
植物遗传资源学报 
Journal of Plant Genetic Resources 

ISSN 1672-1810,CN 11-4996/S 

 

 

 

 

《植物遗传资源学报》网络首发论文 

 
题目： 泛素化调控植物免疫反应研究进展 
作者： 郭铭，司二静，王燕绣，姚立蓉，汪军成，张宏，李葆春，孟亚雄，马小乐，

王化俊 
DOI： 10.13430/j.cnki.jpgr.20241009002 
收稿日期： 2024-10-09 
网络首发日期： 2025-02-08 
引用格式： 郭铭，司二静，王燕绣，姚立蓉，汪军成，张宏，李葆春，孟亚雄，马小乐，

王化俊．泛素化调控植物免疫反应研究进展[J/OL]．植物遗传资源学报. 
https://doi.org/10.13430/j.cnki.jpgr.20241009002 

 
 
 
 
 

 
网络首发：在编辑部工作流程中，稿件从录用到出版要经历录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿等阶

段。录用定稿指内容已经确定，且通过同行评议、主编终审同意刊用的稿件。排版定稿指录用定稿按照期

刊特定版式（包括网络呈现版式）排版后的稿件，可暂不确定出版年、卷、期和页码。整期汇编定稿指出

版年、卷、期、页码均已确定的印刷或数字出版的整期汇编稿件。录用定稿网络首发稿件内容必须符合《出

版管理条例》和《期刊出版管理规定》的有关规定；学术研究成果具有创新性、科学性和先进性，符合编

辑部对刊文的录用要求，不存在学术不端行为及其他侵权行为；稿件内容应基本符合国家有关书刊编辑、

出版的技术标准，正确使用和统一规范语言文字、符号、数字、外文字母、法定计量单位及地图标注等。

为确保录用定稿网络首发的严肃性，录用定稿一经发布，不得修改论文题目、作者、机构名称和学术内容，

只可基于编辑规范进行少量文字的修改。 

出版确认：纸质期刊编辑部通过与《中国学术期刊（光盘版）》电子杂志社有限公司签约，在《中国

学术期刊（网络版）》出版传播平台上创办与纸质期刊内容一致的网络版，以单篇或整期出版形式，在印刷

出版之前刊发论文的录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿。因为《中国学术期刊（网络版）》是国家新闻出

版广电总局批准的网络连续型出版物（ISSN 2096-4188，CN 11-6037/Z），所以签约期刊的网络版上网络首

发论文视为正式出版。 
 



植物遗传资源学报   

Journal of Plant Genetic Resources                 DOI:10.13430/j.cnki.jpgr. 20241009002 

泛素化调控植物免疫反应研究进展 

郭铭1,2，司二静1,2，王燕绣1,2，姚立蓉1,2，汪军成1,2，张宏1,2，李葆春1,3， 

孟亚雄1,2，马小乐1,2，王化俊1,2 
（1甘肃省干旱生境作物学重点实验室/甘肃省作物遗传改良与种质创新重点实验室，兰州 730070；2甘肃农业大学农学院，兰州 730070；3甘肃农业大

学生命科学技术学院，兰州 730070） 

摘 要：真菌病害作为农作物产量下降的重要因素之一，对全球农业生产和粮食安全构成了严重威胁。当植物遭遇病原真

菌侵害时，其防御机制主要涉及复杂的抗病相关蛋白合成调控以及蛋白质翻译后修饰过程。近年来，泛素化在调控植物免疫

反应中的作用成为了植物病理学和分子生物学研究的热点领域。泛素化作为一种关键的蛋白质翻译后修饰机制，参与了模式

识别受体介导的信号传导路径，影响这些受体的内吞、降解及再循环过程，从而增强植物对病原菌的识别能力。此外，泛素

化还与植物激素信号通路相互作用，共同调节植物的抗病性。特别是 E3 泛素连接酶作为泛素化过程中的核心成分，其多样性

和特异性为植物提供了精确调控免疫反应的能力。本文介绍了泛素-蛋白酶体系统的反应过程，并重点围绕蛋白质泛素化修饰

在植物免疫应答中的调控作用以及泛素连接酶在植物应对病原菌侵染后的功能研究开展论述，旨在为深入理解植物自身的抗

性调节机制以及培育具有更强抗性的作物品种提供新的策略和技术手段，对于泛素化修饰在植物免疫应答领域的深入研究具

有重要意义。 

关键词：植物免疫；泛素化修饰；E3 泛素连接酶 
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Abstract: As one of the key factors contributing to the decline in crop yields, fungal diseases pose a serious threat to global 

agricultural production and food security. When plants are attacked by pathogenic fungi, their defense mechanisms primarily involve 

the complex regulation of disease resistance - related protein synthesis and post - translational modifications of proteins. In recent 

years, the role of ubiquitination in regulating plant immune responses has become a hot topic in the fields of plant pathology and 

molecular biology. Ubiquitination, as a critical mechanism of post - translational modification, participates in the signal transduction 

pathways mediated by pattern recognition receptors (PRRs), influencing the endocytosis, degradation, and recycling of these receptors, 

thereby enhancing the plant's ability to recognize pathogens. Furthermore, ubiquitination also interacts with plant hormone signaling 

pathways, working together to regulate the plant's disease resistance. As a central component of the ubiquitination process, the 

diversity and specificity of E3 ubiquitin ligases provide plants with the ability to precisely regulate their immune responses. In this 

paper, we mainly introduce the reaction process of the ubiquitin - proteasome system and focus on the regulatory role of protein 

ubiquitination in plant immune responses, as well as the functional studies of ubiquitin ligases in plants' response to pathogen infection. 

The aim is to provide new strategies and technical means for a deeper understanding of the mechanisms regulating plant resistance and 

for breeding crop varieties with enhanced resistance. Investigating ubiquitination in the context of plant immune responses is of great 

significance for advancing this field. 

Key words: plant immunity; ubiquitination modification; E3 ubiquitin ligases 

当植物在自然界中面临各类病原菌的挑战时，为了确保其正常的生长发育，植物体内会经历一系列的

代谢变化以保持并调整细胞的正常生理机能。植物先天免疫反应系统主要包括由病原物相关分子模式

（PAMPs，pathogen-associated molecular patterns）激发的免疫反应（PTI，PAMP-triggered immunity）与效

应因子激发的免疫反应（ETI，effector-triggered immunity），二者协同防御病原菌的侵害，其中过敏反应（HR，
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hypersensitive response）是最典型的一种表现[1]。目前，已报道的植物 E3 泛素连接酶在调控抗性中的靶标蛋

白类型包含 PTI 反应中的 PRR（pattern recognition receptor）蛋白 FLS2（flagellin sensing 2）、ETI 反应中的

NB-LRR（NLR，nucleotide-binding site-leucine rich repeat）类 R 蛋白 SNC1（suppressor of npr1-1, constitutive 

1）和 RPS2（resistance to pseudomonas syringae 2）、激活抗病相关基因转录的转录因子 MYB30（MYB 

transcription factor 30）等，此外还参与调控茉莉酸（JA，jasmonic acid）、脱落酸（ABA，abscisic acid）、

赤霉素（GA，gibberellins）、水杨酸（SA，salicylic acid）及乙烯（ET，ethylene）等信号分子的产生，并

影响活性氧（ROS，reactive oxygen species）的产生及抗病相关基因的激活[2]。 

值得注意的是，植物在免疫应答中，泛素介导的蛋白质降解起着关键作用。泛素化修饰（Ub，

ubiquitination）途径简称 Ub 途径或泛素/26S 蛋白酶体通路，作为一种常见的转录后调控，广泛参与到植物

体内各种生理生化活动的调节中[3]。在真核生物体内，泛素化系统涉及泛素激活酶（E1，ubiquitin-activating 

enzyme）、泛素结合酶（E2，ubiquitin-conjugating enzyme）、泛素连接酶（E3，ubiquitin ligase）以及 26S

蛋白酶体等组分。这一系统通过选择性地降解特定蛋白质来调节植物的生长发育、衰老与死亡及对病害和

逆境的响应等代谢过程。本文主要综述了泛素化在植物免疫应答调控中的功能及其分子机制，旨在强调泛

素化修饰在探究植物与病原微生物相互作用研究中的重要意义。 

1 植物对病原菌的免疫机制 

1.1 植物PTI免疫反应 

在病原菌与植物的相互作用过程中，病原菌要想成功侵染植物，必须跨越两道防线：一是克服植物表

层的物理障碍，二是突破植物的免疫系统。为此，植物建立了两个核心的免疫防御体系—PTI和ETI[4]。PTI

的识别主要通过细胞膜上的模式识别受体（PRRs，pattern recognition receptors）和伤害相关分子模式

（DAMPs，damage associated molecular patterns）来实现，这一过程主要是病原菌保守蛋白分子flg22（flagellin 

22-mer）和elf18（elongation factor Tu, 18-mer）与模式识别受体FLS2和共受体BAK1（BRI1-Associated Kinase 

1）的胞外结构域结合，进而形成活性复合体FLS2/EFR-BAK1，激活植物免疫系统[5]。比如拟南芥（Arabidopsis 

thaliana L.）中的AtFLS2（胞外LRR功能域）通过结合细菌鞭毛蛋白或者鞭毛蛋白的flg22引起活性氧迸发，

胼胝质积累[6]。青枯病菌（Ralstonia solanacearum）是一种能够感染多种植物的病原菌，虽然不能直接激发

植物的免疫反应，但其冷休克蛋白的一个特定的22个氨基酸短肽（csp22）可以作为一种微生物相关分子模

式，对一些茄科植物具有高度致病性[7]。在植物免疫研究领域，模式识别受体的作用机制备受关注。其中，

以真菌细胞壁主要成分几丁质为例，在水稻（Oryza sativa L.）和拟南芥中分别鉴定出了含有两种类型Lys M

（lysozyme-like, N-acetyl glucosamine binding, or lysin motif）结构域的类似受体激酶。此外，PRRs受体的活

性还受到转录调控、泛素化以及磷酸化等多种机制的调节，某些受体激酶还能与PRRs相互作用，以调控植

物的免疫反应。例如，丁香假单胞菌（Pseudomonas syringae）分泌的一种效应蛋白AvrPtoB，具备E3泛素连

接酶功能，能够特异性地结合FLS2和CERK1（chitin-elicited receptor kinase 1）蛋白并促进其降解，从而干

扰PRRs介导的免疫信号传递[8]。另一种效应蛋白HopAI1（HopA effector 1）编码一种蛋白磷酸酶，该酶能够

使MPK3（mitogen-activated protein kinase 3）和MPK6（mitogen-activated protein kinase 6）去磷酸化，从而

抑制丝裂原活化蛋白激酶（MAPKs，Mitogen-Activated Protein Kinases）信号通路，增强植物对病原菌的敏

感性[9]。水稻的受体类似激酶XA21（Xanthomonas resistance 21）可通过识别Ax21有效抵御水稻黄单胞菌

（Xanthomonas oryzae pv.oryzae）的侵害，从而激发水稻的免疫应答[10]。病原菌为了抑制植物的抵抗力，会

采取多元化的策略对植物进行攻击，其目的就是干扰植物免疫信号传导路径下游的抗病基因功能，进而增

强植物对病原菌的易感性。 

1.2 植物ETI免疫反应 

效应子诱导免疫（ETI）是植物的一种关键防御机制，它通过植物进化出的抗性蛋白（R蛋白）来识别

病原菌分泌的效应子。前人研究表明，大部分能够识别病原体效应分子的蛋白质属于富含亮氨酸重复的核

苷酸结合受体（NLR）家族，而NLR蛋白是植物细胞内主要的免疫受体，通过识别病原微生物效应蛋白引

发免疫反应和细胞程序性死亡[11]。植物的NLR根据其N端的信号转导结构域可以分为三类：TIR-NB-LRR

（TNL，toll/interleukin-1 receptor nucleotide binding leucine rich repeat）、CC-NB-LRR（CNL，coiled coil 



nucleotide binding leucine rich repeat）和CCR-NB-LRR（RNL，coiled coil nucleotide binding leucine rich repeat）
[12]。TNL主要依赖于EDS1（Enhanced Disease Susceptibility 1）别病原菌效应蛋白，CNL则依赖于NDR1

（Non-race specific Disease Resistance 1）来激活免疫应答反应，RNL不直接识别病原菌效应蛋白，而是作用

于TNL和CNL下游，因此称为helper NLR[13]。泛素化对R蛋白的功能有着多方面的调控。在静息状态下，R

蛋白的泛素化状态可能有助于维持其在细胞内的正确定位和折叠。当R蛋白识别到病原菌效应子时，其泛素

化状态会迅速改变。一些E3泛素连接酶会被招募到R蛋白-效应子复合物附近，对R蛋白进行泛素化修饰，从

而有效激活ETI信号通路。此外，在ETI反应过程中，正确的泛素化可以保护R蛋白免受蛋白酶体的降解，使

其能够持续发挥功能，确保ETI信号的持续传递[14]。例如，一些特殊的泛素化修饰模式可以阻止R蛋白与E3

泛素连接酶的结合，从而避免其被标记为降解信号，维持R蛋白的活性，以支持ETI引发的细胞程序性死亡

（PCD，programmed cell death）和系统性获得性抗性（SAR，systemic acquired resistance）等免疫反应[15]。

在水稻中，Pigm基因编码了两个相互作用的NLR（nucleotide-binding domain and leucine-rich repeat containing 

receptors）蛋白——PigmS（pigment system S）和PigmR（pigment system R），它们以拮抗的方式共同调控

对由稻瘟病菌（Magnaporthe oryzae）引起的植物抗性和产量性状之间的平衡[16]。在拟南芥中，病原体效应

子AvrAC（avirulence protein from Xanthomonas campestris pv. vesicatoria）修饰植物中的诱饵蛋白PBL2

（peroxidase-like receptor-like kinase 2），促进其与静息状态下的ZAR1-RKS1受体复合物结合，进而激活ZAR1

（zinc activation receptor 1），从而增强植株对野油菜黄单胞菌（Xanthomonas campestris pv. campestris）的

抗病性[17]。总之，植物与病原菌之间存在着一种动态的相互作用关系，这种关系促进了双方的共同进化。

与此同时，病原菌也在不断进化新的效应子，试图逃避植物的免疫系统。这种相互影响和制约的过程推动

了植物与病原菌之间的持续进化竞争。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图1 植物先天免疫系统[4] 

Fig.1 The plant innate immune system[4] 

1.3  植物免疫中PTI与ETI的协同作用 

长期以来，在植物免疫机制的研究中，PTI和ETI因在识别机制以及早期信号转导方面存在着颇为显著

的差异，故而一直被视作两条相互平行的免疫通路，它们之间仿佛有着清晰的界限，互不干扰且各自独立

运行。但随着植物免疫学研究的广泛和深入发现，PTI和 ETI并不是两个相互独立的免疫系统。ETI能够增

强PTI的反应强度，包括ROS迸发、H2O2积累、胼胝质积累和PTI相关基因的诱导表达。不仅如此，PTI反应

中BIK1（botrytis-induced kinase 1）和RBOHD（respiratory burst oxidase homolog D）的磷酸化保证了ETI反

应的正常发生[18]。例如，Yuan等[19]借助拟南芥的PTI缺失系统展开研究，发现NADPH（nicotinamide adenine 

dinucleotide phosphate-hydrogen）氧化酶RBOHD的磷酸化作用能够有效促进活性氧的生成，而这一过程恰恰

是连接由模式识别受体（PRR）和核苷酸结合寡聚化结构域样受体（NLR）所介导的免疫系统在早期阶段的

关键信号事件。Ngou等[18]研究发现，植物细胞表面受体在识别病原菌时，会激活多种蛋白激酶以及NADPH



氧化酶。最新的研究发现，泛素化在PTI和ETI信号转导途径间建立交叉对话机制。PTI过程中产生的泛素化

标记的信号蛋白可作为ETI启动的预处理信号，如PTI激活的某些E3泛素连接酶完成对PTI相关蛋白的泛素化

修饰后，处于“待命”状态，ETI触发时可迅速识别并泛素化ETI相关蛋白，加速ETI信号启动。反之，ETI

触发后的信号也会影响PTI信号通路中蛋白的泛素化，如ETI引发的细胞内钙离子浓度变化等信号可激活或

抑制PTI信号通路中的E3泛素连接酶，改变PRRs 或MAPK信号通路相关蛋白的泛素化状态，使PTI与ETI信

号协同工作，增强免疫反应。 

2 泛素-蛋白酶体系统 

近年来，蛋白质翻译后修饰（PTM，post-translational modification）在植物应对生物和非生物逆境中的

作用已被广泛报道。常见的翻译后修饰包括磷酸化修饰、泛素化修饰、甲基化修饰、乙酰化修饰、糖基化

修饰、小分子泛素相关修饰物蛋白（SUMO，small ubiquitin-related modifier protein）修饰等[20]。其中泛素化

修饰作为真核生物重要的翻译后修饰，在调节生长发育和多种信号传导途径中发挥作用，如细胞周期控制、

应激反应和病原菌防御信号途径等一系列生理过程。在植物的生长发育过程中，它们经常面临干旱、低温

和病原菌侵染等多种生物和非生物胁迫，这些胁迫可能导致植物的代谢过程、活性氧平衡以及 DNA 复制、

转录和翻译等活动发生紊乱[21]。为了应对这些胁迫，植物进化出了多种防御机制，其中包括及时清除或降

解不需要的或功能异常的蛋白质。这些机制有助于维持植物的正常生理功能和提高其对环境胁迫的耐受性。

研究表明，蛋白质的清除和降解主要通过两种途径实现：自噬-溶酶体途径（ALP，autophagy-lysosomal 

pathway）和泛素-蛋白酶体系统（UPS，ubiquitin-proteasome system）。其中，UPS 途径因其具有高度的选

择性，成为了最主要的蛋白质降解途径，80%以上的细胞内蛋白降解是通过这一途径完成的[22]。 

泛素化是一种常见的蛋白质翻译后修饰方式，大约 80%~90%的细胞内蛋白质在经过泛素化后，会通过

26S 蛋白酶体途径被降解，这是真核细胞中蛋白质处理的主要机制之一。此系统主要由 Ub、E1、E2、E3

以及 26S 蛋白酶体和靶蛋白组成。靶蛋白的泛素化主要是由 E1、E2 和 E3 的协同参与和依次作用下完成，

最终形成泛素-蛋白质复合体[23]。整个过程为：首先，在三磷酸腺苷（ATP，adenosine triphosphate）的作用

下，泛素分子通过 E1 泛素激活酶进行活化，形成泛素-E1 复合物。然后，活化的泛素通过 E2 泛素结合酶转

移到 E2 上，生成泛素-E2 复合物。随后，E3 泛素连接酶通过识别目标蛋白，并与 E2 相互作用，将泛素分

子附着到目标蛋白的赖氨酸位点上，形成异肽键。此外，E3 还可以促进多个泛素分子串联形成多泛素链，

以此标记待降解的蛋白质。最终，这些被标记的蛋白质会被 26S 蛋白酶体识别并分解成短肽或氨基酸[24]（图

2）。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

     

 图 2 泛素化修饰及蛋白酶体降解过程[24] 

Fig.2 Ubiquitination and proteasomal degradation process[24] 

E1 作为启动泛素化的激活酶，并不决定泛素化的特异性，其种类较为有限，因此关于 E1 的功能研究

相较于泛素化系统的其他组分要少。尽管如此，E1 在泛素化过程中扮演着至关重要的角色。部分研究已经

鉴定了两种 E1 泛素激活酶：UBA1（ubiquitin-activating enzyme E1）和 UBA2（ubiquitin-activating enzyme E2），

且分别在拟南芥[25]和烟草（Nicotiana tabacum L.）[26]中进行了抗病鉴定。对于 E2 泛素结合酶，具有典型的

泛素偶联结构域（UBC，Ub-conjugating domain），主要起到桥梁的作用，将泛素从 E1 转移到 E3 或者直



接转移到目标蛋白上。目前，E2 基因家族已经在多种植物中被报道。例如，在玉米（Zea mays L.）[27]中共

鉴定到了 75 个 E2 基因，大豆（Glycine max L.）[28]中共鉴定出了 71 个 E2 基因，拟南芥[29]中已鉴定出 37

个 E2 基因，番茄（Solanum lycopersicum L.）[30]中已鉴定出 59 个 E2 基因，木薯（Manihot esculenta C.）[31]

中已鉴定出 62 个 E2 基因，水稻[32]中已鉴定出 48 个 E2 基因，蓖麻（Ricinus communis L.）[33]中已鉴定出

33 个 E2 基因，马铃薯（Solanum tuberosum L.）[34]中已鉴定出 57 个 E2 基因以及高粱（Sorghum bicolor L.）
[35]中已鉴定出 53 个 E2 基因。E3 酶在泛素化级联反应中扮演着至关重要的角色，它们是整个过程中唯一具

有特定底物识别能力的酶类。相较于 E1 和 E2 酶，E3 酶在植物体内的种类和数量都更为丰富，数量可达数

千种，并且它们的蛋白结构也呈现多样性。根据现有研究，植物中的 E3 酶主要分为以下几个亚家族：HECT

（homologous to E6-associated carboxy-terminus）型、CRL（cullin-RING ligase）型、RING（really interesting 

new gene）型 U-box 型和结构域亚家族[36]。E3 酶的这种多样性和丰富的数量是植物细胞能够精确调控泛素

化途径的关键，它们使得细胞能够针对广泛的底物蛋白进行选择性泛素化，进而调控蛋白质的降解和细胞

内的多种生物学过程。这种广泛的底物选择性是植物适应多变环境和应对各种生物及非生物胁迫的重要机

制之一。 

3 植物泛素化系统参与调控植物免疫反应 

在植物的生长过程中，它们经常面临各种生物和非生物胁迫。为了应对这些胁迫，植物主要依赖体内

的蛋白质来触发相应的防御机制。而蛋白质的种类及其在细胞内的丰度直接影响植物的抗逆能力，因此，

泛素化在植物应对不同类型胁迫的过程中发挥着重要作用。蛋白质泛素化是一种保守的翻译后修饰过程，

在植物抗病机制中扮演重要角色[37]（图 3）。这一过程作为调控细胞内吞的关键机制，主要包括单泛素化和

多泛素化。其中，发生在泛素 K48 和 K63 位点的多泛素化通常与膜蛋白的内吞及其在细胞内膜系统的分选

有关。例如，在植物免疫系统中，PEPR1（pep receptor 1）和 PEPR2（pep receptor 2）作为 PEP（plant elicitor 

peptides）的受体，EFR（EF-Tu receptor）作为 EF-TU 的受体，FLS2 作为 flg22 的受体，它们在配体激活后

会经历内吞过程[38]。在番茄中，组蛋白单泛素化基因 SlHUB1 和 SlHUB2 能够对组蛋白 H2B（histone H2B）

进行单泛素化，且沉默 SlHUB1 或 SlHUB2 基因会增强番茄对番茄灰霉病（Botrytis cinerea）菌的敏感性[39]。

在拟南芥中，E3 泛素连接酶 AtPUB13（Arabidopsis thaliana plant U-Box 13）能够对 FLS2 进行多泛素化，

导致其随后的降解[40]。在水稻中，RING 型 E3 泛素连接酶 XB3 与膜受体激酶 XA21 相互作用，这种互作增

强了水稻对由水稻黄单胞菌引发的枯萎病的抗性[41]。此外，细胞自噬是一种关键的细胞机制，负责清除老

化的蛋白质和受损的细胞器，以维持细胞内部环境的稳定。在真菌病原体中，如稻瘟病菌的研究表明，自

噬影响着真菌的营养生长、繁殖、次生代谢和致病性等功能。 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

图 3 泛素/26S 蛋白酶体途径参与植物与病原菌互作过程[37] 

Fig. 3 Ubiquitin /26S proteasome pathway is involved in the interaction between plant and pathogen[37] 



3.1 泛素系统在病原真菌与寄主植物互作过程中的作用 

PTI 和 ETI 是植物防御机制的两个层面，植物能够通过识别 PAMPs 和效应子来激活这两种防御途径，

从而引发质膜或细胞内的信号转导。多种 E3 泛素连接酶作为正向或负向调节因子参与到这些过程中（表 1）。

U-box 型 E3 泛素连接酶最初是在酵母 UFD2（Ubiquitin fusion degradation 2）蛋白被发现的，在植物 U-box

（PUB，plant U-Box）蛋白中，U-box 结构域是一个约由 70 个氨基酸组成的保守区域，它与经典的环指结

构域有相似之处但又独具特色。U-box 并不直接结合锌离子，尽管它在三维结构上类似于含锌的环指结构域。

这个结构域赋予 PUB 蛋白 E3 泛素连接酶活性，使得它们能够通过泛素化修饰调控目标蛋白的命运，如降

解、激活或抑制[42]。研究发现 PUB 类蛋白在不同植物中的数量有所不同，例如在拟南芥中至少有 66 个[43]，

水稻中有 77 个[44]，小麦（Triticum aestivum L.）中有 213 个[45]，大豆中有 125 个[46]，油菜（Brassica napus L.）

中有 101 个[47]，番茄中有 62 个[48]。近年来的研究表明，PUB 蛋白在植物抗病中发挥重要作用。例如，在拟

南芥中，当 flg22 与 FLS2 结合时，U-box 泛素连接酶 PUB12 和 PUB13 被协同受体 BAK1 磷酸化，然后直

接泛素化 FLS2 以促进其降解[49]。而水稻中的 AtPUB13 同源基因 Spl11（spotted Leaf 11）与稻瘟病菌的互

作中同样会被诱导表达[50]。在另一项研究中，拟南芥中的 PUB22、PUB23 和 PUB24 这三个 E3 泛素连接酶

在调控 PAMPs 诱导的 PTI 反应中起负向调控作用。当这些基因发生突变时，拟南芥对丁香假单孢菌

（Pseudomonas syringae）表现出增强的抗性[51]。在苹果（Malus domestica M.）中，通过过表达和沉默

MdPUB29 基因来提高对真菌病原物的抗性 [52]。GhPUB17 是棉花（Gossypium hirsutum L.）对黄萎病

（Verticillium dahliae）抗性的负调控因子，通过敲除 GhPUB17 基因后，可以提高棉花对黄萎病菌的抗性。

进一步研究表明，GhPUB17 能与 GhCyP3 互作，而 GhCyP3 主要通过抑制 GhPUB17 的连接酶活性，从而

减弱棉花植株对黄萎病的抗性[53]。在番茄中，植物磺肽素受体 PSKR1（phytosulfokine receptor）能够增强

对由灰霉菌（Botrytis cinerea）引起的抗性。PSKR1 的活性受到泛素/蛋白酶体降解途径的调控。具体来说，

PUB12 和 PUB13 与 PSKR1 相互作用，并通过泛素化修饰显著抑制了 PSKR1 所介导的防御反应[54]。晚

疫病菌（Phytophthora infestans）效应子 AVR3a 主要通过调控 U-box E3 连接酶 CMPG1（cluster mildew 

resistance gene 1）的功能，抑制由 INF1 引起的细胞程序性死亡，进而促进了晚疫病菌的侵染[55]。在马铃薯

中，U-box 类 E3 连接酶 StPUB17 不仅促进了 PTI 信号通路中关键基因的表达，还能促进特定的 PTI 途径以

及由 Cf4/AVR4 触发的细胞程序性死亡途径，从而增强植物对晚疫病的抗性[56]。在水稻中，SPL11 基因编码

的 U-box 和 ARM 结构域蛋白通过与 SPIN6 相互作用来影响水 SA 的合成，调节细胞程序性死亡，并抑制

PAMPs 诱导的信号传递及 PTI 免疫响应[57]。U-box/ARM 类 E3 泛素连接酶 OsPUB15 在植物体内和体外都能

与 PID2（phosphodiesterase 2）的激酶功能域 PID2K 相互作用，OsPUB15 的过度表达导致转基因水稻幼苗

期出现细胞死亡，同时提升了抗病相关基因的表达，并增强了对稻瘟病的抵抗力[58]。在烟草中，利用 RNAi

（RNA interference）技术抑制 U-box/ARM 类 E3 泛素连接酶 ACRE276 会导致由 Cf 抗性基因调控的过敏反

应丧失，并减弱烟草花叶病毒激发子 p50 引发的过敏反应[59]。同样，在拟南芥中的 AtPUB17 和其在烟草中

的同源基因 NtACRE276 都参与并增强了由 Cf9/AVR9 和 Cf4/AVR4 引起的过敏反应，从而正向调控植物的

免疫抗性[60]。 

表 1 植物免疫信号途径中参与调控作用的 E3 泛素连接酶 

Table 1 E3 ubiquitin ligases involved in the regulation of plant immune signaling pathways 

物种 

Species 

E3 泛素连接酶 

E3 Ub ligase 

类型 

Type 

靶蛋白 

Target 

功能 

Function 

参考文献 

References 

拟南芥（Arabidopsis thaliana L.） PUB25/26 U-box BIK1 负调控免疫反应 [53] 

 MUSE1/2 F-box SIKIC2 负调控免疫反应 [61] 

 MUSE16 RING RPS2 正调控免疫反应 [62] 

 CPR1 F-box SNC1, SUMM2 负调控免疫反应 [63] 

 SAUL1 U-box 未知 负调控免疫反应 [64] 

 SUSA2 F-box ARP8 正调控免疫反应 [65] 

 PIRE RING RbohD 负调控免疫反应 [66] 

 SNIPER1/2 U-box 

SNC1, RPS2, 

RPS4, RPM1, 

RPP4, SUMM2 

负调控免疫反应 [67] 

 RHA3A/3B RING BIK1, PBL1, 正调控抗假单胞菌和灰霉病 [68] 



PBL10 

 SNIPER7 F-box CDC48 正调控 NLR 类抗病蛋白 [69] 

 ATL31/6 RING CPK28 正调控免疫反应 [70] 

 BOI1 RING BOS1 负调控免疫反应 [71] 

 KEG RING MKK4, MKK5 负调控免疫反应 [72] 

 PUB4 U-box CERK1 正调控活性氧产生 [73] 

 PUB12/13 U-box FLS2 负调控 PTI 反应 [74] 

 PUB22 U-box Exo70B2 负调控 PTI 反应 [75] 

 PUB23/24 U-box 未知 负调控 PTI 反应 [76] 

 ATL9 RING 未知 正调控免疫反应 [77] 

 RIN2/3 RING RPM1 正调控免疫反应 [78] 

 SON1 F-box 未知 负调控免疫反应 [79] 

 MAC3A/B U-box MOS12 正调控免疫反应 [80] 

 BAH1 RING 未知 负调控免疫反应 [81] 

水稻（Oryza sativa L.） EL5 RING UBC5b 正调控抗白叶枯病 [82] 

 DRF1 F-box 未知 正调控抗番茄花叶病毒 [83] 

 PUB44 U-box XopPxoo 正调控抗白叶枯病 [84] 

 PUB73 U-box VQ25 正调控抗稻瘟病和白叶枯病 [85] 

 XB3 RING XA21 正调控抗白叶枯病 [86] 

 SPL11 U-box SPIN6 负调控抗稻瘟病和白叶枯病 [50] 

 PIE3 U-box PID2 负调控抗稻瘟病 [87] 

 SKP1 SCF P7-2 负调控抗黑条矮缩病毒侵染 [88] 

 RIP1, APIP6 RING AvrPiz-t 正调控免疫反应 [89] 

 APIP10 RING VOZ1/2 负调控广谱抗病性 [90] 

烟草（Nicotiana tabacum L.） 

◦ 
CMPG1 U-box AVR3a 

正调控免疫反应 
[42] 

 ACRE74 U-box 未知 正调控抗叶霉病 [91] 

 ACRE276 U-box 
SRK1-Like 

kinase 

正调控抗番茄叶霉病 
[55] 

 MEL RING SHMT1 正调控广谱抗病性 [92] 

玉米（Zea mays L.） MIEL1 RING MYB83 负调控过敏性坏死反应 [93] 

马铃薯（Solanum tuberosum L.） PUB17 U-box KH17 正调控抗马铃薯枯萎病 [94] 

大豆（Glycine max L.） BTB/POZ RING AP2 
正调控抗大豆疫霉根腐病和

茎腐病 
[95] 

 SAUL1 U-box 未知 负调控抗大豆花叶病毒 [96] 

油菜（Brassica napus L.） ARC1 U-box 
SRK2-Like 

kinase 

正调控免疫反应 
[97] 

小麦（Triticum aestivum L.） E3UBQ U-box SSP2 负调控抗小麦叶枯病侵染 [98] 

 RING1 RING RIP92 正调控免疫反应 [99] 

 CMPG1-V U-box 未知 正调控抗小麦白粉病 [100] 

葡萄（Vitis vinifera L.） EIRP1 RING WRKY11 正调控抗葡萄白粉病 [101] 

3.2泛素系统参与调控植物抗病相关信号途径 

泛素化在植物细胞中参与调控多种生理活动，如细胞周期、激素信号转导、衰老、细胞死亡及抗病反

应等。目前，泛素化在植物抗病反应中的作用机制是研究的热点之一。泛素化与多种植物激素如 SA、JA、

ABA 和 ET 等的产生、感知、信号转导和输出有关。研究发现，较多的 E3 泛素连接酶参与调控植物抗病途

径中，它们主要通过泛素化靶标蛋白来影响抗病信号的传递。 

3.2.1 泛素化与丝裂原激活蛋白激酶信号途径调节   在植物细胞中，丝裂原激活蛋白激酶（MAPK，

mitogen-activated protein kinase）信号通路是响应外界刺激（如病原体攻击）并引发免疫反应的关键信号传

导途径。MAPK 级联反应包括 MAPK 激酶激酶（MAPKKK）、MAPK 激酶（MAPKK）和 MAPK 本身。

这些激酶通过磷酸化级联反应激活下游的转录因子和其他效应分子，从而调节植物的免疫反应。近年来，

研究者们发现泛素化修饰与植物免疫信号途径中的 MAPK 信号通路有着密切的联系。例如，在拟南芥中，

大约有 20 个基因编码 MAPKs，10 个基因编码 MAP2Ks，以及 60 个基因编码 MAP3Ks[102]。其中，当使用

flg22 处理后，在 AtMKK1 的功能缺失突变体植株中观察到 MPK4 以及其他两个由 flg22 诱导的 MAPKs（即

MPK3 和 MPK6）的活性减弱；而且在这些突变体植株中，WRKY22、WRKY40 和 WRKY53 的表达水平显

著增加，同时一些与氧化胁迫相关的基因及细胞壁相关基因的表达也显著上调，这些结果表明 AtMKK1 在

植物免疫反应中扮演着重要的角色[103]。此外，某些泛素连接酶（E3 ligases）可以特异性地泛素化 MAPK 相



关蛋白，进而促进或抑制其活性，影响下游信号传递。例如，在大豆中，沉默 U-box 类型的 E3 泛素连接酶

基因 GmSAUL1，导致对大豆花叶病毒（SMV，soybean mosaic virus）和丁香假单胞杆菌的致病性减弱，并

激活下游 GmMPK6 基因的表达[96]。 

3.2.2 泛素化与 SA 信号途径调节  SA 是一种重要的植物激素，参与调控植物对生物胁迫，特别是对真菌和

细菌病原体的防御反应。泛素化作为一种关键的蛋白质翻译后修饰，在 SA 信号途径中通过多种机制发挥作

用。例如，泛素化修饰可能参与了 PRRs 介导的信号途径与 NLR 介导的信号途径之间的交互作用，这可能

涉及到 MAPK 信号通路的激活或调节[104]。近年来，对 SA 信号途径中的 EDS1（enhanced disease susceptibility 

1）、PAD4（phytoalexin deficient 4）和 NPR1（nonexpresser of pathogenesis-related protein 1）蛋白进行了广

泛研究。其中，NPR1 作为 SA 信号传导中的一个调控元件，含有一个 CRLBTB 型 E3 泛素连接酶的 BTB

结构域，这表明 NPR1 很可能参与自身的泛素化过程。NPR1 还包含一个锚蛋白重复序列，能够与 SA 信号

途径中的 PR 基因抑制蛋白 TGA2（TGA binding Protein 2）、NIMIN1（Non-expressor of PR genes associated 

minus INhibitor 1）等相互作用[105]。研究表明，突变 NPR1 位点会导致植物无法激活系统获得性抗性（SAR），

从而使植物对病原体更加敏感。相反，过量表达 NPR1 的转基因植物则表现出对细菌和真菌等病原体的抗

性增强[106]。在胡椒（Piper nigrum L.）中，胡椒 E3 泛素连接酶 CaRING1 在被 RNAi 后，当接种辣椒疮痂

病菌（Xanthomonas campestris pv. vesicatoria）时，叶片中 SA 水平显著下降，并伴随亲和性细胞死亡发生，

最终导致抗病相关基因 PR1 的表达呈现下降的趋势[107]。 

3.2.3 泛素化与 JA信号途径调节  泛素化作为蛋白质降解的主要途径，参与了 JA的合成和信号传导等过程。

研究表明，F-box 类型的 E3 泛素连接酶 COI1（coronatine insensitive 1）是 JA 信号途径中的一个重要组成部

分，它参与 JA 信号转导并调控植物的抗病性。JA 抑制蛋白 JAZ（jasmonate ZIM-domain）对 JA 信号通路

具有负调控作用，它是 E3 泛素连接酶 SCFCOI1（skp1-cullin1-F-box protein COI1 complex）的直接靶标，并

与 COI1 相互作用。在这个过程中，JA 的活性形式 JA-Ile 能够被 SCFCOI1 复合体识别，从而促进 JAZ 蛋白

的降解，并促使转录激活因子 MYC2（myelocytomatosis oncogene homolog 2）的释放，进而激活 JA 防御途

径[108]。在拟南芥中，E3 泛素连接酶 RGLG3（RGA-like 3）和 RGLG4（RGA-like 4）作为 JA 反应的正调节

因子，增强了植株对镰刀菌（Fusarium moniliforme）感染的抵抗力[109]。在藜苜蓿（Medicago sativa L.）中，

JA 能够促进三萜皂苷的合成，而 E3 泛素连接酶 MtMKB1（Medicago truncatula mitogen-activated protein 

kinase binding protein 1）则参与调控由 JA 触发的三萜皂苷合成途径[110]。以上结果表明，E3 泛素连接酶在

调控 MAPK 信号通路及抗病相关激素 SA/JA 等信号途径中发挥重要作用。 

3.2.4 泛素化与 ET 信号途径调节  ET 信号途径与植物体内的其他激素信号途径（如 SA、JA 等）存在复杂

的交互作用。泛素化通过调节 ET 信号途径中的关键蛋白，帮助植物平衡和协调不同类型的防御机制。研究

表明，当植物受到病原相关分子模式（PAMPs）诱导时，活化的丝裂原活化蛋白激酶 6（MPK6）可通过磷

酸 化 作 用 保 护 乙 烯 合 成 酶 ACS2 （ 1-aminocyclopropane-1-carboxylate synthase 2 ） 和 ACS6

（1-aminocyclopropane-1-carboxylate synthase 6）免于被蛋白酶体途径降解。此外，II 型的 ACS 蛋白质成员，

包括 ACS4、ACS5 和 ACS9，其稳定性也受到 E3 泛素连接酶 BTB（broad-complex, tramtrack, and bric-a-brac）

结构域蛋白 ETO1（ethylene overproducer 1）、EOL1（ethylene overproducer-like 1）和 EOL2（ethylene 

overproducer-like 2）的调控，这些连接酶负责 ACS 蛋白质的泛素化降解过程[111]。这种泛素化依赖的蛋白降

解过程对于精细调控植物体内蛋白的水平和活性至关重要，进而影响植物对环境信号的响应和防御策略的

调整。ET 信号传导中的关键转录因子 EIN3（ethylene insensitive 3）在植物对乙烯的响应中起着核心作用。

研究表明，EIN3蛋白的稳定性受到MAPK级联反应的调控。具体来说，MPK6能够磷酸化EIN3蛋白的Thr174

位点，这一磷酸化事件导致 EIN3 更容易被 E3 泛素连接酶 SCFEBF1/EBF2（skp1-cullin-F-box complex with 

EBF1/EBF2）识别并促进其泛素化降解。这种泛素化依赖的蛋白降解是调节 EIN3 稳定性和 ET 信号传导的

重要机制。另一方面，EIN3 蛋白中的 Thr592 位点的磷酸化并不依赖于 MPK6 的作用，该磷酸化有助于增

强 EIN3 蛋白的稳定性，防止其被泛素化并降解。另外，作为 ET 信号通路中的一个负调控因子 CTR1

（constitutive triple response 1），同样促进 Thr592 位点的磷酸化，从而帮助在细胞内维持 EIN3 蛋白水平的

平衡[112]。 



通过这些机制，泛素化不仅在调节 ET 信号途径中发挥作用，还在植物体内激素信号途径的交互作用中

扮演着关键角色，帮助植物适应和响应不同的环境压力。这些发现为理解植物如何通过泛素化途径来调节

其复杂的防御网络提供了重要的分子机制，并可能为作物改良和病害管理提供新的策略。 

4 展望 

泛素化是动植物中最重要和最普遍的蛋白质后修饰之一。近年来，在泛素化如何调控免疫信号传导方

面取得了显著进展。E3 泛素连接酶家族庞大且功能复杂，是当前研究的热点。作为泛素化-蛋白酶体途径中

的关键成分，E3 泛素连接酶在特异性识别目标蛋白方面发挥着重要作用，因此成为研究植物生长发育及应

对逆境机制的一个重点。在 PTI 反应中，E3 泛素连接酶参与免疫受体和受体样胞质激酶（RLCKs）的更新

换代，以精细调节下游免疫反应，包括活性氧（ROS）爆发、MAPK 级联激活和钙信号传导。泛素化还在

ETI 反应中发挥重要作用，通过调控 NLR 蛋白和正向调控 NLR 介导抗性的转录因子的稳定性来实现。此外，

泛素化通过降解负向免疫调控因子和被 NLR 保护的蛋白质，正向调控植物免疫反应。 

尽管近期的遗传学研究为人类提供了关于泛素化功能的基本了解，但其详细的运作机制仍有待进一步

探索。例如，已有报道表明 NLR 介导的 ETI 免疫完全激活依赖于模式识别受体（PRRs）[113]。泛素化是否

有助于 PTI 与 ETI 之间的联系、相互作用或协同增强？E3 泛素连接酶是如何调控 NLR 蛋白的积累，以及被

激活的 NLRs 是否会被泛素化并降解？我们能否通过修改 E3 泛素连接酶及其底物来调控植物的抗性，并在

生长与防御之间取得平衡，进而培育出抗病高产作物？此外，虽然许多研究已经探讨了泛素化与其他蛋白

质后修饰在植物免疫中的相互作用，但更深入的研究仍需探究这些修饰如何协调作用以调控植物免疫，这

对于作物改良非常重要。 
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