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大豆MADS-box基因功能研究进展
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摘要：MADS-box是植物体内一种重要的转录因子，其家族成员具有典型的MIKC结构、高度保守的 N端MADS以及保守

性较低的 I域和 C端。MADS-box基因广泛表达于植物的根、茎、叶、花、芽等营养组织部位，并参与调控花期、花器官发

育、种子发育及非生物胁迫响应等过程。近年来的研究报道显示，不同 MADS-box基因的表达模式不尽相同，其功能也存

在较大差异。本文概述了大豆 MADS-box基因家族的结构及分类，总结了大豆 MADS-box基因家族花发育 ABCDE模型中

相关成员及 SVP、SOC1、FLC等基因的研究进展。最后对大豆 MADS-box的研究提出了展望，为今后进一步挖掘和利用该

类转录因子基因进行大豆遗传改良和种质创新提供参考依据。
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Abstract:MADS-box is an important transcription factor in plants, and its family members have a typical MIKC structure, highly

conserved N-terminal MADS, and less conserved I domains and C-terminals. MADS-box genes are widely expressed in the roots,

stems, leaves, flowers, buds and other trophic tissue parts of plants, and are involved in regulating the flowering time, flower

development, seed development and abiotic stress response. In recent years, researches have shown that the expression patterns of

different MADS-box genes are distinct, and their functions are also quite different. This review introduces the structure and

classification of soybean MADS-box gene family, and summarizes the research progress of related members of MADS-box genes in

ABCDE model, such as SVP, SOC1, FLC and other genes in the flower development. Finally, the research on soybean MADS-box is

prospected, which provides an essential information for further utilization of such transcription factor genes for soybean genetic

improvement and germplasm innovation in the future.
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MADS-box基因家族是众多转录因子家族之一，其广泛存在于动物、植物和真菌中，主要参与生长发

育、次生代谢调控以及生物和非生物胁迫响应等重要生物学过程[1]。在植物中，MADS-box基因主要功能

表现在对花器官发育、植株形态以及开花时间的调节。之后有研究证实MADS-box基因在植物根、茎、

叶、花、种子等部位的发育中均具有不同形式的时空表达模式，在调控过程中发挥了不同的功能[2]。大豆

[Glycine max (L.) Merr.]是一类重要的粮油作物[3]，MADS-box基因在调节大豆生长发育过程中发挥作用，

例如参与调控大豆开花时间、花器官发育、种子发育及其他生理过程[4-6]。随着相关研究的深入，大豆

MADS-box基因家族成员SHORT VEGETATIVE PHASE（SVP）、SUPPRESSOR OF OVEREXPRESSION OF
CO 1（SOC1）、FLOWERING LOCUS C（FLC）、FRUITFULL（FUL）、APETALA1（AP1）及SEPALLATA
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（SEP）等基因的功能和分子机制逐渐被揭示[7-8]。本文主要对大豆MADS-box基因家族不同成员的功能和

相关分子机制的研究进展进行了综述，旨在全面挖掘MADS-box基因家族在大豆生长发育中的调控功能和

分子机制，为大豆遗传改良和种质创新提供参考依据。

1 MADS-box基因结构及其分类

MADS由4个蛋白的首字母组成，即酵母的MCMI基因、拟南芥的AG基因、金鱼草的DEFA基因和人的

SRF基因。这四个蛋白均有一个由56-58个氨基酸组成的高度保守结构域，通常将含有此类保守结构域的基

因称为MADS-box基因[2]。现有研究表明，MADS-box基因根据不同的保守结构域分为Type Ⅰ和Type Ⅱ[9]（图

1）。Type I基因通常含有1-2个外显子，其编码蛋白具有一个高度保守的SRF-like MADS-domain和一个不保

守的C-terminal domain；Type II基因一般含有6个外显子和7个内含子，且MADS-box蛋白在结构上都含有高

度保守的MEF2-like MADS-domain和K-domain，以及一个不保守的C-domain和 I-domain，因此Type
IIMADS-box蛋白又被称为MIKC型转录因子[10-11]。Type I基因根据其M区可分为Mα、Mβ、Mγ和Mδ四个亚

类；Type II基因可根据I区序列的不同分为MIKCc和MIKC*两个亚家族[12]。目前所有已知表达模式和突变表

型的植物MADS-box基因绝大多数都属于MIKCc型亚家族[4]。MADS-box蛋白N-端均含有56～58个氨基酸组

成的高度保守结构域[4]，这个结构域可以和CArG（CC[A/T]6GG）结合[13-14]。在MADS-box结构域中，不保

守的Ⅰ结构域可以促进蛋白质与DNA结合及二聚化[15]，C结构域在转录激活及形成转录因子多聚体中起重要

作用[16]。高度保守的K结构域主要在MADS-box蛋白的二聚化过程中起重要作用[17]。

a：MADS-box结构及分类；b：MADS-box蛋白与 DNA结合示意图

a：MADS-box classification and structure；b：Schematic diagram of MADS-box protein binding to DNA

图 1 MADS-box示意图[4]

Fig.1 Schematic diagram of MADS-box

2大豆MADS-box基因家族研究进展

根据大豆 MADS-box基因的相关报道，MIKCc又可根据其序列特征和发育关系分为：

GmSOC1s、 GmSVPs、 AGAMOUS-like 15 (GmAGL15) 、 AGAMOUS-like 17 (GmAGL17)、
GmFLCs以及拟南芥中花器官模型 ABCDE 模型中的 A-E类等亚家族[18-21]。根据拟南芥中花

器官模型 ABCDE 模型的提出，将大豆参与花器官发育的基因同样归类于 5个亚家族中，主

要以 A类 GmAP1s、B类 GmAP3s /PIs、C/D类 GmAGs/STKs/SHPs、E类 GmSEPs等亚家族基

因在大豆中的研究较为深入且多与花器官发育息息相关。

2.1大豆MADS-box基因家族 ABCDE模型

随着对MIKCc亚家族研究的不断深入，Theissen在2001年提出了著名的花器官发育遗传调控机制-
ABCDE模型[22]（图2）。该模型提出A（AP1）、B（AP3/PI）、C/D（AG/STK/SHP）和E（SEP）这五类基因

以组合方式调控不同花器官的发育进而影响植株萼片、花瓣、雄蕊、心皮及胚珠的形成[11,23-25]。其中，



A+E调控萼片发育，A+B+E调控花瓣发育，B+C+E调控雄蕊发育，C+E调控雌蕊发育，D+E调控胚珠发

育。AP1被归类为A类基因，是一种促进花瓣和萼片发育的分生组织和花器官识别基因[26]。PI和AP3属于B
类基因。过表达GmAP3基因侵染Atap3突变体可导致拟南芥花瓣转化为花蕾，过表达GmPI基因转化Atpi突
变体则会使拟南芥雄蕊变为心皮[27]。AG、SHP1、AGL1、SHP2和STK属于C/D类基因，主要与雄蕊、心皮

和果实的发育相关。E类基因SEP可进一步分为SEP1、SEP2、SEP3和SEP4这四种类型，它们同样参与调控

花发育过程[28]。

图 2花发育 ABCDE模型[29]

Fig. 2 ABCDE model of flower development

2.1.1大豆MADS-box基因家族 AP1及 FUL基因功能

AP1是 MADS-box基因家族重要成员之一，在 ABCDE花器官发育模型中属于 A类基因，主要决定拟

南芥花分生组织，花瓣及萼片的分化。2011年，Chi等在研究中证实 GmAP1是一个核定位转录激活因子，

通过 qRT‐PCR分析发现 GmAP1存在于大豆花发育的整个过程，且只在完全盛开的花瓣和萼片中高度表

达，进而推测 GmAP1可能参与调控花器官的发育以及开花时间。在后续研究中证实 GmAP1的异位表达会

导致拟南芥开花时间、花分生组织和花器官的改变[30]。2020年，Chen等确定了四个 GmAP1s同源基因：

GmAP1a、GmAP1b、GmAP1c和 GmAP1d，对大豆不同组织的 qRT‐PCR分析证实 GmAP1s基因在茎尖中

高度表达。研究采用 CRISPR/Cas9 技术获得了大豆 GmAP1的四重突变体，在此基础上进一步探索了

GmAP1s在开花时间和株高方面的功能，结果表明四种 GmAP1s同源基因的功能丧失导致开花延迟和花器

官形态的改变，在植株主茎节数和株高方面也具有一定的促进作用。进一步的分析表明 GmAP1s可以通过

调节开花基因 GmSVP、GmSOC1、GmAGL24、GmSEP 等和 Gibberellic Acid（GA）代谢途径相关基因

Dwarf 1 (DW1)、Gibberellic Acid 1 (GA1)等的表达，从而揭示大豆 GmAP1s基因介导的开花时间和株高调节

网络[31]。

FUL是 AP1同源基因，在多种发育过程中发挥着重要的作用，包括芽起始，生殖过渡，花序分化和果

实发育[32-34]。2015年，Jia等在大豆中发现了四个 FUL-like基因，其中包含 GmFULa、GmFULb、GmFULc
和 GmFULd，并对 GmFULa进行了系统研究。GmFULa具有多效性作用，参与大豆生殖过渡和花器官发

育。GmFULa在开花和结荚初期的花瓣和豆荚中高度表达，且早熟品种中 GmFULa表达水平增加幅度较

大，这表明 GmFULa在果实发育中起着至关重要的作用。并且 GmFULa在植株根系中表达量最高，因而

推测 GmFULa参与大豆根系的生长，维持根系的结构。此外，光周期对 GmFULa表达也具有一定影响，

在长日照和短日照条件下 GmFULa的表达有差异[35]。2018年，岳等对 GmFULa进一步研究发现过表达

GmFULa促进了植株营养生长，积累生物量增多，分枝数、豆荚数增加，最终提高了大豆产量[36]。Sun等



将 GmFULc异源转化拟南芥，数据显示 GmFULc可以降低 TOPLESS（TPL）的转录活性，提高 AtFT、
AtSOC1和 AtLFY表达量，导致拟南芥开花提前[37]。2021年，黎永力等人利用蛋白质同源比对和进化树分

析的方法对大豆基因组重新进行了鉴定。结果发现大豆中含有 6 个 GmFULs 基因，将其命名为

GmFUL1a、GmFUL1b、GmFUL2a、 GmFUL2b、GmFUL3a、GmFUL3b。通过对这 6个基因的生物信息学

分析发现，FUL基因家族是一类典型的MADS-box基因家族成员，其在豆荚中高度表达，可能参与调控大

豆种子相关性状。然而六个基因中只有 GmFUL3b基因在叶片中高度表达，推测该基因在进化过程中功能

可能产生了分化[38]。

2.1.3大豆MADS-box基因家族 AP3基因功能

AP3在 ABCDE花器官发育模型中作为 B类基因发挥作用，参与调控开花时间、花分生组织形成和胚

珠的发育。B类基因的突变会导致花器官结构的变化，进而影响种子的发育过程 [17]。何浩博研究发现

GmAP3是一个促进开花的基因，可以通过影响开花相关基因 GmFUL、GmSOC1、GmSEP、GmAP1和
LEAFY (LFY)的表达水平进而调控大豆开花途径，并与 GmAP1相互作用共同调控花瓣和雄蕊发育[4]。Wu
等在研究中指出 GmAP3同源基因 GmNMH7可以通过参与光周期途径协调结节形成和花发育过程[39]。同时

有其他研究初步证实了 GmAP3基因不仅可以调控大豆花器官发育，还可以影响大豆种子发育和荚粒的形

成[40]。

2.1.3大豆MADS-box基因家族 C/D类基因功能

C/D类基因的功能主要与雄蕊、心皮和果实的发育相关。有研究推测 C类基因 GmAG可能参与大豆生

殖器官的发育调控，该基因在花原基、花粉和胚珠中表达量较高，短日照条件下 GmAG在花分生组织发育

和花器官起作用导致开花提前[41]。D类基因 GmSHPa在雌蕊和荚中特异表达，异源转化导致拟南芥花瓣退

化、果实变小、果面皱缩、炸荚提前等现象[42]。Xu等发现 GmSHPa可以与 GmMADS28和 GmMADS29形
成互作蛋白进而调控大豆的生长发育[43-44]。AGL11/STK的同源基因 GmAGL2在花和荚中高度表达，异源转

化拟南芥后发现其通过促进关键开花基因 CONSTANS(CO)和 FLOWERING LOCUS T(FT)表达及降低成花抑

制因子 AtFLC的表达，从而促进开花[31]。MADS-box基因 GmAGL1转录本在大豆不同阶段的花和豆荚中

均有表达，但在心皮中表达量最高。进一步研究发现其可以直接与 GmSEP蛋白相互作用进而影响花瓣发

育在拟南芥[45]和大豆中并促进开花致使大豆早熟[46]。

2.1.4大豆MADS-box基因家族 SEP基因功能

SEP属于 E类基因，分为 SEP1、SEP2、SEP3和 SEP4四种类型，它们参与调节拟南芥的花发育，对

植物的生殖生长尤其是花器官的发育起着至关重要的作用[47-48]。SEP基因主要在花组织中表达，它们冗余

地参与花分生组织的确定，是花器官发育的必需基因，参与植物成花的整个生长过程[49-50]。GmSEP1是
AtAGL2/SEP的同源基因，GmSEP1在花瓣、萼片、雄蕊、心皮和种子等生殖器官中特异性表达。研究发现

GmSEP1在大豆突变体 NJS-10Hfs的雄蕊中表达量较低，过表达 GmSEP1基因导致植株部分雄蕊转化为花

瓣结构。此外还有研究发现在种子发育早期的种皮薄壁组织中，GmSEP1表达量较高。这些结果表明

GmSEP1可能在大豆的花瓣和种皮发育中起调控作用 [51]。Huang 等在研究中发现了 AtSEP3同源基因

GmMADS28，GmMADS28的过表达导致烟草花器官发育异常、花粉活性低及植株不育等性状，进而推测这

个基因可能参与细胞增殖，种子早期发育和末期调控[52]。



2.2大豆 SVP与 AGL24基因功能

GmSVPs是Ⅱ型的 MADS‐box转录因子，广泛表达于植物的根、茎、叶、芽和花等营养组织部位。在

大豆中，GmSVPs的表达模式及功能存在一定差异，主要参与调控植物生长发育及花期、花器官发育等过

程[53]。Zhang等对大豆的不同组织进行 qRT-PCR检测发现，GmSVPs在大豆花器官、雄蕊和雌蕊中有大量

表达，但在发育中的种子和荚皮中没有表达[53]。Fan等研究证实 GmSVPs的表达模式存在差异，GmSVPb2
和 GmSVPb5在大豆胚胎或种子发育中均有表达，而 GmSVPb4则在早期营养生长中起作用[54]。张月等通过

研究发现，GmSVPs基因在大豆幼苗期的表达量远远高于其他时期，这可能是因为 SVP亚家族在调控大豆

幼苗的生长发育过程中具有重要作用[55]。由此推测 GmSVPs在调控大豆花器官的发育中起着独特的作用。

在拟南芥中，AtSVP与 STMADS11亚家族的 AGAMOUS-LIKE24（AGL24）关系最为密切、序列高度

相似[56]，但 AtAGL24和 AtSVP在调节植物开花方面却具有相反的作用。过表达 AtSVP同源基因延迟开花，

而过表达 AtAGL24同源基因促进开花，两者在植物早期花发育过程中均起着关键作用[57]。Michaels等研究

指出，AtSVP 负调控 AtFT 与 AtSOC1，而过表达 AtSOC1会导致 AtAGL24表达上调，因此 AtAGL24和
AtSOC1 之间可能存在正向调控的关系 [58]。李雅茹研究发现 SVP 同源基因 GmSVP01、GmSVP02以及

AGL24同源基因 GmSVP06均具有延迟开花的功能，其中 GmSVP06与拟南芥 AGL24在调控开花时间方面

具有相反作用。研究还指出 GmSVP06可能通过参与光周期途径影响 GmFT2a、GmFT5a、GmSOC1a、
GmSOC1b等的表达水平，进而调控大豆开花时间[59]。

2.3大豆 SOC1与 Dt2基因功能

SOC1也属于 MIKCc型转录因子，参与并整合多条开花信号通路，从而调控开花时间和花器官形态
[60]。AtSOC1的功能丧失可以导致拟南芥开花延迟，过表达则导致开花提前[61-62]。已经有研究证实 SOC1在
多物种进化过程中发生功能分歧。目前，在大豆中鉴定出四个 GmSOC1基因：GmSOC1a、GmSOC1b、
GmSOC1c、GmSOC1d。Zhong等发现 AtSOC1同源基因 GmAGL1在植物发育方面的功能是保守的，但又

不完全相同。长日照条件下 GmAGL1诱导开花，且部分回复拟南芥突变体晚花表型。此外，GmAGL1还受

生物钟基因调控。GmAGL1基因作为开花途径的关键整合因子，与拟南芥同源基因 AtSOC1功能的相似
[63]。Na等在研究中指出，过表达 GmSOC1和 GmSOC1-like使大豆开花时间提前，进而推测 GmSOC1和
GmSOC1-like可能在大豆开花过程中起促进作用。在枝条顶端，GmSOC1在 25天时上调，而 GmSOC1-like
在 17 天时就被诱导并在开花后下调，由此推测 GmSOC1和 GmSOC1-like通过不同的转录调节机制参与大

豆开花的启动和维持[64]。Kou等对 GmSOC1a功能丧失突变体分析证实，GmSOC1a对大豆开花时间有正向

调控作用，对茎节数有负调控作用，从而影响籽粒产量和适应性[65]。

Determinate stem (Dt2）是控制大豆分支数的显性基因，参与营养生殖转变过程。张等发现 GmDt2不
仅可以作为 GmDt1的直接抑制因子，阻止末端开花，而且还可以通过调控 GmSOC1、GmAP1和 GmFUL
的表达促进开花。这与先前 GmDt2互作基因和下游调控基因的研究结果相一致，充分证实 Dt2可以参与植

物开花的调控途径[66-69]。此外，GmDt2还可以影响植物的水分利用效率，分生组织维持以及气孔密度等
[70]。2022年，Liang等提出 GmDt2调节大豆分支工作模型。GmDt2与 GmAGL22、GmSOC1相互作用以激

活 GmAP1的转录。GmAP1促进腋生分生组织向花序分生组织的过渡，在营养生长向生殖生长的过渡中发

挥正调节作用。Dt2 HapII启动子比 Dt2 HapI具有更高的转录活性，增强 GmAP1的表达从而促进营养生长

到生殖生长的早期过渡，导致开花提前和分枝减少[71]。Kong等发现在大豆顶端分生组织中，GmDt2可以

与 GmSOC1a形成复合物直接抑制 GmDt1基因的表达，形成大豆亚有限结荚习性[72]。此外，Ma等发现

GmSOC1s还可以形成 GmSOC1a-GmSOC1b-GmDt2复合物通过抑制 GmDt1的转录控制茎生长习性[73]。

https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/?sort=date&term=Michaels+SD&cauthor_id=12609028
https://www.sciencedirect.com/topics/agricultural-and-biological-sciences/stem-nodes


2.4大豆 FLC基因功能

目前，已经报道了多种调节 FLC的染色质途径和共转录机制，其中最主要的是春化途径。拟南芥 FLC
是一种开花抑制因子，春化抑制了 FLC的表达[74]。大豆虽然是非春化植物，但温度作为影响其开花时间的

主要环境因素之一，低温可能会延迟大豆的开花时间。在拟南芥中，开花基因 AtFT和 AtSOC1是开花的正

调节因子，过表达 AtFLC晚开花表型可能是由于 AtFLC特异性降低了 AtFT和 AtSOC1的表达[75-78]。杨璧

泽等通过分析蛋白同源性和基因组织特异性发现大豆含有 2个 GmFLCs基因，并且这两个大豆 GmFLCs基
因功能可能存在差异，并不是完全冗余的[79]。Jing等发现在各种持续低温的处理过程中，GmFLCs延迟植

物开花时间，充当开花抑制剂。在低温条件下 GmFLCs通过抑制 GmFTs基因表达使植物延迟开花，将

GmFLC异源转化拟南芥，导致拟南芥延迟开花。GmFLC-like可以通过与启动子区域发生物理相互作用而

抑制 GmFT2a的表达，进而在延迟开花时间和提供低温保护机制中发挥作用[80]。值得一提的是，GmFLD
可以通过抑制 GmFLC的表达致使拟南芥开花时间提前[81]。FLC在大豆和拟南芥中都是开花抑制因子，在

大豆中过表达 GmFLC会使植物开花延迟，但持续低温处理则会导致拟南芥中 AtFLC表达水平降低，产生

早花表型[82-83]。

2.5大豆其他MADS-box基因功能

GmAGL15在大豆中过表达不仅可以使大豆提早开花，并且还影响大豆胚胎的发育过程[84]。随后研究

发现其可以通过调控大豆生长素信号通路，限制信号传递，进而影响大豆体细胞胚胎发育[85]。Zheng等研

究发现 GmAGL15 及其亲缘关系最近的 GmAGL18可显著调控胚胎发育，提高大豆转基因外植体发育能力
[86]。有趣的是，Zhao等在 NJCMS2A品种的花蕾中克隆出一个MADS-box基因。该基因在细胞质雄性不育

系大豆花蕾中表达水平较高，这表明该基因的显著表达可能导致大豆细胞质雄性不育[87]。

AtAGL17同源基因 GmNMHC5在自贡东豆品种根瘤中首次发现，qRT-PCR分析表明 GmNMHC5在根

和结节中的表达水平远高于其他部位，过表达 GmNMHC5显著促进了侧根发育和根瘤的形成。在这项研究

中还发现过表达 GmNMHC5植株表现出早花的表型，而 Gmnmhc5植株表现出相反的表型，并且过表达植

株中开花抑制剂 GmFT1a和 GmFT4的表达受到抑制。以上结果表明 GmNMHC5在调节开花和结瘤过程中

具有双重功能[88]。

此外，还发现了一些新的大豆 MADS-box 成员，例如 GmNMH7，其能够抑制结瘤相关基因的表达，

负调控根瘤的形成和发育过程[39]。AtAGL12不仅可以调节根分生组织细胞增殖，还在开花过渡方面起作用
[89-90]；而 Wong等在大豆中发现 GmAGL12亚家族仅在大豆的根中表达，推测它们在花调控中的功能可能

已经丧失。此外，wong等还发现 AtAGL6同源基因 GmMADS3在大豆中执行与 GmAP1相似的功能，并

在花序分生组织中的广泛表达以确保 SAM的所有营养活动被分生组织侧翼的花分生组织所取代，推测

GmAGL6亚分支的成员与关键的花调控因子（如 GmAP1或 GmFLC）合作，可能有助于发育可塑性[91]。

目前大豆MADS-box其他基因的研究相对较少，全面解析大豆MADS-box家族基因的功能和分子机制仍需

进一步探讨。

3展望

通过多年的研究，MADS-box基因家族已经在越来越多的作物中被鉴定并对该家族基因的功能和作用

方式进行阐述。在大豆的生长发育中，MADS-box基因家族在大豆开花时间、花形态发育、种子发育、大

豆不育性等方面发挥着重要作用。其中，GmSVPs、GmSOC1s和 GmFLCs主要参与调控大豆的开花时间
[53,63,81]；GmAP1、GmAP3、GmSHP等基因主要参与大豆的花器官发育过程[30,39,46]；GmFULs对大豆的种子

相关性状具有显著调控作用[37]；GmDT2主要调控大豆的植株形态[71]。

大豆 MADS-box基因家族有 100多个成员，包含 GmSVP、GmSOC1、GmFLC等多个亚家族。随着近

https://www.mdpi.com/2223-7747/9/6/792
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https://www.mdpi.com/2223-7747/9/6/792


些年国家对大豆产业的重视以及生物技术的发展，大豆MADS-box基因家族功能的研究已经得到了长足的

发展，但是目前还有很多不足。如目前研究的基因还比较少，并且大部分基因的功能验证还停留在转化拟

南芥方面，导致一部分基因功能的鉴定会不准确，因为大豆是短日照植株而拟南芥是长日照植物。此外同

一亚家族的 MADS-box基因在大豆中是否发生功能分歧以及该基因家族的分子调控机制有待进一步探究。

比如 AtSVP和 AtAGL24是亲缘关系最接近的一个转录因子，但它们在对 AtSOC1的调节中却表现出相反的

作用机制[57]；并且，有趣的是目前已经报道了多个不同MADS-box亚家族基因参与 Dt2工作模型，这表明

不同MADS-box转录因子基因之间也存在复杂的调控网络。因此，对更多的MADS-box成员进行进一步研

究是非常有意义的，揭示这一重要转录因子基因家族在大豆中更详细的调控网络，为大豆遗传育种和种质

改良提供更多的途径。
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