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摘   要：MADS-box 基因家族是一类重要的转录因子家族，在调控植物的生长发育、信号传导等

过程中发挥着重要作用。为研究云南栘[木衣] [Docynia delavayi (Franch.) Schneid.] MADS-box 基因

家族的特征及其在种子不同萌发时期的表达情况，本研究以云南栘[木衣]不同萌发时期的种苗为材

料，在转录组测序的基础上利用生物信息学方法从云南栘[木衣]转录组数据库中筛选 MADS-box
转录因子，分析其理化性质、蛋白保守基序、系统进化及表达模式，并采用实时荧光定量 PCR 
(quantitative real-time polymerase chain reaction, qRT-PCR)实验验证云南栘[木衣] MADS-box 基因家

族成员在种子不同萌发时期的表达情况。在云南栘[木衣]转录组数据中共鉴定出 81 个 MADS-box
转录因子，其编码的氨基酸序列分子量分布范围在 6 211.34–173 512.77 Da 之间，等电点介于

5.21−10.97 之间。系统进化分析显示，81 个云南栘[木衣] MADS-box 基因可分为 15 个亚组，其中

DdMADS27、DdMADS42、DdMADS45、DdMADS46、DdMADS53、DdMADS61、DdMADS76、
DdMADS77 和 DdMADS79 可能参与对云南栘[木衣]胚珠的发育调控。结合云南栘[木衣]种子转录

组数据与 qRT-PCR 实验分析发现，DdMADS25 和 DdMADS42 可能参与调控种子发育，DdMADS37
和 DdMADS38 可能对种子休眠有负调控作用。前人报道中 MIKC*亚组多参与调控花器官发育，本

研究首次发现 MIKC*亚组的转录因子在种子萌发前期具有较高表达量，由此推测 MIKC*亚组在种

子萌发过程中起到调控作用。为验证该推测准确性，挑选了 MIKC*亚组的 DdMADS60 和 DdMADS75
进行 qRT-PCR 实验，实验结果与转录组测序的表达趋势一致。本研究可为进一步从分子进化角度

研究云南栘[木衣] MADS-box 基因家族的生物学功能提供参考。 

关键词：MADS-box；云南栘[木衣]；转录组；生物信息学  
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Identification and expression analysis of MADS-box gene 
family in Docynia delavayi (Franch.) Schneid. 

WANG Xiwei, CHEN Can, WANG Dawei* 

College of Forestry, Southwest Forestry University, Kunming 650224, Yunnan, China 
 
Abstract: MADS-box gene family is a significant transcription factor family that plays a crucial 
role in regulating plant growth, development, signal transduction, and other processes. In order 
to study the characteristics of MADS-box gene family in Docynia delavayi (Franch.) Schneid. 
and its expression during different stages of seed germination, this study used seedlings at 
different stages of germination as materials and screened MADS-box transcription factors from 
the transcriptome database of D. delavayi using bioinformatics methods based on transcriptome 
sequencing. The physical and chemical properties, protein conservative motifs, phylogenetic 
evolution, and expression patterns of the MADS-box transcription factors were analyzed. 
Quantitative real-time PCR (qRT-PCR) was used to verify the expression of MADS-box gene 
family members during different stages of seed germination in D. delavayi. The results showed 
that 81 genes of MADS-box gene family were identified from the transcriptome data of      
D. delavayi, with the molecular weight distribution ranged of 6 211.34–173 512.77 Da and the 
theoretical isoelectric point ranged from 5.21 to 10.97. Phylogenetic analysis showed that the 81 
genes could be divided into 15 subgroups, among which DdMADS27, DdMADS42, DdMADS45, 
DdMADS46, DdMADS53, DdMADS61, DdMADS76, DdMADS77 and DdMADS79 might be 
involved in the regulation of ovule development in D. delavayi. The combination of the 
transcriptome data and the qRT-PCR analysis results of D. delavayi seeds indicated that 
DdMADS25 and DdMADS42 might be involved in the regulation of seed development, and that 
DdMADS37 and DdMADS38 might have negative regulation effects on seed dormancy. 
Previous studies have reported that the MIKC* subgroup is mainly involved in regulating flower 
organ development. For the first time, we found that the transcription factors of the MIKC* 

subgroup exhibited a high expression level at the early stage of seed germination, so we 
speculated that the MIKC* subgroup played a regulatory role in the process of seed germination. 
To verify the accuracy of this speculation, we selected DdMADS60 and DdMADS75 from the 
MIKC* subgroup for qRT-PCR experiments, and the experimental results were consistent with 
the expression trend of transcriptome sequencing. This study provides a reference for further 
research on the biological function of D. delavayi MADS-box gene family from the perspective 
of molecular evolution. 
Keywords: MADS-box; Docynia delavayi (Franch.) Schneid.; transcriptome; bioinformatics 

 
 

转录因子在复杂的植物生长发育过程中

起着多方面的调控作用，植物体内 DNA 通过

与蛋白质之间的相互作用调节基因的表达[1]。

MADS-box 基因家族作为起源最早、数量众多的

重要转录因子家族之一，广泛参与植物生长发

育各个阶段的调控[2]。大量研究发现 MADS-box
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基因参与调控种子的萌发[3-4]、开花时间调控及

形态建成[5]、胚珠发育、果实发育[6]和根发育[7]

等植物发育过程。根据基因及蛋白结构和系统

进化关系的不同，MADS-box 基因可分为Ⅰ型
(type Ⅰ)和Ⅱ型(type Ⅱ) MADS-box 基因 2 种类型。

Ⅰ型 MADS-box 基因也称 M 型基因，包括 Mα、
Mβ和 Mγ亚家族[8-9]，Ⅱ型 MADS-box 基因又称

为 MIKC 型 MADS-box 基因，可分为 MIKCc 型

和 MIKC*型[10]，其中 MIKCc 型 MADS-box 基因

被分为 13 个亚家族[11]，这 13 个亚家族在植物

生长过程中起着至关重要的作用，主要参与的

发育过程包括花器官的发育、种子及果实的发

育等[12-13]。 
云南栘[木衣] [Docynia delavayi (Franch.) 

Schneid.]是蔷薇科(Rosaceae)栘[木衣]属(Docynia)
植物，多见于我国西南部海拔 1 000−3 000 m 的

山谷、溪旁或灌丛中[14-16]。其树皮中含有多种

黄酮类化合物，可作为治疗烧烫伤、骨折之药

用[17]；根、叶可作为民间传统药物用于治疗发

烧、肺热等疾病[18]；果实营养丰富，含有人体

所需的丰富宏量营养成分以及常量和微量营养

元素[19]，是一种具有极高开发利用价值的经济

树种。随着云南栘[木衣]的经济价值被挖掘，其

育种方法、遗传多样性、次生代谢物产物功能

分析、有效成分提取以及生物学特性和物候特

征都已有报道[20-22]。目前，MADS-box 基因家族

已在多个物种中被鉴定到，不同物种间的

MADS-box 家族成员数量不尽相同，小麦中含有

180 个 MADS-box 基因，并发现许多 MADS-box
基因在胁迫组和对照组之间出现显著差异表

达，说明 MADS-box 基因家族参与植物胁迫反

应调控[23]；在同为蔷薇科植物的梅花中鉴定到

80 个 MADS-box 基因，其研究结果表明 MADS-box
基因在不同植物器官中的表达模式既有与同源

基因相似的保守性，又发生了特异性分化[24]；

杏中共鉴定到 72 个 MADS-box 基因，发现

MADS-box 家族的基因结构在蔷薇科植物中具

有较高保守性[25]。 
种子是植物生产的物质基础[26]，也是植物

储存营养物质的重要场所，种子萌发是种子内

多个细胞和代谢事件共同作用的结果[27]，从受

精到种子的萌发，种子内部将经历一系列复杂

的生理变化[28]。种子的顺利萌发成苗决定着植

物种群的生存繁衍，同时也决定了植物进入农

业生态系统的时间，从而影响作物产量[29]，因

此对云南栘[木衣]种子萌发机理的深入研究可

以为云南栘[木衣]的良种繁育奠定理论基础。本

研究基于云南栘[木衣] 5 个不同时期种子萌发

的转录组数据，筛选云南栘[木衣] MADS-box
基因家族成员，利用生物信息学方法对其理化

性质、蛋白保守基序、进化关系和表达模式进

行了预测和分析，为深入研究 MADS-box 转录

因子在云南栘[木衣]种子萌发过程中发挥的作

用提供一定的理论依据。 

1  材料与方法 
1.1  试验材料及取样 

本研究所用试验材料于 2020 年 10 月采自

云南省普洱市澜沧拉祜族自治县糯扎渡镇

(22°35′N, 100°22′E)，采收成年树木的云南栘[木
衣]果实，将果实与种子分离洗净获得干种，于

低温干燥处储藏备用。选取干种(0 d)、吸胀   
(3 d)、萌动(11 d)、发芽(19 d)、成苗(27 d) 5 个

时期的云南栘[木衣]种苗各 20 株，每份样品采

集 3 个生物学重复，液氮速冻，–80 ℃保存，送

至武汉迈维生物科技有限公司进行转录组测序。 

1.2  方法 
1.2.1  云南栘[木衣] MADS-box 鉴定及理化性

质分析 
云南栘[木衣]转录组数据由本课题组测序
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获得，15 个样品转录组数据共获得 255 095 条

unigene 序列，99.87 Gb 有效数据。利用植物转

录因子数据库(http://planttfdb.cbi.pku.edu.cn/)下
载拟南芥(Arabidopsis thaliala)的 MADS-box 转

录因子序列并在云南栘[木衣]转录组数据库进行

blast 搜索比对。同时，利用关键词“MADS-box”
进行直接检索，得到 MADS-box 基因家族相关蛋

白序列。将得到的序列利用 NCBI 的保守结构域

数据库(conserved domain database, CDD)数据库

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/bwrpsb/ 
bwrpsb.cgi)、InterPro (http://www.ebi.ac.uk/interpro/)
和 SMART (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/Structure/)
数据库对其蛋白序列保守结构域逐个进行鉴定

分析，去掉重复和不含 MADS-box 家族特征结

构域的序列，最终获得 81 条 MADS-box 转录因

子序列。通过在线软件 ProtParam (https://web. 
expasy.org/protparam/)分析并预测云南栘[木衣] 
MADS-box 基因家族蛋白序列的氨基酸长度、

相对分子质量、等电点和平均亲水系数等基本

的理化性质。 
1.2.2  云南栘[木衣] MADS-box 蛋白保守基序

分析 
采用 MEME 在线软件 (http://meme-suite. 

org/meme/tools/meme)对云南栘[木衣] MADS-box
基因家族编码蛋白序列进行 motif 分析，基序的

大数目设置为 10 并将基序长度设置为 6−200 个

氨基酸，利用 TBtools 软件对云南栘 [木衣 ] 
MADS-box 成员基因结构及蛋白保守基序进行

可视化处理。 
1.2.3  云南栘[木衣] MADS-box 系统进化树的

构建 
采用 MEGA 5.0 软件对云南栘[木衣]和拟南

芥的 MADS-box 家族成员的蛋白序列进行多序列

比对后，采用邻接法(neighbor-joining method, NJ)
构建系统进化树，对建成的树进行自展法系数

校正，选择 P-distance、pairwise deletion 和

Bootstrap method 设置参数为 1 000，利用 iTOL 在

线工具(https://itol.embl.de/upload.cgi)美化进化树。 
1.2.4  云南栘[木衣] MADS-box 表达模式分析

与验证 
从云南栘[木衣]转录组数据库获取 5 个不

同种子萌发阶段的 MADS-box 基因表达数据，基

于其每千碱基转录的每百万映射读取片段数 
(fragments per kilobase of transcript per million 
mapped reads, FPKM)值利用 TBtools 软件对其

均一化处理并进行 MADS-box 基因家族的可视

化表达。 

此外，根据 MADS-box 基因的表达特征及

聚类分析结果，本文选取 6 个与调控云南栘[木

衣]种子萌发相关且差异表达明显的 MADS-box

候选基因进行实时荧光定量 PCR (quantitative 

real-time polymerase chain reaction, qRT-PCR)实

验验证分析。以云南栘[木衣]看家基因 Actin 作

为内参基因，引物序列信息如表 1 所示，采用

Servicebio 试剂盒进行 qRT-PCR 检测，利用

2−ΔΔCt法进行基因表达的相对定量分析，每个基

因每个处理设置 3 次技术重复。 

2  结果与分析 
2.1  云南栘[木衣] MADS-box 鉴定及理化

性质分析 
基于转录组数据通过 CDD、 InterPro、

SMART 对保守结构域进行预测，删除不含

MADS-box 结构域的序列及冗余的序列，最终

获得 81 个 MADS-box 基因家族成员，按照转录

组 unigene 中的基因 ID 大小顺序统一编号，由

小到大为 DdMADS1−DdMADS81。 
对得到的 81 个云南栘[木衣] MADS-box 家

族成员的编码蛋白序列，利用 ProtParam 在线

工具进行理化性质分析 (表 2)，结果表明：

DdMADS基因编码的蛋白序列长度为55−1 740 aa； 
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表 1  本研究所用的引物 
Table 1  Primers used in this study 
Gene ID Gene No. Primer name Primer sequence (5′→3′) 
Dder-R112-5347989.1 DdMADS25 F AACCGGGCTGATGAAGAAGG 

R CTCTCGCCGCTACAGAACTC 
Dder-R47-8084663.1 DdMADS37 F CAGGAGGATCGACTACTTGCC 

R ACAGCAACTTCAGATTCACACAG 
Dder-R47-8130571.1 DdMADS38 F GGAAGATCGACTGCTTGCCG 

R CAGGGTTGGTACCTGGAGC 
Dder-R47-10376031.1 DdMADS42 F GAGGATCGAGAACACGACGA 

R GGGCAACTTCAGCATCACAG 
Dder-R36-4175329.1 DdMADS60 F ACGATTGAGGATCTGAGTAACCA 

R TTATCAAGGCTAGTCCAACAGC 
Dder-R113-4062640.1  DdMADS75 F GTGTGCGATCAGAGGACAGA 

R TTAGCGGGAGAATCGGAAACG 
Reference gene Actin F CTGCGTTAGCCCCAAGTAGC 

R GGACCTGATTCATCGTATTCTGC 
 
分子量在 6 211.34−173 512.77 Da 之间；理论等

电点介于 5.21−10.97 之间，其中有 63 个蛋白等

电点大于 7 显碱性，18 个蛋白等电点小于 7 显

酸性，平均等电点大小为 8.31。在蛋白稳定性

方面，有 11 个蛋白不稳定系数小于 40，显示

为稳定蛋白，其余均表现为不稳定蛋白。脂肪

系数最小为 63.31，最大为 117.38。在 81 个

DdMADS 基因中仅有 DdMADS40 和 DdMADS51
的疏水指数分别为 0.212 和 0.012，具有一定疏

水性，其余均为亲水性蛋白。 

2.2  云南栘[木衣] MADS-box 蛋白保守基

序分析 
利 用 在 线 软 件 MEME 对 云 南 栘 [ 木

衣]MADS-box 基因家族编码蛋白序列的保守基

序进行鉴定，预测到的 10 个保守基序的长度和

组成均存在较大差异(图 1)。使用 SMART 在线

数据库搜索 MEME 分析得到的保守基序，结果

显示，motif1 和 motif3 共同构成 MADS-box 基

因Ⅰ型和Ⅱ型共有的 MADS 结构域，motif2 为

K-box 结构域。MADS 结构域和 K-box 结构域

属于Ⅱ型 MADS-box 基因的特征基序，大部分Ⅱ

型 DdMADS 编码蛋白含有 MADS 结构域和

K-box 结构域。通过保守基序分析发现(图 2)，
81 个 DdMADS 编码蛋白序列含有 1−5 个保守基

序，所有 DdMADS 编码蛋白序列均含有 motif1，
有 31 个 DdMADS 编码蛋白序列含有 motif2，
48 条 DdMADS 编码蛋白序列含有 motif3。 

2.3  云南栘[木衣] MADS-box 系统进化树

的构建 
为探究云南栘[木衣] MADS-box 基因家族

各个成员间的进化关系及生物学功能，利用

MEGA 软件将 81 个 MADS-box 基因家族成员与

模式植物拟南芥的 MADS-box 基因家族成员进

行进化关系分析并构建相关进化树(图 3)。结果

表明，在拟南芥 17 个亚组中，除 OsMADS32
和 FLC 外的 15 个亚组均有云南栘 [木衣 ] 
MADS-box 成员的分布，未发现特殊划分情况的

亚组。在云南栘[木衣] 81 个 MADS-box 基因中，

有 27 个属于Ⅰ型 MADS-box 基因，其中 Mα亚组

中含有 13 个，而在 Mβ 亚组和 Mγ 亚组中分别

含有 4 个和 10 个。有 54 个属于Ⅱ型 MADS-box
的基因，其中 SVP 亚组含有家族成员最多，为 
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表 2  云南栘[木衣] MADS-box 基因家族成员信息 
Table 2  Members of MADS-box gene family in Docynia delavayi (Franch.) Schneid. 
Gene name Gene ID Number of 

amino acids 
Molecular 
weigh 

pI Instability 
index 

Aliphatic 
index 

Grand average of 
hydropathicity 

DdMADS1 Dder-R60-17200835.1 223 25 378.71 6.25  55.86  84.39  −0.765  
DdMADS2 Dder-R60-16510279.1 86 9 766.54  10.08  30.62  97.44  −0.059  
DdMADS3 Dder-R60-2842437.1 101 11 784.53  9.63  56.18  75.15  −0.627  
DdMADS4 Dder-R60-2830170.1 228 26 042.75  6.18  46.82  82.15  −0.561  
DdMADS5 Dder-R60-2810727.1 255 29 401.95  9.39  48.34  87.57  −0.435  
DdMADS6 Dder-R60-2802550.1 263 30 595.63  9.01  52.53  89.70  −0.135  
DdMADS7 Dder-R73-27147396.1 234 27 135.51  8.78  41.03  74.62  −0.909  
DdMADS8 Dder-R73-19914704.1 217 25 089.61  9.54  55.07  73.69  −0.787  
DdMADS9 Dder-R73-11171500.1 235 25 941.97  7.66  31.87  85.83  −0.227  
DdMADS10 Dder-R73-9800388.1 156 18 054.02  9.26  49.68  88.78  −0.689  
DdMADS11 Dder-R73-3027676.1 359 41 711.18  8.39  47.60  64.12  −0.849  
DdMADS12 Dder-R73-2734435.1 243 27 349.90  5.88  65.26  85.51  −0.682  
DdMADS13 Dder-R10-815876.1 174 19 586.24  6.04  47.41  76.90  −0.714  
DdMADS14 Dder-R49-6658204.1 249 28 925.64  9.41  27.08  88.51  −0.495  
DdMADS15 Dder-R49-7566078.1 303 34 533.89  9.77  42.88  77.85  −0.598  
DdMADS16 Dder-R81-4197556.1 197 23 338.59  9.54  46.58  70.25  −0.665  
DdMADS17 Dder-R81-4191749.1 202 23 589.34  9.06  62.85  71.83  −0.750  
DdMADS18 Dder-R81-4183872.1 225 26 301.45  8.52  52.51  72.36  −0.679  
DdMADS19 Dder-R50-4956670.1 218 25 215.42  6.54  57.47  74.68  −0.733  
DdMADS20 Dder-R50-4966818.1 175 19 660.61  9.82  55.54  80.29  −0.642  
DdMADS21 Dder-R50-8083495.1 278 32 247.55  6.43  46.56  80.29  −0.661  
DdMADS22 Dder-R50-20974619.1 220 24 856.33  6.76  41.12  71.32  −0.366  
DdMADS23 Dder-R112-7761068.1 68 7 672.96  10.22  51.55  91.76  −0.172  
DdMADS24 Dder-R112-7627337.1 69 7 893.17  10.53  53.36  83.33  −0.400  
DdMADS25 Dder-R112-5347989.1 70 7 899.43  10.68  34.32  98.71  −0.177  
DdMADS26 Dder-R65-1320353.1 240 27 487.48  8.84  61.50  63.75  −0.806  
DdMADS27 Dder-R66-2337621.1 248 28 241.85  8.43  43.89  75.12  −0.703  
DdMADS28 Dder-R66-2309129.1 255 29 306.05  8.95  60.30  83.80  −0.835  
DdMADS29 Dder-R96-1718486.1 285 32 478.16  9.05  46.94  83.16  −0.539  
DdMADS30 Dder-R7-19175173.1 156 18 179.29  9.56  51.08  89.36  −0.671  
DdMADS31 Dder-R7-9064169.1 83 9 261.84  9.84  36.87  108.07  −0.036  
DdMADS32 Dder-R7-8943042.1 215 24 590.09  9.83  56.18  73.02  −0.796  
DdMADS33 Dder-R6-3099037.1 279 31 461.49  8.02  58.15  65.05  −0.673  
DdMADS34 Dder-R58-1134103.1 250 29 487.60  9.84  49.90  71.32  −0.949  
DdMADS35 Dder-R58-5987513.1 307 34 861.09  5.21  65.06  88.27  −0.554  
DdMADS36 Dder-R59-651663.1 286 33 153.78  8.51  58.57  82.80  −0.660  
DdMADS37 Dder-R47-8084663.1 84 9 998.83  10.29  51.47  96.31  −0.121  
DdMADS38 Dder-R47-8130571.1 83 9 647.28  9.85  49.16  82.29  −0.267  
DdMADS39 Dder-R47-8139348.1 93 11 108.02  9.89  67.73  83.87  −0.404  
       (待续) 
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       (续表 2) 
Gene name Gene ID Number of 

amino acids 
Molecular 
weigh 

pI Instability 
index 

Aliphatic 
index 

Grand average of 
hydropathicity 

DdMADS40 Dder-R47-9268327.1 84 9 267.03  10.29  43.80  117.38  0.212  
DdMADS41 Dder-R47-10310489.1 215 24 652.81  8.67  53.67  90.33  −0.203  
DdMADS42 Dder-R47-10376031.1 61 7 110.29  9.93  43.72  89.51  −0.521  
DdMADS43 Dder-R30-559981.1 70 7 940.46  10.59  26.19  93.29  −0.129  
DdMADS44 Dder-R30-645230.1 343 38 925.28  6.95  54.12  70.76  −0.487  
DdMADS45 Dder-R30-4446889.1 257 29 490.75  8.65  48.04  83.11  −0.604  
DdMADS46 Dder-R30-11122071.1 228 26 228.53  9.63  58.74  70.61  −0.912  
DdMADS47 Dder-R109-25233626.1 55 6 211.34  10.97  38.62  104.55  −0.175  
DdMADS48 Dder-R109-11100656.1 227 25 671.28  9.45  41.65  69.91  −0.612  
DdMADS49 Dder-R109-11097095.1 237 26 284.25  9.20  40.16  78.61  −0.313  
DdMADS50 Dder-R105-109114.1 705 73 352.98  6.06  40.57  85.22  −0.230  
DdMADS51 Dder-R100-298141.1 1 740 173 512.77  6.52  35.01  88.02  0.012  
DdMADS52 Dder-R107-3573148.1 213 24 359.44  8.67  51.22  65.45  −0.780  
DdMADS53 Dder-R107-4036801.1 253 29 089.95  9.39  52.73  79.80  −0.762  
DdMADS54 Dder-R48-6628510.1 185 20 618.21  5.29  43.22  75.46  −0.664  
DdMADS55 Dder-R5-735151.1 201 22 882.32  6.60  40.26  88.21  −0.408  
DdMADS56 Dder-R3-4724216.1 212 24 593.44  9.02  53.29  70.42  −0.823  
DdMADS57 Dder-R3-4716053.1 186 21 704.39  9.28  45.26  74.41  −0.760  
DdMADS58 Dder-R36-3528734.1 246 29 101.14  9.18  51.56  84.07  −0.859  
DdMADS59 Dder-R36-3536948.1 302 25 017.30  6.61  34.41  63.31  −0.345  
DdMADS60 Dder-R36-4175329.1 351 39 575.89  7.11  60.59  77.55  −0.601  
DdMADS61 Dder-R36-7568715.1 239 27 314.06  8.53  40.72  82.89  −0.624  
DdMADS62 Dder-R36-24733227.1 141 16 343.91  9.23  46.31  87.80  −0.716  
DdMADS63 Dder-R35-6768733.1 439 48 315.16  5.55  38.51  64.15  −0.571  
DdMADS64 Dder-R32-3123699.1 751 84 520.91  6.69  49.23  80.32  −0.410  
DdMADS65 Dder-R89-4352032.1 138 15 974.58  9.44  56.38  91.81  −0.536  
DdMADS66 Dder-R89-17644525.1 237 27 825.51  9.24  43.71  77.38  −0.919  
DdMADS67 Dder-R89-25928527.1 67 7 683.02  10.23  36.71  87.31  −0.400  
DdMADS68 Dder-R89-26728294.1 224 25 319.72  6.93  54.00  90.98  −0.663  
DdMADS69 Dder-R31-10365570.1 358 40 494.20  5.31  64.70  82.51  −0.609  
DdMADS70 Dder-R31-6356456.1 253 28 871.07  9.41  59.16  69.80  −0.728  
DdMADS71 Dder-R31-6002897.1 172 19 036.37  10.25  45.97  86.74  −0.144  
DdMADS72 Dder-R31-4428905.1 195 22 388.05  9.11  49.34  91.95  −0.298  
DdMADS73 Dder-R31-4165149.1 61 7 110.29  9.93  53.19  91.15  −0.518  
DdMADS74 Dder-R113-3422030.1 207 24 342.85  9.28  53.08  88.12  −0.843  
DdMADS75 Dder-R113-4062640.1 438 50 016.18  8.99  56.95  71.03  −0.572  
DdMADS76 Dder-R113-7688676.1 250 28 629.23  7.70  40.81  80.80  −0.704  
DdMADS77 Dder-R68-2869495.1 198 22 546.60  7.66  52.45  80.81  −0.601  
DdMADS78 Dder-R68-2889721.1 254 28 949.78  9.40  54.44  73.35  −0.863  
DdMADS79 Dder-R68-9726991.1 89 10 211.71  9.59  51.14  84.27  −0.582  
DdMADS80 Dder-R68-10925994.1 229 25 690.14  9.67  55.49  71.53  −0.773  
DdMADS81 Dder-R68-11392595.1 227 25 331.74  7.88  58.79  80.79  −0.485  
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图 1  云南栘[木衣] MADS-box MEME 保守基序预测结果 
Figure 1  Conserved motifs of MADS-box predicted by MEME in Docynia delavayi (Franch.) Schneid.. The 
abscissa is amino acid position and the ordinate is the proportion of amino acid at a site. 
 
9 个；其次是 SOC1 亚组，含有 8 个 MADS-box
基因家族成员；AP3/PI 亚组中有 6 个成员；AP1

和 SEP 亚组均含有 5 个成员；MIKC*、AG/STK

和 AGL17亚组有 4个 MADS-box基因家族成员；

ABS 亚组有 3 个成员；AGL6、AGL12 和 AGL15

分别含有 2个成员；FLC亚组中未发现MADS-box
基因家族成员。 

2.4  云南栘[木衣] MADS-box 表达模式分

析与验证 
对云南栘[木衣]转录组数据库中 MADS-box

基因在 5 个不同种子萌发阶段(S1−S5：干种、

吸胀、萌动、发芽、成苗)的表达数据进行分

析(图 4)，结果表明：81 个 MADS-box 基因在

转录组中均有表达，且不同基因在 5 个阶段表

达数值存在较大差异。由图 4 可知，22 个

MADS-box 基因在干种期表达量较高，后 4 个

时期呈持续下降趋势；9 个 MADS-box 基因在

吸胀期表达量达到峰值，并在后 3 个时期中持

续下降；15 个 MADS-box 基因在萌动期表达

量最高；28 个 MADS-box 基因在发芽期表达

量达到峰值，随后表达量有所下降；其余

MADS-box 基因在前 4 个时期虽然表达量有所

波动但是总体呈上升趋势，并在成苗期达到峰

值。其中表达差异显著的基因 DdMADS25、
DdMADS37 、 DdMADS38 、 DdMADS42 、

DdMADS60 和 DdMADS75 在干种期、吸胀期

有较高的表达量，而在后 3 个时期表达量下降，

分别为 AP1、SVP、MIKC*和 AG/STK 亚组基因。

表达量最高的是 SVP 亚组的 DdMADS37，在前

期的表达量高达 241.68，是后期的 10 倍以上，

推测其在种子萌发过程中发挥重要的生物学

作用。 
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图 2  云南栘[木衣] MADS-box 保守基序分析 
Figure 2  Analysis of conserved motifs of MADS-box in Docynia delavayi (Franch.) Schneid.. Each motif is 
represented by a colored box. 
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图 3  云南栘[木衣] MADS-box 基因家族进化树分析 
Figure 3  Phylogenetic tree of MADS-box gene family in Docynia delavayi (Franch.) Schneid.. At: 
Arabidopsis thaliana; Dd: Docynia delavayi. 
 

为进一步验证上述结果，挑选 6 个表达差

异显著基因进行 qRT-PCR 实验分析(图 5)。结

果显示，所选的 6 个 MADS-box 基因在后 3 个

时期的表达量与前 2 个时期相比均为下调表

达，与转录组测序的表达趋势一致。其中

DdMADS25、DdMADS60 和 DdMADS75 在吸胀

期表达量最高；DdMADS37、DdMADS38 和

DdMADS42 在干种期表达量达到峰值。 
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图 4  云南栘[木衣] MADS-box 转录因子表达量热图   S1：干种期；S2：吸胀期；S3：萌动期；S4：
发芽期；S5：成苗期 
Figure 4  The expression heatmap of MADS-box transcription factors in Docynia delavayi (Franch.) 
Schneid.. S1: Seed period; S2: Swelling absorption period; S3: Germination period; S4: Germination period; 
S5: Seedling establishment period. 
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图 5  云南栘[木衣] MADS-box 基因的 qRT-PCR 分析   S1：干种期；S2：吸胀期；S3：萌动期；S4：
发芽期；S5：成苗期 
Figure 5  Quantitative qRT-PCR expression analysis of MADS-box genes in Docynia delavayi (Franch.) 
Schneid. S1: Seed period; S2: Swelling absorption period; S3: Germination period; S4: Germination period; 
S5: Seedling establishment period. 
 

3  讨论与结论 
MADS-box 基因家族是植物中最大的转录

因子家族之一，在植物生长发育、次生代谢调

控、胁迫反应等方面起着重要作用[30]，因此深

入研究 MADS-box 转录因子家族对云南栘[木衣]

的遗传改良具有重要意义。 

本研究共鉴定到 81 个云南栘 [ 木衣 ] 
MADS-box 基因，与非同科植物的 MADS-box

家族成员数量差异较大[23]，与同科植物梅花、

杏等 MADS-box 家族成员数量相近[24-25]，表明

生物进化过程中基因的差异性[31]。理化性质分

析结果显示 MADS-box 的蛋白长度、分子量和

等电点等理化性质存在较大差异，可能与其功

能多样性有关 [32]。从云南栘[木衣] MADS-box
转录因子各自的保守基序及进化关系来看，进

化关系相近的同一亚组 MADS-box 编码蛋白所

含的 motif 种类相似并且分布位置大体一致，由
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此可见在进化过程中 MADS-box 基因家族的蛋

白仍然保持基本功能，且相同进化分支的

MADS-box 转录因子功能相近[33-34]，表明了云南

栘[木衣] MADS-box 基因家族蛋白功能的保守

和分化[35]。 
进化分析结果显示，聚类在同一进化树分

支上的基因被分为同一亚组，云南栘[木衣]的
MADS-box 家族成员分布与前人对 MADS-box
基因家族[36]的亚组分类情况基本一致。同一亚

组的基因具有较高同源性，而同源基因又具有相

似的生物学功能[37-39]，在“ABCDE”植物花器官发

育的经典模型中，主要参与者多数是 MADS-box
基因[40]，其中 D (AG/STK)类和 E (SEP1、SEP2、
SEP3、SEP4)类基因共同参与调控胚珠的发育[41-42]，

因此推测聚类到 AG/STK 亚组的 DdMADS42、
DdMADS46、DdMADS53、DdMADS79 与 SEP
亚组的 DdMADS27、DdMADS45、DdMADS61、
DdMADS76 和 DdMADS77 在种子萌发过程中对

胚珠发育起到重要调控作用。 
云南栘[木衣] MADS-box 转录组表达模式

分析结果表明，81 个成员在 5 个时期中的表达存

在较大差异，这可能与基因功能的不同有关[43]。

在本研究中，AP1 亚组的 DdMADS25、AG/STK
亚组的 DdMADS42、SVP 亚组的 DdMADS37 和

DdMADS38 以及 MIKC*亚组的 DdMADS60 和

DdMADS75 均为前期表达量较高后期下降的趋

势。拟南芥(Arabidopsis)中存在一种名为 ful-1
的突变，它会在受精后终止角果伸长且出现种

子数量异常的现象，研究表明出现这种情况的

主要原因是 AP1 亚组的 FUL 转录因子在种子萌

发过程中促进细胞生长分化，并抑制特定细胞

类型的细胞分裂[44]，因此可以推断同为 AP1 亚

组的 DdMADS25 可能在种子萌发过程中发挥相

似作用；AG/STK 亚组通过影响植物种子中脂肪

酸的合成从而调控植物种子的油脂含量[45]，研究

发现 AG/STK 亚组基因 AGL11 在油菜(Brassica 
napus L.)盛花期和盛花后 5 d 的表达量最高，后

呈下降趋势，RT-PCR 实验结果显示 AGL11 在

油菜种子发育和油脂积累过程中强烈表达[46]，

与本研究中 AG/STK 亚组的 DdMADS42 的表达

趋势相似，认为 DdMADS42 可能是植物种子萌

发过程中油脂积累的关键调控因子；SVP 亚组

的 DdMADS37 和 DdMADS38 均有较高表达量，

SVP 转录因子对种子休眠有负调控作用，可促

进脱落酸合成并抑制种子萌发 [47]，日本梨

(Pyrus pyrifolia)中分离出的 2 个 SVP 亚组基因

PpMADS13-1 和 PpMADS13-2，经 RT-PCR 实验

证明 2 个基因表达量都随着内休眠的打破而逐

渐下降，实验结果表明 SVP 亚组基因对种子萌

发有抑制作用[48]，与 DdMADS37 和 DdMADS38
的表达趋势基本一致，进一步说明 DdMADS37
和 DdMADS38 在参与调控云南栘[木衣]种子休

眠方面起重要作用。 
拟南芥中 MIKC*型蛋白的异源二聚体复合

物通过激活或抑制特异性基因表达从而调控花

粉成熟和萌发过程[49-50]，故 MIKC*亚组最初的

功能是参与调节花器官发育，而目前未见报道

指出 MIKC*亚组与种子萌发有关。本研究首次

发现 MIKC*亚组的转录因子在种子萌发前期具

有较高表达量，并推测 MIKC*亚组在种子萌发过

程中起到调控作用，为验证该推测准确性，挑选

了 MIKC*亚组的 DdMADS60 和 DdMADS75 进行

qRT-PCR 实验，结果与转录组测序的表达趋势

一致，DdMADS75 在吸胀期表达量最高并且与

后期差异倍数大，该结果表明 MIKC*亚组的转

录因子在种子萌发的吸胀期发挥了重要作用，

其具体特征有待后续进一步实验验证。 
本研究在云南栘[木衣]转录组数据的基础

上筛选鉴定得到 81 个 MADS-box 转录因子，对

云南栘[木衣] MADS-box 转录因子家族的理化
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性质、蛋白保守基序、系统进化关系以及不同

时期的表达模式进行分析，初步鉴定了云南栘

[木衣] MADS-box 转录因子家族。本研究从新的

角度更全面地探索了云南栘[木衣]种子萌发的

遗传机制，为进一步从分子进化角度研究云南

栘[木衣] MADS-box 基因家族的生物学功能提

供了参考。  
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