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摘要  SUMO化是真核生物中一种重要的蛋白质翻译后修饰。SUMO E3连接酶具有对底物特异的识别功能, 可以促进

SUMO化反应, 是SUMO化修饰过程中的重要组成部分。目前, 在植物中已经鉴定出多种SUMO E3连接酶, 它们参与植物

重要器官的发育调控。该文对植物SUMO E3连接酶在根系发育、开花途径、配子发育和光形态建成中的作用及其调节机

制进行综述。 
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蛋白质翻译后修饰(post-translational modifica-

tion, PTM)是生物生长发育和胁迫应答的关键调控机

制。与泛素化修饰类似, 在真核细胞中, 类泛素化

(sumoylation, SUMO)是一种重要的蛋白质翻译后修

饰。SUMO分子(small ubiquitin-like modifier)与泛素

分子具有相似的三维结构, 主要通过共价修饰底物蛋

白质的赖氨酸来改变底物蛋白的活性、稳定性、亚细

胞定位及结构, 进而调控细胞内重要的生理和生化过

程。 

蛋白质的SUMO化修饰主要发生在赖氨酸残基

侧链, 由SUMO激活酶E1、SUMO结合酶E2和SUMO

连接酶E3分级作用完成, 去SUMO化则是由SUMO

特异性蛋白酶介导完成。首先, Pre-SUMO (SUMO分

子的前体形式)在SUMO特异蛋白酶的作用下, 将C

端的2个Gly残基暴露, 成为成熟的SUMO分子; SU- 

MO分子由E1在ATP供能下通过转酯反应被激活

(Desterro et al., 1999; Gong et al., 1999; Okuma et 

al., 1999); 然后转移到E2上并通过硫酯键与E2的活

性位点Cys相连; 最后从E2转移到靶蛋白(Desterro 

et al., 1997; Johnson and Blobel, 1997)。目前通过

晶体研究发现 , 虽然E2可以直接识别含特异序列

(ψKXE\D)的靶蛋白, 但是这种相互作用不足以支持

SUMO分子转移, 因此需要E2额外的结构或者是E3

维持这一过程的稳定。E3募集特异的靶蛋白和E2, 作

为桥梁和支架促进SUMO分子从E2向底物转移

(Reverter and Lima 2005; Cappadocia et al., 2015; 

Eisenhardt et al., 2015; Streich Jr and Lima, 2016; 

Pichler et al., 2017)。因此 , SUMO E3连接酶在

SUMO修饰调节过程中具有重要作用, 赋予了反应的

特异性。至今在植物中发现的SUMO E3连接酶主要

包括2类: SIZ1 (SAP AND MIZ1) (Miura et al., 2005)

和MMS21/HIGH PLOIDY2 (下文简称MMS21) (Hu- 

ang et al., 2009; Ishida et al., 2009), 其中已进行深

入探究的主要包括拟南芥(Arabidopsis thaliana) At-

SIZ1 (Miura et al., 2005)和AtMMS21 (Huang et al., 

2009; Ishida et al., 2009)、水稻(Oryza sativa) Os-

SIZ1和OsSIZ2 (Park et al., 2010)、大豆(Glycine 

max) GmSIZ1a和GmSIZ1b (Cai et al., 2017)、苹果

(Malus domestica) MdSIZ1 (Zhang et al., 2016)、石

斛(Dendrobium nobile) DnSIZ1 (Liu et al., 2015)和

番茄(Solanum lycopersicum) SISIZ1 (Zhang et al., 

2017b)。本文对SUMO E3连接酶在植物生长发育中

的功能进行综述, 对深入理解翻译后修饰对植物生命

活动的精细调节具有重要意义。 

1  植物SUMO E3连接酶的结构与功能 

SP-RING (Siz/Pias)家族是第一个被发现的SUMO E3

·特邀综述· 
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连接酶家族, SIZ1和MMS21都属于这个家族, 它们

的C端都具有1个高度保守的SP-RING结构域。这个

结构域与泛素RING结构域相似, 但SP-RING结构域

只有1个与锌离子成环的位点, 另1个位点则被氢键

和范德华力所代替, 从而维持整个建构的稳定性(图

1) (Johnson and Gupta, 2001; Yunus and Lima, 

2009; Ishida et al., 2012)。植物中有2个SUMO E3连

接酶 , 其中MMS21较小 , 只含有1个SP-RING结   

构域; 而SIZ1除了包括SP-RING结构域之外, 还包含   

4个保守的结构域: N端的SAP (scaffold attachment   

factor A/B/acinus/PIAS)结构域、PINIT (Pro-Ile-Asn-Ile-  

Thr)基序、SXS (Ser-X-Ser; X代表任意氨基酸)结构 
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域以及一段植物特有的锌指结构域PHD (plant 

homeodomain) (Miura et al., 2007a; Cheong et al., 

2009)。Cheong等(2009)分别突变AtSIZ1的结构域, 

发现5个结构域行使不同的功能, 其中SP-RING结构

域赋予AtSIZ1连接酶催化的功能, 决定AtSIZ1的亚

细胞定位和控制水杨酸 (SA)水平 , 同时也调节

AtSIZ1独立于SA信号途径的热胁迫响应; PHD结构

域也参与连接酶催化底物连接的过程 , 但并不是

SUMO化所必需的结构, 其可能与PINIT结构域共同

调控SUMO与糖和光响应中下胚轴伸长的信号途径; 

SXS基序可能参与SIZ1介导的ABA信号途径; SAP结

构域在酵母中与DNA结合相关, 但在植物中的功能

尚未明确。 

2个植物SUMO E3连接酶除了结构域的差异之

外, 其功能和分布也大不相同。AtSIZ1主要在叶片、

叶柄、根尖、花絮、雄蕊和柱头中表达(Catala et al., 

2007), 主要通过调节SA水平参与植物逆境胁迫响

应, 如磷酸饥饿响应、耐盐、耐高温及耐冷等性状

(Miura et al., 2005, 2007b; Yoo et al., 2006; Catala 

et al., 2007)。AtMMS21则主要在花药、叶脉和下胚

轴分生组织的增殖细胞中表达(Ishida et al., 2012), 

参与细胞周期进程和分生组织的维持(Ishida et al., 

2009; Huang et al., 2009)。两者的突变体分别出现多

效性表型, 实验表明双突体atsiz1/atmms21胚胎致

死, 同时AtSIZ1不能互补突变体atmms21的表型, 而

AtMMS21也无法互补突变体atsiz1的表型(Ishida et 

al., 2012), 说明2个连接酶在功能上相互独立, 共同

参与SUMO化对植物生长发育的精细调控。 

2  植物SUMO E3连接酶调节植物根系

的发育 

根作为植物的关键器官, 对整个植物的生长发育至关

重要。拟南芥突变体atsiz1和atmms21都出现根发育

缺陷表型, 表明这2个SUMO E3连接酶在根系发育调

控中具有重要功能。 

2.1  SIZ1对根发育的调节 

外界环境中营养元素水平的波动对根的形态建成有

极大的影响。磷酸盐是根吸收和同化磷的主要形式。 

_______________________________________________________________________________________________ 
← 

图1  植物SUMO E3连接酶的保守结构域 

(A) 植物SUMO E3连接酶MMS21和SIZ1的特征结构域。SIZ1具有SAP、PHD、PINIT、SP-RING和SXS结构域, MMS21只具有

SP-RING结构域(Ishida et al., 2012); (B) SUMO E3连接酶的SP-RING结构域和泛素E3连接酶的RING结构域构型。RING结构域有

2个锌离子结合环, SP-RING只含有1个, 第2个环被范德华力和氢键所替代(Duan et al., 2009; Yunus and Lima, 2009; Ishida et al., 

2012; 石田喬志和杉本慶子, 2012); (C), (D) 分别为植物SIZ1和MMS21的同源序列比对。数据来源于NCBI。由DNAMAN定义的氨

基酸序列、保守序列(黑色)和相似序列(灰色)。SIZ1的蛋白质氨基酸序列为拟南芥(Arabidopsis thaliana) AtSIZ1 (AAU00414.1)、大

豆(Glycine max) GmSIZ1a (KRH24918.1)和GmSIZ1b (KRG89029.1)、水稻(Oryza sativa) OsSIZ1 (BAG97182.1)和OsSIZ2 

(BAG89374.1)以及玉米(Zea mays) ZmSIZ1a (AQK95338.1)、ZmSIZ1b (AQK79048.1)和ZmSIZc (ONM41936.1)。MMS21的蛋白

质氨基酸序列为拟南芥AtMMS21 (NP_188133.2)、大豆GmMMS21 (XP_003541835.1)、水稻OsMMS21 (XP_015640264.1)和玉

米ZmMMS21 (AQK88509.1)。 

 
Figure 1  The domains are conserved in plant SUMO E3 ligases 

(A) Characteristic domains of plant SUMO E3 ligases. MMS21 and SIZ1 are shown by boxes, SIZ1 possesses SAP, PHD, PINIT, 
SP-RING and SXS domains, while MMS21 possesses only SP-RING domain (Ishida et al., 2012); (B) A schematic model of the 
SP-RING domain of SUMO E3 ligases and the RING finger of ubiquitin E3 ligases. The RING domain sports two zinc-coordinating 
loops, the SP-RING domain contains only one, the second loop is instead held together by hydrogen bonds and Van der Waals 
forces (Duan et al., 2009; Yunus and Lima, 2009; Ishida et al., 2012); (C), (D) The sequence data for the plant SIZ1 homologues 
were obtained from the NCBI protein database. Sequence identities (black boxes) and similarities (gray boxes) of amino acids 
were identified by DNAMAN. Amino acid sequences of SIZ1 proteins are from Arabidopsis thaliana AtSIZ1 (AAU00414.1), Gly-
cine max GmSIZ1a (KRH24918.1), GmSIZ1b (KRG89029.1), Oryza sativa OsSIZ1 (BAG97182.1), OsSIZ2 (BAG89374.1), and 
Zea mays ZmSIZ1a (AQK95338.1), ZmSIZ1b (AQK79048.1), ZmSIZc (ONM41936.1). Amino acid sequences of MMS21 proteins 
are from Arabidopsis thaliana AtMMS21 (NP_188133.2), Glycine max GmMMS21 (XP_003541835.1), Oryza sativa OsMMS21 
(XP_015640264.1), and Zea mays ZmMMS21 (AQK88509.1). 
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缺磷条件下, 植物会通过减少主根的生长而增加侧根

的伸长来增加根系与土壤的接触面积, 从而获取更多

磷(Dong et al., 2017)。突变体atsiz1出现缺磷超敏感

表型: 主根变短, 侧根增加和伸长, 根毛发达。一方

面AtSIZ1可以介导调控低磷反应关键因子PHR1的

SUMO化修饰, 进而正调控磷酸饥饿响应基因AtPS1

和AtRNS1的表达以增加磷的吸收(Miura et al., 

2005; 杨辉霞等, 2007)。另一方面, Miura等(2011)

通过生长素响应因子DR5启动的GUS系统来检测根

系中生长素的分布, 发现缺磷后根系的重建与生长素 
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在根系中分布变化相关, 进一步揭示AtSIZ1也可以

通过调控生长素积累负调控缺磷响应中的根形态建

成。Wang等(2015)在水稻中也发现, 磷胁迫减弱了

OsSIZ1缺失增强的根系生长素输出能力。说明SIZ1

在低磷条件下对根构型的重建具有重要作用。 

此外, SIZ1还通过调节脱落酸(ABA)和糖代谢途

径参与根系调节(Castro et al., 2015)。拟南芥突变体

atsiz1对ABA超敏感且主根生长受抑制。研究发现这

是由于AtSIZ1介导了ABA信号相关bZIP转录因子

ABI5和MYB30的SUMO化, 从而影响ABA对幼苗初

生根的调节与种子的萌发(Miura et al., 2009; Zheng 

et al., 2012)。外源糖会促进体内SUMO分子的积累, 

同时AtSIZ1负调节淀粉和糖代谢相关基因的转录水

平而影响初生根的发育(Castro et al., 2015)。 

2.2  MMS21对根发育的调节 

根尖干细胞的命运是由多能转录因子调节的, 如维持

干细胞活性的静止中心(quiescent center, QC)特异

转录因子WOX5、决定干细胞微环境横向模式建立的

SHR和SCR以及调控干细胞微环境纵向模式建立的

PLTs。拟南芥突变体atmms21根尖分生组织的细胞

分裂和细胞分化模式发生改变 (徐庞连等 , 2008; 

Ishida et al., 2009; Huang et al., 2009; Zhang et al., 

2010), 说明AtMMS21是根尖分生组织的结构与功能

维持所必需的。Xu等(2013)通过检测QC特异性标记

的表达和根尖干细胞的命运, 发现突变体atmms21

根尖中WOX5出现异位表达; SHR和SCR的正常空间

表达模式出现部分缺失, 进而呈现不连续表达; PLT1

和PLT2在蛋白水平发生严重下调, 进而呈现表达/积

累减少的模式。此外, 拟南芥突变体atmms21胚胎中

胚根原基的后代细胞出现异常分裂, 导致根尖干细胞

微环境起始的位置——胚胎基极发生结构错乱。这些

现象表明, AtMMS21在胚胎和胚后发育阶段是根尖

QC组织维持及调节多能性转录因子在根尖干细胞微

环境中稳定表达所必需的。另一方面, Ishida等(2009)

发现PLT1和PLT2反过来对AtMMS21的表达或积累

起着正调控作用; Zhang等(2010)发现突变体atmms- 

21对外源细胞分裂素的敏感性降低, ARRs基因表达

下调。因此可以推断AtMMS21可能是细胞分裂素与

生长素相互作用的一个节点, 通过调控植物激素来维

持拟南芥根尖干细胞的稳态。 

突变体atmms21对DNA损伤剂超敏感, 根尖干

细胞及其子代细胞出现明显的细胞死亡。对酵母(Sac- 

charomyces cerevisiae)和人类(Homo sapiens)的研

究表明, MMS21是染色体结构维持复合体(Structure 

Maintenance of Chromosomes5/6, SMC5/6)的关键

组分, 是促进DNA双链断裂(DNA double-strand 

break, DSB)修复所必需的(De Piccoli et al., 2006; 

Watanabe et al., 2009; Almedawar et al., 2012)。在

拟南芥中, atmms21突变体中DSB的标记基因和DSB 

_______________________________________________________________________________________________ 
← 

图2  SUMO E3连接酶在拟南芥生长发育中的功能 

(A) AtMMS21对细胞周期的调节功能(Liu et al., 2016); (B) MMS21和SIZ1对拟南芥开花途径和时间的调控(Kwak et al., 2016); (C) 

MMS21在拟南芥中响应DNA损伤, 进而影响植物生长发育过程(Xu et al., 2013; Yuan et al., 2014); (D) MMS21通过调节生长素信

号途径影响拟南芥根的发育(Ishida et al., 2009; Huang et al., 2009; Zhang et al., 2010); (E) MMS21通过染色质重塑复合物调节根

分生组织发育(Zhang et al., 2017a); (F) SIZ1通过调节糖代谢途径和ABA途径影响种子的萌发时间(Miura et al., 2009); (G) SIZ1对

开花途径的调节(Jin et al., 2008); (H) SIZ1对植物光形态建成的调控(Kim et al., 2016a; Lin et al., 2016); (I) SIZ1对磷酸饥饿响应的

调控(Miura et al., 2005; 2011); (J) SIZ1通过糖代谢途径调节根的发育(Castro et al., 2015) 

 
Figure 2  The functions of SUMO E3 ligases in Arabidopsis 

(A) The function of MMS21 regulates in cell cycle (Liu et al., 2016); (B) MMS21 and SIZ1 are both involved in flowering pathway 
and time (Kwak et al., 2016); (C) MMS21 responses to the DNA damage to regulate plant growth and development (Xu et al., 
2013; Yuan et al., 2014); (D) MMS21 is involved in Arabidopsis root development by auxin (Ishida et al., 2009; Huang et al., 
2009; Zhang et al., 2010); (E) MMS21 is involved in root development by regulating chromatin remodeling complex (Zhang et al., 
2017a); (F) SIZ1 regulate glucose metabolism germinated/seedling development (Miura et al., 2009); (G) SIZ1 is involved in 
flowering pathway (Jin et al., 2008); (H) SIZ1 regulates the photomorphogenesis (Kim et al., 2016a; Lin et al., 2016); (I) SIZ1 
regulation of phosphate starvation-induced root architecture remodeling involves the control of auxin accumulation (Miura et al., 
2005, 2011); (J) SIZ1 regulates development of root by sugar pathway (Castro et al., 2015) 
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修复标记基因都有较强的表达(Xu et al., 2013; Yuan 

et al., 2014), 说明MMS21在物种间有很强的保守

性。因此推测AtMMS21可能通过与SMC5相互作用在

DNA双链断裂修复中发挥功能, 从而维持根尖干细

胞微环境的稳定以调控根系的正常发育。 

除了启动DNA修复机制, 细胞还可以通过严格

控制细胞周期进程对DSB进行响应。突变体atmms21

根尖分生组织中的细胞过早地从有丝分裂周期进入内

复制周期, 细胞周期G2/M期转换相关基因CYCB;1、

CDKB1和CDKB2等的表达也显著降低(Huang et al., 

2009; Ishida et al., 2009) 。 Liu 等 (2016) 发 现

AtMMS21与细胞周期调控因子DPa相互作用并介导

其SUMO化修饰, 同时AtMMS21可以恢复E2Fa/DPa

双过表达植物的发育缺陷 , 进一步研究表明

AtMMS21通过SUMO化及物理竞争作用导致DPa与

E2Fa的结合能力下降, 影响E2Fa/DPa复合物的核定

位, 负调控G1/S期转换, 进而调节根分生组织中细

胞分裂和分化的平衡。 

染色质重塑复合物在植物根系发育相关基因的

表达调控方面具有重要作用。在有关酵母和人类的研

究报道中, SUMO E3连接酶可以作为转录调节复合物

调节基因的表达和染色质重塑(Wotton et al., 2017)。

Zhang等(2017a)发现AtMMS21可以与染色质重塑复

合物BRM相互作用并促进其SUMO化修饰 , 维持

BRM蛋白的稳定性, 进而调控根发育相关基因的正

常表达, 以维持根尖微环境的稳态。 

3  植物SUMO E3连接酶调节植物开花

途径 

开花是植物由营养生长过渡到生殖生长的重要转折

点。突变体atsiz1和atmms21在短日照下都具有明显

的早花表型(Jin et al., 2008; Kwak et al., 2016)。Jin

等(2008)发现拟南芥突变体atsiz1中的SA水平升高, 

FLC的mRNA水平降低, 表达nahG基因(降低SA水

平)可以抑制atsiz1的早花表型, 所以AtSIZ1可以通过

调节SA水平调节开花途径。同时FLC也是一个SUMO

化修饰的底物, AtSIZ1和AtMMS21都与其相互作用, 

共同调节FLC的稳定性 : 即AtMMS21介导FLC的

SUMO化修饰, 正调控FLC的功能; AtSIZ1抑制FLC

的SUMO化, 从而负调控FLC (Kwak et al., 2016)。此

外, AtSIZ1介导FLD的SUMO化, 进而抑制FLC染色

质区域组蛋白H4的去乙酰化, 从而抑制了FLC的表

达(Jin et al., 2008)。在石斛中也发现DnSIZ1可以通

过诱导春化途径调节开花(Liu et al., 2015)。以上实验

证据表明, SUMO E3连接酶介导的SUMO化修饰从

多个层次对FLC依赖的开花途径进行调节。 

4  植物SUMO E3连接酶调节配子发育 

SUMO E3连接酶也参与植物的生殖发育进程。拟南

芥突变体atmms21有严重的生育缺陷, 虽然可以完

成其生殖阶段, 但结实率低, 种子败育率高。Liu等

(2014)用突变体atmms21与野生型异杂交, 发现大部

分突变体结实率下降可能是由于花粉管的缺陷导致

的。虽然一些雌配子的缺陷也可能导致不育, 但是相

对来说影响较小。突变体atmms21在生殖发育的第7

阶段就出现花药发育缺陷, 而不是在花药的成熟时

期。随后的阶段中, 突变体atmms21的缺陷越来越明

显, 第8阶段中出现小孢子形状和大小异常, 到第11

阶段甚至发生退化。大孢子母细胞减数分裂异常, 染

色体在前期I就出现缺陷, 后期II中姐妹染色单体分离

也观察到缺陷, 这导致减数分裂后DNA分布不均。因

此, AtMMS21是拟南芥减数分裂与配子体发育所必

需的(Liu et al., 2014)。 

与AtMMS21不同, AtSIZ1在花、萼片和雌蕊中的

表达量最高。Ling等(2012)发现, 拟南芥突变体atsiz1

雌蕊中有23%的胚珠是干瘪的, 花粉管萌发及花粉管

进入珠孔的过程都正常, 但是由于雌配子发育异常导

致部分配子在最后阶段无法完成受精(Ling et al., 

2012), 进而结实率降低(Kim et al., 2015, 2016b)。

由此表明, AtSIZ1是拟南芥雌配子正常发育和种子萌

发所必需。而水稻ossiz1突变体则出现花药不开裂和

结实率下降的表型(Wang et al., 2015)。Thangasamy

等(2001)推断OsSIZ1可能通过调节药室内壁发育而

影响花药的开裂。这表明SUMO E3连接酶在不同植

物中的功能有所差异。 

5  植物SUMO E3连接酶调节光形态建成 

泛素E3连接酶COP1是植物光形态建成的关键调控

因子, 拟南芥突变体cop1出现光生长抑制, 即使在黑

暗条件下也会出现下胚轴短的表型。与突变体cop1
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相似, 突变体atsiz1幼苗也会在黑暗或白光、红光、

蓝光和远红光下出现下胚轴短的表型, 该表型不能通

过表达nahG (降低SA水平)恢复, 说明AtSIZ1对光形

态建成的调节独立于SA信号途径。进一步研究发现,  

AtSIZ1可以介导COP1 (K193)的SUMO化修饰。突变

体 atsiz1中过表达COP1或是在野生型中过表达

COP1 K193 (突变其SUMO化修饰位点)与过表达完

整的COP表型不一致。这是由于AtSIZ1介导COP1的

SUMO化增强了COP1的泛素E3连接酶活性, 导致

COP1对HY5的泛素化修饰水平增加, 从而促进HY5

降解。另一方面, COP1促进AtSIZ1的泛素化修饰, 导

致AtSIZ1通过26S蛋白酶体降解。光照条件下, COP1

的SUMO化水平下降, 其活性受到抑制。因此, COP1

和AtSIZ1之间形成了一个光形态建成的反馈调节机

制(Kim et al., 2016a; Lin et al., 2016)。  

6  总结与展望 

从SUMO分子被发现至今, 科学家对植物生物学中

SUMO化修饰系统的研究已经延伸到各个方面。

SUMO E3连接酶参与植物根、花、种子以及叶片等

重要器官的发育和环境胁迫响应(图2)。植物细胞中少

量的连接酶E3对大量的SUMO修饰靶蛋白进行调控, 

为后续研究提供了广大的空间。 

SUMO E3连接酶不仅具有可以在蛋白质中选择

出“独特”底物的能力, 还赋予SUMO化修饰系统更

加精准的调节。晶体结构分析显示, SUMO连接酶E3

修饰的靶蛋白可能同时具有多个SUMO修饰位点, E3

连接酶作为“决策者”决定修饰位点。虽然体外

SUMO修饰系统不需要连接酶E3的参与, 但是并无

研究表明体内的SUMO修饰系统中E3不是必要的。因

此, SUMO E3连接酶的作用和功能值得我们进一步

研究。是否数量有限的SUMO化和去SUMO化酶在时

间和空间的定位足以支持这个系统的特异性? 是否

存在其它机制有助于这种特异性的实现? 这些问题

尚无定论, 但我们可以预见的是, 植物中可能还存在

其它的SUMO E3连接酶, 同时这些蛋白还可能具有

独立于SUMO修饰的其它功能。 
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