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摘要 ATG8 （自噬相关蛋白 8）结合蛋白通过ATG8相互作用基序（ATG8 interaction motif，AIM）或泛素相互作用基序

（ubiquitin interaction motif，UIM）与ATG8相互作用，在自噬、选择性自噬和非自噬过程中起关键作用。ATG8结合蛋白在

酵母和哺乳动物研究中取得了巨大进展，但在植物领域仍然滞后。本文首先概括了植物ATG8蛋白结构及特征，其次，重点

阐述了作为植物选择性自噬受体的ATG8结合蛋白的结构和功能，最后，总结了参与自噬小体闭合、转运和人工合成ATG8

结合蛋白研究状况。本文结合最新研究，系统总结了目前发现的植物ATG8结合蛋白结构和功能，以期为植物选择性自噬和

自噬的研究提供新思路。
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ATG8 （自噬相关蛋白 8）在细胞巨自噬（以

下简称自噬） 中参与自噬小体 （autophagosome）

生物发生、延伸和闭合，在选择性自噬（selective 

autophagy，SA）中与特异性底物选择有关。目前，

ATG8结合蛋白主要分为 4类：a. 自噬蛋白ATG1、

ATG3、ATG4 和 ATG7，在 ATG8 与磷脂酰乙醇胺

（phosphatidyl ethanolamine，PE）酯化过程中直接

调控 ATG8；b. 含有 BAR （Bin/Amphiphysin/Rvs）

和Src同源3（Src homology-3，SH3）结构域蛋白，

参与自噬小体延伸和闭合；c. FYVE和卷曲螺旋结

构 域 包 含 1 （FYVE and coiled-coil domain 

containing 1，FYCO1）蛋白，参与自噬小体至液

泡或溶酶体转运； d. 选择自噬受体 （selective 

autophagy receptors，SARs），参与招募特异性自噬

底物。前3种ATG8结合蛋白与自噬作用息息相关，

在此不作赘述。本文结合最新研究进展，系统总结

SARs结构和功能。

1　植物ATG8家族蛋白的结构研究

植物ATG8基因与酵母单拷贝不同，已鉴定出

多个同源基因 ATG8 （a~i）：拟南芥 （Arabidopsis 

thaliana，At） 9 个、玉米（Zea mays，Zm） 5 个、

水 稻 （Oryza sativa， Os） 和 马 铃 薯 （Solanum 

tuberosum，St）各7个、大豆（Glycine max，Gm）

11 个 。 然 而 ， 莱 茵 衣 藻 （Chlamydomonas 

reinhardtii，Cr） 只发现 1 个。研究发现，植物

ATG8 家族通过多次全基因组复制进行大规模扩

增［1］，既是为了适应不利的复杂环境，也可能是

植物选择性自噬多样性原因之一。

ATG8含有N端螺旋结构域和C端泛素结合结

构域［2］。保守的 C 端结构域由 β1~β4、α3 和 α4 组

成β-grasp折叠结构，在蛋白质-蛋白质相互作用中

发挥关键作用。特有的N端结构域由α1和α2组成，

是ATG8相互作用蛋白结合位点。

ATG8 结合蛋白分别通过 ATG8 相互作用基序

（ATG8 interaction motif，AIM）和微管相关蛋白 1

轻链3（microtubule-associated protein 1 light chain 3，

LC3）相互作用区域（LC3 interaction region，LIR）

与 ATG8/LC3 结合［3］。核心 AIM/LIR 序列通常为

W/F/Y-XX-L/V/I，由 1个芳香族氨基酸、2个任意

氨基酸和 1 个脂肪族氨基酸组成［4］。ATG8 蛋白
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LIR/AIM 对接位点 （LIR/AIM-docking site，LDS）

包含W和L口袋，负责与AIM结合。W口袋位于  

β-grasp折叠和N端螺旋之间，含芳香族氨基酸；L

口袋位于 β-grasp折叠，含脂肪族氨基酸［5］。拟南

芥 AtATG8a-h 的 LDS 结构域均为 YL，ATG8i 为

FL［6］。

除AIM/LIR外，少数SARs也通过泛素相互作

用 基 序 （ubiquitin interaction motif， UIM） 与

ATG8相互作用［6］。UIM通常由20个氨基酸组成的

α螺旋构成［6］。ATG8 通过 UIM 对接位点 （UIM-

docking site，UDS） 替代 LDS 与含有 UIM 蛋白质

结合。Marshall等［6］确定了UDS核心基序Ψ-F-Ψ-

Ω/T，其中 F 代表苯丙氨酸，Ω表示芳香残基，T

代表苏氨酸，且UDS在物种间高度保守。UDS位

置与LDS相反，因此，ATG8可以同时结合含AIM

和 UIM 蛋白。UIM-UDS 界面极大拓宽了 SARs 范

围。值得注意的是，一些 ATG8 结合蛋白既不含

LDS也不含UDS，表明其与ATG8相互作用存在其

他对接界面。

2　选择性自噬受体

植物选择性自噬是通过SARs特异性识别受损

细胞器、错误折叠蛋白质或入侵病原体等，并将其

转运至液泡降解的过程［7-8］。目前，根据底物不同，

植 物 选 择 性 自 噬 分 为 蛋 白 质 聚 集 体 自 噬

（aggrephagy）、病原体自噬（xenophagy）、叶绿体

自噬（chlorophagy）、内质网自噬（reticulophagy）、

过氧化物酶体自噬 （pexophagy）、蛋白酶体自噬

（proteaphagy）、线粒体自噬（mitophagy）、核糖体

自噬 （ribophagy） 和脂质自噬 （lipophagy） 等。

根据最新研究进展，图1系统总结了目前发现的植

物SARs。

Fig. 1　Schematic diagram of selective autophagy mediated by ATG8-binding proteins in plants
图1　植物ATG8结合蛋白介导选择性自噬途径示意图

FLS2：鞭毛感应蛋白2（flagellin sensing 2）；BES1：BRI1-EMS抑制因子1（BRI1-EMS-suppressor 1）；GSNOR1：S-亚硝基谷胱甘肽还原酶

（S-nitrosoglutathione reductase 1）；ABS3：异常shoot 3蛋白（abnormal shoot 3）。
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2.1　蛋白质聚集体自噬受体NBR1与Joka2
蛋 白 质 聚 集 体 通 过 泛 素 - 蛋 白 酶 体 系 统

（ubiquitin proteasome system，UPS）和自噬降解以

维持细胞稳态［9］。哺乳动物中自噬受体蛋白p62和

BRCA1 基 因 邻 居 （neighbor of BRCA1 gene 1，

NBR1）都是靶向泛素和LC3的自噬受体，二者结

构相似，都包含1个N端PB1（Phox and Bem1）结

构 域 、 1 个 LIR 基 序 和 1 个 C 端 泛 素 相 关

（ubiquitin-associated，UBA）结构域［10］。

AtNBR1是植物中报道的第一个SAR，通过C

端 UBA 结构域与泛素结合，AIM 与 ATG8 结合，

引导泛素化蛋白质聚集体到自噬小体中降解［11］。

烟草（Nicotiana tabacum，Nt）蛋白 NBR1 同源物

Joka2 是 AtNBR1 同源蛋白，也可以作为 SAR［12］。

拟 南 芥 和 番 茄 （Lycopersicon esculentum， Le）

nbr1 突变体在热胁迫时，大量积累泛素化蛋白质

聚集体［13］。因此，NBR1 参与植物蛋白质聚集体

自噬，然而具体调控机制尚不清楚。

2.2　植物病原体自噬受体NBR1和ORM蛋白

另外，NBR1还在植物免疫应答中作为病原体

SAR 起作用［14］。例如，AtNBR1 通过结合花椰菜

花叶病毒（cauliflower mosaic virus，CaMV）衣壳

蛋白和芜菁花叶病毒（turnip mosaic virus，TuMV）

沉默抑制因子辅助成分-蛋白酶（helper component-

proteinase，HCpro）促进植物免疫，介导病原体自

噬［15-16］。病毒感染促进依赖 NBR1 选择性自噬降

解，从而增强宿主抗菌能力。有趣的是，植物病原

体也可利用宿主自噬机制促进感染，如疫霉菌效应

蛋白PexRD54结合马铃薯ATG8CL，干扰ATG8CL

与 Joka2相互作用［5］。

研究发现，类黏蛋白 （orosomucoid，ORM）

作为 SAR，介导植物免疫受体鞭毛感应蛋白 2 

（flagellin sensing 2，FLS2）降解［17］。目前，拟南

芥 ORM 有 AtORM1 和 AtORM2［18］2 个 亚 型 。

AtORM1 含有 1 个 N 端 AIM，AtORM2 在 N 端和 C

端各含有 2 个 AIMs。AtORM 蛋白可同时结合

ATG8和FLS2来调节植物免疫。缺失突变体orm增

加 FLS2 积累并增强信号，ORM 过表达则降低了

FLS含量并减弱信号［17］。而且AtORM1/2过表达但

不与 ATG8 结合时，FLS2 水平并未降低。因此，

ORM 通 过 选 择 性 自 噬 稳 定 植 物 免 疫 受 体 。

OsORM1是水稻中发现的AtORM1同源蛋白，且N

端 也 含 有 AIM， 在 病 原 体 自 噬 中 发 挥 SAR

作用［19］。

2.3　叶绿体自噬受体ATI和NBR1蛋白

ATG8相互作用蛋白（ATG8-interacting，ATI）

1/2和ATI3a/b/c是拟南芥中发现的5个特异性ATG8

结合蛋白［20-21］。ATI1和ATI2是植物质体（plastid，

PS） 衍生小体和内质网 （endoplasmic reticulum，

ER）特有跨膜蛋白［22］，各含有2个AIMs和1个跨

膜结构域，只有 N 端 AIM 负责与 ATG8 结合［20］。

研究表明，ATI1和ATI2参与碳饥饿诱导的叶绿体

自噬［23］。ATI1 在碳饥饿后位于 ATI1-PS 小体上，

目前尚不清楚ATI1如何在正常生长条件下从ER转

运到叶绿体。叶绿体外膜蛋白——三半乳糖基甘油

二酯 （trigalactosyldiacylglycerol，TGD） 介导 ER

合成脂质转运至叶绿体［24］，推测ATI通过ER-叶绿

体接触点转移至叶绿体。因此，脂质交换可调动

ATI并帮助启动ATI-PS小体。

另外，生物信息学方法预测，拟南芥叶绿体外

膜 转 运 子 （translocon of the outer mebrane of 

chloroplasts，TOC） 159、TOC75和TOC33［25］，通

过AIM与ATG8相互作用。而且，最新研究发现，

NBR1作为一种SAR，靶向并引导TOC蛋白到液泡

中降解［26］。

在生理条件下，外膜蛋白 （outer envelope 

protein， OEP） 7 和 OEP9、 热 休 克 蛋 白 （heat 

shock protein，Hsp） 17.8 和锚蛋白重复序列蛋白

2A（ankyrin repeat-containing protein 2A，AKR2A）

一起将叶绿体膜蛋白靶向自噬小体外膜。为确保自

噬小体和液泡有效识别，上述叶绿体外膜蛋白可能

与ATG或非ATG结合充当受体。但是，上述蛋白

质是否通过与ATG8结合参与叶绿体自噬，仍需进

一步验证。

2.4　内质网自噬受体

ATI1 和 ATI2 是首次在植物中报道的 ER 自噬

受体，通过位于胞质 N 端 AIM 和 ATG8 结合［20］。

碳饥饿将 ER 网络 ATI1 和 ATI2 分离成球形小体，

随后与ATG8结合运输到液泡。最新研究发现，位

于 ER 的膜类固醇结合蛋白 1 （membrane steroid 

binding protein 1， MSBP1） 作为自噬降解物与

ATI1和ATI2的C端相互作用［22］。ATI独特之处在

于既参与叶绿体自噬，也参与ER自噬。因此，阐

明ATI-ER和ATI-PS之间关系将是今后研究重点。

此外，ATI3 是双子叶植物 ER 自噬受体［21］。

拟南芥 3 个相关 ATI3 （ATI3a/b/c），都通过 C 端

LIR基序与ATG8结合。此外，ATI3a与ER定位泛

素相关蛋白（ubiquitin associated proteins，UBAC）
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2a/b 相互作用，参与 ER 降解［21］。ATI3a/b/c 与

ATG8相互作用还在植物抗逆性和抗病性方面发挥

作用。进一步研究表明，ER 小体成分 NAI2 与

At4g15545基因编码未知蛋白质相互作用，该蛋白

质可能与UBAC2相互作用［27］。

ER膜蛋白AtSec62也是植物ER自噬受体家族

成员［28-29］，具有 3 个跨膜结构域，其 C 端面向 ER

腔。缺失突变体Atsec62营养生长受损、花粉异常

和生育力下降，并且对衣霉素诱导 ER 应激敏感。

因此，AtSec62 是植物发育必需的，且作为 ER 自

噬受体起作用［28］。但是，AtSec62如何调节ER自

噬仍然未知。

另 外 ， 可 溶 性 蛋 白 AtC53 和 类 泛 素 化

（Ufmylation）系统核心成分泛素折叠修饰物1特异

性连接酶1（ubiquitin-fold modifier1-specific ligase 1，

UFL1） 作为 ER 自噬受体，可与 ATG8 直接结

合［30-31］。C53蛋白与典型AIM不同，通过固有无序

区域 AIM （shuffled AIM，sAIM） 与 ATG8 结合，

在 ER 应激期间招募到自噬小体，且缺失突变体

c53 对 ER 应激高度敏感。UFL1 在盐胁迫时与

ATG8 直 接 结 合 ， 且 和 泛 素 折 叠 修 饰 物 1

（ubiquitin-fold modifier 1，UFM1）、ATG1、ATG6

相互作用，在持续盐胁迫时通过 ER 自噬维持 ER

动态平衡［31］。同时，C53与UFL1以及ER定位膜

受体DDRGK结构域包含蛋白（DDRGK1）相互作

用，形成C53-UFL1-DDRGK1复合体感知ER应激

并参与调控［32］。UFM1当核糖体停滞在ER时，从

C53转移到核糖体上，激活C53途径回收停滞合成

新生肽。因此，C53将ER自噬与核糖体相关蛋白

质质量控制联系起来，并且在ER胁迫时发挥重要

功能。但是，ER自噬如何与其他ER质量控制相互

作用仍是未知的。

玉 米 网 状 蛋 白 1 （reticulon 1， Rtn1） 和

ZmRtn2 也 是 植 物 ER 自 噬 受 体 家 族 成 员［33］。

ZmRtn1和ZmRtn2在胚乳中表达，并位于ER管状

结构。ZmRtn1和ZmRtn2利用位于C端、胞质环和

跨膜区域的4个AIMs与ATG8a相互作用，控制ER

稳态和胚乳糊粉层细胞自噬水平［33］。ZmRtn2 和

ATG8结合在ER应激时升高，而且 Zmrtn2突变体

表现出自噬增加和ER应激反应上调。

2.5　过氧化物酶体自噬受体

过氧化物酶体生物发生因子 （peroxisomal 

biogenesis factor，PEX） 10是通过酵母双杂交实验

发现的一种ATG8结合蛋白［6］。进一步研究证明，

AtPEX6和AtPEX10通过AIM与ATG8结合［34］。因

此，AtPEX10可能作为过氧化物酶体自噬受体发挥

作用。 AtATG11 是拟南芥中毕赤酵母 （Pichia 

pastoris，Pp） ATG11 和 PpATG17 的同源蛋白质，

在线粒体自噬和非选择性自噬中均发挥作用。但

AtATG11 是否参与植物过氧化物酶体自噬，依然

未知。

另外，泛素结合蛋白 KAR2 显性抑制因子

（dominant suppressor of KAR2，DSK2），作为穿梭

因子将多聚泛素化底物转运至蛋白酶体，也可能是

植物过氧化物酶体自噬受体［35］。AtDSK2与转录因

子BES1结合，并通过AIM与ATG8e结合，在应激

时参与 BES1 自噬降解［36］。DSK2 还与 PEX2 和

PEX12的RING结构域相互作用［35］。然而，DSK2

是否参与植物过氧化物酶体自噬尚未得到证实。

LON蛋白酶 2 （LON protease 2，LON2）是一

种 ATP 水解酶，可以抑制过氧化物酶体自噬。

LON2缺失导致过氧化物酶体自噬增高，过氧化物

酶体数量减少［37］。有趣的是，LON2也含有AIMs，

可能与ATG8相互作用。因此，自噬可能通过降解

LON2，从而解除其抑制自噬的功能。拟南芥与水

稻LON2蛋白相似性超过80%，表明其功能在进化

上高度保守。

2.6　蛋白酶体自噬受体RPN10
蛋白质降解的 UPS 和自噬在功能上相互联

系［38］。拟南芥中首次发现 26S 蛋白酶体可通过蛋

白酶体自噬选择性降解［39］。最近在几种模式生物

中均证实，蛋白酶体自噬在营养缺乏或应激积累过

多蛋白质时，有助于细胞存活［40-41］。调节颗粒非

ATP 酶 10 （regulatory particle non-ATPase 10，

RPN10），作为 26S 蛋白酶体亚基，在 26S 蛋白酶

体失活被充分泛素化时，介导其选择性自噬降解。

RPN10含有 3个UIMs，其中C端UIM1和UIM2分

别结合泛素和ATG8［39］。有趣的是，抑制剂诱导蛋

白酶体自噬在 rpn10突变体中受到阻碍，但饥饿诱

导的蛋白酶体自噬却不受影响［42］。抑制剂诱导蛋

白酶体自噬依赖RPN10与ATG8相互作用，且在植

物中高度保守。但RPN10与ATG8结合在酵母和动

物中却不存在，可能由于酵母的人类RPN10同源

蛋白缺乏ATG8结合序列。饥饿激活蛋白酶体自噬

不依赖RPN10或NBR1等自噬受体［39］。因此，氮

饥饿和蛋白酶体抑制剂诱导不同途径的蛋白酶体

自噬。
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2.7　线粒体自噬受体ATG11和FMT
研究发现， AtATG11 是酵母 ATG11 或动物

FIP200 同源基因，与氮饥饿诱导线粒体自噬相

关［43］。但植物ATG11蛋白和酵母ATG11序列同源

性只有20%。AtATG11可通过AIM直接与ATG8结

合 ， 通 过 ATG13 间 接 与 ATG1 相 互 作 用［44］。

ATG11 有助于连接 ATG1/13 激酶复合物并促进自

噬小体靶向液泡，但自噬小体组装并不需要

ATG11。此外，ATG11与营养缺乏时ATG1/13复合

物动态更新有关［43-44］。然而，ATG11 介导植物线

粒体自噬机制尚不清楚。

植物特异线粒体定位蛋白 FCS 样锌指（FCS-

like zinc finger，FLZ）和FMT （friendly），也可能

是线粒体自噬受体。研究发现，FLZ作为ATG8结

合蛋白，通过抑制 SNF1 相关激酶 （SNF1-related 

kinase1，SnRK1） α亚基T-loop磷酸化下调SnRK1

信号通路，负向调节自噬［45］。而且 AtFLZ-ATG8

通过AIM-LDS界面相互作用，选择性降解AtFLZ，

从而缓解对 SnRK1 信号抑制［45］。此外，ATG8-

FLZ-SnRK1 调控在种子植物中高度保守，且已证

明，ZmFLZ14可与ATG8e直接结合参与线粒体自

噬［45］。除FLZ以外，FMT在去偶联剂引起线粒体

膜电位去极化时，聚集在受损线粒体周围与

ATG8e 共定位，有助于自噬小体形成。同时，

FMT 也参与去黄化导致的线粒体自噬［46］。但是，

还缺乏FMT与ATG8相互作用的直接证据。

2.8　核糖体自噬受体NUFIP
植物细胞液泡内发现完整核糖体，表明植物存

在核糖体自噬［47］。拟南芥核脆性X -智力迟钝相互

作 用 蛋 白 （nuclear fragile X mental retardation-

interacting protein，NUFIP） 是哺乳动物核糖体自

噬受体NUFIP1同源蛋白［48］。然而，植物和哺乳动

物 NUFIP 只有一个短保守序列，介导与核心 C/D 

snoRNP蛋白相互作用。因此，尚不清楚AtNUFIP

是否可充当核糖体自噬受体。

2.9　高尔基体自噬受体CLC2
网格蛋白轻链2（clathrin light chain 2，CLC2）

可能是高尔基体自噬受体。研究表明，ATG8移向

短期急性热应激（heat stress，HS）引起的空泡化

高尔基体。同时，CLC2通过AIM-LDS对接位点与

ATG8结合被其招募到高尔基体膜上自噬降解［49］。

相反，ATG8与CLC2结合丧失，ATG8不能靶向肿

胀高尔基体，导致HS后高尔基体恢复延迟。

2.10　ATG8结合蛋白介导非细胞器组分降解

拟南芥富含色氨酸的感觉蛋白 （tryptophan-

rich sensory protein，TSPO）是一种维持植物细胞

游离血红素和卟啉浓度的膜蛋白，属于TspO/线粒

体 外 周 苯 二 氮 受 体 （mitochondrial peripheral 

benzodiazepine receptor，MBR） 家族，通过 AIM

与 ATG8 结合［50］。研究发现，脱落酸和非生物胁

迫诱导AtTSPO升高［51］。TSPO当应激诱导血红素

升高时，对血红素高度亲和，并结合ATG8选择性

清除血红素［50］。此外，TSPO在非生物胁迫时，与

质膜内嵌蛋白 PIP2; 7 （plasma membrane intrinsic 

protein 2;7，PIP2;7） 结合，诱导其自噬降解［52］。

有趣的是，水稻 OsTSPO 预测包含 AIMs，但与

AtTSPO 作 用 模 式 不 同［53］。 由 于 OsTSPO 和

AtTSPO之间同源性不到 40%［53］，推测OsTSPO由

于AIM突变，与OsATG8结合功能丧失，由其他成

分负责水通道、游离血红素和卟啉代谢。

另外，一氧化氮 （nitric oxide，NO） 缺氧时

诱 导 S- 亚 硝 基 谷 胱 甘 肽 还 原 酶 （S-

nitrosoglutathione reductase，GSNOR） 1 选择性自

噬［54］。GSNOR1 是 NO 信号主要调控因子，在正

常情况下是稳定的。然而，GSNOR1 缺氧时构象

发生变化，暴露出 AIM 与 ATG8 相互作用，导致

GSNOR1选择性降解［54］。

3　其他ATG8结合蛋白

ATG8在动物体内参与多种胞内运输，LC3分

别结合FYCO1和Rab7，介导自噬小体沿微管向液

泡运输［55］。但是，拟南芥 9个FYCO1同源蛋白是

否参与植物自噬小体运输，仍需进一步验证［56］。

研究表明，拟南芥多数 Exo70 亚基都具有 AIM 序

列，Exo70B1 和 Exo70B2 可能参与自噬小体转

运［57］。尽管缺乏Exo70B1与ATG8结合直接证据，

但已有Exo70B1与ATG8f共定位的报道［58］。此外，

Exo70B2已被证明通过AIM与ATG8结合，且自噬

依赖的运输到液泡［59］。

此外，植物特有运输所需的内体分选复合体 

（endosomal sorting complex required for transport，

ESCRT） 成分内体分选所需的 FYVE 结构域蛋白

（FYVE domain protein required for endosomal 

sorting 1，FREE1），参与营养缺乏时自噬小体闭合

和过氧化物酶体/糖依赖性 1 （sugar dependent 1，

SDP1） 介导脂滴 （lipid droplets，LDs） 降解［60］。

研究发现，植物能量传感器 SnRK1α1 磷酸化
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FREE1，并将其招募到自噬小体中促进闭合，缺失

突变体 free1 积累大量未闭合自噬小体［61］。另外，

free1 萌发时，过氧化物酶体不能形成小管吞噬

LDs， LDs 降 解 受 损 。 因 此 ， FREE1 直 接 与

PEX11e和SDP1相互作用，调节过氧化物酶体小管

延伸和SDP1向LDs运输。

基因沉默是研究蛋白质功能和发现降解类药物

的重要方法。Luo 等［62］ 发现，利用人工制造的

ATG8结合蛋白作为SARs，通过选择性自噬达到精

准降解靶蛋白的目的。利用烟草瞬时表达系统，已

成功靶向降解胞质mCherry、核定位bZIP转录因子

TGA5、质膜锚定油菜素类固醇受体BRI1以及过氧

化物酶体［62］。此外，由于含有AIM的SAR在拟南

芥中稳定表达，基因沉默可成为操纵植物内源蛋白

质水平的工具，并为研究植物细胞质成分降解开辟

新途径［62］。

4　植物中不依赖于自噬的ATG8结合蛋白

ATG8在控制植物衰老方面具有双重作用。正

常条件下ATG8酯化并激活自噬延长植物寿命，而

含 2 个 AIMs 的多药及毒素外排 （multidrug and 

toxin compound extrusion，MATE）转运蛋白ABS3

促进拟南芥衰老［63］。营养缺乏或自噬缺失时，

ATG8与ABS3结合，非自噬依赖地促进ABS3降解

和植物衰老。值得注意的是，单子叶植物ABS3也

含有 2 个高度保守 AIMs，例如小麦 ABS 能够与

ATG8结合。

除与自噬受体结合外，ATG8蛋白还直接与底

物结合使其降解。例如，烟叶ATG8f蛋白可以靶向

棉花卷曲木尔坦病毒（cotton leaf curl mosaic virus，

CLCuMuV）毒力蛋白βC1，在没有NBR1/Joka2等

降解物受体帮助下自噬降解［64］。因此，通过ATG8

结合蛋白参与非选择性自噬也能够促进植物免疫。

5　结论与展望

近年来，关于植物ATG8（a~i）研究较多，但

其功能仍有许多未解之谜，且植物ATG8多样性原

因尚不清楚。同样，ATG8（a~i）在参与不同选择

性自噬时，如何与 SARs 作用尚不明确。表1系统

总结了植物ATG8结合蛋白介导的自噬类型、与

ATG8相互作用的基序及功能。ATG8结合蛋白通过

AIM/UIM结合ATG8，在植物选择性自噬，自噬小

体形成、转运及与液泡识别，胞内运输，植物衰

老，非自噬依赖植物免疫等多种过程中发挥重要作

用。因此，新的ATG8结合蛋白发掘和研究显得尤

为重要。另外，进一步研究ATG8结合蛋白对研究

ATG8在自噬、植物选择性自噬和非自噬中的作用

具有重要意义。由于自噬能够针对几乎所有细胞器

及胞内物质降解，从而有利于细胞在各种胁迫时质

量控制。故发掘新的ATG8结合蛋白是一项令人期

待和兴奋的研究。随着研究深入和新方法应用，将

更好地为探索 ATG8 结合蛋白结构、功能及其与

ATG8相互作用界面提供新思路和新途径。

Table 1　The types of selective autophagy, the motifs interacting with ATG8 and the functions of ATG8 binding proteins 
in plants

表1　植物ATG8结合蛋白介导的自噬类型、与ATG8相互作用的基序及功能

NBR1

Joka2

ORM1

ATI1/2

ATI3

Sec62

蛋白质聚集体自噬［11］

病原体自噬［14］

叶绿体自噬［26］

叶绿体微自噬［65］

蛋白质聚集体自噬［12］

病原体自噬［17-18］

叶绿体自噬［23］

内质网自噬［22］

内质网自噬［21］

内质网自噬［28-29］

C端AIM

—

—

UBA2

AIM

AIM

N端AIM

—

C端LIR

—

蛋白质聚集体自噬受体，引导泛素化蛋白质聚集体自噬降解

病原体自噬受体

参与叶绿体外膜蛋白到液泡中自噬降解

直接清除光损伤叶绿体

蛋白质聚集体自噬受体，参与其降解

病原体自噬受体，参与植物免疫受体FLS2降解

叶绿体自噬受体，将基质蛋白和类囊体膜蛋白自噬降解

膜类固醇结合蛋白MSBP1受体；内质网自噬受体

内质网自噬受体，参与内质网相关降解；在植物抗逆性和抗病性方面发挥作用

影响植物发育；可能是内质网自噬受体

植物ATG8

结合蛋白

自噬类型 与ATG8相互

作用基序

结合蛋白功能
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C53

Rtn1/2

UFL1

AtPEX6/10

DSK2

LON2

RPN10

FMT

NUFIP1

CLC2

TSPO

FLZ14

FREE1

FYCO1

Exo70B1/2

GSNOR1

ABS3

内质网自噬［30］

内质网自噬［33］

内质网自噬［31］

过氧化物酶体自噬［34］

过氧化物酶体自噬［35］

选择性自噬

选择性自噬［37］

蛋白酶体自噬［39］

线粒体自噬［45］

核糖体自噬［47］

高尔基体自噬［49］

选择性自噬［53］

选择性自噬［46］

选择性自噬［60］

自噬小体运输［56］

自噬小体运输［57］

非选择性自噬［54］

非选择性自噬［63］

sAIM

AIM

—

AIM

AIM

—

可能是AIM

C端UIM2

—

—

AIM

AIM

—

—

—

AIM

AIM

AIM

将内质网自噬与核糖体相关蛋白质质量控制途径联系起来；可能是内质网自噬受体

控制ER稳态和胚乳糊粉细胞中的自噬通量；可能是ER自噬受体

在盐胁迫下，可能是ER自噬受体

可能是过氧化物酶体自噬受体

可能是过氧化物酶体自噬受体

转录因子BES1选择性自噬受体

抑制过氧化物酶体自噬

蛋白酶体自噬受体，参与蛋白酶体降解

线粒体自噬受体；在发育过程中回收受损线粒体；在去黄化过程中诱导线粒体自噬

可能是核糖体自噬受体，靶向降解核糖体

可能是高尔基体自噬受体，清除肿胀高尔基体

胁迫期间，结合和清除卟啉；血红素自噬受体，参与血红素降解；非生物胁迫时，

参与膜水通道蛋白PIP2;7自噬降解

参与调节SnRK1；可能是线粒体自噬受体

参与调控自噬小体闭合

在过氧化物酶体/SDP1参与脂滴转换中起作用

可能参与自噬小体靶向液泡

可能参与自噬小体转运

参与调控NO信号

在营养或自噬缺乏条件下，与ATG8结合，非自噬依赖的促进ABS3降解和植物衰老

续表1

植物ATG8

结合蛋白

自噬类型 与ATG8相互

作用基序

结合蛋白功能

“—”表示未发现与ATG8作用基序。
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Abstract　ATG8-binding proteins play a key role in autophagy, selective autophagy or non-autophagy process by 

interacting between ATG8 and the ATG8-interacting motif (AIM) or the ubiquitin-interacting motif (UIM). There 

is great progress of ATG8-binding proteins in yeast and mammalian studies. However, the plant domain is still 

lagging behind. Therefore, the structure characteristics of plant ATG8 binding protein were firstly outlined. Unlike 

the single copy of ATG8 gene in yeast, many homologous genes have been identified in plant. The LIR/ AIM-

docking site (LDS) of ATG8 protein contains W and L pockets and is responsible for binding to AIM. The ATG8 

protein binds to UIM-containing proteins via UIM-docking site (UDS) instead of LDS. UDS is in the opposite 

position to LDS, so the ATG8 can bind both AIM and UIM proteins. Secondly, the structure and function of ATG8-
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binding proteins, especially the selective autophagy receptors, were systematically described. The protein NBR1 

and Joka2, as proteaphagy receptors, guide ubiquitination protein aggregates to autophagosome for degradation 

by binding to AIM and ATG8 in Arabidopsis and tobacco, respectively. AtNBR1 also promotes plant immunity by 

binding the capsid protein of cauliflower mosaic virus and silencing suppressor HCpro of turnip mosaic virus, 

mediating pathogen autophagy. AtNBR1 still degrades chloroplast by microautophagy under photoinjure or 

chlorophagy during ibiotic stress. And the protein ORM mediates the degradation of plant immune receptor 

flagellin sensing 2 (FLS2) through AIM binding to ATG8. Interestingly, ATI1 and ATI2 participate in both 

chlorophagy and ERphagy. Otherwise, ER membrane protein AtSec62, soluble protein AtC53, and ubiquitin-fold 

modifier1-specific ligase 1 (UFL1) can be directly bound to ATG8 as ER autophagy receptors. As pexophagy 

receptor, AtPEX6 and AtPEX10 bind to ATG8 via AIM and participate in pexophagy. RPN10, as a 26S 

proteasome subunit, whose C-terminal UIM1 and UIM2 bind ubiquitin and ATG8, respectively, mediates the 

selective autophagy degradation of 26S proteasome inactivation when fully ubiquitinated. Plant-specific 

mitochondrial localization proteins FCS-like zinc finger (FLZ) and friendly (FMT) may also be mitophagy 

receptors. CLC2 binds to ATG8 via the AIM-LDS docking site and is recruited to autophagy degradation on the 

Golgi membrane. The tryptophan-rich sensory protein (TSPO) in Arabidopsis was involved in clearing free heme, 

porphyrin and plasma membrane intrinsic protein 2;7 (PIP2;7) through the combination of AIM and ATG8. The 

conformation of GSNOR1 changes during anoxia, exposing the interaction between AIM and ATG8, leading to 

selective degradation of GSNOR1. At last, the ATG8 binding proteins involved in autophagosome closure, 

transport and synthetic synthesis was summarized. For example, plant-specific FYVE domain protein required for 

endosomal sorting 1 (FREE1) is involved in the closure of autophagosomes during nutrient deficiency. Therefore, 

according to the recent research advances, the structure and function of plant ATG8-binding proteins were 

systematically summarized in this paper, in order to provide new ideas for the study of plant selective autophagy 

and autophagy.
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