
·综述与专论· 2024, 40(4):1-11

生物技术通报
BIOTECHNOLOGY    BULLETIN

收稿日期 ：2023-11-21
基金项目 ：国家自然科学基金项目（31801702）
作者简介 ：郭慧妍，女，博士研究生，研究方向 ：植物病毒学 ；E-mail: 2022200149@stu.syau.edu.cn
通讯作者 ：夏子豪，男，博士，副教授，研究方向 ：植物病毒学 ；E-mail: zihao8337@syau.edu.cn ； 

吴元华，男，博士，教授，研究方向 ：植物病毒学和生物农药 ；E-mail: wuyh09@syau.edu.cn

泛素化修饰关键酶在植物抗逆反应中的功能研究进展
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摘 要 ：  泛素化修饰是植物蛋白质翻译后修饰的重要组成部分，通过对蛋白质的选择性降解，参与调控植物生长发育和多

种逆境胁迫反应。泛素化修饰反应由 3 种关键酶协同作用完成。泛素分子通过与泛素激活酶的巯基酯键连接从而被激活，被激活

的泛素分子再与泛素结合酶形成复合体，最后在泛素连接酶的作用下完成与靶蛋白的结合。随着蛋白质组学测序技术的不断发展，

人们对泛素化修饰的研究更加普遍和深入。大量被泛素化修饰的蛋白及其修饰位点被鉴定出来，有助于深入了解蛋白质的调控机制，

进一步解析蛋白质的功能。本文介绍了泛素 - 蛋白酶体系统的反应过程，泛素化修饰关键酶的结构、数量及分类，并重点围绕泛

素激活酶、泛素结合酶和泛素连接酶在植物应对非生物及生物胁迫中的功能研究开展论述，同时也对植物泛素化修饰关键酶的功

能研究所面临的问题进行总结，并对泛素化修饰与其他修饰之间的串扰进行了讨论与展望，对于泛素化修饰在植物逆境胁迫领域

的深入研究具有重要意义。
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Research Progress in the Functions of Key Enzymes of Ubiquitination 
Modification in Plant Stress Responses
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Abstract: Ubiquitination is one of post-translational modifications of plant proteins, which is involved in the regulation of plant growth, 

development and various stress responses by selective degradation of proteins. The reaction of ubiquitination modification is carried out by the 

synergistic action of three key enzymes. Ubiquitin molecules are activated by linking to thiol ester bonds of ubiquitin-activating enzymes, and 

the activated ubiquitin molecules form a complex with ubiquitin-conjugating enzymes, and finally bind to the target protein under the action of 

ubiquitin-ligase enzymes. With the development of proteomics sequencing technology, the research on ubiquitination modification has become 

more widespread and deeper. A large number of ubiquitination modified proteins and their modification sites have been identified, which is 

conducive to further understanding the regulatory mechanism of proteins and further analyzing the function of proteins. In this paper, we mainly 

introduced the reaction process of the ubiquitin-proteasome system, the structure, quantity and classification of key enzymes of ubiquitination 

modification, and focused on the functions of ubiquitin-activating enzymes, ubiquitin-binding enzymes and ubiquitin-ligases in plant response to 

abiotic and biotic stresses. Concurrently, we summarized the issues in studying functions of the key enzymes in plant ubiquitination modification, 

and discussed the crosstalk between ubiquitination and other modifications, which is of great significance for further research on ubiquitination 

modification in the field of plant responses to various environmental stresses.
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植物蛋白质翻译后修饰（post-translational mod-
ifications, PTMs），是伴随生物细胞整个生命周期活

动的重要调控机制之一，通过在氨基酸链上添加不

同基团，来改变和丰富蛋白质的结构、功能和亚细

胞定位，从而在调控激素合成、信号转导等途径中

发挥不同作用，以应对植物生长环境中的变化，完

成植物免疫调控机制。在植物中，已经确定了超过

460 种蛋白质翻译后修饰类型，常见的植物蛋白质

翻译后修饰主要包括泛素化（ubiquitination）、磷酸

化（phosphorylation）、乙酰化（acetylation）、类泛素

化（SUMOylation）、糖基化（glycosylation）和 S- 亚

硝基化（S-nitrosylation）等。这些翻译后修饰改变

了蛋白质的功能和活性，决定了蛋白质组的多样性，

从而参与植物生长发育及生物与非生物胁迫反应过

程中的调控。泛素是一种小蛋白，仅有 8 000 Da，

并且具有高度保守的序列，使其在植物和动物中发

挥相似作用［1］。泛素呈紧密的球状，内部富含的氢

键可以提高其稳定性，从而促进泛素循环利用［2］。

泛素化主要是通过泛素与底物蛋白结合，诱导靶标

降解，从而改变蛋白功能，3 种泛素酶在此过程中

发挥重要作用［3］。随着蛋白质组学测序技术不断发

展，对于泛素化在调控植物生长发育和抗逆反应中

的研究越来越透彻。前人已对泛素化修饰调控植物

免疫及响应非生物胁迫中的作用进行了详细全面的

总结［4-6］。本文主要从泛素 /26S 蛋白酶体途径入手，

综述了近年来泛素化修饰关键酶，包括泛素激活酶、

泛素结合酶和泛素连接酶，在植物抗逆反应中的研

究现状，旨在揭示泛素化修饰在植物科学研究领域

的重要贡献。

1 泛素 - 蛋白酶体系统

泛素 - 蛋白酶体系统（ubiquitin-proteasome sys-
tem, UPS）是植物泛素化最主要的途径。Glickman 
等［3］ 发现了泛素系统，并获得了 2004 年诺贝尔

化学奖，至此加速了科学家们对泛素化的研究进

程。泛素蛋白通过泛素激活酶（ubiquitin-activating 
enzymes, E1）、泛素结合酶（ubiquitin-conjugating en-
zymes, E2）和泛素连接酶（ubiquitin-ligase enzymes, 
E3）结合级联，从而完成与靶蛋白的共价结合。首 
先，泛素蛋白 C 端的甘氨酸羧基在 E1 的催化下形

成酰基磷酸酐键，之后与 E1 的巯基酯键连接，从而

被激活。然后，被激活的泛素被转移到 E2 中的半胱

氨酸上，形成复合体。最后，E3 将 E2 与泛素组成

的复合体传递到特异性的底物上，并与底物中的一

个或者多个赖氨酸残基包括 Lys-6、Lys-11、Lys-27、

Lys-29、Lys-33、Lys-48 和 Lys-63 等形成异肽键。被

泛素标记的蛋白最终被 26S 蛋白酶体降解，而泛素

在去泛素化酶的作用下与底物蛋白分离，进入细胞

质循环利用（图 1）［7］。

Ub Ub

ATP AMP

S

C O

Ub

S

C O

E1

E2UBC domain

E2-interacting domain Target-recognizing domain

E3

Target

NH

C

Ub

O

Ub

Ub

Ub

Ub

Target

Ub
Ub

Ub

UbUb

Ub

Protein fragments

图 1 泛素 - 蛋白酶体系统

Fig. 1 Ubiquitin-proteasome system

2 E1 的蛋白结构及其在植物抗逆中的功能

E1 是激活泛素的起始酶，对泛素化的特异性

无决定作用，种类也极少。在拟南芥（Arabidopsis 
thaliana）中仅鉴定到两种 E1 亚型，分别是 AtUBA1

和 AtUBA2［8］。E1 蛋白具有 4 个保守的结构域，分

别是催化半胱氨酸结构域、腺苷化结构域、四螺旋

束结构域和 C 端泛素折叠结构域，蛋白大小在 110-

125 kD 之间。由于其种类较少，因此对其功能的研

究也较少。在植物抗病毒反应中，烟草（Nicotiana 
tabacum）的泛素激活酶 NtUBA1 和 NtUBA2 基因在

受烟草花叶病毒（tobacco mosaic virus, TMV）和番

茄花叶病毒（tomato mosaic virus, ToMV）侵染时表

达量上调［9］。在高温胁迫下，龙须菜（Gracilaria 
lemaneiformis）的耐热品种中 E1 的表达量始终高于

野生型［10］。以上研究证明了 E1 在植物应对生物和

非生物胁迫下的调控作用，暗示了泛素蛋白酶体系

统在植物抗逆中的重要意义。
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3 E2 的蛋白结构及其在植物抗逆中的功能

E2 具有典型的泛素偶联结构域（Ub-conjugating 
domain, UBC），作为将泛素蛋白由 E1 传递到 E3 的

重要中间媒介，在泛素级联系统中充当桥梁作用，

并且决定底物蛋白的泛素化类型。E2 基因家族已

在多种植物中被鉴定，目前在拟南芥基因组中已鉴

定出 37 个 E2 基因，并且发现了几种缺乏催化所

需半胱氨酸残基的蛋白质，被称为泛素结合酶变体

（ubiquitin-enzyme variants, UEVs），与 E2 结合共同促

进泛素链的形成［11］。大量 E2 基因在其他植物中也

被鉴定出来，如在玉米（Zea mays）中共鉴定到了

75 个 E2 基因，在大豆（Glycine max）中共鉴定出

了 71 个 E2 基因（表 1）。

表 1 不同植物中 E2 基因数目

Table 1 Number of E2 genes in different plant species 

Species Number of E2 genes Reference

Dimocarpus longan 40 ［12］

Glycine max 71 ［13］

Maninot esculenta 62 ［14］

Oryza sativa 48 ［15］

Ricinus communis 33 ［16］

Solanum lycopersicum 59 ［17］

Solanum tuberosum 57 ［18］

Sorghum bicolor 53 ［19］

Zea mays 75 ［20］

3.1 E2在植物应对非生物胁迫中的作用

E2 已在多种植物中被报道响应高温、高盐、干

旱等非生物胁迫，其转录水平受各种逆境胁迫诱

导且其表达量影响植株抗逆性。研究表明，拟南

芥（Arabidopsis thaliana）中的 AtUBC7、AtUBC13 和

AtUBC14 基 因 与 酵 母（Saccharomyces cerevisiae） 的

ScUBC7 亲缘关系较近，这 3 个 E2 基因的拟南芥突

变体已被证明响应高盐胁迫、氧化胁迫和脱落酸胁

迫，并且可能在内质网蛋白错误折叠降解过程中发

挥作用［21］。StUBC9 基因的表达量在马铃薯（Solanum 
tuberosum）受干旱、盐胁迫、脱落酸处理中下调，

而马铃薯 StUBC30 基因受干旱、盐、脱落酸和水杨

酸的诱导表达，呈现先上升后下降的趋势［18］。番茄

（Solanum lycopersicum）的 LeUBC1，与酵母 ScUBC1

序列相似度最高，在热胁迫和重金属镉胁迫下，转

录水平显著提高［22］。大豆 GmUBC1 在受干旱、低

温及茉莉酸和脱落酸处理下均下调表达［23］。香蕉

（Musa nana）泛素结合酶基因 MaUCE2 的表达水平

受干旱、高温、低温、盐胁迫而上调表达［24］。以上

研究结果均证明了 E2 参与植物的非生物胁迫反应。

E2 参与植物非生物胁迫响应主要是通过泛素化

影响激素信号转导和脯氨酸合成等途径来完成的。

拟 南 芥 AtUBC32、AtUBC33 和 AtUBC34 与 U-box

型的 AtPUB19 相互作用，共同负调控植物的耐旱

性［25］。AtUBC32 是内质网相关蛋白降解的组成成

分，具有调控未折叠蛋白反应的功能，与植物应对

氧化胁迫相关［26］。AtMYB42 可以与盐过度敏感调节

途径 AtSOS2 的启动子结合并诱导其表达，拟南芥

AtUBC1 和 AtUBC2 通过介导组蛋白单泛素化提高

转录因子 AtMYB42 和丝裂原活化蛋白激酶 AtMPK4
的 甲 基 化 水 平 来 调 控 耐 盐 性［27］。 花 生（Arachis 
hypogaea）泛素结合酶基因 AhUBC2 在拟南芥中过

表达可以促进脯氨酸形成来提高抗旱能力［28］。烟

草 NtUBC1 通过泛素化系统提升对重金属镉的抗

性，并提高抗氧化酶的活性，降低氧化损伤［29］。大

豆 GmUBC2 基因受干旱和盐胁迫上调，在拟南芥

中过表达 GmUBC2 使脯氨酸合成相关基因如 Na+/H+

逆向转运蛋白基因 AtNHX1 和氯离子通道蛋白基因

AtCLCa 等表达量上调，从而提高耐盐性［30］。这些

结果表明，E2 在不同植物响应干旱、氧化、盐、重

金属等胁迫中发挥重要的作用，可以通过提高 E2 的

表达调控植物应对非生物胁迫的能力。

3.2 E2在植物应对生物胁迫中的作用

E2 在植物免疫中的功能研究较少，只有少数

E2 在植物抗病过程中的作用机制被报道。例如，野

生稻（Oryza rufipogon）OgUBC1 基因表达水平受外

源水杨酸和紫外线照射诱导，在拟南芥中异源表达

OgUBC1 可以促进花青素的积累，并诱导病程相关

基因的表达，提高对灰霉病的抗性［31］。OsUBC26
基 因 突 变 会 降 低 水 稻（O. sativa） 对 稻 瘟 病 菌

（Magnaporthe oryzae）的抗性，使 OsWRKY45 表达下

调，影响 OsUBC26 与 E3 OsAPIP6 互作，降低稻瘟

病菌效应蛋白的泛素化水平［32］。丁香假单胞杆菌
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（Pseudomonas syringae）中的三型分泌系统可高效抑

制植物先天免疫反应，而番茄 SlUBC13 与其辅助因

子（S. lycoperiscum Uev, Suv）在番茄受丁香假单胞杆

菌番茄致病变种侵染时与蛋白激酶 SlFen 相互作用，

并通过泛素化途径激活寄主抗性基因表达和细胞程

序性死亡。E2 不仅参与植物对病原物的抗性，也

可被病原物利用对抗寄主植物的免疫反应从而促进

自身的侵染。研究表明，丁香假单胞杆菌番茄致病

变种的效应蛋白 AvrPtoB，可以利用寄主 SlUBC11、

SlUBC28、SlUBC29、SlUBC39 和 SlUBC40 的 泛 素

活性来抑制免疫反应［33-34］。木尔坦棉花曲叶病毒 
（cotton leaf curl Multan virus, CLCuMV） 的 βC1 可 与

寄主番茄的 SlUBC3 相互作用，从而降低泛素化水平，

促进病毒侵染［35］。拟南芥的 AtUBC2 基因与酵母的

ScRad6 基因同源，并可回补酵母 Scrad6 突变体的基

因功能，研究表明，拟南芥 AtUBC2 可与番茄丛矮

病毒（tomato bushy stunt virus, TBSV）编码的 P33 复

制蛋白相互作用，促进 TBSV 复制［36］。以上结果表

明，E2 作为一把“双刃剑”，在植物应对生物胁迫中，

既可参与寄主植物的抗病反应，也可被病原物利用

促进自身的侵染。

4 E3 的蛋白结构及其在植物抗逆中的功能

E3 是泛素级联系统中最后发挥作用的酶，也是

泛素化途径中唯一一类具有特异性识别功能的酶。

E3 可以将 E2 与泛素结合形成的复合体或直接将激

活的泛素转移到其特异性选择的靶蛋白上，从而完

成目标蛋白的泛素标记，使其最终被 26S 蛋白酶体

降解，完成整个泛素化进程。与 E1 和 E2 相比，E3

的数量在植物中是最多的，可以达到上千种，且蛋

白结构有所不同。植物中的 E3 根据现有的研究主要

分为 4 个类型的亚家族，包括 HECT（homologous to 
E6-associated carboxy-terminus）型、U-box 型、RING

（really interesting new gene） 型 和 CRL（cullin-RING 
ligase） 型 结 构 域 亚 家 族。 其 中 CRL 型 为 多 亚 基

E3，包括 4 种多亚基复合体 ：SCF（SKP1-Cullin1-
F-box）、BTB（Bric-a-brac-Tram track-Broad）、DDB

（DNA damage-binding domain-containing）和 APC（an-
aphase-promoting complex）［37-38］。根据特定的结构域

不同，不同类型的 E3 在传递泛素过程中的作用方式

也有所不同（表 2）。正是由于 E3 的种类丰富且数

量繁多，提高了底物蛋白选择的多样性，从而决定

了泛素化调控的广泛性。2022 年，植物中的首个 E3

文库在水稻中构建，为鉴定泛素化蛋白所对应的 E3

奠定基础［39］。

表 2 植物中 E3 的分类

Table 2 Classification of E3 in plants

E3 的类型

E3 type

结构特征

Structural feature

与底物的结合方式

Binding mode

HECT 单亚基（具有 HECT 结

构域）

先与被 E2 激活的泛素结合形

成 E3- 泛素硫酯中间体，最后

再将泛素转移到靶标蛋白上

RING 单亚基（具有 RING 结构

域，在结构域核心具有

与锌离子结合的保守半

胱氨酸和组氨酸残基）

不与泛素结合，直接将泛素从

E2- 泛素复合体转移到底物上

U-box 单亚基（具有 U-box 结构

域）

不与泛素结合，直接将泛素从

E2- 泛素复合体转移到底物上

CRL 多亚基（由 Cullin 蛋白、

RING-box 蛋白和底物募

集蛋白组成）

RING-box 蛋白与 E2- 泛素复

合体识别结合，Cullin 蛋白发

挥支架作用

4.1 E3在植物应对非生物胁迫中的作用

4.1.1 E3 在植物应对干旱胁迫中的作用 干旱在

所有非生物胁迫中对植物生长发育影响最大，不仅

导致植物的营养生长受阻，还会破坏光合作用和细

胞功能。在近年来的研究中，大量的植物 E3 被证

明参与干旱胁迫响应（表 3）。脱落酸是一种重要的

植物激素，通过调节抗逆相关基因表达和气孔开关

来调控植物的抗旱性，对于植物的适应和生存具有

重要意义。E3 常通过直接靶向或间接靶向脱落酸

信号通路的重要调控因子在植物抗旱响应中发挥作

用。 小 麦（Triticum aestivum） 的 RING 型 E3 基 因

TaSDIR1 是干旱响应的正调控因子，通过与转录因

子 TaWRKY29 的互作，促进 TaWRKY29 与脱落酸

不敏感蛋白 TaABI5 启动子结合，正调控脱落酸信

号通路［56］。水稻 RING 型 E3 OsRF1 与脱落酸信号

转导的负调控因子 2C 型蛋白磷酸酶 OsPP2C 互作，

促进 OsPP2C 的泛素化降解，增强水稻耐旱性和耐

盐 性［49］。 辣 椒（Capsicum annuum） 的 RING 型 E3 
CaAIRE1 与 2C 型蛋白磷酸酶 CaAITP1 相互作用并
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使其泛素化，抑制其磷酸酶活性，正调控植物耐旱

性［44］。干旱会引起植物渗透胁迫，离子通道蛋白

通过调节细胞内外的离子浓度差维持植物正常生理

状态。E3 可直接与离子通道蛋白互作，调节植物耐

旱性。水稻 RING 型 E3 OsRINGzf1 靶向水通道蛋白

OsPIP2，促进其降解，正调控水稻耐旱性［50］。水

稻 U-box 型 E3 OsPUB41 被 E2 结 合 酶 OsUBC25 激

活，并与氯离子通道蛋白 OsCLC6 互作，是水稻响

应干旱胁迫的负调控因子［51］。此外，还有一些研

究发现 E3 基因的表达与活性氧水平相关。小麦的

RING 型 E3 基因 TaSADR1 在拟南芥中过表达，下

调了抗氧化酶的活性，负调控干旱胁迫反应［57］。过

表达大豆 U-box 型 E3 GmPUB21 基因的本生烟（N. 
benthamiana）植株对脱落酸信号更加敏感，活性氧

积累升高，负调控耐旱性［46］。这些结果表明，E3

可通过调控脱落酸、离子通道蛋白、氧化还原反应

表 3 E3 在植物抗非生物胁迫中的功能

Table 3 Functions of E3 in plant resistance to abiotic stresses

物种 Species E3 连接酶 E3 ligase 类型 Type 靶标 Target 功能 Function 参考文献 Reference

Arabidopsis thaliana AtATL31、AtATL6 RING 未知 负调控耐盐性 ［40］

AtPUB25、AtPUB26 U-box AtICE1 负调控耐寒性 ［41］

AtSDR SCF 未知 负调控耐旱性，正调控耐盐性 ［42］

AtAIRP5 RING AtGELP22、AtGELP23 正调控耐旱性 ［43］

Capsicum annuum CaAIRE1 RING CaAITP1 正调控耐旱性 ［44］

Cucumis sativus CsCHYR1 RING CsATAF1 正调控耐旱性 ［45］

Glycine max GmPUB21 U-box 未知 负调控耐旱性 ［46］

Ipomoea batatas IbATL38 RING 未知 正调控耐盐性 ［47］

Malus pumila MdPUB23 U-box MdICE1 负调控耐寒性 ［48］

Oryza sativa OsRF1 RING OsPP2C 正调控耐旱性和耐盐性 ［49］

OsRINGzf1 RING OsPIP2 正调控耐旱性 ［50］

OsPUB41 U-box OsCLC6 负调控耐旱性 ［51］

OsSIRP4 RING OsPEX11 负调控耐盐性 ［52］

OsATL38 RING OsGF14d 负调控耐寒性 ［53］

Populus euphratica PalPUB79 U-box PalWRKY77 正调控耐旱性 ［54］

Solanum nigrum StATL2 RING StCBF1、StCBF2 负调控耐寒性 ［55］

Triticum aestivum TaSDIR1 RING TaWRKY29 正调控耐旱性 ［56］

TaSADR1 RING 未知 负调控耐旱性 ［57］

TaPUB2、TaPUB3 U-box 未知 正调控耐旱性 ［58］

TaPUB4 U-box 未知 正调控耐旱性 ［59］

Vitis vinifera VyRCHC114 RING 未知 正调控耐旱性 ［60］

等途径参与植物的抗旱反应。

4.1.2 E3 在植物应对盐胁迫中的作用 很多信号

被报道参与植物对盐胁迫的响应，包括钙离子信号

通路，脱落酸信号通路等［61］。这些信号通路串扰，

形成复杂的调控网络，提高植物对盐胁迫的耐性

（ 表 3）。 甘 薯（Ipomoea batatas）RING 型 E3 基 因

IbATL38 在拟南芥中过表达增强其耐盐性，以脱落

酸信号依赖的方式上调胁迫响应基因表达，并降低

活性氧的积累［47］。拟南芥 RING 型 E3 基因 AtATL31

和 AtATL6 负调控植物耐盐性，但与脱落酸信号通

路无关［40］。水稻 RING 型 E3 基因 OsSIRP4 在盐胁

迫下高度表达，过表达 OsSIRP4 的转基因水稻活性

氧清除相关酶活性降低，脯氨酸和可溶性糖的积累

量显著降低，钾离子 / 钠离子稳态相关基因的表达

降低，并且 OsSIRP4 可以与过氧化物酶体生物发生

因子 OsPEX11 互作，负调控盐胁迫反应［52］。因此，

E3 以脱落酸信号依赖或非依赖的方式，调节抗盐胁

迫相关基因表达，在耐盐胁迫反应中发挥重要作用。
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4.1.3 E3 在植物应对低温胁迫中的作用 低温影响

植物对水分和营养物质的吸收，影响光合作用，造

成植物冻伤［62］。拟南芥 U-box 型 E3 基因 AtPUB25
和 AtPUB26 影响冷诱导基因 AtICE1 的表达，负调

控植物的耐寒性［41］。龙葵（Solanum nigrum）RING

型 E3 StATL2 通过与 C- 端重复结合因子 StCBF1 和

StCBF4 互作，在低温胁迫中发挥负调控作用［55］。

苹 果（Malus pumila）U-box 型 E3 MdPUB23 通 过 与

冷胁迫反应正调节因子 MdICE1 互作，从而负调控

冷胁迫耐受性［48］。以上研究表明，E3 主要通过降

解冷胁迫响应因子来调节植物耐寒性。

综上所述，E3 通过不同的调控方式在植物响应

干旱、盐、冷害等非生物胁迫中发挥重要作用。因

此研究 E3 的具体作用机制有助于理解植物适应不同

环境胁迫的能力，对提高农作物产量具有重要意义。

4.2 E3在植物应对生物胁迫中的作用

4.2.1 E3 直接与病原微生物致病蛋白互作 植物生

长发育过程中会面临多种病原微生物的侵染，因此

植物进化出一套复杂的免疫系统以应对生物胁迫。

泛素化可以降解蛋白质，改变蛋白质的功能，而病

原物也可以操控 26S 蛋白酶体系统，从而有利于病

害的发展。E3 作为泛素化修饰的关键酶之一，在植

物抗病过程中发挥重要作用。研究表明，植物中的

E3 可以通过与病原物致病关键蛋白相互作用，促进

其泛素化而被降解，从而抑制病害侵染（表 4）。如

中国番茄黄化曲叶病毒（tomato yellow leaf curl China 
virus, TYLCCNV）的 β 卫星编码的 βC1 蛋白是其致

病 决 定 因 子， 可 与 烟 草 RING 型 E3 NtRFP1 相 互

作用而被泛素化，从而减轻烟草发病［67］。本氏烟

的 RING 型 E3 NbubE3R1 与 竹 花 叶 病 毒（bamboo 
mosaic virus, BaMV）的复制酶相互作用，从而抑制

BaMV 复制［69］。此外，病原物编码的致病蛋白也可

与 E3 互作调控寄主泛素化，进而促进自身侵染（表

4）。小麦叶枯病菌（Zymoseptoria tritici）分泌的一

种与定殖密切相关的小蛋白可与小麦 U-box 型 E3 
TaE3UBQ 相互作用，抑制小麦的泛素系统和免疫反

应，从而促进病害发展［78］。水稻黑条矮缩病毒（rice 
black-streaked dwarf virus, RBSDV）编码的 P7-2 蛋白

是潜在的 F-box 蛋白，可以与包括玉米、水稻、甘

蔗（Saccharum officinarum）多种植物在内的 SCF 型

泛素连接酶亚基 SKP1 相互作用，参与调控泛素蛋

表 4 E3 在植物抗生物胁迫中的功能

Table 4 Functions of E3 in plant resistance to biotic stresses 

物种 Species E3 连接酶 E3 ligase 类型 Type 靶标 Target 功能 Function 参考文献 Reference

Arabidopsis thaliana AtMUSE16 RING AtRPS2 正调控免疫反应 ［63］

AtPUB4 U-box AtCERK1 正调控活性氧产生 ［64］

AtKEG RING AtMKK4、AtMKK5 正调控免疫反应 ［65］

Glycine max GmSAUL1 U-box 未知 负调控抗大豆花叶病毒 ［66］

Nicotiana tabacum NtRFP1 RING βC1 正调控抗中国番茄黄曲叶病毒侵染 ［67］

NtRNF217 RING 未知 正调控过氧化氢酶和过氧化物酶活性 ［68］

Nicotiana benthamiana NbubE3R1 RING αa 正调控抗竹花叶病毒侵染 ［69］

NbSKP1 SCF βC1 负调控抗木尔坦棉花曲叶病毒侵染 ［70］

NbSKP1 SCF P22 负调控抗番茄褪绿病毒侵染 ［71］

Oryza sativa OsMEL RING OsSHMT1 正调控广谱抗病性 ［72］

OsAPIP10 RING OsVOZ1、OsVOZ2 正调控广谱抗病性 ［73］

OsSKP1 SCF P7-2 负调控抗黑条矮缩病毒侵染 ［74］

OsPUB73 U-box OsVQ25 正调控抗稻瘟病和白叶枯病 ［75］

OsPIE3 U-box OsPID2 负调控抗稻瘟病 ［76］

OsAPIP6 RING OsCATC 负调控免疫反应 ［77］

Triticum aestivum TaE3UBQ U-box ZtSSP2 负调控抗小麦叶枯病菌侵染 ［78］

Zea mays ZmMIEL1 RING ZmMYB83 负调控过敏性坏死反应 ［79］
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白酶体途径，促进其侵染［74］。

4.2.2 E3 调控寄主植物抗病基因表达 E3 还可直

接作用于植物抗病相关基因，调节植物防御反应（表

4）。水稻中微管相关的 C4HC3 型 E3 OsMEL 可与丝

氨酸羟甲基转移酶 OsSHMT1 互作，并介导其通过

26S 蛋白酶体途径降解，导致活性氧的爆发并诱导

防御相关基因表达，有利于水稻的广谱抗性［72］。水

稻维管植物单锌指蛋白 OsVOZ1 和 OsVOZ2 均与水

稻抗病蛋白 Piz-t 互作，削弱 Piz-t 的转录水平，而

RING 型 E3 OsAPIP10 与 OsVOZ1 和 OsVOZ2 均互作，

并通过 26S 蛋白酶体途径促进其降解，从而正调控

水稻的抗病性［73］。拟南芥 RING 型 E3 AtMUSE16 可

以与 NB-LRRR 蛋白 AtRPS2 发生互作并将其泛素化，

从而调节植物免疫反应的准确激活［63］。

4.2.3 E3 调控寄主植物 MAPK 信号通路 促分裂

原活化蛋白激酶（MAPK）信号通路与植物免疫密

切相关，是高度保守的细胞信号转导途径。拟南

芥 Raf 类蛋白激酶 AtEDR1 通过调控丝裂原活化蛋

白激酶 AtMKK4 和 AtMKK5 的表达负调控植物免疫，

而 AtMKK4 和 AtMKK5 的 蛋 白 水 平 受 RING 型 E3 
AtKEG 调控，同时 AtEDR1 负调控 AtKEG 的磷酸化，

抑制 AtKEG 的积累［65］。研究发现，在大豆中沉默

U-box 型 E3 基因 GmSAUL1 可增强对大豆花叶病毒

（soybean mosaic virus, SMV）和丁香假单胞杆菌的抗

性并激活下游 GmMPK6 基因的表达［66］。以上结果

表明，E3 可以通过调控 MAPK 信号通路影响植物的

抗病反应（表 4）。

4.2.4 E3 调控寄主植物活性氧平衡 植物中适量的

活性氧可抑制病原菌积累并作为信号分子快速激活

防御反应，而活性氧的过量积累会导致植物的氧化

损伤甚至死亡，E3 可通过影响活性氧平衡调控植物

的抗病性（表 4）。水稻 E3 OsAPIP6 通过与过氧化

氢酶 OsCATC 互作，促进 OsCATC 的降解，并减弱

其活性氧清除效率［77］。NtRNF217 是烟草的 RING

型 E3，过表达 NtRNF217 的烟草中过氧化氢酶和超

氧化物歧化酶的活性显著上调，增强烟草对青枯病

菌（Ralstonia solanacearum）的抗性［68］。

综上所述，E3 可以通过降解病原物致病因子，

与抗病相关基因互作，调控植物 MAPK 信号通路、

活性氧平衡等多种方式参与植物的抗病反应，也可

被病原物利用抑制抗病基因促进侵染。因此，E3 在

植物抗生物胁迫中发挥重要作用。

5 问题与展望

泛素蛋白参与真核生物的多种生物学过程，随

着蛋白质组学技术的发展，泛素化在植物抗逆过程

中的作用已被广泛认知。在植物抗非生物胁迫过程

中，泛素化通过影响脱落酸水平及胁迫响应基因的

表达等发挥正向或负向的调控功能。在植物 - 病原

物互作中泛素化途径同样发挥“双刃剑”的作用 ：

在受病原物侵染的过程中，植物可以通过泛素化靶

向病原物，使其蛋白发生降解，也可以通过激活抗

病信号途径，增强自身免疫 ；而病原物也可利用泛

素化途径抑制寄主植物的抗病反应，从而促进自身

的侵染。通过泛素化蛋白质组学可以研究泛素化蛋

白和作用位点，为从蛋白水平上阐明植物生长发育

调控和响应胁迫反应的机制提供了新方法。但目前

仍存在着很多问题需要进一步探究。

（1）在植物抗非生物胁迫方面，由于植物生长

发育过程中常受到高温、干旱、严寒等不良环境条

件的胁迫，通过泛素化修饰调控某些功能蛋白表达

可使植物快速适应环境。目前已发现 E1、E2 和 E3

均响应非生物胁迫，其中 E3 在植物中的数量最为庞

大，但仅有少数 E3 的功能被鉴定。并且，目前的研

究主要是围绕泛素化修饰关键酶调控某一基因的表

达开展的，而这些酶本身是否直接发挥抗逆作用尚

不清楚。此外，这些酶的具体作用机制仅在拟南芥、

水稻等模式植物中的研究较为明确，在其他作物中

的研究较少。

（2）在植物抗生物胁迫方面，E3 泛素连接酶是

主要的研究热点。E3 泛素连接酶种类丰富多样，但

目前的研究主要集中在 RING 型、U-box 型和 CRL

型的 E3 上，对 HECT 型 E3 泛素连接酶的研究较少，

其是否参与植物抗病尚不清楚。虽然已有研究证明

E3 泛素连接酶可以与病原物致病关键蛋白互作使其

泛素化降解，但具体的识别位点和泛素化发生的时

期仍需进一步研究。植物激素受免疫信号诱导，当

植物被病原物侵染时，脱落酸、乙烯等激素表达水

平发生变化，但目前的研究主要集中在脱落酸上，

而其他激素受泛素化调控的机制研究较少。
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（3）由于蛋白的泛素化是在 3 种酶的级联作用

下完成的，目前在植物中对单个 E3 的功能研究较多。

而在哺乳动物中的很多研究除了证明 E3 靶向的寄主

因子外，也鉴定到了很多与 E3 共同发挥作用的 E2

伴侣。而在植物中，E3 与其 E2 伴侣的协同作用在

调节植物生长发育及应对非生物胁迫方面有所报道，

因此找到 E3 的 E2 伴侣探究他们的结合方式和作用

机制将是未来研究的热点之一。

（4）泛素 - 蛋白酶体和溶酶体 - 自噬是真核生

物中保守的蛋白质降解途径，这两种途径可以相互

作用，相互调节。一些泛素化的蛋白最终通过自噬

途径被降解，蛋白酶体也可以通过自噬途径降解。

近年来的研究也发现一些与 ATG8 相互作用的蛋白

包含高度保守的泛素互作基序。自噬途径与蛋白酶

体途径在植物中交互调控机制十分复杂，需要进一

步探究。

（5）随着蛋白质组学和分子生物学技术的深入

发展，大量发挥泛素化修饰关键酶作用的基因以及

被泛素化修饰的靶蛋白被鉴定出来，为进一步明确

泛素化修饰关键酶的功能提供了新思路。植物体内

稳态是多种 PTMs 协同调控的结果，多种 PTMs 串扰

进一步增加了蛋白功能的多样性。PTMs 串扰在动物

中早已展开研究，如泛素化与磷酸化、乙酰化、糖

基化之间的相互作用，而在植物领域仍属于起步阶

段，所以未来还应从泛素化与其他翻译后修饰的相

互协作网络等方面继续深入开展研究，从而明确不

同逆境条件下起关键作用的 PTMs，为作物分子育种

提供理论依据。
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