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玉米 VLN基因家族的全基因组鉴定与胁迫响应表达特征
王晓琼，王杨铭，郑贝贝

( 河南农业职业学院现代种业学院，河南中牟 451450)

摘要:植物肌动蛋白细胞骨架的动态调控在多种生物学过程中起关键作用，其中绒毛蛋白( Villin，简称 VLN) 作为
肌动蛋白结合蛋白，参与细胞骨架重塑及胁迫响应。利用生物信息学的方法，从玉米全基因组鉴定 VLN 基因并系统
分析其理化性质、染色体定位、序列特征、系统进化关系、基因扩张、启动子元件、表达和蛋白互作网络等。结果表明，
玉米共有 9 个 VLN 基因( ZmVLN1 ～ ZmVLN9) ，其编码蛋白均含 6 个保守的 GEL 结构域，除 ZmVLN5 外均具有 C 端
VHP结构域。系统进化分析表明，玉米 VLN基因与水稻同源基因共线性较高，家族扩张主要由片段复制驱动( Ka /Ks ＜

1) 。启动子分析揭示玉米 VLN基因含丰富的胁迫响应元件( 如干旱、盐、热和损伤等) 以及激素响应元件( 茉莉酸、生
长素、水杨酸等) 。组织表达分析显示 ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN7 在根、叶及生殖组织中广泛表达，而 ZmVLN2、
ZmVLN9 特异性表达于花粉。非生物胁迫下，ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN7 在根和叶中显著诱导表达，暗示其核心调控
作用。蛋白互作网络提示 VLN蛋白可能通过高尔基体复合体参与细胞运输。
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植物肌动蛋白细胞骨架 ( actin cytoskeleton) 是
由动态变化的微丝网络构成的重要结构基础，参与

多种关键生物学过程，包括信号转导、囊泡运输、细
胞伸长、细胞分裂、细胞器运动、气孔开放和根毛发
育等［1 － 4］。绒毛蛋白( villin，简称 VLN) 属于 Villin /
gelsolin超家族的肌动蛋白结合蛋白( ABP) ［5 － 7］，通

常由 6 个保守的 gelsolin 结构域 ( G1 ～ G6 ) 和 1 个
headpiece结构域 ( VHP) ［8 － 9］组成。VLN 是肌动蛋
白细胞骨架动态调控的重要调节因子［8］，其中结构

域 VHP对 F － actin 高度亲和［10］，赋予 VLN 对微丝
切割、加帽、成核及聚集成束的多种功能［11 － 12］。在
植物中，研究人员首次从百合中克隆了功能明确的

VLN同源基因 115 － ABP 和 135 － ABP［13 － 15］。VLN
可以独立或以依赖 Ca2 + /钙调蛋白的方式与 F －
actin结合改变肌动蛋白丝的动态和组织结构，参与
各种细胞生理过程［16 － 17］。研究表明，拟南芥 VLN1
对 Ca2 +不敏感，是细胞中肌动蛋白丝束形成和稳定

性的主要调节因子［18］。渗透胁迫下，拟南芥转录因
子 GLABＲA2 － VLN1 调控模块在根毛生长过程中
发挥重要作用［19］。拟南芥 VLN1 和 VLN3 在肌动蛋
白束的形成和周转中具有功能重叠但活性不同的

特征［20］。拟南芥 vln2 /vln3 双突变体植株的叶、茎、
荚果和根均发生扭曲，细肌动蛋白丝束更加丰富，

而粗肌动蛋白丝束几乎不存在［21］，拟南芥 VLN2 和
VLN3 调控肌动蛋白纤维成束在厚壁组织发育中冗
余地发挥作用［22］。生长素转运抑制剂通过靶向拟
南芥 VLN4 介导的肌动蛋白动力学影响生长素的极
性转运［23］。拟南芥 VLN4 通过依赖 Ca2 +的方式调

节肌动蛋白微丝聚合成束，促进在干旱下根毛的生

长［24 － 26］。AtVLN1 与 AtVLN4 通过调控根毛细胞微
丝的动态变化增强拟南芥对低钾胁迫的耐受力［27］。
NaCl胁迫下 VLN1 和 VLN5 表达量升高并 12 h 达到
顶峰，而突变体 vln1 和 vln5 中的微丝变稀疏和不同
程度断裂［28］。拟南芥 vln2 /vln5 双突变体花粉管中
肌动蛋白丝成束能力减弱导致束状肌动蛋白数量

减少［29］。在 Verticillium dahliae 侵 染 后，棉 花
GhVLN2 在根细胞中下调表达，根细胞中肌动蛋白
丝束的数量增加和细胞骨架动态重塑提前，增强了

棉花植株的抗病性［30］。过表达 GhVLN4 显著增强
了拟南芥对 Verticillium dahliae、盐和干旱胁迫的耐
受性［31］。棉花 GhVLN4 促进肌动蛋白丝成束和丰
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度增加，并导致更长的细胞表型［32］。水稻 OsVLN2
通过调控微丝、PIN2 和生长素极性运输影响植株形
态［33］。烟草中 VLN 相关蛋白与过敏原有相关
性［34］。目前，VLN 基因家族已在拟南芥［35］、水
稻［36］、棉花［37 － 38］和大豆［39］等植物中被鉴定出。但
重要的粮食作物玉米 VLN 基因家族尚未被鉴定且
分子特征和系统进化关系尚不清楚，特别是玉米

VLN基因与胁迫响应之间的研究少之又少。因此，
从全基因组鉴定玉米 VLN基因家族，并着重对 VLN
基因开展特征和进化分析，探索 VLN基因在玉米的
不同空间和组织中的表达特异性，利用干旱、盐和
热胁迫下玉米 ＲNA － Seq研究其在响应逆境胁迫中
的潜在功能，以期为研究玉米 VLN家族基因的分子
特征、系统进化和功能提供重要依据。

1 材料与方法

1． 1 试验时间与地点
试验于 2025 年 3 月在河南农业职业学院现代

种业学院完成。
1． 2 玉米 VLN基因家族成员鉴定
玉米参考基因组 Zm － B73 － ＲEFEＲENCE －

NAM － 5． 0 下载于在线数据库 MaizeMine v1． 6
( https: / / soybase． org / ) ，拟南芥、水稻、棉花和大豆
参考基因组从 Ensembl Plants 数据库 ( https: / /
plants． ensembl． org / index． html) 获得。从 UniProt 数
据库( https: / /www． uniprot． org / ) 获得植物 VLN 蛋
白特有结构域 GEL( PF00626) 和 VHP( PF02209) 的
隐马尔可夫模型序列。以 GEL 和 VHP 的隐马尔可
夫模型序列为探针检索玉米基因组，获得候选 VLN
蛋白。利用在线数据库 NCBI － CDD( https: / /www．
ncbi． nlm． nih． gov /Structure /cdd /wrpsb． cgi ) 和
SMAＲT( http: / / smart． embl － heidelberg． de / ) 鉴定候
选玉米 VLN蛋白结构域，最终确定玉米 VLN蛋白。
1． 3 玉米 VLN蛋白理化性质预测
通过在线网站 ExPASy ( https: / /web． expasy．

org /compute_pi / ) 统计玉米 VLN蛋白的分子量、等电
点、不稳定系数、亲水指数。利用在线网站 Plant －
mPLoc 2． 0 ( http: / /www． csbio． sjtu． edu． cn /bioinf /
plant － multi / ) 预测玉米 VLN蛋白的亚细胞定位。
1． 4 玉米 VLN基因序列特征和启动子分析
利用 TBtools 软件包［40］绘制玉米 VLN 基因的

染色体定位图和基因结构图。利用网站 MEME
( http: / /meme － suite． org / tools /meme ) 分析玉米

VLN 蛋白的保守基序。利用网站 PlantCAＲE
( http: / /bioinformatics． psb． ugent． be /webtools /
plantcare /html / search_CAＲE． html ) 分析玉米 VLN
基因上游 1 500 bp的启动子序列。
1． 5 玉米 VLN蛋白系统进化和共线性分析
利用 MEGA 11 软件［41］构建玉米、拟南芥、大

豆、棉花和水稻 5 个物种的 VLNs 蛋白系统进化树。
利用 TBtools软件包分析玉米与拟南芥、大豆、棉花
和水稻 VLN基因的共线性，计算玉米 VLN 旁系同
源基因对的 Ka /Ks 值。
1． 6 玉米 VLN基因的表达模式和互作网络
通过 ZEAMAP 数据库 ( https: / /db． cngb． org /

zeamap / ) 获取玉米 VLN 基因在不同组织的表达数
据。通过 PlantExp 数据库 ( https: / /biotec． njau．
edu． cn /plantExp / ) 获取玉米 VLN 基因在干旱
( PＲJNA385354 ) 、 盐 ( PＲJNA647980 ) 和 热
( PＲJNA520822) 处理下的表达数据并利用 TBtools
软件包绘制表达热图。利用 STＲING 11． 5 数据库
( https: / / cn． string － db． org / ) 构建玉米 VLN 蛋白的
互作网络。

2 结果与分析

2． 1 玉米 VLN基因家族成员的鉴定
通过对候选蛋白序列结构域进行鉴定，从玉米

基因组中鉴定出 9 个 VLN 基因，依据基因 ID 编号
将 9 个玉米 VLN 基因依次命名为 ZmVLN1 ～
ZmVLN9，它们的蛋白结构域如图 1 所示。除
ZmVLN5 仅具有 6 个 GEL 结构域以外，8 个 VLN 蛋
白均同时具有 6 个 N 末端重复的 GEL 结构域和 1
个 C末端 VHP 结构域。9 个玉米 VLN 基因均未发
现有信号肽、跨膜结构域等。
2． 2 玉米 VLN蛋白的理化性质
由表 1 可知，玉米 VLN 家族蛋白的长度在 759

个( ZmVLN5) 和 1 000个( ZmVLN7) 氨基酸之间，分子
量范围为85． 06( ZmVLN5) ku到112． 11( ZmVLN7) ku。
等电点 ( pI ) 值范围为 5． 74 ( ZmVLN3 ) 到 8． 49
( ZmVLN7) 。6 个 ZmVLN蛋白( ZmVLN1、ZmVLN3、
ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN8、ZmVLN9) 的等电点均
在酸性范围内 ( pI ＜ 7． 00 ) 。6 个 ZmVLN 蛋白
( ZmVLN1、ZmVLN2、ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN8、
ZmVLN9) 的不稳定系数小于 40，预示它们的蛋白稳
定性较差。9个玉米 VLN蛋白的亲水指数小于 0，表
明它们都属于亲水蛋白。CELLOv． 2 ． 5亚细胞定位
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表 1 玉米 VLN家族蛋白理化性质

基因名称 基因 ID 蛋白长度
( aa)

分子量
( ku) 等电点 不稳定系数 亲水指数 亚细胞定位

ZmVLN1 Zm00001eb017330 959 105． 80 5． 77 36． 27 － 0． 466 细胞质

ZmVLN2 Zm00001eb071670 946 106． 50 7． 55 37． 43 － 0． 471 细胞质

ZmVLN3 Zm00001eb106360 961 107． 70 5． 74 40． 68 － 0． 490 细胞质

ZmVLN4 Zm00001eb140890 982 108． 23 5． 86 36． 14 － 0． 478 细胞质

ZmVLN5 Zm00001eb281890 759 85． 06 7． 34 47． 77 － 0． 387 细胞质

ZmVLN6 Zm00001eb362860 985 108． 30 5． 83 38． 02 － 0． 468 细胞质

ZmVLN7 Zm00001eb389350 1 000 112． 11 8． 49 41． 41 － 0． 518 细胞质

ZmVLN8 Zm00001eb394440 936 103． 57 5． 84 38． 39 － 0． 456 细胞质

ZmVLN9 Zm00001eb430400 946 106． 23 6． 91 39． 50 － 0． 459 细胞质

分析显示，所有 9 个玉米 VLN蛋白均位于细胞质。
2． 3 玉米 VLN基因的染色体定位

9 个玉米 VLN 基因不均匀分布于 7 条染色体
( 图 2) ，ZmVLN1 ～ ZmVLN9 分别定位于 1 号染色体
( ZmVLN1) 、2 号染色体( ZmVLN2 和 ZmVLN3) 、3 号
染色体( ZmVLN4) 、6 号染色体( ZmVLN5) 、8 号染色

体( ZmVLN6) 、9 号染色体( ZmVLN7 和 ZmVLN8 ) 和
10 号染色体( ZmVLN9) 。
2． 4 玉米 VLN基因的基因结构
由图 3 可知，玉米 VLN基因的基因序列均大于

6 000 bp，其中 ZmVLN5 最短，ZmVLN7 最长 ( 接近
27 000 bp) 。外显子数量方面，玉米 VLN基因平均
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外显子数量 20 多个，位于进化树末端分支的
ZmVLN2 和 ZmVLN9 具有高度相似的外显子和非编
码区结构特征。

2． 5 玉米 VLN蛋白的保守基序
9 个玉米 VLN蛋白的保守基序分析结果如图 4
所示。由图 4 － A可知，玉米 VLN蛋白共发现 7 个
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不同的保守基序，其中除 ZmVLN5 仅具有基序 2、基
序 3、基序 4、基序 5 外，8 个玉米 VLN 蛋白
( ZmVLN1、ZmVLN2、ZmVLN3、ZmVLN4、ZmVLN6、
ZmVLN7、ZmVLN8、ZmVLN9 ) 均同时具有 7 个基序
( 基序 1 ～ 7) 。此外还发现，从基序分布位置来看，
基序 7 位于蛋白的 C端与 VHP结构域重合，基序 1
与基序 2 的分布位置较近，进化树相近分支的 VLN
蛋白具有相似的基序分布位置。由图 4 － B 可知，
基序 1 和基序 4 的序列较长，基序 2、基序 3 和基序
7 的长度相近，而基序 5 的序列最短。每个保守基
序 Seqlogo图中每个位置的氨基酸类型偏好性不同，
该位置上碱基字母越大表明其出现频率越高。
2． 6 玉米与其他物种 VLN蛋白系统进化树
使用 MEGA 11 软件构建了 9 个玉米 VLN 蛋

白、5 个拟南芥 VLN蛋白、8 个大豆 VLN蛋白、14 个
棉花 VLN 和 5 个水稻 VLN 蛋白的系统发育树( 图
5) 。分析结果表明，系统进化树 41 个 VLN 蛋白被
划分为 5 个不同的组，分别标记为Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅳ、Ⅴ，
各组包含植物 VLN蛋白的数量有所不同，其中Ⅰ组
包含 2 个 VLN蛋白( 水稻 1 个、玉米 1 个) ，Ⅱ组包
含 5 个 VLN 蛋白 ( 拟南芥 1 个、棉花 2 个、大豆 2
个) ，Ⅲ组包含 15 个 VLN蛋白( 拟南芥 2 个、水稻 3
个、玉米 4 个、棉花 4 个、大豆 2 个) ，IV组包含 5 个
VLN蛋白 ( 玉米 4 个、水稻 1 个) ，V 组包含 14 个
VLN蛋白( 拟南芥 2 个、棉花 8 个、大豆 4 个) 。玉
米 VLN蛋白在不同亚组中分布数量不同，其中Ⅰ组
包含 1 个( ZmVLN5) ，Ⅱ组包含 0 个，Ⅲ组包含 4 个
( ZmVLN2、ZmVLN3、ZmVLN7、ZmVLN9 ) ，Ⅳ组包含
4 个 ( ZmVLN1、ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN8 ) ，Ⅴ组
包含 0 个。
2． 7 玉米 VLN基因复制事件和共线性
玉米物种内 VLN基因共线性分析结果如图 6 －

A所示，玉米 VLN旁系同源基因对的 Ka /Ks 值见表

2。玉米 VLN基因家族共有 3 对旁系同源基因，包括
ZmVLN1 /ZmVLN8、 ZmVLN2 /ZmVLN9、 ZmVLN4 /
ZmVLN6，Ka /Ks 值分别为 0． 11、0． 25、0． 15，蛋白序
列相似度分别为 94． 59%、94． 29%、96． 75%。3 个
VLN旁系同源基因对的 Ka /Ks 值均小于 1，表明玉
米 VLN基因受纯化选择压力影响，基因家族成员数
量扩张以片段复制为主。
玉米与水稻、拟南芥、棉花和大豆的物种间

VLN直系同源基因共线性分析结果如图 6 － C 所
示。玉米与拟南芥之间未检测到直系同源VLN基

因对，玉米与水稻之间检测到 6 个直系同源 VLN基
因对( ZmVLN1 /OsVLN2、ZmVLN2 /OsVLN4、ZmVLN2 /
OsVLN5、 ZmVLN7 /OsVLN3、 ZmVLN9 /OsVLN4、
ZmVLN9 /OsVLN5) ，而玉米与棉花之间检测到 1 个
直系同源 VLN 基因对 ( ZmVLN7 /GhVLN7 ) ，玉米与
大豆之间检测到 2 个直系同源 VLN 基因对
( ZmVLN7 /GmVLN6、ZmVLN7 /GmVLN7 ) 。由此可
见，玉米与水稻之间的 VLN 基因具有较高的共
线性。
2． 8 玉米 VLN基因启动子元件
玉米 VLN基因启动子元件数量和类型如图 7

所示。玉米 VLN基因除含有基因表达必须的 CAAT －
box和 TATA － box 元件以外，还具有生长发育相关
元件、光响应元件、胁迫响应元件、机械损伤响应元
件、激素响应元件等。激素响应元件主要有茉莉酸
响应元件 ( 14 个 CGTCA － motif、14 个 TGACG －
motif) 、生长素响应元件 ( 3 个 AuxＲＲ － core、7 个
TGA － element ) 、水杨酸响应元件 ( 5 个 TCA －
element) 、脱落酸响应元件( 10 个 AAGAA － motif、21
个 ABＲE) 、乙烯响应元件( 4 个 EＲE) 、赤霉素响应
元件( 2 个 GAＲE － motif、4 个 P － box、2 个 TATC －
box) 。非生物胁迫响应元件主要有低温响应原件
( 7 个 LTＲ) 与低温、脱水和盐混合胁迫响应元件( 5
个 DＲE core) 、干旱响应元件( 8 个 MBS、58 个 Myb、
1 个MYB recognition site、15 个Myb － binding site、10
个 MYB － like sequence、26 个 MYC) 、机械损伤响应

—48— 江苏农业科学 2026 年第 54 卷第 8 期



—58—江苏农业科学 2026 年第 54 卷第 8 期



表 2 玉米 VLN旁系同源基因对 Ka /Ks 值

旁系同源基因对 Ka Ks Ka /Ks 复制类型
蛋白序列
相似度
( % )

ZmVLN1 /ZmVLN8 0． 03 0． 27 0． 11 片段复制 94． 59

ZmVLN2 /ZmVLN9 0． 05 0． 20 0． 25 片段复制 94． 29

ZmVLN4 /ZmVLN6 0． 02 0． 13 0． 15 片段复制 96． 75

元件( 5 个 WUN － motif) 、缺氧特异性诱导响应元件
( 4 个 GC － motif) 、厌氧诱导响应元件( 28 个 AＲE) 、
防御和胁迫响应元件( 4 个 TC － rich repeats) 、病原
响应元件( 7个 W box) 。光响应元件类型有 3 － AF1
binding site、AE － box、ATCT － motif、Box 4、CAG －
motif、chs － CMA1a、GA － motif、GATA － motif、G －
box、GT1 － motif、I － box、LS7、MＲE、Sp1、TCCC －
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motif、TCT － motif 等 16 种，累计数量为 67 个。此
外，还有与生长发育及代谢调控相关调控元件，如

分生组织特异性激活调控元件( CAT － box、CCGTCC
motif、CCGTCC － box) 、细胞周期调控响应元件MSA －
like、类黄酮生物合成调控响应元件 MBSI、胚乳表达
调控响应元件 GCN4_motif、玉米醇溶蛋白代谢调节
响应元件 O2 － site、栅栏叶肉细胞分化调控响应元
件 HD － Zip 1、昼夜节律调控响应元件 circadian等。
2． 9 玉米 VLN基因家族组织表达模式
为初步探究玉米 VLN 基因的组织表达特征和

潜在功能，利用玉米品种 B73 不同生育时期和不同
组织中的表达数据构建了 9 个 VLN 基因的组织表
达热图。由图 8 可知，玉米 VLN基因具有时空表达
和组织表达特异性，在花粉中优势表达的基因有

ZmVLN1、ZmVLN4、ZmVLN8，在节间部优势表达的
基因有 ZmVLN1、ZmVLN4、ZmVLN6，在胚中优势表
达的基因有 ZmVLN4、ZmVLN6，在幼叶中优势表达
的基因有 ZmVLN3、ZmVLN4、ZmVLN5、ZmVLN6、
ZmVLN7，在根中优势表达的基因有 ZmVLN4、
ZmVLN6，在玉米须和穗中优势表达的基因有
ZmVLN4、ZmVLN6。组织特异性表达基因方面，
ZmVLN2、ZmVLN9 仅在花粉中特异性表达。
2． 10 玉米 VLN基因胁迫响应表达分析
分析玉米 VLN基因在干旱、盐和热胁迫下的转

录组数据并绘制表达热图。由图 9 － A 可知，在干
旱胁迫下 ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN7 在叶中的表达
量较高，其中 ZmVLN4 和 ZmVLN7 在 24 h 表达量达
到峰值，随后逐渐降低; ZmVLN6 在 48 h表达量达到
峰值，随后逐渐降低; 此外，ZmVLN1 在干旱诱导
48 h 内表达量持续升高，72 h 表达量降到较低水
平。由图 9 － B 可知，在盐胁迫下 ZmVLN3、
ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN7 在根中的表达量较高。
由图 9 － C 可知，热胁迫下，ZmVLN4、ZmVLN6、
ZmVLN1、ZmVLN5、ZmVLN3、ZmVLN7 在 48 h内叶片
中的表达量呈不断上升的趋势，其中 ZmVLN4、
ZmVLN6 表达量较高且变化较大。由图 9 － D可知，
ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN7 在受热胁迫诱导的根中
高表达，其中 ZmVLN4 在 2 h 表达量达到顶峰随后
降低，ZmVLN6、ZmVLN7 受热胁迫诱导 48 h 内持续
上调表达。
2． 11 玉米 VLN蛋白互作网络
利用 STＲING 网站预测并构建了玉米 VLN 蛋

白互作网络。由图 10 可知，玉米 VLN蛋白主要与 3

个玉米蛋白存在互作关系，Zm00001eb009310、
Zm00001eb040740、Zm00001eb399610 在 UniProt 数
据库均被注释为 Conserved oligomeric Golgi complex
subunit( COG) 高尔基体复合体亚基类蛋白，该蛋白
对于维持高尔基体的正常结构和功能至关重要。

3 讨论

玉米是全球重要的粮食、饲料和工业原料来
源。高温、干旱和盐等胁迫影响玉米的生长、发育
和产量，对玉米的可持续生产提出了重大挑

战［42 － 44］。VLN基因已在多种植物中被鉴定和功能
表征，其作为微丝结合蛋白有助于在不利条件下维

持细胞稳态，在植物应对各种生物和非生物胁迫的

耐受性中起着至关重要的作用［35 － 36，39］。本研究首
次对玉米 VLN基因家族进行了全基因组鉴定及系
统性生物信息学分析，玉米共有 9 个 VLN 基因，多
于拟南芥［35］( 5 个) 、水稻［36］( 5 个) 和大豆［39］( 8
个) ，少于棉花［37］( 14 个) ，物种间家族成员数量的
差异可能与基因组大小和成员扩张有关。玉米 VLN
基因长度不等，从 759 到 1 000 个氨基酸不等，分子
量 85． 06 ～ 112． 11 ku，亚细胞定位分析表明它们存
在于细胞质中，这与前人对拟南芥 VLN 基因家族、
水稻 VLN基因家族的研究结果［35 － 36］一致。
通过结构域分析发现，ZmVLN5 作为家族中的

特殊成员缺失 VHP结构域，暗示其可能通过结构变
异获得了与其他成员不同的功能特性，研究表明，

水稻 OsVLN2、OsVLN5 成员也缺失 VHP结构域［36］。
物种间系统进化和共线性分析显示，玉米与水稻之

间 VLN基因的系统进化树关系较近，玉米与水稻间
检测到 6 个直系同源基因对，显著多于与其他物种
的共线性基因，这可能与单子叶植物特有的进化轨

迹相关，也暗示着玉米与水稻同源的 VLN基因可能
具有相似的功能特征。研究表明，在水稻中 VLN2
基因通过调节肌动蛋白参与根毛的生长［33］。玉米
VLN家族共有 3 对旁系同源基因，它们的 Ka /Ks 值

均小于 1，表明该基因家族在进化过程中受到强烈
的纯化选择压力，基因复制事件分析揭示了片段复

制是家族扩张的主要机制，其中 ZmVLN4 /ZmVLN6
基因对高达 96． 75%的序列相似度，提示这些复制
基因可能在功能上存在冗余。
启动子分析揭示了玉米 VLN 基因具有丰富的

调控元件，特别是大量光响应、胁迫响应元件 ( 低
温、干旱、脱水、机械损伤等) 和激素响应元件( 茉莉
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酸、赤霉素、水杨酸、生长素、脱落酸等) ，暗示 VLN
基因可能通过整合多种信号通路参与胁迫应答，这

与其他物种中的类似发现［39，45］一致。这一推测在
表达分析中得到验证: ZmVLN4、ZmVLN6、ZmVLN7 在
干旱、盐和热胁迫下均呈现显著诱导表达，提示其
核心调控地位。值得注意的是，这些基因在根中的
快速响应模式( 如 ZmVLN4 在热胁迫 2 h即达峰值)
可能 与 其 调 控 根 系 适 应 性 生 长 密 切 相 关。
ZmVLN4 /ZmVLN6 基因对的序列和表达模式高度相
似，暗示了它们功能的相似性和冗余性。组织特异

性表达特征揭示玉米 VLN基因功能分化:花粉特异
性表达的 ZmVLN2、ZmVLN9 可能参与生殖发育中的
细胞极性建立，类似研究表明，拟南芥 VLN5 在花粉
中优势高表达，与花粉中 Ca2 +协同调节肌动蛋白丝

稳定性和周转，在花粉萌发和花粉管生长中发挥着

不可或缺的作用［46］。而广泛表达的 ZmVLN4、
ZmVLN6、ZmVLN7 可能承担基础性细胞骨架调控及
胁迫响应的功能，前人研究表明，棉花 GhVLN3 和
GhVLN10 在盐、PEG、低温、热和 Verticillium dahliae
胁迫下显著上调［38］。蛋白互作网络中的COG复合
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体关联可能暗示 VLN蛋白参与细胞内的运输或结构
维持，这可能与细胞响应胁迫时的膜结构重组有关。

4 结论

本研究从玉米基因组中鉴定出 9 个 VLN 基因，
其编码蛋白均含典型 GEL结构域，除 ZmVLN5 外均
具有 VHP结构域，9 个 VLN蛋白亚细胞定位于细胞
质。系统进化分析将 41 个植物 VLN 蛋白划分为 5
个亚组，玉米 VLN 蛋白主要分布在Ⅲ和Ⅳ组，与水
稻 VLN基因表现出高度共线性。玉米 VLN 基因家
族通过片段复制扩张，3 对旁系同源基因受强烈纯
化选择。玉米 VLN 基因启动子含多种胁迫和激素
响应元件，ZmVLN4 /ZmVLN6 /ZmVLN7 在非生物胁
迫应答中起核心作用。蛋白互作网络提示 VLN 蛋
白可能参与高尔基体介导的膜运输系统，为解析其

调控细胞骨架动态的分子机制提供新线索。本研
究系统解析了玉米 VLN 基因家族的结构特征与潜
在功能，为后续开展基因调控细胞骨架动态的分子

机制及作物抗逆遗传改良提供了重要理论依据。
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