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摘  要: 水稻黄单胞菌(X. oryzae)三型分泌系统(Type  secretion system, T3SS)Ⅲ 效应物(Effector)一
直被认为是水稻黄单胞菌最重要的致病因子之一。水稻黄单胞菌水稻致病变种 (Xanthomonas 
oryzae pv. oryzae)和水稻黄单胞菌栖稻致病变种(Xanthomonas oryzae pv. oryzicola)分别引起水稻两

大细菌病害水稻白叶枯病(Bacterial leaf blight)和水稻细菌性条斑病(Bacterial leaf streak)。基因组分

析揭示, 水稻黄单胞菌中至少存在 28 个类型的 T3SS 效应物, 分为 TAL(Transcription activator-like 
effectors)效应物和 non-TAL 效应物(Non transcription activator-like effectors)两大类。通过对水稻黄

单胞菌中 T3SS 效应物的数量、种类、结构、宿主靶标等方面进行综述, 为全面了解水稻−水稻黄

单胞菌互作的分子机理, 调控网络以及水稻分子育种提供一种新洞察力。 
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Abstract: The type Ⅲ secretion system (T3SS) effector is considered as one of the key virulence fac-
tors in Xanthomonas oryzae. X. oryzae pv. oryzae and X. oryzae pv. oryzicola cause bacterial leaf blight 
and bacterial leaf streak in rice, which are important bacterial diseases of rice. Based on bioinformatic 
analysis of the bacterial genome and other recent reports, X. oryzae contains at least 28 classes of T3SS 
effectors, divided into two groups: TAL (transcription activator-like) effectors and non-TAL (non tran-
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scription activator-like) effectors. This paper reviews the number, classes, structure and host targets of 
T3SS effectors in X. oryzae, which may provide a new insight into the mechanism of rice-X. oryzae in-
teraction, regulatory network and molecular breeding of rice. 

Keywords: Xanthomonas oryzae pv. oryzae, Xanthomonas oryzae pv. oryzicola, TAL effectors, Non-TAL 
effectors, Host targets 

水稻是中国居民的主要食物之一。由水稻黄单胞

菌水稻致病变种(Xanthomonas oryzae pv. oryzae, Xoo)

和水稻黄单胞菌栖稻致病变种(Xanthomonas oryzae 

pv. oryzicola, Xoc) 引 起 的 水 稻 白 叶 枯 病 (Bacterial 
Leaf Blight, BLB)和水稻细菌性条斑病(Bacterial Leaf 

Streak, BLS)是目前水稻最严重的细菌病害, 对水稻

生产具有极大的威胁[1]。Xoo 和 Xoc 是研究水稻和病

原细菌相互作用的模式细菌。水稻黄单胞菌(X. ory-
zae)主要以 hrp (Hypersensitive response and patho-

genicity)基因簇编码的三型分泌系统(Type  Ⅲ secre-

tion system, T3SS)将效应分子(Effectors) ——三型

效 应 物 注 入 寄 主 细 胞 中 , 促 使 其 产 生 抗 (感 )病

性 [2]。T3SS 效应物作为黄单胞菌属(Xanthomonas)主
要致病因子之一, 其识别和鉴定已为研究热点[3]。 

水稻黄单胞菌中, 三型效应物主要分为两大类

即 TAL (Transcription activator-like effectors) 

(AvrBs3/PthA)效应物和 non-TAL 效应物(Non tran-

scription activator-like effectors)。目前, 已有 3 个 Xoo
代 表 菌 株 ( 日 本 菌 株 MAFF311018 、 韩 国 菌 株

KACC10311、菲律宾菌株 PXO99A)[4−6]和 1 个菲律

宾 Xoc 菌 株 BLS256 的 全 基 因 组 序 列 被 测 定

(http://www.ncbi.nlm.nih.gov/GenBank/)。最近, 还测

定了非洲 Xoo 菌株 AX01947[7−8]和美国类似水稻黄

单胞菌菌株 X11−5A 和 X8−1A 的基因组框架图[9]。

通过实验和生物信息学的方法, 在水稻黄单胞菌中

识别了 28 个类型 40 多个三型效应物[7], 同时证明水

稻 黄 单 胞 菌 与 水 稻 互 作 符 合 “ 基 因 对 基 因

(Gene-for-gene)”假说[10]。然而基因组分析表明, 水

稻黄单胞菌中仍存在大量的 T3SS 效应物, 需进一

步鉴定。鉴于 T3SS 效应物作为水稻黄单胞菌最重

要致病因子之一, 本文对水稻黄单胞菌中 T3SS 效

应物的数量、种类、结构、宿主靶标等研究进展进

行综述。 

1  Non-TAL 效应物的研究进展 

1.1  Non-TAL 效应物的特征及分布 
N o n - T A L 效 应 物 是 由 分 泌 信 号 转 运 区

(Secretion/translocation signal)和功能区(Function 

domain)组成(图 1)。一般具有以下特征: 启动子区域

存在调控蛋白 HrpX 的作用位点 PIP-box 和−10 区序

列(TTCGB−N15−TTCGB−N30−32−YANNRT, B 代表

C、 G 或者 T; Y 代表 C 或者 T; R 代表 A、G 或者

T); N−端前 50 个特定氨基酸组成分泌信号区: 脯氨

酸(P)和丝氨酸(S)>20%, 第 3 位和第 4 位其中之一为

亮氨酸(L)或脯氨酸(P), 前 12 位没有天冬氨酸(D)和

谷氨酸(E)[5,11−13]。基于以上特征, 利用生物信息学

已 经 在 野 油 菜 黄 单 胞 菌 野 油 菜 致 病 变 种

(Xanthomonas campestris pv. campestris, Xcc)、茄科

雷尔氏菌(Ralstonia solanacearum)中识别了大量的

T3SS 效应物[14−16]。同时, 利用报告蛋白百日咳杆菌

(Bordetella pertussis)环溶血素(Cyclolysin)的腺苷酸

环化酶(Adenylate cyclase, Cya)或者已知效应物的过

敏反应诱导区(HR-inducing domain)识别 non-TAL

效 应 物 ,  并 已 成 功 地 应 用 于 水 稻 黄 单 胞 菌 [ 1 7 ] 

(http://www.xanthomonas.org/)。过敏反应诱导区有

Xcc 中 AvrBs1 功能区 AvrBs159−445
[18], 野油菜黄单胞

菌辣椒斑点病致病变种(X. campestris pv. vesicato-

ria, Xcv)中 AvrBs2 功能区 AvrBs262−574
[19], AvrBs3 功

能区 AvrBs351−388
[20]等。  

几乎所有黄单胞菌属成员都含有 non-TAL 效应

物 (http://www.xanthomonas.org; www.cmr.jcvi.org; 
表 1, 2)。但是, 大部分只是生物信息学预测, 仍需进

一步实验证实: 例如, Xoo 中 XopC、XopG、XopI、
XopAD、XopAE。XopC 与 Xcv T3SS 效应物 XopC[19]

和茄科雷尔氏菌 GMI1000 中 Rsp1329 同源[21]; 除

Xcc 外, 其他黄单胞菌属成员都含有 XopC[7]。XopG
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是 Xcc ATCC33913 中被 HrpX 调控的效应物蛋白[22], 
与丁香假单胞菌(P. syringae)的 T3SS 效应物 HopH1、

HopAP1[23−24] 和 茄 科 雷 尔 氏 菌 GMI1000 的

Rsp0752[21]同源; XopAD 是唯一基于茄科雷尔氏菌

T3SS 效应物预测的多基因家族成员, 与 SKWP 蛋白

一样有 42 aa 的重复。XopAE 同源 T3SS 系统的 HpaF
蛋白和 XopL、XopC 一样包含有富含亮氨酸的重复

(Leucine-rich repeats, LRRs)。但是, 至今还没有证据

证明 HpaF 通过 T3SS 转运[7]。 Xoc 中除了 XopQ 外

都需要实验证明。因此, 本实验室成功构建了利用

来自 Xcc 8004 的报道蛋白 AvrBs159−445 在中国 Xoo 
13751 菌株中识别 non-TAL 效应物的转运系统, 通

过观察构建菌株在辣椒 ECW−10R 上的 HR, 成功检

测到 9 个 non-TAL 效应物(赵帅等, 待发表)。同时, 
我们发现利用 AvrBs159−445 报道蛋白识别系统检测

T3SS 效应物的灵敏度没有 Cya 高, 有可能是因为构

建菌株中候选基因的表达量低, 不足以引起过敏反

应。研究表明过敏反应的发生与高接种浓度和融合

蛋白的高表达密切相关。例如, 将低效率的 LacZ 启

动子换作为高效率的 NptII 启动子, 将会识别出以往

认为不是效应物的 non-TAL 效应物[25]。 
通过对 Xoo 和 Xoc 菌株的基因组序列分析发现, 

non-TAL 效应物十分保守, 但数量却不尽相同(表 1, 
2)。Xoo KACC10331、MAFF311018、PXO99A 分别

有 19、24、20 个 non-TAL 效应物, Xoc BLS256 有

26 个[4−6](表 1, 2; http://www.xanthomonas.org/)。其

中, 18 个普遍存在于黄单胞菌属中; 4 个(XopU、

XopW、 XopY、 XopAB)是 水 稻 黄 单 胞 菌 特 有 的 ; 
XopT 和 XopAF 分别存在于 Xoo 和 Xoc; XopO 和

XopAJ 仅仅存在于 Xoc 和 Xcv[7]中(表 2)。值得研究 
 

表 1  黄单胞菌属中 non-TALs 和 TALs 的数目列表[w][27] 
Table 1  Number of non-TALs and TALs in Xanthomonas[w][27] 

黄单胞菌属 
Xanthomonas spp. 

最初来源  
Primary origin 

参考菌种 
Reference strains

宿主 
Host plant 

病害 
Disease 

Non-TAL 数目 
Number of 
non-TALs 

TAL 数目
Number of 

TALs  

地毯草黄单胞菌柑桔致病变种 
X. axonopodis pv. citri 

unknown 

306[22], NA-1[28], 
KC21[29],  
Xc270[30],  
X0053[30] 

柑桔 
Citrus 

柑桔溃疡病 
Citrus Canker 

23 1−4 

野 油 菜 黄 单 胞 菌 假 辣 根 致 病

变种  
X. campestris pv. armoraciae 

东亚 
East Asia 

756C[w], 5[31] 
卷心菜 
Brassica oleracea 
var. capitata 

十字花科蔬菜叶斑病 
Leaf Spot 

11 0−3 

野 油 菜 黄 单 胞 菌 野 油 菜 致 病

变种  
X. campestris pv. campestris 

肯塔基州  
Kentu (USA) 

ATCC33913[22,32], 
B100[32], 8004[33]

甘蓝 
Brassica oleracea 
var. botrytis 

黑腐病 
Bacterial Rot 

24−26 0−1 

野油菜黄单胞菌香蕉致病变种 
X. campestris pv. musacearum 

乌干达 
Uganda 

NCPPB4381[w] 香蕉 
Banana 

香蕉细菌性青枯病 
Bacterial Wilt 

>23 0 

野油菜黄单胞菌甘蔗致病变种 
X. campestris pv. vasculorum 

津巴布韦 
Zimbabwe 

NCPPB702[w] 甘蔗 
Sugarcane 

甘蔗流胶病 
Gumming disease 

>22 0 

野油菜黄单胞菌辣椒斑点病致

病变种 
X. campestris pv. vesicatoria 

佛罗里达 
Florid (USA) 

85−10[w],  
82−-8[34−35],  
71−21[36−38] 

辣椒 
Pepper 

辣椒细菌性叶斑病 
Bacterial Spot 

34 0−2 

水稻黄单胞菌水稻致病变种 
X．oryzae pv. oryzae 

日本 
Japan  

KACC10331[4], 
MAFF311018[5], 
PXO99A[6],  
PXO86[39],  
PXO61[40],  
KXO85[41], 
GX1329[42] 

水稻 
Rice 

水稻白叶枯病 
Bacterial Leaf 
Blight 

19−24 7−19 

水稻黄单胞菌栖稻致病变种 
X．oryzae pv. oryzicola 

菲律宾 
Philippines  

BLS256[w], 
BLS303[40],  
African strains[43]

水稻 
Rice 

水稻细菌性条斑病 
Bacterial Leaf  
Streak 

26 12−35 

水稻黄单胞菌美国菌株 
X．oryzae US strain 

美国  
USA 

X11−5A[9], 
X8−1A[8] 

水稻 
Rice 

未知  
Unknown 

未知 
Unknown 

0 

Note: [W]: http://www. xanthomonas.org/.
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表 2  水稻黄单胞菌 non-TAL 效应物的分布和特点 
Table 2  Distribution and characteristics of non-TAL effectors from Xanthomonas oryzae 

Xoo    Xoo Xoo Xoc 
效 应 物
Effector 

KACC 
10331 

MAFF 
311018 

PXO 
99A 

BLS 
256 

分布 
Distribution 

生物化学或结构模块
Biochemical 
or structural motifs 

(预测的)致病功能 
(Possible) 
Virulence function 

参考文献 
Reference 

AvrBs2 XOO 
0168 

XOO 
0148 

PXO 
03330

Xoryp 
00730 Xanthomonas

磷酸甘油磷酸二酯酶
Glycerolphosphoryl 
diester phosphodi-
esterase 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence function 
(Rice IR24) 

[7,20,44,W] 

HpaA XOO 
0079 

XOO 
0097 

PXO 
03408

Xoryp 
21975 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xcr, 
Xoo, Xoc 

T3SS 调控蛋白 
T3SS regulatory 
protein 

NT [W] 

XopA/ 
Hpa1 

XOO 
0095 

XOO 
0081 

PXO 
03392

Xoryp 
21895 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xcr, 
Xoo, Xoc 

Harpin 
增强水稻抗病能力 
Improve the ability of 
rice disease resistance 

[W] 

XopC XOO 
3424 

XOO 
3221 

PXO 
02108

Xoryp 
06135 

Xac, Xcv, 
Xoo, Xoc 

类似盐酸脱卤化酶的

水解酶 
Haloacid dehalo-
genase−like hydrolase

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence function 
(Rice IR24) 

[7,20,44, W] 

XopF XOO 
0074 

XOO 
0103 

PXO 
03413

Xoryp 
22005 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xcr, 
Xoo, Xoc 

未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence function 
(Rice IR24) 

[7,20,44,W] 

XopG NA XOO 
4258 NA NA Xac, Xcv, 

Xcc, Xoo 
M27 家族蛋白酶 
M27 zinc protease 

NT [7,W] 

XopI XOO 
3847 

XOO 
3626 

PXO 
04390/ 
04389

Xoryp 
03990 

Xac, Xcv, 
Xoo, Xoc 

F−box 蛋白 
F−box protein 

NT [7,W] 

XopK XOO 
1768 

XOO 
1669 

PXO 
01625

Xoryp 
16075 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xoo, 
Xoc 

未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence function 
(Rice IR24) 

[7,20,44,W] 

XopL XOO 
1762 

XOO 
1662 

PXO 
01620

Xoryp 
16110 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xoo, 
Xoc 

LRR 蛋白 
LRR protein 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence function 
(Rice IR24) 

[7,44,W] 

XopN XOO 
0343 

XOO 
0315 

PXO 
02760

Xoryp 
01735 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xoo, 
Xoc 

ARM/HEAT 重复区 
ARM/HEAT repeat 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence function 
(Rice IR24) 

[7,20,44,W] 

XopO NA NA NA Xoryp 
05930 Xoc, Xcv 未知 

Unknown 
NT [7,W] 

XopP 
XOO 
3426/ 
3425 

XOO 
3222 

PXO 
02107

Xoryp 
06110 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xcr, 
Xoo, Xoc 

未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence function 
(Rice IR24) 

[7,20,44,W] 

XopQ XOO 
4466 

XOO 
4208 

PXO 
03901

Xoryp 
00510 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xoo, 
Xoc 

同源次黄嘌呤-尿嘧

啶核苷酸水解酶 
Structural 
homology to in-
osine-uridine 
nucleoside 
N−ribohydrolase 

Xoo 中无致病性(IR24) 
Xoc 中致病性增强
(IR24) 
No virulence in Xoo; 
Strong virulence in Xoc 
( Rice IR24) 

[7,13,20,44,W]

XopR XOO 
4391 

XOO 
4134 

PXO 
03819

Xoryp 
22735 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xcr, 
Xoo, Xoc 

未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopT XOO 
4824 

XOO 
2210 NA NA Xoo 未知 

Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,W] 

XopU NA XOO 
2877 

PXO 
00236

Xoryp 
12270 Xoo, Xoc 未知 

Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopV XOO 
4033 

XOO 
3803 

PXO 
04172

Xoryp 
03155 

Xac, Xcv, 
Xoo, Xoc 

未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 
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XopW NA XOO 
0037 

PXO 
03356

Xoryp 
02385 Xoo, Xoc 未知 

Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopX XOO 
4287 

XOO 
4042 

PXO 
03702

Xoryp 
03105 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xoo, 
Xoc 

未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopY NA XOO 
1488 NA Xoryp 

17145 Xoo, Xoc 未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopZ XOO 
2543 

XOO 
2402 

PXO 
01041

Xoryp 
11725 

Xac, Xcv, 
Xcc, Xoo, 
Xoc 

未知 
Unknown 

致病性(水稻 IR24) 
Virulence (Rice IR24) 

[7,20,44,W] 

XopAA XOO 
3022 

XOO 
2875 

PXO 
00234

Xoryp 
12260 

Xcv, Xoo, 
Xoc 

大肠杆菌素的 C8 和

C9 区; 早期萎黄因

子(ECF) 
Colicin Ia C8 and C9 
domains; ECF 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopAB NA XOO 
3150 NA Xoryp 

08090 Xoo, Xoc 未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopAD XOO 
4401 

XOO 
4145 

PXO 
03833

Xoryp 
22175 

Xac, Xcv, 
Xcr, Xoo, Xoc

SKWP 蛋白 
SKWP protein 

NT [7,44,W] 

XopAE XOO 
0065 

XOO 
0110 

PXO 
03420

Xoryp 
22030 

Xac, Xcv, 
Xoo, Xoc 

未知 
Unknown 

无致病性(水稻 IR24) 
No virulence (Rice 
IR24) 

[7,20,44,W] 

XopAF NO NO NO Xoryp 
02210 Xoc 未知 

Unknown 
NT [W] 

XopAJ NA NA NA Xoryp 
19990 Xoc, Xcv 

巯基蛋白酶, 
ATP/GTP 结合区 
Thiol protease, 
ATP/GTP binding 

NT [7,45,W] 

XopAK NA NA NA Xoryp 
19400 Xoc, Xac, Xcv 未知 

Unknown 
NT [7,W] 

Note: NA: Not annotated; NT: Not tested; W: http://www. xanthomonas.org; Xcr: X. campestris pv. armoraciae 756C; Xcv: X. campestris pv. 
vesicatoria 85-10; Xoo: X. oryzae pv. oryzae; Xac: X. axonopodis pv. citri 306; Xcc: X. campestris pv. campestris ATCC33913、8004、B100; 
Xoc: X. oryzae pv. oryzicola BLS256. 

 
的是, 水稻黄单胞菌成员基因组 DNA 同源性高于

90%, 但是出现很多不同的 non-TAL 效应物, 可能

是进化的结果。当 T3SS 效应物基因 G+C 含量低于

基因组 DNA G+C 平均含量时 , T3SS 效应物基因

易与转座因子相结合 , 进行菌株间的水平遗传转

移 [19]。这与丁香假单胞菌的 T3SS 效应物类似。通

过对 3 个丁香假单胞菌菌株(P. syringae pv. tomato 
DC3000, P. syringae pv. syringae B728a 和 P. syringae 
pv. phaseolicola 1448A)的基因组序列比较, 它们的

基因组在 DNA 水平上相似性达到 97%, 但是共有

的、保守的 T3SS 效应物却很少, 说明效应物可能来

源于其他生物[26]。但是, 如此之多的水稻黄单胞菌

non-TAL 效应物 , 进入宿主细胞中后如何起作用 , 
需要进一步研究。 

1.2  Non-TAL 效应物的毒力功能和生物学功能 
至今, 植物病原细菌 T3SS 效应物的生物学功能

主要分为四大类 : (1)破坏宿主的泛素化蛋白系统

(HopAB2); (2) 具 有 蛋 白 酶 作 用 , 修 饰 宿 主 蛋 白

(XopD, XopJ); (3)改变宿主蛋白的磷酸化 (AvrB1, 
HopAO1); (4)作为转录因子(AvrBs3/PthA 家族, 见

下文)[45]。 但是, 其生物学功能研究进展缓慢, 尤其

是对水稻黄单胞菌中 non-TAL 效应物。利用生物信

息学, 仅仅预测了 7 个 T3SS 效应物(AvrBs2、XopC、

XopG、XopN、XopQ、XopAA 和 XopAJ)的生物学

功 能 (http://www.xanthomonas.org/)[7], 但 是 在 水 稻

黄单胞菌中还没有得到生物实验证实。其中, 5 个效

应物预测具有酶活性(蛋白酶、水解酶、二酯酶等) 
(表 2)。 
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图 1  水稻黄单胞菌 T3SS 效应物的结构和功能区域[46−47] 

Fig. 1  Structure and functional domains of T3SS effectors from X. oryzae[46−47] 
注: RVDs: 重复可变双残基; LZ: 亮氨酸拉链结构; NLSs: 核定位信号; AAD: 酸性转录激活区域. 
Note: RVDs: Repeat-variable diresidue; LZ: Leucine zipper; NLSs: Nuclear localization signals; AAD: Acidic activation domain. 

 
明确 T3SS 效应物在植物病原细菌致病过程中

的作用对了解病菌的致病机理和培育抗病水稻品种

是非常重要的。目前, 常用方法是构建基因的突变

体, 检测突变体的毒力。由于 T3SS 效应物出现功能

冗余现象, 突变一个基因, 往往在毒力方面看不出

变化。只有同时突变几个 T3SS 效应物基因, 才能看

到明显的毒力减弱[21,48−51], 这为鉴定致病效应物增

加了难度。 

十几年来, 在黄单胞菌中, 仅仅发现少量 Xop 
(Xanthomonas  out protein)家族是致病效应物。

AvrBs2 是第一个发现的致病 non-TAL 效应物, 广泛

存在黄单胞菌中。Xcv 的 AvrBs2 在番茄中具有促进

细菌的生长的功能[52]。同时, AvrBs1−4 也有不同程

度影响番茄感染部位的细菌生长[53]。进一步, 来自

野油菜黄单胞菌的 XopD、XopN 和 XopX 在对感病

寄主的致病过程中起作用[54−58]。实验证明, XopD 和

XopX 抑 制 植 物 免 疫 系统 基 因 的 表达 [ 5 5 ] ,  然 而 , 

XopN 与番茄非典型激酶受体(Atypical receptor-like 
kinase, TARLK1)相结合抑制与 其相关的免 疫过

程[56], 也证明 XopN 和 XopJ 抑制与防御有关的胼胝

质沉积[57,59]。至今, 大部分致病 T3SS 效应物通过干

扰效应物激发的免疫性(Effector-triggered immunity, 

E T I ) 或 病 菌 关 联 分 子 形 式 激 发 的 免 疫 性

(Pathogen-associated molecular pattern triggered  

immunity, PTI)在致病中起作用 [60]。令人惊奇的是, 
水稻黄单胞菌如此之多的 non-TAL 效应物中(表 2), 
仅仅发现菲律宾菌株 PXO99A 中 XopZ 在致病中起

作用, 抑制水稻的先天性免疫[44]。另外, 在 Xoo 中, 
xopQ 突变体在 IR24 上, 与野生型相比, 毒力不下

降, 但 Xoc 的 xopQ 突变体毒力比野生型增强[13]。

Xoo 和 Xoc 虽然属于同一个种, 同源的 T3SS 效应物

在同一寄主水稻致病功能却不同, 因为其致病机理, 
调控系统不一样, 例如 hrp 簇、伴侣蛋白等。研究表

明, 水稻黄单胞菌具有寄主水稻专一性, 不同品种

水稻对病原细菌具有不同的抗病性和感病性。因此, 
同一个 non-TAL 效应物应该在多个水稻品种上测试

其毒力, 才能更好的确认其致病功能。更加疑惑的

是, 为什么 non-TAL 效应物在野油菜黄单胞菌的致

病过程中起重要作用 , 但在水稻黄单胞菌中没有 , 
这是一个值得研究的问题。 

2  TAL 效应物的研究进展 

2.1  TAL 效应物的特征和分布 
目前 , 科学家把主要的精力集中在 TAL 效应

物的研究上 , 认为它是黄单胞菌最重要的致病因

子之一。AvrBs3 是第一个被发现的 TAL 效应物

(AvrBs3/PthA 家族), 来自于 Xcv, 编码的蛋白质

大小为 125 kD, 具有 17.5 个 34 个氨基酸(aa)的重
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复单元 , 在对寄主的致病过程中起关键作用 [36]。

从此 , 拉开了 TAL 效应物时代。TAL 效应物不同

于 non-TAL 效应物 , 主要存在于黄单胞菌和茄科

雷 尔 氏 菌 中 [7,27] (http://www.xanthomonas.org/; 

http://sequence.toulouse.inra.fr/R.solancearum; 表 1)。

水稻黄单胞菌含有 TAL 效应物数量最多, 达到 7−35

个。但是, 其他成员含量有限[43]。具体原因未知, 可

能是水平遗传转移和环境选择的结果。奇怪的是 , 

最近测序两个美国类似水稻黄单胞菌菌株 X11-5A

和 X8-1A 的基因组发现, 没有 TAL 效应物的存在, 

推测水稻黄单胞菌的祖先通过获取 TAL 效应物幸存

和进化[9]。虽然茄科雷尔氏菌含有黄单胞菌 TAL 效

应物的同源物, 但是 TAL 效应物的 N 端和 C 端却具

有很低的相似性, 而且, 其效应物之间的不同主要

表现在 C 端。 

TAL 效应物具有 80％−97％的同源性, 结构上

具有以下共性: (1) N 端高度保守, 具有 T3SS 分泌信

号; (2) 中间区域是几乎一样的含 34/35 个氨基酸重

复单元的重复区, 不同效应物间的差异主要在于含

重复单元数目的不同(0.5−33.5 个); (3) C 端依次含有

亮氨酸拉链结构(Leucine zipper, LZ)、核定位信号

(Nuclear localization signals, NLSs)和酸性转录激活

区域(Acidic activation domain, AAD); (4) 每个重复

单 元 的 第 12 和 第 13 位 氨 基 酸 易 发 生 变 异

(Repeat-variable diresidue, RVD)。通过比较 RVDs

发现, HD、NG、NI 和 NN 出现的几率最多, 为 75% 

(图 1)[61−62]。 

目前, 已克隆编码 TAL 效应物的基因有 12 个, 

即 avrXa3 (JXOIII) 、 avrxa5 (PXO86; JXOIII) 、 

avrXa7 (PXO86, KXO85, T7174)、avrXa10 (PXO86)、 

avrXa27 (PXO99A) 、 pthXo1 (PXO99A) 、 pthXo2 

(PXO71, T7174) 、 pthXo3 (PXO61) 、 pthXo6 

(PXO99A)、pthXo7 (PXO99A)、 pthXo8 (PXO99A)、 

talC (BAI3)等 [5,7,40,63−69] (表 3、4)。Xoo 韩国菌株

KACC10331、日本菌株 MAFF311018、菲律宾菌株

PXO99A, Xoc 菲律宾菌株 BLS256, BLS303, 中国菌

株 RS105 分别含有 15、17、19、28、33 和 20 个 TAL

效 应 物 [4−6,40,62,70](http://www.xanthomonas.org/) 。 另

外, 本实验室利用 avrXa10 保守区作为探针, 与从

广西防城港市分离的 Xoo 菌株基因组进行 Southern

杂交 , 发现 Xoo 不同生理小种间存在不同数量的

TAL 效应物基因(杨淑青等, 未发表)。 

2.2  TAL 效应物的宿主靶标 
TAL 效应物进入植物细胞后定位在植物细胞

核 , 作 为转录 激活 因子 (Transcriptional activators), 

具有功能二重性: 毒性或无毒功能。直到现在, 关于

TAL 效应物的致病功能和植物靶标了解甚少。激活

TAL 效应物的活性依赖于含 34/35aa 的重复单元与

抗病基因(Resistance gene, R gene)启动子区域的结

合, 主要是 RVDs。RVDs 与 DNA 具有亲和性, 决定

TAL 效应物的种类[70]。DNA-TAL 效应物结合具有

专一性、多样性和复杂性。令人不解的是, 不同 TAL

效应物结合的 DNA 结合区没有相似性。因此, 发现

碱基和氨基酸配对密码是一件很困难的事情, 十几

年来举步不前。 

很早就知道来自 Xcv 的 TAL 效应物 AvrBs3 结

合辣椒 Bs3 基因启动区域保守原件 UPAAvrBs3 box 

(Up-regulated by AvrBs3), 诱导 20 多个辣椒 UPA 基

因的表达。最近, 发现另外一个来自于大豆黄单胞

菌 (Xanthomonas gardneri, Xg) 的 TAL 效 应 物

AvrHah1 同样诱导辣椒 Bs3 基因[71]。UPA20 基因作

为 AvrBs3 的直接靶标之一, 诱导植物叶肉细胞增

大 , 促使病原细菌从感染部位向周围扩散 [37,72] 。

UPA20 编 码 碱 性 的 螺 旋 - 环 - 螺 旋 (Basic helix- 

loop-helix, b-HLH)转录因子, 控制细胞的增大[36]。

继而, 一些水稻抗病基因 Xa3、xa5、xa13 和 Xa27

等 和 感 病 基 因 (Susceptible gene, S gene) 

Os8N3/Xa13, Os11N3, OsTFIIAγ1 和 OsTFX1 等的克

隆, 为寻找 TAL 效应物的靶标基因提供了基础。

表  3 列出了已知和预测的 TAL 效应物的植物靶标

基因。  

PthXo1、avrXa7、pthXo6 和 pthXo7 是 Xoo 重要

的致病基因 , 研究的较为详细 , 分别诱导 S 基因

Os8N3/Xa13、Os11N3、OsTFX1 和 OsTFIIAγ1 的表

达(表 3)。Os8N3/Xa13 是通过 pthXo1 诱导的 S 基因, 
其隐性基因 xa13 是水稻抗 Xoo 的 R 基因[7,64]。但是, 
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只有在水稻不含 Os8N3 的情况下, xa13 才起抗病作

用。Os8N3 编码 MtN3 相似蛋白, 参与植物花粉的发

育。苜蓿中, MtN3 基因编码的产物 MtN3 是 nodulin 

3 (N3)蛋白[7,64,73]。MtN3 和 Os8N3 同属于水稻调节

基因家族, 该家族由 17−20 成员组成。感病水稻和

抗 病 水 稻 (xa13/xa13) 之 间 最 重 要 的 区 别 是 基 因

Os8N3 有无表达。在感病水稻被细菌侵染过程中 , 

Os8N3 的表达提高;在抗病水稻被细菌侵染过程中, 
缺乏 Os8N3 的诱导表达[64,74]。因此, xa13 提供的抗

病性是由于水稻被细菌侵染过程中 Os8N3 的表达没

有提高[75]。另外, 两个重要的致病因子 AvrXa7 和

AvrBs3 的靶标基因 Os11N3 和 UPA16 也属于 nodulin 

MtN3 家族[70,76−77] (表 3)。 
然而, 感病基因 OsTFX1 和 OsTFIIAγ1 不同于

Os8N3, 属于不同的家族(表 3)。其中, OsTFX1 定位

在水稻第 9 号染色体, 属于 bZIP 家族, 但是其功能

未知。PXO99A 的 pthXo6 突变体感染水稻后, 毒力

下降大约 35%, 菌数下降 50%。在转 OsTFX1 基因

水稻中, OsTFX1 的过量表达可以免除 pthXo6 的诱

导 , 但是不能使水稻更加易感 PXO99A[64]。因此 , 
OsTFX1 的过量表达有可能成为检测 Xoo 诱导基因

能力的工具[74]。PthXo7 诱导 OsTFIIAγ1 表达升高仅

仅在 PXO99A 中发现。因此, 拥有隐性抗病基因 xa13

和 xa5 的水稻对 PXO99A 表现的抗病能力, 有可能是

因为 xa5 诱导的 TFIIAγxa5 没有干扰 TAL 效应物的能

力, 或者通过改变 OsTFIIAγ1 的表达水平适应 xa5

的抗性[65,75]。  
Xa27 和 Xa3/Xa26 是水稻广泛存在的 R 基因。

Xa27 属于未知家族, 既存在于感病水稻, 也存在于

抗病水稻。其转录需要 T3SS 效应物 AvrXa27 的激

活。研究表明, AvrXa27 对 Xa27 转录的激活过程需

要 水 稻 隐 性 抗 病 基 因 xa5 编 码 的 转 录 因 子

OsTFIIAγ5 的帮助。AvrXa27 诱导 Xa27 的转录在水

稻 xa5 突变的背景下衰减, 同时, AvrXa27 在水稻

xa5 遗传背景下, 具有弱毒力 [78]。但是, 只有当含

有 avrXa27 的 Xoo 菌株感染抗病水稻时, Xa27 才表

达 [63,78], 其在感病水稻中的功能至今仍未知 [63]。

Xa27 定位在水稻细胞的质外体空间, 与其细胞膜和

细胞壁中被诱导的基因相互作用, 保护水稻[63,79−80]。

Xa3 属于 RLK 家族, 为 LRR 受体激酶, 其具体生物

学功能未知, 需要进一步研究[81]。 

另外一个重要的植物靶标是 Oshen1, 被两个

TAL 效应物 Xoc Tal1c 和 Xoo Tal9a 诱导。Oshen1

编码预测的甲基转移酶相似于 Hua Enhancer (Hen1), 
通过转移甲基参与小 RNA (Micro RNA)的加工[70]。

但其功能未知, 需要进一步探索。 
综上所述, 不同的 TAL 效应物可以诱导同样的植

物靶标基因, 或者诱导属于同一家族的靶标基因。至

今, TAL 效应物的植物靶标属于少数家族, 可能与

TAL 效应物的功能有关, 还需要进一步的研究(表 3)。 

最近 , 两个独立的研究打破了这个瓶颈−破译

识别植物靶标的密码: 最重要的一个是 UPA box 的

长度大约和 AvrBs3 中 RVDs 的数目一样, 即一个

RVD 对应一对碱基的假设[47,82]; 另外一个就是利用

生物信息学, 证实 TAL 效应物的 RVDs-DNA 的识别

不受周围 RVDs 的影响[47]。TAL 效应物的靶标 DNA
结合区的大量识别, 使了解 TAL 效应物的作用机理

前进了一大步。利用 UPAAvrBs3 box, Römer 等[83]识别

了 Xoo TAL 效应 物 AvrXa27 结合区 UPTAvrXa27 

(5'-ATAGAAGAAGAGACCC-3'), 位 于 水 稻 抗 性 基

因 Xa27 的 启 动 子 区 域 , 不 同 于 UPAAvrBs3 box 

(5'-ATATAAACCTAACCATCT-3')。而且二者不能互

相 识 别 , 具 有 专 一 性 。 继 而 , 已 知 TAL 效 应 物

PthXo1、PthXo6、AvrXa7 及 PthXo7 和被诱导的水

稻基因 Os8N3、Xa13、OsTFX1、Os11N3 和 OsTFIIAγ1
启 动 子 区 域 UPT boxes: UPTPthXo1 、 UPTPthXo6 、

UPTAvrXa7 及 UPTPthXo7 被揭示(表 4)[77,83]。 
目前, TAL 效应物的 RVDs 大约有 23 种可能: 

HD、NG、NI、NN、NS、N*、HG、HA、ND、NK、

H*、HI、HN、IG、NA、NC、NV、NH、HH、S*、

SN、SS 和 YG。但是, 出现频率最多的是 HD、NG、

NI 和 NN, 达到 75%以上(图 1, 表 4)[80,83], 其原因

不 详 。 罕 见 的 RVDs 是 否 有 生 物 学 功 能 和 在

DNA-RVDs 结合过程中的作用还需要进一步探索。

一般来说 , DNA-VDs 具有专一性 , 例如 : HD−C, 

NG−T, NI−A。 但 是 , 通 过 实 验 检 测 AvrXa10 和
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AvrXa27 的 UPT box, 发现相同的 RVDs 可以对应不

同的核苷酸(RVD4−NN:G/A) (表 4)[83]。同时, 在检

测其他 TAL 效应物的 UPT boxes 时候 , 也发现同

样的现象 , 表明一些 RVDs 识别核苷酸具有多样

性 [47,71]。有趣的是, TAL 效应物的 DNA 靶标 box 通

常在 5'端比 RVDs 对应的序列长 1bp, 总是 T。这个

重复区被定义为第 0 个, 但是和其他的 RVDs 不同, 
有很低的保守性[80]。根据以上的原则, 总结了已知

的 TAL 效应物靶标的 UPT box[47,70,77, 82], 并且, 预

测了更多的植物靶标[47] (表 4)。水稻抗病基因中 UPT 

boxes 的多样性与水稻对水稻黄单胞菌感病和抗病

有关, 可能是环境因素诱导的。 
 

表 3  水稻黄单胞菌 TAL 效应物的候选或证实的水稻靶标 
Table 3  The candidate and identified targets of Xanthomonas oryzae TAL effectors in rice 

TAL effector Plant target Description Reference 
Xcv AvrBs3 Bs3 (Pepper) Resistance gene [38] 
Xg AvrHah1 Bs3 (Pepper) Resistance gene [71] 
Xoc Tal1c OsHEN1(Rice) sRNA biogenesis [47] 
Xoo Tal9a OsHEN1(Rice) sRNA biogenesis [47] 
Xcv AvrBs3 UPA16 (Pepper) Nodulin MtN3 family [76] 
Xoo PthXo1 Os8N3/Xa13 (Rice) Nodulin MtN3 family [64] 
Xoo AvrXa7 Os11N3 (Rice) Nodulin MtN3 family [77] 

Xoo PthXo7 OsTFIIAγ (Rice) Small subunit of TFIIA; 
compensates rice xa5 mutation in OsTFIIAγ5 [65] 

Xoo PthXo6 OsTFX1 (Rice) bZip family [65] 
Xoo AvrXa27 Xa27 (Rice) Inducible [47,75] 
Xoo AvrXa10 Xa10 (Rice)  [47,82] 
Xoo AvrXa3 Xa3 (Rice) RLK [80] 
Xoo TalC Os11N3 (Rice) Nodulin MtN3 family [69] 
Xoo Tal7a/8a Os01g68740 (Rice)  [47] 
Xoo Tal7b/8b Os01g40290 (Rice)  [47] 
Xoc 1572 Os03g03034 (Rice)  [47] 
Xoc 1570 Os04g49194 (Rice)  [47] 
Xoc 1709 Os05g27590 (Rice)  [47] 
Xoc 2010 Os03g37840 (Rice)  [47] 
Xoc 2009 Os09g32100 (Rice)  [47] 
Xoc 2007 Os06g37080 (Rice)  [47] 
Xoc 2857 Os07g47790 (Rice)  [47] 

注: 下划线是其植物靶标预测的 TAL 效应物. 
Note: The TAL effectors with predicted plant targets were underlined. 
 

表 4  预测的和证实的 TAL 效应物 DNA 靶标序列[47,70,77,82] 
Table 4  Predicted and confirmed DNA target sequences of TAL effectors[68,75,80−81] 

TAL effectors/targets Repeat 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29
RVDs  HD NG NS NG NI NI NI HD HD NG NS NS HD HD HD NG HD NG            

AvrBs3/Bs3 
UPT box T A T A T A A A C C T A A C C A T C T            
RVDs  NN IG NI NI NI HD HD NG NN NI HD HD HD NG                

AvrHah1/Bs3 
UPT box T A T A A A C C T A A C C A T                
RVDs  NI NN N* NG NS NN NN NN NI NN NI N* HD HD NI NG NG             

AvrXa27/Xa27 
UPT box T A G A A G A A G A G A C C C A T A             
RVDs  NN HD NI HG HD NG NG HD HD NI NG NG NI HD NG NN NG NI NI NI NI NG NS NG      

PthXo1/xa13 
UPT box T G C A T C T C C C C C T A C T G T A C A C C A C      
RVDs  NI HG NI NN NN NN NN NN HD NI HD HG HD NI N* NS NI NI HG HD NS NS NG       

PthXo6/OsTFX1 
UPT box T A T A A A A G G C C C T C A C C A A C C C A T       
RVDs  NI HG NI NI NS HD NN HD HD HD NS NG NG HD HD NS NS NN NN NI NG NN NI NG NS NG    

AvrXa7/Os11N3 
UPT box T A T A T A A A C C C C C T C C A A C C A G G T G C T    
RVDs  NI NG NI NI N* NN HD HD N* NI NI NI NG HD HG NN NS NN HD HD NG N*        

PthXo7/OsTFIIAγ1 
UPT box T A T A A T C C C C A A A T C C C C T C C T C        
RVDs  HD HD HD NG N* NN HD HD N* NI NN HD HI ND HD NI HD HD NG NG          

Avrxa5/xa5 
UPT box T C C C T # R C C # A R C # # C A C C T T        (待续)
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(续表 4)
RVDs  HD HD HD HD HD NG HD NN HD NG HG NN HD N* NG NG              

Tal1c/OsHEN1 
UPT box T C C C C C T C G C T T C C C T T              
RVDs  NI HG NI HG NI NI NN HD NI HD NN HG NS NG HD NG              

AvrXa10 
UPT box T A T A T A A A/G C A C A/G T A T C T              
RVDs  NS NG NS HD NI NG NN NG HD NI NN N* NI NN HD NG NI NN N* HD NN NG        

TalC/Os11N3 
UPT box T A T G C A T G T C A G C A G C T G G T C A T        
RVDs  HD HD HD NG NG NN HD HD NG                     

AvrXa3 (JXOIII) 
UPT box T C C C T T R C C T                     
RVDs  NN HD NS NG HD NN NG NI HD NS HD NN HD NN HD NN NN NN NN NN NN NN HD NG      

XOO2131 (KACC) 
UPT box T R C N T C R T A C N C R C R C R R R R R R R C T      
RVDs  NI NG NN NG NK NG NI NN NI NN NI NN NS NG NS NN NI NG NS           

XOO3013 (KACC) 
UPT box T A T R T # T A R A R A R N T N R A T N           
RVDs  NI HG NI NI NS HD NN HD HD HD NS NG N* HD HD NS NS NN NG           

XOO3015 (KACC) 
UPT box T A # A A N C R C C C N T # C C N N R T           
RVDs  NI N* NI NS NN NG NN NS N* NS NN NS N* HD HG HD HD HD NS N* HD HG HD HD HD HD NG   

XOO2275 (KACC) 
UPT box T A # A N R T R N # N R N # C # C C C N # C # C C C C T   
RVDs  NI NG NN NG NK NG NI NN NI NN NI HD N* NS NG               

Tal2a (PXO99A) 
UPT box T A T R T # T A R A R A C # N T               
RVDs  NI NN NN NI NI NI HD NS HG NN NN NN NI NI HG HD              

Tal4 (PXO99A) 
UPT box T A R R A A A C N # R R R A A # C              
RVDs  NI NS HD HG NS NN HD H* NG NN NN HD HD NG HD NG              

Tal5a (PXO99A) 
UPT box T A N C # N R C # T R R C C T C T              
RVDs  NI N* NI NS NN NG NN NS N* NS NN NS N* NI HG HD NI HD HD NG          

Tal6a (PXO99A) 
UPT box T A # A N R T R N # N R N # A # C A C C T          
RVDs  NI HG NI NI NI NN HD NS NN NS NN HD NN NI HD NN NS NG            

Tal7a (PXO99A) 
UPT box T A # A A A R C N R N R C R A C R N T            
RVDs  NI HG NS HG HG HD NS NG HD NN NG HG NG HD HG HD HD NI NN NG          

Tal7b (PXO99A) 
UPT box T A # N # # C N T C R T # T C # C C A R T          
RVDs  NI HG NI NI NI NN HD NS NN NS NN HD NN NI HD NN NS NG            

Tal8a (PXO99A) 
UPT box T A # A A A R C N R N R C R A C R N T            
RVDs  NI HG NS HG HG HD NS NG HD NN NG HG NG HD HG HD HD NI NN NG          

Tal8b (PXO99A) 
UPT box T A # N # # C N T C R T # T C # C C A R T          
RVDs  HD HD HD NG N* NN HD HD N* NI NI NN HD HI ND HD NI HD NG NG          

Tal9a (PXO99A) 
UPT box T C C C T # R C C # A A R C # # C A C T T          
RVDs  HD HD NN NN NG NG HD NS HG HD NG N* HD HD HD N* NN NI NN HD HI ND HD HG NN HG NG   

Tal9b (PXO99A) 
UPT box T C C R R T T C N # C T # C C C # R A R C # # C # R # T   
RVDs  NI NN NI HG HG NN HG HD HG HD HD HD NG                 

Tal9d (PXO99A) 
UPT box T A R A # # R # C # C C C T                 
RVDs  NN HD NS NG HD NN N* NI HD NS HD NN HD NN HD NN NN NN NN NN NN NN HD NG      

Tal9e (PXO99A) 
UPT box T R C N T C R # A C N C R C R C R R R R R R R C T      
RVDs  NI HG NI NN NN NI NN HD NI HD NS NS NS HD NN HD NG HD HD HD NG NG        

PthXo2 (JX01) 
UPT box T A # A R R A R C A C N N N C R C T C C C T T        
RVDs  NI HG NI HG NI NI NI HD NN HD HD HD NG HD NG NI HD HD NN NS NI NN NN NG NN HD N* NS N*

PthXo3 (PXO61) 
UPT box T A # A # A A A C R C C C T C T A C C R N A R R T R C # N #
RVDs  NN HD HD HD NI NI NN NI HD HD HD HG NN NN HD NS NN HD N* NS N*         

PthC8a (XooC8) 
UPT box T R C C C A A R A C C C # R R C N R C # N #         
RVDs  NI HG NI NI NI NN HD NS NN NS NN HD NN NI HD NN NS NG            

PthC8b (XooC8) 
UPT box T A # A A A R C N R N R C R A C R N T            
RVDs  NS HD NI NG NI HG NI NI NG NG HD NN NI NG HD NN NS NN NG NN          

Avr/Pth14 (Xoc) 
UPT box T N C A T A T A A T T C R A T C R N R T R          
RVDs  NS HD NI NG NI HG HG HD NN NI NG HD NN NS NN NG NN                

Avr/Pth3 (Xoc) 
UPT box T N C A T A T T C R A T C R N R T R             

注: 下划线是其 DNA 靶标序列预测的 TAL 效应物; *: 缺失的 13rd 氨基酸; #: 未知; R: A 或者 G; N: A、T、C 或者 G. 
Note: The TAL effectors with predicted DNA target sequences were underlined; *: The deleted 13rd amino acid; #: Unknown; R: A or G; N: 
A、T、C or G. 
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两个奇怪的现象一直困扰人们: (1) TAL 效应物

重复单元(Repeat unit)的氨基酸数目不是一成不变

的(34 aa), 还有 19、20、30 (Xoc4248, BLS256)、33、

35、39、40 (XOO2866, MAFF311018; AvrXa7-3M, 

PXO356; XOO3014, KACC10331)、42 (XOO1136, 

MAFF311018; TAL-C9b, PXO99A)。他们所对应的

UPT box 很难去预测和证实, 其 RVDs 是否存在与 

34 aa 的重复单元的 RVDs 同样的功能, 还不清楚[70]。 

(2) 重 复 单 元 的 数 目 (Copy number)变 化 多 端 , 从

0.5−33.5 个不等。Boch 等[70]通过人工组装不同数目

的 RVDs 的 TAL 效应物, 发现诱导靶标基因转录的

最小 RVDs 为 6.5 个, 10.5 个 RVDs 将有效的行使其

全部的生物功能[47]。剩余的 RVDs 是否起作用, 或

者有其他的功能仍需进一步探究。 

2.3  TAL 效应物的蛋白质结构 
目前, 关于 TAL 效应物的研究主要集中在 DNA

水平, 蛋白质水平研究甚少。二级结构预测显示每

个 AvrBs3 的重复单元包含有 2 个保守的 α−螺旋

(Alpha helices), 旁侧为包含多变碱基的环[71], 类似

于螺旋蛋白的超家族。进一步, PSIPRED 预测出 TAL

效应物高度类似 TPR (Tetratrico peptide repeat)蛋白

和 PPR (Pentatrico peptide repeat)蛋白[27,38,83−84]。TPR

在几乎所有生物中都有发现 , 拟南芥 (Arabidopsis 

thaliana)有 79 个 TPR; 人类有 260 个 TPR; 酿酒酵

母(Saccharomyces cerevisiae)有 15 个, 执行多种功

能[85]。TPR 是由 34 个氨基酸残基组成的序列单元, 

约 3−16 串联重复排列组成, 介导蛋白质-蛋白质互

作, 具有特异性识别靶标蛋白的特征, 在多蛋白复

合体的组装中发挥作用。该蛋白家族参与许多重要

的生命活动如细胞周期调控、转录控制、线粒体和

过氧化物酶体的运输等[26,70,85]。然而, PPR 主要存在

高等植物中, 包含 2−26 串 35 个氨基酸残基组成的

序列单元, 或者不同的 31 个氨基酸残基, 36 氨基酸

残基组成, 和单链的 RNA 相互结合(拟南芥含有大

于 450 个 PPR 蛋白; 人类只含有 6 个 PPR)[27,70,86]。

因此 , 预测在 TAL 效应物中 , RVDs 一个挨着一

个, 正向 DNA 双螺旋, 容易固定 TAL-DNA 的相互

结合 [26,70]。  

3  展望 

水稻是人类的主要粮食。Xoo 和 Xoc 是水稻−
病原细菌相互作用的模式菌株。全基因组测序加快

了水稻-病原细菌互作的功能基因组学及了解其分

子机理的进程。Xoo 和 Xoc 菌株的全基因组揭示了

大量的 T3SS 效应物基因。Non-TAL 效应物的大量

识别, 为了解其水稻靶标及其致病功能奠定了基础; 
TAL 效应物与靶标基因的结合区密码的揭秘, 加快

了识别更多的 TAL 效应物和水稻靶标, 以及了解如

何诱导靶标基因。目前和将来 , 研究主要集中在 : 
(1) T3SS 效应物在 Xoo 和 Xoc 中的分布, 群体结构

如何; (2) Non-TAL 效应物的水稻靶标是什么, 如

何起作用; (3) TAL 效应物如何诱导其水稻靶标, 如

何与一般的基因诱导转录途径相共存; (4) T3SS 效

应物在致病过程中如何起作用; (5) non-TAL 效应

物和 TAL 效应物二者谁更为重要; (6)如何解释出

现功能冗余现象。这将为全面了解水稻-水稻黄单

胞菌互作的分子机理 , 调控网络以及水稻分子育

种提供一种新洞察力。 
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