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植物E3泛素连接酶的分类与功能
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摘要      蛋白质泛素化作为一种重要的翻译后修饰, 通过介导特定蛋白质的降解, 广泛地参与

到植物生长发育、胁迫响应、信号转导等一系列生命活动过程中, 在植物的生命周期中具有重要

意义。E3泛素连接酶能够特异性地识别靶蛋白, 在泛素化途径中起决定性作用。因此, 研究植物

E3泛素连接酶的功能及其作用机理具有重要的意义。该文介绍了目前E3泛素连接酶分类与功能

方面的研究进展, 为深入探讨E3泛素连接酶在植物生命活动过程中的调控机制提供借鉴。
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Abstract       Protein ubiquitination mediates the degradation of specific proteins as an important posttransla-
tion modification, which is widely involved in a series of life processes, such as plant growth and development, stress 
response, signal transduction, etc. E3 ubiquitin ligase can specifically recognize target proteins and play a decisive 
role in the ubiquitin pathway. Therefore, it is of great significance to study the function and mechanism of plant E3 
ubiquitin ligase. In this paper, the progress in the classification and function of E3 ubiquitin ligase are reviewed in 
order to provide references for further exploring the regulation mechanism of E3 ubiquitin ligase in plants. 
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泛素化系统是在细胞内发生的一种蛋白质降

解体系。作为一种重要的翻译后修饰作用(post-
translational modification, PTM), 蛋白质泛素化通过

介导特定蛋白质的降解, 广泛地参与到植物生长发

育、胁迫响应、信号转导等一系列生命活动过程中, 
在植物的生命周期中具有重要意义[1-3]。E3泛素连

接酶是泛素化系统中识别靶蛋白质的关键酶, 在泛

素化过程中发挥巨大作用。近年来, 随着基因组学、

转录组学和蛋白组学的不断进步, 人们对蛋白质泛

素化认识日益丰富。对泛素化体系进行深入探究有

助于更好地了解植物生命机理。

1   泛素及泛素化
泛素化修饰是一种重要的蛋白质翻译后修饰, 

在真核生物的生命过程中通过调节非正常折叠蛋白

或短寿命蛋白的稳定性、改变蛋白的亚细胞定位、

组装和活性进而影响其功能的发挥, 在真核生物的

生长发育和响应生物及非生物胁迫等方面发挥重要
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功能[4]。泛素蛋白是含有76个氨基酸的多肽。在脊

椎动物和高等植物中, 泛素氨基酸序列绝对保守。

动物、植物和微生物如真菌之间泛素的差异仅存在

于2~3个残基[5]。这种高度保守性说明, 不同物种间

的泛素在功能上可以实现互换, 如在酿酒酵母中, 用
拟南芥(Arabidopsis thaliana)泛素蛋白代替酵母泛素

蛋白, 并未出现与酵母泛素表达菌株明显不同的结

果[6]。

蛋白质的泛素化是一个包括3种酶的复杂反应

过程, 这3种酶是E1泛素激活酶、E2泛素结合酶和

E3泛素连接酶。E1泛素激活酶水解ATP, 通过激活

泛素, 在E1泛素激活酶和泛素间形成硫酯键, 活化的

泛素通过交酯作用被转移到E2泛素结合酶上, 之后

E3泛素连接酶将结合E2泛素结合酶的泛素特异地

连接到底物蛋白上, 在26S蛋白酶体上靶蛋白最终被

水解为较小的肽段[7]。 E3泛素连接酶能够特异性地

识别靶蛋白, 在泛素途径中起决定性作用。与泛素

连接的蛋白又被称为泛素连接酶。

2   E3泛素连接酶及其类型
E3泛素连接酶能够识别底物蛋白, 促进泛素向

底物蛋白转移, 是泛素化反应的关键酶。E3泛素连接

酶数量庞大, 种类繁多且功能最为复杂, 是当今研究

的热点。拟南芥中有多于1 400个基因编码E3泛素连

接酶, 水稻中E3泛素连接酶基因也有1 300多个[7-8]。

根据其所包含的结构域及与底物的结合方式, 
E3泛素连接酶被分为HECT(homologous to e6-associ-
ated protein carboxyl terminus)、U-box、RING(really 
interesting new gene)以及CRLs(cullin-RING ligases)4
类[8]。其中, HECT、RING和U-box型E3泛素连接酶

为单亚基E3泛素连接酶。而CRLs型E3泛素连接酶

则为多亚基E3泛素连接酶。

HECT型E3泛素连接酶含有约350个氨基酸组

成的保守结构域HECT。HECT型E3泛素连接酶通

过结构域内的半胱氨酸(Cys)残基先与泛素形成硫

酯中间体, 再将泛素与靶蛋白连接。HECT型E3泛
素连接酶的数量在不同的物种之间差异很大。在拟

南芥中鉴定了7个HECT型E3泛素连接酶[9-10]。

U-box结构域包含大约70个氨基酸, 与RING指

结构域类似, 但它缺乏经典的锌螯合Cys和组氨酸

(His)残基。植物中有较多的U-box型E3泛素连接酶。

其中拟南芥有64个成员, 在水稻中有77个成员[11-13], 

说明这类蛋白在植物中发挥更多的作用。

RING结构域是一个由40~60个氨基酸组成富

含Cys的区域, 由含有8个空间保守的Cys和His残基

充当金属配体, 以螯合2个锌离子来实现泛素向靶蛋

白的转移。因RING型E3泛素连接酶数量众多, 且
其在植物发育过程和应激反应中功能特异, 目前关

于RING型E3泛素连接酶的研究已逐渐成为热点。

RING结构域和U-box结构域在结构上相似, RING和

U-box型E3泛素连接酶直接将活化的泛素从E2泛素

结合酶上转移到靶蛋白, 其本身并不与泛素发生作

用[1,14]。

CRLs型E3泛素连接酶具有高度多态性, 由cul-
lin骨架蛋白、E2结合蛋白RBX1(RING Box 1)和结

合cullin的底物识别亚基构成[15-16]。拟南芥中已鉴

定的5种经典的cullin蛋白(CUL1、CUL2、CUL3a、
CUL3b和CUL4)属于E3泛素连接酶复合物的组分[17]。

根据结合到底物蛋白上泛素的数量, E3泛素连

接酶分为以下几种类型: 有的底物蛋白只能被单泛

素化, 被称为单泛素化修饰; 有的底物蛋白存在多个

赖氨酸残基, 在一定条件下会被多位点单泛素化, 被
称为多泛素化修饰; 还有一些蛋白在单个赖氨酸位

点会形成多聚泛素链, 根据连接泛素链的赖氨酸位

点的不同多聚泛素链可分为单一、混合以及树枝状

的结构, 被称为多聚泛素化修饰等[17-18]。

3   植物E3泛素连接酶的生物学功能
利用翻译后修饰调节蛋白质活性使得植物能

够快速且特异性地对各种刺激作出反应, 而不需要

经过耗能反应从头合成蛋白质。泛素化降解特定的

蛋白, 调控从生长发育到对胁迫刺激应答等一系列

植物生理活动[18-20]。泛素/26S蛋白酶体作为一个重

要的调控系统, 参与细胞的重要生命活动过程, 如细

胞生长与凋亡、信号转导、周期调控、生物与非生

物胁迫。

3.1   植物E3泛素连接酶与胁迫响应

在植物生命过程中不可避免地要面临各种不

利于生存的条件。与其他生理活动一样, 植物通过

蛋白质来实现胁迫响应, 细胞中蛋白的种类和含量

直接影响植物抗逆能力, 因此, 蛋白质泛素化在植物

胁迫中显得尤为重要[21]。

3.1.1   生物胁迫      E3泛素连接酶已被证实在植物

免疫的多个阶段发挥关键作用[22]。泛素化一般通过
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两种方式来来调控植物免疫反应: 分别是由病原分

子激发的和相关的效应蛋白激发的免疫反应[23-24]。

同时, E3泛素连接酶也通过结合囊泡运输成分或转

录因子等核蛋白来调节病原体感知信号[25]。

植物U-box型E3泛素连接酶(plant U-box E3 ubi-
quitin ligases, PUBs)在植物免疫反应中的作用已经

得到了广泛报道。在苹果(Malus domestica)中, Md-
PUB29能够激活植物对真菌病原物的响应。过表达

MdPUB29能提高苹果植株对真菌病原物的抗性, 在
苹果愈伤组织中沉默MdPUB29基因, 组织对真菌病

原物的抗性降低。在拟南芥中过表达MdPUB29, 拟
南芥表现出对真菌病原物的抗性[26]。此外研究者

发现, 植物对真菌病原物的防御与水杨酸(salicylic 
acid, SA)的含量有关, MdPUB29能够通过调节水杨

酸途径, 提高植物对病院微生物的防御[26]。在棉花

中抑制GhPUB17的活性, 可以提高棉花对黄萎病菌

的抗性。注射黄萎病菌或用外源的茉莉酸(jasmonic 
acid, JA)或水杨酸处理能显著上调GhPUB17在棉

花根中的表达水平, 敲除GhPUB17后棉花植株的根

部对黄萎病的抗性增强, 而过表达GhPUB17的植株

更容易感染病菌。进一步通过酵母双杂交实验发

现, GhPUB17能与抗真菌蛋白GhCyP3互作, GhCyP3
通过抑制GhPUB17的连接酶活性, 削弱棉花植株对

黄萎病的抗性。这些结果表明, GhPUB17是棉花对

黄萎病抗性的负调控因子[27]。马铃薯(Solanum tu-
berosum) StPUB17和烟草(Nicotiana benthamiana) Nb-
PUB17是晚疫病的正向调节因子。马铃薯StPUB17
干涉植株和烟草病毒诱导基因沉默(virus-induced 
gene silencing, VIGS) NbPUB17植株表现出晚疫病加

剧的表型[28-29]。拟南芥Exo70B2是一种胞囊复合体的

亚基, 影响植物对多种病原体的免疫应答。Exo70B2
作为U-box型E3泛素连接酶PUB22、PUB23和PUB24
共同的靶标, 负向调节植物的天然免疫(plant innate 
immunity, PTI)系统。

拟南芥BOS1(BOTRYTIS SUSCEPTIBLE 1)是
一种与胁迫和病原体反应有关的R2R3 MYB转录因

子, BOI(Botrytis Susceptible 1 interactor)是核定位

的RING型E3泛素连接酶, 与细胞中的BOS1相互作

用[30]。BOI能够将泛素蛋白转移到BOS1上并水解

BOS1。BOI1表达的减少导致植物的对病原菌侵害

的忍耐性降低。通过BOI RNAi获得的具有较低的

BOI转录物水平的植株对灰葡萄孢菌(Botrytis cine-

rea)更敏感[31]。在华东葡萄(Vitis pseudoreticulata)
中, VpUR9基因的表达受白粉病和水杨酸的诱导, 转
化VpUR9的转基因植株白粉病抗性受到抑制。与用

白粉病菌或水杨酸处理的野生型植株相比, VpUR9 
转基因植株中一些抗性相关基因(如NPR1、PR1、
PR10和PAL)的表达下调。这些结果表明, VpUR9负
调控华东葡萄对白粉病的抗性[32]。

3.1.2   非生物胁迫      植物经常暴露于干旱、极端

温度和盐度变化等各种非生物胁迫中。为了在这种

不利环境下生存, 植物在进化上发展了自己的抗性

机制。几十年来, 研究者利用各种生化和遗传学手

段来探究植物特定的应激反应途径, 研究表明, 泛素

蛋白酶体系统与非生物胁迫反应途径密切相关。

HOS1(high expression of osmotically responsive 
gene 1)是一个RING型E3泛素连接酶。ICE1是调控

低温诱导基因CBF3表达的转录因子, 泛素化分析发

现, HOS1介导ICE1的泛素化。在–8 °C和–10 °C低温

处理下, HOS1过表达幼苗的抗低温能力明显低于野

生型。这些结果表明, HOS1负调控植物低温响应[33]。

水稻RING型E3泛素连接酶OsHCI1的表达受温度的

影响。在拟南芥中过表达OsHCI1, 植株耐热性增强。

研究发现, 在高温下, OsHCI1沿着细胞骨架从高尔

基体囊泡移动到细胞核, 通过单泛素化诱导底物核

蛋白向细胞质转运, 该研究强调了E3泛素连接酶的

核质分配在植物应激调节中的重要性[34]。

DREB2A(dehydration-responsive element-binding 
protein 2A)是干旱响应基因的正向调节因子。RING
型E3泛素连接酶DRIP1和DRIP2与细胞核中的DRE-
B2A发生互作并利用泛素化途径调控植物体内DRE-
B2A蛋白的含量。当遭受干旱胁迫时, 与野生型相比, 
拟南芥drip1drip2双突变体植株在相同干旱条件下

存活率更高[35]。在适合的生存条件下, 植物体内有

序进行DRIP1/DRIP2介导的DREB2A泛素化降解过

程。然而, 干旱胁迫下, DREB2A蛋白的降解遭到阻

碍, 致使DREB2A大量积累, 从而激活干旱响应基因

表达, 提高了植物的抗旱性。DREB2A调节的干旱

响应基因的表达受DRIP1的负调节。相比之下, 干旱

诱导基因的表达在drip1-1和drip2-1的T-DNA插入突

变体中略微增加。值得注意的是, 在缺水胁迫下, 干
旱响应基因的表达在drip1drip2双突变体中显著增

强, 暗示着DRIP1和DRIP2通过靶向降解DREB2A来

实现对干旱胁迫的负调控[36]。RGLG1(RING domain 
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ligase 1)和RGLG2, 作为RING型E3泛素连接酶, 与
参与干旱和盐胁迫的AP2/ERF转录因子ERF53发生

作用。当RGLG1和RGLG2功能丧失时, 植物耐旱性

明显提升。体外泛素化实验揭示, RGLG1和RGLG2
可以与ERF53发生作用并且实现泛素化。在拟南芥

rglg1rglg2双突变体内, ERF53大量积累, 植物对干

旱的忍耐力进一步提高[37]。水稻OsDIS1是一个含

RING保守结构域的E3泛素连接酶, 其参与水稻的

干旱胁迫调节。在干旱条件下OsDIS1的表达上调。

OsDIS1可能通过调节OsNek6蛋白翻译后修饰而在

植物应激反应中发挥负面作用[38-39]。此外水稻E3泛
素连接酶基因OsSIRP2在盐胁迫下能被高度诱导, 
过表达OsSIRP2能提高植物对盐和渗透胁迫的忍耐

性[40]。

XERICO编码一个相对较小的RING型E3泛素

连接酶, 其转录水平受盐含量和渗透胁迫诱导。在

种子萌发和幼苗早期生长期间, 过量表达XERICO
的转基因拟南芥植株显示出对盐含量和渗透胁迫以

及ABA(abscisic acid)的敏感性。在干旱胁迫下, XE-
RICO提高了AtNCED3的表达[41]。

在拟南芥中一个核定位的E3泛素连接酶基因

AtATRF1(Al tolerance RING finger 1), 通过与一个和

DNA修复和铝响应的相关基因AtATR互作并泛素化

AtATR转录调控因子来调节拟南芥对铝的耐力。过

表达AtATRF1基因能增强拟南芥对铝的抗性[42]。

RUAN等[43]通过酵母双杂交筛选到2个E3泛素

连接酶SDEL1和SDEL2, 它们调节与磷胁迫相关的

蛋白SPX4的降解。SDEL1和SDEL2定位于细胞核

和细胞质中, 具有E3泛素连接酶活性, 通过泛素化

SPX4来调节其稳定性。进一步的研究发现, 水稻

中1个中心调控因子PHR2在磷胁迫条件下通过与

SPX4互作能与SDELs竞争, 这保护了SPX4免受泛素

化和降解。与SDEL1和SDEL2的生化功能相一致, 
即使在磷充足的条件下, 过表达SDEL1或SDEL2, 会
导致磷的过量积累和磷的饥饿信号的诱导。反之, 
其功能缺失突变体表现出磷积累的下降和磷饥饿信

号的减弱。该研究揭示, SDEL1和SDEL2促进SPX4
的降解, 进而调节PHR2的活性并调控磷的动态平衡

以及对外界磷的可利用性的响应信号。水稻E3泛
素连接酶OsSPL11受低氮胁迫的调控。低氮胁迫强

烈诱导了OsSPL11在该基因过表达植株根部的表达, 
相比野生型水稻植株, spl11突变体的根密度在低氮

条件下降低。研究者还发现, OsSPL11调控低氮胁

迫诱导的叶片衰老。与野生型水稻相比, 低氮胁迫

下的spl11突变体植株出现早期衰老。低氮胁迫下在

spl11突变体植株中一些典型衰老相关基因表达显著

上调, 病斑表型受到抑制, 同时防御和细胞死亡相关

的基因表达降低。这些结果表明, OsSPL11是水稻

对低氮胁迫的正调控因子[44]

3.1.3   植物E3泛素连接酶与植物激素      植物利

用激素来感知内源和外源信号。已有大量证据表

明, 蛋白质泛素化与生长素(auxin)、脱落酸(abscisic 
acid)、茉莉酸、水杨酸、乙烯(ethylene)等植物激素

的产生、感知、信号转导和输出存在直接联系。

泛素化修饰通过调节蛋白稳定性和活性及其

所参与的内膜运输途径对ABA信号进行调控, 实现

对脱落酸的合成和信号转导过程的关键因子的调

控, 进而影响植物对ABA的响应, 参与植物生长发育

过程及对干旱、盐和冷胁迫等不良环境的应答[4]。

ABA作为植物主要的激素之一, 在控制非生物

胁迫下的细胞生理反应如渗透调节、高盐和寒冷

以及胚胎发育、植物的种子和芽休眠、发芽、子

叶绿化、营养生长和开花等发育过程中发挥重要

作用[41-45]。揭示ABA信号机制的最大难点在于ABA
受体的确定。最近, 关于ABA受体和ABA信号传导

蛋白的泛素化已经被广泛报道, 这暗示着泛素化在

ABA信号传导机制中的重要性。RING型E3泛素连

接酶RSL1(single-subunit ring-type E3 ubiquitin ligase 
1)在质膜上与PYR/PYL/RCAR家族的PYL1和PYL4
互作。RSL1在体外泛素化PYR1和PYL4, RSL1的
表达可以影响到ABA的灵敏性, 并可以推动体内的

PYR1和PYL4受体发生降解, 这些结果为PYR1和
PYL4是RSL1的泛素化底提供了证据。AIP2(ABI3-
interacting protein 2)是一个具有RING结构域的E3
泛素连接酶, 它可以体外泛素化ABA信号通路中的

下游基因ABI3[46-47]。CUL4-DDB1骨架的E3泛素连

接酶利用DWA1和DWA2作为底物识别亚基, 在细

胞核中充当ABI5含量的负调节物。dwa1、dwa2和
cul4拟南芥突变体对ABA、盐以及干旱的敏感性

提高, 并且在ABA处理后盐以及干旱胁迫和ABA
响应基因表达上调[48]。另外, CULBPM E3泛素连接

酶通过降解ABA诱导转录因子ATHB6来减少拟南

芥对胁迫环境的敏感性[49]。拟南芥E3泛素连接酶

SINA(seven in absentia)与一种作为正调控因子的核
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蛋白CDKG1(cyclin dependent kinase G1)互作, 调节

植物对ABA和渗透胁迫的响应[50]。

茉莉酸及其前体和衍生物被统称为茉莉酮酯

(jasmonates, JAs), 广泛分布于植物的幼嫩组织以及

有性生殖器官[51-52]。JAs诱导特定代谢来调节创伤

反应。JAs通过调节植物对温度、干旱和盐等非生

物胁迫的响应, 进一步提高植物适应性, 从而改善植

物在不利条件下的生长和发育。泛素化作为蛋白降

解的主要路径参与JA的合成、信号转导等过程。

JAZ(jasmonate ZIM-domain)蛋白是MYC2活性

的抑制因子。JAZ蛋白对JA信号通路起负调控作

用, JA感知会引发植物中特定代谢物的产生。在蒺

藜苜蓿中, JA诱导三萜皂苷的产生, E3泛素连接酶

MtMKB1(MAKIBISHI1)调节JA引起藜苜蓿三萜皂

苷产生的过程[53]。RGLG3和RGLG4这两个拟南芥

E3泛素连接酶作为JA反应的正调节因子存在功能冗

余现象。另外, RGLG3和RGLG4还涉及在调节真菌

病原体串珠镰刀菌(Fusarium moniliforme)感染引起

的免疫反应SA和JA的交叉调节[54]。然而, RGLG3和
RGLG4在这些过程中具体的分子机制以及RGLG3
和RGLG4的泛素化靶标仍有待进一步挖掘。拟南芥

PUB10属于U-box型E3泛素连接酶, 以26S蛋白酶体

的方式降解MYC2。PUB10及PUB11均可结合MYC3
和MYC4, 但目前尚未对这些MYC2相关转录因子的

泛素化进行更为深入的研究。虽然在PUB10功能缺

失植株中MYC2的积累有所增加, 但MYC2仍然是一

种不稳定的蛋白质, 推测可能存在其他的E3泛素连

接酶来共同控制植物中MYC2的蛋白水平[55]。

E3泛素连接酶也参与了水杨酸、生长素和乙

烯、油菜素内脂等激素响应过程[56]。U-box结构域

家族E3泛素连接酶PUB13通过SA途径来调控植物

的开花时间[57]。当生长素存在时, SCFTIR1/AFB复合体

降解转录抑制因子AUX或IAA家族蛋白[58]。拟南芥

E3泛素连接酶基因HOS1在胚轴延长过程中负调控

生长素的合成。在光照条件下, HOS1缺失突变体 
为长胚轴, 而在黑暗条件下为短胚轴, 这与生长素过

量生成突变体表型一致。在HOS1突变体中, 生长素

合成基因如YUCS、CYP7932被上调, 而内源生长素

水平增加。总之, HOS1在拟南芥胚轴延长过程中

调控生长素的合成可能与光和生长素信号有关[59]。

XBAT32通过泛素化乙烯生物合成酶ACS4和ACS7
来参与乙烯的产生进而影响侧根的生长[60-61]。

3.2   植物E3泛素连接酶与花粉发育

花粉发育是植物有性生殖的重要一环, 与种子

的质量、雄性不育、自交不亲和等农产品性状息息

相关。在花粉发育、授粉和受精过程中, 花粉壁不

仅为雄配子提供保护, 而且还在花粉和柱头交流中

起作用[62]。花粉壁结构的破坏往往会造成花粉缺陷, 
导致部分或完全的雄性不育[63-65]。植物花粉壁的正

常发育是有性生殖的先决条件, 解析花粉壁如何正

常有效发育具有重大的指导意义。花粉壁由花粉外

壁和内壁组成, 花粉内壁的正常形成对维持花粉粒

形态、花粉萌发和花粉管伸长有积极作用。泛素介

导的降解作用参与植物花粉发育。拟南芥HUB1和
HUB2蛋白在H2Bub1单泛素化途径中具有E3泛素连

接酶功能, 其同源基因OsHUB1和OsHUB2参与水稻

花药后期发育, 在水稻的雄性生殖发育中发挥着重

要作用。oshub突变体减数分裂后的花药表现出绒毡

层发育异常、花粉败育的性状[66]。花药开裂是雄蕊

发育的必要过程。在这个过程中, 花药子房释放成熟

的花粉粒进行授粉。磷脂酶A1蛋白DAD1(deficient 
in anther dehiscence 1)催化JA生物合成的起始步骤即

从叶绿体膜中释放α-亚麻酸, 而ad1突变体的花药无

法正常开裂且花粉没有活力, 并出现畸形, 最终导致

雄性不育[66-67]。然而, 施用外源JA可以恢复花粉育

性。当植物中E3泛素连接酶DAF(defective in anther 
dehiscence-activating factor)的表达被抑制时, 植物也

会产生与dad1突变体相同的表型[67]。AtPUB4是一个

U-box型E3泛素连接酶。T-DNA插入获得的突变体

Atpub4莲座丛变小, 叶子变狭窄, 花和花瓣变短, 花粉

粒彼此黏附与不完全退化的绒毡层细胞的残余物相

连, 花粉粒不能正常地从开裂的花药散出, 花粉外壁

畸形, 植物育性受损[68-69]。这些研究表明, E3泛素连

接酶与植物生殖发育密切相关。

我们课题组在对白菜雄性不育相关基因

msLTP进行功能分析时发现, RING型E3泛素连接酶

(Bra015092)可以与msLTP基因的启动子区结合调控

msLTP的表达, 进而在花粉发育过程中行使功能, 目
前该E3泛素连接酶基因(Bra015092)在花粉发育过

程中的确切功能分析正在进行中(未发表)。这将为

研究E3泛素连接酶在生殖发育中的功能提供新的依

据, 为全面解析蛋白质泛素化途经提供借鉴。

3.3   其他功能

E3泛素连接酶对底物的修饰分为单泛素化和
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多聚泛素化修饰, 由E3与底物的相对比例决定。多

聚泛素化修饰的靶蛋白一般被26S的蛋白酶体所降

解, 从而对细胞周期调控、胞吞作用、DNA修复、

信号转导、蛋白质的质量控制、细胞凋亡、亚细

胞定位等过程具有重要的作用[68-69]。最近的研究

发现, 拟南芥中泛素连接酶拮抗调控UV-B信号的

应答。黄烯课题组[70]在前期研究UVR8亚细胞定位

与活性调控机制的基础上, 为进一步阐释植物如何

平衡UV-B信号的“油门”与“刹车”, 从探究拟南芥对

HY5的负调控机制入手, 鉴定出两个新的泛素连接

酶复合体CUL4-DDB1底物受体, 即同源蛋白RUP1
和RUP2。它们是HY5的互作因子, 与CUL4-DDB1

在UV-B下组装成泛素连接酶复合体, 通过26S蛋白

酶体途径介导HY5蛋白进行降解, 从而实现对光形

态建成的抑制。大豆E3泛素连接酶基因GmAIRP1
能够通过激活抗氧化酶活性、提高渗透调节物质的

积累来增强植物抵御高盐和干旱胁迫的能力, 在植

物响应高盐和干旱胁迫中发挥正调控作用。在高盐

和干旱胁迫下, GmAIRP1基因的表达能更有效地启

动植株的抗氧化酶系统, 提高抗氧化酶活性, 以降低

胁迫对膜的损伤程度, 同时可以借助脯氨酸含量的

提高来增强植株的渗透调节能力, 从而增强植株抵

御逆境的能力[71]。一些常见植物中的E3泛素连接酶

基因类型及其功能过程见表1。

表1   部分常见植物的E3泛素连接酶类型及其功能

Table 1   E3 ubiquitin ligases types and their functions in some common plants 
物种

Speices
名称

Name
类型

Type
功能

Function
参考文献

Reference

Triticum
aestivum

TaSDIR1 RING Response to abiotic stress [21]

Oryza sativa ZFRG1 RING Regulating the response process of drought stress [66]

Oryza sativa SPL11 U-box Negative regulation of plant immune response [23]

Oryza sativa PUB44 U-box The target protein xopXoo regulates the immune 
response by directly interacting with ospub44

[26]

Arabidopsis 
thaliana

PUB13 U-box Regulation of Arabidopsis development (including plant 
and leaf size, flowering time), cell death and resistance 
signaling

[57]

Arabidopsis
 thaliana

PUB30
PUB31

U-box The responses of atpub30 and atpub31 to salt stress 
during germination were negatively and positively 
regulated, respectively

[29]

Arabidopsis 
thaliana

CPR1 F-box Negative regulation of plant immune response [30,33]

Gossypiumspp GhRING1
-like 

RING Positive regulation of plant drought resistance through 
ABA dependent pathway

[27]

Lycopersicon
sculentum

SINA1 RING The development of tomato fruit size may be controlled 
by the influence of cell size and number on the thickness 
of peel

[17,19]

Glycine max GmAIRP1 RING playing a positive role in plant response to high salt and 
drought stress

[40]

Vitispse- 
udoreticulata

EIRP1 RING Eirp1 positively regulates plant disease resistance 
through protein degradation of negative regulator 
vpwrky11

[32,43]

Nicotiana
tabacum

CMPG1 U-box Through the inhibition of signal transduction and 
pathogen perception by target protein avr3, plant 
immune response is positively regulated

[24,71]

Piper Nigrum CaRING1 RING Ubiquitination involved in the induction of cell death 
and the defense response of pathogenic microorganisms

[44]

Brassica campestris ARC1 U-box Through the target protein srk2 like kinase, the 
immunoreaction is positively regulated, which is 
involved in the signal transduction process of self 
compatibility

[65]
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4   结语与展望
E3泛素连接酶家族庞大且功能较为复杂, 是当

今研究的热点。在泛素化过程中通过泛素活化酶、

结合酶和连接酶协同作用将泛素分子连接到靶蛋白

上, 然后在26S蛋白酶体催化下靶蛋白发生降解。因

此, E3泛素连接酶作为泛素化−蛋白酶途径的重要组

成部分是目前研究植物生长发育与和胁迫响应机制

的重点。但目前有关E3泛素连接酶在通过染色质泛

素化促进DNA修复或转录调控方面的机理还不明

确; 为了进一步理解E3泛素连接酶在非生物胁迫中

的确切功能, 破译E3泛素连接酶与激素信号和代谢

之间的联系也已成为当务之急; 又如MdPUB29作为

一个E3泛素连接酶, 是否通过泛素化其他蛋白, 经由

26S蛋白酶体调控SA途径, 进而增强了植物的抗病

性？揭示全面系统的E3泛素连接酶HOS1调控胚轴

延伸有关的调控因子的分子组成及信号网络的研究

工作有待进一步深入。
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