
自从在人类中发现了第一个 F-box蛋白(Cy原
clin F), 许多含有 F-box 结构域的 F-box 蛋白被
陆续发现[1]。有趣的是 F-box基因的数目在不同物
种间的差异非常大, 在酵母、线虫、果蝇和人类中
分别有 14、337、24 和 38 个 F-box 基因被发现 ,
而在拟南芥和水稻基因组中至少有 694和 687个
F-box基因被鉴定, 使 F-box家族成为植物中的
超大家族之一, F-box基因序列的差异导致其在

功能上的改变[2]。植物 F-box蛋白调控许多关键生
理过程, 包括激素调控、光信号转导、自交不亲
和、花器官发育、抵抗病原菌侵袭等, 这主要是因
为它在蛋白泛素化及降解过程中具有特异识别被

降解蛋白的作用[3]。本文对 F-box蛋白的结构及其
在调控植物生长发育中的功能进行综述, 探讨了
与该类蛋白相关的主要生命活动。
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1 F-box蛋白的结构
F-box 蛋白质 N-端是由 40耀50 个氨基酸组

成的 F-box结构域, C-端通常含有一些与蛋白质
相互作用密切相关的二级结构, 这些结构介导了
底物识别的特异性。根据 C端二级结构的不同,
F-box 蛋白质可以分为三类 , 即 FBXL、FBXW、
FBXO。其中, FBXL是指 C端含有亮氨酸重复序
列(LRRs)的蛋白质; FBXW是指 C端含 WD重复
序列的蛋白质; FBXO是指 C端含有其他二级结
构如亮氨酸拉链(LRR)、WD、Kelch、锌指结构等或
无其他明显结构的蛋白质。除这些区域外, F-box
蛋白的其他区域基本无保守性[1]。

2 F-box蛋白与泛素蛋白酶体途径
泛素是一种存在于大多数真核细胞中, 由几

十个氨基酸组成的高度保守的小蛋白质。它的主

要功能是标记需要分解掉的蛋白使其被水解。泛

素介导的蛋白质降解途径 UPS (ubiquitin protea原
some system )是真核生物体内最主要的蛋白水解
途径[4]。拟南芥基因组序列分析显示, 约 5%的编
码蛋白在 UPS通路中起作用, 这表明该途径参与
调控植物的大多数生物学过程[5]。

在 UPS途径中, 靶蛋白的泛素化需要 3种酶
的参与, 它们分别为泛素活化酶 (ubiquitin-acti原
vating enzyme, 简称 E1)、泛素耦联酶 (ubiquitin-
conjugating enzyme, Ubc, 简称 E2) 和泛素连接酶
(ubiquitin ligase, 简称 E3)。由于 E3具有底物特异
性, 通过识别特异靶蛋白而介导其通过 UPS途径
降解, 因而是目前研究的热点。在拟南芥基因组
中大约有 1 200个 E3[6]。 这些 E3可归为几个大
的家族, 其中 SCF复合物是最大的, 也是研究得
相对比较清楚的一个家族[7]。SCF (Skp, Cullin, F-
box) 复合体由 4个亚基组成, 包括 Cullin (CUL1),
Suppressor of kinetochore protein 1 (SKP1, 在拟南
芥中称为 Arabidopsis SKP1-like [ASK]), RING-
BOX1 (RBX1)和 F-box蛋白。其中 CUL1、SKP1和
RBX1这 3个亚基组成一个一般性骨架, 通过与
不同的 F-box蛋白结合而识别不同的底物(图 1)[1]。

3 F-box蛋白在植物生长发育中的功能
在拟南芥中约存在 700个 F-box基因, 因而

在植物体内可形成大量不同的 SCF复合物, 通过
特异识别不同的靶蛋白而参与调控许多生理现

象, 包括激素信号反应、光信号反应、生物钟、开
花时间和抗病反应等[3, 4, 7]。
3.1 F-box蛋白参与植物激素信号转导

植物激素乙烯是一种气态分子, 控制植物生
长的各个方面, 包括幼苗发育、叶片与花的衰老、
果实成熟、花器官的性别决定、根毛的发育以及生

物与非生物逆境的响应等。位于内质网膜上的乙

烯受体家族 ETRs 与类似于 Raf 的蛋白激酶
CTR1协同负调控乙烯反应[8]。乙烯信号蛋白 EIN2
和 EIN3/EILs位于 CTR1下游, 正调控乙烯反应。
乙烯处理能促进 EIN3 蛋白积累, 而一旦去除乙
烯, EIN3蛋白水平迅速下降, 因此乙烯调控 EIN3
蛋白的稳定性[9, 10]。随后的研究发现, F-box蛋白
EBF1/EBF2介导 EIN3蛋白通过泛素/26S蛋白酶
体途径降解。EBF1/EBF2任一基因突变均可稳定
EIN3 蛋白 , 增强乙烯反应 ; 过量表达 EBF1 或
EBF2 则表现为乙烯不敏感, 表明 EBF1和 EBF2
通过促进 EIN3蛋白降解而负调控乙烯反应[9, 10, 11]。
乙烯信号蛋白 EIN2 的稳定同样也受乙烯的调
控。在缺乏乙烯的情况下, F-box蛋白 ETP1/ETP2
介导 EIN2通过 26S蛋白酶体降解[12]。新的研究表
明, EIN2介导乙烯通促进 EBF1和 EBF2被蛋白
酶体降解, 维持 EIN3/EIL1 蛋白的稳定 , 实现植
物对乙烯的反应(图 2)[13]。

赤霉素(GA)是一种常见的植物激素, 在高等
植物生长发育中具有重要调控作用, 如调节种子
萌发、茎秆伸长、开花以及胁迫反应等。在植物中

有一类称为 DELLA的核蛋白转录因子, 如 GAI、
RGA、RGL1 和 RGL2, 在 GA 信号转导途径中起
负调控作用[15]。在水稻、拟南芥和大麦中, GA信号
均导致 DELLA蛋白降解, 解除其对下游 GA响应
基因的抑制, 实现植物对 GA的应答反应[14, 15]。在
水稻中, F-box蛋白 GID2介导 DELLA蛋白降解。

图 1 SCF复合物
Fig.1 The SCF E3 complex
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图 2 乙烯信号转导模型
Fig.2 The model of ethylene signaling transduction
pathway

当有 GA 信号时 , GA 与受体 GID1 结合 , 促进
GID1与 DELLA蛋白结合形成 DELLA-GA-GID1
复合体, 随后 GID2与复合体中的 DELLA蛋白结
合导致其被泛素化降解(图 3)[16]。在拟南芥中, F-
box蛋白 SLY1也通过与 DELLA-GA-GID1 复合
体相互作用来调节 DELLA蛋白的稳定。SLY1突
变导致植物对 GA不敏感, 表现矮杆、育性降低、
开花推迟、种子休眠增强。SLY1 的同源基因
SNEEZY (SNE)/SLY2与 SLY1的功能相似, 可以恢
复 sly1突变体的表型, 在 GA信号转导途径中起
正调控作用[17]。

生长素调控植物细胞的分化和伸长, 在植物
生长发育过程中发挥极其重要的作用。植物生长

素反应受 AUX/IAAs和 ARFs两大蛋白家族的调
控, 同时泛素介导的蛋白质降解途径也在生长素
反应中发挥重要作用[18]。在拟南芥中, F-box蛋白
TIR1/AFB是生长素的受体, 调节生长素介导的转
录调控。生长素存在时, TIR1/AFB复合体与 AUX/

IAA之间相互作用, 并使其被泛素化降解, 释放
生长素响应因子(ARF), 激活或抑制下游生长素响
应基因的表达[19, 20], 实现生长素对植物生长发育
的调控(图 4)。

茉莉酸及其衍生物茉莉酸甲酯等统称为茉莉

酸盐, 是广泛存在于植物的一种生长调节物质。
茉莉酸 (JA) 作为信号分子参与调节植物花药发
育、花器官脱落、花丝伸长、根毛发育、下胚轴伸长

等生长发育过程, 以及胁迫响应过程[22, 23]。JAZs(茉
莉酸受体 ZIM结构域蛋白) 在茉莉酸信号途径中
起抑制作用。F-box蛋白 COI1是 JA的受体, 在植
物体内 COI1与 Skp1、Cullin和 Rbx1蛋白结合形
成 SCFCOI1复合体介导 JAZ蛋白降解。无 JA时,
JAZs 能稳定地与转录因子 MYC2/3/4、MYB21/24
和 WD-repeat/bHLH/MYB复合体结合, 从而抑制
转录因子的活性。当 JA存在时, JA则与 COI1结
合并使其与 JAZs相互作用, 导致 JAZs被泛素化
降解, 激活下游的转录因子或者复合体, 使植物
对 JA产生响应(图 5)[21]。

F-box蛋白还参与植物激素独脚金内酯(SL)、
图 3 GA信号转导模型
Fig.3 The model of GA signaling transduction pathway

图 4 生长素信号通路模型
Fig.4 Auxin signaling pathways model

图 5 MeJA信号通路模型
Fig.5 MeJA signaling pathways model
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细胞分裂素和脱落酸(ABA)信号转导。独脚金内酯
的主要作用是抑制茎分枝。在拟南芥中, 琢/茁水解
酶 D14是独脚金内酯的受体, BES1是 SL信号途
径的负调节子, F-box蛋白 MAX2通过降解转录
因子 BES1 抑制分枝。SL 存在时 , D14 可促进
BES1降解,抑制分枝[24]。此外, MAX2通过介导 D14
通过蛋白酶体途径降解, 反馈降低 D14蛋白水平,
削弱植物对 SL的响应, 促进地上部分的分枝[25]。
在水稻中, D53是 SL信号通路的抑制因子。F-
box蛋白 D3通过与 D14的相互作用形成 SCFD3
复合体, 促进 D53 蛋白降解, 使水稻产生 SL 反
应[26]。F-box蛋白 KMD参与细胞分裂素反应, 调
节细胞分裂素信号传递关键转录因子 ARR蛋白
的水平。kmd缺失突变体中 ARR蛋白稳定, 突变
体对细胞分裂素敏感。相反, KMD过量表达导致
ARR蛋白不稳定, 过量表达植株表现出对细胞分
裂素不敏感, 说明 KMD是细胞分裂素的负调节
因子[27]。在渗透胁迫、高盐以及 ABA处理下, 编码
F-box蛋白的 EDL3基因高效表达。通过过量表
达以及缺失表达研究发现, EDL3是 ABA信号通
路的正调节因子, 调控种子萌发、根生长、子叶变
绿和开花 [29]。F-box 蛋白 DOR 是植物保卫细胞
ABA信号途径负调节子, dor突变体对 ABA敏感,
促进气孔关闭, 提高植物的抗旱能力, 相反 DOR
过量表达转基因株系对 ABA 不敏感, 植物的抗
旱能力减弱[30]。我们最近发现, 拟南芥 F-box基因
FOA1是 ABA信号通路相关基因, 并可能起负调
控作用, 参与调节植物种子萌发及根的伸长[28]。
3.2 F-box蛋白参与植物光信号转导

光在植物生长发育中具有重要作用, 调节植
物光形态建成、开花等生理过程。F-box 蛋白
EID1定位于细胞核, 作为正调节因子, 参与 phyA
依赖的光信号途径, 调节幼苗光形态建成, 莲座
叶发育和开花[31]。F-box蛋白 AFR也参与 phyA信
号途径, afr干扰突变体的表型类似于 phyA 突变
体 , 对低光照强度红光和远红光不敏感 , 说明
AFR可能介导 phyA光信号途径中某个抑制因子
的降解[32]。MAX2在红光、远红光、蓝光的信号通
路具有重要作用。max2突变体幼苗在红光、远红
光或者蓝光下, 下胚轴变长,子叶变小。max2突变
体种子萌发对红光和远红光超敏感, 证明 MAX2
蛋白是拟南芥光形态建成的正调节因子[33]。

翻译后蛋白水平调节对维持植物的生物钟节

律起关键性作用。F-box蛋白 ZTL、LKP2、FKF1是

钟调蛋白的重要调节子。遗传与分子方面的证据

显示, 拟南芥钟调蛋白 TOC1 和 PRR5 是 ZTL的
靶蛋白, ZTL通过调节 TOC1 和 PRR5 蛋白水平
的变化, 维持植物的生物钟节律。ZTL家族成员
LKP2与 ZTL的功能相似, LKP2过量表达导致生
物钟节律紊乱 [34]。有研究证实, LKP2 与 ASK和
TOC1均有相互作用并且可以以 SCF复合体的形
式起作用[35]。

在拟南芥中, CO是调控光周期开花的关键
因子。GI通过激活 CO调控开花。GI与 F-box蛋
白 FKF1结合, 促进 CO的抑制因子 CDF1蛋白降
解。长日照条件下 , GI 通过与 CDF1 互作招募
FKF1形成复合物, 从而使 CDF1蛋白被泛素化降
解,解除 CDF1蛋白对 CO、FT转录的抑制, 促进植
物开花[36]。我们的最新研究发现, F-box蛋白FOF2
(FOF2 F-box of flowering) 过量表达延迟开花, 功
能缺失导致植物开花提早, 说明 FOF2在植物开
花途径中起负调控作用(结果未发表)。
3.3 F-box蛋白参与花器官发育

在植物花发育过程中, 花器官的发育由一个
ABC模型来控制, 即三类基因控制了花器官的分
化。A类基因的突变影响萼片和花瓣, B类基因的
突变影响花瓣和雄蕊, C类基因的突变则影响雄
蕊和心皮。有些 F-box蛋白与花发育有关。拟南芥
中的 UFO (unusual floral organs)是植物中鉴定出
的第一个 F-box基因。UFO是 B类基因 AP3的正
调控因子, UFO突变可导致一系列花发育异常。
遗传分析表明, UFO和 ATCUL1有直接相互作用,
揭示了 UFO以 SCFUFO复合体的形式参与了对植
物花器官发育的多方面调控[37]。在水稻中, APO1
编码一个与 UFO同源的 F-box蛋白, APO1过量
表达植株花序分枝和小穗增加。apo1突变体表型
分析证明, APO1是 C类基因的正调节因子[38]。在
水稻中, F-box蛋白 DDF1定位在细胞核内, 通过
调节细胞分裂和细胞扩增来调控花器官大小[39]。
3.4 F-box蛋白参与植物自交不亲和

植物自交不亲和是一种普遍的生物现象, 对
于避免近亲繁殖 , 维持物种多样性具有重要意
义。在蔷薇科, 茄科和玄参科中的自交不亲和现
象受到 S位点相关的 F-box基因 SLF的调控, 这
些基因在花粉中特异表达[40]。在金鱼草中, AhSLF-
S2和 S-RNases有相互作用, AhSLF-S2还与金鱼
草的 ASK1以及 CULLIN1类蛋白相互作用, 可能
形成 SCFAhSLF-S2复合体。在自交亲和反应中, SC原
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FAhSLF-S2介导 S-RNase被泛素蛋白酶体途径降解,
导致自交不亲和现象[41]。在茄科植物中, 异己的
S-RNase分子也是被 F-box蛋白 SLF识别进而被
泛素化降解[42]。
3.5 F-box蛋白参与植物其他发育过程

有研究表明, microRNA394 和其目的 F-box
基因 LCR, 参与调节叶片的卷曲[43]。在拟南芥中还
发现了一个与次生壁加厚相关的 F-box 蛋白
SAF1。SAF1过表达使花药内壁次生壁不能加厚
导致生育能力降低, 并能抑制开花相关基因的表
达[44]。RMF基因编码的 F-box蛋白在花药发育过
程中引起绒毡层的退化和花粉的成熟[45]。在花粉
发育过程中, F-box蛋白 FBL17在减数分裂形成
配子的过程中发挥重要作用[46]。最近发现了一种
F-box蛋白 AUF2, 它可以通过调节生长素转运与
细胞分裂素信号传导之间的拮抗作用来抑制根的

伸长[47]。MAX2蛋白也参与到叶片的衰老、幼苗的
向光性和种子萌发等过程[24]。我们的研究发现, F-
box基因 At5g22700参与调控植物幼苗主根伸长
生长, 并且与蓝光信号途径相关[48], At3g16740基
因表达受光调节, 在花和果荚中有较高表达, 并
可能参与种子萌发[49]。

4 展望

F-box蛋白参与了许多植物生长发育过程和
激素的信号转导途径。最近的研究表明, F-box蛋
白在植物的逆境和防御反应中也发挥重要功能[50]。
目前, 已从植物中鉴定出大量 F-box蛋白, 但已
鉴定出的靶蛋白却屈指可数。因此, 继续对 F-box
蛋白及其靶蛋白进行相关研究将有助于我们更加

深入的了解植物生长发育及信号转导过程。在植

物中, 大量的 F-box 家族序列趋异, 这是为了适
应功能改变的结果[2]。随着研究的深入, 人们对这
一领域将会有更清晰的认识。
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