
细胞分裂素在植物抗逆和延衰中的作用!
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摘要 本文综述了细胞分裂素类物质的种类、分布和在植物抗水分胁迫、低温冷害、病虫害等方面的作

用以及在延缓果实、叶片、切花等衰老中的效果，讨论了其生理机制、细胞分裂素与其它植物激素的相互

关系，并提出了有关细胞分裂素类物质作用机理中值得深入研究的若干问题，如嘌呤型与苯基脲型细胞

分裂素的作用特点，细胞分裂素与生长素、脱落酸的协调作用和拮抗作用，细胞分裂素的从头合成途径

和 &’()途径等。
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: 细胞分裂素的种类

细胞分裂素（AB&3C6.6.，17I）是促进植物细胞分裂的激素。最早发现并纯化的天然
17I是 $J%K年 L0&2-E报道从未成熟玉米种子中分离出的玉米素（M’），这与 N6DD0:在 $J%$
年报道从玉米中分离但未完全纯化的细胞分裂物质相同。随后在不同植物中陆续发现了

K"多种天然类似化合物，如反式/玉米素核苷、二氢玉米素、异戊烯基腺嘌呤（6H）、异戊烯
基腺苷（6H)）（李宗霆和周燮，$JJ%）。几乎所有的具有活性的天然细胞分裂素都是在 (%

位置上取代的腺嘌呤衍生物。

由于 17I广泛的生理效应，因而作为植物生长调节剂在科学研究与农业生产中得到
广泛的应用。这些 17I可分为两大类，一类是与天然 17I结构相似的在腺嘌呤的 (% 位

置上的取代衍生物，有人称为嘌呤型 17I，如 %/苄基腺嘌呤（%/O)），%/呋喃甲基腺嘌呤（又
名激动素，I7）等；另一类则是 (，(’/二苯基脲（PHQ）及一些苯基脲衍生物，有人称之为苯
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基脲型 !"#，如 $%（&%吡啶基）$’%苯基脲（&’(），$%苯基%$’%（)%氯%&%吡啶基）脲（&’(%*+，即
!’’(）、噻重氮苯基脲（",-.-/01234，"56）。有意思的是，两种类型的 !"#都是在天然 !"#
发现之前就已有报道。如 7-8892等于 :;<<年报道了 #"对细胞分裂的促进作用。=,/4>0
等也于 :;<<年报道 5’(具有促进离体培养的植物细胞分裂的活性。虽然有些苯基脲型
!"#比嘌呤型 !"#的活性还要高出许多倍，但至今尚未在植物体内发现天然存在的苯基
脲型 !"#或其有活性的代谢物（?@/43@/等，:;;A）。

!"#在植物中存在着广泛的生物学效应，如对细胞分裂和扩大的促进作用、诱导芽的
分化、解除植物的顶端优势、打破种子休眠、促进种子和芽的萌发、调控营养物质的运输、

促进植株从营养生长向生殖生长的转化、促进花芽分化和结实等（李宗霆和周燮，:;;B）。
!"#在植物延缓衰老中的作用早就引起了人们的注意。近年来，关于 !"#及其类似物在
植物抗逆性提高中的作用也受到重视。

! 细胞分裂素在植物延缓衰老中的作用

73>,9C于 :;B+年在烟草叶片的左下角涂抹放射性甘氨酸，而于其右上角涂抹 !"#或
蒸馏水（对照），发现经若干小时后，用 !#"处理的叶片右上角呈现放射性，而对照叶片右
上角则没有放射性。718892在 :;B&年用 !"#处理玉米叶片，同样发现放射性磷酸向施用
!"#部位转移的现象。营养物质的运输是影响植物组织衰老的因素之一，!"#促进营养
物质定向运输的功能被认为与延缓衰老有关（李宗霆和周燮，:;;B）。用 !"#保绿防衰、
延长蔬菜（如芹菜、甘蓝）的贮藏时间，防止果树生理落果等早已有广泛的应用（潘瑞炽和

李玲，:;;<）。
激素间的相互作用对叶片的衰老有很大的影响（!/2D 等，:;;<），通常认为脱落酸

（EFE）能促进叶片的衰老。许多研究表明 !"#能部分或完全克服 EFE的作用。叶片衰
老时 EFE含量增高，地上部将衰老时，根系向上输送的 !"# 就会下降（黄海和汤玉玮，
:;A&）。!#"能促使离体烟草叶片中的 EFE转变为束缚态的 EFE，从而降低游离 EFE的
水平；防止水田芥（!"#$%&$’%(）离体叶片中 EFE类和 GE类激素活性的变化（$33.94 等，
:;;+）。!"#和 GE*对酸模属植物（)%(*+）离体叶片叶绿素消失有显著抑制作用，而 EFE
则有促进作用。!"#对叶绿素含量的影响可能是促进了叶绿素的合成，王玉琴等（:;A)）
报道 B%FE处理小麦叶片可促进叶绿素前体!%氨基乙酰丙酸的合成。但 EFE处理对这种
叶绿素前体有相反的效果，因此，这两种激素与叶绿素含量的关系可能取决于叶绿素前体

合成的调节程度（黄海和汤玉玮，:;A&）。
一般认为 !"#在根部合成后由根部向茎部运输，因而调节植物地上部的生长。通过

对根溢泌液（浸提液、伤流液）的研究证实了根产生的 !"#经木质部运输到叶，并调控了
叶的衰老。这种生产和运输因植物年龄增长和环境胁迫而下降。向日葵通过木质部输送

到地上部的 !"#开花期比营养生长期减少了 :+倍。苹果树木质部汁液中 !"#含量在春
季最高，秋至冬季下降至零（李宗霆和周燮，:;;B）。$33.94等（:;;+）应用免疫技术分析大
豆结实期间木质部中 !"#种类、含量与豆荚生长及叶片老化的关系，在豆荚发育初期木
质部内 !"#浓度迅速下降，这种变化发生在叶片叶绿素含量降低之前，如果在豆类生长
盛期，切除豆荚处理可使木质部 !"#含量明显上升，并使叶片衰老得以延缓，可见木质部
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!"#浓度与叶片衰老的相关性。!"#在大豆叶片内容易代谢，故必须源源不断由木质部
输入，以稳定叶片叶绿素含量，延缓衰老。

$%&’处理菠菜叶绿体能促进循环和非循环光合磷酸化反应，提高叶绿体的偶联程度
及高能态的累积（黄卓辉和魏家绵，()*+）。用 $%&’与 ,-喷洒小麦可减轻因渍水而引起
的衰老（董建国和余叔文，()*+）。$%&’还可部分缓解淹水大麦和小麦植株的伤害程度，
叶色退绿症状得到减轻（王三根等，())$）。#./（()*0）发现 $%&’、#"、,-、12’、苯并咪唑等
都可延迟水稻叶片的衰老。!"#还能延缓水稻和苋菜离体叶片蛋白质的降解、-3&2羧化
酶和 242羧化酶活性的降低。$%&’能维持衰老进程中小麦叶片叶绿体和基粒结构、形态
的稳定，使叶绿体的体密度、面密度、数密度均高于对照，并维持叶绿体平均体积的恒定

（孙振元等，())*）。!"#促进蛋白质和核酸的合成，抑制离体叶片暗诱导衰老过程中的呼
吸上升并维持呼吸与磷酸化的紧密偶联，延缓叶绿体中与膜相联系的生理活性下降，维持

叶片膜蛋白的正常磷酸化和脱磷酸化状态（王宁宁等，())*）。
!"#抗衰老与膜保护作用有密切联系，$%&’可延缓老叶切段中叶绿体下降，保持膜

完整性，延缓小麦离体叶片衰老过程中 567和过氧化氢酶（!’"）活性下降，抑制丙二醛的
积累和质膜的破坏（汤学军和王康，())8）。

!"#可抑制乙烯生成，降低花瓣对乙烯的敏感性，因而延迟花的衰老（!..9等，()*:），
故 #"、&’、12’等作为花瓣衰老延缓剂而广泛地用于各种切花的保鲜中（;.<=>=?@<9/ 和
-A1B，()*:）。香石竹花瓣内源 !"#水平随花瓣衰老而降低，而 0 C( DD.E·FG ( &’预处理香
石竹离体花瓣，就可阻断乙烯生物合成的前体 (%氨基环丙烷羧酸转变为乙烯，从而延迟了
花瓣的衰老。

苯基脲型 !"#在延缓叶片衰老方面的效果往往比嘌呤型好。如 +2H%80对连体和离
体杂交水稻叶片均有显著地延缓衰老和保绿效果，减缓蛋白质和核酸的降解，还提高叶片

光合速率和果糖%(，$%二磷酸酯酶活性，促进籽粒灌浆和干物质积累，增加粒重和产量（汤
日圣等，())*）。

! 细胞分裂素在植物抗逆性中的作用

在环境胁迫下植物激素发生很大的变化，植物体内 ’&’的积累与抗逆性的增强存在
着显著的正相关，外源 ’&’处理也能增强植物对多种逆境的抗性。现在的研究表明，!"#
在植物抗逆和抗病虫害中也有独特的作用。

I/D/B/等（()*:）观察到 8 年生的枳砧‘宫川’（!"#$%& %’&("%‘)"*+,+-+’）在 (8 J和
: J时，叶片内均检测不出 !"#；在 : J时茎内 !"#含量低于对照，而根内 !"#含量达到
很高水平。这一现象被解释为在低温下根系合成的 !"#上运受阻而累积过多所致。!"#
含量的变化可作为一个信号为植物在环境胁迫下调整代谢作出反应。

!"#可直接或间接地清除自由基，减少脂质过氧化作用（FA<KAD等，()*(），提高 567
等膜保护酶的活性，改变膜脂过氧化产物、膜脂肪酸组成的比例，保护细胞膜，促进冷后水

稻幼苗的生长（王三根和梁颖，()):）。也可改变过氧化物酶等的活性，提高淹水后大麦和
小麦的抗涝力（董建国和余叔文，()*+；王三根等，())$）。+%2H%80和 $%&’都可显著减轻
玉米涝渍伤害，表现为叶片叶绿素的降解和脂质过氧化产物丙二醛的增长均明显减慢，明
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显抑制 !"#和 $%&活性的下降（刘晓忠等，’(()）。
)*+%叶面喷施可减轻玉米幼苗的干旱伤害，几种膜保护酶活性下降受抑，水分胁迫

下玉米幼苗光合速度的降低也受抑制（董永华等，’((,）。-./.01.等（’((,）指出 $&2可增
强玉米的抗冷性，增加玉米的产量。

在水分逆境前后用 3*45*67喷洒菜豆品种‘!"#$%$& ’()%*+),*%-#.’植株可减缓干旱所引
起膜脂成分改变造成的不良影响（89:1;9:等，’((,）。
根系渗透胁迫对玉米生物膜与光合作用的影响可因叶面喷施 )*+%或其它抗氧化剂

而得到缓解（李双顺和林植芳，’((3）。玉米素处理可明显抑制盐渍效应所引起的光合色
素和可溶性蛋白含量减少（廖祥儒等，’((<），)*+%可促进大麦种子的出苗并缓解盐胁迫
对大麦生长的抑制（朱速松和刘友良，’(()）。

3*45*67对菜豆品种‘$=.>.1’植株在水分逆境和高温逆境下有保护作用（?;>@:1;>等，
’((<）。大麦品种‘$:ABC;>1B: D:>B;E’在盐胁迫下外施 $&2有利于 F%和 8%%的活性增加，同
时也刺激内源 $&2活性增加（G.B1:H和 !:AA:I，’(()）。激动素配合施氮肥可提高春小麦
’)&/%) 的谷氨酸激酶的活性，增加谷蛋白的含量，提高小麦产量和品质，特别是在干旱逆
境条件下表现出更大的增产潜力（J>:@.KL:和 !E:MNL;9:，’(()）。李树品种‘!:1E: O;M:’的
$&2和 %+%都直接参与了水分逆境下对其抗性提高的保护作用（40ME;9;BE;9:等，’(()）。
植物在受到昆虫一定程度的取食后，可促进植物的生长发育，弥补因昆虫取食而造成

的营养和生殖的损失。如果植物生长环境良好，促进作用所增加的生长量可能超过取食

的损失，对植物的生长和生存反而有利，这种现象被称之为植物的超越补偿反应（PA:1E
;9.>K;IP.1M:EB;1 >.MP;1M.M），$&2在该调控系统中承担重要作用（李跃强和盛承发，’(()）。
植物在遭受昆虫取食后可通过降低气孔扩散阻力而提高光合作用，这是因为剩余叶片的

$&2含量增加，有效地促进气孔开放，抑制气孔关闭。加上地上部分遭受损失后，叶对根
源 $&2的相互竞争减少，从而相对增加 $&2的供应。Q1R.AH>.K=E等（’()(）发现潜叶蝇取
食蚕豆叶肉细胞后，可在其叶中形成潜道，潜道附近叶肉细胞具有较强的光合性能，他们

检测到该部位叶中 $&2含量比其它正常叶片组织中高 S7倍。D:>E.1M和 &>0IHA.（’(,<）用
菜豆也得到类似结果。早在 )7年代，即已发现病原体侵蚀植株可在叶片上出现具光合活
性的“绿岛”，这可能与 $&2有关。

! 细胞分裂素在抗逆防衰中的作用机制

在逆境条件下 $&2水平降低，减少 $&2从根到苗的供应，可能引发地上部的基因表
达改变以及 %+%、乙烯、水杨酸，茉莉酸的信号传导，从而导致其它代谢的变化，包括对逆
境适应性的改变（J:>.等，’(<<）。
分子水平的研究表明，$&2可通过对基因表达的调节而影响植物的抗性和衰老。外

源 $&2可诱导南瓜离体叶 O0HBMK;大小亚基的 IOT%含量增加，$&2对小亚基的调节是
转录后水平上的调节，它降低了小亚基的 IOT%降解速率（#:9B.M和 UB:1=0M，’((’）。$&2
还调节核编码的叶绿体蛋白基因的表达，增加光诱导的硝酸还原酶 IOT%和捕光色素结
合蛋白 IOT%的含量（#;V1.M 和 $>;V.AA，’((,），促进低温逆境下 !"# 的从头合成（汤学
军，王康，’((6）。
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!"#$%&’()*#"+’’等（,--.）在胡萝卜细胞培养中观察到，基因组 /0!的修饰与培养基
中生长素和 123的存在有密切关系，生长素促进 /0!重新甲基化并使重复序列 /0!丢
失，而 123则增加去甲基化并增加重复序列 /0!含量。细胞中 123和生长素间平衡的
改变，对控制基因活化和表达、细胞分化、形态发生和发育途径等有明显的影响。

)"+4$*5+等（,--6）、789&+:4和 )"+4*#+（,--;）、2#$"8<等（,--.）用根癌农杆菌 2+质粒将
2(/0!片段导入植物基因组中，发现 2(/0!中编码生长素或 123合成酶的基因被整 合
并表达，可直接影响到寄主细胞中生长素或 123的水平，改变其浓度比，并控制肿瘤的形
态和植物器官发生能力。异戊烯基转移酶（+<$=>:’>:?% ’98:<@>98<>，+=@）是 123合成的关键
酶，他们的工作表明，编码异戊烯基转移酶基因的表达，与细胞对环境胁迫因子、机械损伤

或昆虫咬伤等的反应密切相关。

异戊烯基转移酶基因在胁迫条件下被激活并引起 123的大量合成，可以改变细胞中
123与生长素的平衡。在活体条件下，这种改变不仅可使寄主植物芽和芽型瘤大量繁殖
和生长，而且使植物产生抗性。)"+4$*5+等（,--6）认为 123合成与细胞对环境胁迫的反
应和植物防御机制（如某些与防卫有关基因被激活等）有关。

123在植物多种胁迫中起到从根到冠的信息介质的作用。盐胁迫、水分亏缺、温度逆
境均使 123含量发生变化（A+::<，,--;；)+%B>"8:等，,--C）。蒸腾流中 123浓度的降低，
是植物适应干旱、水涝、营养亏乏，盐渍和低温冷害等逆境的一种反应（D9+>&"8: 等，
,-C-）。123在根中合成，当根际环境紊乱，如水分亏缺时，根中 123合成和运输的量减
少，而叶中 !A!含量增加，叶片感受到信号而气孔关闭。外加 123可使处理植物叶片气
孔关闭发生逆转（/8B+><和 E+8:#F8，,--,）。123抑制葡萄叶盐渍效应可能与其对过氧化
氢酶、抗坏血酸(过氧化物酶及愈创木酚过氧化物酶的刺激作用有关（廖祥儒等，,--G）。
在 123的研究中，其广泛的生理效应包括抗逆境和延缓衰老的作用已不断有报道，

但如下一些问题还值得深入研究。

首先，123与生长素相互协同促进细胞的生长与分裂，种子的发育和萌发，但 123在
诱导愈伤组织根、芽分化，解除顶端优势等方面，又似乎与生长素相拮抗，作用相反；123
与脱落酸相互拮抗，延缓植物衰老，打破种子休眠，促进气孔开放，但 123在传导环境信
号，提高植物抗性等方面又似乎与脱落酸相协调，功能相似。对植物激素相互关系的深刻

了解，为我们揭示植物激素包括 123的生理机制将会有非常重要的意义。
其次，越来越多的研究报告了苯基脲型 123在作物、蔬菜、果树等方面的广泛生理效

应和应用实例，但至今仍未有确切的证据表明植物存在内源的苯基脲型 123。那么，二种
类型 123相互关系如何，仍是值得探讨的问题。
第三，123广泛的生理效应可能与 123的代谢有关，123有两种合成途径，即从头合

成途径和 ’H0!途径（李宗霆和周燮，,--I）。在从头合成途径中，123合成的关键步骤与
合成前体及其调节机理，尚需作相当的工作。’H0!中含有 123成分，且可水解产生具活
性的 123，但对该途径的认识各研究者也不尽相同，这些 123在植物基因表达中有何作
用也不清楚。这都为 123的研究增加了难度。
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