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摘　要：泛素化广泛参与调控植物体内多种生理生化反应，如生长发育、先天免疫反应等。综述了泛素化在病原
物相关分子模式（ＰＡＭＰｓ）激发的植物先天免疫反应（ＰＴＩ）中的作用，重点介绍了泛素化在细菌鞭毛蛋白和真菌几
丁质等ＰＡＭＰ引起的ＰＴＩ反应中的作用及其机制。此外，还综述了病原微生物分泌的部分效应因子泛素化靶标或
者通过抑制植物靶标泛素化以抑制ＰＴＩ反应并达到侵染的目的，以为解析植物体内抗性调节机制和植物病原菌的
防治提供参考。
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　　泛素化作为一种重要的蛋白质翻译后修饰，广
泛参与调控植物体内多种生理生化反应，如激素合

成、囊泡运输、细胞死亡、先天免疫反应等，其中人们

越来越关注泛素化参与调控植物先天免疫反应。植

物先天免疫反应系统主要由病原物相关分子模式激

发的免疫反应（ＰＡＭＰ－ｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕｎｉｔｙ，ＰＴＩ）与
效应因子激发的免疫反应（ｅｆｆｅｃｔｏｒ－ｔｒｉｇｇｅｒｅｄｉｍｍｕ

ｎｉｔｙ，ＥＴＩ）组成。植物模式识别受体（Ｐａｔｔｅｒｎｒｅｃｏｇｎｉ
ｔｉｏｎｒｅｃｅｐｔｏｒ，ＰＲＲ）识别病原微生物表面保守的病原
物相关分子模式（ｐａｔｈｏｇｅｎａｓｓｏｃｉａｔｅｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｐａｔ
ｔｅｒｎ，ＰＡＭＰ）后引起 ＰＴＩ反应。许多研究显示，泛素
化在ＰＲＲ介导的 ＰＴＩ反应中发挥着重要的作用。
本文主要综述了泛素化在植物ＰＴＩ反应中的作用及
其作用分子机制，以为进一步阐明植物先天反应机
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制提供参考。

１　泛素化调控由鞭毛蛋白引起的ＰＴＩ反应

ｆｌｇ２２是细菌鞭毛蛋白（ｆｌａｇｅｌｌｉｎ）的Ｎ端中由２２
个氨基酸残基组成的肽段。该肽段被鞭毛蛋白在植

物体内对应的ＰＲＲ蛋白ＦＬＳ２识别后作为激发子引
起植物的 ＰＴＩ反应［１］。研究显示，有多个具有 Ｅ３
泛素连接酶活性的Ｕ－ｂｏｘ蛋白参与调控由ｆｌｇ２２激
发的 ＰＴＩ反应。拟南芥 Ｕ－ｂｏｘ蛋白 ＰＵＢ１２与
ＰＵＢ１３都具有Ｅ３泛素连接酶活性，二者在 ｆｌｇ２２的
诱导下可分别与 ＦＬＳ２结合，随后泛素化 ＦＬＳ２并促
进其降解［２］。Ｌｕ等人对野生型、ｐｕｂ１２、ｐｕｂ１３叶片
处理ｆｌｇ２２后，发现相比于野生型植株，上述２个突
变体植株体内活性氧的产生增加２～３倍，胼胝质积
累明显增加，免疫反应相关基因（如 ＷＲＫＹ３０、ＡＰ２、
ＦＲＫ１）的转录水平明显升高［２］。ＰＵＢ１２和 ＰＵＢ１３
分别与 ＦＬＳ２形成蛋白复合体依赖类受体激酶
ＢＡＫ１，且 ＢＡＫ１可磷酸化 ＰＵＢ１２和 ＰＵＢ１３［２］。因
此，ＢＡＫ１磷酸化ＰＵＢ１２和ＰＵＢ１３，进而引起ＰＵＢ１２
和ＰＵＢ１３泛素化ＦＬＳ２以促进其泛素 －２６Ｓ蛋白酶
体途径的降解，这一信号传导最终导致 ＰＵＢ１２和
ＰＵＢ１３负调控鞭毛蛋白引起的植物ＰＴＩ反应［３］。

拟南芥 Ｕ－ｂｏｘ蛋白 ＰＵＢ２２／ＰＵＢ２３／ＰＵＢ２４也
分别具有Ｅ３泛素连接酶活性，三者功能冗余且负
调控ｆｌｇ２２诱导的 ＰＴＩ反应［４］。ｆｌｇ２２介导的 ＰＴＩ反
应和植物抵抗不同病原物需要囊泡运输途径中的胞

吐复合体 Ｅｘｏ７０Ｂ２［５］。拟南芥细胞通过感知 ｆｌｇ２２
诱导受体 ＦＬＳ２后可稳定 ＰＵＢ２２蛋白的活性，并通
过２６Ｓ蛋白酶体促进 ＰＵＢ２２介导 Ｅｘｏ７０Ｂ２的泛素
化及其降解，进而抑制ｆｌｇ２２介导的ＰＴＩ反应［５］。最

新研究表明，水稻中具有Ｅ３泛素连接酶活性的Ｕ－
ｂｏｘ蛋白ＳＰＬ１１与Ｒｈｏ型ＧＴＰ酶激活蛋白ＳＰＩＮ６产
生蛋白—蛋白互作并体外泛素化 ＳＰＩＮ６，以促进其
泛素－２６Ｓ蛋白酶体途径的降解［６］。在对野生型与

Ｓｐｉｎ６－ＲＮＡｉ植株处理 ｆｌｇ２２后，Ｓｐｉｎ６－ＲＮＡｉ植株
体内活性氧的产生比野生型增加２～４倍，茉莉酸
（ＪＡ）介导抗病途径的应答基因 ＰＢＺ１的表达量相
比于野生型在１ｈ后明显升高［６］。因此，ＳＰＬ１１通
过泛素化降解 ＳＰＩＮ６调控水稻对鞭毛蛋白引起的
ＰＴＩ反应，且该反应可能通过 ＪＡ信号通路传导［６］。

类似地，具有 Ｅ３泛素连接酶活性的拟南芥 Ｕ－ｂｏｘ
蛋白ＰＵＢ２０／ＰＵＢ２１及其在番茄中的同源基因、拟
南芥 ＲＨＡ２ａ蛋白、马铃薯 ＳｔＰＵＢ１７蛋白以及烟草
ＮｔＰＵＢ１７蛋白等均被证实参与鞭毛蛋白等ＰＡＭＰ激

发的ＰＴＩ反应［７～１０］。

２　泛素化调控由几丁质引起的ＰＴＩ反应

几丁质是病原真菌上一种典型的 ＰＡＭＰ分子，
同样能引起植物的ＰＴＩ反应。有研究表明，编码 Ｅ３
泛素连接酶的ＡＴＬ（Ａｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｏｘｉｃｏｓｅｎｌｅｖａｄｕｒａ）基
因家族参与植物的先天免疫反应，部分 ＡＴＬ基因能
被几丁质等 ＰＡＭＰｓ诱导，如 ＡＴＬ２、ＡＴＬ６、ＡＴＬ９、ＥＬ５
等［１１～１３］。Ｂｅｒｒｏｃａｌ－Ｌｏｂｏ等［１２］对ＡＴＬ９基因表达模
式进行分析，发现其表达量越高，拟南芥防御白粉菌

（Ｇｏｌｏｖｉｎｏｍｙｃｅｓｃｉｃｈｏｒａｃｅａｒｕｍ）的抗性越强。几丁质
处理拟南芥后，ａｔｌ９突变体对几丁质诱导的免疫反
应比野生型明显减弱，如 Ｈ２Ｏ２的产生、抗病相关基
因的转录水平，因此ＡＴＬ９参与拟南芥体内的ＰＴＩ反
应以及增强对白粉菌的抗性。此外，水稻 ＯｓＵＢＣ５ｂ
蛋白与ＡＴＬ家族ＥＬ５蛋白共同完成泛素化过程，其
中二者分别作为Ｅ２泛素结合酶与 Ｅ３泛素连接酶，
都能被几丁质明显诱导，说明它们很有可能一起参

与几丁质诱导的植物ＰＴＩ反应［１４，１５］。

拟南芥中含 ＬｙｓＭ功能结构域的类受体激酶
ＬＹＫ５可以识别几丁质并引起ＰＴＩ反应。研究表明，
上面提及的 ＰＵＢ１３与 ＬＹＫ５产生蛋白—蛋白互作
并可在体外泛素化 ＬＹＫ５［１６］。ｐｕｂ１２突变体与
ｐｕｂ１３突变体对几丁质诱导的免疫反应比野生型明
显增强，如活性氧的产生、ＭＡＰ激酶的磷酸化。而
利用ＭＧ１３２处理拟南芥后，发现 ＬＹＫ５的蛋白丰度
增加。因此，ＰＵＢ１３通过泛素化 ＬＹＫ５以促进其泛
素－２６Ｓ蛋白酶体途径的降解，从而导致 ＰＵＢ１３负
调控几丁质诱导的 ＰＴＩ反应［１６］。此外，小 Ｇ蛋白
ＯｓＲａｃ１参与由几丁质引起的 ＰＴＩ反应，而上面提及
的ＳＰＩＮ６可使 ＯｓＲａｃ１失活并促进其水解以抑制
ＯｓＲａｃ１介导的先天免疫反应［６］。Ｌｉｕ等人对水稻野
生型植株、Ｓｐｉｎ６－ＲＮＡｉ与 ｓｐｉｎ６处理几丁质后发
现，Ｓｐｉｎ６－ＲＮＡｉ与ｓｐｉｎ６对几丁质诱导的 ＰＴＩ反应
均比野生型增强，如活性氧的产生、ＰＢＺ１以及水杨
酸（ＳＡ）抗病途径的应答基因 ＰＲ１ａ、ＰＡＬ表达量的
明显增加［６］。因此，ＳＰＬ１１参与由几丁质介导的
ＰＴＩ反应可能同时通过 ＳＡ与 ＪＡ抗病途径以调
节［６］。此外，上面提及的 ＰＵＢ２２／ＰＵＢ２３／ＰＵＢ２４也
参与调控几丁质引起的ＰＴＩ反应［４］。

３　病原微生物分泌的效应因子通过泛素化
过程抑制ＰＴＩ反应

　　为了抵抗植物产生的免疫反应，病原微生物会释
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放各种毒性因子至植物体内干扰植物的免疫应答。

细菌的某些Ⅲ型效应因子具有Ｅ３泛素连接酶活性，
可以直接泛素化 ＰＲＲｓ或其他宿主蛋白以抑制植物
的ＰＴＩ反应。ＡｖｒＰｔｏＢ是植物病原细菌 Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ
ｓｙｒｉｎｇａｅｐｖｔａｍａｔｏ的Ⅲ型效应因子，其 Ｃ端因在结
构上与ＲＩＮＧ／Ｕ－ｂｏｘ结构域同源而具有Ｅ３泛素连
接酶活性［１７］。有研究显示，ＡｖｒＰｔｏＢ能够泛素化鞭毛
蛋白受体 ＦＬＳ２和几丁质受体 ＣＥＲＫ１；ＡｖｒＰｔｏＢ的 Ｎ
端结构域可以与 ＦＬＳ２及 ＢＡＫ１产生蛋白—蛋白互
作，并泛素化ＦＬＳ２的激酶结构域，从而抑制鞭毛蛋白
引起的 ＰＴＩ反应［１８］；ＡｖｒＰｔｏＢ泛素化 ＣＥＲＫ１的激酶
结构域，并促进 ＣＥＲＫ１体内降解从而抑制植株 ＰＴＩ
的产生［１９］。类似地，ＸｏｐＬ是病原细菌 Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ
ｃａｍｐｅｓｔｒｉｓｐｖＶｅｓｉｃａｔｏｒｉａ的Ⅲ型效应因子，其 Ｃ端也
具有Ｅ３泛素连接酶活性［２０］。ＸｏｐＬ依靠其泛素连接
酶活性促进细胞死亡，其Ｎ端ＬＲＲ结构域抑制宿主
植物体内的ＰＴＩ反应，但是目前ＸｏｐＬ作用的宿主靶
标并不清楚［２０］。

病原物释放的效应因子中还有一些可以与宿主

的泛素连接酶直接作用以抑制植物的ＰＴＩ反应。例
如，马铃薯晚疫病菌（Ｐｈｙｔｏｐｈｔｈｏｒａｉｎｆｅｓｔａｎｓ）释放的
效应因子 Ａｖｒ３ａ，通过与宿主体内 Ｕ－ｂｏｘ型 Ｅ３泛
素连接酶 ＣＭＰＧ１产生蛋白—蛋白互作，稳定
ＣＭＰＧ１的活性，阻止其自泛素化，从而抑制 ＰＡＭＰ
ＩＮＦ１引发的植物 ＰＴＩ反应［２１］。水稻白叶枯病菌

（Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓｏｒｙｚａｅｐｖｏｒｙｚａｅ，Ｘｏｏ）分泌的效应蛋
白 ＸｏｐＰｘｏｏ可以将水稻体内的 Ｕ－ｂｏｘ蛋白 Ｏｓ
ＰＵＢ４４作为靶标蛋白，同时抑制 ＯｓＰＵＢ４４的 Ｅ３泛
素连接酶活性，而ＯｓＰＵＢ４４作为一个正调控因子参
与肽聚糖（ｐｅｐｔｉｄｏｇｌｙｃａｎ，ＰＧＮ）和几丁质等ＰＡＭＰ诱
导的水稻 ＰＴＩ反应［２２］。因此，ＸｏｐＰｘｏｏ可能通过与
ＯｓＰＵＢ４４蛋白互作并抑制其活性以降低水稻体内
的ＰＴＩ反应以及对白叶枯病菌的抗性［２２］。此外，宿

主体内的 Ｅ３泛素连接酶可以通过泛素化降解病原
物释放的效应因子以增强植物的ＰＴＩ反应。水稻中
具有Ｅ３泛素连接酶活性的 ＡＰＩＰ６蛋白，可以与稻
瘟病菌（Ｍａｇｎａｐｏｒｔｈｅｏｒｙｚａｅ）的效应因子 ＡｖｅＰｉｚ－ｔ
产生蛋白—蛋白互作，并且泛素化ＡｖｅＰｉｚ－ｔ以促进
其体内的降解［２３］。研究发现，在 ＡｖｅＰｉｚ－ｔ超表达
水稻植株中敲除ＡＰＩＰ６后，对鞭毛蛋白诱导的反应
比没有敲除ＡＰＩＰ６的超表达植株明显降低，如该植
株体内活性氧的含量降低约６０％、免疫反应相关基
因ＮＡＣ４的转录水平明显降低［２３］。因此，ＡＰＩＰ６通
过泛素化降解 ＡｖｅＰｉｚ－ｔ以增强水稻体内的 ＰＴＩ反

应以及减弱对稻瘟病的抗性［２３］。

４　展望

近年来，人们对泛素化和植物先天免疫反应的

研究越来越深入，但泛素化在植物先天免疫反应的

相关重要组成部分ＰＴＩ反应中所起到的调控作用机
制有待研究。尽管已经有许多研究结果表明泛素化

参与调控植物的ＰＴＩ反应，但不同种类的泛素化（如
多聚泛素化、多泛素化以及单泛素化）在植物先天

免疫反应中的作用机制差别仍有待进一步研究。

Ｅ３泛素连接酶广泛参与调控植物先天免疫反应特
别是ＰＴＩ反应，但是它们调控植物先天免疫反应的
大多数靶标蛋白目前仍然不清楚。通过对植物进行

各种体内外泛素化水平试验，并与定量蛋白质组学

相关原理结合，可能有助于发现在泛素化介导的植

物ＰＴＩ反应中新的靶标蛋白，从而进一步揭示泛素
化参与植物免疫反应的新机制，为植物病原菌的防

治提供参考。
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