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摘要：【目的】揭示 PGIP 基因家族在彩色马蹄莲 Zantedeschia  elliottiana 中的结构特征及在胡萝卜果胶杆菌

Pectobacterium carotovorum 侵染下的表达差异，为 ZePGIP 基因功能研究和彩色马蹄莲抗胡萝卜果胶杆菌机制解析提供

理论依据。【方法】采用生物信息学方法在全基因组范围内鉴定并分析彩色马蹄莲 ZePGIP 基因家族成员，并通过实时

荧光定量 PCR(RT-qPCR) 检测 ZePGIP 基因在胡萝卜果胶杆菌侵染下的表达模式。【结果】在彩色马蹄莲基因组中共鉴

定出 6 个 ZePGIP 基因：ZePGIP1、ZePGIP2、ZePGIP3、ZePGIP4、ZePGIP5 和 ZePGIP6。系统发育及保守结构域分析

表明：这些基因均包含同一亚家族内保守的基序，其中 MEME-1 和 MEME-2 序列高度相似，并在所有基因中均可鉴定

到 MEME-1、MEME-2、MEME-6，显示出较高保守性。启动子顺式作用元件分析发现：ZePGIP 基因启动子区含有与脱

落酸、生长素、茉莉酸甲酯、光、低温、赤霉素、胁迫及水杨酸相关的响应元件。基因共线性分析显示：ZePGIP2 与

ZePGIP5 为旁系同源基因。跨天南星科 Araceae 物种的基因共线性分析发现：彩色马蹄莲与虎掌 Pinellia pedatisecta、大

薸 Pistia stratiotes、芋 Colocasia esculenta 和魔芋 Amorphophallus konjac 存在 2 对直系同源基因。胡萝卜果胶杆菌接菌处

理和相关性分析表明：在胡萝卜果胶杆菌侵染下彩色马蹄莲 ZePGIP 基因呈现差异性表达，其中 ZePGIP2 和 ZePGIP6 在

胡萝卜果胶杆菌侵染早期表达水平受到抑制，而在后期则被显著诱导。【结论】PGIP 基因家族在彩色马蹄莲中主要以串

联重复形式存在，整体结构高度保守。ZePGIP2 和 ZePGIP6 对胡萝卜果胶杆菌具有显著响应，揭示其可能在抗胡萝卜果

胶杆菌中发挥关键作用。图 8 参 37
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Abstract: [Objective] This  objective  is  to  reveal  the  structural  characteristics  of  the PGIP gene  family  in
colored Zantedeschia elliottiana (calla lily) and their differential expression under Pectobacterium carotovorum
(soft rot bacteria) infection, so as to provide a theoretical basis for functional studies of ZePGIP genes as well as
the  elucidation  of  the  resistance  mechanism  to P.  carotovorum in Z.  elliottiana. [Method] Bioinformatics
methods were employed to identify and analyze the members of the PGIP gene family across the entire genome
of Z. elliottiana. The expression patterns of ZePGIP genes under infection by P. carotovorum were detected by
real-time  quantitative  PCR  (RT-qPCR). [Result] A  total  of  6 ZePGIP genes,  namely ZePGIP1, ZePGIP2,
ZePGIP3, ZePGIP4, ZePGIP5,  and ZePGIP6,  were  identified  in  the  genome  of  the  colored Z.  elliottiana.
Phylogenetic  and  conserved  domain  analysis  revealed  that  these  genes  contained  conserved  motifs  within  the
same  subfamily.  Among  them,  MEME-1  and  MEME-2  exhibited  high  sequence  similarity,  and  MEME-1,
MEME-2, MEME-6 could be detected in all members, demonstrating a high degree of conservation. Promoter
cis-element analysis showed that ZePGIP promoters contained response elements associated with abscisic acid,
auxin, methyl jasmonate, light, low temperature, gibberellin, stress, and salicylic acid. Gene collinearity analysis
indicated that ZePGIP2 and ZePGIP5 were paralogous genes.  Gene collinearity analysis  across species in the
Araceae family identified two pairs of orthologous genes between Z. elliottiana and Pinellia pedatisecta, Pistia
stratiotes, Colocasia  esculenta,  and Amorphophallus  konjac.  The  inoculation  and  correlation  analysis  of P.
carotovorum indicated that ZePGIP genes displayed differential responses to P. carotovorum infection, among
which ZePGIP2 and ZePGIP6 were inhibited in the early stage of infection but significantly induced in the later
stage. [Conclusion] The PGIP gene  family  mainly  exists  in  the  form  of  tandem  repeats  in  colored Z.
elliottiana and exhibits a highly conserved structure. ZePGIP2 and ZePGIP6 show significant responses to P.
carotovorum infection, suggesting that they may play a crucial role in resisting P. carotovorum. [Ch, 8 fig. 37 ref.]
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彩色马蹄莲 Zantedeschia elliottiana 是珍贵观赏植物，常被用作切花，具有很高的经济价值。彩色马

蹄莲在生长过程中可能会受到各种病原体的影响，其中最严重的是由胡萝卜果胶杆菌 Pectobacterium
carotovorum 引起的细菌性软腐病[1−2]。该病常使被侵染器官薄壁组织发生浸渍腐烂，最终导致植株死

亡[3]。当前，尚未找到根治马蹄莲软腐病的办法。在生产上只能在栽培管理、物理、化学和生物等方面

采取系列措施减少马蹄莲软腐病带来的危害 [4]。邹丽婷 [5] 研究发现：柠檬草精油 (lemongrass essential
oil，LEO) 对彩色马蹄莲软腐病具有一定的防治作用。蒙盼盼[6] 认为：微生物群落可以通过招募其他有

益菌群协同控制魔芋 Amorphophallus konjas 软腐病。

多聚半乳糖醛酸酶抑制蛋白 (polygalacturonase-inhibiting protein，PGIP) 于 1971 年被首次发现，在单

子叶及双子叶植物中均呈现保守性[7]。PGIP 的结构通常由 10 个不完美的富含亮氨酸的重复序列 (LRR)
形成，每个重复序列有 24 个残基，形成 2 个 β-折叠，其中 1 个折叠占据分子的凹形内侧，并包含对与

内切多聚半乳糖醛酸酶 (endo-PG) 相互作用至关重要的残基[8]。多聚半乳糖醛酸酶和 PGIP 之间的相互作

用促进了寡半乳糖醛酸苷 (OG) 的形成，寡半乳糖醛酸苷是各种防御反应的诱导剂[9−11]。植物 PGIP 基因

在基因组上多以串联重复排列 [12]，基因家族未经历大规模扩张，成员为 2~16 个不等，如：拟南芥

Arabidopsis thaliana 中有 2 个成员，水稻 Oryza sativa 中有 7 个成员，油菜 Brassica napus 中有 16 个成

员[13−15]。除个别成员包含 1 个较短内含子外，大多数 PGIP 基因无内含子[12]。虽然同一物种不同成员基

因序列具有高度相似性，但它们在植物的不同生长发育阶段以及应对不同病原菌或逆境时，表达量都有

显著差异[16−18]。为抵御病原物的侵袭，植物常依靠其细胞表层及细胞间隙中的受体来辨识病原物种类，

并随即触发相应的防御机制。PGIP 便是这类受体中的一员，它能特异性地阻断病原物所分泌的多聚半
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乳糖醛酸酶活性，有效阻止病原物的入侵与扩散；同时，PGIP 还能促进植物体内寡聚半乳糖醛酸的累

积，进而激活特定的防御反应，最终遏制病害的发生[19]。纯化的 GhPGIP1 是棉花 Gossypium hirsutum 枯

萎病的 2 种真菌病原体黄萎病和尖孢镰刀菌 Fusarium oxysporum 的功能性抑制剂[20]；通过根瘤农杆菌

Bacterium tumefaciens 介导法将 PGIP 转入菊花 Chrysanthemum × morifolium 品种中，可以提高菊花对真

菌病害的抗性[21]；PgPGIP1 的表达增强了转基因小麦 Triticum aestivum 对全蚀病与根腐病的抗性[22]。由

此可见：深入研究 PGIP 基因家族的功能，对于促进植物生长和抗病抗虫能力，提高植物次生代谢物产

量具有重要意义。

本研究在全基因组水平上对彩色马蹄莲 ZePGIP 基因家族进行了系统鉴定和分析，强调了 ZePGIP
基因在彩色马蹄莲软腐病响应中的作用，并为深入解析 PGIP 基因家族的功能奠定了理论基础。 

1    材料与方法
 

1.1    植物材料和处理

所用材料为彩色马蹄莲‘京彩阳光’Zantedeschia elliottiana ‘Jingcai Yangguang’，栽培于温室

内。栽培条件为：温度 25 ℃，相对湿度 60%，光周期 16 h 光照/8 h 黑暗。取盆栽植株叶柄基部切下的

完全展开叶片，先在质量分数为 0.5% 次氯酸钠溶液中浸泡 20 min，再用无菌蒸馏水冲洗 2 次，置于无

菌环境下风干备用。胡萝卜果胶杆菌 Pectobacterium carotovorum 的接种参考 LUZZATTO 等[23] 的方法进

行。胡萝卜果胶杆菌菌株最初从发病的彩色马蹄莲植株上分离，并保存在−80 ℃ 冰箱中。试验前，将冻

存菌株接种于 Luria-Bertani (LB) 固体培养基，28 ℃ 培养 16 h。取单个菌落接入 4.0 mL LB 液体培养基

中，28 ℃、150 r·min−1 条件下摇床培养 10 h。随后取 2.0 mL 细菌培养物，于室温下 12 000 r·min−1 离心

3 min，弃去上清液后加入 1.0 mL 新鲜 LB 培养基 (记作 C1)。充分涡旋混匀后，取 0.1 mL C1 加入 0.9 mL
新鲜 LB 培养基 (C2)，再次涡旋混匀。使用分光光度计测定吸光度 [D(600)]，并根据公式 D(600)= 1.0
(≈ 109 CFU)[24] 计算 C1 的菌液比例。将 C1 稀释至 107 CFU·mL−1 作为工作比例[25]，用于接种。接种方法

为沿叶片下侧主脉的 6 个对称点注射 0.1 mL 细菌悬浮液。接种后植株置于 28 ℃ 下培养，并在 0、6、
12、24 和 48 h 观察并记录表型。所有样品迅速投入液氮中冷冻，并储存于−80 ℃ 冰箱备用。 

1.2    ZePGIP基因序列检索与系统发育分析

从植物基因组数据库 (https://plants.ensembl.org/index.html) 获取水稻 OsPGIP 基因序列，并通过

BLASTP 软件筛选候选基因。随后在保守结构域数据库 (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/
bwrpsb.cgi) 中检索分析，以确认所鉴定序列均包含完整的结构域。以水稻 OsPGIP 基因为参考，对

ZePGIP 基因进行分类。使用 MUSCLE 软件 (默认参数) 对全长蛋白序列进行多序列比对，并基于比对结

果在 IQ-TREE 2 中构建系统发育树。 

1.3    ZePGIP基因的保守基序分析

获得 ZePGIP 基因的全长蛋白质序列，并分析其保守基序。为此，采用多序列基序分析工具 MEME
(Multiple Em for Motif Elicitation，v5.5.0；http://meme-suite.org)。参数设置：在每条序列中基序的出现次

数设定为“0 次或 1 次”，最大基序数为 20。保守基序结果通过 TBtools 软件进行可视化。 

1.4    基因串联重复分析与基因共线性分析

基于彩色马蹄莲的全基因组数据和基因注释文件，采用 MCScanX 软件在默认参数下鉴定串联重复

基因及基因共线性关系[26]，利用 Circos 软件 (http://circos.ca/，最小块大小设为 30) 对结果进行可视化。

ZePGIP 基因在染色体上的分布位置由 MapChart 软件 (https://www.wur.nl/en/show/Mapchart.htm) 绘制。进

一步开展彩色马蹄莲种内共线性分析、串联重复基因对分析，以及彩色马蹄莲与水稻的种内共线性比

较。分别使用天南星科 Araceae 植物：红掌 Anthurium andraeanum、虎掌 Pinellia pedatisecta、大薸 Pistia
stratiotes、芋 Colocasia esculenta 和魔芋 Amorphophallus konjac 与彩色马蹄莲进行种间基因共线性分析。 

1.5    ZePGIP基因结构及启动子的顺式作用元件分析

ZePGIP 基因的结构信息 (包括外显子、内含子和非翻译区) 从基因组注释文件中获得，利用 Gene
Structure  Display  Server  (GSDS) 网站 (https://gsds.gao-lab.org/) 进行可视化。启动子顺式作用元件通过

PlantCARE 数据库 (https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/) 预测，分析范围为起始密码
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子上游 2 kb 序列。利用 TBtools 软件对启动子中的顺式作用元件进行可视化[27]。 

1.6    RNA提取和转录组分析

在接种软腐病菌后 0、6、12、24 和 48 h，收集病斑周围约 2 cm 的彩色马蹄莲叶片组织。总

RNA 提取使用 EASYspin Plus 植物 RNA 提取试剂盒 (Aidlab，中国)，并通过琼脂糖凝胶电泳和 Nanodrop
2000 光谱仪检测其质量和浓度。合格 RNA 样品经 NEBNext Ultra RNA Library Prep Kit(NEB，美国) 构建

文库，并在 Illumina NovaSeq 6000 平台上进行双端测序 (PE150)。获得的测序数据经质量控制后，利用

HISAT2 软件比对至彩色马蹄莲参考基因组。比对结果通过 FeatureCounts 软件进行定量分析，以获得各

基因的原始 count 值。随后，使用 TBtools 将 count 值转换为 FPKM，并据此绘制 ZePGIP 基因在接菌后

的表达热图。ZePGIP 基因间的表达相关性基于各样品的 FPKM 值，使用 R 包绘制基因表达相关性图。 

1.7    实时荧光定量 PCR(RT-qPCR)分析

RT-qPCR 进一步用于验证 ZePGIP 基因在接种胡萝卜果胶杆菌后 0~48 h 的表达量，每个基因在各时

间点均设 3 个独立生物学重复和 3 个技术重复。使用 HiScript II 1st Strand cDNA Synthesis Kit(Vazyme) 合
成 cDNA，RT-qPCR 反应依照 ChamQ SYBR qPCR Master Mix(Vazyme) 体系操作。荧光定量引物通过美

国国家生物技术信息中心 (NCBI) 的 primer-BLAST 工具 (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/) 设计。相对表达量

采用 2−ΔΔCt 方法计算，并以 ZeActin 作为内参基因进行标准化。表达柱状图由 GraphPad Prism 9.5 绘制，

差异显著性通过独立 t 检验分析，并在 P＜0.05 时标注。 

2    结果与分析
 

2.1    彩色马蹄莲 ZePGIP基因的鉴定及保守基序分析

为鉴定彩色马蹄莲中的 ZePGIP 基因，首先以水稻 OsPGIP 基因序列为参考，利用 BLAST 软件在彩

色马蹄莲的基因序列中筛选候选基因。随后，对水稻与彩色马蹄莲的 PGIP 基因进行多序列比对，并基

于最大似然法构建系统发育树 (图 1)。结果表明：彩色马蹄莲基因组中共鉴定出 6 个 ZePGIP 基因，大

部分聚集在同一分支。其中 ZePGIP3 与 ZePGIP4 相似度最高，其次为 ZePGIP2 与 ZePGIP1。这 4 个基

因与 ZePGIP5 的相似度均高于与 ZePGIP6。
  

Ze09G008300.1 ZePGIP3

Ze09G008600.1 ZePGIP4

Ze09G008200.1 ZePGIP2

Ze09G008400.1 ZePGIP1
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Ze14G194400.1 ZePGIP6

LOC_OS08g39550 OsPGIP6

LOC_OS09g31450 OsPGIP7

LOC_OS07g38130 OsFOR1

LOC_OS05g01444 OsPGIP4
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图 1    彩色马蹄莲和水稻 PGIP 基因的系统发育关系
Figure 1    Phylogenetic relationship between PGIP genes in colored Z. elliottiana and O. sativa

 

为进一步解析 ZePGIP 蛋白的特征基序，进行保守基序分析 (图 2)。结果表明：尽管基因长度存在差

异，但每个 ZePGIP 蛋白均至少含有 4 个保守基序，且整体结构高度保守。除了 ZePGIP1 和 ZePGIP6，
其余 ZePGIP 蛋白均包含亚家族内共享的 6 种保守基序，其中 MEME-1 和 MEME-2 序列高度相似，在所

有基因中均检测到 MEME-1、MEME-2 或 MEME-6，说明这些基序具有较高保守性。同时，不同

ZePGIP 基因间的基序排列顺序基本一致，揭示其保守区域差异很小，蛋白相似度较高。 

2.2    彩色马蹄莲 ZePGIP基因串联重复及基因共线分析

在彩色马蹄莲的 16 条染色体中，ZePGIP 基因仅分布于 Chr09、Chr11 和 Chr14 上 (图 3A)。其中，

Chr09 上 已 鉴 定 出 的 基 因 Ze09G008400.1  (ZePGIP1)、 Ze09G008200.1  (ZePGIP2) 和 Ze09G008300.1
(ZePGIP3) 构成了一组串联重复基因。在进化过程中，基因的串联重复不仅有助于基因家族的扩张，还

可能通过产生新型或功能增强的同源基因而促进物种适应性进化。

为了更全面地检验 ZePGIP 基因在染色体上的分布特征及其共线关系，绘制了覆盖全基因组的染色
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体圆环图，直观展示基因间的旁系同源关系及其进化关联 (图 3B)。结果表明：位于 Chr11 的

Ze11G024000.1 (ZePGIP5) 与 Chr09 上的 Ze09G008200.1 (ZePGIP2) 构成一对旁系同源基因，提示两者可

能源自全基因组复制事件并在进化过程中形成功能上的分化或互补。 

2.3    天南星科不同物种 PGIP基因的共线性分析

共线性分析结果 (图 4) 显示：除红掌外，其余物种的 PGIP 基因均与彩色马蹄莲存在 2 对同源基因

对。红掌的物种分化时间早于其他天南星科物种。在本研究中未能鉴定到红掌 PGIP 基因与彩色马蹄莲

之间的共线性，推测红掌的 PGIP 基因经历了相对独立的分化过程。彩色马蹄莲的 Ze11G024000.1
(ZePGIP5)、Ze09G008200.1  (ZePGIP2) 以及 Ze14G194400.1  (ZePGIP6) 均与虎掌、大薸、芋和魔芋的

PGIP 基因呈现出共线性关系。分析结果也表明：ZePGIP2 与 ZePGIP5 之间的旁系同源关系并未在虎

掌、大薸、芋和魔芋的 PGIP 基因中得到体现。这种基因复制可能是在物种分化后产生的。 

2.4    彩色马蹄莲 ZePGIP基因结构及启动子顺式作用元件分析

基因结构示意图 (图 5A) 显示：不同基因的外显子和内含子数量存在差异，部分基因仅包含 1 个外

显子。 6 个基因均具有完整的外显子结构，但多数 ZePGIP 基因缺乏内含子，仅 Ze09G008300.1
(ZePGIP3) 和 Ze11G024000.1 (ZePGIP5) 含有内含子结构。此外，值得注意的是：ZePGIP3 含有 1 个超长

的内含子。长内含子在植物基因组中常与复杂的转录调控相关，其序列可能包含多种顺式作用元件或调

控基序，为转录因子结合提供更多潜在位点。同时，长内含子区域还可能与组蛋白修饰、染色质重塑及

RNA 剪接效率等过程相关，从而在转录活性与基因表达的时空特异性中发挥重要作用。因此，

ZePGIP3 中超长内含子的存在提示该基因可能具有更加复杂的调控机制，并可能在响应环境信号或发育

调控中发挥独特功能。

基因表达的显著调控通常发生在转录起始阶段，而启动子序列中的顺式作用元件在其中发挥关键作

用。启动子的一般结构包括核心启动子元件与上游调控元件。提取 ZePGIP 启动子序列并对潜在的调控

基序进行了预测分析 (图 5B)。结果发现：在 ZePGIP 启动子序列中分布有多种与激素和胁迫相关的响应

元件，包括脱落酸响应元件 (ABRE)、生长素响应元件 (AuxRR-core)、茉莉酸甲酯响应元件 (CGTCA-
motif)、光响应元件 (G-box)、低温响应元件 (LTR)、赤霉素响应元件 (TATC-box)、胁迫响应元件 (TC-
rich repeats) 以及水杨酸响应元件 (TCA 元件)。其中，茉莉酸甲酯响应元件在多个 ZePGIP 启动子中广泛

存在 (图 5B)，因此推测茉莉酸可能是调控 ZePGIP 基因表达的重要激素。 

2.5    彩色马蹄莲 ZePGIP基因表达水平及相关性分析

在彩色马蹄莲叶片上接种了胡萝卜果胶杆菌 (图 6)，并对接种后 0、6、12、24 和 48 h 各 ZePGIP 基
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图 2    彩色马蹄莲 ZePGIP 蛋白保守基序的鉴定
Figure 2    Identification of conserved motifs in ZePGIP proteins of colored Z. elliottiana
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因的转录组表达水平进行了分析。结果显示：ZePGIP6 的表达量始终显著高于其他家族成员，而

ZePGIP5 表达水平最低，几乎处于接近 0 的状态 (图 7A)。值得注意的是，除 ZePGIP5 外，其余基因在

接菌后早期均出现不同程度的下调，说明胡萝卜果胶杆菌的侵染可能通过抑制 PGIP 基因的表达来削弱

寄主的防御反应，从而促进病原菌的侵染过程。

 

Ze14G194400.1

Ze09G008300.1

Ze09G008400.1

Ze09G008600.1

Ze09G008200.1

ZeP
GIP

2

Z
e
1
1
G

0
2
4
0
0
0
.1

Z
e
P
G
IP

5

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

染
色
体
长
度

/M
b

2.4 Mb

Ze09G008200.1

ZePGIP2

Ze09G008300.1

ZePGIP3

Ze09G008400.1

ZePGIP1

Ze09G008600.1

ZePGIP4

Ze11G024000.1

ZePGIP5

Ze14G194400.1

ZePGIP6

Chr01 Chr02 Chr03 Chr04 Chr05 Chr06 Chr07 Chr08 Chr09 Chr10 Chr11 Chr12 Chr13 Chr14 Chr15 Chr16A

B
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图 3    彩色马蹄莲 6 个 ZePGIP 基因的串联重复及基因共线分析
Figure 3    Analysis of tandem duplication and gene synteny of six ZePGIP genes in Z. elliottiana
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图 4    6 种天南星科物种 PGIP 基因的共线性分析
Figure 4    Synteny analysis of PGIP genes in six Araceae species
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相关性分析表明：ZePGIP2 与 ZePGIP6 以及

ZePGIP3 与 ZePGIP4 表现出较强的共表达关系

(图 7B)，提示这些基因可能协同参与特定的生物学

过程。RT-qPCR 验证结果与转录组趋势基本一致：

ZePGIP2 与 ZePGIP6 在 6~48 h 随感染时间逐渐升

高，表现出典型的诱导表达模式，呈现波动趋势；

ZePGIP4 表达则在侵染过程中受到明显抑制 (图 8)。
综上所述，彩色马蹄莲 ZePGIP 基因家族在胡

萝卜果胶杆菌与寄主的互作过程中呈现出显著的差

异化响应模式，尤其是 ZePGIP2 与 ZePGIP6，其表

达水平在胡萝卜果胶杆菌侵染早期受到抑制，而在

后期则被显著诱导，表现出典型的防御相关转录特

征。由此推测，这 2 个基因在彩色马蹄莲抗软腐病

过程中可能发挥关键作用。ZePGIP2 与 ZePGIP6 可作为潜在的抗病功能基因，为后续抗性机制解析及抗

病育种提供重要参考。 
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图 5    彩色马蹄莲 ZePGIP 的基因结构与启动子顺式作用元件分析
Figure 5    Analysis of gene structure and promoter cis-acting elements of ZePGIP genes in Z. elliottiana
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图 7    接种胡萝卜果胶杆菌后彩色马蹄莲叶片中 ZePGIP 基因的表达热图及相关性分析
Figure 7    Heatmap and correlation analysis of ZePGIP gene expression in Z. elliottiana leaves after P. carotovorum inoculation
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3    讨论

目前已对许多植物，如水稻[28]、桃 Prunus persica [29]、梅 Prunus mume [30] 的 PGIP 基因进行了分析，

但未在基因组水平上充分掌握彩色马蹄莲 ZePGIP 基因家族的进化动力学和功能。

本研究对彩色马蹄莲 PGIP 基因进行了全面分析，共鉴定出 6 个 ZePGIP 基因家族成员。系统发育

及保守结构域分析表明：这些基因均包含同一亚家族内保守的基序，其中 MEME-1 和 MEME-2 序列高

度相似，并在所有基因中均可检测到 MEME-1、MEME-2 或 MEME-6，显示出较高保守性，且在彩色马

蹄莲 6 个保守的 ZePGIP 基因中，ZePGIP1、ZePGIP2、ZePGIP3 是由串联重复产生的。这与前人的研究

结果一致，PGIP 家族成员主要以串联形式组织而成，串联多少不一，且高度保守。例如，在滇龙胆

Gentiana scabra 中共鉴定到 10 条 PGIPs 基因家族成员，这些基因主要以串联重复的状态分布于 2 号染

色体上，且与拟南芥、葡萄 Vitis vinifera 的 PGIP 家族成员各有 2 对同源基因 [31]。在大豆 Glycine max
中，PGIP 基因家族数量较少且高度保守，为独立的串联重复事件[17]。

基因结构分析表明：6 个 ZePGIP 基因均具有完整的外显子结构，但仅 ZePGIP3 和 ZePGIP5 含有内

含子。此外，ZePGIP3 含有 1 个超长的内含子，这类结构在植物基因组中通常与基因表达调控的复杂性

相关。一方面，长内含子区域可能富含顺式作用元件或结合位点，从而为转录因子、非编码 RNA 或表

观遗传修饰提供调控平台；另一方面，超长内含子在进化过程中可能通过转座元件插入或序列重排积累

而成，从而为基因功能分化与新性状的出现提供潜在的分子基础。此外，已有研究表明：长内含子还可

能在转录效率、mRNA 剪接精确性以及染色质高级结构的形成中发挥作用。前人的研究表明：内含子增

加基因的长度和基因重组的频率；虽然内含子较少的基因在物种进化或基因重组中没有优势，但它们能

够快速响应外部非生物胁迫[32]。LIU 等[33] 对拟南芥和水稻的研究表明：无内含子的亚家族基因在 “转

录调控”中最为丰富，可能在应对干旱和盐胁迫方面发挥重要作用。这表明不同的 ZePGIP 基因根据其

内含子是否存在及内含子的长度，有着不同的功能。

启动子顺式作用元件分析发现：MeJA 响应元件在多个 ZePGIP 启动子中广泛存在，推测茉莉酸可

能是调控 ZePGIP 基因表达的重要激素。陈夕军等[18] 研究发现：在粳稻‘中花 11’Oryza sativa subsp.
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图 8    接种胡萝卜果胶杆菌彩色马蹄莲 ZePGIP 基因的相对表达水平
Figure 8    Relative expression levels of ZePGIP genes in Z. elliottiana leaves after inoculation with P. carotovorum
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japonica ‘Zhonghua 11’中，使用脱落酸、芸薹素内酯、赤霉素、生长素、激动素、茉莉酸和水杨酸处

理后，随着时间的推移，绝大多数 OsPGIP 基因的表达量均上调。王秀云等[34] 研究发现：桃 PpPGIP1
启动子中乙烯相关调控元件在 PpPGIP1 转录调控功能中可能具有重要的作用。前人的研究表明：茉莉

酸信号不敏感突变体易感黑斑病菌、灰霉病菌 Botrytis cinerea 及胡萝卜果胶杆菌亚种等多种死体型病

菌，胡萝卜果胶杆菌感染拟南芥后，茉莉酸的防御反应会被激活[35]。在本研究中，ZePGIP2 和 ZePGIP6
在胡萝卜果胶杆菌侵染后表现出显著的诱导表达。结合启动子分析结果，可以推测其上游含有多种与茉

莉酸信号相关的顺式作用元件。茉莉酸是植物抵御坏死营养型或半坏死营养型病原菌的重要信号分子。

因此，ZePGIP2 和 ZePGIP6 的表达动态很可能受到茉莉酸途径的调控，进而介导对胡萝卜果胶杆菌侵染

的防御反应。这一假设提示 ZePGIP2 和 ZePGIP6 可能在茉莉酸依赖型抗性网络中发挥关键作用。这为

后续功能验证提供了研究方向。

基因共线性分析显示：ZePGIP2 与 ZePGIP5 为旁系同源基因；天南星科物种的共线性比较发现：彩

色马蹄莲与虎掌、大薸、芋和魔芋存在 2 对直系同源基因。这表明它们的祖先基因可能来源于同一个基

因。表达分析表明：胡萝卜果胶杆菌侵染下不同 ZePGIP 基因呈现差异性表达，其中 ZePGIP2 和

ZePGIP6 对胡萝卜果胶杆菌表现出强烈响应。因此推测，彩色马蹄莲 PGIP 基因家族参与胡萝卜果胶杆

菌与彩色马蹄莲互作过程，并发挥着不同的作用。

病原细菌或真菌要扩大对植物的感染必须先突破植物细胞壁这第一道防线。为抵御病原物的侵袭，

植物常依靠其细胞表层及细胞间隙中的受体来辨识病原物种类，并随即触发相应的防御机制。PGIP 作

为这类受体中的一员，可以减缓病原细菌或真菌的生长繁殖速度[19]。本研究认为 ZePGIP2 与 ZePGIP6
可作为潜在的抗病功能基因，在彩色马蹄莲抗软腐病过程中可能发挥关键作用，与前人对 PGIP 的研究

结果一致。江翱等[36] 研究发现：表达的烟草 Nicotiana tabacum PGIP 蛋白能够明显抑制辣椒疫霉多聚半

乳糖醛酸酶 (PGs) 的活性；邓婕等[37] 研究发现：LrPGIP 可能是岷江百合 Lilium regale 抵御尖孢镰刀菌侵

染的重要抗病基因。 

4    结论

本研究基于全基因组数据对彩色马蹄莲 ZePGIP 基因家族进行了系统鉴定，共发现 6 个成员，包括

ZePGIP1、ZePGIP2、ZePGIP3、ZePGIP4、ZePGIP5 和 ZePGIP6。系统发育与保守基序分析表明：每个

基因至少含有 4 个保守基序，其中 MEME-1、MEME-2 和 MEME-6 最为普遍，显示该家族在进化过程中

具有较高的保守性。6 个基因分布于 Chr09、Chr11 和 Chr14，其中 ZePGIP1、ZePGIP2、ZePGIP3 和

ZePGIP4 位于 Chr09，并形成一组串联重复基因，而 ZePGIP2 与 ZePGIP5 构成一对旁系同源基因。进一

步的跨物种共线性分析显示：除红掌外，其余天南星科物种的 PGIP 基因均与彩色马蹄莲形成 2 对同源

关系，提示该基因家族在天南星科中具有一定的保守性与分化特征。基因结构分析发现：大多数

ZePGIP 基因不含内含子，仅 ZePGIP3 和 ZePGIP5 含有内含子，其中 ZePGIP3 具有超长内含子，可能参

与复杂的转录调控。启动子分析表明：ZePGIP 基因含有多种激素和胁迫响应元件，其中茉莉酸相关位

点普遍存在，提示其可能通过激素信号途径介导防御反应。在胡萝卜果胶杆菌侵染过程中，ZePGIP2 和

ZePGIP6 的表达由早期受抑制转为后期显著诱导，提示其在彩色马蹄莲抗性中具有关键作用。这一结果

为抗病机理解析与分子育种提供了重要候选靶点。
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