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植物 D 型细胞周期蛋白

陈德西马炳田李仕贵*

(网川农业大学水稻研究所，成都 611130)

摘要 D 型细胞周期蛋白(cyclinD ， CycD)调控着细胞周期 G/S 的转换，基本过程为 CycD

在外界环境剌激下积累，并与周期蛋白依赖激酶(cyclin-dependent kinase , CDK)形成有活性的激

峰，促进成视网膜细胞瘤蛋白 (retinob1astoma ， Rb)磷酸化，使E2F 因子释放，由此促使G/S 转换，

这一调控系统在高等具核生物中具有很高的保守性。 CycD与其他细胞周期蛋白表达有所不同，其

受到生长因子的强烈诱导，去掉生长因子后，表达水平迅速下降，导致细胞被抑制在 G1 期。大量

研究表明 ， CycD是细胞周期中一个关键的"感受因子"， CycD基因的表达是细胞周期进程中的限

速因子，影响着植物的生长发育。现对植物 CycD 的特征以及在细胞周期中的功能进行综述，并

探讨了其在植物生长发育中的作用。

关键词 植物 D 型周期蛋白 ; GJS 转换:细胞周期:植物分化与发育

1983 年 Evans 等川以海胆和蛙卵为材料，首先

发现海胆卵受精后，在其卵裂过程中有一种蛋白周

期性的消长，在细胞问期内增加，细胞分裂后被一

种特殊的蛋白酶水解，在下一周期中又重复这一现

象。他们将这一蛋白质命名为细胞周期蛋白(cyc1in) 。

随后， Lohka 等[2] 首次从非洲爪瞻(Xenopus)成熟卵

中分离出成熟促进因子(maturation promoting factor , 

MPE) ，并证明其一组分为细胞周期蛋白，是调控细

胞分裂的核心因子。此后，细胞周期蛋白在其他生

物如青蛤(clams)、海星(starfish)、果蝇(Drosophila)

和酵母(yeast)等生物中均被发现并证实。到目前为

止，在哺乳动物和酵母细胞中己发现数种周期蛋

白，仅脊椎动物至少有 9 种不同的类型。植物中的

细胞周期蛋白也呈现多样性，至少存在 5 种细胞周

期蛋白(A 、 B 、 C 、 D 、 H) 。在所有真核生物中，

细胞周期蛋白是一个大家族的蛋白质，作为 CDK 的

调节亚基在细胞分裂中起重要的作用。因此根据它

们在细胞周期中的不同阶段所发挥的作用，又将其

归纳为 G1 细胞周期蛋白、 S 细胞周期蛋白及 G2 细胞

周期蛋白 [3] 0 植物 CycD 属于 G1 细胞周期蛋白，作

为关键调控点 G 1 的因子而倍受关注。本文就植物
CycD 的研究情况作介绍，以便能进一步地了解植

物细胞周期调控机制。

1 CycD 的类型及结构特征
植物细胞周期蛋白的研究经历了漫长的过程。

近年由于一些基因的特异试剂和一些能进行大规模

分析的技术出现，再加上先进的分子生物学方法的

应用，植物的细胞周期蛋白研究发展迅速。 1995 年

Soni 等问利用植物 cDNA 与酵母菌株 G1 细胞周期蛋

白功能互补的方法，首先从拟南芥(Arabidopsis) 、

首宿(Medicago sativa)中将 CycD cDNA 分离出来。

通过用 CycD 的 cDNA探针筛选cDNA文库，先后在

红黎(Chenopodium rubrum)、豌豆(Pisum sativum) 、

烟草(Nicotiana tabacum)、金鱼草(Antirrhinum

majus)及西红柿(Lycopersicon esculentum)中得到

CycD 的 cDNA。根据氨基酸序列相似性，它们可

明显的分为 3 个组 CycD1 、 CycD2 ， CycD3 。在

拟南芥中，还有几个基因不属于以上 3 组中的任何

一组，被列为单独的 CycD 类[5]。到目前，己有 20

多个 CycD 基因分离出来。当大量基因从一个组中

被鉴定出来时，它们的尾数编号只表明从一个物种

分离出的先后顺序，比如来自烟草的 CycD3:1 并不

同于来自金鱼草中的 CycD3:1 。面对这种情况，

Meij町等[6]认为 CycD3 至少存在 3 个亚群，并定为

CycD3a 、 CycD3b 、 CycD3c。这种划分表明了它

们的序列关系。尽管它们可能有不同的功能或功能

重叠，但同一组中来自不同物种的成员比来自其他
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表 1 几种常见植物的周期蛋白及类别[5-7J

类型 名称 米源

CycDl CycDl:l 拟南芥、向日葵、金钱草

CycD2 CycD2: 1 烟草、生I 黎、拟南芥

CycD4:1 拟南芥

CycD3 CycD3a CycD3: 1 ~1'自萃

CycD3:3 tJ lj 生工柿

CycD3:4 烟草

CycD3b CycD3: 1 四红柿

CycD3:2 烟草、金鱼ï'fl

CycD3c CycD3 自宿、豌\1.

CycD3:1 芮宿、拟南芥

CycD3:2 拟南芥、向日葵、金鱼草、烟草

CycD3:3 烟草

CycD4 CycD4:2 拟商芥

其他 CycD5 

CycD6 拟南芥

CycD7 

组的同…物种成员具有更大的保守性(表 1 )。在

CycDl 组内金fil. 申 CycDl:l 与拟南芥的氨基酸相似

性达 499毛， {旦和 CycD3 组内金鱼草 CycD3: 1 手LI

CycD3:2 相似性分别只有 29% 和 239毛。不同组有所

差异，即使同一亚组内也存在对外源信号不同的调

控。例如I CycD3a(Antma CycD3: 1)仅在器官增殖时

表达 ， CycD3b(Antma CycD3:2)可能在所有的分裂细

胞中表达。同属 CycD3c ， 拟南芥 CycD3:1 受细胞

分裂素诱导表达，而盲宿 CycD3 不为其所诱导表

达。以上不难看出，植物 CycD 具有高度的复杂性。

在结构方面，植物 CycD 与动物的细胞周期蛋

白具有很低的相似性。 但却具有一些关键特征。在

近 N 端含有一个 LxCxE(Leu-X-Cys-X-Glu ， X 代表

任何氨基酸)模体(motif)相似的短序列，是植物或动

物的成视网膜细胞瘤蛋白(retinoblastoma， Rb)及相关

蛋白的结合位点[8 1 ( 图 1) 。通过对这个模体点突变，

Rb 与细胞周期蛋白结合力下降甚至不结合。在体外

也证明 CycD2:1 和 CycD2:3 与 Rb 的结合也依赖完整

的 LxCxE 模体[9] 。 但在拟南芥中分离的 CycD4:2 和

CycD6:1 N 末端去IJ不包含有 LxCxE 模体， CycD5:1 

包含←」个变化的模体(LxCxE)，这种结构的生化功能还

不清楚[7]。另外，烟草 CycD3:4 则为 LxCxD 序列，

除拟南芥 CycD2:2 外，其他 D 型周期蛋白相对于

LxCxE序列上的←l 或 2上至少含有一酸性残基[5.10] 0 

NH，斗

LXTXE Cy叩 box

V//1 眨淤变阴 由=:J-('()OH
图 1 CycD 的结构示意图[51

-综述

植物CycD还包含有 105 个氨基酸残基的保守区域即

细胞周期蛋白盒(cyclin 盒)，据推测是负责与依赖于

细胞周期蛋白的激酶(cyclin-dependent kinase, CDK) 

结合的区域[11] 。在所有的真核牛.物中具有向度保守

性。 CycD 这个区域相比有丝分裂剧期蛋白具有很

低的相似性，但其中 9 个氨基酸残基是不变的，且

其中 5 个残某对催化行为十分重雯。

哺乳动物的 D 型周期蛋白和其他动物或酵母的

G1 细胞周期蛋白能快速地被降解，具有短的生命周

期，这主要是依赖于它们的 PEST 序列，这个区域

富含这4种氨基酸。迄今植物中所有分离的 CycD 在

C 末端都包含有 PEST 区域，负责它们的不稳定性。

David 等[12]在烟草中发现 CycD2: 1 不具有思著的

PEST 序列，且 LxCxE 模体中缺少 L 氨基酸残基。

这种特征仅限于在烟草中的 CycD2:1 ，在 CycD2 中

不具有普遍性。因此他们认为这是第-个报道的缺

少显著 PEST 序列的 CycD。然而， PEST fr.列决定

植物 CycD 的半哀期远没有经过实验验证。

2 CycD 与细胞周期调控
2.1 CycD 与 G/S 转换

高等生物中有几个关键转换点的调控。二是 G1
晚期控制点，在芽殖酵母中称为起始点(start) ，在

哺乳动物细胞中这一特定的时期称为限制点

(restriction point , R 点)，在植物中或许代表 G 1 的

主要控制点:二是 G2 期控制点。 植物中存在 G/S

和 G2，爪f 转换点早在 1966 年由 Van't Hof发现[13]0 G I 

期是功能性的阶段，细胞对胞外信号发生应答，决

远是通过 S 期、 G2 期进入增殖周期，还是迫出细

胞周期进入静止期 Go ' 或是停止细胞周期进入分化

期。通过该点后，细胞分裂、 DNA 修复等基本上

是-个自主调节过程。这一转化事件主要由 CDK所

推动。即内源性调控主要是通过细胞周期蛋白-依

赖于细胞周期蛋白的激酶-细胞周期抑制蛋白(CKI)

进行的网络调控完成的[14] 。

在植物中，阐明 G/S 转换点的机制对理解植物

生长和发育十分关键。近几年，植物进入 S 期的机

制研究取得重大进展。一种假设认为 G/S 转换是细

胞周期蛋白与CDK形成的复合物控制Rb磷酸、化。最

近鉴定出植物同源 Rb 及相关蛋白、 E2F 和 CycD ，

表明植物中 G/S 转换点的机制与哺乳动物相似[15 1 0

G/S 转换机制在哺乳动物和植物中也 l分保守[ 16] 。

在哺乳动物中， CycD 对细胞外生长信号 1-分敏感。
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陈德西呼:植物 D 型细胞周期蛋白

当细胞受到生长因子(血清等)的刺激，信号通过小

分子量 G 蛋白 R a s 、促分裂国活化蛋白激酶

(mitogen-activated protein kinase. MAPK)、磷酸肌

醇 3 撤酶(phosphotidyionstol 3 kinase. PI3町等信号

转导. CycD 开始合成，并作为"感受器"与 CDK4

或 CDK6 相结合，同时在 CDK活化激酶(CDK-acti

vation kinase. CAK)介导下. CDK4/CDK6 的 16 1/

167 位酷氨酸残基发生磷酸化，共同激活其激酶活

性，使 Rb 磷酸化，使己结合并抑制的转录因子 E2F

游离出来。游离的 E2F 进入核内，与多种具育特殊

序列的基因基因启动子区域相结合，如 C-myc 、 C

myb、细胞周期蛋白 E、气;氢叶酸还原酶等的编码

基因，促进这些基因的表达，而这些基因产物促进

DNA 解链及复制相关物质，如胸腺口密院核昔酸激

酶、 DNA 聚合酶、 p34cdc2 和 B-myb 的合成，从

而推动细胞通过细胞周期 G[ 关卡点。与此同时. G[ 
晚期细胞周期蛋白 E 的积累并形成的复合物加速了

Rb 的磷酸化，使得细胞不可逆地通过 G/S 转换点。

当细胞越过G[ 关卡点以后，在S 早期CycD开始降解，

这时，细胞对促细胞剂的剌激为非依赖性的[[7 J 。

处在 G[ 阶段的植物细胞，环境信号如激素和营

养因子等导致 CycD 增加，并与 CDK-a 催化亚基结

合形成复合物(图 2) 。目前. CDK-CycD 复合物的

调控机制知之甚少。一些结果表明. CDK 抑制蛋

白 ICK 可能抑制 CDK-CycD 的装配和活性[[8] 。当

然. CDK 的活性也需要 CDK激活激酶 CAK去磷酸

化 CDK 的一个特殊的丝氨酸残基。 CDK 单体及

CDK-CycD 复合体的晶体结构表明. CDK 以单体形

式在在时，其催化中心被掩盖在内部，因而没有活

性，而细胞周期蛋白的结合导致了 CDK 结构的变

化，催化中心暴露出来，形成了有活性的 CDK[[91 。

具有活性的 CDK-CycD 复合物在 G[ 晚期磷酸化 Rb/

工ycD2 、

激索/营养l丛 f乙→CycD3→CZc9-CDK-a

生长亲一_CDK-a/ I• CAK 

乒FDP CycD可J

E2F相关棋时 JGì击性 tLt u t' 

-飞、1
[S期M基因表达

G. G .lS转换 s 

图 2 植物 CycD 在 G/S 转换中的分子机制[4，16.22，23J
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E2F 复合物，灭活 Rb 活性，激活 E2F. 促进细胞

进入 S 期。

与动物明显不同的是植物 CycD 底物特殊性。

人类的 CDK-CycD激酶仅磷酸化 Rb 0 N akagami 等[[5J

发现烟草的 CycD3:3 相关激酶不但磷酸化Rb相关蛋

白 (NtRbI) .而且还磷酸化组蛋白 Hl，尽管 NtRbI

激酶的活性仅在 G[ 中期和 S 早期间能检测到。突变

体分析表明烟草 CycD3:3 的 Thr191 磷酸化对提个激

酶活性及核优先远位十分重要。在 G/S 转换过程

中，动物需要细胞周期蛋白 E 的参与. {日植物中却

缺少典型的细胞周期蛋白 E。口J能是一些细胞周期

蛋白 A 或细胞周期蛋白 E 执行了这一功能 • Jl 日

些 CycD 缺少相应的 Rb 结合模体，表明 些细胞周

期蛋白可能在进化中获得了新功能。

值得一提的是，在烟草 BY-2 的细胞中.C芦02:1

和 CycD3:2 的转录物在有丝分裂期积累，这种表达

方式在 CycD 中是反常的。据推测，造成这种情况

的原因有几种: --_.是这种细胞周期蛋白对进入和通

过有丝分裂是必需的:二是仅在 BY之中存在:三

是由于长期的 BY-2 细胞系而造成的人工表达。

Meszaros 等[20]报道了在百宿细胞培养中能观察到

CycD3:1 在 G2-M 有→个转录高峰，在酵母双杂交中

能和有丝分裂激酶 cdc2MsF 相互作用。在拟南芥

中. CycD4:1 和 CDKB2:1 也在 GiM 期形成 A个有

活性的激酶复合物控制着特殊组织的发育[2[J。这就

说明了 CycD 是有丝分裂所必需。

2.2 CycD 的降解

进入 S 期的一定阶段. CycD 开始降解。手r动

物细胞中，参与细胞周期运行和调控的蛋白质降解

是以泛肤途径进行。与 M 期周期蛋白降解有所不

同. G[ 周期蛋白降解需要 CDK1殷酶活性的参与以

及特殊的一些因子。在这 4途径中，需要一种称为

SCF(SK凹-cullin-F-box-protein complex)的复合物。

SCF 识别在 PEST 位点磷酸化的蛋白质，主要是

T286 位点的磷酸化，且 T286 在各种生物中十分保

守。 SCF 除正确识别待降解的蛋白质外，同时还负

责蛋白质与泛素相连，即待阵解的蛋白质会被标记

上一有 76 个氨基酸残基的小分子量多肤(泛素).然

后被 26S 蛋白酶复合体识别并予降解[叫。 Planchais

等125J用放线菌酣处理拟南芥 CycD3: 1. 其半衰期只

有 7 min 左右，它的降解途径同样依赖于蛋白体。

因此上述动物 CycD 降解机制可能也适用与植物，

但仍需进 4步证明。
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3 夕|、源信号对CycD的影晌

CycD 作为连接外界环境剌激与细胞周期的桥

梁，其既受内部信号的调控，同时也受到外源信号

如生长素、细胞分裂素、赤霉素、脱落酸及糖等

因子的调控。生长素能使网路中的 CDK 抑制物降

解，在金鱼草中却剌激 CycD1 的表达，轻微抑制

CycD3:2 的表达[26J 0 脱落酸则能诱导 CDK 抑制物

CK1的表达，能减少 CycD3a 和 CycD3b mRNA在金

鱼草中的表达水平:赤霉素促进 G) 细胞周期蛋白的

过渡，在水稻中能诱导 CDK和细胞周期蛋白的差异

表达。 ZT 、 NAA 、 GA3 和 BR 对 CycD2 表达无影

响，却都能诱导 CycD3 的表达，其中影响最大的

是细胞分裂素。细胞分裂素在拟南芥中的 G/S 转换

期通过对 CycD3 的转录水平进行调控，其可快速诱

导 CycD3 的表达，而 CycD3 的过度表达能够代替

诱导拟南芥叶片愈伤所需的细胞分裂素[27J 。具有高

水平的内源细胞分裂素的拟南芥突变体则显示出比

野生株的 CycD3 mRNA 高 2%-3%。相反，生长抑

制激素 ABA 和 JA 则在下调 CycD3 mRNA 水平，强

烈抑制其表达。

另 4个影响 CycD 的重要因子是可利用糖。早

期实验表明，在糖饥饿的拟南芥细胞中加入糖后能

诱导。cD2 和 CycD4 的mRNA 的表达[4J。深入的研

究发现糖调控 G) 期的拟南芥 CycD2和 CycD3差异性

表达[坷。细胞糖饥饿培养后加入糖 ， CycD2 的mRNA

能在 30 min 内快速积累，但 CycD3mRNA 大约 4h

后(约在 G) 晚期)才开始积累。一旦糖源耗尽或生长

在无碳源的培养基上 ， CycD3 的转录水平及其相关

酶活性就快速减少，蛋白质水平在 1 h 内能降低

90%。对糖和激素的进→步研究发现 ， CycD2 持续

表达需要糖但独立于激素 ， CycD3 表达既需要糖又

需激素。加入磷酸盐抑制剂。cD2 mRNA 受到的抑

制影响小于 CycD3 ， 表明不同的蛋白质磷酸化途径

参与了它们的诱导。总之， CycD2 在转录水平及蛋

白质水平被调控，而 CycD3 基本上是转录调控。

4 CycD与植物生长和发育
植物生长发自受控手根和茎分生组织。分生组

织中包含大量具有分裂活性的细胞，那么改变细胞

周期的调控就有可能影响下游的发育。而在植物

中， G) 控制点作为决定细胞进}→步增殖或分化执行

的一个中心(图 3)。参与 G) 这-途径的细胞惊|子在

调控细胞的尺寸、数量以及器官的形成方面具有重

·综述.

.. Pol 静 !而期)

细胞分裂和增殖俨飞 /芝，，-----细胞WJf化死亡
\且中一寸 G, 、4

新的细胞司期~ .... 飞土分化旦旦脱分化

图 3 植物 G1 细胞的去向)23)

要的作用 [29J 。

4.1 CycD 的时空表达

虽然大多数 CycD 不明显受细胞周期依赖性的

mRNA 的调控，但其表达存在时空表达模式。在模

式植物拟南芥发育过程中检测 CycD 的表达情况，发

现不同的 CycD 在不同的发育阶段表达丰度不同[8J 。

在不同的组织部位表达水平也不同。 Soni 等 [4J检测

到 CycDl: 1 的表达水平在根、茎和花中十分相似，

CycD2:1 能在叶和茎中表达。 CycD3:1 在根中的表

达水平比在叶片和l花中更高，且它们在分化组织中

的丰度少于在分生组织。 CycD4才在通气组织、可

育胚珠和后期根原基均可表达[IOJ。相比 ， CycD3:2 

表达的雪间模式不同于上述几种 CycD ， 其在发育

的茎尖和花原基中高表达，在叶片和根中低表达，

在分化的器官中其转录水平降到本底水平[)1 J 0 草本

和花发育过程中 ， CycD3α 表达受限于器官原基，

CycD3b 表达则能在所有的分裂细胞中发生。由此

说明了不同的 CycD 的时空表达不一致，即使同→

CycD ， 在不同的发育时期表达也不相同， {g CycD 

与增殖组织相关，而排除在分化组织外。

4.2 CycD 的生物学功能

在植物生长发育过程中， CycD 具有双重角色，

既充当生长因子的"感受器"，又作为细胞生长的

"驱动器"。前己叙述， CycD 能感受外界环境中的

激素及营养因子，并诱导表达，促进细胞进入新的

细胞周期。 CycD 能促进细胞生长的能力由一系列

事实得到证实。 Cockcroft 等[川在烟草中过量表达

CycD2，发现植株的形态和分生组织形状及细胞大

小都很正常，花的大小及株高也和对照相似，但从

幼苗到成熟的各个时期，转基因植株生长速率和地

上部分生物量积累加速，根的生长也明显受到促

进，开花提前 9-14 天。他们认为 CycD2 促进植物

生长是因为 CycD2 可特别地加速 G) 期(G 1 期从 2.7 h 

缩短到 1.6 h)以及 CycD2 激酶行为可能具有剌激分

生组织中细胞的生长。奇怪的是，在酵母和动物中

增加 Gj 细胞周期蛋白就直接影响 G) 的长度，但通

常会导致细胞大小的减少，或暂时增加其他细胞周

期长短。在表达有 CycD2 的转基因炯草中却未发现
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陈德西等:植物 D 型细胞周期蛋白

上述情况，表明细胞生长和细胞分裂调控间的新关

系可能存在于植物细胞分生组织中。如果说 CycD2

遵循植物模式控制方式促进细胞分裂，那么 CycD3

就象一个肿瘤基因的行为，独立于发育模式控制，

直接驱动细胞分裂[3 1 1 0 Riou-Khamlichi 等[271将置于

35S 启动子下的 CycD3 基因转入拟南芥，研究发现

在缺乏外源细胞分裂素的情况下，转化外植体仍能

维持细胞分裂，愈伤的生长旺盛，植株表现出叶片

数目增加且卷曲，开花延迟，衰老减缓，有非器

官分生组织的形成等现象。同样 ， CycD3才在拟南

芥中过度表达，导致发育方面惊人的变化，例如叶

片结构改变，没有形成一个明显的海绵和栅栏叶肉

层，花柄的出现比野生型大约晚 10 天，且相对较

短，花更少[321。其原因是 CycD3:1 加速了细胞通过

GI'减少了 G 1 期细胞的数量，从而增加分裂细胞

的数量，扩大增殖细胞群体。相反 ， T-DNA 插入

CycD3辽突变，却没有观察到明显的表型变化，其

中可能是其他功能相似的 CycD 弥补了这一突变[口川11川l口]

综上所述， CycD 与植物的发育息息相关。其通

过促进细胞生长和增殖，影响生物学产量。同时

CycD 为发育调控与细胞增殖空间调控提供了连接[261 0

5 展望

从植物第一个细胞周期限制点的认识到现在己

经有很长时间了，细胞周期调控仍是植物细胞生物

学和发育生物学研究的前沿和热点。日前，对于哺

乳动物和酵母细胞周期调控的研究已经较为详细，

但植物细胞周期的研究起步较晚，研究相对滞后，

植物的细胞周期调控机制不是十分的清楚。植物

G/S 转换机制较为复杂，但己有很多证据表明其机

制和哺乳动物相似，拥有 CycD/Rb/E2F 途径。①

植物拥有 CycDIRbÆ2F 途径中所有的关键成员。②

分离出 CycD 显示出具有结合 Rb相关蛋白及 cdc2磷

酸化相关蛋白质的能力 [161。③分离的 E2Fs 在 C 端

具有保守的 Rb 结合区，在小麦、烟草及拟南芥中

能与植物 pRBR 蛋白互作[划。虽然科学家分离了这

一时期的大量基因，并进行了相关的研究，但主要

是对单个基因或蛋白质及单一调控通路的研究，并

未阐明分子调控网络。因此，我们认为今后的工作

应主要集中在以下几个方面:利用己有的基因工

具，探索先进的技术，继续发现和分离各个基因:

应用各种方法获得相关突变体，研究各基因的功

能:揭示各调控元件的独立作用及在整个网络中的
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作用，弄清它们的精确机制:调查细胞周期调控如

何在植物独特的背景中完成，进一步明确生长和发

育的关系。

CycD 的研究近儿年取得了较大的进展，并越

来越受到重视。但有待解决的问题也是多方面。其

一，大量的 CycD 基因已经分离，但并未做详细的

研究。它如何对环境信号作出反应，在 CycD-Rb

途径中的正负调控机制以及对植物的生长发育的影

响。其二，在动物中 CycD 的诱导是一种延迟早期

反应，因为 CycD 应答增殖信号发生在 G1 中期，而

在 G1 早期一些立早基因(immediately early gnens) 己

参与应答，并在转录或转录后水平诱导 CycD 的表

达[M1，在植物中是否也存在这种情况。其三， CycD/ 

CDK复合物磷酸化 Rb 的过程中，动物 CycD/CDK

只能使 Rb 呈低磷酸化状态与 E2F 结合，进一步的

磷酸化似乎不能由 CycD-CDK4/6 复合物催化，而

由细胞周期蛋白 E/CDK2 催化完成。但植物缺少典

型的细胞周期蛋白 E，是否由 CycD-CDKa直接一步

到位磷酸化。其四，在实际应用中，如何将 CycD

基因应用于现代分子生物育种，改良作物的产量。

随着细胞学、分子生物学等技术的发展，人类将揭

开植物 CycD 之谜和细胞周期的神秘面纱。
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Plant D-type Cyclins 

De-Xi Chen, Bing-Tian Ma, Shi-Gui Li* 
(Rice Research Institute, Sichlωn Agricultural Universi凯 Chengdu 611130, China) 

Abstract D-type cyc1in (cyclinD, CycD) regulates the G.tS transition. Under the stimulation of the 

exogenous signals , CycD accumulates and binds to cyclin dependent kinase (CDK) to form active complexes, 

which phosphorylate 出e retinoblastoma (Rb) protein. Rb phosphorylation results in releasing the transcription fac

tor E2F and thereby drives the G.tS transition. The control pathway is conserved in all higher eukaryotes. CycDs are 

different from other cyclins, because their expression is not tightly cell-cycle-regulated, but rather is activated by 

grow由 factors and decline rapidly when the mitogenic signal is removed, therefore the cell is arrested in G,. Many 

analyses showed that CycDs 缸'e crucial growth factor sensor, the expression ofthese genes affects plant development. 

Here we reviewed the characteristics and roles in cell cycle of plant CycDs, and discussed their functions in plant 

development. 
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