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摘  要：植物病原卵菌是一类农业生产上为害巨大的病原物，其分泌大量的 RXLR 效应分子进入寄

主植物细胞并干扰植物免疫系统，以协助病原菌成功侵染。尽管有一小部分 RXLR 效应分子会被植

物识别成为无毒蛋白，但大部分 RXLR 效应分子则会逃避识别和抑制植物免疫。随着高通量测序和

蛋白互作技术的广泛应用，大量 RXLR 效应分子干扰植物免疫的分子机制已经被揭示。本文综述了

RXLR 效应分子操纵植物免疫系统的分子策略，探讨了 RXLR 效应分子与植物免疫互作的研究方向

和应用前景。 
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Research progress on the mechanism of RXLR effector 
suppressing plant immunity 
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Abstract: Phytopathogenic oomycetes represent a class of destructive phytopathogens to 
agricultural production. Oomycetes secrete numerous RXLR effectors that enter plant cell and 
interfere with host immunity and thus facilitate successful infection. Though a few RXLR 
effectors are recognized by plants as the avirulence protein, most RXLR effectors can escape such 
recognition and suppress plant immunity. With the widespread application of high-throughput 
sequencing and protein-protein interaction technology, various molecular mechanisms by which 
RXLR effectors interferes plant immunity have been revealed. Here we summarize the strategies 
of RXLR effectors manipulating plant immunity, and discuss the research directions and 
application prospect of RXLR effectors interacting with plant immunity. 
Keywords: phytopathogenic oomycetes; RXLR effector; plant immunity; molecular mechanisms 

 

卵菌包括了致病疫霉 Phytophthora infestans、

辣椒疫霉 P. capsici、大豆疫霉 P. sojae 及荔枝霜

疫霉 Peronophythora litchii 等重要的植物病原

菌，它们分别侵染马铃薯、蔬菜、大豆及荔枝等

作物，给世界范围内的农业生产带来了巨大的破

坏 (杨楠等  2017；孔广辉等  2021)。 RXLR 

(Arg-X-Leu-Arg, X 代表任何氨基酸)效应分子是

卵菌分泌的一类数量庞大的胞内效应分子，该类

效应分子氮端信号肽后面通常有一段保守的

RXLR 及 DEER (Asp-Glu-Glu-Arg)基序(Rehmany 

et al. 2005；Schornack et al. 2010)。此外，结构

分析表明一部分 RXLR 效应分子的碳端存在一

段 α 螺旋蛋白折叠，此结构疏水核心含有保守的

W (tryptophan)和 Y (tyrosine)残基，因此称为 WY

域(Boutemy et al. 2011)。后续的研究发现 WY 域

对于一些 RXLR 效应分子抑制植物免疫是必需

的(Guo et al. 2019a；Zhang et al. 2019)。 

抑制烟草细胞程序性死亡(programmed cell 

death, PCD)的大规模筛选试验发现，大豆疫霉、

拟南芥霜霉 Hyaloperonospora arabidopsidis 和

葡萄霜霉 Plasmopara viticola 中大多数 RXLR

效应分子能抑制 BAX、INF1 或 Avr3a/R3a 触

发的烟草 PCD，仅有少数 RXLR 效应分子能触

发烟草 PCD (Fabro et al. 2011；Wang et al. 

2011；Liu et al. 2018)。因此，RXLR 效应分子

的主要功能是抑制植物免疫反应，协助卵菌侵

染寄主植物。在植物和病原菌长期的协同进化

过程中，植物发展出了 PTI (PAMP-triggered 

immunity)和 ETI (effector-triggered immunity)

两层免疫系统对抗病原菌入侵(Jones & Dangl 

2006)。PTI 和 ETI 信号会激活下游多个免疫反

应，如活性氧(reactive oxygen species, ROS)迸

发、MAPK 的磷酸化以及植物防御激素水平的

上升等(Adachi et al. 2015；Mine et al. 2018；

Yuan et al. 2021)。RXLR 效应分子会靶向和干

扰其中一个或多个反应，抑制植物免疫。本文

概述了一些 RXLR 效应分子在植物中的作用

靶标以及抑制植物免疫的几种分子机制(表 1)，

以期为深入了解植物免疫系统和开发卵菌病

害防治新策略提供参考。 
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表 1  卵菌 RXLR 效应分子及其植物靶标 
Table 1  RXLR effectors and their targets in plant 
免疫抑制机制 

Mechanism of immune  

suppression 

效应分子 

Effector(s) 

物种 

Species 

靶标 

Target(s) 

参考文献 

Reference 

抑制 ROS 积累 

Suppressing ROS  

accumulation 

PsAvr3b P. sojae GmCYP1 Dong et al. 2011;  

Kong et al. 2015 

RXLR31154 P. viticola PsbP Liu et al. 2021 

RxLR50253 P. viticola VpBPA1 Yin et al. 2022 

SFI5 P. infestans Calmodulin Zheng et al. 2018 

干扰 MAPK 级联反应 

Interfering with MAPK 

PexRD2 P. infestans StMAP3Kε King et al. 2014 

Pi22926 P. infestans StMAP3Kβ2 Ren et al. 2019 

Pi17316 P. infestans StVIK Murphy et al. 2018 

PITG20303 P. infestans StMKK1 Du et al. 2021 

干扰寄主抗病蛋白的 

分泌和运输 

Interfering with secreting  

and trafficking of host  

resistance-related protein 

Avrblb2 P. infestans C14 Bozkurt et al. 2011 

Avr1 P. infestans Sec5 Du et al. 2015 

RxLR24 P. brassicae RABA Tomczynska et al. 2018 

PsAvh240 P. sojae GmAP1 Guo et al. 2019 

PsAvh181 P. sojae GmSNAP-1 Wang et al. 2021 

抑制植物诱导的 RNAi 

Suppressing plant RNAi 

PSR1 P. sojae PINP1 Qiao et al. 2015 

PSR2 P. sojae DRB4 Xiong et al. 2014;  

Hou et al. 2019 

SRE3, SRE6, SRE7 P. infestans U1-70K Huang et al. 2020 

表观遗传修饰及 

转录重编程 

Modulation of epigenetic  

modifications and  

transcriptional  

reprogramming 

Pi03192 P. infestans StNTP1/2 McLellan et al. 2013 

PsAvh23 P. sojae ADA2 Kong et al. 2017 

HaRxL106 H. arabidopsidis RCD1 Wirthmueller  

et al. 2018 

HaRxLL470 H. arabidopsidis HY5 Chen et al. 2021 

PsAvr3c P. sojae GmSKRP1/2 Huang et al. 2017 

PsAvh52 P. sojae GmTAP1 Li et al. 2018 

Pi22798 P. infestans StKNOX3 Zhou et al. 2022 

PsAvh52 P. sojae GmTAP1 Li et al. 2018 

调节植物激素信号 

Regulating defense  

phytohormone signaling 

HaRxL44 H. arabidopsidis MED19a Caillaud et al. 2013 

PsAvh238 P. sojae GmACSs Yang et al. 2019 

PsAvh94 P. sojae JAZ1/2 Zhao et al. 2022 

Pi04314 P. infestans PP1c Boevink et al. 2016 

AVR2 P. infestans BSL1 Turnbull et al. 2017 

稳定植物免疫负调节因子 

Stabilizing negative  

regulator of plant immunity 

PsAvh262 P. sojae GmBIP1/2/3/4 Jing et al. 2016 

PiAvr3a, PsAvr1b,  

PcAvr3a1, PcAvr3a12 

P. infestans,  

P. sojae and P. capsici 

AtCAD7 Li et al. 2019a 

抑制植物免疫正调节因子活性 

Inhibiting the activity of positive  

regulator of plant immunity 

PiAvr3a P. infestans CMPG1 Bos et al. 2010 

增强植物感病因子的功能 

Enhancing the function  

of susceptibility factor 

Pi02860 P. infestans NRL1 Yang et al. 2016;  

He et al. 2018 

与 BKI1 互作以抑制植物免疫 

Interacting with BKI1  

to suppresses defence 

PvRXLR131 P. viticola BKI1 Lan et al. 2019 

(待续) 
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(续表 1) 

免疫抑制机制 

Mechanism of immune  

suppression 

效应分子 

Effector(s) 

物种 

Species 

靶标 

Target(s) 

参考文献 

Reference 

改变互作蛋白定位与积累量 

Altering NPR1’s protein  

localization and accumulation 

PcRXLR48 P. capsici NPR1 Li et al. 2019b 

干扰植物细胞自噬 

Interfering with autophagy  

of plant cells 

PexRD54 P. infestans ATG8CL Dagdas et al. 2016 

破坏细胞壁-质膜连续体 

Disrupting the cell wall-plasma  

membrane continuum 

IPI-O P. infestans LecRK-I.9 Bouwmeester  

et al. 2011 

促进共质体运输 

Promoting symplastic  

cell-to-cell trafficking 

RXLR3 P. brassicae CalS Tomczynska  

et al. 2020 

抑制早期免疫转录 

Suppressing early immune  

transcriptional responses 

Pi06087 P. infestans StUBK He et al. 2019 

稳定 RNA 结合蛋白 

以调节 mRNA 

Stabilizing RNA-binding  

protein to regulate mRNA 

Pi04089 P. infestans StKRBP1 Wang et al. 2015 

 

1  抑制 ROS 积累 

植物中的 ROS 主要包括 H2O2、HO−、1O2

和 O2
−，通常由细胞质膜上的 NADPH 氧化酶(植

物中也称为 respiratory burst oxidase homologs, 

RBOH)、细胞壁过氧化物酶(peroxidases)、线粒

体(mitochondria)、叶绿体(chloroplasts)和过氧化物

酶体(peroxisomes)产生(Mittler 2017；Waszczak 

et al. 2018)。ROS 迸发是 PTI 和 ETI 反应的重要

信号，而 RXLR 效应分子会攻击和破坏 ROS 产

生途径，以此抑制植物免疫。例如：葡萄霜霉效

应分子 RXLR31154 和 RXLR50253 分别与植物

叶绿体以及细胞质膜上的 ROS 负调节因子 PsbP

和 VpBPA1 互作，稳定它们的蛋白积累量，抑

制 ROS 介导的植物抗性(Liu et al. 2021；Yin et 

al. 2022)；大豆疫霉效应分子 Avr3b 通过其 C 端

的 Nudix 水解酶抑制 ROS 积累，并促进病原菌 

侵染(Dong et al. 2011；Kong et al. 2015)。除了

直接干扰 ROS 产生途径，RXLR 效应分子还会

通过钙离子结合蛋白Calmodulin间接调节ROS。

Calmodulin 作为 Ca2+感受器，其过表达会加强

RBOH 的表达，进而促进 ROS 的产生(Dai et al. 

2018)。致病疫霉效应分子 SFI5 可以与 Calmodulin

互作，从而抑制植物 ROS 和 PTI (Zheng et al. 

2018)。 

2  干扰 MAPK 级联反应 

MAPK (mitogen-activated protein kinase)通

路在 PTI 和 ETI 反应中扮演着十分重要的角色。

植物体内 MAPK 共有 3 种存在形式，即 MAPK、

MAPKK (MAP2K 或 MEK)和 MAPKKK (MAP3K

或 MEKK)。通常情况下，植物免疫信号首先会

激活 MAPKKK，活化的 MAPKKK 会磷酸化

MAPKK，磷酸化的 MAPKK 会进一步磷酸化

MAPK，活化的 MAPK 再调控下游免疫反应

(Zhang et al. 2018)。研究表明植物中的多个

MAPK 正 调 控 植 物 抗 病 能 力 ， 如 拟 南 芥
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MEKK1-MKK1/MKK2-MPK4 和 MAPKKK3/ 

MAPKKK5-MKK4/MKK5-MPK3/MPK6 途径涉

及到免疫反应的激活 (Ma et al. 2021)；荔枝

LcMKK9 增强烟草对辣椒疫霉的抗性(黄琳晶 

2022)。然而，一些 RXLR 效应分子会干扰 MAPK

级联反应中的磷酸化水平，抑制植物免疫。黄枝

孢菌 Cladosporium fulvum 和丁香假单胞菌

Pseudomonas syringae 分泌的无毒蛋白 Avr4 和

AvrPto 分别能被寄主植物体内的 R 蛋白 Cf4 和

Pto 识别进而触发 ETI-PCD，该过程均依赖

StMAP3Kβ2 和 MAPKKKε。然而，致病疫霉效

应分子Pi22926和PexRD2分别能与StMAP3Kβ2

和 MAPKKKε 互作，破坏它们对下游 MEK2 的

磷酸化，抑制植物免疫(King et al. 2014；Ren et al. 

2019)。此外，也有报道表明，RXLR 效应分子

攻击 MAPK 途径可以不是直接靶向该激酶，而

是间接抑制 MAPK 诱导的防御反应。例如，大

豆疫霉效应分子 PsAvh331 可以抑制 MEK2DD 和

SIPK 触发的 ROS 迸发和 PCD，但是，酵母双杂

实验却证明 PsAvh331 与 MAPKs 并不直接互作

(Cheng et al. 2012)。 

MAPK 通路成分不仅能正调控植物免疫还

能负调控植物免疫，而 RXLR 效应分子同样能

利用 MAPK 的负调控功能抑制植物免疫。例如，

马铃薯中的 StVIK (ortholog of VASCULAR 

HIGHWAY1-interacting kinase，属于 MAP3K)是

一个感病因子(susceptibility factor)，在本氏烟草

中过表达 StVIK 会阻碍 ICD，并促进致病疫霉

侵染。但是，致病疫霉效应分子 Pi17316 直接和

StVIK 互作，增强植物的感病能力(Murphy et al. 

2018)。StMKK1 也是马铃薯中 PTI 负调控因子，

致病疫霉效应分子 PITG20303 能靶向并稳定

StMKK1，增强对 PTI 的抑制能力 (Du et al. 

2021)。以效应子为探针不但发现了 MAPK 信号

途径在植物免疫中发挥的作用，进一步解析这些

激酶调节的下游反应元件，可以完善 MAPK 介

导的植物抗/感病信号途径。 

3  干扰寄主抗病蛋白的运输和

分泌 

质外体是植物对抗病原物的重要战场，植物

会向质外体运输和分泌一些抗病蛋白，以此抵抗

病原物的入侵，但该过程同样会受到一些 RXLR

效应分子的干扰。研究表明，囊泡(vesicle)运输

对于植物免疫反应十分重要，如泡外(exocyst)

复合体将后高尔基体囊泡固定在细胞质膜上，此

过程对于 SNARE 介导的植物防御相关蛋白

PR-1 在质外体中的积累至关重要(Collins et al. 

2003；Kalde et al. 2007；Bing & Guo 2009)。致

病疫霉效应分子 Avr1 通过与 exocyst 亚基 Sec5

互作并将其劫持，使其不能与 exocyst 结合，导

致 exocyst 无法介导 PR-1 的分泌和胼胝质的积

累 (Du et al. 2015)。类似的机理在大豆疫霉

RXLR 效应分子中也曾观察到，例如，效应分子

PsAvh181 和大豆中的 GmSNAP-1 蛋白互作，干

扰 GmSNAP-1 结合 SNARE 复合物中的 GmNSF

蛋白，破坏囊泡运输介导的 PR-1 分泌(Wang et al. 

2021)。PLCPs (papain-like cysteine proteases)是

植物分泌到质外体中的一类重要蛋白酶，用以对

抗细菌、真菌、卵菌、线虫和昆虫等多种病原物

(Dixon et al. 2000；Pechan et al. 2002；Ilyas et al. 

2015)。致病疫霉的另外一个效应分子 Avrblb2

靶向 PLCP 类的 C14 并阻止其分泌到质外体，从

而抑制 C14 介导的植物抗性 (Bozkurt et al. 

2011)。除了 PLCPs，天冬氨酸蛋白酶(aspartic 

protease, AP)是另外一类质外体抗病蛋白。但是，

天冬氨酸蛋白酶介导的植物抗性同样会被一些

能成功侵染的病原菌克服。大豆疫霉效应分子

PsAvh240 通过其前 2 个 α 螺旋与大豆 GmAP1

互作，同时 2 个 PsAvh240 分子中第 2 个 WY 基

序会形成手性二聚体，该二聚体会抑制 GmAP1

向质外体的分泌，最终促进大豆疫霉侵染(Guo 
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et al. 2019a)。 

4  抑制植物诱导的 RNAi 

sRNAs (small RNAs)中的 small interfering 

RNAs (siRNAs)在植物生长和 RNAi 介导的抗病

反应中扮演着重要角色。细胞质中的 Dicer-like

蛋白会将外源 dsRNA切割成特定长度的 siRNAs 

(small interfering RNA) (Rogers & Chen 2013)。

siRNAs 在 RNA 解旋酶的作用下形成单链

siRNAs，接着反义 siRNAs、AGO (argonaute 

protein)以及多种核酸酶形成RNA诱导的沉默复

合体 RISC (RNA-induced silencing complex)，

RISC 最终靶向并切割靶标 mRNA，以此干扰靶

标基因的表达(Guo et al. 2019b；Iwakawa & 

Tomari 2022)。前期的研究多聚焦于 RNAi 对于

植物抵抗病毒入侵的作用，但最近一些研究发

现，植物同样能利用 RNAi 对抗丝状真菌和卵菌

等非病毒病原菌(Pumplin & Voinnet 2013；Rosa 

et al. 2018；Huang et al. 2019)。作为应对，病原

菌也会分泌效应分子来抑制植物的 RNAi。研

究者从 59个大豆疫霉的 RXLR效应分子中筛选

到 2 个能抑制烟草 RNAi 的效应分子 PsAvh18

和 PsAvh146，并将其命名为 PSR1 和 PSR2 (Qiao 

et al. 2013)。后续的研究鉴定到 PSR1 的互作蛋

白 PINP1 (PSR1-interacting protein 1)，而 Dicer-like 

1 蛋白复合物在植物细胞核中的正确定位、

sRNAs 积累量以及植物对疫霉的敏感度均受到

PINP1 的正向调节(Qiao et al. 2015)。PSR1 通过

其 WY 基序靶向 PINP1，破坏 PINP1 介导的植

物 RNAi，促进病原菌侵染(Zhang et al. 2019)。 

在植物和病原物的军备竞赛中，植物也会主

动进攻，其分泌 sRNAs 进入病原菌沉默。例如，

PPR (pentatricopeptide-repeat protein)编码基因转

录来源的 secondary siRNA-1310，可以靶向辣椒

疫霉基因 Phyca_554980 并增加植物抗性，然而，

效应分子 PSR2 通过自身的 WY1 和 LWY2 基序

与 DRB4 (dsRNA-binding protein 4) N 端的 2 个

dsRBM 结构互作，减少 secondary siRNA 的积累

量，抑制 siRNA 介导的跨界 RNAi (Hou et al. 

2019)。 

5  表观遗传修饰及转录重编程 

组蛋白乙酰化是表观遗传修饰途径之一，对

植物免疫相关基因具有重要的调节作用 (Zhu  

et al. 2016)。但一些 RXLR 效应分子会通过操纵

寄主植物组蛋白乙酰化干扰植物免疫。大豆疫霉

效应分子 PsAvh23 与组蛋白乙酰转移酶复合体

(SAGA)亚基 ADA2 互作，破坏了 SAGA 催化活

力亚基 GCN5 与 ADA2 的结合，抑制了 GCN5

介导的植物防卫基因的表达(Kong et al. 2017)。

此外，大豆疫霉另一个效应分子 PsAvh52 能与

大豆细胞质中的乙酰转移酶 GmTAP1 互作并将

其劫持到细胞核中，入核后的 GmTAP1 作为感

病因子使组蛋白乙酰化，上调感病基因的表达，

促进大豆疫霉侵染(Li et al. 2018)。 

可变剪接(alternative splicing, AS)可以增加

转录组和蛋白组的多样性，对植物抗病能力具有

重要贡献(Rigo et al. 2019)。例如，E3 泛素连接

酶基因 SP1 拥有两个转录本 SP1.1 和 SP1.2，

SP1.1 经过可变剪接可以翻译成完整的 E3 泛素

连接酶，限制致病疫霉侵染烟草，而 SP1.2 由于

存在内含子保留(intron retention, IR)，导致其编

码的 E3 泛素连接酶缺少 ZF-RING 结构，丧失了

抑制致病疫霉侵染的能力。类似的例子还有

RLPK 和 PKFP，它们均有 2 个转录本，一个编

码完整激酶蛋白，正调控植物免疫；另一个编码

蛋白缺少激酶结构，不能加强植物抗病能力

(Huang et al. 2020)。然而，一些 RXLR 效应分子

可以干扰植物可变剪接来操纵植物免疫相关基

因的转录。例如，大豆疫霉效应分子 PsAvr3c 与

大豆中一个富含赖氨酸/丝氨酸/精氨酸的剪接体

组件 GmSKRPs 互作，干扰大豆基因 Pre-mRNA
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的可变剪接过程，导致大豆 NAC 转录因子和

WRKY 转录因子等免疫相关基因的转录本出现

更多的内含子保留，从而抑制大豆免疫(Huang 

et al. 2017)。同样，致病疫霉效应分子 SRE3 通

过其 C 端的 WY 结构与剪接体核心元件 U1-70K

互作，削弱抗性相关基因的可变剪接效率，促进

侵染(Huang et al. 2020)。 

干扰转录因子的功能是 RXLR 效应分子重

编程植物免疫相关基因的另外一条途径。HY5 

(elongated hypocotyl 5)是 bZIP (basic leucine 

zipper)转录因子，突变 HY5 后的拟南芥植株对

拟南芥霜霉更加敏感，而过表达 HY5 则会增加

拟南芥对拟南芥霜霉的抗性，表明 HY5 正调节

植物抗性。研究发现，拟南芥霜霉会分泌效应分

子 HaRxLL470 与 HY5 的 DNA-binding 结构互作

并抑制其活性，导致防御相关基因 EDS1、ICS1、

PR1 和 PR2 的下调表达，削弱 HY5 介导的植物

抗性(Chen et al. 2021)。除了霜霉菌外，致病疫

霉 RXLR 效应分子通过免疫相关转录因子调节

植物抗性的现象也曾观察到。例如，效应分子

Pi03192 与寄主的 2 个转录因子 StNTP1 和

StNTP2 互作并将它们固定在内质网中，使

StNTP1 和 StNTP2 不能进入细胞核中行使转录

调控功能，从而导致寄主植物对致病疫霉更加敏

感(McLellan et al. 2013)。与前者不同，效应分

子 Pi22798 的转录因子靶标 StKNOX3 是一个免

疫负调节因子，Pi22798 与 StKNOX3 互作促进

StKNOX3 形成同源二聚体，从而加强植物敏感

度(Zhou et al. 2022)。 

6  调控植物激素 

植物激素对植物的生长发育和抗病能力均

具有重要的调节作用，其中水杨酸(salicylic acid, 

SA)、茉莉酸(jasmonic acid, JA)和乙烯(ethylene, 

ET)是 3 个主要的植物免疫相关植物激素，而植

物生长相关激素油菜素内酯 (brassinosteroids, 

BRs) 也能调控植物免疫反应 (Pieterse et al. 

2009；Berens et al. 2017)。在植物和病原菌的

互作过程中，SA 负责调控植物对活体病原菌

的抗性，而 JA 和 ET 负责调控植物对死体病

原菌的抗性，SA 和 JA 在植物体内存在拮抗关

系(Robert-Seilaniantz et al. 2011)。一些病原菌会

利用这种拮抗关系调控植物免疫。例如，活体病

原菌拟南芥霜霉分泌效应分子 HaRxL44 与拟南

芥 Mediator 亚基 MED19a 互作并使其降解，破

坏了 SA-JA 之间的平衡，导致 JA 信号加强和

SA 信号的削弱，从而抑制了 SA 介导的拟南芥

抗性(Caillaud et al. 2013)。但 SA 和 JA 之间由拮

抗作用在面对某些 RXLR 效应分子进攻时似乎

不是绝对的。例如，致病疫霉效应分子 Pi04314

能同时抑制 SA 和 JA 相关防御基因的表达；大

豆疫霉效应分子 PsAvh94 能稳定植物 JA 抑制因

子 JAZ1/2，抑制 JA 信号，但有趣的是，与之拮

抗的 SA maker 基因并没有受到影响(Boevink et 

al. 2016; Zhao et al. 2022)。以上例子表明，RXLR

效应分子不仅作用于 SA 和 JA 之间的交互对话，

也作用于 SA 和 JA 相互独立的通路。 

ET 对植物免疫的影响比较复杂，根据入侵

病原菌类型和具体环境不同，ET 表现出诱导植

物抗性和诱导植物感病的双重性质。例如，烟草

乙烯受体基因 ETR 的突变使其对尖孢镰孢菌

Fusarium oxysporum 的敏感度增加，但却让其对

寄生霜霉 Peronospora parasitica 表现出更高的

抗性水平(Geraats et al. 2003)。ET 通常能限制疫

霉的入侵，而一些成功侵染的疫霉会分泌效应分

子抑制植物 ET 的产生。大豆疫霉效应分子

PsAvh238 特异性靶向Ⅱ型 ET 生物合成限速酶

GmACSs，并通过 26S 蛋白酶体途径将Ⅱ型

GmACSs 降解，从而削弱 ET 介导植物对大豆疫

霉的抗性(Yang et al. 2019)。 

研究表明，植物生长和免疫之间存在资源的

竞争，当植物将有限的资源用于自身生长发育
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时，其免疫能力会在一定程度上有所下降(Huot 

et al. 2014)。BRs 对于植物细胞分裂和生殖发育

都具有十分重要的调节作用，同时有研究显示，

BR 信号的激活会抑制 PTI 反应(Bai et al. 2012；

Belkhadir et al. 2012；Fan et al. 2014)，表明 BRs

正调节植物生长，负调节植物免疫。RXLR 效应

分子 AVR2 与马铃薯体内 BR 信号正调控因子

BSL1 互作，造成 BRs 介导的生长畸形的同时，

上调了免疫负调控转录因子 StCHL1 编码基因

的表达水平，从而抑制植物免疫(Turnbull et al. 

2017)。上述研究表明，RXLR 效应分子至少通

过 3 种途径干扰激素介导的植物免疫：第一是直

接破坏激素的生物合成；第二是干扰激素信号途

径中的下游反应；第三是利用激素介导的植物生

长-免疫平衡。 

7  其他调控途径 

除了以上 6 种主要途径外，RXLR 效应分子

还能操纵植物细胞自噬、内质网压力、泛素化、

细胞壁-质膜之间的粘连性、胼胝质积累和受体

激酶等生物进程抑制植物免疫。例如，致病疫霉

效应分子 PexRD54 与自噬蛋白 ATG8CL 结合，

阻碍免疫正调控亚基 Joka2 与 ATG8CL 的结合，

抑制 Joka2 介导的植物抗病能力(Dagdas et al. 

2016)；FKBP15-2 参与植物内质网介导植物免

疫，辣椒疫霉效应分子 PcAvr3a12 与 FKBP15-2

互作，抑制 FKBP15-2 诱导的植物抗性(Fan et al. 

2018)；致病疫霉效应分子 PiAvr3a 靶向植物体

内 E3 泛素连接酶 CMPG1 并使之稳定，抑制

INF1 触发的植物免疫(Bos et al. 2010)；效应分

子 IPI-O 利用其 RGD 基序与植物细胞壁-质膜粘

连因子 LecRK-I.9 互作，破坏细胞壁-质膜连续

体，增强植物感病能力 (Bouwmeester et al. 

2011)；Phytophthora brassicae 效应分子 RXLR3

与胼胝质合成酶互作，抑制胼胝质的积累，促进

胞间运输，增加病原菌的侵染能力(Tomczynska 

et al. 2020)；葡萄霜霉效应分子 PvRXLR131 与

寄主植物细胞质膜上的受体激酶抑制子 BKI1 互

作，促进自身侵染(Lan et al. 2019)。 

8  应用前景与展望 

以致病疫霉和大豆疫霉为代表的植物病原

卵菌给马铃薯和大豆等主要粮食作物的生产带

来了巨大的破坏，严重威胁粮食安全。RXLR 效

应分子作为促进卵菌侵染的一类重要的胞内效

应分子，对于其致病机制的研究有助于深入了解

和利用植物免疫系统，可以帮助人们开发高效杀

菌剂和培育抗病品种，对于提高粮食的产量和质

量均具有重要意义。 

尽管目前已经有很多关于 RXLR 效应分子

作用机理的研究，但仍然存在以下几个方面值得

深入探究：(1) 大规模筛选试验发现疫霉和霜霉

中很多效应分子能触发或抑制植物免疫反应，但

仍然存在相当一部分效应分子单独表达后未发

现能触发或抑制植物免疫(Fabro et al. 2011；

Wang et al. 2011；Liu et al. 2018)，这些效应分子

在一些毒力或无毒效应分子与植物的互作过程

中所扮演的角色仍然未知。(2) 细菌 TAL 效应分

子和卵菌中的少数 CRN 效应分子能靶向寄主

DNA (Deng et al. 2012；Song et al. 2015)，但是，

目前所发现的 RXLR 效应分子靶标均为具有重

要生物学功能的蛋白质，暂未发现该类效应分子

直接与植物细胞中的 DNA、RNA 或其他小分子

互作。因此，鉴定 RXLR 效应分子在寄主植物

中的 DNA、RNA 或其他小分子靶标，对于解析

RXLR 效应分子致病机制具有重要价值。(3) 已

知部分 RXLR 效应分子中的 RXLR 基序能与植

物细胞质膜上的 PI3P (phosphatidylinositol-3- 

phosphate)互作，协助效应分子进入植物细胞

(Kale et al. 2010)，但尚不清楚该类效应分子能

否靶向植物细胞中的关键成分实现自身的胞间

穿梭。(4) 已有研究表明，细菌效应分子能操纵
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植物糖外流转运蛋白，为病原菌生长提供营养

(Chen et al. 2010)。然而，目前关于卵菌 RXLR

的研究主要集中在效应分子操纵植物免疫相关

蛋白的层面。因此，探究 RXLR 效应分子在病

原菌获取寄主营养过程中所起的作用，对于全面

了解 RXLR 促进病原菌侵染机制具有重要意义。 

RXLR 效应分子的靶标基因通常是植物抗

病相关蛋白或感病因子，这为病害防控提供了理

论基础。提高抗病相关基因的表达或者降低感病

因子的表达水平，可以有效提高植物的抗病性

(Zhang et al. 2021)。同时，通过改变抗病蛋白或

者感病因子的靶点可以使植物逃避病原菌效应

分子的干扰，从而提高植物的抗病性。通过寄主

介导的基因沉默HIGS干扰RXLR效应分子基因

的表达，也可能抑制病原菌的侵染。 
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