的种子萌发(Li 

et al., 2009)。黑黄檀(Dalbergia fusca)种子的萌发不
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受0.1–100 µmol·L–1 6-BA的影响, 但可被1 mmol·L–1 

6-BA抑制, 被10 mmol·L–1 6-BA完全抑制(邓志军和

宋松泉, 2008)。上述结果表明, CK对种子萌发的作用

具有剂量效应和物种依赖性。Araújo等(2019)表明, 

0.5和0.75 mmol·L–1激动素可显著提高蒺藜苜蓿(Me-

dicago truncatula)种子的萌发率和萌发速率, 但有激

动素存在时, 蒺藜苜蓿4天龄幼苗根系生长受到抑制。 

在小麦种子成熟过程中, TaAHK4、TaARR9和

TaARR12的表达水平在AC Domain和RL4452的胚

中均表现下降, 这与iP和tZ的积累下降有关。然而, 

在开花后20天, AC Domain胚中TaARR12的表达水

平比RL4452更低(Tuan et al., 2019)。鉴于TaARR12

属于B型ARR, 且作为CK反应的正调控因子起作用

(Kieber and Schaller, 2018), TaARR12很可能抑制

AC Domain胚中的CK反应, 从而在小麦种子成熟过

程中起诱导休眠的作用。2种基因型胚乳中TaAHP2

探针的表达随着种子成熟而下降。然而, 在种子成熟

中期(开花后30天), TaAHK4探针在AC Domain胚乳

中的表达水平比RL4452更低(Tuan et al., 2019)。由

于 AHK 是 CK 的 受 体 (Keshishian and Rashotte, 

2015), 因此上述结果表明, RL4452对CK的反应敏感

性增加, 从而抑制种子的休眠。另一方面, 在种子成

熟的早期到中期(开花后20–30天), AC Domain胚乳

中TaARR9的表达水平比RL4452更高(Tuan et al., 

2019)。由于TaARR9属于负调控CK信号转导的A型

ARR (Kieber and Schaller, 2018), 在成熟时具有深

休眠的AC Domain种子胚乳对CK的反应敏感性降低, 

其结果是成熟时休眠程度高。此外, AC Domain胚乳

中AHK探针的表达下降也可能表明CK反应受到抑制, 

从而诱导休眠。 

在豌豆(Pisum sativum)种子萌发过程中 , 3个

PsIPT基因在吸胀后4小时的子叶中表达, 其表达丰

度在种子萌发过程中升高, 在萌发后降低; PsIPT在

新生的根和芽中的表达丰度最高(Jameson et al., 

2016)。3个LOG基因在吸胀后4小时的子叶中表达量

显著低于萌发后期, 但在根和芽中均有表达(Jame-

son et al., 2016)。PsCKX2的表达水平在吸胀后4小

时的子叶中比其它4个PsCKX家族成员(PsCKX1、

PsCKX3、PsCKX5和PsCKX7)更高, 但在萌发过程

中变化很小。PsCKX2在发育的根和芽中维持组成型

表达, 而PsCKX1、PsCKX3、PsCKX5和PsCKX7在

发育的芽和根中的表达显著增高(Jameson et al., 

2016)。在吸胀后4小时的豌豆种子中能检测到游离态

CK和CK核苷, 包括tZ和iP, 但DZ和cZ的水平很低; 

未能检测到CK O-或者N-葡糖苷及其核苷酸。吸胀后

2天, CK的水平显著增高, 主要是由于CK核苷酸特别

是 iPRMP (iP ribosyl monophosphate) 的 增 加 , 

cZRMP (cis-zeatin riboside monophosphate) 和

tZRMP增加较少。子叶和根中的CK水平在吸胀后11

天达到峰值, 然后下降; 但芽中的CK水平在吸胀后5

天最高 , 然后下降 , 主要是CK核苷酸水平的下降

(Jameson et al., 2016)。这些结果表明, CK的生物合

成和分解代谢与种子的萌发密切相关。 

后熟(干藏)通过影响CK的水平和信号转导调控

种子的休眠与萌发。小麦(AC domain)种子在吸胀24

小时后萌发率为0, 吸胀7天后萌发率为11%, 表明种

子具有休眠特性; 经后熟10个月的种子在吸胀24小

时内的萌发率为95%, 表明后熟促进小麦种子的萌发

(Chitnis et al., 2014)。利用基因芯片技术, Chitnis等

(2014)发现, 与未后熟的种子相比, 后熟种子在吸胀

过程中有1个LOG、3个GLU、1个CKX和2个ZOG基

因显著上调; 在40个注释为CK信号转导基因的探针

中, 只有1个编码伪反应调控因子(pseudo-response 

regulator)的APRR9基因在后熟种子的吸胀过程中下

调2倍以上(Chitnis et al., 2014)。 

3.3  细胞分裂素与其它植物激素的互作及在种子

休眠与萌发中的作用 

3.3.1  细胞分裂素与脱落酸在种子萌发中的拮抗作用 

ABA抑制种子萌发, CK能逆转ABA对莴苣(Lactuca 

sativa) 种子萌发的抑制作用 (Kham, 1968) 。 1 

mmol·L–1 ABA对黑黄檀(Dalbergia fusca)种子萌发

的抑制作用能够被0.001–0.1 mmol·L–1 6-BA所拮抗

(邓志军和宋松泉, 2008)。过表达AtIPT8能降低gim1 

(germination insensitive to ABA mutant 1)突变体种

子萌发对ABA的敏感性 ; AtIPT8的功能丧失导致

ipt8-1-ko和ipt8-2-ko突变体产生ABA过敏性反应; 在

gim1中, AtIPT8的过表达能够通过促进CK的生物合

成来增强CK信号, 从而上调CK信号转导的转录调控

因子(如A型ARR4–6) (Wang et al., 2011)。在野生型

拟南芥Columbia-0背景下, ABA处理能够通过抑制

AtIPT3和AtIPT8的表达水平减少CK的内源生物合成, 
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随后降低A型ARR4–6的表达水平 (Wang et al., 

2011)。此外, 在萌发10天的gim1幼苗中, ABA处理也

会抑制AtIPT3和AtIPT8的表达, 降低A型ARR4–6的

表达丰度(Wang et al., 2011)。值得注意的是, gim1

突变体中CK水平的增高不是由于ABA生物合成的改

变, 而是降低了ABA和胁迫反应基因(如ABI5 (AB-

SCISIC ACID INSENSITIVE 5))的表达水平(Wang 

et al., 2011)。 

ABI5是一种碱性亮氨酸拉链转录因子 (basic 

leucine zipper transcription factor), 在ABA介导的抑

制种子萌发和萌发后生长的调控中起重要作用(Guan 

et al., 2014; 宋松泉等, 2020b)。在种子萌发过程中, 

ABI5功能丧失能够降低ABA的敏感性, 而ABI5功能

获得能增加ABA的敏感性(Liu and Stone, 2010)。研

究表明, ABI5与ARR4–6发生物理相互作用(Wang et 

al., 2011)。在arr3/arr4/arr5/arr6四突变体中, CK诱导

的ABI5降低减少, 这表明A型ARR蛋白与ABI5的结

合可能在调控ABI5蛋白的稳定性中起重要作用

(Guan et al., 2014)。由于A型ARR mRNA的稳定水

平和A型ARR蛋白的积累被CK正调控(Ren et al., 

2009), 因此, A型ARR-ABI5复合物可能抑制ABI5蛋

白与蛋白酶体降解复合物的相互作用。 

Guan等(2014)研究了CK对ABA信号转导组分表

达水平的影响, 包括SnRK2 (sucrose non-fermen-

ting1-related kinase 2)基因(SnRK2.2和SnRK2.3)、

ABF/AREB (ABA-responsive element binding fac-

tor/ABA-responsive element binding protein)家族基

因(ABF1–4)以及ABI (ABI1–5和ABI8)基因, 发现CK

对这些基因的表达无显著影响; 大多数ABA调控基因

的表达水平也不受CK影响, ABA诱导的ABI5的表达

仅被CK轻微降低。用CK处理72–96小时后, ABI5蛋白

几乎被完全降解, 但ABI5 mRNA被适度降低(Guan 

et al., 2014), 这表明ABI5蛋白而不是ABI5 mRNA的

稳定性是CK介导ABA信号转导的主要调控步骤。CK

诱导的ABI5蛋白的降解被蛋白酶体降解复合物专一

性抑制剂MG132逆转。这些结果表明 , CK调控的

ABI5积累减少可能是由26S蛋白酶体途径介导(Liu 

and Stone, 2010; Guan et al., 2014)。 

3.3.2  细胞分裂素与赤霉素、生长素和乙烯之间的

互作 

在种子萌发过程中, GA具有促进种子萌发、释放休眠

和拮抗ABA的作用(Nonogaki, 2014, 2017)。CK也通

过促进GA诱导的α-淀粉酶活性促进小麦种子萌发

(Eastwood et al., 1969)。基因表达数据表明, CK上调

B型ARR靶点, 包括与GA生物合成有关的3个基因

(GA3OX1、GA2和GIM2)的表达, 下调GID1b受体的

表达(Marín-de la Rosa et al., 2015)。 

在黑暗条件下, 1 μmol·L–1外源吲哚乙酸(indole 

acitic acid, IAA)处理显著延缓大豆(Glycine max)种

子的萌发进程, 且随着IAA浓度的增加其抑制作用增

强(Shuai et al., 2017)。外源IAA也以剂量依赖的方式

有效增强野生型拟南芥新鲜收获种子的休眠(Liu et 

al., 2013)。基因表达分析显示, 生长素诱导A型ARR7

和ARR15的转录, 抑制拟南芥根发生过程中的CK反

应; 相反, 在茎分生组织中, 生长素抑制A型ARR的

表达, 增强这些细胞对CK的敏感性。CK抑制生长素

生物合成基因IAMT1和ILL6的表达, 诱导失活基因

GH3.6的表达。CK还抑制AUX1生长素输出载体的表

达, 影响生长素从根尖向茎的运输, 导致根细胞增殖

减少。B型ARR的结合位点与编码生长素信号转导途

径组分的基因(包括2个编码生长素受体的基因、10个

AUX/IAA基因和 4个ARF基因 )有关。CK也诱导

AUX/IAA基因SHY2/IAA3的表达, 该基因作为生长素

信号转导的负调控因子起作用(Zubo and Schaller, 

2020)。 

研究表明, 种子的萌发能力与乙烯的产生有关, 

外源乙烯或乙烯利(ethrel, 乙烯释放剂)能解除种子

的初生和次生休眠(second dormancy) (Corbineau 

et al., 2014)。CK通过转录和转录后机制激活ACC合

酶(ACC synthase, ACS), 促进乙烯的生物合成; 乙

烯的产生促进被CK抑制的暗生长幼苗的下胚轴伸长

以及抑制根系的生长(Zdarska et al., 2015)。此外, B

型ARR与许多影响乙烯信号转导的基因结合。尽管乙

烯受体ETR2被CK下调表达, 但CK调控大多数编码

调节乙烯信号转导途径活性的元件, 而不是途径本

身。调节原件包括ARGOS基因家族的ARGOS和ARL

以及TRP1、ETP和EBF基因。ARGOS是在受体水平

起作用的跨膜蛋白, 可使植物对乙烯去敏感; 作为乙

烯信号转导的正调控因子, TRP1可能通过与受体结

合和干扰与CTR1的互作起作用; ETP和EBF基因分

别编码参与EIN2和EIN3降解的F-box蛋白(Zubo and 

Schaller, 2020)。 
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此外, CK也与油菜素甾醇(brassinosteroid)、茉

莉酸(jasmonic acid)和水杨酸(salicylic acid)产生广

泛互作(crosstalk), B型ARR的结合位点与这些植物

激素的生物合成、降解/失活、运输和信号转导的基因

有关(Zubo et al., 2017; Zubo and Schaller, 2020)。 

4  结束语 

细胞分裂素对种子发育、休眠与萌发的调控通过生物

活性CK水平和信号转导途径来实现 (图1, 图3) 

(Hwang et al., 2012; Nguyen et al., 2020; Zubo and 

Schaller, 2020)。尽管近年来这些领域的研究已经取

得了重要进展, 但仍然有一些科学问题需要进一步探

索。例如 , 已知生物活性CK可被CKX失活、通过

cZOG可逆失活、被UGT不可逆失活以及通过βGlc重

新活化(Frébort et al., 2011; Jameson and Song, 

2016), 那么, 这些反应是否同时存在于同一物种的

同一组织, 还是具有物种、组织和发育阶段的特异

性? 在响应种子发育、休眠与萌发和环境变化时, 为

了控制组织或细胞内的生物活性CK水平, 这些途径

怎样被启动、运行和协调? 

细胞分裂素的信号转导主要包括从ER膜定位的

HK受体开始到核定位的B型RR的激活, 那么, 是什

么赋予CK信号转导的特异性, 从而使不同类型的细

胞产生不同的响应? 推测在细胞中可能存在特定亚

组的CK信号转导元件以及调控CK反应基因表达的不

同影响因子, 包括调控B型RR靶点选择的伴侣转录

因子(Kieber and Schaller, 2018)。 

最近Zubo和Schaller (2020)提出, CK能与其它

植物激素发生广泛互作, 与这些植物激素生物合成、

降解/失活、运输和信号转导有关的基因也是B型ARR

的主要靶点。B型ARR包括ARR1、ARR2、ARR10–14

和ARR18–21, 这些B型ARR是如何响应不同植物激

素信号及其强度以及是否具有组织和细胞专一性还

不清楚。结合基因功能获得与缺失的突变体, 利用相

应的专一性抑制剂和组学研究体系, 包括转录组、蛋

白质组、代谢组和表型组可能有助于解释上述科学问

题, 进一步理解CK对种子发育、休眠与萌发调控的分

子机制。 
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Abstract  Seed germination is an important stage in the establishment, growth and propagation of plants, and plays a 

critical role in the life cycle of seed plants. Seed dormancy is formed during development, and reaches its peak at physi-

ological maturity. The phytohormone regulation of seed dormancy and germination may be a highly conserved mechan-

ism in seed plants. Cytokinin (CK) is one of the most important signal molecules in plants, and regulates many aspects of 

plant growth and development. The bioactive CK levels are controlled by a balance among biosynthesis, activation, 

deactivation, re-activation and degradation, and seed development, dormancy and germination are regulated by bioactive 

CK levels and signaling pathways. Here, we mainly summarize the research progresses of CK biosynthesis and catabol-

ism, signaling, and regulation on seed development, dormancy and germination. In addition, we also propose some 

scientific questions that need further addressed in this field to provide some information for understanding the molecular 

mechanism of seed development, dormancy and germination regulated by CK. 

Key words  cytokinin, metabolism, molecular mechanism, seed dormancy and germination, signaling 

Song SQ, Liu J, Yang H, Zhang WH, Zhang Q, Gao JD (2021). Research progress in seed development, dormancy and 

germination regulated by cytokinin. Chin Bull Bot 56, 218–231. 

——————————————— 

* Authors for correspondence. E-mail: sqsong@ibcas.ac.cn; liujun@gdaas.cn 

(责任编辑: 白羽红) 

© 植物学报 Chinese Bulletin of Botany




