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摘要: 蛋白泛素化是一个依次由泛素激活酶(E1)、泛素结合酶(E2)和泛素连接酶(E3)共同介导的多级酶联

反应, 是一种在所有真核生物中普遍存在的翻译后修饰方式。大量研究表明, 蛋白泛素化主要通过调节

靶标蛋白的稳定性、亚细胞定位等方式, 在植物多个发育阶段(例如种子发育、种子休眠和萌发、根系生

长等)以及诸多非生物胁迫响应中起调控作用。种子是种子植物的重要繁殖体, 也是重要的农业产品和生

产资料, 精确调控种子的休眠水平和萌发过程, 对于植物物种繁衍、地理分布、农作物产量质量等至关

重要。文章在简要介绍蛋白泛素化修饰过程的基础之上, 系统总结了泛素化过程相关基因参与调控种子

休眠与萌发过程中的分子功能及其互作网络, 并就该领域未来的研究热点和方向进行了讨论。
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Abstract: Protein ubiquitination is a multistage enzyme-linked reaction mediated by ubiquitin-activating 
enzyme (E1), ubiquitin-conjugating enzyme (E2) and ubiquitin ligase enzyme (E3), and is also a common 
protein post-translational modification in all eukaryotes. A large number of studies have shown that pro-
tein ubiquitination plays a regulatory role in multiple developmental stages of plants (such as seed devel-
opment, seed dormancy and germination, root growth) and in many abiotic stress responses, mainly by 
regulating the stability and subcellular localization of target proteins. Seeds are important propagators of 
seed plants and important agricultural products and means of production. Accurate regulation of dormancy 
level and germination process of seeds is of great importance to plant species reproduction, geographical 
distribution, crop yield and quality. Based on the brief introduction of protein ubiquitination modification 
processes, the molecular functions and interaction networks of ubiquitination related genes involving in 
regulation of seed dormancy and germination are systematically summarized, and the future research 
hotspots and directions in this field are discussed and presented.
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种子休眠和萌发是高等植物发育过程中的重

要调控阶段, 它直接关系到植物种群的生存和发

展、繁衍和分布。萌发是指种子吸胀后, 代谢作用

增强, 与萌发相关的关键基因开始表达, 胚根逐

渐伸长最终突破胚乳和种皮的过程(Woolhouse等
1980); 休眠是指具有活力的种子即使处于适宜萌

发的条件下而依然不能正常萌发的生理现象。依

据休眠发生时间的不同, 种子休眠又可分为初级

休眠和次级休眠。种子在成熟过程中, 由于脱落酸

(abscisic acid, ABA)含量增加而诱发的休眠称为初

级休眠; 而次级休眠则是指种子在萌发期间, 因外

界环境条件突然变化(如温度、氧浓度突然降低等), 
萌发程序暂时中止而进入休眠状态(Baskin和Baskin 
2004)。种子休眠与萌发是植物为适应外界环境而

形成的一种生物特性, 具有重要的生态学意义。种

子休眠为其传播与扩散争取了时间, 使种子在最

理想的条件下萌发成苗。在农业生产上, 种子的正

常萌发与出苗直接影响作物产量(El-Maarouf-Bou-
teau等2015), 种子萌发率或者出苗率下降都会导

致作物有效株数下降, 从而导致产量降低(Shuai等
2016)。因此, 深入研究植物种子的休眠与萌发的

调控机制, 不仅是重要的植物学基础理论发展需

要, 而且还将对农业可持续发展具有推动作用。

种子休眠与萌发受到植物体内多种信号物质

和外界环境因子的精细调控。植物种子只有在适

宜的环境条件下萌发, 才有可能发育成正常的植

株。模式植物拟南芥的种子在低温下休眠水平提

高, 萌发水平降低(Nee等2017); 而当大豆种子在适

当的荫蔽状态下完成发育时, 其种子休眠能力降

低, 萌发能力提高(Chen等2020)。当种子萌发时遭

遇高温、干旱、低氧等非生物胁迫时, 萌发过程均

受到抑制。除了这些外部环境因素影响种子的休

眠与萌发外, 植物体内的信号物质如赤霉素(gib-
berellin, GA)和ABA也起到重要的作用。研究表明, 
ABA和GA是种子休眠获得和解除过程中起关键

作用的内源信号分子, ABA促进种子休眠, 抑制种

子萌发(Ali-Rachedi等2004); GA促进种子萌发, 抑
制种子休眠(Karssen等1983), 两者在调节种子休眠

与萌发过程中存在相互拮抗的关系。除ABA与

GA外, 细胞分裂素(cytokinin, CTK)也会促进种子

萌发, 与脱落酸存在相互拮抗的关系(Guan等2014); 
而生长素(auxin)则是通过与ABA的协同作用促进

种子休眠(Shuai等2016)。 
蛋白质泛素化是指泛素(一类低分子量的蛋白

质)分子在一系列酶的作用下, 对靶标蛋白进行特

异性修饰, 并改变其稳定性或亚细胞定位的过程。

与泛素化相对的是去泛素化, 去泛素化酶具有去

除底物蛋白上的泛素来拮抗泛素化修饰的功能; 
这种酶属于半胱氨酸蛋白酶家族, 可以切开异肽

键或肽键, 具有较高的特异性。在动物及医学领域, 
泛素化修饰在调控细胞免疫与应答、细胞调亡等

方面发挥重要作用; 在植物学领域, 蛋白泛素化修

饰在种子发育、种子休眠与萌发、植物根系发育

(Koiwai等2007)、开花时间调控(Chen等2015)等阶

段起调控作用, 对植物的生长发育具有重要意义。

本文在简要介绍蛋白泛素化与去泛素化修饰过程

的基础之上, 系统综述了蛋白泛素化相关基因参

与调控种子休眠与萌发过程的分子机制与互作网

络, 并就未来的研究进行了讨论。

1  蛋白泛素化修饰机制及其功能简介

泛素(ubiquitin, Ub)是一类在进化上保守、具

有蛋白质翻译后修饰功能的小分子, 由76个氨基

酸组成, 分子质量约为8.5 kDa, 存在于所有真核生

物细胞中(Goldstein等1975)。蛋白质泛素化是泛

素与底物蛋白之间的共价连接。有三类酶介导这

个多级酶联反应, 分别是泛素激活酶(ubiquitin-ac-
tivating enzyme, E1)、泛素耦合酶(ubiquitin-conju-
gating enzyme, E2)和泛素连接酶 (ubiquitin ligase 
enzyme, E3), 这三类酶的作用分别是激活、结合

和连接泛素。该反应首先由E1酶催化泛素激活, 
由ATP提供能量; 之后泛素羧基端和E1中半胱氨酸

的巯基端形成硫酯键, 然后E1将活化后的泛素转

移到E2的半胱氨酸的巯基上; 最后E3将结合到E2
上的泛素转移到目标蛋白上, 使目标蛋白上的一

个赖氨酸与泛素的羧基端的一个甘氨酸通过异构

肽键连接(Morreale和Walden 2016)。
泛素激活酶是一种ATP依赖的酶。在小麦中

发现3种E1酶(Kampen等2010), 而在拟南芥中, 编
码泛素激活酶的基因只有2个 , 即UBA1和UBA2 
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(Hatfield等1997)。泛素耦合酶包含一个高度保守

的UBC结构域, 由140~150个氨基酸组成的催化核

心; 并含有一个保守的半胱氨酸残基, 能够与泛素

分子羧基端的甘氨酸残基形成共价结合的硫酯键。

植物中有多种E2酶(Genschik等1994; Girod和Vier-
stra 1993), 其中拟南芥中有48个基因编码含有

UBC结构域的蛋白质(Kraft等2005); 其中有3个蛋

白质通过巯基结合UBL, 包括RUB的耦合酶RCE1
和RCE2、SUMO耦合酶SCE1; 另有8个类泛素耦

合酶(E2-like) (Callis和Book 2014)。 
泛素连接酶含有一些保守的、与泛素耦合酶

相互作用的结构域, 根据这些结构域的不同, 泛素

连接酶可被分为RING、U-Box、HECT和RBR类

以及多亚基类(Berndsen和Wolberger 2014)。RING
泛素连接酶包含一个富含半胱氨酸的环结构域, 
协调两个锌原子。在RING类型的E3介导的泛素

化过程中, E3自身不共价连接泛素分子, 而只是将

E2上共价连接的泛素分子连接到底物蛋白上。

U-box泛素连接酶与RING泛素连接酶不同, 它除

了可以催化K48位泛素链的连接外, 还可以催化其

他Lys残基的泛素化连接, 这样使得被U-box作用

后的蛋白质形成与蛋白酶体所识别的泛素链不相

同的其他分支结构形式的泛素链, 因此, 泛素化底

物也被赋予不同的生物学功能 (Hatakeyama等
2001)。HECT类泛素连接酶 在催化底物泛素连接

时, 先通过HECT结合泛素化的泛素耦合酶, 再通

过硫酯键在HECT与泛素间形成共价连接, 然后催

化底物的泛素化(Bernassola等2008), 即泛素分子

需要先从泛素耦合酶转移给HECT类泛素连接酶, 
之后才能最终转移给底物。第四类是RBR类泛素

连接酶, 它含有一个RBR结构域, 该结构域包含两

个RING形结构域。其中, RING1可以与泛素耦合

酶结合, 具有RING类泛素连接酶的特性; RING2可
以与泛素形成硫酯键中间体, 具有HECT类泛素连

接酶的活性。最后是多亚基类泛素连接酶, 这一类

酶分为四个亚类, 分别是SCF (sphase kinase-associ-
ated protein 1-cullin 1-F-box)、BTB (bric-a-brac-
tramtrack-broad complex)、DDB (DNA Damage-Bin- 
ding domain-containing)和APC (anaphase-promoting 
complex) (Callis和Book 2014)等。其中, SCF亚型

E3连接酶由SKP1 (S期激酶相关蛋白1)、CUL1 
(cullin 1)、RBX1 (ring-box 1)和FBX (F-box)蛋白

组成, FBX蛋白决定底物特异性(Vierstra 2009)。DDB
亚型E3连接酶由CUL4 (cullin 4)、RBX1、DDB1 
(DNA损伤结合1)和DWD (含WD40结构域的蛋白

质)组成, 其中DWD蛋白负责底物的特异性识别

(Vierstra 2009)。

2  E3参与种子休眠与萌发

2.1  RING类型的E3对种子休眠与萌发的调控

2.1.1  RING类型的E3正调控种子休眠或萌发

SDIR1 (salt-and drought-induced ring finger 1)
是一个位于内质网内膜上的RING泛素连接酶(Zhang
等2015)。研究表明, SDIR1的底物SDIR1P1通过促

进ABI5的表达来增强ABA信号, 进而抑制种子萌

发(Zhang等2015)。与野生型相比, sdir1-1在萌发

期间对ABA不敏感; 而SDIR1过表达种子对ABA高

度敏感。这表明SDIR1是ABA转导信号途径中的

一个正调控因子(Zhang等2007)。RHA2a是一个功

能性的E3酶。与野生型比, rha2a突变体种子在萌

发过程中对ABA不敏感; 而RHA2a过表达种子则

对ABA高度敏感, 说明RHA2a是ABA信号转导途

径中的一个正调控因子(Bu等2009)。但是, 目前关

于RHA2a调控种子休眠与萌发的分子机制有待于

进一步研究。RHA2b是一种RING-H2泛素连接酶, 
MYB30是ABA信号的负调节因子 , RHA2b通过

26S蛋白酶体介导MYB30降解从而在ABA信号转

导中起积极作用(Zheng等2018)。rha2b-1突变体种

子在萌发期间对ABA不敏感; 而RHA2b过表达种

子对ABA高度敏感 (Li等2011)。说明RHA2b是
ABA信号转导途径中的一个正调控因子。综上所

述, SDIR1、RHA2a和RHA2b通过正调控ABA信号, 
抑制种子萌发。

AtAIRP1 (Arabidopsis thaliana ABA-insensitive 
RING protein 1)是一个C3H2C3型RING泛素连接

酶。与野生型相比, atairp1突变体种子在萌发期间

对ABA不敏感, 而AtAIRP1过表达种子在种子萌发、

子叶变绿等方面对ABA高度敏感。这表明AtAIRP1
是ABA信号途径中的一个正调节因子(Ryu等2010)。
但是关于AtAIRP1调控种子休眠与萌发的分子机
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制值得深入研究。AtAIRP2 (Arabidopsis thaliana 
ABA-insensitive RING protein 2)是一个C3HC4型
RING泛素连接酶。研究表明, ATP1是AtAIRP2的
底物蛋白, 因ATP1被发现与SDIR1P1相同, 故ATP1
也被称为ATP1/SDIRIP1。遗传分析表明, AtAIRP2
对ATP1/SDIRIP1是上位性的。在拟南芥种子萌发阶

段, AtAIRP2 通过下调ATP1/SDIRIP1, 从而在ABA
信号中发挥积极作用(Oh等2017)。与野生型相比, 
atairp2突变体种子对ABA敏感性低, 而AtAIRP2过
表达种子对ABA高度敏感。结果表明, AtAIRP2
是ABA信号转导途径中的一个正调节因子(Cho等
2011)。

此外 , AtAIRP3 (Arabidopsis thaliana ABA-in-
sensitive RING protein 3)是一种RING泛素连接酶。

与野生型比, atairp3突变体种子在萌发阶段对ABA
不敏感; 由于AtAIRP3被鉴定为GDU2 (LOG2)的缺

失, 因此, AtAIRP3被称为AtAIRP3/LOG2, atairp3/
log2-2突变体种子对ABA不敏感, 以上表明AtAIRP3/ 
LOG2是ABA信号转导途径中的一个正调节因子

(Kim和Kim 2013)。但是, 目前关于AtAIRP3调控

种子休眠与萌发的分子机制有待进一步研究。综

上所述, AtAIRP1、AtAIRP2以及AtAIRP3均是通

过正调控ABA信号, 进而抑制种子萌发。

种子的休眠和萌发受到光照的影响(Zhao等
2010)。光信号中枢抑制因子COP1 (constitutive pho- 
tomorphogenesis1)是一种单亚基RING泛素连接酶

(Jang等2010; Osterlund等2000)。在拟南芥中, COP1
与其下游调控因子HY5组成COP1-HY5复合物参

与乙烯(ethylene, ET)在盐胁迫下调控种子萌发。

COP1主要位于细胞核中, 在盐胁迫下, COP1进入

细胞质中, 导致HY5积累和ABI5表达, 从而抑制种

子萌发; 但当ET在种子吸水压力和胚根突出的作

用下, 促使COP1进入细胞核, 随后降解HY5, 降低

ABI5的表达, 从而促进种子萌发(Yu等2016)。
除了光照, 温度也是一个影响种子休眠和萌

发的重要环境因素。当种子长时间暴露在高温下

时, 其萌发会受到抑制。COP1-HY5复合物在高温

下会增强种子萌发时的耐热性。硫化氢(H2S)是一

种小型的水溶性气体, 可以提高拟南芥种子萌发

耐热性。在正常情况下, 位于细胞核中的COP1会

诱导HY5降解, 降低ABI5的表达进而诱导种子萌

发。但是在长时间的高温胁迫下, H2S的生物合成

被抑制, 加速了COP1从细胞核向细胞质的运输, 导
致HY5积累和ABI5表达, 从而抑制种子萌发; 通过

添加外源H2S或转基因DES1-ox种子来提高H2S水
平 , 促使COP1进入细胞核 , 随后降解HY5, 降低

ABI5的表达, 最终促进种子萌发。综上所述, H2S
信号通过重新分配COP1的分布来拮抗高温对种子

萌发的抑制作用(Chen等2019)。
OsHIRP1 (Oryza sativa heat-induced RING fin-

ger protein 1)是一种RING泛素连接酶,在水稻应对

热胁迫的反应中发挥重要作用。研究表明, 过表

达OsHIRP1的种子萌发率高于野生型, 且在过表达

OsHIRP1植株中 , 一些热胁迫诱导基因(HsfA3、
HSP17.3、HSP18.2和HSP20)表达上调。表明E3连
接酶OsHIRP1正向调控水稻对热胁迫的反应(Kim
等2019)。但是关于OsHIRP1在热胁迫下调控种子

萌发的确切机制要进一步研究。

AtAIRP4 (Arabidopsis thaliana ABA-insensitive 
RING protein 4)是一个C3HC4型RING泛素连接酶。

研究表明, AtAIRP4过表达种子在萌发过程中对盐

胁迫高度敏感, 并且比野生型和atairp4突变体更具

有抗旱能力; 此外, 在AtAIRP4过表达种子中ABA和

干旱诱导基因的表达量显著高于野生型和atairp4
突变体。因此, AtAIRP4是ABA介导抗旱性的正向

调节因子。但是, 目前关于AtAIRP3在干旱胁迫下

调控种子休眠与萌发的分子机制有待进一步研究

(Yang等2016)。
SpRing是位于内质网上的RING泛素连接酶, 

在野生番茄应对盐胁迫反应中发挥重要作用。研

究表明, SpRing过表达种子的萌发率高于野生型, 
SpRing过表达种子中NCED3、RD29A以及RAB18
的表达量高于野生型(Qi等2016)。表明SpRing是
耐盐野生番茄中盐胁迫信号的正向调节因子。但

是关于SpRing在盐胁迫下调控种子萌发的确切机

制目前尚不清楚。

2.1.2  RING类型的E3负调控种子休眠或萌发

RSL1 (RING finger of seed longevity 1)是一种

针对ABA信号的正调控因子进行泛素化的泛素连

接酶, 它通过26S蛋白酶体途径介导质膜中ABA受
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体PYR1和PYL4降解, 从而减弱ABA信号, 促进种

子萌发。与野生型比, rsl1 RNAi系种子对ABA高

度敏感; 而OE-RSL1对ABA不敏感, 这表明RSL1
是ABA信号途径中的一个负调节因子(Bueso等
2014)。

AtARRE (Arabidopsis thaliana ABA-related 
RING-type E3 ligase)是一种负调控拟南芥ABA信

号的RING泛素连接酶。与野生型比, atarre-1和at-
arre-2突变体种子在萌发期间对ABA高度敏感, 种
子萌发延迟; 而ATARRE过表达种子在萌发时对

ABA不敏感, 这表明ATARRE是ABA信号转导途

径中的一个负调节因子(Wang等2018)。但是关于

AtAIRP1调控种子休眠与萌发的分子机制目前尚

不清楚。

CER9 (ECERIFERUM9)是一种RING泛素连

接酶。与野生型比, cer9-1和cer9-2突变体种子在

萌发期间对ABA高度敏感, 种子萌发延迟; 在cer9
突变体中, 检测到ABA生物合成基因NCED6的表

达上调, ABA信号转导途径中的ABI3、ABI4以及

ABI5的表达量增加, 这些结果表明CER9是ABA生

物合成和ABA信号通路中的一个新型负调控因子

(Zhao等2014)。但是目前关于CER9如何调控种子

萌发期间ABA生物合成和信号转导的分子机制要

进一步探索。 
AIP2 (ABI3-interacting protein 2)是一种RING

泛素连接酶, 能在体外聚泛素化ABI3, 从而减弱

ABA信号促进种子萌发。与野生型比, aip2-1突变

体种子在萌发期间对ABA高度敏感, 种子萌发延

迟; AIP2过表达的种子生活力降低(Zhang等2005)。
这表明AIP2是ABA信号转导途径中的一个负调

节因子。OsDSG1 (Oryza sativa delayed seed germi-
nation 1)是AIP2的水稻直系同源物, 也是水稻中的

一种RING finger泛素连接酶, 它能促进OsABI3降
解, 从而减弱ABA信号, 促进种子萌发。OsDSG1
过表达种子在萌发时对ABA不敏感; ABA会影响

盐对种子萌发的抑制作用(Zhu 2002), 在高盐胁

迫下, osdsg1突变体的萌发率高于野生型(Park等
2010)。这表明OsDSG1是ABA信号转导途径中的

一个负调节因子。

KEG (keep on going)是一种调节ABI5表达水

平的RING泛素连接酶。在ABA信号、KEG和

ABI5之间存在反馈回路——KEG促进ABI5的降解

来减弱ABA信号, 而ABA可以诱导KEG的泛素化

和降解, 从而促进ABI5的积累(Shu和Yang 2017)。
与野生型比, keg突变体种子在萌发期间对ABA高

度敏感(Stone等2006); 而KEG过表达种子在萌发

时对ABA不敏感(Liu和Stone 2010), 表明KEG是

ABA信号转导途径中的一个负调节因子。除此之

外, 在拟南芥中还有一种RING泛素连接酶MIEL1 
(MYB30-interacting E3 ligase 1)可以与ABA信号调

节因子MYB96相互作用促进其泛素化来减弱ABA
信号。在萌发阶段, miel1突变体种子对ABA高度

敏感; 而MIEL1过表达种子对ABA不敏感(Lee和
Seo 2016)。这表明MIEL1是ABA信号途径中的一

个负调节因子。综上所述, RSL1、AtARRE、CER9、
AIP2、OsDSG1、KEG以及MIEL1均是通过负调

控ABA信号, 进而促进种子萌发。 
2.2  U-Box类型的E3对种子休眠与萌发的调控

U-Box泛素连接酶是由大约70个氨基酸组成

的保守U-Box基序。在拟南芥中, 预测的PUB (Plant 
U-Box protein)基因大约有64个(Vierstra 2009)。研

究表明, U-Box泛素连接酶在植物的发育过程中具

有许多功能, 包括调节种子萌发、开花时间(Vega- 
Sánchez等2008)以及许多非生物胁迫反应(Wei等
2015)等。 

AtPUB9是一种U-Box泛素连接酶, 它能通过

促进ABI3的降解进而负调控ABA信号, 促进种子

萌发。pub9突变体种子在萌发期间对ABA高度敏

感; 而abi3 pub9双突变体种子对ABA不敏感, 这表

明AtPUB9是ABA信号转导途径中的一个负调节

因子(Samuel等2008)。PUB43和PUB44也是U-Box
泛素连接酶。与野生型比 , pub43/pub43突变体

种子以及PUB44/pub44突变体种子在萌发期间对

ABA不敏感(Salt等2011)。这表明PUB43和PUB44
是ABA信号转导途径中的正调节因子。但是, 目
前关于PUB43和PUB44调控种子休眠与萌发的分

子机制有待于进一步研究。

此外, 还有U-Box泛素连接酶PUB30, 它通过

泛素化降解油菜素内酯(brassinosteroids, BR)信号

转导的调节因子BKI1 (BRI1激酶抑制剂1)在种子
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萌发阶段负调控盐胁迫。与野生型比, pub30-1突
变体中BKI1降解速度慢, bki1突变体对盐胁迫敏

感, 而BKI1过表达植株表现出耐盐表型, 这些结果

表明BKI1是一个响应盐胁迫反应的正向调节因子

(Zhang等2017)。
GmPUB8是一种U-Box泛素连接酶, 在大豆种

子应对盐胁迫和干旱胁迫反应中发挥重要作用。

与野生型比, GmPUB8过表达种子对氯化钠敏感, 
萌发率低; 且在GmPUB8过表达种子中, 8个干旱胁

迫基因(AOX1a、COR15A、ERD1、ERD15、P5CR、
PCS1、RD29A以及RD29B)的表达量低, 证明Gm-
PUB8负调控植物对干旱胁迫的响应(Wang等2016)。
但是GmPUB8在盐胁迫和干旱胁迫下调控种子萌

发的确切机制目前尚不清楚。

2.3  Cullin-RING box1-ligases类型的E3对种子休

眠与萌发的调控

2.3.1  SCF亚型E3连接酶对种子休眠与萌发的调控

RIFP1 (RCAR3 INTERACTING F-BOX PRO-
TEIN 1)是一个F-Box泛素连接酶, 它通过促进ABA
受体RCAR3的降解, 负调控ABA应答。与野生型

比, rifp1突变体种子在萌发期间对ABA敏感; 而
RIFP1过表达种子则对ABA不敏感(Li等2016)。这

表明RIFP1是ABA信号途径中的一个负调节因子。

EDL3 (EID1-like protein 3)也是一种F-Box蛋白, 该
蛋白被认为是SCF泛素连接酶复合物的一个组成

部分, SCFEDL3降解ABA信号转导途径中的负调节

因子来调控ABA信号。在种子萌发过程中, 与野

生型比, edl3-1突变体种子对ABA不敏感; 而EDL3
过表达种子则对ABA敏感 , 种子萌发受到抑制

(Koops等2011)。这表明EDL3是ABA信号转导途

径中的一个正调节因子。综上所述, RIFP1通过负

调控ABA信号来促进种子萌发; 而EDL3通过正调

控ABA信号来抑制种子萌发。

赤霉素信号基因SLEEPY1 (SLY1)是GA信号

的正调节因子, 在种子萌发中发挥重要作用, 决定

了SCF-E3泛素连接酶复合物的底物特异性(Dill等
2004; Fu等2004; McGinnis等2003)。RGL2是GA信

号的负调节因子, 即它是种子萌发的抑制剂(Lee等
2002)。研究表明, SCFSLY1介导RGL2的降解来正向调

节GA信号, 促使种子萌发(Ariizumi和Steber 2007)。

COP9信号体(CSN)是Cullin-RING泛素连接酶

(CRLs)的调节因子 (Wei和Deng 2003)。CSN通

过促进RGL2和ABI5的降解促进种子萌发(Jin等
2018)。研究表明, csn1-10具有更强的种子休眠性, 
而csn5a-1突变体除了表现出超休眠性外, 还表现

出萌发延迟。遗传学证据证明csn1-10的休眠表型

是由RGL2的过度积累引起的; 而csn5a-1表型是由

RGL2和ABI5的过度积累引起的。与野生型比, csn1-
10、csn5a-1以及csn5a-1 rgl2-13对ABA高度敏感; 
而csn5a-1 abi5-4对ABA不敏感。这表明CSN是

ABA信号转导途径中的负调节因子。但是, 目前

关于CSN5A调控ABI5的确切机制是未来研究的一

个挑战。

TIR1/AFB既是生长素的受体也是SKP1-CUL1- 
F-box (SCF)型E3连接酶 (Kepinski和Leyser 2005; 
Wang和Estelle 2014)。生长素与ABA协同调控种

子的休眠与萌发。研究表明, 当生长素信号被激活

后, 生长素与其受体TIR1/AFB结合, 促使AXR2和
AXR3的降解, 释放ARF10和ARF16的活性, 维持

ABI3的表达, 从而促进种子休眠(Liu等2013)。
MAX2 (More AXillary growth 2)是一种F-box

蛋白, 在光信号通路中发挥积极作用。与野生型比, 
在光照下max2突变体种子萌发受到抑制。在max2
突变体种子检测到 , ABA生物合成基因ABA1、
NCED6和NCED9以及分解基因CYP707A2的表达

均高于野生型; 而GA生物合成基因GA3ox1表达下

调, GA分解基因GA2ox2表达上调。但是目前关于

MAX2是如何参与光和激素协同调控种子萌发的

分子机制仍不清楚(Shen等2012)。
F-box蛋白COI1促进了茉莉酸(jasmonic acid, 

JA)信号的产生, 并且在JA与ABA协同抑制种子萌

发方面发挥重要作用(Ellis和Turner 2002; Song等
2014)。与野生型比, coil-16突变体种子在萌发时

对ABA高度敏感, 表明COI1是ABA信号转导途径

中的负调节因子(Ellis和Turner 2002)。但是关于

COI1如何参与JA与ABA协同抑制种子萌发的分子

机制尚不清楚。

2.3.2  DDB亚型E3连接酶对种子休眠与萌发的调控

DWA1/2 (DWD hypersensitive to ABA 1/2)是基

于CUL4的E3连接酶的底物受体, 也是作为CUL4
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复合物的成分参与ABA信号转导的负调节因子

(Lee等2010)。由于DWA1和DWA2具有CUL4底物

受体的特征, 因此它们通过26S蛋白酶体途径靶向

降解ABI5来负调控ABA信号促进种子萌发。dwa1 
dwa2双突变体种子在萌发时对ABA敏感(Lee等
2010)。这表明, DWA1/2是ABA信号转导途径中的

负调节因子。

ABD1 (ABA- hypersensitive DCAF1)是基于

CUL4-DDB1的E3连接酶的底物受体。研究表明, 
DDBABD1 E3连接酶复合物通过介导ABI5降解从而

对ABA信号进行负调控。与野生型比, abd1突变

体种子对ABA高度敏感, 种子萌发显著延迟(Seo等
2014)。表明ABD1是ABA信号转导途径中的一个

负调节因子。

ASG2 (AL TERED SEED GERMINATION 2)
是一种DWD蛋白。asg2突变体种子在萌发时对

ABA敏感(Bassel等2011), 这表明ASG2是ABA信号

转导途径中的一个负调节因子(Dutilleul等2016)。
研究表明, asg2突变体种子在萌发时对ABA敏感性

的增加与ABI5蛋白稳定性有关, 但是ASG2是否可

以通过介导ABI5降解从而调控种子休眠与萌发, 
以及具体的分子机制有待于进一步研究。综上所

述, DWA1/2、ABD1和ASG2均是通过负调控ABA
信号, 促进种子萌发。

3  总结与展望

泛素化修饰是一种非常重要的翻译后修饰方

式, 在植物多个发育阶段以及诸多非生物胁迫响应

中起关键调控作用。种子的休眠与萌发是高等植

物发育过程中的重要调控阶段, 在这两个重要阶

段中, 泛素化-蛋白酶体系统通过与植物激素的相

互作用参与其中。本文主要总结了蛋白泛素化E3
连接酶修饰调节种子休眠与萌发的分子功能(表1), 
但仍有几个问题值得进一步研究并有望取得突破。

首先, 拟南芥中的37个E2酶被分为14个亚家

族。其中, XI家族中的UBC26和RBR型E3酶RAF4
与脱落酸受体PYR1和PYL4形成复合物, 负调节

ABA信号, 但是关于两种酶是否会通过负调节ABA
信号进而参与调控种子萌发尚未可知。 

其次, 尽管有很多的E3连接酶调控种子休眠

与萌发的分子机制已经清楚, 但仍然有一些E3连
接酶如COI1、MAX2以及AtAIRP4等, 关于它们如

何调控种子休眠与萌发的精确分子机制是下一步

的研究方向。

表1  参与调控种子休眠与萌发的E3酶
Table1  E3 enzyme involved in regulating seed dormancy and germination

 类型     E3酶  底物蛋白                                                 分子功能   参考文献 

RING	 SDIR1	 SDIR1P1	 SDIR1/SDIRIP1复合体通过促进ABI5表达, 正调控ABA信号,  Zhang等2007	
			   抑制种子萌发。

	 RHA2a	 未知 rha2a突变体种子对ABA不敏感, 而RHA2a过表达种子对ABA Bu等2009
   高度敏感, 表明RHA2a正调控ABA信号, 抑制种子萌发。 	
	 RHA2b	 未知 RHA2b通过26S蛋白酶体介导ABA信号的负调节因子MYB30 Li等2011
   降解, 正调控ABA信号, 抑制种子萌发。 
	 AtAIRP1	 未知 atairp1突变体种子对ABA不敏感, 而AtAIRP1过表达种子对	 Ryu等2010
			   ABA高度敏感, 表明AtAIRP1正调控ABA信号, 抑制种子萌发。 
	 AtAIRP2	 未知 在拟南芥种子萌发阶段, AtAIRP2 通过下调ATP1/ SDIRIP1,  Oh等2017	
			   从而在ABA信号中发挥积极作用。

	 AtAIRP3	 未知 atairp3突变体种子在萌发阶段对ABA不敏感, 表明AtAIRP3	 Kim和Kim 2013
			   正调控ABA信号, 抑制种子萌发。 
	 COP1	 HY5	 乙烯和盐胁迫拮抗调节COP1的核质分配, 介导HY5降解和降	 Yu等2016
			   低ABI5的表达, 从而调控种子萌发。 	
	 COP1	 HY5	 H2S和高温胁迫拮抗调节COP1的核质分配, 介导HY5降解和	 Chen等2019
			   降低ABI5的表达, 从而调控种子萌发。 	
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	 OsHIRP1	 未知 热胁迫下, 过表达OsHIRP1植株中的热胁迫诱导基因表达上 Kim等2019
			   调, 促进种子萌发。	
	 AtAIRP4	 未知 盐胁迫下, AtAIRP4过表达种子在萌发过程中ABA和干旱诱	 Yang等2016
			   导基因的表达量高, AtAIRP4是ABA介导抗旱性的正向调节

   因子。 	
	 SpRing	 未知 盐胁迫下, SpRing过表达种子在萌发过程中NCED3、RD29A	 Qi等2016
			   以及RAB18表达量高, SpRing是盐胁迫信号的正向调节因子。 	
	 RSL1	 PYL4/PYR1	 RSL1促进ABA受体PYL4和PYR1的降解, 负调控ABA信号,  Bueso等2014	
			   促进种子萌发。

	 AtARRE	 未知 ATARRE负调控ABA信号, 促进种子萌发。 Wang等2018	
	 CER9	 未知 cer9突变体种子中, ABA生物合成基因表达上调, ABI3、ABI4 Zhao等2014	
			   以及ABI5表达量增加。表明CER9负调控ABA信号, 促进种子

   萌发。

	 AIP2	 ABI3	 AIP2通过泛素化降解ABI3, 负调控ABA信号, 促进种子萌发。 Zhang等2005	
	 OsDSG1	 OsABI3	 OsDSG1通过降解OsABI3, 负调控ABA信号, 促进种子萌发。 Park等2010	
	 KEG	 ABI5	 KEG 通过促进ABI5降解, 负调控ABA信号, 促进种子萌发。 Stone等2006	
	 MIEL1	 MYB96	 MIEL1通过促进MYB96降解, 负调控ABA信号, 促进种子萌发。 Lee和Seo 2016	
U-Box	 AtPUB9	 未知 AtPUB9作用于ABI3的上游, 负调控ABA信号, 促进种子萌发。 Samuel等2008
U-Box PUB43	 未知 pub43/pub43突变体种子在萌发期间对ABA不敏感, 表明 Salt等2011
   PUB43正调控ABA信号, 抑制种子萌发。 	
	 AtPUB30	 BKI1	 盐胁迫下, PUB30通过泛素化降解BKI1, 促进种子萌发。 Zhang等2017	
	 GmPUB8	 未知 GmPUB8过表达种子对氯化钠敏感, 种子萌发受到抑制。 Wang等2016	
	 PUB44	 未知 PUB44/pub44突变体种子在萌发期间对ABA不敏感, 表明	 Salt等2011	
			   PUB44正调控ABA信号, 抑制种子萌发。 　　

SCF	 RIFP1 	 RCAR3	 RIFP1通过促进ABA受体RCAR3的降解, 负调控ABA信号, 促 Li等2016	
 (F-box蛋白)		  进种子萌发。

SCF EDL3	 未知 EDL3通过蛋白酶体特异性地降解ABA信号中的负作用因子 Koops等2011	
	 (F-box蛋白)		  来调控ABA信号, 抑制种子萌发。

	 SLY1	 DELLAs	 SLY1通过降解DELLA蛋白RGL2来正向调节GA信号, 促进种 Ariizumi和 
			   子萌发。	 Steber 2007	
	 CSN	 RGL2	 CSN通过促进RGL2和ABI5的降解促进种子萌发。 Jin等2018	
	 TIR1/AFB	 AXR2、	 生长素信号被激活与其受体TIR1/AFB结合, 促使AXR2和AXR3 Liu等2013	
 (F-box蛋白)	 AXR3 的降解, 释放ARF10和ARF16的活性, 维持ABI3的表达, 促进

			   种子休眠。 
	 MAX2	 未知 光照下, max2突变体中ABA生物合成基因表达上调; 而GA生 Shen等2012
 (F-box蛋白)  物合成基因表达下调, GA分解基因表达上调, 种子萌发受到

   抑制。 	
	 COI1	 未知 COI1在JA与ABA协同抑制种子萌发方面发挥重要作用。 Ellis和Turner 	
	 (F-box蛋白)			   2002
DDB	 DWA1/2	 ABI5	 DWA1/2通过26S蛋白酶体途径靶向降解ABI5, 负调控ABA Lee等2010
	 (DWD蛋白)		  信号, 促进种子萌发。

DDB	 ABD1	 ABI5	 ABD1通过促进ABI5降解, 负调控ABA信号, 促进种子萌发。 Seo等2014	
	 ASG2	 未知 asg2突变体种子对ABA高度敏感, 表明ASG2负调控ABA信 Dutilleul等2016	
	 (DWD蛋白)		  号, 促进种子萌发。

	     

表1  (续)

类型     E3酶 底物蛋白                                                 分子功能   参考文献 
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最后, 种子休眠与萌发也受到空气、水、温度

和光照的调控, 虽然有关于MAX2、HIRP1等泛素

连接酶参与种子萌发的研究, 但是它们如何与激

素以及其他环境因子协同作用调控种子萌发的研究

比较少, 因此这也是将来值得关注的研究方向。
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