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摘   要：Ⅵ型分泌系统(type VI secretion system, T6SS)是一种强大的细菌分子武器，它通过将效

应蛋白注入原核或真核细胞而介导细菌间竞争并影响宿主的生命活动。T6SS 广泛分布于革兰氏

阴性菌中，主要存在于变形菌门(Proteobacteria)。尽管 T6SS 的研究大多集中在动物相关细菌上，

但它在植物相关细菌中的作用不能被忽视。本文对植物相关细菌的 T6SS 进行了较为详细的介绍，

主要从 T6SS 的发现、T6SS 在植物相关细菌间竞争中的作用、在细菌与植物互作中的作用以及在

植物生物防治中的作用等 4 个方面综述了最新的研究成果，旨在为今后更好地研究植物相关细菌

T6SS 的生物学功能及其应用提供指导。 

关键词：Ⅵ型分泌系统(T6SS)；植物相关细菌；功能；效应蛋白；生物防治  
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Research progress in the function of type VI secretion system 
in plant-associated bacteria 

WANG Jingyao, YIN Rui, YANG Jianshe, CHENG Juanli, LIN Jinshui* 

Shaanxi Key Laboratory of Chinese Jujube, School of Life Sciences, Yan’an University, Yan’an 716000, Shaanxi, 
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Abstract: The type VI secretion system (T6SS), a powerful tool of bacteria, is involved in 
inter-bacterial competition and affects host life activities by injecting effector proteins into 
prokaryotic or eukaryotic cells. T6SS is ubiquitous in Gram-negative bacteria, mainly existing 
in Proteobacteria. Although most studies of T6SS have focused on animal bacteria, its role in 
plant-associated bacteria cannot be ignored. We introduced the T6SS of plant-associated 
bacteria in detail and summarized the latest research achievements from four aspects: the 
discovery of T6SS, the role of T6SS in the competition among plant-associated bacteria, the 
role of T6SS in the interactions between bacteria and plants, and the role of T6SS in the 
biocontrol of plant diseases. This review aims to provide guidance for the future research on the 
biological functions and applications of T6SS in plant-associated bacteria. 
Keywords: type VI secretion system (T6SS); plant-associated bacteria; function; effector; 
biocontrol 
 

细菌与宿主以及环境中的其他细菌之间存

在密切联系[1]。细菌与其他生物之间的相互作

用使得细菌能够更好地生存和适应环境，同时

保护自身不受外界不良环境的影响和免疫环境

的攻击[2-3]。通常，细菌可以进化出多种机制以增

强自身对宿主的侵染能力以及促进自身与周围

环境的交流，利用分泌系统传递效应蛋白被认为

是细菌间交流和适应环境最有效的策略之一[3-4]。

目前为止，细菌中已经发现 9 种分泌系统，分别

为Ⅰ型分泌系统到Ⅸ型分泌系统(T1SS–T9SS)，
它们是细菌在长期的进化过程中形成的一种与

外界环境进行相互作用的工具[5-11]。这些分泌系

统存在于不同类型的细菌中，各自独立，各个

分泌系统所分泌蛋白的种类和方式以及生物学

功能也各不相同[12]。其中Ⅵ型分泌系统(type Ⅵ 
secretion system, T6SS)被认为是一种接触性毒

素投递装置，拥有复杂多样的生物学功能，因而

受到广泛的关注[13-14]，其主要功能包括：(1) 介
导细菌间的竞争[15]；(2) 调控细菌生物被膜的

形成[16]；(3) 抗真核细胞[17]；(4) 介导细菌对金

属离子的摄取[18-19]。 

T6SS 不仅具有多样化的生物学功能，其结

构也十分复杂。T6SS 在结构上与噬菌体相似，

由 13 个不同的结构成分组成，其主要结构分为

3 部分：基座复合体(baseplate, BP)、跨膜复合

体(membrane complex, MC)以及管状结构[20-23]。

如图 1 所示，基座复合体是 T6SS 组装的基础，

呈楔形，由 TssE-TssF-TssG-TssK 组成[24-26]。内

膜上的 TssM-TssL 蛋白复合物与固定在外膜上

的脂蛋白 TssJ 结合形成跨膜复合体[27]。在大多

数细菌 T6SS 中，TssL 具有一个额外的肽聚糖

结合结构域。而不含该结构域的细菌往往会利 
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图 1  T6SS 的组装及分泌示意图 
Figure 1  Schematic diagram of assembly and secretion of T6SS. A: The T6SS is activated and assembled. B: 
T6SS is assembled and effectors are secreted. C: After secretion, the sheath of TssB-TssC was depolymerized 
and T6SS was deassembled. 
 
用附加的膜蛋白 TagL 来代替 TssL 的肽聚糖结

合结构域，与 TssL 相互作用，帮助跨膜复合体

锚定在肽聚糖层上，因此有时也将 TagL 作为

T6SS 跨膜复合体的一部分[28]。跨膜复合体横跨

细菌细胞内膜和外膜，既可以作为效应蛋白转运

的通道又可以将管状结构固定在细胞膜上[29]。管

状结构包括 Hcp 内管、TssB-TssC 外鞘和位于

鞘管顶端的 VgrG-PAAR 针尖复合体 [30]。在

T6SS 的组装过程中基座复合体和跨膜复合体

将 T6SS 固定在细胞膜上，Hcp 蛋白在外鞘中不

断堆叠形成内管结构并开始延伸，当延伸的管

状结构遇到位于细胞另一侧内膜上的 TagA 蛋

白时，其延伸则被终止 [23,31]。之后 TssB-TssC
复合物收缩将 Hcp 管、顶端的 VgrG-PAAR 以

及携带的效应蛋白一并推送到靶细胞，从而完

成效应蛋白的分泌[32-33]。T6SS 完成对效应蛋白

的分泌后会处于一种收缩的状态，在这种收缩

状态下 AAA+ATP 酶 ClpV 依赖 TagJ 与 TssC N

端的 ClpV 识别位点结合并水解 ATP，TssB-TssC
外鞘利用水解 ATP 产生的能量解聚并回收，以

便另一个 T6SS 组装时使用[34-35]。基座复合体、

跨膜复合体和 TagA 继续保留，而其他用于

T6SS 组装的蛋白如 Hcp、TagJ 和 ClpV 等被水

解，以用于下一次组装[23,36]。 
细菌 T6SS 的功能主要是由其分泌蛋白的

功能所决定，T6SS 分泌的蛋白包括具有运载

能力的结构蛋白和具有生物学活性的效应蛋

白 [37]。这些蛋白通常可以靶向真核或是原核细

胞并发挥功能，从而在微生物-微生物以及微生

物-宿主相互作用中为细菌提供生存优势[38-40]。依

赖 T6SS 分泌的效应蛋白可根据结构分为 2 大类，

第一类为带有延伸效应结构域的分泌性结构蛋

白。这些蛋白既可以作为 T6SS 的重要结构组

成部分，也可以将延伸的效应功能域分泌到靶

细胞而发挥特异的生物学效应[37]。第二类效应

蛋白为非结构性分泌蛋白，又被称为专属效应
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蛋白(dedicated effector)[37]。专属效应蛋白主要

是以非共价的方式锚定在 Hcp、VgrG 或 PAAR
等分泌性结构蛋白上并随之一起分泌[41-43]。除

此之外，部分专属效应蛋白并不能直接与 PAAR、

Hcp 或 VgrG 等分泌性结构蛋白非共价结合，

而需要特定的接头蛋白介导 [44]，通过接头蛋

白间接地锚定在分泌性结构蛋白上并随之一起

分泌[41,45]。 
目前发现约 25%已测序的革兰氏阴性菌基

因组中编码 T6SS，其中包括大量的植物相关细

菌[40,46]。在细菌与植物共同进化的过程中，大

多数细菌与植物之间处于共生状态，对植物没

有明显的有益或有害影响[47]。尽管植物相关细

菌中只有少部分菌株会引起植物病害，但这一

小部分菌株所引起的病害会对农作物产生巨大

的负面影响而造成严重的经济损失[48]。到目前

为止植物病原细菌对植物的致病机制尚不完全

清楚，但已有研究表明 T6SS 可能是植物病原

细菌损害植物体的主要装置之一[49]。由于植物

病原细菌对人类资源存在巨大威胁，因此在植

物中病原细菌得到了广泛的关注，T6SS 在植物

相关细菌中的研究也主要集中于此 [35,50-52]。除

植物病原细菌外，T6SS 也存在于许多与植物共

生的细菌中，这些植物共生细菌分布于植物的

多个部位[53-56]。本文通过列举一些典型植物相

关细菌的例子对植物病原细菌以及非病原细菌

中 T6SS 的功能进行了阐述，旨在为今后更好

地研究植物相关细菌 T6SS 的生物学功能及其

应用提供指导。 

1  T6SS 的发现 
T6SS 最初是在植物相关的豌豆根瘤菌

(Rhizobium leguminosarum)中发现且研究的[57]。

根瘤菌属的细菌可以与豆科植物在特殊发育的

器官——根瘤中建立共生关系，为植物提供固

定的氮[58-59]。豌豆根瘤菌 RBL5523 含有一种编

码豆类根瘤菌结瘤因子的质粒，该质粒使

RBL5523 诱导豌豆植株进行适度结瘤，但形成

的根瘤缺少固氮能力[57]。在根瘤菌 RBL5523 中，

使用 Tn5 转座子进行插入突变。当 T6SS 关键基

因 impJ 被 Tn5 转座子插入突变后得到的突变株

能使豌豆形成更多的根瘤并能有效固氮[57]。当

用 RBL5523 野生型菌株的培养物上清液培养

impJ 突变株时，impJ 突变株表型恢复到野生型

水平，即根瘤数量以及固氮作用明显减少[57]。

而换用 impJ突变株培养物上清液则不会出现这

种现象[57]。另外，当野生型菌株与 impJ 突变株

共同侵染豌豆时，在所形成的根瘤中仅能检测

到 impJ 突变株[57]。这种现象表明豌豆根瘤菌

T6SS 分泌到胞外的效应蛋白会对豌豆结瘤和

固氮的表型产生一定的抑制效果[57]。同时这种

现象也说明根瘤菌 RBL5523 的 T6SS 效应蛋白

可以只分泌到培养物上清液中，而不需要直接

转位到靶细胞中便可以产生效果[47]。 
那么其他细菌 T6SS 的分泌底物是否也存

在仅分泌到细胞外便可发挥生物学功能的现象

呢？铜绿假单胞菌 H3-T6SS 分泌底物 TseF 可以

与自身分泌的铁螯合剂 2-庚基-3-羟基-4(1H)-喹
诺酮(Pseudomonas quinolone signal, PQS)结合，

与 PQS-Fe3+结合的 TseF随 PQS-Fe3+一同定位于

外膜囊泡(outer membrane vesicles, OMVs)上，

并且帮助 OMV 上的 PQS-Fe3+通过外膜受体蛋

白 FptA 或 OprF 转运进入细胞，完成对胞外 Fe3+

的摄取[18]。在台湾假单胞菌中也发现了类似的

情况，台湾假单胞菌以依赖 T6SS 的方式分泌

铁载体脓青素(pyoverdine)，该铁载体同样不直

接转位到靶细胞中便可发挥功能[60]。另外，假

结核耶尔森氏菌(Yersinia pseudotuberculosis)、
泰国伯克霍尔德氏菌(Burkholderia thailandensis)
和铜绿假单胞菌的 T6SS 还以类似的方式介导
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锌、锰、铜、钼酸盐的获取 [19,61-63]。因此，在

多种细菌中都存在 T6SS 的分泌底物不需要直

接注射到靶细胞中，而是分泌到细胞外便可以

发挥功能的现象，并且这种现象大多发生在细

菌对金属离子摄取的过程中。 
尽管首次对 T6SS 进行研究并发现 T6SS 的

编码基因是在植物相关的豌豆根瘤菌中[57]，但

是 T6SS 这个术语最初是由 Pukatzki 等在发现

霍乱弧菌 T6SS 时命名的[64-65]。同时，与动物相

关细菌相比，植物相关细菌中 T6SS 的在研究

很长时间内未受到足够重视，直至近年来才逐

步引起关注。 

2  T6SS 在植物相关细菌间竞争

中的作用 
T6SS 在细菌间竞争中发挥着重要的作用，

大多数拥有 T6SS 的植物相关细菌在与其他细

菌共同存在时都具有较强的生存能力[47]。通过

对植物相关细菌 T6SS 的研究发现，这种竞争

优势是植物相关细菌通过 T6SS 向竞争对手细

菌转位毒性效应蛋白，抑制竞争对手细菌的生

长或直接将其杀死而实现的(表 1)。然而，细菌

毒性效应蛋白在发挥作用时不具有选择性，也会

对自身细胞产生毒性。因此，细菌在合成毒性效

应蛋白的同时，也会合成与效应蛋白相对应的起

解毒作用的免疫蛋白以实现自我保护[70-71]。 

2.1  病原细菌 
根癌土壤杆菌(Agrobacterium tumefaciens)

是一种土壤细菌，可通过 IV型分泌系统(type IV 

secretory system, T4SS)将 T-DNA 从细菌细胞转

运到植物宿主细胞中，从而触发植物肿瘤的发

生[72]。2014 年，Ma 等首次在根癌土壤杆菌菌

株 C58 中描述了一种靶向核酸的 T6SS 效应蛋

白[66]。该效应蛋白是一种属于 Tde 家族的 DNA

酶，依赖 VgrG 而分泌，并且具有毒杀其他细

菌的能力[66]。研究表明，根癌土壤杆菌中 Tde

家族的 2 个效应蛋白 Tde1、Tde2 均可表现出对

大肠杆菌的毒性[66]，且它们对大肠杆菌的毒杀

作用在碳饥饿的条件下更为显著[15]。其中，Tde1

含有一个保守的 HxxD 序列，显示出核糖核酸

酶活性[15]，但事实上 Tde1 无论在体外还是在大

肠杆菌中异源表达都表现出具有降解 DNA 而

非降解 RNA 的能力[66]。另外，根癌土壤杆菌在

与其他细菌竞争时，Tde1/Tde2 为根癌土壤杆菌 

 
表 1  介导植物相关细菌间竞争的相关 T6SS 效应蛋白 
Table 1  Related T6SS effectors mediating competition among plant-associated bacteria 
Strain Effector  Target site/Function Activity References 

A. tumefaciens C58 Tde1 Tde2 Target nucleic acid Nuclease [66] 
P. protegens Pf-5 RhsA Target nucleic acid Nuclease [67] 
P. putida KT2440 Tke2* Tke4* Target nucleic acid Nuclease [49] 
P. fluorescens F113 Tfe2* Tfe3* Target nucleic acid Nuclease [68] 
A. tumefaciens C58 Tae Target cell wall Amidase [66] 
P. fluorescens F113 Tfe1* Target cell wall Amidase [68] 
P. protegens Pf-5 Tge2 Tge3 Target cell wall Peptidoglycan glycoside hydrolase [69] 
P. fluorescens F113 Tfe4* Target cell membrane Lipase [68] 
P. protegens Pf-5 Tne2 Affect metabolic processes NAD(P)+ hydrolase [67] 
P. putida KT2440 Tke1* Affect metabolic processes NAD(P)+ hydrolase [49] 

*: Represents hypothetical effectors. 
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提供的竞争优势与细菌所处环境有关[66]。当根

癌土壤杆菌在植物体内与铜绿假单胞菌共培养

时，根癌土壤杆菌通过 Tde1/Tde2 攻击铜绿假

单胞菌，此时根癌土壤杆菌比铜绿假单胞菌更

有效地依赖 T6SS 获得生长优势[66]。在体外则

正好相反，铜绿假单胞菌表现出较根癌土壤杆

菌更好的生长趋势[66]。除此之外，在根癌土壤

杆菌菌株 C58 中还存在具有酰胺酶活性且作用

于细菌细胞壁的 T6SS 效应蛋白 Tae，该蛋白可

以通过靶向并水解肽聚糖而改变细菌细胞壁的

完整性[66]。细菌细胞壁在维持细菌细胞形态、

抵御外源裂解酶侵害以及抵抗细菌内部渗透压

等方面具有重要的作用[36]。细菌细胞壁一旦受

到破坏，细菌将不能正常生长甚至死亡[36]。在

根癌土壤杆菌与大肠杆菌竞争过程中 Tae 被转

位到大肠杆菌细胞中，靶向细胞壁并裂解肽聚

糖中 D-丙氨酸-双胺基脂肪酸(mDAP)和 D-谷氨

酸之间的化学键，从而破坏大肠杆菌细胞壁的

完整性并抑制其生长[15]，但这种生长抑制作用

只在大肠杆菌生长活跃的条件下才有效[15]。综

上可知，当根癌土壤杆菌处于不同的生长环境

时，存在不同的效应蛋白发挥效应为其提供生

长优势。当培养环境含有充足碳源时，效应蛋

白 Tae 发挥功能抑制竞争对手细菌的生长，而

效应蛋白 Tde 为根癌土壤杆菌提供的生长优势

则在碳饥饿的情况下更为显著。因此，T6SS 效

应蛋白 Tae 与 Tde 的联合可以在不断变化的环

境下为根癌土壤杆菌提供更强的竞争力。 
另外，在其他植物病原细菌中也广泛存在

T6SS ， 例 如 瘤 块 副 伯 克 霍 尔 德 氏 菌

(Paraburkholderia phymatum)、水稻黄单胞菌

(Xanthomonas oryzae)和胡萝卜软腐坚固杆菌

(Pectobacterium carotovorum)等[13,73-75]。尽管在

这些细菌中尚未鉴定出与细菌间竞争有关的效

应蛋白，但是表型分析足以说明 T6SS 在这些

植物病原细菌的细菌间竞争中发挥重要的作

用，是病原细菌获得竞争优势的主要原因[13]。 

2.2  非病原细菌 
在非致病性的植物相关细菌如保护假单胞

菌(Pseudomonas protegens)、恶臭假单胞菌以及

荧光假单胞菌(Pseudomonas fluorescens)等植物

共生细菌中也存在 T6SS，该分泌系统是这些植

物非病原细菌在细菌竞争过程中拥有较强竞争

力的主要原因 [49,67-68]。研究表明保护假单胞菌

菌株 Pf-5 中存在作用于细胞壁，具有肽聚糖糖

苷水解酶活性的 Tge 家族 T6SS 效应蛋白，包

括 Tge2 和 Tge3[69]。其中 Tge2 是一种靶向周质

空间的毒性效应蛋白，当 Tge2 在周质空间表达

时可对大肠杆菌产生毒性作用，使大肠杆菌活

力和数量显著下降[69]。另外，当保护假单胞菌

与恶臭假单胞菌竞争时，缺失 tge2 的突变株与

野生型相比竞争适应度降低了 6 倍，而缺失功

能性 T6SS 的突变株的竞争适应度则降低了   
1 000 倍[69]。这一结果暗示在保护假单胞菌中并

非只存在 Tge2 一种效应蛋白对细菌间竞争产

生影响。之后的一项研究便解释了这一现象，

该研究鉴定了保护假单胞菌中以前尚未描述过

的 T6SS 效应蛋白：具有 DNA 酶活性的 RhsA
和具有 NAD(P)+水解酶活性的 Tne2[67]。当保护

假单胞菌与恶臭假单胞菌或是与大肠杆菌共培

养时，RhsA 和 Tne2 这 2 种效应蛋白均帮助保

护假单胞菌在细菌间竞争中获得优势，且这种竞

争优势均由这 2 种效应蛋白的 C 末端所介导[67]。

然而，当 RhsA 和 Tne2 均缺失时恶臭假单胞菌

的竞争指数远低于只缺失其中一个效应蛋白的

情况，因此推测 RhsA 和 Tne2 这 2 种效应蛋白

在功能上可能存在协同性[67]。这一现象可能由

RhsA 产生的 DNA 损伤效果在修复过程中需要

依赖 NAD+的 DNA 连接酶所引起的，也可能是

由同时缺失 RhsA 和 Tne2 时对其他效应蛋白的
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分泌产生一定的抑制作用而实现的[67]。 
除此之外，通过生物信息学分析在恶臭假

单胞菌菌株 KT2440 以及荧光假单胞菌菌株

F113 中揭示了多种假定的 T6SS 效应蛋白[49,68]，

包括靶向细胞壁降解肽聚糖的酰胺酶、靶向细

胞膜水解脂质的脂肪酶、NAD(P)+水解酶以及  
4 个结构类似的核酸酶[49,68]等。其中，恶臭假单

胞菌中 Tke2 蛋白已经被证实是一种属于 HNH
核酸酶超家族且具有核酸酶活性的 T6SS 效应

蛋白，该蛋白依赖于 K1-T6SS 分泌且在大肠杆

菌中异源表达时对大肠杆菌生长存在明显的抑

制作用[49]。同时，恶臭假单胞菌 KT2440 能以

依赖 T6SS 的方式在竞争中击溃野油菜黄单胞

菌(Xanthomonas campestris)等植物病原细菌，

并且这种对植物病原细菌的抑制不仅在体外被

观察到，在植物体内也是如此，但这种现象是

否依赖于上述所鉴定的几种效应蛋白有待进一

步验证[49]。 
综上所述，许多植物相关细菌中含有

T6SS，这些细菌可以依赖 T6SS 分泌毒性效应

蛋白并且在与其他细菌竞争过程中获得竞争

力，进而使自身在复杂的细菌环境中获取足够

的生长优势。对植物而言，T6SS 为植物相关细

菌提供的竞争优势具有两面性。当植物病原细

菌中存在 T6SS 时，T6SS 所提供的竞争优势可

能对植物促生菌产生抑制，进而对植物生长产

生抑制；而当植物非病原细菌依赖 T6SS 分泌

毒性效应蛋白击败植物病原细菌时，T6SS 提供

的竞争优势则反过来对植物产生保护作用。 

3  T6SS 对细菌与植物间相互作

用的影响 
许多植物病原细菌的毒力由 III 型分泌系

统(type III secretory system, T3SS)所介导，T3SS

可以直接将效应蛋白转位到植物宿主细胞中并

发挥作用[76]。虽然目前无证据显示 T6SS 的效

应蛋白会直接被转位到植物细胞中，但已有许

多研究表明 T6SS 对细菌与植物间的相互作用

具有重要的影响(表 2)[51-52]。 

3.1  T6SS 影响植物相关细菌毒力 
在引起水稻穗枯病、纹枯病以及幼苗腐烂

病 的 植 物 病 原 细 菌 荚 壳 伯 克 霍 尔 德 氏 菌

(Burkholderia glumae)菌株 BGR1 中含有 4 个

T6SS 基因簇(T6SS group_1、T6SS group_2、T6SS 
group_4 和 T6SS group_5)，其中 T6SS group_4
和 T6SS group_5 作用于真核宿主[77]。当用 T6SS 
group_4 和 T6SS group_5 的单独突变或共同突

变菌株侵染生殖生长期的水稻植株时，感染突

变株的水稻比感染野生菌的水稻表现出更好的

生长状态。说明在荚壳伯克霍尔德氏菌 BGR1
中 T6SS group_4 和 T6SS group_5作为靶向真核

细胞的系统介导该细菌的毒力，并且对该细菌

毒力起到促进作用[77]。当用上述几种突变株侵

染营养生长期的水稻植株时，相比野生菌，受

突变株侵染的植株表现出更弱的病症，这与水

稻生殖生长期的毒力测定结果相一致[77]，这说

明 BGR1 中 T6SS group_4 和 T6SS group_5 所介

导的该菌对水稻的毒性不受水稻生长时期的影

响[77]。另外，T6SS group_5基因簇中 bglu_2g07420
基因编码一种含有 DUF2169 和一个五肽重复

序列的多结构域蛋白[78]。T6SS 发挥功能需要

13 个核心蛋白和多个 T6SS 辅助蛋白共同参与，

bglu_2g07420 基因编码的多结构域蛋白便是其

中的一种辅助蛋白[78]。通过对 bglu_2g07420 编

码蛋白的 2 个结构域分别缺失突变得到

∆u2g07420_DUF2169 和∆u2g07420_PPR 突变

株，这 2 种突变株相较野生菌均表现出较弱的

毒力表型[78]。说明在 bglu_2g07420 所编码的蛋

白中 N 端的 DUF2169 结构域以及 C 端的五肽 
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表 2  T6SS 在植物相关细菌中的功能 
Table 2  Function of T6SS in plant bacteria-plant interactions 
Strain Host Function of T6SS References 
B. glumae BGR1 Rice  Virulence [77-78] 
X. oryzae pv. oryzae PXO99A Rice Virulence [52] 
R. solanacearum Rs-09–161 Eggplant, tomato Virulence [79]  
P. syringae pv. actinidiae M228 Kiwifruit Virulence [51] 
X. phaseoli pv. manihotis CIO151 Cassava Virulence [35] 
P. atrosepticum SCRI1043 Potato  Virulence [80] 
P. syringae pv. actinidiae M228 Kiwifruit Biofilm formation [51] 
A. citrulli xjl12 Melon Biofilm formation [81] 
A. avenae subsp. Avenae RS-2 Rice Biofilm formation  

Motility 
[82] 

P. fluorescens MFE01 Potato Biofilm formation [83] 
R. solanacearum GMI1000 Tomato  Biofilm formation  [84] 
A. citrulli Aac5 Watermelon Biofilm formation [85] 
P. phymatum STM815 Phaseolus vulgaris Motility [86] 
Enterobacter sp. J49 Peanut Colonization [87] 
Azoarcus sp. BH72 Rice Colonization [88] 
Kosakonia sp. KO348 Rice Colonization [89] 
P. fluorescens F113 Tomato Colonization [68] 
Rhizobium etli Mim1 Bean Symbiosis [90] 
Bradyrhizobium sp. LmicA16 Lupines Symbiosis [91] 

 
重复区都参与且增强 BGR1 的毒力 [78]。同时

bglu_2g07420 的下游基因 bglu_2g07410 编码另

一个五肽重复蛋白，该蛋白缺失同样也表现出较

野生菌更弱的毒力，说明 bglu_2g07410 编码的

五肽重复蛋白也为增强细菌毒力提供力量[78]。

曾有研究在动物细菌中发现 T6SS-5 基因簇中

所编码的蛋白 TagA/B-5 是由 DUF2169 结构域

和五肽重复区域组成的多结构域蛋白，并且

TagA/B-5 是该菌对多核巨细胞产生毒性必不可

少的[92]。因此，Kim 等认为 BGR1 中 bglu_2g07420
编码的含 DUF2169 结构域的蛋白也是该细菌

毒力所必需的[78]。T6SS 的辅助蛋白通常被认为

是一种接头蛋白，因此 bglu_2g07420 编码含有

DUF2169 结构域的辅助蛋白很有可能是一个潜

在的 T6SS 接头蛋白[78]。如果该蛋白与 VgrG 或

特定的依赖 T6SS 的效应蛋白存在相互作用便

可以证实其为 T6SS 接头蛋白。同时这也是首

次在荚壳伯克霍尔德氏菌中发现与细菌毒力相

关的 T6SS 辅助蛋白[78]，这有助于进一步了解

T6SS 对细菌毒力的影响，也有助于进一步探究

细菌毒力对植物的影响。 
除此之外，引起水稻白叶枯病的水稻黄单

胞菌水稻致病变种菌株 PXO99A 中含有 2 个

T6SS 簇，其中 T6SS-2 重要结构基因 hcp2 的缺

失会使该菌所引起水稻枯萎的表型减弱，说明

T6SS功能的缺失是该菌毒力减弱的主要原因[52]。

引发茄科植物青枯病的茄科罗尔斯通氏菌

(Ralstonia solanacearum)菌株 Rs-09-161 可诱导

茄子幼苗侵染性枯萎，5 d 内枯萎达到 50%以

上，而在同样时间内 T6SS 缺失突变株诱导茄子

幼苗枯萎的比例不到 37%[79]，说明 T6SS 是茄科

罗尔斯通氏菌发挥毒力所必需的[79]。菜豆黄单
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胞菌木薯萎蔫致病变种(Xanthomonas phaseoli 
pv. manihotis)菌株 CIO151 中通过构建 T6SS 相

关基因 vgrG、clpV 以及 hcp 的缺失突变株并对

木薯植株侵染，T6SS 缺失突变株侵染的木薯植

株萎蔫程度较野生型有所减弱，说明 T6SS 可以

增强菜豆黄单胞菌对木薯植物的毒性[35]。另外，

在从感染细菌性溃烂病的猕猴桃中分离所得到

的丁香假单胞菌猕猴桃致病变种(Pseudomonas 
syringae pv. actinidiae)菌株 M228 中，T6SS 对

该菌对猕猴桃的致病能力具有促进作用[35]。当

M228 中 T6SS 的核心基因缺失突变后，该菌致

病能力有不同程度的降低。其中突变 T6SS 核

心基因 tssM 和 tssJ 后使该菌对猕猴桃枝条的毒

力分别降低了 78.7%和 71.3%[51]。因此，对于

大多植物病原细菌而言，T6SS 被认为可以作为

毒力因子发挥作用，促进细菌毒力，这与一直

以来对 T6SS 的认识保持一致。 
当一些研究结果倾向于表明 T6SS 具有致

病作用时，另一些研究结果却认为 T6SS 可能

在降低细菌对宿主细胞的致病性方面也发挥功

能。这种功能在促进细菌与植物宿主间竞争的

同时避开了对植物宿主的致病作用，从而使细

菌与植物宿主处于共生状态[93]。早在 2007 年

Mattinen 等便发现 T6SS 对黑腐坚固杆菌

(Pectobacterium atrosepticum)菌株 SCRI1043 的

毒力具有抑制作用[94]。黑腐坚固杆菌是一种引

起马铃薯块茎软腐病的果胶溶解细菌，也是最

早被发现 T6SS 活性与其毒力有关的植物病原

细菌[80]。这种细菌含有单一的 T6SS，T6SS 相

关基因 vasK 和 vasH 在细菌侵染马铃薯块茎过

程中高度表达，且这 2 种基因缺失的突变株使

马铃薯块茎的腐烂程度与野生型菌株相比更为

严重，说明 T6SS 的功能缺失增强了 SCRI1043
的毒力[94]。这一现象可能与突变株在植物宿主

中更具生长优势有关，与野生型相比 T6SS 突

变株产生更多的组织软化酶导致马铃薯块茎腐

烂更严重 [94]。也就是说在黑腐坚固杆菌菌株

SCRI1043 中 T6SS 对该菌引起马铃薯块茎腐烂

病具有抑制作用，这一发现拓展了 T6SS 在介

导细菌与植物间互作方面的功能。 
综上可知，在大多情况下 T6SS 在植物相

关细菌引起植物病害过程中起增强细菌毒力的

作用，但在部分植物相关细菌中 T6SS 的功能

恰好相反[94]。尽管许多研究已经暗示 T6SS 与

植物相关细菌的毒力相关，但是到目前为止

T6SS 影响植物相关细菌毒力的机制尚未得到

解析。作为一个蛋白分泌系统，T6SS 的生物学

功能主要是由其所分泌效应蛋白的功能而决

定，因此我们有理由相信植物相关细菌主要是

通过 T6SS 将效应蛋白转位至植物宿主细胞而

发挥毒性作用。另外，根据 T6SS 介导抗菌的

特性，该分泌系统对植物病原细菌致病性的影

响也可能是通过介导抑制其他植物相关细菌，

干扰植物体内微生物菌群的平衡而实现的。 

3.2  T6SS 影响植物相关细菌的生物被膜

形成及运动性 
细菌生物被膜是包裹在自我合成的细胞外

聚合物(extracellular polymers, EPS)中并附着在

组织表面上的结构化微生物群落，其中包括胞

外多糖、基质蛋白和细胞外 DNA[95]。大多数细

菌生活在生物被膜中，生物被膜为细菌的生存

提供保护[84]。生物被膜的形成受到细菌运动性

的影响，细菌的生长或附着会对细菌的运动性

存在促进作用，而由于饥饿、捕食或寄生所导

致的细菌种群大小的减少则会抑制细菌的运动

性[96-97]。在动物病原细菌中大量研究表明 T6SS
与生物被膜的形成以及运动性相关联[98-99]。例

如铜绿假单胞菌中 icmF3 的缺失突变株与野生

型相比能更有效地在非生物表面形成生物被

膜 [100]，而在致病性大肠杆菌中，icmF 的突变
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导致该菌在非生物表面上的生物被膜形成存在

缺陷[101]。同样，植物相关细菌中 T6SS 也影响

细菌运动性以及生物被膜的形成[35]。茄科罗尔

斯通氏菌菌株 GMI1000可以在植物宿主表面形

成生物被膜状聚集体[84]。当 T6SS 核心基因 tssB
缺失时，GMI1000 生物被膜形成量减少，说明

tssB 突变抑制茄科罗尔斯通氏菌生物被膜的形

成[84]。T6SS 在丁香假单胞菌猕猴桃致病变种菌

株 M228 生物被膜的形成过程中也具有重要的

作用[51]。当敲除整个 T6SS 基因簇时该菌生物

被膜的形成量显著低于野生型，减少了 53.8%，

而单独缺失突变 T6SS 关键基因 tssM、tssJ 时该

菌生物被膜的形成量较野生型分别减少了

29.5%和 38.7%[51]。说明 T6SS 可以促进丁香假

单胞菌猕猴桃致病变种 M228 生物被膜的形成。

除此之外，西瓜食酸菌(Acidovorax citrulli)菌株

xjl12[81] 、 燕 麦 食 酸 菌 燕 麦 亚 种 (Acidovorax 
avenae subsp. Avenae)菌株 RS-2[82]中 T6SS 关键

基因的缺失均会影响细菌生物被膜的形成，导

致生物被膜的形成较野生型明显减少。与影响

生物被膜的表型相类似，与野生型相比燕麦食

酸菌燕麦亚种 RS-2 中 T6SS 关键基因 pppA、

clpB、icmF 和 hcp 缺失突变株的运动能力下降

了 37.5%‒44.6%[82]。然而在西瓜食酸菌菌株

Aac5 中 T6SS 则会对该菌生物被膜的形成产生

抑制作用[85]。当缺失突变西瓜食酸菌菌株 Aac5
中 T6SS 关键基因 hcp 以及 tssM 时，该菌生物

被膜的形成量均多于野生型[85]。这与先前在西

瓜嗜酸菌菌株 xjl12 中 T6SS 促进生物被膜形成

的表型正好相反。因此，T6SS 在植物病原细菌

生物被膜形成和运动性方面都具有重要的作

用。然而在有些植物病原细菌中 T6SS 对生物

被膜的形成具有促进作用，而在另一些植物病

原细菌中 T6SS 对生物被膜的形成却显示出抑

制作用。 

不仅在植物病原细菌中，在植物非病原细

菌中 T6SS 与细菌生物被膜形成及运动性之间

也存在联系。荧光假单胞菌菌株 MFE01 中 T6SS
核心基因 tssC 的缺失突变株所形成的生物被膜

明显少于野生菌，并且当 MFE01 与从人类皮肤

中分离的另一种荧光假单胞菌 MFP05 共培养

时，MFP05 的生物被膜形成量受到抑制而 tssC
的缺失突变株则没有这种抑制效果[83]。这说明

MFE01 中 T6SS 不仅是自身生物被膜形成的影

响因素，还可以抑制与 MFE01 共培养的其他细

菌生物被膜的形成[83]。除此之外，在植物非病

原细菌中 T6SS 对细菌运动性也存在明显的影

响。从根瘤中分离出具有较强结瘤能力的瘤块

副伯克霍尔德氏菌菌株 STM815 中存在 2 套

T6SS (T6SS-b 和 T6SS-3)，单独突变 T6SS-b 时

该菌的运动能力下降 29%，2 套 T6SS 均突变时

其运动能力下降 21%，而单独突变 T6SS-3 则对

该菌的运动能力无影响[86]。说明在瘤块副伯克

霍尔德氏菌菌株 STM815 中只有 T6SS-b 影响该

菌的运动能力，并且对该菌的运动能力具有促

进作用[86]。 
综上可知，无论是植物病原细菌还是植物

非病原细菌，T6SS 都可以影响其生物被膜的形

成和运动性。尽管研究表明 T6SS 基因簇突变

对细菌生物被膜的形成具有重要影响，但是这

种影响的具体机制尚不明确。在禽类致病性大

肠杆菌(avian pathogenic Escherichia coli, APEC)
中，T6SS 结构蛋白 IcmF 的缺失表现出 APEC
生物被膜形成缺陷，并且该 T6SS 突变体与

HeLa 细胞的黏附丧失有关[101]。因此推测细菌

生物被膜与 T6SS 之间联系可能依赖生物被膜

中黏附素的分泌，但这种预测是否同样适用于

植物相关细菌还未得到验证。另外，T6SS 中一

些调节元件也可能参与调节生物被膜的形成，例

如霍乱弧菌中调节因子 VxrB 正向调节细菌生
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物被膜基质的产生以及 T6SS 基因的表达[102]，

这也许可以对在 T6SS 突变体中观察到的生物

被膜缺陷的表型做出部分解释。 

3.3  T6SS 影响细菌在植物中的定殖 
研究表明 T6SS 在植物生长促进菌(plant 

growth promoting bacteria, PGPB)在植物中的定

殖过程中发挥重要的作用[87]。PGPB 是一组有

益的微生物，可以通过改善植物养分获取影响

植物激素水平或通过减少各种病原体对植物发

育的不利影响来提高植物的适应性和发育[103]。

PGPB 可以通过多种机制促进植物生长，例如

固氮、溶解不溶性土壤磷酸盐、产生植物激素

等[104]。近期 Lucero 等在花生内发现一种能够

定殖于豆科植物，且具有高效溶解磷酸盐能力

的肠杆菌属(Enterobacter sp.)菌株 J49[87]。J49
中含有 13 个 T6SS 结构蛋白，2 个 T6SS 相关蛋

白。J49 中，当 T6SS 结构基因 hcp 缺失突变时，

J49 在植株根部及气生组织的附生定制率、植株

气生组织的内生定殖率显著下降，与植物定殖

相关的指标如生物被膜的形成量、多聚半乳糖

醛酸酶的产量均小于野生型菌株[87]。T6SS 功能

缺失使 J49 在豆科植物中的定殖能力显著减弱，

说明 T6SS 对该菌在豆科植物中的定殖具有促

进作用。另外，在小浴氏菌属(Kosakonia sp.)菌株

KO348、荧光假单胞菌 F113 中也观察到了类似

的现象，在这 2 种菌株中 T6SS 缺失突变时均表

现出在根部定殖能力显著下降的表型[68-69]。综上

可知，在部分 PGPB 中 T6SS 可以促进其在植物

内部或根部的定殖。与此相反的是，T6SS 似乎

也可以抑制细菌在植物根部的定殖[88]。Shidore
等发现在固氮弯曲菌属 (Azoarcus sp.) 菌株

BH72 中，当等量野生型菌株 BH72 和 T6SS 突

变 株 BHazo3888 分 别 侵 染 水 稻 幼 苗 时 ，

BHazo3888 表现出更强的在水稻根部定殖能

力，表明 T6SS 的缺失可以促进 BH72 在水稻根

部的定殖[88]。因此，在不同的植物相关细菌中

T6SS 对其定殖能力具有不同的影响，部分菌株

中表现为促进细菌定殖，而部分菌株中则表现

为抑制细菌定殖。 
除此之外，土壤中的根瘤菌也可以在豆科

植物中定殖。根瘤菌通过定殖于豆科植物而与

豆科植物之间建立共生关系，帮助豆科植物获

取生长所需的氮，减少农业发展过程中氮肥的

使用，有效降低了化学药品对生态环境的负面

影响 [105]。T6SS 基因簇存在于多种根瘤菌属

中，包括慢生根瘤菌属(Bradyrhizobium)、中慢

生根瘤菌属 (Mesorhizobium)、中华根瘤菌属

(Sinorhizobium)等[90]。起初，研究人员认为 T6SS
基因突变不影响根瘤菌与豆科植物之间的共

生效果而是影响共生竞争力 [73,106]。然而这一

观点随后于 2019 年被 Salinero-Lanzarote 等推

翻 ， Salinero-Lanzarote 等 发 现 在 豆 根 瘤 菌

(Rhizobium etli)菌株 Mim1诱导形成的菜豆根瘤

中 T6SS 表达十分活跃[90]。同时与野生型菌株

相比，Mim1 中 T6SS 结构基因突变后所产生的

植株干重，根瘤大小均小于野生型[90]。这一结

果首次表明 T6SS 在根瘤菌与豆科植物共生中

起 到 促 进 作 用 [90] 。 另 外 ， 慢 生 根 瘤 菌 属

(Bradyrhizobium sp.)菌株 LmicA16 中 T6SS也可

以促进该菌与豆科植物间的共生 [91]。当突变

T6SS 结构蛋白 VgrG 时，与野生型菌株相比，

突变株诱导产生的根瘤更少，根瘤定殖水平显

著降低[91]。同时，在 LmicA16 的 T6SS 基因簇

中发现一个功能未知但含有甲基转移酶结构域

的蛋白 Tsb1，突变 tsb1 时该菌表现出介于野生

型与 vgrG 突变株之间的共生表型。因此推测

Tsb1 可能是一种依赖 T6SS 且促进慢生根瘤菌

与豆科植物之间共生的效应蛋白，但还需要进

一步的工作来验证并探究其在共生关系中的具

体作用[91]。 
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综上所述，T6SS 不仅对植物相关细菌在植

物中的定殖能力存在促进和抑制 2 种不同的影

响，在根瘤菌属细菌中还可以促进根瘤菌与豆

科植物之间的共生作用。推测 T6SS 对植物相

关细菌在植物中的定殖能力的影响可能与

T6SS分泌的效应蛋白有关，植物相关细菌 T6SS

分泌效应蛋白触发植物的局部防御反应对野生

型菌株产生杀伤作用。T6SS 突变体因无法分泌

效应蛋白，不会触发植物的局部防御反应，进

而使细菌能够更有效地定殖于植物中。当然，

这只能解释 T6SS 如何抑制细菌在植物中的定

殖。关于 T6SS 促进细菌在植物中定殖的观点

则可能通过其效应蛋白抑制植物局部防御反应

来解释。因此，如能鉴定一个作用于植物并对

植物局部防御反应具有影响的 T6SS 效应蛋白，

这无疑将是 T6SS 研究领域的一个新的突破。 

4  植物相关细菌 T6SS 与生物

防治 
作物病害一直是造成粮食严重损失并影响

其可持续供应的长期问题之一。虽然化学农药

可以预防作物病害，但过度使用化学农药会对

人类和环境健康造成有害影响[107]，土壤中农药

成分也会对根际微生物群落之间相互作用以及

植物生长产生负面影响[108]。当前微生物菌剂已

被视为有毒化学农药可行且环保的替代品，使

用有益微生物菌剂能够在抑制病原菌的同时改

善环境和人类安全问题[109]。细菌在与其他根际细

菌直接接触的过程中会利用 T6SS 向竞争对手释

放毒性以至于保全自身[110]，许多作为生防菌的植

物有益细菌中都含有 T6SS。有趣的是，编码 T6SS
的生防菌大多属于假单胞菌属，例如恶臭假单胞

菌，荧光假单胞菌、保护假单胞菌等[49,111-113]，

这些假单胞菌能够通过多种方式抑制植物病

害，被认为是重要的生防菌剂来源[114-116] (表 3)。 

4.1  抑制植物病原细菌 
铜绿假单胞菌通常被认为是一种动物病原

细菌，同时该菌也是重要的植物内生菌可作生

防菌对植物起保护作用[119]。近期，Khan 等在

百合中分离到铜绿假单胞菌菌株 LD-08 可抑制

多种植物病原真菌，并且 LD-08 的乙酸乙酯提

取物中大多数化合物都是先前报道的抗菌剂[119]。

同时 LD-08 能促进百合的生长，对株高、叶长、

鳞茎重、根长等生长指标有显著的促进作用，

这都表明铜绿假单胞菌在促进植物生长和生物

防治方面具有巨大的开发潜力[119]。铜绿假单胞

菌作为 T6SS 研究的模式菌株，T6SS 在其生物

防治过程中发挥重要作用。铜绿假单胞菌菌株

VIH2 可依赖 HIS-I T6SS 发挥毒力，对茄科罗尔 
 
表 3  T6SS 在生物防治中的功能 
Table 3  Function of T6SS in plant-associated bacterial biocontrol 
Biocontrol Controlled  Function of T6SS References 
P. aeruginosa VIH2 R. solanacearum Inhibit pathogenic bacteria [117] 
P. fluorescens MFE01 P. atrosepticum Inhibit pathogenic bacteria [118] 
P. fluorescens Pf29Arp G. graminis var. tritici Inhibit pathogenic bacteria [113] 
P. putida KT2440 X. campestris Inhibit pathogenic bacteria [49] 
P. taiwanensis CMST X. oryzae pv. oryzae Competition iron [60] 
P. chlororaphis subsp. 
aureofaciens 30–84 

D. discoideum 
T. thermophila 
C. elegans 

Reduced predator feeding  
Increased predator stress 

[13] 

P. protegens CHA0 P. brassicae Induces significant changes in the insect gut microbiome [112] 
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斯通氏菌产生拮抗作用抑制其生长，然而当

HIS-I T6SS 调控基因 ppKA 突变后 VIH2 对茄科

罗尔斯通氏菌的拮抗作用明显减弱[117]。因此，

在铜绿假单胞菌 VIH2 中 T6SS 可促进该菌对植

物病原细菌的抑制，这一发现为铜绿假单胞菌作

为生物防治工程菌提供了重要的理论支持[117]。不

仅如此，植物中常见的另一种含有 T6SS 的假

单胞菌——荧光假单胞菌在生物防治过程中也

发挥重要的作用。荧光假单胞菌菌株 Pf29Arp
是一种具有保护小麦根部免受小麦全蚀病病原

真菌(Gaeumannomyces graminis var. tritici GGT)
侵染的植物共生细菌[113]。Pf29Arp 中含有 4 个

完整的 T6SS 基因簇和 9 个 vgrG 基因，该菌 4 个

T6SS 相关基因 clpV 在受 GGT 感染的小麦根部

的表达量均高于健康根部，并且该菌 T6SS 基

因簇中的 5 个 vgrG 的表达也受 GGT 引起的根

部坏死的诱导[113]。因此 Marchi 等推测 Pf29Arg
中 T6SS 在感染 GGT 的小麦根部的高表达是由

于 T6SS 在 Pf29Arg 对 GGT 的抑制作用中发挥

功能，当然这一推测还需要通过 Pf29Arg 中

T6SS 功能缺失突变体进行进一步验证[113]。另

外，荧光假单胞菌菌株 MFE01 编码一套 T6SS，
并且 T6SS 在该菌对许多常见根际细菌的抑制

过程中发挥作用[118]。例如 MFE01 可以抑制黑

腐坚固杆菌，抵抗马铃薯块茎软腐病，突变

T6SS 则丧失对黑腐坚固杆菌的抑制效果[118]。

这一表型说明 T6SS 可促进荧光假单胞菌对植

物病原细菌的抑制，从而间接使植物摆脱病原

细菌的侵害。另外，恶臭假单胞菌在生物防治

领域也具有一定的贡献。恶臭假单胞菌通常靠

近植物根部生长，是一种可以与植物建立共生

关系的植物根际促生菌[49]。恶臭假单胞菌菌株

KT2440 菌株中含有 3 套 T6SS (K1-、K2-、
K3-T6SS)，主要依赖 K1-T6SS 在竞争中战胜大

多数细菌，包括很多植物病原细菌[49]。利用恶

臭假单胞菌 KT2440 与野油菜黄单胞菌共同侵

染烟草叶片，并使用绿色荧光蛋白标记野油菜

黄单胞菌进行原位定殖监测[49]。发现 2 种菌共

同侵染烟草叶片时叶片坏死率显著降低，且烟

草叶片中被标记的野油菜黄单胞菌的数量也明

显减少 [49]。而当野油菜黄单胞菌与 KT2440 
Δt6ss 共同侵染烟草叶片时叶片坏死率及野油

菜黄单胞菌数量则恢复至野油菜黄单胞菌单独

侵染烟草叶片时的状态[49]。这些结果表明恶臭

假单胞菌对植物叶片的保护是由于野油菜黄单

胞菌在叶片中存活率降低而实现的，且这种保

护依赖于 T6SS，暗示恶臭假单胞菌通过 T6SS
介导在叶片中杀死野油菜黄单胞菌[49]。 

综上所述，植物中有益假单胞菌可以依赖

T6SS 抑制植物病原细菌，这种对植物病原细菌

的抑制作用似乎是假单胞菌作为生防菌保护植

物的主要方式之一。同时这也说明 T6SS 对植

物有益菌在生物防治过程中功能的发挥起至关

重要的作用。 

4.2  分泌铁载体 
铁离子等过渡金属离子通常被称为生命金

属，在生物体内参与新陈代谢，是生物体正常

生长所必需的辅因子[18]。细菌可利用多种方式

摄取铁离子以适应缺铁的环境，例如铜绿假单

胞菌在缺铁环境中会产生 2 种铁载体——脓青

素(pyoverdine)和螯铁蛋白(pyochelin)，利用这

些铁载体螯合胞外铁离子并将其转运进入细

胞，从而帮助铜绿假单胞菌在缺铁环境中更好

地获得铁[36]。分泌铁载体也是细菌间竞争的多

种方式中最为经典的一种。细菌通过分泌铁载

体摄取生命活动所需的铁离子，从而在竞争过

程中获得生长优势[120]。因此，细菌分泌铁载体

的能力对其能否成为生防菌具有重要的影响。

台湾假单胞菌菌株 CMST 便是一种可以依赖

T6SS 分泌铁载体 pyoverdine 的重要生防菌株，
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CMST 可通过 T6SS 分泌 pyoverdine 抑制水稻黄

单胞菌的生长[60]。当台湾假单胞菌 CMST 与水

稻黄单胞菌在低铁环境中共培养时，CMST 通过

T6SS 释放 pyoverdine 与水稻黄单胞菌竞争环境

中极少量的铁，使水稻黄单胞菌无法获得生命所

需足够的铁而导致其生长受到抑制[60]。尽管目

前已经确定在台湾假单胞菌中 T6SS 对于

pyoverdine 的分泌是必需的，但 pyoverdine 分

泌机制是与效应蛋白类似还是依赖于其他未知

的方式还有待进一步研究。 

4.3  抵御捕食者 
假单胞菌属细菌还可以依赖 T6SS 通过 2 种

不同的方式抵抗食细菌原生生物、线性动物以

及食草害虫实现“以菌治虫”的生物防治作用。

其中绿针假单胞菌产金色亚种 (Pseudomonas 

chlororaphis subsp. aureofaciens)菌株 30–84 是

一种良好的植物根际促生菌，能有效定殖于植

物根部 [13]。该菌编码 2 套 T6SS (T6SS-1 和

T6SS-2)，这 2 套 T6SS 至少存在一套即可赋予

该菌明显的细菌间竞争优势[13]。同时，在 30–84
中存在任意一套 T6SS 便可以对具有不同摄食方

式的食细菌原生生物嗜热四膜虫 (Tetrahymena 

thermophila) 、 盘 基 网 柄 菌 (Dictyostelium 

discoideum)以及食细菌线性动物秀丽隐杆线虫

(Caenorhabditis elegans)的捕食行为产生影响，

即在 30–84 可在 T6SS 的介导下引起捕食者的

应激反应甚至阻止捕食者的捕食行为[13]。因此，

绿针假单胞菌产金色亚种菌株 30–84 中 T6SS
不仅可以使该菌在与其他根际细菌的竞争过程

中获取竞争优势，还可以保护该菌在捕食者的

捕食过程中免受伤害，从而促进植物生长[13]。

另外，保护假单胞菌菌株 CHA0 可以通过另一

种方式实现对捕食者的灭杀。当保护假单胞菌

菌株 CHA0 入侵并定殖于食草性害虫——欧洲

粉蝶幼虫(Pieris brassicae)肠道时，T6SS 促进

CHA0 在与欧洲粉蝶幼虫肠道共生细菌的竞争

中获得优势，改变欧洲粉蝶幼虫肠道微生物群

落的组成，特别是降低了欧洲粉蝶幼虫肠道的

主要益生肠杆菌属细菌的比例，进而导致害虫

死亡[112]。这是首次发现环境中的植物相关细菌

可以入侵植物害虫并取代害虫肠道内生细菌，

这与先前霍乱弧菌入侵宿主肠道并取代宿主肠

道菌的现象保持一致 [112,121]。这一发现扩大了

T6SS 作为一种毒力武器的可能性，与此同时为

假单胞菌作为生防菌抵御害虫侵害提供了理论

基础[122]。 
综上所述，植物中最常见的有益菌——假

单胞菌可依赖 T6SS 对病原细菌产生毒性、与

病原细菌竞争铁载体、抑制食细菌捕食者的捕

食行为以及破坏食草性害虫肠道菌群等方式达

到生物防治的效果。这些示例为假单胞菌属细

菌作为生物防治菌株提供重要的理论依据，为

开发新的病原细菌和病虫害防治策略提供更多

的可能性，以达到改善农作物健康状态的功效，

在农业生产上具有重要的意义。 

5  展望 
T6SS 是广泛存在于植物相关细菌中的重

要系统，其主要通过将效应蛋白投递到原核细

胞、真核细胞或者细胞外环境中而发挥多种生

物学功能[13,39,123]。T6SS 在植物相关细菌中的功

能主要表现为：介导细菌间的竞争、介导细菌

与植物宿主之间的相互作用以及介导植物病害

生物防治。在介导细菌间的竞争方面，尽管目

前已经有多个介导植物相关细菌间竞争的

T6SS 效应蛋白被鉴定[15,68]，但是这些效应蛋白

的生物学功能尚不完全清楚，特别是对它们的

生化功能的研究只是停留在生物信息学上的分
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析预测，缺少直接的实验数据。另外，对 T6SS
介导植物相关细菌间竞争的研究主要在植物体

外开展，在植物体内 T6SS 是否同样可以介导

植物相关细菌间竞争并因此影响植物微生物群

的结构组成，还有待进一步的研究。在介导细

菌与植物宿主之间的相互作用方面，T6SS 的功

能更具多样性。既有增强一些植物病原细菌毒

力的功能[51]，也有降低另一些植物病原细菌毒

力的作用[94]，既能促进一些细菌在植物中的定

殖[87]，也能抑制另一些细菌在植物中的定殖[88]。

但是对 T6SS 介导细菌与植物间互作的功能方

面的研究，目前均着眼于现象和表型描述而未

进行深入的机制研究，主要原因可能在于还没

有与该功能相关的 T6SS 效应蛋白被鉴定出来。

尽管目前已有不少介导植物相关细菌间竞争的

T6SS 效应蛋白被鉴定，但是它们的功能显然还

无法用来解释上述细菌与植物间互作的表型，

暗示这一表型可能是由植物相关细菌中能够直

接转位到植物细胞中的 T6SS 效应蛋白所介导。

迄今为止，植物相关细菌中能够直接转位到植

物细胞中的 T6SS 效应蛋白还未被鉴定和报道。

因此，如若能鉴定出一个可以转位到植物体内

并在植物体内发挥特定的生化及生物学功能的

效应蛋白，无疑将是 T6SS 介导细菌与植物互

作研究领域的一个重大突破。在植物病害生物

防治方面，植物生防细菌 T6SS 似乎主要利用

其所介导的抗菌作用，通过抑制植物病原细菌

生长和干扰害虫肠道的菌群平衡等方式来实

现其生物防治的功能 [112,117,120]。但是这方面的

研究工作才刚刚开始，当下更多的研究是在植

物体外开展，真正用于植物的生物防治时是否

能达到预期的效果还有待于深入的研究。特别

是植物生防细菌 T6SS 在植物体内是否还能发

挥抑制植物病原细菌的功能？对植物正常的微

生物群会造成什么影响？能否基于 T6SS 通过

人工改造创制植物超级生防细菌？等这些问题

亟待解决。因此，探究 T6SS 在植物相关细菌

间竞争中的作用、在细菌与植物间互作中的作

用以及在植物生物防治中的作用分子机制，不

仅是 T6SS 研究的重要方向，也为植物细菌病

害提供靶标，具有十分重要的科学意义和实践

价值。 
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