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介体昆虫利用唾液蛋白调控植物防御

促进自身取食和病毒传播的研究进展
张洪祥，陈　倩，魏太云*

(福建农林大学闽台作物有害生物生态防控国家重点实验室，植物保护学院，福建省植物病毒学重点实验室，福州 350002)

摘　要 ：唾液蛋白是刺吸式口器介体昆虫唾液的重要成分，在昆虫取食过程中调控寄主植物的防御反应、

自身取食的顺利进行和病毒的有效传播。本文围绕昆虫唾液蛋白与植物防御反应的“攻 - 守”关系，阐述

唾液蛋白作为激发子触发植物防御反应，以及作为效应子抑制植物防御反应的作用机制，论述了唾液激发

子和效应子对介体昆虫取食和传播病毒的影响。介体昆虫唾液蛋白作为介导病毒传播的跨界信号，将成为

制定病害调控策略的重要靶标。昆虫唾液蛋白的研究也将为开拓植物病毒病有效防控的新技术提供重要的

理论基础。
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Research progress on insect utilizing salivary proteins to regulate plant 
defenses for promoting vector feeding and viral transmission
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Abstract: Salivary proteins are important components of piercing-sucking insect saliva, and regulate the defense of 
plant hosts to promote feeding and effective transmission of plant viruses. Focusing on the “attack-defense” 
relationship between insect salivary proteins and plant defense responses, this review describes the mechanism of 

魏太云，福建农林大学植物保护学院研究员。2003 年毕业于福建农林大学

植物病理学专业，获得农学博士专业 ；2003—2009 年分别在日本国立农业研究

中心和加拿大农业与农业食品部从事博士后研究。2010 年任职于福建农林大学，

聚焦媒介昆虫传播植物病原包括水稻病毒、水稻植原体和柑橘黄龙病菌的致灾机

制与调控策略研究，在 Nature Microbiology、PNAS、Autophagy、Nature Communications
等刊物发表 100 余篇研究论文。主持国家重点研发计划课题、基金委重点项目、

重点国际合作和创新发展联合基金重点项目等，作为第一完成人获教育部自然科

学奖二等奖和福建省自然科学奖二等奖。入选教育部长江学者特聘教授，国家杰

出青年科学基金获得者，现任国际病毒分类委员会 (ICTV) 成员，Molecular Plant-
Microbe Interactions、Virology Journal 及 Phytopathology Research 编委。



张洪祥，等：介体昆虫利用唾液蛋白调控植物防御促进自身取食和病毒传播的研究进展第5期 515

salivary proteins as elicitors triggering plant defenses and as effectors inhibiting plant defenses. The effects of 
salivary elicitors and effectors on insect feeding and virus transmission are also reviewed. Salivary proteins of insect 
vectors, serving as cross-kingdom signals mediating viral transmission, will be an important target for making 
strategy of disease management. The investigation on insect salivary proteins will also theoretically base for 
developing a new effective control technology of plant virus disease.
Key words: salivary proteins; insect vectors; plant defenses; insect feeding; plant viruses

唾液蛋白作为各种植食性昆虫的唾液组分，可

分解植物有毒物质，激发或抑制植物的抗性反应并

调节昆虫的取食 [1]。由于不同昆虫的唾液蛋白种类

和丰度不同，昆虫在取食不同的寄主植物时进化出

了不同的取食策略 [2]。昆虫的取食也是虫媒病毒能

否成功传播的关键。植物病毒可通过改变介体昆虫

的唾液蛋白分泌操控植物防御反应，便利昆虫取食，

实现病毒的有效传播
[3-4]。近年来，关于介体昆虫

唾液蛋白调控植物防御反应和病毒传播的机制已成

为研究热点，但尚缺乏对该类研究的专题论述。本

文以刺吸式口器介体昆虫唾液蛋白调控植物防御反

应的分子机制为出发点，探讨唾液蛋白与昆虫取食

及病毒传播的关系，从昆虫取食行为和植物防御反

应两个方面阐述唾液蛋白的功能。

1　昆虫唾液种类及唾液蛋白的功能

刺吸式口器昆虫的唾液分为胶状唾液和水状唾

液。胶状唾液又称鞘状唾液，分泌后会凝结成唾液

鞘，主要成分为蛋白质、磷脂和碳水化合物，起固

定和保护口针的作用
[2]。鞘状唾液中的唾液鞘蛋白

(salivary sheath protein) 和类黏蛋白 (mucin-like protein)
可促进唾液鞘的形成，并与寄主互作，提高昆虫适

应性
[5-6]。水状唾液的功能和成分相对复杂，包含

多种酶类及结合蛋白。其中，多酚氧化酶、过氧化

氢酶和氧化还原酶等解毒酶类，有助于昆虫分解植

物有毒次生物质和抑制植物防御反应
[7]。唾液中降

解植物组织的水解酶类，如果胶酶、淀粉酶、纤维

素酶等，可促进昆虫口针穿刺和吸收营养物质 [8-9]。

唾液中的蛋白水解酶类可识别不同的氨基酸作用位

点，以增加额外的氨基酸摄入 [8]。

从唾液蛋白的功能角度而言，一些唾液蛋白可

进入寄主细胞中操纵植物的防御反应，被称为唾

液效应子，因此唾液腺又被称为昆虫效应子的合成

“工厂”
[10]。一些唾液蛋白也可作为激发子，被寄

主植物识别进而诱发自身的防御反应，对抗昆虫的

取食 [11-13]。随着高通量测序技术和蛋白质组学技术

的发展，科研人员已鉴定分析了蚜虫、飞虱、蝽类

等多种刺吸式口器昆虫的唾液成分，为探索唾液蛋

白在昆虫 - 植物互作中的功能奠定了基础 [14-16]。

2　唾液蛋白调控植物防御反应

刺吸式口器的昆虫在刺探和取食过程中会对寄

主植物造成损伤。而在昆虫与植物长期的协同进化

过程中，植物进化出了防御系统来对抗昆虫的攻击，

植食性昆虫相关分子模式 (herbivore-associated molecular 
pattern, HAMP) 会识别并激活植物 HAMP，诱导免

疫反应 (HAMP-triggered immunity, HTI)。这类防御

反应是植物抵挡植食性昆虫取食的第一道防线。为

了顺利取食，昆虫会通过分泌唾液效应子削弱植物

的防御反应。植物自身的特异性抗性基因 (R) 会识

别昆虫的效应子，从而激活效应子诱导的免疫反应

(effector-triggered immunity, ETI) 来特异地抵御昆虫

取食。下面针对唾液激发子和唾液效应子，详细阐

述唾液蛋白调控植物防御反应的分子机制，其大致

过程如图 1 所示。

2.1　唾液激发子诱导植物防御反应

刺吸式口器昆虫刺探植物表皮细胞时，会分泌

果胶酶、淀粉酶、纤维素酶等细胞壁降解酶类，疏

松植物细胞壁，以便利口针的插入，细胞壁降解产

物可作为损伤相关分子模式 (damage associated molecular 
pattern, DAMP) 信号，被植物模式识别受体 (pattern- 
recognition receptor, PRR) 识别触发丝裂原活化蛋白

激酶 (mitogen activated protein kinase, MAPK) 信号

级联反应、活性氧 (reactive oxygen species, ROS) 等
防御反应

[2]。昆虫取食韧皮部还会改变植物细胞质

和液泡膜间的 Ca2+ 流动。伤口部位的 Ca2+ 外泄会

引起筛管阻塞，引发胼胝质沉积等多种防御反应，

从而抵抗昆虫取食 [17]。

植物激素调控的免疫反应是植物的重要防御手

段，昆虫唾液激发子还可以促进植物激素的合成 [18]。

如豌豆蚜 (Acyrthosiphon pisum) 的唾液蛋白 Armet
可以通过调控水杨酸 (salicylic acid, SA) 代谢关键基

因水杨酸甲基转移酶 (salicylic acid methyltransferase, 
SAMT) 和水杨酸结合蛋白 2 (salicylic acid binding 
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protein 2, SABP2) 的表达，实现 SA 的积累，诱导植

物抗性 [19-20]。昆虫分泌的唾液激发子被 PRR 识别

触发植物 HTI 反应，激活下游的 MAPK 信号级联

反应，诱导产生 SA、茉莉酸 (jasmonic acid, JA) 等
植物激素，造成 ROS 爆发及其他防御物质的积

累
[21]。褐飞虱唾液蛋白 1 (Nilaparvata lugens Stål 

salivary protein 1, NlSP1) 和褐飞虱的唾液蛋白质二

硫键异构酶 1 (protein disulfide isomerase 1, PDI1)、
卵黄原蛋白 (vitellogenin, Vg) N 端亚基可作为激发

子诱导水稻 ROS 爆发、胼胝质积累和细胞死亡等

防御和免疫反应
[11-13]。

2.2　唾液效应子抑制植物防御反应

2.2.1　唾液效应子抑制Ca2+信号和ROS爆发

人们通过应用生物信息学及蛋白质组学技术，

已鉴定出不同昆虫的唾液效应子，如桃蚜 (Myzus 
persicae) 的 巨 噬 细 胞 移 动 抑 制 因 子 (migration 
inhibitory factor 1, MIF1) 和 Mp55可作为唾液效应

子，促进蚜虫的取食
[22-23]。褐飞虱唾液中具有 Ca2+

结合活性的 EF-hand 蛋白 SEF1 (salivary EF-hand 1)
可作为效应子抑制 Ca2+ 和 H2O2 含量升高 [24]。灰飞

虱 (Laodelphax striatellus)唾液钙调蛋白 (calmodulin, 
CaM)和Ca2+结合蛋白 (LsECP1)调控水稻Ca2+信号，

抑制 H2O2 的产生 [25-26]。唾液 DNA 酶 II (DNase II)
通过降解细胞外 DNA，抑制细胞外 DNA 激发植物

的 ROS，促进昆虫取食 [27]。叶蝉也可分泌多种唾

液效应子抑制水稻抗虫反应，促进自身取食。例如，

唾液过氧化氢酶 (catalase, CAT) 通过与寄主水稻分

子伴侣 NCA1 (NO CATALASE ACTIVITY 1) 互作，增

刺吸式昆虫的唾液激发子会诱发ROS爆发、植物激素的合成等。蚜虫唾液激发子Armet调控SAMT和SABP2的表达，从而促

进SA的合成。褐飞虱唾液激发子VgN、PDI1和NlSP1诱导ROS爆发、JA合成以及胼胝质的积累。昆虫也会分泌唾液效应子调

控植物防御反应。蚜虫唾液效应子Mp55和MIF1抑制寄主植物ROS爆发和胼胝质积累。叶蝉唾液效应子CAT、GAPDH和Vg分
别与水稻蛋白NCA1、GSH和GSTF2互作，降低H2O2水平，抑制ROS爆发。灰飞虱唾液DNase II分解细胞外DNA，抑制ROS
爆发。叶蝉唾液效应子CBP和灰飞虱唾液效应子CaM、LsECP1调控水稻Ca2+信号，抑制H2O2的产生。叶蝉唾液效应子CarE
与水稻JAR1互作抑制JA-Ile的合成。灰飞虱唾液效应子LsSP1吸附水稻PLCPs，抑制SA信号抗性反应。蚜虫唾液效应子Bt56
促进SA的合成，抑制JA信号通路的抗性反应。烟粉虱唾液效应子Bsp9与WRKY33互作，抑制MAPK信号转导途径的抗性反

应。褐飞虱唾液效应子被水稻NLRs蛋白BPH14识别，触发ETI。
图1  唾液蛋白调控植物防御反应的示意图
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强了分解 H2O2 的能力，从而抑制 ROS，促进昆虫

取食 [28]。叶蝉 Vg也可以作为唾液蛋白被分泌到水

稻韧皮部，抑制水稻 H2O2 爆发 [29]。叶蝉唾液中的

甘油醛 -3- 磷酸脱氢酶 (glyceraldehyde-3-phosphate 
dehydrogenase, GAPDH) 进入水稻韧皮部后通过还

原 H2O2，抑制植物抗虫反应，而水稻谷胱甘肽

(glutathione, GSH) 通过抑制 GAPDH 过度氧化，以

减轻 GAPDH 氧化产物对细胞的毒性，促进昆虫可

持续性地取食
[30]。

2.2.2　唾液效应子抑制植物激素信号途径

昆虫唾液效应子还可抑制植物激素 JA 和 SA
信号途径。褐飞虱气味结合蛋白 OBP11 (odorant-
binding protein 11) 可随唾液分泌至水稻，抑制水稻

JA 信号途径的防御反应 [31]。灰飞虱的唾液鞘蛋白

LsSP1 可特异性地结合在类黏蛋白周围，以避免其

被植物防御系统识别；LsSP1 还可吸附水稻半胱氨

酸蛋白酶，破坏其与 SA 通路的正反馈调控回路，

进而抑制水稻免疫反应
[32]。叶蝉唾液羧酸酯酶

CarE10 (carboxylesterase 10) 通过抑制茉莉酸异亮氨

酸 (jasmonic acid-isoleucine, JA-Ile) 的合成抑制水稻

防御反应
[33]。JA 和 SA 信号途径之间的相互拮抗

也为昆虫在取食时逃逸寄主植物的抗性反应提供可

乘之机 [34]。B 型烟粉虱 (Bemisia tabaci type B) 的取

食可诱导 SA 信号通路相关基因的表达，并抑制 JA
信号通路相关基因的表达，推测其唾液蛋白可能

利用 JA 和 SA 之间的拮抗，抑制 JA 抗性反应
[35]。

此外，一些粉虱和蚜虫的唾液蛋白 (Bt56、Armet)
也能通过干扰植物激素之间的相互作用来抑制植物

防御反应
[20, 36]。

2.2.3　唾液效应子抑制韧皮部阻塞和胼胝质积累

昆虫口针经过一系列刺探后成功穿刺至韧皮

部，从而建立取食通道。刺吸式口器昆虫长时间取

食韧皮部会干扰韧皮部的光合作用，从而影响能量

源的运输，于是植物激活韧皮部筛管分子阻塞机制，

阻止汁液的流失，阻碍昆虫的取食。

韧皮部阻塞反应分为两个过程，植物感知损

伤后，首先合成 P 蛋白快速密封筛管伤口，随后形

成胼胝质堵塞筛管。P 蛋白由筛管分子阻塞 (sieve 
element occlusion, SEO) 基因编码，其纤维细丝在筛

孔聚集阻塞筛孔，防止损伤部位内容物的流失
[37]。

一些 P 蛋白具有收缩和发散两种构象状态，在 pH
和 Ca2+ 浓度的影响下，P 蛋白在两种构象间可逆转

变，从而定向阻塞筛孔 [38]。为保证昆虫正常取食，

唾液蛋白可干扰韧皮部阻塞反应，促进昆虫取食。

蚜虫的一些唾液蛋白可与 Ca2+ 结合，阻止取食损伤

造成 Ca2+ 流向韧皮部，抑制 P 蛋白的聚集，便利了

蚜虫取食 [2]。

胼胝质是由胼胝质合成酶 (callose synthase, 
CALS) 合成的 β-1,3- 葡聚糖构成 [39]。昆虫口针刺入

筛管时，质外体 Ca2+ 流入筛管中与 CALS 结合，引

起胼胝质沉积在筛板处 [40]。因此，胼胝质也是植物

抵御刺吸式口器昆虫取食的重要“武器”。而昆虫

的胶状唾液可填充口针穿刺造成的伤口防止 Ca2+ 外

泄 [41]，水状唾液中的 Ca2+ 结合蛋白可调节 Ca2+ 浓

度延缓胼胝质的积累 [2, 17]，保证取食行为的顺利

进行。叶蝉唾液钙离子结合蛋白 (calcium binding 
protein, CBP) 可结合 Ca2+，降低游离的 Ca2+ 浓度，

延缓胼胝质的积累；而抑制电光叶蝉唾液腺中 CBP
的表达使电光叶蝉取食时诱导水稻产生更高含量的

Ca2+，触发韧皮部胼胝质的沉积，导致电光叶蝉取

食困难而增加刺探取食频率 [42]。

2.2.4　唾液效应子调控NLRs介导的抗性反应

植物的核苷酸结合和富亮氨酸重复域受体

(nucleotide binding and leucine-rich repeat domain 
receptor, NLR) 蛋白也能够特异性识别昆虫唾液效

应子，诱发 ETI 反应 [43]。目前，人们已经发现多种

抵抗韧皮部取食昆虫的植物 R 基因，但是对其作用

机制尚不清楚 [18]。有研究报道番茄 R 基因 Mi-1 不

但可以抵御南方根结线虫 (Meloidogyne incognita)，
同时可诱导产生对蚜虫和粉虱的抗性 [44]。尽管已

经明确发现 NLRs 对韧皮部取食的昆虫具有抗性，

但是只有与水稻 NLR 受体 BPH14 互作的唾液蛋白

(BPH14-interacting salivary protein, BISP) 是目前已知

的被 NLR 识别的唾液效应子。水稻 NLR 受体 BPH14
特异性地识别 BISP后，通过与 WRKY 转录因子互

作，增强 WRKY 活性，促进抗性相关基因的表达，

从而有效抵御褐飞虱的取食
[45-46]。值得注意的是，

BISP不仅触发了 BPH14 介导的抗性反应，还可以

激活选择性自噬，并且通过自噬降解 BISP，以限

制防御反应过度激活
[46]。

3　唾液蛋白对植物病毒传播的影响

取食是昆虫获毒和传毒的主要途径，那么调控

昆虫取食行为的唾液蛋白则在传毒过程中扮演重要

角色。非持久性病毒经昆虫取食后与位于口针的受

体蛋白结合并停留在口针处
[47]，待昆虫取食时随唾

液一起分泌到植物中。目前尚不清楚唾液蛋白、受

体蛋白和病毒粒体之间的相互联系 [48]。持久性病毒
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经昆虫长时间取食韧皮部进入昆虫体内，并经过循

回到达唾液腺，在昆虫取食时伴随唾液一起释放至

植物，完成传播 [49]。虽然非持久性和持久性病毒都

依赖昆虫唾液传播，但唾液蛋白对于两种类型病毒

传播的影响完全不同，持久性病毒在唾液腺中可参

与调控唾液蛋白的合成和分泌以便自身传播，而非

持久性病毒不在昆虫体内循回，在传播过程被动受

唾液的影响
[50]。下面分别介绍昆虫唾液蛋白对非持

久性病毒和持久性病毒传播的影响。

3.1　唾液蛋白对非持久性病毒传播的影响

非持久性病毒会在一定程度上对介体昆虫的生

理生化造成影响，虽然其对介体昆虫唾液蛋白分泌

的调控机制尚不明确，但是唾液蛋白可通过触发植

物的防御反应间接地抑制非持久性病毒的传播 [50]。

非持久性病毒的传播则是通过调控植物的生长状态，

操纵介体昆虫的寄主趋向和取食行为来实现的 [49, 51-52]。

昆虫取食寄主植物时，会向唾液分泌细胞壁降

解酶类蛋白，疏松细胞壁的机械阻力，方便取食。

较低的细胞壁机械压力也促进病毒进入植物细胞完

成侵染
[53]。昆虫唾液蛋白诱导产生的细胞壁降解产

物可作为 DAMP 信号，诱导植物产生防御反应，

如 ROS 等 [2]。唾液蛋白诱导的植物防御反应可作

为重要的抗性因子抵抗病毒的侵染 [54]，也可以作为

促进因子帮助病毒复制 [55]。一些唾液蛋白也可以通

过调控质外体的酸碱平衡，疏松质外体结构，促进

病毒侵染。蚜虫唾液碳酸酐酶 II (carbonic anhydrase 
II, CA-II) 通过增强植物质外体酸化，加快植物囊

泡运输果胶，以强化细胞壁，促进黄瓜花叶病毒

(cucumber mosaic virus, CMV)和芜菁花叶病毒 (turnip 
mosaic virus, TuMV) 通过囊泡实现细胞间转运，进

而帮助病毒传播
[50]。

马铃薯 X 病毒 (potato virus X, PVX) 和 CMV
等植物病毒可以被植物免疫受体识别并触发病原微

生物相关的分子模式激活的免疫反应 (pathogen-
associated molecular pattern-triggered immunity, PTI)[56-57]。

为保证取食行为的顺利进行，昆虫唾液蛋白可作

为效应子抑制 PTI 反应，但唾液效应子又可被寄主

植物的 R 基因所识别从而诱发更为强烈的 ETI 反
应

[23]。而一些有效抗虫的 R 基因，如 Mi-1.2、Vat 等，

同样可以识别病毒因子，进而产生进一步的抗病毒

反应 [58-59]。一些昆虫唾液蛋白激发的 HTI 也可抑制

植物病毒的侵染。马铃薯长管蚜 (Macrosiphum 
euphorbiae) 共生菌分泌的分子伴侣 GroEL 蛋白可

以作为唾液激发子激发植物受体油菜素内酯不敏感

受体激酶 (brassinosteroid insensitive-associated kinase 
1, BAK1)介导的 PTI 反应 [60]，而 BAK1 依赖的抗性

反应还可以抑制烟草花叶病毒 (tobacco mosaic virus, 
TMV) 和芜菁皱缩病毒 (turnip crinkle virus, TCV) 的
积累

[61]。

3.2　唾液蛋白对持久性病毒传播的影响

持久性病毒的传播介体包括叶蝉、飞虱、蚜虫

和蓟马等。持久性病毒在介体昆虫体内循回过程中，

从肠腔进入血淋巴或其他组织，最后进入唾液腺，

这一过程面临着多种传播屏障 —— 中肠侵入屏障、

中肠释放屏障、唾液腺侵染屏障、唾液腺释放屏障

及垂直传播屏障
[62]。唾液腺释放屏障是虫媒病毒向

植物传播的最后一道屏障。唾液腺中病毒的侵染和

释放必然会影响唾液蛋白的产生和分泌，进而影响

昆虫的取食行为。水稻瘤矮病毒 (rice gall dwarf 
virus, RGDV) 作为典型的持久性传播病毒，调控多

种唾液蛋白的表达和分泌。RGDV 的非结构蛋白

Pns11 形成的囊泡可以包裹唾液蛋白 CarE10 并将其

运输到唾液腔中，促进 CarE10 分泌到水稻韧皮

部
[33]。RGDV 侵染唾液腺激发 H2O2 的合成，高水

平的H2O2诱导CAT的表达，使唾液CAT含量升高 [28]。

叶蝉 GAPDH 通过搭载外泌体进入唾液腔中，RGDV
的侵染促进外泌体的产生，进而促进 GAPDH 随外

泌体分泌到水稻韧皮部
[30]。水稻矮缩病毒 (rice 

dwarf virus, RDV) 通过搭载外泌体穿过唾液顶端质

膜进入唾液腔，RDV 的外壳蛋白 P2 通过互作将

Vg 劫持到外泌体中，促进 Vg 搭载外泌体分泌水稻

韧皮部
[29]。RGDV 或 RDV 通过调控唾液蛋白

CarE10、CAT、Vg 和 GAPDH 的分泌，抑制植物

JA 信号途径或 H2O2 诱发的防御反应，促进昆虫的

取食，进而促进病毒的传播 [28-30, 33]。电光叶蝉唾液

蛋白 CBP 与 RGDV 的 Pns11 蛋白竞争性结合肌动

蛋白 Actin，抑制 Pns11 形成的丝状结构通过 Actin
穿过顶端质膜进入唾液腔，为保证 Pns11 的丝状结

构顺利进入唾液腔，RGDV抑制CBP的表达和分泌，

使介体在取食时诱导水稻产生更高水平的 Ca2+，从

而触发韧皮部胼胝质的沉积，影响昆虫的取食，促

进病毒的传播 [42]。番茄黄化曲叶病毒 (tomato yellow 
leaf curl virus, TYLCV) 诱导烟粉虱表达唾液蛋白

Bsp9，从而与抗性反应相关转录因子 WRKY33 互

作，抑制 MAPK 信号转导途径的抗性反应，有利

于昆虫的取食和病毒的传播
[10, 63-64]。因此，持久性

传播病毒可以通过调控唾液蛋白的分泌调控昆虫的

取食行为，影响病毒自身的传播 [65-66]( 图 2)。
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4　展望

昆虫唾液蛋白与植物互作调控昆虫取食和病毒

传播的研究已成为热点。虽然蚜虫、烟粉虱、飞虱

和叶蝉等的唾液蛋白参与调控寄主植物免疫反应的

研究已取得一定的进展
[10, 67-68]，但是仍有许多唾液

蛋白调控植物防御反应的作用机制是模糊不清的，

仍有待进一步的阐述。

目前，利用抗虫基因进行遗传改良和品种选育

仍是农业害虫防治的重要策略，但是 R 基因的鉴定

和克隆将是未来相关研究面临的巨大挑战。近年来，

仅有少数几种对刺吸式昆虫具有抗性作用的 NLR
受体 (Mi、Vat、BPH14 等 ) 被鉴定

[58-59]，对于触发

NLR 受体、激活 ETI 免疫反应的无毒效应子更是知

之甚少。寄主植物如何识别昆虫并部署和调节抗性

仍在很大程度上是未知的。昆虫唾液蛋白作为昆虫

重要的效应子形式抑制植物防御反应、促进昆虫取

食，也可被 NLR 受体识别激活 ETI [46]。昆虫唾液效

应子的研究将对 NLR 抗性基因的发掘和鉴定具有极

大的促进作用。发掘、鉴定识别昆虫唾液效应子的

R 基因将是未来防治植食性昆虫的重要研究方向。

植物虫媒病毒的侵染调控昆虫唾液效应蛋白的

合成、分泌和释放，以唾液蛋白为出发点，深入探

究病毒 - 昆虫 - 植物的复杂相互作用关系，将是揭

示植物病毒水平传播机制的重要手段。随着对唾液

蛋白调控机制的不断深入解析，唾液蛋白将是以阻

断病毒跨界传播为病害防控策略的重要靶标。

蚜虫唾液CA-II通过增强叶肉细胞质外体酸化，加快植物囊泡运输，促进CMV和TuMV的胞间转运。叶蝉唾液效应子CAT、
Vg通过分别与寄主韧皮部NCA1、GSTF12互作抑制水稻H2O2的积累，GAPDH通过还原水稻H2O2降低其积累量，这些过程都

抑制水稻H2O2爆发；CarE10通过抑制JA-Ile的合成抑制水稻抗虫反应，促进昆虫取食，进而促进了RGDV或RDV的传播。叶

蝉CBP可结合Ca2+，降低游离的Ca2+浓度，延缓胼胝质的积累，而RGDV通过抑制CBP的表达，诱导水稻产生高浓度Ca2+，促

进韧皮部胼胝质沉积，从而增加叶蝉刺探频率，促进RGDV传播。TYLCV诱导烟粉虱唾液蛋白Bsp9与抗性反应相关转录因

子WRKY33互作，抑制MAPK信号途径的抗性反应，促进昆虫取食和自身传播。

图2  唾液蛋白调控植物防御反应促进病毒传播的示意图
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