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摘要: 泛素/26S蛋白酶体途径是一类普遍存在于真核生物中的蛋白降解途径, 兼具高效性和选择性。19S调节

复合体作为26S蛋白酶体的必需组件, 在植物生长发育过程中具有关键作用。相对于动物而言, 植物中19S调
节复合体亚基的研究严重滞后, 阻碍了人们对各亚基在植物中生物学功能的进一步认识和利用。本文综述了

拟南芥以及其他高等植物发育过程中19S调节复合体各亚基行使的生物学功能及其在逆境胁迫中的调控作用, 
并对进一步研究进行了展望, 将有助于理解19S调节复合体中各亚基在植物生长发育过程中的精细调控过程, 
为揭示26S蛋白酶体亚基在不同植物中的功能提供参考。
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综　述  Reviews

植物正常分化发育不但需要精确机制确保及

时合成相关功能蛋白, 同时也需要一定机制及时

清除已完成使命的蛋白。植物细胞内蛋白的降解

有两条途径, 即非特异性降解途径和特异性降解

途径。非特异性降解的主要场所是溶酶体或液泡, 
大多数负责蛋白降解的酶作用时不消耗能量, 对
蛋白的降解也没有选择性。蛋白特异性降解途径

包括泛素依赖和非泛素依赖的蛋白酶体途径。前

者是蛋白泛素化后经蛋白酶体降解的过程, 依赖

于ATP的选择性过程。后者是蛋白不经泛素化直

接被蛋白酶体选择性降解的过程。泛素/26S蛋白

酶体途径(ubiquitin/26S proteasome pathway, UPP)
介导植物中80%~85%的蛋白质降解, 几乎参与到

植物生长发育的各个环节, 是植物体内蛋白高效

专一降解最重要、最精细的调控机制之一。

真核细胞中26S蛋白酶体是一种依赖ATP降解

泛素化底物的多亚基蛋白复合体, 由一个20S催化

中心复合体和两个19S调节复合体构成。有关泛素/ 
26S蛋白酶体途径及其在生物体内功能的研究属于

热点和难点, 并不断有相关综述总结这方面的研究

成果。但是, 植物中关于26S蛋白酶体复合物中19S
调节复合体亚基的相关功能研究综述较少。本综

述在前人研究基础上, 系统介绍19S调节复合体中

各亚基参与植物生长发育过程的研究进展。

1  19S亚基复合体的结构组成和生化功能 

26S蛋白酶体是一个2M Da的蛋白水解复合

体, 由30多个亚基组成, 分成两个部分: 20S圆桶状

结构核心组分(CP)和19S调节复合体(RP) (图1-A)。
其中CP是一种不依赖ATP和泛素的蛋白酶复合体, 
是26S蛋白酶体的核心催化活性部分, 由4个环状结

构(αββα)组成(图1-B)。CP的末端是RP, 具有调节

20S蛋白酶体活性的作用。RP依赖于ATP, 由17个
亚基组成, 又分成盖子(lid)和基部(base)两部分(图
1-B和C) (Miller和Gordon 2005)。除此之外, 某些物

种特异性和组织特异性的其他纯化蛋白也属于19S
调节复合物亚基, 表明这些亚基在进化上是不保守

的(Deveraux等1995; Fujimuro等1998)。
研究发现, 盖子由8个蛋白成员构成, 包括8个

非ATP酶亚基(RPN3、RPN5、RPN6、RPN7、
RPN8、RPN9、RPN11和RPN12), 主要功能是在

蛋白底物降解前, 将泛素链从蛋白底物上剪切掉

(去泛素化)以回收再次利用。其中RPN8~RPN11二
元复合物是一种去泛素化酶(deubiqutinase, DUB), 
是lid执行去泛素化的功能单位。RPN11本身具有

去泛素化酶活性位点, RPN8作为RPN11的辅助蛋

白发挥作用。RPN5、RPN6和RPN7是19S颗粒装

配的必要亚基。此外, 其他RPN亚基可能作为脚手

架角色发挥作用, 并可能具有与不同底物蛋白结

合的位点, 使底物蛋白和26S蛋白酶体结合。
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图1  26S蛋白酶体结构模式图

Fig.1  Model of the structure of 26S proteasome 
本图引自Miller和Gordon (2005)一文。N: RPN; T: RPT。

基底在结构上由9个蛋白成员构成, 分别为

RPN1、RPN2、RP10及RPT1、RPT2、RPT3、
RPT4、RPT5和RPT6。主要功能是利用ATP水解

提供能量, 对切掉泛素链的蛋白底物去折叠并转

运至20S核心颗粒进行降解。其中RPT1~6为AAA+

蛋白超家族成员(ATPases associated with various 
cellular activities superfamily), 它们在结构上形成

一个六聚体功能单位, 与其他三个RPN亚基组成环

状结构而行使功能。目前, 在酵母中研究已验证

RPT2能控制底物进入和水解产物释放(Kohler等
2001)。其中, RPN1能结合Ub-like序列, 辅助运送

蛋白底物至26S蛋白酶体(Elsasser等2002)。RPN1
和RPN2作为脚手架角色发挥作用, 结构上作为连接

蛋白招募与蛋白水解复合物(Rossenzweig等2008)。
RPN10则是作为泛素的受体发挥作用。RPN10与
RPT5一起与泛素蛋白结合, 同时稳定盖子和基底

之间的连接(Fu等2001)。
综上所述, 19S调节复合物颗粒可行使一系列

生物化学功能: (1)它能识别多聚泛素底物; (2)它被

预测可能会有异肽酶活性, 能够剪切多聚泛素链

为泛素单体(去泛素化), 使泛素再次循环进入泛素

/26S蛋白酶体途径。但泛素蛋白本身不会被蛋白

酶体降解; (3) 19S蛋白酶体复合物能结合在20S复
合物颗粒两末端, 从而打开20S蛋白酶体复合物核

心颗粒的窄孔; (4)蛋白被去折叠后进入20S核心颗

粒复合物(Ferrell等2000)。因此, 19S调节复合物颗

粒被认为是“门卫” (a gate keeper), 具有可逆的分

子伴侣活性, 使底物变性并转运去折叠底物到20S
核心颗粒进行降解。

2  19S调节复合体亚基参与植物生长发育过

程的相关研究

模式植物拟南芥基因组中编码参与26S蛋白酶

体途径的基因有1 600多个, 其蛋白约占整个拟南芥

蛋白组的5%, 这个比例是酵母、果蝇、小鼠和人的

2倍多, 其中一个可能原因是植物基因的功能存在冗

余现象, 这些亚基大多数由双基因编码, 而酵母、果

蝇、小鼠和人中大多数基因只有一个拷贝(Vierstra 
2003, 2009)。目前已发现26S蛋白酶体途径广泛地

参与植物各个生长发育过程, 其中19S调节复合体亚

基参与植物生长发育过程的具体研究进展如下。

2.1  RPT (regulatory particle triple-A ATPase)亚基

19S调节复合物颗粒含6个RPT亚基, 大部分

RPT亚基的详细研究报道是在酵母系统中(表1)。
在酵母中, 每一个RPT基因都是生长所必需的, 无
功能冗余(Rubin等1998; Beckwith等2013)。将拟南

芥中RPT基因分别与对应的酵母突变体互补, RPT1
及RPT3~6均能互补酵母突变体表型, 表明拟南芥

中RPT亚基与酵母中RPT亚基在功能和结构上都

很保守, 各RPT亚基也无功能冗余。其中植物中

RPT2基因不能互补酵母突变体, 但具体原因尚未

探明。氨基酸序列分析表明, 拟南芥中6个RPT亚基

含保守组件Walker P loop/motif A (GXXXXGKS/T)
以及部分疏水结构参与ATP水解(Fu等1999)。
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表1  植物中RPT亚基已鉴定的基因及其功能

Table 1  Functions of representative members of RPT subunit in plants 

蛋白名称               基因名称                                                    功能                 文献

RPT1 RPT1a 未知  
 RPT1b 未知 
RPT2 RPT2a 控制分生组织活动并参与配子体发育过程 Ueda等2011; Lee等2011
  控制叶器官发育 Sonoda等2009
  负向调控表皮毛发育 Sako等2010;  Lee等2011
  通过DNA甲基化在转录水平参与基因沉默 Sako等2012
  与uni-1D/NI互作, 调控植物形态发育与抗逆信号 Chung等2011
  参与响应低锌胁迫过程 Sakamoto等2011
  参与糖信号过程 Sun等2012
  参与植物自身免疫反应 Yao等2012
 RPT2b 在RPT2a基因存在的条件下, RPT2b基因维持分生组织活  Ueda等2004, 2011
  性是非必需基因

  与RPT2a共同参与配子体发育过程 Lee等2011
RPT3 RPT3 参与谷氨酸信号而介导光诱导胚轴伸长发育过程 Brenner等2009
RPT4 RPT4a RPT4a与RAA1 (根部发育的重要调控因子)结合在一起而  Han等2008
  启动泛素降解途径, 从而调节植株根构型

  调控细胞质雄性育性发育过程 李刚等2011
  RPT4a参与病毒侵染的防御反应途径 Sahu等2016
 RPT4b 未知 
RPT5 RPT5a 参与配子体发育过程 Gallois等2009
  参与响应低锌胁迫过程 Sakamoto等2011
  参与ABA信号途径 Hayashi和Hirayama 2016
 RPT5b 参与配子体发育过程  Gallois等2009
  参与葡萄糖信号途径 Cho等2006
RPT6 RPT6a XopJ与RPT6互作, 能特异降解RPT6, 该生物学过程降低蛋 Üstün和Börnke 2015
  白酶体活性, 进一步抑制NPR1 (non-expressor of PR1)活性

  而降低水杨酸(SA)相关免疫反应 
 RPT6b 未知 

2.1.1  RPT1 
迄今为止, 植物中尚未见RPT1基因的相关功

能研究报道。

2.1.2  RPT2 
拟南芥RPT2基因含2个拷贝, 两拷贝间蛋白序

列仅含3个氨基酸差异, 并且基因表达模式相似。

其中RPT2a基因又称作HLR (HALTED ROOT), 是
维持根尖分生组织和顶端分生组织活性的必需基

因。而RPT2b基因缺失, 植株没有明显的发育缺

陷, 且RPT2a基因启动子驱动RPT2b基因表达能互

补rpt2a突变体表型, 实验结果表明: 在RPT2a基因

存在的条件下, RPT2b基因维持分生组织活性是非

必需基因(Ueda等2004, 2011)。然而, rpt2a与rpt2b
形成的双突变体出现配子体致死, 说明二者共同

参与配子体发育过程(Ueda等2011; Lee等2011)。
此外,  rpt2a突变体叶片增大, 进一步实验证明

RPT2a通过介导“细胞增殖调控、DNA复制以及

G2/M时期”相关基因的转录, 能有效调节叶器官发

育。而rpt2b突变体叶片发育正常, 但RPT2a基因启

动子驱动RPT2b基因表达不能恢复rpt2a突变体叶

片表型, 表明二者在调控叶片发育过程中的功能截

然不同(Sonoda等2009)。有趣的是, 也有研究发现

RPT2a负向调控表皮毛发育过程(Sako等2010; Lee
等2011)以及通过DNA甲基化在转录水平参与基因

沉默(Sako等2012)。不仅如此, RPT2在植物抗逆胁

迫过程中也具有重要作用。uni-1D基因编码CC-
NBS-LRR型蛋白, 能抑制发病相关基因表达(PR-1)
并识别病原菌及驱动防御反应。该基因缺失会导

致植株在萌发后真叶形成早期的致死效应(Chung
等2008; Igari等2008)。研究发现RPT2a和RPT2b与
uni-1D间有相互作用。uni-1d与rpt2a杂交形成的

双突变体中uni-1D表达水平降低会进而诱导PR-1
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基因表达, 并通过恢复WUSCHEL基因(保持分生组

织活性)表达而抑制uni-1D基因的致死效应。以上

结果表明, RPT2a而非RPT2b, 作为uni-1D/NI的主

要互作因子, 它们之间的相互作用在植物形态发

育和抗逆信号中具有关键作用(Chung等2011)。此

外, 拟南芥中RPT2a受到糖信号强烈诱导, rpt2a突
变体叶片增大, 对糖信号表现为超敏反应。值得

注意的是, 当添加6%的糖处理时, 突变体中多聚泛

素蛋白显著积累。进一步研究发现gin2 (葡萄糖不

敏感突变体)中RPT2a基因表达并未变化。以上结

果表明, 拟南芥中RPT2a参与的蛋白酶体途径与糖

信号过程关系密切(Sun等2012)。
2.1.3  RPT3 

拟南芥中RPT3是6个RPT基因中唯一单拷贝

基因(Fu等1999)。β-甲氨基-L-丙氨酸(β-methyl-
amino L-alanine, BMAA)是苏铁科植物衍生物(谷
氨酸受体激动剂), 它能促进光照条件下生长的拟

南芥子叶下胚轴伸长2到3倍。BAMM不敏感突变

体bim409在光照条件下子叶下胚轴并未伸长, 但
在黑暗条件下与野生型并无差异。研究发现bim409
突变体是由RPT3基因突变导致的表型。以上结果

表明: 拟南芥中RPT3参与谷氨酸信号而介导光诱

导胚轴伸长发育过程(Brenner等2009)。
2.1.4  RPT4 

尽管已经在拟南芥和水稻中鉴定到RPT4基
因, 但它在植物细胞内的功能并不十分清楚(Fu等
1999; Shibahara等2004)。RAA1 (root architecture 
associated 1)是根部发育的重要调控因子。荧光共

定位分析表明OsRAA1主要在细胞分裂期的纺锤

体表达, 若缺失会阻止细胞进入分裂后期, 影响细

胞分裂而限制根系发育。水稻中RPT4a与RAA1结
合在一起而启动泛素降解途径, 从而调节水稻根

构型(Han等2008)。此外, 红麻中RPT4参与小孢子

的发育过程, 可能调控细胞质雄性育性发育过程

(李刚等2011)。通过VIGS系统构建马铃薯植株Sl-
RPT4基因沉默株系, 表型分析发现转基因株系的

ToLCNDV (tomato leaf curl new delhi virus)诱发症

状加剧; 瞬时超表达SlRPT4诱导抗氧化酶系统及

细胞程序性死亡(PCD), 并且SlRPT4介导PCD过程

的标记是ROS分子显著性增加。以上结果表明马

铃薯中RPT4a参与病毒侵染的防御反应途径(Sahu
等2016)。

2.1.5  RPT5 
RPT5在拟南芥Col-0的有丝分裂过程中起作

用, 参与雌雄配子体发育过程, 并且在这个过程中

RPT5a和RPT5b功能表现出冗余现象。然而在拟南

芥Ws背景中二者并未表现出功能冗余现象(Gallois
等2009)。进一步研究发现, RPT5bCol-0与RPT5bWs

间的第7个内含子区域含一个SNP, RPT5bWs的内含

子区域的SNP会形成一个新的剪接分支序列, 这会

诱导前体mRNA的部分错乱剪接, 导致蛋白翻译提

前终止。这些结果说明RPT5a和RPT5b之间在不

同背景拟南芥品种中的不平衡冗余可能是可变剪

接形成“复制基因”间的“进化漂流” (Guyon-Debast
等2010)。有趣的是, 研究发现拟南芥中RPT5b具
有区别于RPT5a的特有功能, 能与葡萄糖的蛋白感

受器HXK1 (HEXOKINASE1)直接互作而参与葡萄

糖信号途径(Cho等2006)。此外, 研究发现RPT2a和
RPT5a亚基在植物抗逆境过程中可能具有重要功

能。RPT2a和RPT5a的T-DNA插入突变体对低锌

胁迫更敏感, 并检测到与低锌胁迫相关的一些标

记基因上调表达, 以及多聚泛素蛋白显著累积。

以上结果表明: 拟南芥中RPT2a和RPT5a亚基参与

响应低锌胁迫过程(Sakamoto等2011)。拟南芥中

RPT5a的等位突变基因ahg12 (ABA hypersensitive 
germination 12)为ABA敏感突变体, 表现为对ABA、

乙烯以及光照敏感。图位克隆发现突变体ahg12
是由RPT5a的L23 loop结构中的一个氨基酸缺失造

成的, 该结构是19S孔结构(pore strusture)关键组成

部分, 所以推测该基因突变导致26S蛋白酶体作用

底物偏好性发生变化(Hayashi和Hirayama 2016)。
2.1.6  RPT6 

黄瘤孢属Ⅲ型效应物XopJ (T3E XopJ)有蛋白

酶活性, 与拟南芥中RPT6间有相互作用, 并依赖于

RPT6的ATP结合活性, 能特异降解RPT6, 导致细胞

质和核中蛋白酶体活性下降。该生物学过程降低

蛋白酶体活性, 进一步抑制NPR1 (Non-expressor of 
PR1)活性而降低水杨酸相关免疫反应(Üstün和
Börnke 2015)。
2.2  RPN (regulatory particle non-ATPase)亚基

与RPT基因类似, 拟南芥中大部分RPN亚基含

2个拷贝, 能够互补酵母同源突变体, 表明RPN亚基

功能在进化过程中非常保守(表2)。氨基酸序列比

对发现, 在植物、真菌和动物中最保守的亚基是
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RPN8a/b与RPN11, 含MPN (Mov34 and Pad1 N-ter-
minal domain)结构域; RPN3a/b、RPN5a/b、RPN6、
RPN7和RPN9a/b含有PCI (proteasome/COP9/initia-
tion factor 3 domain)结构域; RPN1a/b与RPN2a/b含
PC-rep (proteasome/cyclosome repeats); RPN10含
vWA (von Willebrand factor-A domain)和UIM (Ub- 
interacting motif)结构域。此外, 研究发现, 与酵母

中类似, 酵母双杂实验筛选发现拟南芥中RPN5a/
RPN9a与RPN11/RPN8a 2对亚基间有相互作用(Yang
等2004)。
2.2.1  RPN1 

拟南芥中RPN1基因有2个拷贝(RPN1a、RPN1b), 
其中RPN1a表达量较高; 而RPN1b表达量较低, 但
在各组织中均有表达(Yang等2004)。两拷贝间氨

基酸序列相似度为91%, 在拟南芥胚发育过程中起

非常关键的作用, 并可能参与这个过程中某一类

蛋白的降解过程。rpn1a突变体产生胚致死现象, 
而rpn1b突变体表型与野生型相似。有趣的是, 双
突变体表型与单突变体相差很大。但将RPN1a启
动子与RPN1b编码区相连接能互补rpn1a突变体表

型至野生型, 说明2个拷贝间有部分功能冗余。尽

管2个基因在花器官及种子中表达模式一致, 但是, 
二者在配子形成及胚发育过程中并没有完全功能

冗余(Brukhin等2005)。也有研究结果显示RPN1a
参与叶极性建成(Huang等2006)。也有报道发现拟

南芥rpn1a T-DNA插入突变体主茎和莲座叶表皮

毛和多分枝表皮毛增加, 并检测到突变体中与表

皮毛及表皮毛分枝相关的基因表达量显著上调, 且
外源添加GA和CK显著抑制RPN1a表达。以上研

究结果表明: 拟南芥中RPN1a可能通过植物激素

表2  植物中RPN亚基已鉴定的基因及其功能

Table 2  Functions of representative members of RPN subunit in plants 

蛋白名称               基因名称                                                    功能                    文献

RPN1 RPN1a 配子形成及胚发育过程 Brukhin等2005
  叶极性建成 Huang等2006
  可能通过植物激素GA和CK途径参与负向调控表皮毛发育 Yu等2016
  增强植物在氧化胁迫中的耐受性 Wang等2009
  参与植物自身免疫反应 Yao等2012
 RPN1b 配子形成及胚发育过程 Brukhin等2005
RPN2 RPN2a 叶极性的正确建立 Huang等2006
 RPN2b 未知 
RPN3 RPN3 NtCDPK1与RPN3的相互作用可能参与细胞分裂、细胞分化 Lee等2003
  与细胞死亡过程中的共同信号途径 
RPN5 RPN5a 小孢子发育, 配子体发育及19S复合体的组装过程 Book等2009
 RPN5b  
RPN6 RPN6 参与干旱胁迫响应过程 Cho等2015
RPN7 RPN7 叶片中的PCD过程 Lee等2006
RPN8 RPN8a 叶极性的正确建立  Huang等2006
  参与植物自身免疫反应 Yao等2012
 RPN8b 未知 
RPN9 RPN9a RPN9可能部分参与生长素转运和油菜素内酯信号调节, 两个 Jin等2006
  过程对维管系统的发育具有关键作用 
 RPN9b 未知 
RPN10 RPN10 参与生长素和细胞分裂素介导的生长发育过程 Girod等1999
  ABA信号反应途径 Smalle等2003
  参与抗氧化胁迫过程 Kurepa等2008
  作为双向受体蛋白介导蛋白酶体自噬过程 Marshall等2015; 
   Wen和Klionsky 2016
RPN11 RPN11 未知 
RPN12 RPN12a 参与细胞分裂素合成过程 Smalle等2002; Ryu等2009
  参与干旱胁迫响应过程 Cho和Kim 2008
  参与抗氧化胁迫过程 Kurepa等2008
 RPN12b 未知 
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GA和CK途径参与表皮毛发育(Yu等2016)。此外, 
研究发现RPN1a能增强植物在氧化胁迫中的耐受

性(Wang等2009)。RPN1a参与拟南芥自身免疫反

应, 同时也发现RPT2a和RPN8a在这个过程中有响

应(Yao等2012)。
2.2.2  RPN2 

拟南芥中RPN2含2个拷贝(RPN2a、RPN2b), 
RPN2a与RPN8a形成的双突变体表现出叶极性缺

陷表型。26S蛋白酶体降解功能参与叶片近-远轴

极性的建成, 从而揭示这一蛋白翻译后水平的调节

对于叶极性的正确建立的重要性(Huang等2006)。
2.2.3  RPN3 

研究发现胡萝卜中的RPN3 (21D7)定位在细

胞核中, 能部分互补酵母系统中rpn3突变体的致死

表型, 并主要在快速分裂组织中表达(Smith等1997), 
但植物细胞内21D7蛋白参与调控细胞周期的内在

机制尚不清楚。拟南芥中RPN3也在快速分裂组织

中表达, 包括根尖和茎尖分生组织。烟草中NtCD-
PK1在快速分裂组织中表达, 与RPN3共定位在细

胞核, 核外围以及质膜周围。酵母双杂与免疫共

沉淀实验证明烟草中RPN3与NtCDPK1互作。以

Mg2+为辅助因子的依赖于Ca2+方式中, NtCDPK1能
磷酸化RPN3。同时, 烟草中利用VIGS系统构建

RPN3和CDPK1沉默株系, 表型分析发现新叶中细

胞形态异常及细胞过早死亡。基于这些研究结果, 
暗示烟草中NtCDPK1与RPN3的相互作用可能参

与细胞分裂、细胞分化与细胞死亡过程中的共同

信号转导途径(Lee等2003)。
2.2.4  RPN5 

拟南芥中RPN5基因有2个拷贝(RPN5a、RP-
N5b), 两拷贝间氨基酸序列相似度为72%。在小孢

子发育, 配子体发育及19S复合体的组装过程中具

有非常重要的作用。T-DNA插入突变体rpn5a表现

出多种发育缺陷, 例如胚胎发育异常、光下生长

时植株严重矮化以及雄性不育, 而rpn5b与野生型

几乎无差别。运用35S启动子过表达RPN5a和RP-
N5b, 2个基因自身启动子表达RPN5a和RPN5b, 以
及交换启动子表达RPN5a和RPN5b均能互补rpn5a
突变体表型至野生型, 结果说明两个蛋白间部分

功能冗余。两基因超表达株系出现明显不同的表

型, 且GFP定位显示二者在胞内分布模式迥异, 表
明二者间存在特异蛋白功能。同时, 研究发现缺

失RPN5a亚基的26S蛋白酶体复合物稳定性降低, 
说明RPN5对于26S蛋白酶体复合物的组装是必需

的(Book等2009)。
2.2.5  RPN6 

拟南芥中RPN6属于单拷贝基因。2008年, 拟南

芥中前期研究结果证实, PUB22和PUB23是U-box 
E3泛素连接酶的同源蛋白, 在干旱条件下受到显

著诱导, 但对ABA处理不敏感。pub22和pub23突
变体为功能获得型, 表现出对干旱胁迫有较高的

耐受性且双突体耐受性更强。研究发现PUB22和
PUB23通过泛素化细胞质中RPN12a参与干旱胁迫

响应过程(Cho和Kim 2008)。进一步体外实验证明

PUB22和PUB23能成功结合泛素蛋白(泛素蛋白酶

体中RPN6)。此外, 在PUB22超表达植株中, RPN6
蛋白的半衰期更短, 在pub22/pub23双突植株中

RPN6特别稳定。实验结果表明, 在响应干旱胁迫

过程中, PUB22和PUB23能改变26S蛋白酶体活

性。说明PUB22和PUB23能直接泛素化RPN6, 导
致进一步降解。以上结果综合表明 ,  PUB22和
PUB23能通过泛素RPN6和RPN12a而改变26S蛋白

酶体活性, 进一步响应干旱胁迫(Cho等2015)。
2.2.6  RPN7 

迄今, 植物中仅发现在辣椒中有RPN7亚基功

能的相关研究。运用洋葱瞬时表达实验, 结果显

示RPN7-GFP蛋白在细胞核表达。进一步通过瞬

时超表达实验证明CaRPN7参与辣椒叶片中的

PCD过程(Lee等2006)。
2.2.7  RPN8 

拟南芥中RPN8a的突变造成叶极性缺陷, 并
且其它26S蛋白酶体亚基突变体与rpn8a突变体表

型一致, 只是在强度上有所不同, 表明26S蛋白酶

体上各亚基在调控叶极性发育方面功能的一致性

(Huang等2006)。
2.2.8  RPN9 

在烟草系统中, 通过VIGS下调表达RPN9, 会
抑制病毒系统转运并改变植物维管系统发育。

RPN9沉默后, 烟草植株表现为“额外的叶脉” (extra 
leaf vein), 并伴随木质部增加而韧皮部减少。对照

条件下, 下调表达RPN9会出现叶片早衰现象, 但并

未改变叶片形态。同时研究发现RPN9可能部分参

与生长素转运和油菜素内酯信号调节, 两个过程

对维管系统的发育具有关键作用。因此, 可以推
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测RPN9通过降解一系列蛋白而调节维管系统发

育, 例如经实验鉴定到的BZR1蛋白(Jin等2006)。
2.2.9  RPN10 

众多RT相关功能研究中, RPN10的研究较为

详细。对小立碗藓(Physcomitrella patens)中RPN10 
(MCB1)的体外实验表明, 它与多聚泛素链具有亲

和力, 是泛素化底物的受体。PpMCB1与其他真核

细胞生物中同源蛋白相似度为50%~75%。酵母中

mcb1突变体能正常生长, 与之不同的是, 小立碗藓

中mcb1突变体生长发育受到抑制, 表现为轴丝体

发育异常, 没有芽和配子托。外源添加生长素和

细胞分裂素能恢复芽形成及随后的部分配子托发

育。以上结果说明RPN10参与的泛素/26S蛋白酶

体途径在植物激素介导的生长发育过程中具有重

要作用(Girod等1999)。研究者也发现拟南芥中

RPN10参与ABA信号反应途径, 调节植物发育过

程。与野生型拟南芥相比, rpn10突变体种子萌发

率低、生长缓慢, 而且表现出明显生殖缺陷。这

些性状是由于RPN10亚基的缺失, 导致突变体中蛋

白酶体无法正常发挥作用, 选择性地稳定ABI5蛋
白, 而使ABA信号途径基因表达异常, 突变体对

ABA表现为超敏反应(Smalle等2003)。RPN10相
关研究表明, 拟南芥rpn10突变体中“双冒(double- 
capped)”蛋白酶体减少, 20S核心颗粒复合体增加, 
以及营养生长期和生殖生长期的多效性表型。令

人惊讶的是, rpn10突变体表型能被“底物识别缺陷

的” RPN10恢复表型, 表明RPN10缺陷型蛋白酶体

而非“底物识别功能”导致该突变体表型。以上结

果表明, 拟南芥中很可能存在冗余的“底物识别途

径”去识别泛素化底物, 最后降解蛋白, 但他们在生物

体内的特有功能需要进一步去验证(Lin等2011)。
RPN10是RP中的一种非ATP酶, 可以帮助RP识别

即将被降解的底物蛋白。AtRPN10的N端包含一

个vWA结构域, 可以帮助AtRPN10结合在RP上(Fu
等2001)。其C端包含3个泛素作用的结构域UIMs 
(Fu等1998), UIM1可以结合泛素, UIM3可以结合含

UBL (ubiquitin-like)结构域的RAD23 (Lin等2011)。
进一步研究发现, UIM2则可以与自噬相关蛋白

ATG8相互作用, 这种结构使得AtRPN10可以作为

一个ATG8/ubiquitin双向受体蛋白(Dual ATG8/
ubiquitin receptor), 初步证明RPN10在蛋白自噬降

解过程中发挥作用(Marshall等2015)。在拟南芥野

生型植株中使用蛋白酶体活性抑制剂MG132处理

后, 蛋白酶体自噬过程被诱导发生; 而rpn10突变体

植株中, 这种过程则被阻断, 抑制剂导致失活的蛋

白酶体含量增加, 但其不能与ATG8结合并进入到

自噬过程中, 这些证据进一步说明RPN10能够作为

一个双向受体蛋白介导蛋白酶体自噬过程(Wen和
Klionsky 2016)。
2.2.10  RPN11 

拟南芥中RPN11 (regulatory particle non-ATPase 
11)属于单拷贝基因, 是去泛素化酶, 属于亚家族

JAMM (the JAB1/MPN/MOV34 proteases), 该类去

泛素化酶的活性依赖于金属离子锌, 亦称金属蛋

白酶(Komander等2009)。但植物中尚未见RPN11
基因相关功能的报道。

2.2.11  RPN12 
拟南芥中RPN12a参与细胞分裂素信号反应

途径。RPN12a的T-DNA插入突变体及干扰突变体

中2个细胞分裂素诱导基因CYCD3和NIA1表达显

著上升, 使植株对细胞分裂素敏感而影响根系伸

长和叶片发育过程。蛋白酶体亚基RPN12的缺失

会导致合成细胞分裂素含量降低, 这意味着细胞分

裂素响应可能依赖于一种或多种蛋白降解(Smalle
等2002; Ryu等2009)。此外, 研究发现RPN10和RP-
N12a也参与抗氧化胁迫过程(Kurepa等2008)。

综上所述, 通过对19S调节复合体中各亚基的

功能进行系统调研与总结分析, 发现各亚基显著

影响植物的生长发育, 对植物的分生组织活动、

光形态建成、维管系统发育、叶器官发育与配子体

发育、以及激素信号、免疫应激反应和非生物胁

迫响应等过程具有重要的调控作用(图2)。

3  展望 

19S调节复合体颗粒作为26S蛋白酶体系统中

的重要组成部分, 能够“识别泛素底物”, “切除泛素

标签与去折叠”并“转运去折叠底物”到20S核心颗

粒进行降解。至今, 植物中鉴定到的19S复合体亚

基中只有一部分的功能被研究清楚, 而且相关研

究集中在拟南芥中。但在其他作物中研究较少, 
比如水稻中仅发现RPT4亚基的相关功能报道。依

据目前研究发现的结果, 植物中19S调节复合体亚

基并不在一个生理过程中起作用, 它们可以在不

同的生命活动中发挥重要作用, 例如调控配子体
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图2  植物中19S复合体亚基RP的生理功能

Fig.2  Physiological function of RP subunit with 19S regulator in plants 

发育, 控制分生组织活动等。由此可见, 19S调节

复合体亚基具有复杂调控的生物学功能, 因此很

难将某个亚基的作用限定于某一特定的生理生化

过程。

在今后的研究中对于已鉴定的亚基应选择合

适的突变体进行深入研究, 挖掘其潜在的生物学

和生理学功能。此外, 19S调节复合体亚基的生理

底物繁多, 但是目前发现与植物19S亚基能够直接

相互作用的蛋白数量还很少, 与这些亚基有关的

相互作用网络值得进一步深入和系统地研究。相

信随着定量蛋白质组学和生物信息学等新实验技

术的发展, 将来对植物中19S调节复合体亚基的复

杂调控功能会有更深刻的认识。对这些问题的深

入研究将有助于进一步揭示泛素/26S蛋白酶体途

径介导的蛋白降解调控植物生长发育的奥秘。
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Research advances on 19S proteasome regulatory subunits in plants 
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Abstract: The ubiquitin/26S proteasome pathway is a specific and high-efficient route for protein degradation 
in eukaryote. 19S regulator is the essential subcomplexes of the 26S proteasome and is critical for plant growth 
and development. Most reports on the 19S regulator were from animals, while its function remains largely un-
known in plant species, which prohibits further understanding and utilization of the function of 19S particle. 
Here, we summarize the biological function of 19S particle in Arabidopsis and other plants, and the role in re-
sponse to abiotic stress. Moreover, we prospect the further study on this project. This review will not only ad-
vance our understanding how 19S particle function in plant growth and development, but also lay theoretic 
foundation for clarification the function of 26S proteasome in different plant species. 
Key words: 26S proteasome; 19S regulator; plant development; adverse environment 
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