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向日葵柄锈菌效应蛋白的预测及筛选
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摘要：向日葵柄锈菌（Puccinia helianthi Schw.）引发向日葵锈病，对生产具有破坏性。为深入了解锈菌效应蛋

白，研究病原与寄主的互作机理，在获得向日葵柄锈菌分泌蛋白组的基础上，利用生物信息学软件预测及分析向日

葵柄锈菌效应蛋白，采用 qRT-PCR检测其中 7个候选效应蛋白基因在接种叶片中的相对表达量。结果表明：在供

试的 900个锈菌的分泌蛋白中预测到候选效应蛋白 497个。基因特征分析显示，开放阅读框长度在 200～399 bp之
间的最多；信号肽长度集中在 16～27个氨基酸残基（占 92.96%）；信号肽氨基酸组成中亮氨酸出现频率最高，其次

为丙氨酸、异亮氨酸；信号肽识别位点以 SpⅠ型为主。本研究获得了 7个向日葵柄锈菌的效应蛋白，qRT-PCR检测

表明柄锈菌接种向日葵叶片后，与纯孢子相比，这 7个效应蛋白编码基因均上调表达，说明其参与了锈菌侵染向日

葵的过程。
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Prediction and screening of effector proteins of Puccinia helianthi
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Abstract: Puccinia helianthi Schw. is an important pathogenic fungi for sunflower. To better understand their

pathogen-plant interacting, rust-effectors were predicted from secreted proteome of this sunflower rust pathogen.
Among 900 secretory proteins, 497 candidate effectors were predicted. Protein characteristics showed that their
length of open reading frame was mostly between 200 and 399 bp. Length of signal peptides were mainly（92.96%）
between 16 and 27 amino acids.The most frequent amino acid in signal peptides was leucine, followed by alanine
and isoleucine. Signal peptide recognition sites were mainly SpⅠ type. qRT-PCR on 7 candidate effector-encoding
genes in inoculated leaves showed that they were up-regulated compared with pure spores（control）, indicating
their involving in pathogenesis of sunflower rust.
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向日葵锈病是向日葵生产上最具破坏性的病

害之一，病原菌为向日葵柄锈菌（Puccinia helianthi
Schw.），为一种单主寄生菌。向日葵柄锈菌生活

史中产生 5种不同类型的孢子，即性孢子、锈孢子、

夏孢子、冬孢子和担孢子 [1]。向日葵感染锈病后，

其叶片蒸腾作用加强，水分大量散失，光合作用效

率降低，生长发育受到抑制，籽粒灌浆不足，空壳

率增加，果实瘦小，极大降低了向日葵的经济

价值 [2]。

在病原菌与寄主植物的互作过程中，真菌分泌

的致病相关蛋白是其成功侵染植物的重要武器。

植物对病原菌的抵御包括两种模式[3]：即病原相关

分子模式，即 PTI（pathogen-associated molecular pat⁃
terns，PAMP-triggered immunity），植物利用自身的

PRR（pattern recognition receptors）对病原菌进行识

别，从而触发由病原相关分子模式引起的免疫反

应；二是病原菌为了成功侵染植物，会分泌出效应

子（effector），效应子被寄主植物识别激发后引起的
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免疫反应称为 ETI（effector-triggered immunity），进

而阻止病原物的入侵。效应蛋白是病原菌分泌的

一类蛋白分子，可调控寄主植物的生理过程、抑制

植物的基础免疫反应，最终促进病原菌入侵宿主组

织以获得养分进行传播和繁殖[4]；部分效应蛋白会

被植物抗病基因编码的蛋白识别，激发植物的抗病

反应，在特定的条件激活植物自身防御系统进而阻

碍病原菌对植物的侵染[5]。可见，效应蛋白在植物

与病原菌的互作中发挥关键作用[6]。
基于效应蛋白在寄主植物与病原菌相互作用

过程中的重要性，许多植物病原菌效应子的预测工

作已经开展。目前主要通过基因组学和生物信息

学，对效应蛋白进行筛选及预测，不断发展的高通

量筛选也成为重要的手段[7]。例如，何艳秋等[8]利用

一系列生物信息学软件如 SignalP、TMHMM、WoLF⁃
PSORT等对香蕉枯萎病菌 1号小种（Fusarium oxys⁃
porum f. sp. cubense race 1，Foc1）的 15 438条蛋白质

序列进行预测，得到 988个经典分泌蛋白，筛选后有

378个符合效应子的特点。范春霞等[9]对甜瓜粉霉

病病原菌粉红单端孢（Trichothecium roseum）的 9760
个蛋白进行分析，得到 154个候选效应蛋白，其中有

64个获得功能注释。Zhao等[10]对小麦叶锈病菌

（Puccinia triticina）转录组数据进行分析，预测到464
个分泌蛋白和 79个效应蛋白。近年来，有些效应蛋

白基因已经从模式真菌和已被全基因组测序的真

菌中克隆，主要包括番茄叶霉病菌（Cladosporium
fulvum）[11]、稻瘟病菌（Magnaporthe oryzae）[12]、油菜黑

胫 病 菌（Leptosphaeria maculans）[13]、亚 麻 锈 菌

（Melampsora lini）等[14]。这些研究成果为深入研究

病原菌分泌蛋白或效应蛋白的功能提供了依据。

但是，向日葵柄锈菌的效应蛋白研究还较为匮乏。

锈菌与寄主植物共同进化，并且表现出高度特

异的相互作用[15]。深入了解向日葵病菌效应蛋白将

有助于揭示植物与病原互作的分子机制，指导向日

葵抗病育种。本研究在已获得的向日葵柄锈菌分

泌蛋白组基础上，根据锈菌效应蛋白的特征，利用

生物信息学分析软件 NLStradamus、T-REKS algo⁃
rithm及 EffectorP进行预测，利用 SignalP4. 1和 Li⁃
poP1. 0对候选效应蛋白进行信号肽氨基酸组成及

信号肽识别位点的分析。选取了 7个候选效应蛋白

进行实时荧光定量检测，分析其在叶片中的相对表

达量，以期为进一步开展效应蛋白的功能及病原与

寄主互作机理研究奠定基础，为向日葵锈病防治提

供理论依据和途径。

1 材料与方法

1. 1 数据来源

基于向日葵柄锈菌转录组测序获得的 35 286
条蛋白序列，已筛选得到900条分泌蛋白[16]。
1. 2 效应蛋白的预测分析

1. 2. 1 效应蛋白的预测 根据目前已知小麦、杨

树等的锈菌效应子的特征，对向日葵柄锈菌 900条
分泌蛋白进行效应子筛选，锈菌的效应子应至少具

有下述特征之一[17]：（1）分子量小且富含半胱氨酸

（small cysteine-rich proteins，SCR；氨基酸残基数小

于等于 150个且蛋白序列中半胱氨酸含量大于

3%）[18]；（2）含有一个效应器基序（motif）[19]；（3）含有

一个核定位信号（nuclear localization signal，NLS）；

（4）不含 Pfam结构域（除与致病性相关的）[17]；（5）含

有内部重复序列蛋白（repeat-containing proteins，
RCP蛋白）[20]；（6）可在植物中诱导表达，早期的表达

量为纯孢子的两倍以上。

利用 Excel进行富含半胱氨酸蛋白、含有其它

病原菌中已知的效应器基序蛋白的筛选；利用NL⁃
Stradamus（http://www. moseslab. csb. utoronto. ca/NL⁃
Stradamus/）在线软件进行核定位信号的预测[21]；
RCP 蛋白通过 T-REKS algorithm 分析软件进行

预测[22]。
进一步利用 EffectorP1. 0（http://effectorp. csiro.

au/）在线软件进行筛选。筛选类别概率阈值设定为

0. 5，效应子预测值均>0. 5,结果显示为 non-effector
的为非效应子。预测为效应子的最大可能值为

1. 000。
1. 2. 2 效应蛋白信号肽的预测分析 使用 Sig⁃
nalP4. 1 Server（http://www. cbs. dtu. dk/services/Sig⁃
nalP）在线软件进行效应蛋白N-端信号肽区域的预

测，分析其所在位点及氨基酸的组成[23]。利用 Li⁃
poP1. 0 Server（http:// www. cbs. dtu. dk/services/ Li⁃
poP/）对效应蛋白信号肽识别位点进行分析，根据信

号肽酶识别位点的不同，信号肽分为 SpⅠ型和 SpⅡ
型：SpⅠ型为信号肽酶Ⅰ型，SpⅡ型为脂蛋白信号

肽，TMH型为N端跨膜螺旋，CYT为细胞质[24]。
1. 3 效应蛋白的qRT-PCR分析

选取 7个符合效应子特征较多的候选效应蛋

白，实时荧光定量检测蛋白编码基因的表达量。感

病向日葵品种黑大片长出一对真叶后，于叶片正反

面用棉签均匀涂抹锈菌夏孢子悬浮液（浓度为 105/L
个孢子），置于 20℃下黑暗保湿处理 24 h，然后室温

下正常培养。于接菌后的 3 d、4 d、5 d分别采集向
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日葵叶片（第一对真叶），锡箔纸包裹后置于液氮速

冻，存于-80℃冰箱备用[25]。每个处理组重复 3次。

将感病叶片发病后抖落的锈菌夏孢子同样处理后

存于-80℃冰箱。

采集的叶片及纯孢子按照 RNAprep Pure植物

总RNA提取试剂盒（天根生化科技有限公司）操作

步骤进行，使用试剂盒 PrimeScript™ RT reagent Kit
（TaKaRa公司）进行 cDNA逆转录。将 cDNA反转录

产物作为模板进行 qRT-PCR分析。使用Primer 5. 0
软件设计引物（表 1）。内参基因设定为泛素连接酶

（ubiquitin-conjugating enzyme，UBC）基因[26]。反应

体系为：cDNA sample 1 μL、Forward primer 0. 8 μL、
Reverse primer 0. 8 μL、SYBR®GreenI PCR mix 10
μL、Nuclease-FreeWater 7. 4 μL。反应程序为：95℃
预变性 30 s；95℃ 5 s,Tm（褪火温度）20 s,72℃ 20 s，
40个循环。利用 2-△△Ct方法计算基因的相对表达

水平[27]。

2 结果与分析

2. 1 效应蛋白预测分析

在分泌蛋白组数据基础上，根据效应蛋白特征

对效应子进行了筛选与预测。利用 Excel表格对

900个分泌蛋白中的 SCR蛋白进行筛选。根据长度

小于等于 150个氨基酸残基，半胱氨酸含量大于

3%，筛选出298个蛋白属于SCR蛋白。

在分泌蛋白中寻找含有其它已知病原菌效应

器基序结构域，其中 192个含有小麦白粉病菌（Blu⁃
meria graminis f. sp. tritici）效应器的[Y/F/W]xC基序

结构，其中具有YxC结构的有 78个，具有 FxC结构

的有 96个，具有WxC结构的有 18个；13个蛋白含有

卵菌RxLR结构；20个含有稻瘟病菌效应器[L/I]xAR
结构，其中具有 LxAR结构的有 12个，具有 IxAR结

构的有 8个；8个含有亚麻锈菌效应器G[I/F/Y][A/L/
S/T]R结构（具体为GYLR、GFLR、GILR、GISR）。这

些筛选出来的蛋白含有其它已知的病原菌的效应

器基序，推测其具有相似功能，可能为效应蛋白。

运 用 NLStradamus（http://www. moseslab. csb.
utoronto. ca/NLStradamus/）在线软件进行预测，900
个分泌蛋白中具有核定位信号的蛋白有 27个，符合

无 Pfam功能结构域条件的 632个，剩余的蛋白中发

现 17 个 分 别 含 有 PF00188[28]、PF00314[29]、
PF03330[30]、PF05730[31]和 PF10342[32]结构域，这些结

构域已经被证实与病原真菌致病有关，含有这些结

构域的蛋白也推定为效应蛋白。因此该过程共筛

选到候选效应蛋白649个。

通过T-REKS algorithm分析软件对含有内部重

复序列的分泌蛋白进行筛选，预测到 94个 RCP的

蛋白。

以上具有一个或一个以上特征的候选效应蛋

白共 765个。接着，再利用EffectorP1. 0软件对上述

表1 7个候选效应蛋白基因及UBC引物序列

Table 1 Primer sequences of 7 candidate effector–encoding genes and UBC

基因名称

Gene name
Cluster32378

Cluster38252.seq.Contig1

Cluster39758.seq.Contig1

Cluster40966.seq.Contig1

Cluster17592

Cluster36818.seq.Contig1

Cluster29163

UBC

引物（5 '－3'）
Primer（5 '－3'）

F：ACGTAGCCATTCGAGTCCTT
R：CATTCTTCTGCGGTTTATTGT
F：GAATGGTCAGGGACTACACT
R：AGGTTTAACCGAACTCTTGG
F：ACTCTTGCTGCTCACTGGA
R：GCTCGTTAGGATTGTGGATG
F：TCTGCTCCACTGTACTTGTC
R：TTATGTATGCTCCATCTTCTCA
F：CTGAAGAAACAAAGGCAAGAG
R：GATACACGAAGCGTCCCAAA
F：TTGGTGCTTCTCAAACGATCC
R：CTCCCTCCTTCAAACCCTCT
F：ATATCCCAGGAAGCTTGCCA
R：GTGGTGACCAAAGACTGAGACA
F：GTGGTGACCAAAGACTGAGACA
R：CGACAGTCAGCCAACCTACC

褪火温度

Tm/℃
62

60

60

60

62

60

63

60

扩增产物 /bp
Amplified product

169

238

162

125

120

194

136

119
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765条蛋白序列进行更精确的预测，最终获得 497个
符合标准的候选效应子（附录 1，详见首页 OSID
码），占分泌蛋白总数的 55. 22%，占编码总蛋白质

的1. 41%。

2. 2 效应蛋白ORF区分析

对上述 497条候选效应蛋白序列进行分析，其

编码蛋白序列的开放阅读框（ORF）长度最短为

102 bp，最大长度为 1089 bp, ORF区平均长度为

369 bp，多集中在 200～399 bp，有 225个（45. 27%）；

其次为 400~599 bp，共 112个（22. 54%）；小于 200 bp
的 有 91 个（18. 31%），600～899 bp 的 有 67 个

（13. 48%），大于899 bp的有2个（0. 40%）（图1）。

2. 3 候选效应蛋白的信号肽特征

对 497个候选效应子信号肽氨基酸长度进行分

析。结果表明（图2），效应蛋白信号肽长度主要集中

在 16~27 个 氨 基 酸 之 间 ，有 462 个 ，占 总 数 的

92. 96%。信号肽长度为19氨基酸残基的个数最多，

有63个，占12. 68%；20个氨基酸的次之，占11. 47%。

长度在16个氨基酸以下的9个，占1. 81%；长度在27
个氨基酸以上的26个，占5. 20%。

对氨基酸在信号肽序列中出现频率进行分析，

共 10 471个氨基酸，其中亮氨酸个数最多，有 1950
个，占 18. 62%。天冬氨酸最少，只占 0. 81%。20种
氨基酸出现频率排列由大到小依次为：亮氨酸

（18. 62%）>丙氨酸（9. 82%）>异亮氨酸（9. 04%）>丝
氨酸（8. 88%）>缬氨酸（8. 66%）>苯丙氨酸（7. 56%）
>蛋氨酸（6. 49%）>苏氨酸（5. 77%）>半胱氨酸

（4. 03%）>甘氨酸（3. 19%）>赖氨酸（2. 63%）>天冬

酰胺（2. 44%）>谷氨酰胺（2. 37%）>脯氨酸（2. 15%）
>精 氨 酸（2. 09%）>组 氨 酸（1. 73%）>酪 氨 酸

（1. 67%）>色氨酸（1. 02%）>谷氨酸（1. 02%）>天冬

氨酸（0. 81%）（图 3）。其中所占比例最大为非极性

氨 基 酸（A、V、L、P、I、F、W、M），共 6636 个 ，占

63. 38%；其次为极性不带电氨基酸（G、S、T、C、Y、
N、Q），占总量 28. 34%；极性带正电氨基酸（K、R、H）
和极性带负电氨基酸（D、E）分别占氨基酸总数的

6. 45%、1. 83%。

利用 LipoP1. 0对候选效应蛋白信号肽识别位

点进行分析，结果显示，497个候选效应蛋白中具有

SpⅠ型信号肽识别位点的有 263个，占 52. 92%；196
个含有CYT型信号肽识别位点，占 39. 44%，32个含

有 SpⅡ型信号肽识别位点以及 6个含有 TMH型信

图1 向日葵柄锈菌候选效应蛋白基因开放阅读框的长度分布

Fig. 1 ORF length distribution of candidate effectors in
Puccinia helianthi

注：L:亮氨酸;A:丙氨酸;I:异亮氨酸;S:丝氨酸;V:缬氨酸;F:苯丙氨酸;M:
蛋氨酸;T:苏氨酸;C:半胱氨酸;G:甘氨酸;K:赖氨酸;N:天冬酰胺;Q:谷氨

酰胺;P:脯氨酸;R:精氨酸;H:组氨酸;Y:酪氨酸;W:色氨酸;E:谷氨酸;D:
天冬氨酸

Note: L: leucine; A: alanine; I: isoleucine; S: serine; V: valine; F: phenyl⁃
alanine; M: methionine; T: threonine; C: cysteine; G: glycine; K: lysine;
N: asparagine; Q: glutamine; P: proline; R: arginine; H: histidine; Y: tyro⁃
sine; W: tryptophan; E: glutamic acid; D: aspartic acid
图3 向日葵柄锈菌候选效应子信号肽中20种氨基酸的

出现频率

Fig. 3 Frequency of 20 amino acids in signal peptides of
the candidate effectors in P. helianthi

图2 向日葵柄锈菌候选效应蛋白信号肽长度分布

Fig. 2 Length distribution of signal peptides of candidate
effectors in P. helianthi
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号肽识别位点，所占比例分别为 6. 44%、1. 21%，说

明向日葵柄锈菌的候选效应蛋白大部分由 SpⅠ型

信号肽酶进行识别（图4）。

2. 4 qRT-PCR分析

选取 7个满足效应子条件较多的候选效应蛋白

基因（表 2），进行实时荧光定量PCR。结果显示，与

对照纯孢子相比，接种 3 d的叶片，7个基因的相对

表达量均呈上调表达，第 4 d时，只有 cluster17592表
达量相对于纯孢子降低，cluster36818的相对表达量

在整个过程中均呈上升趋势；cluster17592、clus⁃
ter29163和 cluster40966在第 3 d时的表达量达到最

高 ；cluster32378、cluster36818、cluster38252 和 clus⁃
ter39758在第 5 d时表达量与纯孢子之比达到最高，

其中 cluster32378上调表达 161倍（图 5）。上述结果

表明，这 7个候选效应子在向日葵柄锈菌侵染早期

表达量均有上升，可能在致病过程中发挥了重要

作用。

3 讨论与结论

病原真菌的效应蛋白大部分为胞外分泌蛋白，

被分泌至宿主细胞内或宿主细胞间，与其靶标进行

互作，干扰寄主代谢甚至引起宿主细胞的结构或功

能发生改变[33]。高金欣等[34]从玉米弯孢叶斑病菌

（Curvularia lunata）全基因组编码的 10 372条蛋白

质序列中共预测出 804个分泌蛋白，占总蛋白的

7. 8%。小麦条锈菌（Puccinia striiformis f. sp. tritici）
基因组中分泌蛋白共 1088个，占 4. 8%[35]。Tobias
等[36]对蚕豆锈菌转录组数据进行预测得到 599个分

泌蛋白。本研究所用数据源自王妍等[25]从向日葵柄

锈菌转录组 35 286条蛋白序列中筛选得到的 900个
分泌蛋白，占2. 56%。

效应蛋白是重要的病程相关蛋白，某些真菌分

泌蛋白已被预测为效应子[37]。随着越来越多病原菌

基因组完成测序，应用生物信息学的方法对全基因

组数据进行分析，推动了效应蛋白的预测及其功能

的研究[38]。前人利用生物信息学方法已预测并鉴定

出多种植物病原菌候选效应蛋白，如亚麻锈菌的

1085个分泌蛋白中推定有 762个效应蛋白[35],其中

鉴定出的效应蛋白编码基因包括 AvrL567、AvrM、

AvrP4和 AvrP123[32]；杨树栅锈菌（Melampsora larici-
populina）的 1898个分泌蛋白中有 1184个候选效应

蛋白[39]；小麦秆锈菌（Puccinia graminis f. sp. tritici）
的 1386个分泌蛋白中，预测有 1106个候选的效应

蛋白[40]。闫丽斌等[41]对玉米大斑病菌（Setosphaeria
turcica）Et28A菌株 11 698条蛋白序列进行预测，获

得 60个符合特征的候选效应蛋白，占全基因组蛋白

的0. 51%。

目前，有关向日葵柄锈菌的效应蛋白还未曾报

道。本研究预测向日葵柄锈菌的 900个分泌蛋白，

最终得到 479个候选效应蛋白。研究中发现 192条

图4 向日葵柄锈菌候选效应蛋白信号肽酶的出现频率

Fig. 4 Frequency of signal peptide of the candidate effec⁃
tors in P. helianthi

表2 7个候选效应蛋白的特征

Table 2 Characteristics of 7 candidate effectors

基因名称

Gene name
Cluster32378

Cluster38252.seq.Contig1

Cluster39758.seq.Contig1

Cluster40966.seq.Contig1

Cluster17592

Cluster36818.seq.Contig1

Cluster29163

无结构域

No domain
√
√
√
√
√
√
√

SCR半胱氨酸含量

Cysteine（>3%）
9.9%
12.07%
8.13%
5.93%
7.97%
-

8.77%

含RCP
RCP
-
√
-
-
-
-
-

基序

Motif
YxC FxC WxC

WxC
YxC FxC
YxC FxC
FxC WxC
YxC FxC
LxAR YxC

可能性

Probability
1.000
1.000
1.000
0.983
1.000
0.994
1.000

注：Probability表示EffectorP软件预测效应蛋白的可能性阈值；√表示具有该特征；-表示无此特征

Note: Probability means the class probability threshold for the EffectorP classifier; √ means having this characteristic; - indicates no such feature
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蛋白序列具有[Y/F/W]XC效应蛋白基序。这一保守

基序存在于许多植物病原真菌中，包括大麦白粉菌

（Blumeria graminis f. sp. hordei）[42]和杨树栅锈菌[39]，

这些候选效应蛋白编码基因可能与其它真菌中功

能相似的基因具有同源性，所以推测其为致病或毒

力相关因子，可进一步验证其功能。

由于缺乏统一的序列特征，真菌效应蛋白的预

测标准相对广泛，EffectorP在线软件是根据蛋白长

度、半胱氨酸含量、蛋白分子量等预测真菌效应蛋

白的综合性软件，从分泌蛋白中筛选预测效应蛋

白，准确度高达 80%以上[43]。EffectorP多被用于准

确地筛选效应蛋白，如齐悦等[44]利用了EffectorP等 4
个软件从 3个小麦叶锈病菌单胞菌系 08-5-9-2
（KHTT）、13-5-28-1（JHKT）和 13-5-72-1（THSN）
的转录组数据中最终筛选得到 357个候选效应蛋

白。本研究共筛选预测到 497个候选效应蛋白，所

注：CK表示向日葵柄锈菌纯孢子

Note: CK represents the pure spores of P. helianthi
图5 7个候选效应蛋白编码基因不同时期相对表达量

Fig. 5 Relative expression levels of 7 candidate effector-encoding genes at different infection stages
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占比例为总蛋白的 1. 41%。真菌效应蛋白的信号

肽序列长度多分布在 15~28个氨基酸残基之间[45]，
本研究中效应蛋白的信号肽多为 16~29个氨基酸，

有部分信号肽长度大于 30个氨基酸。497个候选效

应蛋白预测得到的信号肽识别位点主要为 SpⅠ型，

与范春霞等[9]的结果一致。

本研究在分泌蛋白数据基础上，根据效应蛋白

的特征，使用相应的生物信息学软件预测出候选效

应蛋白，但有部分具有效应蛋白功能的蛋白可能由

于不符合效应蛋白特征而被遗漏。例如，部分效应

蛋白具有Pfam功能结构域，但已被证实为致病相关

蛋白，如番茄叶霉病菌效应蛋白Ecp6[46]。有些效应

蛋白半胱氨酸量较少或蛋白分子量较大，如油菜黑

胫病菌的效应蛋白AvrLm1只具有一个半胱氨酸[47]，
亚麻锈菌的效应蛋白AvrM分子量较大[48]。所以，通

过分析真菌效应子基因与寄主植物互作后表达水

平的变化，是验证候选效应蛋白是否真正参与致病

过程的一种重要手段[49]。本研究对 7个候选效应蛋

白编码基因进行了实时荧光定量分析，结果发现 7
个候选效应蛋白均在侵染寄主植物后呈现不同程

度的表达水平上调，进一步证明了本文预测得到的

候选效应蛋白的可靠性。但各个基因的最高表达

量所在时间点不一致，它们可能在侵染寄主的不同

时间发挥着作用。因此，进一步验证候选效应蛋白

的功能将成为后续必不可少的工作。
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