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Abstract 
In order to prevent the adverse effects of rice bacterial blight, the worldwide bacterial disease on 
rice breeding, the exploitation of different disease resistance genes in rice plays a vital role in the 
genetic breeding. Xanthomonas campestris pv. Oryzae (Xoo) has also evolved in response to this 
pressure. Therefore, studying the pathogenic mechanism of Xoo is also important for the control 
of rice blight. This article summarizes the infection pathways and molecular mechanisms of Xoo, 
which can provide reference for other researches on the control of Xoo. 
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摘  要 

为了防治水稻白叶枯病菌这种世界性细菌病害对水稻育种的不利影响，水稻中的不同的抗病基因的挖掘

对水稻的遗传育种起着至关重要的作用。而白叶枯病菌为了应对这种压力也在不断的进化。因此，研究

白叶枯病菌的致病机理对防治水稻白叶枯病同样重要。本文通过对白叶枯病菌的侵染途径及其分子机理

进行概述，为其他治理白叶枯病的研究提供借鉴。 
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1. 引言 

水稻白叶枯病(Bacterail blight)是由水稻白叶枯病菌(Xanthomonas campestris pv. Oryzae)所引发的一

种世界性细菌病害，是稻黄单胞杆菌的白叶枯致病变种。它发生范围广、流行速度快、危害大、突变性

高，给世界各地水稻种植生产造成了巨大损失，现今除在亚洲等地流行外，在非洲、美洲也都有发生。

白叶枯病发生于水稻的各个生育期，通过侵染植物的维管组织，在整个植物中繁殖传播。其病原菌的形

态特征主要表现为两端钝圆，并呈短杆状(如图 1 所示)。经革兰氏染色结果显示为阴性，且在菌体外部存

在一层呈黏胶质的多糖，此多糖的作用是为了保护病菌细胞能在外界胁迫等不良条件下生存。病菌产生

的胞外多糖黄原胶还能够堵塞受感染的维管组织，从而导致快速萎蔫[1]。 
 

 
Figure 1. Xanthomonas campestris pv. Oryzae in Rice 
图 1. 水稻白叶枯病病菌 

2. 白叶枯病菌的侵染途径 

白叶枯病菌对水稻的侵染是一个逐渐蔓延的过程，首先白叶枯病菌可以利用水稻的气孔或者是当水稻

发生创伤而产生伤口时入侵到水稻组织中，在进行大量增值的时候是发生在维管束中。由于在维管束中大

量增值，导致维管束发生堵塞，植物的营养无法得到供给，就会使得水稻叶片的枯萎，最终由于叶片的枯

萎导致水稻产量的严重下降。同时为了抵抗植物的先天免疫系统，白叶枯病菌还会合成很多有毒、致病的

因子如酶、毒素、激素等来抑制水稻的先天免疫以便自己的生殖。另一方面，黄原胶和脂多糖这两种物质

也是在白叶枯病菌侵染的过程中合成的，为了有利于病原菌的侵染和扩散，通过分泌产生的黄原胶这种物

质便可以促进胼胝质在水稻细胞壁表面积累，这样更有助于病原菌在水稻细胞表面的吸附[2] [3]。 
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3. 白叶枯病菌的主要分泌系统 

蛋白质分泌在细菌与环境及其他生物的相互作用中起着关键作用。为了抑制植物的免疫反应，病原

菌会分泌很多与植物免疫反应相关的蛋白质。当植物的免疫被抑制的同时，病原菌的毒性也能够得到提

高。然而，由于植物细胞表面存在细胞壁，要实现蛋白质从细菌体内转运到植物细胞内的跨膜转运是比

较困难的，为了实现蛋白质的跨膜转运，细菌已经进化出复杂的分泌系统。而白叶枯病病原细菌是一种

黄单胞杆菌，黄单胞杆菌可以利用自身的多种分泌机制进行侵染，而其中的 III 型分泌系统(T3SS)是和致

病性密切相关的，很多已经确定功能的基因都和分泌系统密切相关。T3SS 自 25 年前被发现以来，由于

其在致病力中的中心作用而备受关注。研究发现 T3SSs 跨越了三层细胞膜，即细菌内膜、细菌外膜和真

核宿主细胞膜，使细菌能够将效应蛋白传递到宿主细胞中，它们能够影响宿主细胞的细胞功能从而有助

于细菌的存活和定植。分泌的效应蛋白在数量和功能上各不相同，这反映了与特定宿主的共生或致病性

相互作用时需要不同的效应蛋白。尽管存在这种多样性，T3SSs 的结构和分泌机制仍然非常保守[4] [5] [6]。 
T3SSs 存在于革兰氏阴性细菌病原体和共生体中，主要作用是负责蛋白质的转运，类似于一种分子

注射器。T3SSs 能够形成穿过细菌细胞膜和宿主细胞膜的通道，使细菌能够将许多效应蛋白注入宿主细

胞细胞质，并与多种宿主建立相互作用。 
T3SSs 在进化上与鞭毛有关，许多与鞭毛组装有关的重要的结构和部件都是高度保守的。这些高达

数百万道尔顿的复合体结构的组装和功能需要 20 多种蛋白质[4]，但是这些蛋白在不同的细菌中被赋予了

特有的名称，这使得跨物种的比较变得更加困难。分泌和细胞移位(Sct)前缀被认为是 T3SSs 保守组分的

统一命名，并已被广泛采用[6]。T3SSs 横跨细菌内外膜和宿主细胞膜，包括胞浆 ATP 酶复合物、胞质环

(C 环)、内膜出口装置、基底(位于细菌内外膜内，包围内杆和针)等亚结构，以及位于宿主细胞膜中的易

位孔。基底是一系列的环状结构，嵌在细菌的内外膜中[6] [7]。SctJ 和 SctD 在内膜形成同心环，分泌素

SctC 在一些 T3SSs 中由一种叫做前导蛋白的小脂蛋白引导形成外膜环。出口装置位于基底部，由 SctR、
SctS、SctT、SctU和SctV五种膜蛋白组装而成。出口装置的正下方是由SctQ形成的C-环和由ATP酶-SctN、

茎秆蛋白 SctO、定子蛋白 SctL 和辅因子 SctK 组成的 ATP 酶复合物，这些组成部分构成了底物募集和分

泌的分选平台[8] [9]。内杆通过“套筒”结构连接到内膜环，有助于将针固定到基体上。针头从细菌表面

伸出，在一些 T3SSs 中被 SctA 针尖复合体覆盖。尖端复合物有助于转运子 SctE 和 SctB 在宿主细胞膜上

组装易位孔；这在细菌胞质和宿主细胞胞质之间建立了一个管道，从而实现效应蛋白的直接传递。针头

的长度由SctP蛋白控制，SctU和SctW调节分泌层次，这是蛋白质底物分泌的时间顺序[10] [11] [12] [13]。
此外，许多分泌蛋白质需要同源伴侣来分泌[14] [15]。一种有功能性的 T3SS，包含基底体和针，也被称

为“针复合体”，相当于鞭毛的弯钩基体复合物(HBB)。整个 T3SS 装置也被称为“注射体”。而效应蛋

白最终将通过这个注射体浸染进入植物细胞，从而扰乱植物的防御系统。 

4. 白叶枯病菌的相关效应子 

根据结构和产物的不同，目前细菌的无毒基因可以分 avrBs3/pthA 家族和 avrRxv/yopJ 家族这两个家

族，而发现的大部分的无毒基因都是属于 avrBs3/pthA 家族，因此也把 avrBs3/pthA 家族统称为 avr/pth 家

族或 avrBs3 家族。同时研究发现 pthA 基因家族的结构与 avrBs3 基因家族的结构存在着很高的相似性，

正是由于存在这种相似度，显示 avrBs3/pthA 家族成员中无毒基因和有毒性基因是并存的。 
avrBs3 基因是第一个从黄单胞菌中分离的 III 型分泌系统效应蛋白家族成员。研究人员对 avrBs3 进

行了基因鉴定，他们将不同的 Xcv 菌株接种在易感品种(ECW)和抗性品种(Capsicum annuum)辣椒上。抗

病品种 ECW-10R 和 ECW-30R 分别携带显性抗病基因 Bs1 和 Bs3，它们都是被引入到 ECW 背景中产生

的近等基因系[16]。Xcv菌株 71-21和 82-8特异性地诱导了ECW-30R品种产生一种阻止细菌进入的快速、
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局部的植物细胞死亡的超敏反应(HR)。这表明这两个菌株中存在一个相应的无毒(avr)基因，称为 avrBs3。
病原菌 avr 基因导致与携带匹配 R 基因的植物的互作不相容，而对易感植物仍然具有毒力的原因是存在

互作相容[6] [17]。在大多数情况下，对病原体的特异性识别都会导致 HR 的产生。 
由于 avrBs3 序列含有较高的 G + C 含量，这使得对其 DNA 序列进行分析变的非常困难。首先，使

用 DNaseI 产生交错删除克隆并利用 Sanger 和 Maxam-Gilbert 的方法进行测序。奇怪的是，不同缺失克隆

的序列看起来是相同的。事实上，avrBs3 基因的中心部分是由多个串联重复序列组成，每个重复序列含

有几乎相同的 102 个碱基，存在 17.5 倍差异。利用 avrBs3 启动子融合表达分析和 Western blot 分析的方

法表明，该基因是组成性表达的，产生了一个 122 kDa 蛋白(1164 aa)，并且可以用特异性的多克隆抗体

检测到[18]。 
在第一个 avrBs3 基因发现后不久，研究人员利用 avrBs3 作为探针，从水稻白叶枯病菌 PXO99A中克

隆了三个同源物(avrXa5、avrXa7 和 avrXa10) [19]。这些预测蛋白与 avrBs3 高度保守，它们包含相似的

串联重复序列；但是重复序列的数量、顺序和长度均不不同。且对 avrBs3 和 AvrXa10 重复序列的比较首

次表明，变异主要发生在 12 和 13 位[19]。研究还发现 avrBs3 家族 C 末端区域的核定位序列(NLSs)对其

活性非常重要。此外，含有 NLS 的 avrBs3 家族的效应蛋白的 C-末端还含有一个酸性激活域(AD) [20]。 
研究发现存在于 avrBs3 中的 NLSs 和 AD 这两个特征都是典型的真核基序，这表明 avrBs3 在植物细

胞中有活性。对其它黄单胞菌的 avrBs3 同源序列分析发现这些序列是高度保守的。而将 avrBs3 通过农杆

菌介导的基因转移表达到感病和抗性辣椒的叶片细胞中发现只有在耐药的 ECW-30R 中 HR 才被诱导，这

至少依赖一个功能性 NLS [20]。并应用免疫细胞化学的方法，通过检测 Xcv T3S 系统在辣椒叶片组织中

的传递，表明 avrBs3 确实定位于植物细胞核[21]。而 NLSs 对于 avrBs3 同系物的重要性也得到了证实，

例如白叶枯病菌中的 AvrXa7。事实上，AD 的突变和缺失都会使蛋白质失去活性，并且 AD 部分地功能

可以被单纯疱疹病毒 VP16 的异源 AD 所取代，这也证明了该结构域的功能重要性[22] [23]。 

5. 结论与展望 

植物在与白叶枯病菌斗争的过程中往往会形成一种类似于“军备竞赛”协同进化的一个矛盾统一体。

随着白叶枯病菌的不断进化，植物原有的对白叶枯病菌的免疫防御往往会失去功能，植物只有进化出新

的免疫效应子才能对抗不断进化的白叶枯病菌。因此研究白叶枯病菌的致病机理及其侵染途径对防治水

稻白叶枯病至关重要，也为植物与病原菌的相互作用提供借鉴。 
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