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摘 要：系统鉴定获得129个玉米POD基因家族成员，基于系统发育分析，将玉米的129个POD基因划分为4
组，均匀分布于玉米的10条染色体上，在1、2、5、9、10号染色体上均出现了基因组复制事件。种间共线性分析中与

拟南芥仅有两个共线性基因，在单子叶与双子叶植物中存在较大差异。启动子顺式作用元件分析表明，ZmPOD基

因家族对光和激素响应较为敏感，特别是激素中的脱落酸和茉莉酸，顺式作用元件分别为618个和488个。在紫外

线和灰斑病胁迫下，ZmPOD8、ZmPOD14、ZmPOD16和ZmPOD87基因表达量显著提高，不存在同一基因同时响应多

种胁迫的现象。

关键词：玉米；ZmPOD基因家族；生物信息学；胁迫；基因表达

中图分类号：S513.035.3 文献标识码：A

Identification of the ZmPOD Gene Family and Expression
Analysis Under Biotic and Abiotic Stresses

WEI Xuan-cheng1,2, GUO Zi-xu2,3, ZHANG Zi-jian2, GAO Xue-chun2,
WANG Chao-qun2, WU WEI-lin1, LIU Xiang-guo2

(1. College of Agriculture, Yanbian University, Yanji 133002;
2. Jilin Academy of Agricultural Sciences(Northeast Agricultural Research Center of China), Changchun 130000;

3. Jilin Agricultural Science and Technology University, Jilin 132101, China)
Abstract: This study systematically identified 129 members of the maize peroxidase(POD)gene family. Based

on phylogenetic analysis, these 129 maize POD genes were divided into four groups, which were randomly distribut⁃
ed across the 10 chromosomes of maize. Genomic duplication events occurred on chromosomes 1, 2, 5, 9, and 10. In
the interspecific collinearity analysis, there are only two collinear genes with Arabidopsis thaliana, indicating signifi⁃
cant differences between monocotyledonous and dicotyledonous plants. Analysis of the cis-acting elements on both
sides of the promoter indicates that the ZmPOD family genes are relatively sensitive to light and hormones. Especial⁃
ly for abscisic acid and jasmonic acid in hormones, there are 618 and 488 cis-acting elements respectively. Under
the stress of ultraviolet radiation and gray leaf spot disease, the expression levels of ZmPOD8, ZmPOD14, Zm⁃
POD16, and ZmPOD87 genes swere significantly upregulated, and no single gene was found to respond to multiple
stresses simultaneously.

Key words: Maize ; ZmPOD gene family; Bioinformatics; Stress; Gene expression
玉米是我国重要的粮食作物，其产量极易受到

极端天气影响。干旱、高温、冷害胁迫、盐碱都会造
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成玉米的大规模减产[1-2]。因此，针对玉米的抗逆性

研究至关重要 [3]。大量研究表明，植物在响应非生

物胁迫过程中会产生大量的活性氧，通过提高植物

抗氧化酶的活性，有助于消除活性氧对组织的伤害，

可以在一定程度上增强植物的抗逆性[4]。POD基因

在玉米的不同生长时期中均有表达，玉米的生长发

育、逆境胁迫响应及种子萌发都与之相关[5]。

过氧化物酶(Peroxidase，POD)是植物体内普遍



且活性较高的酶，其关键作用在于清除体内多余的

活性氧[6]。POD通过催化以过氧化氢(H2O2)为电子受

体的多种氧化还原反应，将H2O2分解为对细胞无毒

的水，同时催化各种底物的氧化 [7]。过氧化物酶可

细分为血红素过氧化物酶和非血红素过氧化物酶两

大类 [8]，其中大多数血红素过氧化物酶又可根据来

源不同被划分为动物过氧化物酶和非动物过氧化物

酶。植物中存在的非动物过氧化物酶主要属于

III类过氧化物酶(Class IIIP rxs)[9]。II类和 III类过氧

化物酶具有糖基化特性，含有钙离子，并具备4～5个
二硫键，都包含信号肽，该信号肽能够引导氧化物酶

穿过内质网[10-11]。III类过氧化物酶在所有陆生植物

中构成了一个庞大的多基因家族，通常分泌到细胞

壁或外质体隔室和液泡中[12]。这些酶在两个不同的

催化循环中发挥关键作用，通过清除多余的活性氧，

增强植物在非生物胁迫下的抗性，从而适应复杂多

变的环境[13]。

关于过氧化物酶的研究已经扩展到了多个物

种，包括拟南芥[14]、水稻[15]、大豆[16]和木薯[17]等。在拟

南芥中，研究人员共鉴定到 73个 POD基因家族，

AtPrx52 和 AtPrx72 被证实参与根和茎的木质化，At⁃

Prx34 在病原体侵染反应中起作用，许多成员在干

旱、高盐、损伤、H2O2等胁迫下表达量发生显著变

化。过氧化物酶RCI3受到冷胁迫的诱导，但在光照

条件下，冷胁迫对RCI3的诱导作用受到负调控。此

外，RCI3还被发现参与调控拟南芥的渗透胁迫和盐

胁迫响应 [14]。大豆中共鉴定到 124个 POD基因家

族，有 23 个 POD 家族基因在耐旱系与干旱敏感系

间存在显著差异表达，其中GsPOD40通过增强紫外

线照射条件下大豆的光合作用和抗氧化酶活性，从

而减轻 ROS 诱导的氧化损伤，增强大豆的耐旱

性[15]。在木薯中共鉴定到85个POD基因家族，其中

MePOD17在木薯发育前期盐胁迫下表达，但 14 d 之

后其表达被完全抑制[16]。此外，木薯的POD基因家

族研究主要针对木薯采摘后褐化问题，POD能够有

效抑制木薯的生理变质。水稻中共鉴定到 138个

POD家族基因，大量水稻POD基因在干旱、盐胁迫、

低温、重金属(如铝、砷)胁迫下被诱导表达，在清除

过量ROS、维持氧化还原平衡中发挥关键作用。研

究表明，OsPRX30通过调控过氧化物酶(POD)的活性

和活性氧(ROS)的含量，进而调节植株对白叶枯病的

抗性。OsPRX30的表达水平则受到含有AT-hook结
构域的转录因子OsATH1的调控。进一步的研究表

明，OsATH1通过调节OsPRX30启动子区域内的组蛋

白H3乙酰化水平，进而影响OsPRX30的表达，从而

实现对白叶枯病抗性的调控[17]。POD基因在部分单

子叶植物中通过调节H2O2水平影响细胞壁伸长，进

而调控根系和幼苗叶片的生长[18]。在双子叶植物西

葫芦当中，过量表达APrx基因同样可以使根和芽发

育得更长[19]。

本研究利用玉米基因组数据库获得 POD基因

家族，从理化性质分析、系统进化关系、基因结构、保

守结构域、启动子顺式作用元件、共线性等方面进行

系统分析，为进一步探讨玉米POD基因的功能提供

参考。

1 材料与方法

1.1 玉米POD基因家族鉴定

玉米基因序列和蛋白序列下载自玉米MaizeGDB
数据库 (Zm-B73-REFERENCE- NAM-5.0, https://
www.maizegdb.org)。 从 Pfam 数 据 库 (https://pfam.
xfam.org/)下载过氧化物酶(PF00141)的隐马尔可夫

模型文件，并使用HMMER3.0软件搜索玉米基因

组，筛选E<10-5的候选POD蛋白并提交到保守结构

域数据库 (CDD，https://www. ncbi.nlm.nih.gov/cdd/?
term=)以确认 POD蛋白的存在，根据其染色体位置

顺序对非冗余序列进行命名。ExPASy(https://web.
expasy.org/ protparam/)用于分析 POD蛋白的基本理

化性质。亚细胞定位采用WoLFPSORT (https://psort.
hgc.jp/)进行预测。使用EMBO- SS针头工具(https://
www.ebi.ac.uk/Tools /psa/emboss_needle/)进行全局序

列比对，以确定 POD成员之间的相似性和同一性。

使用MEME(https://meme-suite.org/meme/tools/ meme)
分析 POD的保守基序 (基序数设置为 10)，并使用

TBtools软件绘制基因结构图谱。

1.2 玉米POD基因家族种内聚类分析

使用 ClustalXv1.83 生成多个序列比对。在

MEGA11中采用最大似然法(Maximum Likelihood)构
建玉米系统发育树。使用成对删除选项和距离模型

进行校正。为了统计可靠性，对 1 000次重复进行

bootstrap分析，以评估每个节点的显著性。

1.3 基因结构及互作蛋白分析

使用在线 MEME 软件 (http://www.OMI csclass.
com/article/67)分析玉米POD家族成员的基序结构，

其中基序的最大数量设置为20，基序的最小宽度设

置为 6，基序的最大宽度设置为 50。从玉米的基因

组注释文件中提取玉米POD基因的结构，包括CDS
和 UTR。最后，使用 TBtools v2.101进行可视化分

析。使用 STRING(版本 11.0)分析玉米 POD蛋白的

互作蛋白网络。
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1.4 染色体定位分析

染色体定位和全基因组复制事件分析使用

TBtools中的MCScanX软件，检测ZmPOD基因之间

的全基因组复制和串联复制关系以及物种之间的遗

传协方差。染色体位置是从基因注释文件(GFF)中
获得并使用TBtools软件进行可视化。

1.5 玉米POD启动子中顺式作用元件的分析

从MaizeGDP数据库中提取每个玉米POD起始

密码子上游的 2 000 bp序列，并使用 PlantCARE预

测启动子的顺式作用元件(http://bioinfor- matics.psb.
ugent.be/webtools /plantcare/html/)，所有顺式作用元

件按照注释类别进行归纳。

1.6 玉米POD基因家族基因的表达模式分析

利用MaizeGDB数据库中的qTeller(https：//qtell⁃
er.maizegdb.org/genes by name B73v5.php)模块，下载

玉米 POD基因家族成员在不同组织以及非生物胁

迫中的转录组表达量数据，使用迈维代谢云平台软

件绘制热图。

1.7 实时定量q-PCR
玉米在非生物胁迫下的表达模式实验，选取

B73玉米自交系[由吉林省农业科学院(中国农业科

技东北创新中心)农业生物技术研究所提供]的根部

组织和叶部组织提取总RNA并进行实时荧光定量

PCR(quantitative real-time PCR,q RT-PCR)。总RNA
提取使用RNA-easy Isolation Reagent试剂盒(南京诺

唯赞生物科技股份有限公司)；反转录使用 Hi Fi
Script c DNA Synthesis Kit试剂盒(南京诺唯赞生物

科 技 股 份 有 限 公 司)。 程 序 设 定 和 体 系 参 考

Ace Q q PCR SYBR Green Master Mix说明书(南京诺

唯赞生物科技股份有限公司)，在CFX96 Real Time PCR
仪器(Bio-Rad，美国)上进行q RT-PCR，以Actin为内

参基因，分别进行3次生物学重复和技术性重复，基

因相对表达量的计算公式为2-ΔΔCt。

2 结果与分析

2.1 玉米POD基因家族鉴定与蛋白理化性质分析

通过对玉米POD基因家族的全基因组鉴定，共

鉴定到 273个包含POD结构域的家族基因。其中，

人工去除 144个重复的蛋白质序列，最终共鉴定到

129个 POD基因，多于拟南芥和杨树中的 POD基

因。通过理化性质分析，POD蛋白分子量较大，多

数在20 000以上；肽链长度从158到1 063个氨基酸

不等，平均为364个氨基酸；多数POD家族蛋白不稳

定指数均≤40，为稳定蛋白；POD蛋白家族脂肪指数

均在80以上；POD家族蛋白为疏水性蛋白且热稳定

性较好。

图1 玉米POD基因家族系统发育分析

Fig.1 Phylogenetic analysis of POD gene families in maize



2.2 玉米POD蛋白家族系统发育分析与基因结构

分析

基于系统发育分析，ZmPOD家族可以分为 4组
(Ⅰ-Ⅳ)。每组成员分布不均匀，第 I组成员数量最

多，第Ⅳ组成员数量最少(图 1)，通常聚在同一分组

的 ZmPOD基因表现出相似的序列结构。在玉米

POD蛋白中共鉴定出 10个保守基序 (图 2)。使用

Pfam和 SMART程序对MEME分析得到的保守基序

进行注释。基序 1、2、3、4对POD域进行编码，所有

ZmPOD蛋白都包含 1个或多个 POD基序。大多数

密切相关的成员具有相同的基因结构，表明同一亚

家族内的 POD蛋白之间存在功能相似性。在水稻

和拟南芥中，根据进化的保守性，POD基因家族均

被划分为7个进化分支。这些分支中的基因主要与

植物的发育、根和茎的木质化以及胁迫响应有关。

玉米中POD基因家族在进化上仅有 4个分支，家族

内进化关系更为简洁，在功能划分上也更加清晰。

此外，还检测到一些功能未知的亚家族特异性基序，

表明这些基序可能是亚家族特异性功能所必需的。

图2 玉米POD基因家族motif分析

Fig.2 Motif analysis of maize POD gene family

2.3 玉米ZmPOD基因的染色体分布及共线性分析

为了确定玉米不同染色体上ZmPODs的分布，

构建了染色体图谱。结果表明，129个ZmPODs分布

在10条染色体上，呈随机分布。如图3所示，2号和

7号染色体包含最多的ZmPODs(18个)；4号染色体

分布最少，仅存在 6个ZmPODs。在ZmPOD家族成
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图3 玉米POD基因家族染色体定位分析

Fig.3 Chromosome mapping analysis of maize POD gene family

图4 玉米POD基因家族种内共线性分析

Fig.4 Intraspecific collinearity analysis of maize POD gene family

员中普遍存在串联重复，这表明玉米POD基因家族

存在大量功能冗余。ZmPOD基因的种内共线性分

析显示，有超过30对重复基因(图4)。由ZmPODs与

水稻、高粱、拟南芥的种间共线性分析结果看出，玉

米ZmPOD基因和水稻OsPOD基因间有118个同源基

因对，和拟南芥 AtPOD基因间有两个同源基因对，

和高粱 SbPOD之间有 111个同源基因对(图 5)。在

进化关系上越近的物种，种间共线性基因越多，并且

这些基因对可能具有相似的功能，甚至来自共同的

祖先，在基因的功能研究中，具有一定的参考价值。

2.4 玉米POD蛋白家族互作蛋白分析

对ZmPOD家族的蛋白质互作进行预测。预测

结果表明，有5个蛋白均与ZmPOD家族蛋白产生互

作。如图 6所示，分别为Cl4921_1(肉桂醇脱氢酶)、
CAD2(肉桂醇脱氢酶 2)、B4FWF9_MAIZE(细胞色素

P450 还原酶)、B4FJW4_MAIZE(肉桂醇脱氢酶 9)、
A0A1D6PSW8(依赖 FAD的黄素蛋白氧化还原酶)。
以上互作蛋白均与木质素合成和抗氧化相关，说明

ZmPOD家族参与生物和非生物胁迫应答可能通过

参与木质素合成和抗氧化过程实现。



注：A为玉米与高粱的POD蛋白家族物种间共线性分析；B为玉米与水稻的POD蛋白家族物种间共线性分析；C为玉米与拟南芥的POD蛋白家

族物种间共线性分析

Note: A, Inter species collinearity analysis of POD protein family in maize and sorghum; B, Inter species collinearity analysis of POD protein family in
maize and rice; C, Inter species collinearity analysis of POD protein family in maize and Arabidopsis thaliana

图5 玉米POD基因家族物种间共线性分析

Fig.5 Inter species collinearity analysis of maize POD gene family

A

B

C

图6 玉米POD蛋白家族互作蛋白分析

Fig.6 Analysis of POD gene family interacting proteins in maize

2.5 玉米POD家族蛋白启动子顺式作用元件

为便于预测 ZmPOD基因所具有的潜在功能，

对ZmPOD基因起始密码子ATG上游 2 000 bp的序

列进行分析，共预测到3 818个功能不同的顺式作用

元件。将所有顺式作用元件分为 4个类型，包括光

响应途径(Light Responsiveness)、激素响应途径 (Hor⁃
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mone Responsiveness)、胁迫响应途径(Stress Respon⁃
siveness)、组织/器官/发育特异性表达(Tissue/Organ/
Developmental Specificity)。从顺式元件统计结果可

知，ZmPOD基因家族对光和激素响应较为敏感，特

别是激素中的脱落酸和茉莉酸，顺式作用元件分别

为 618个和 488个，表明ZmPOD基因家族响应生物

和非生物胁迫很可能是间接地通过相应激素变化而

产生应答的。

2.6 玉米POD基因家族在不同发育时期的表达模

式分析

为了研究玉米POD基因在不同时期的表达模

式，分析 21个不同发育时期的玉米转录表达数据。

POD家族基因存在明显的组织表达特异性，并且大

部分的POD基因在根中特异性表达。玉米花粉中

有7个POD基因(ZmPOD70、ZmPOD69、ZmPOD104、
ZmPOD98、ZmPOD68、ZmPOD112、ZmPOD128)特异

性表达，5 个 POD基因 (ZmPOD19、ZmPOD24、Zm⁃
POD99、ZmPOD127、ZmPOD105)在穗位叶特异性表

达，ZmPOD32、ZmPOD122在胚乳(授粉后 12 d)中特

异性表达，有 6个 POD基因(ZmPOD65、ZmPOD48、
ZmPOD18、ZmPOD108、ZmPOD7、ZmPOD27)在果皮

中高表达。

2.7 玉米POD基因家族在不同非生物胁迫的表达

模式分析

利用已发表的玉米转录组数据，研究POD基因

家族生物和非生物胁迫下的表达模式，非生物胁迫

主要包含紫外胁迫、盐胁迫、热胁迫和冷胁迫。结果

表明，大部分 POD基因家族在紫外线(UV)胁迫下，

表达水平显著升高；冷胁迫、盐胁迫和热胁迫也有部

分基因表达量上调，不存在同时响应多种非生物胁

迫的POD家族基因，说明尽管部分POD家族基因可

能存在功能上的冗余，但仍有明确的分工。在生物

胁迫的表达量模式中，大部分POD基因家族对炭疽

病和灰斑病胁迫有积极的响应，表达量显著上调。

在炭疽病侵染的 24～48 h过程中，ZmPOD63、Zm⁃

POD72、ZmPOD87等表达量均持续上调，说明以上

基因在炭疽病的防御中持续发挥作用。

为进一步分析ZmPOD基因家族对生物和非生

物胁迫的响应，选择在两类胁迫条件下均显著上调

的 4 个 ZmPOD 家 族 基 因 (ZmPOD87、ZmPOD8、

ZmPOD16、ZmPOD14)，在紫外线、灰斑病胁迫条件

下进行荧光定量PCR分析，结果如图 7所示。在紫

外 线 照 射 条 件 下 ，ZmPOD87、ZmPOD8、

ZmPOD16和ZmPOD14表达量均呈极显著上调；在

灰 斑 病 胁 迫 条 件 下 ，ZmPOD87、ZmPOD8、Zm⁃

POD16和ZmPOD14在穗下叶和穗上叶中均有不同

程度的上调表达。研究结果证实，ZmPOD基因家族

在应对生物和非生物胁迫方面发挥了重要作用，家

族不同成员间有明确的分工和组织特异性，并且具

有一定的功能冗余。

图7 玉米POD蛋白在紫外线、灰斑病胁迫下的表达量分析

Fig.7 Expression analysis of maize POD protein under UV and gray board disease stress

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 图 7 

3 结论与讨论

POD是植物中的一个大型多基因家族，在植物

生长和发育过程中对不利自然条件的响应中起关键

作用 [20-22]。尽管在拟南芥、水稻和甜橙中已有相关

研究，但在玉米中尚未开展POD基因家族的全基因

组鉴定及相关研究工作。

基因复制是基因组进化和功能分化的关键动力



之一 [23-24]。在进化历史过程中，大多数高等植物都

经历了多倍体化，是植物提高环境适应性的普遍现

象 [25]。在棉花 [26]、二穗短柄草 [27]、葡萄 [28]的 POD基因

家族进化过程中，均发生过基因串联重复，该现象是

POD家族基因演化的主要驱动力之一[29]。在本研究

中，玉米的 1号、2号、5号、6号、7号、9号和 10号染

色体上均出现了基因串联重复现象，表明POD基因

家族在玉米中存在物种特异性扩张。物种间共线性

分析表明，玉米和水稻物种之间存在 118对共线性

基因，其中部分水稻POD基因在玉米中存在多个同

源基因。同时种间共线性分析也表明，在玉米中存

在大量结构和序列相似基因，进一步证明了玉米

POD家族存在大量的串联重复基因和片段重复基

因，同时也暗示POD基因家族中存在大量功能冗余的

基因。

许多研究表明，POD在活性氧清除、木质素生

物合成、抗病防御响应、激素代谢调控、次生代谢物

合成方面发挥重要作用 [30-31]，其功能主要表现在提

高植物对生物和非生物胁迫的抗性方面。通过

POD基因家族的系统发育分析以及在玉米中的各

组织部位表达量分析表明，该基因家族具有明显的

组织特异性。通过生物和非生物胁迫下的表达模式

分析表明，该基因家族具有胁迫诱导型表达模式，对

紫外线胁迫、冷胁迫、热胁迫、盐胁迫等均有不同程

度的响应，特别是紫外线胁迫，大部分ZmPOD基因

家族均显著上调。在非生物胁迫方面，POD基因家

族表现出了高度的功能分化，在灰斑病和炭疽病胁

迫下的表达模式分析表明，没有同时响应两种胁迫

的ZmPOD基因家族。此外在POD基因家族的启动

子顺式作用元件分析以及互作蛋白分析中发现，

POD基因家族响应胁迫主要受激素调控，特别是脱

落酸和茉莉酸。在防御逆境胁迫中发挥作用主要依

赖其催化活性，其中包括催化木质素前体、增加细胞

壁韧性、清除活性氧、减少对细胞膜的损伤，催化真

菌毒素降解等方面。

综上所述，ZmPOD基因家族在防御生物和非生

物胁迫方面发挥了重要作用，家族内不同成员有明

确的分工和组织特异性，并且存在一定的功能冗余。
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