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摘　 要：大豆花器官较小且闭花授粉，导致人工杂交效率低，品种遗传基础狭窄。 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因家族成员 ＡＰＥＴＡＬＡ３
（ＡＰ３）和 ＰＩＳＴＩＬＬＡＴＡ（ＰＩ）作为花发育 ＡＢＣＤＥ 模型中的 Ｂ 类基因，共同控制花瓣与雄蕊的形成，在花器官形态建成中发

挥重要作用。 为明确大豆中 Ｂ 类基因的进化模式，并探究其在不同大豆品种中的遗传变异，本研究通过生物信息学手

段对大豆 Ｂ 类基因进行了基因结构、系统进化、保守基序、共线性、单倍型分析及物理性质预测等研究。 结果显示：大豆

基因组中 １１ 个 Ｂ 类基因，分别属于 ３ 个亚组，其中 ＧｍＡＰ３０４ （Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ０２７２００）、ＧｍＡＰ３０６ （Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ０２７２００）、
ＧｍＡＰ３０３（Ｇｌｙｍａ． ０３Ｇ１１１５００）、ＧｍＡＰ３１６ （Ｇｌｙｍａ． １６Ｇ１０５６００） 和 ＧｍＡＰ３１２ （Ｇｌｙｍａ． １２Ｇ１１８１００） 属于 ｐａｌｅｏＡＰ３ 亚组，
ＧｍＴＭ６０１（Ｇｌｙｍａ． ０１Ｇ１６９６００）和 ＧｍＴＭ６１１（Ｇｌｙｍａ． １１Ｇ０７３７００）属于 ＴＭ６ 亚组，ＧｍＰＩ１３（Ｇｌｙｍａ． １３Ｇ０３４１００）、ＧｍＰＩ１４
（Ｇｌｙｍａ． １４Ｇ１５５１００）、ＧｍＰＩ０４（Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ２４５５００）和 ＧｍＰＩ０６（Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ１１７６００）属于 ＰＩ 亚组，且各亚组 Ｂ 类基因结

构相对保守；大豆 Ｂ 类基因编码的蛋白中共有 １０ 个 ｍｏｔｉｆ，其中 ｍｏｔｉｆ １、ｍｏｔｉｆ ４ 和 ｍｏｔｉｆ ５ 与 ＭＡＤＳ 结构域重叠。 表达

量数据分析显示，ＧｍＡＰ３０４、ＧｍＡＰ３０６、ＧｍＰＩ０４、ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ１３、ＧｍＰＩ１４、ＧｍＴＭ６０１ 和 ＧｍＴＭ６１１ 在大豆花中有较高表

达。 结合单倍型分析发现，ＧｍＡＰ３０４、ＧｍＡＰ３１２、ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ１３ 和 ＧｍＰＩ１４ 在栽培大豆中只包含 １ 种单倍型，比其它

大豆 Ｂ 类基因更加保守，可能在控制花器官形成中行使更为重要的功能。 本研究结果有助于完善大豆花器官发育模

型，进一步阐明 Ｂ 类基因的功能，为大豆花器官的改造提供分子靶点，对提高大豆育种效率、拓宽品种遗传基础具有

重要意义。
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１３０　　 大 豆 科 学 ２ 期

　 　 大豆是典型的自花授粉作物，在自然条件下其

蝶形花的龙骨瓣闭合，加之花器官较小，天然异交

率很低［１⁃５］，人工去雄及授粉操作复杂费力，杂交成

功率不高［６］，导致大豆品种的遗传基础狭窄［７⁃８］，杂
种优势利用困难［９］。

典型的被子植物的花器官可以看作由花萼、花
瓣、雄蕊和心皮由外向内组成的四个同心圆，受 ５ 类

花器官特征基因的共同调控。 其中 Ａ 类花器官特

征基因控制花萼的形成；Ａ 类和 Ｂ 类基因共同控制

花瓣的产生；Ｂ 类和 Ｃ 类功能基因联合调控雄蕊的

发育；Ｃ 类功能基因单独控制心皮的形成；Ｄ 类花器

官特征基因与胚珠的生成有关［１０⁃１２］；Ｅ 类基因为所

有花器官形成所必需［１３］。 在拟南芥等模式植物中，
Ｂ 类基因的突变将导致花瓣和雄蕊发育异常［１４⁃１６］，
意味着有可能通过 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 等基因编辑技术

突变大豆 Ｂ 类基因，实现花器官改造和开放授粉，
提高杂交育种效率。

Ｂ 类花器官特征基因包括 ＡＰＥＴＡＬＡ３（ＡＰ３）与

ＰＩＳＴＩＬＬＡＴＡ（ＰＩ），属于 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 基因家族。 ＡＰ３ ／ ＰＩ
的祖先基因，在被子植物多样化过程之前，经历了 １ 次

复制，形成 ｐａｌｅｏＡＰ３ 谱系与 ＰＩ 谱系；ｐａｌｅｏＡＰ３ 谱系以

核心双子叶植物为基础又复制了１ 次，产生了 ｅｕＡＰ３
谱系与 ＴＭ６ 系。 尽管 ＴＭ６ 系基因在许多真双子叶

类群中存在，但在拟南芥中未发现代表性基因［１７］。
在茄科植物（如非洲菊、矮牵牛、番茄和本氏烟草）
中，ＡＰ３ 基因的复制使基因功能出现亚功能化，其
中，ｅｕＡＰ３ 系基因在花瓣与雄蕊的发育过程中起关

键作用，ＴＭ６ 型基因在雄蕊发育中的功能与 ｅｕＡＰ３
基因部分重叠［１８⁃１９］。 蒺藜苜蓿的２ 个ＡＰ３ 基因在花

瓣与雄蕊中具有不重叠的互补功能，ｅｕＡＰ３ 系基因

ＭｔＮＭＨ７ 在第二、三轮内层细胞中表达，ＴＭ６ 系基因

ＭｔＴＭ６ 在花瓣与雄蕊的外层细胞中表达［２０］。
大豆是古四倍体，基因同源拷贝数多，四分之

三的基因具有旁系同源基因，而这些同源基因中约

有一半出现了亚功能化［２１⁃２３］。 已报道的大豆 Ｂ 类

基因 共 有 １２ 个， 包 括 ＧｍＭＡＤＳ４、 ＧｍＭＡＤＳ５、
ＧｍＭＡＤＳ６、 ＧｍＭＡＤＳ７、 ＧｍＭＡＤＳ８、 ＧｍＭＡＤＳ９、
ＧｍＭＡＤＳ１０、ＧｍＭＡＤＳ１１０、ＧｍＭＡＤＳ１２１、ＧｍＭＡＤＳ１３３、
ＧｍＭＡＤＳ１４７ 和 ＧｍＭＡＤＳ１７５［２４⁃２５］。 前人对大豆 Ｂ
类基因的报道多是集中在基因结构、ＭＡＤＳ 结构域

中的保守基序与表达量，以及 Ｂ 类基因 ＧｍＡＰ３ 对花

期与根瘤的影响等方面［２６⁃２７］，而对 Ｂ 类功能基因在

大豆花器官形成中的功能鲜有研究。 本研究对大

豆 Ｂ 类花器官特征基因的系统发育、基因结构等进

行了比较，并利用已公开的 ６４４ 份（包括栽培大豆

５４８ 份，野生大豆 ９６ 份）大豆全基因组重测序数据，
对大豆 Ｂ 类花器官特征基因的单倍型进行分析，旨
在为通过生物技术手段改造大豆花器官的结构，提
高大豆异交率、拓宽遗传基础、推动杂种优势利用

提供理论依据。

１　 材料与方法

１． １　 大豆 Ｂ 类基因的确定

根据 ＮＣＢＩ 网站 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｎｃｂｉ． ｎｌｍ． ｎｉｈ．
ｇｏｖ ／ ｇｅｎｂａｎｋ ／ ）上拟南芥的 ＡＰ３（ＮＰ＿１９１００２． １）和

ＰＩ（ＮＰ＿１９７５２４． １）基因的蛋白序列，在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数

据库（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ⁃ｎｅｘｔ． ｊｇｉ． ｄｏｅ． ｇｏｖ ／ ）中进行

序列 ＢＬＡＳＴ，查找对应基因 ＡＴ３Ｇ５４３４０ 和 ＡＴ５Ｇ２０２４０
的相关信息。 通过同源蛋白搜索，将相似度在 ６５％
以上的大豆基因定义为与拟南芥 Ｂ 类花器官特征

基因同源的大豆 Ｂ 类基因。
１． ２　 系统进化树构建

利用 ＭＥＧＡ７ 软件包中的 Ｃｌｕｓｔａｌ Ｗ 程序，比对

大豆及 ７４ 个常见裸子植物及被子植物中 Ｂ 类功能

基因的蛋白序列，之后构建 Ｎｅｉｇｈｂｏｒ⁃Ｊｏｉｎｉｎｇ 系统进

化树，Ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 为 １ ０００。 使用进化树在线美化工具

ｉＴＯＬ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｉｔｏｌ． ｅｍｂｌ． ｄｅ ／ ），对所构建的进化树进

行美化。
１． ３　 基因表达热图构建

在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库中搜索大豆 Ｂ 类花器官特

征基因在花器官、三出复叶、单叶、根、根瘤与种子

中的表达量数据，使用软件 ＴＢｔｏｏｌｓ 绘制表达热图。
１． ４　 基因结构与保守基序分析

绘制 １１ 个大豆 Ｂ 类基因的外显子相对位置，
使用 ＭＥＭＥ 软件 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｍｅｍｅ⁃ｓｕｉｔｅ． ｏｒｇ ／ ｍｅｍｅ ／
ｔｏｏｌｓ ／ ｍｅｍｅ） 分析大豆 Ｂ 蛋白的 ｍｏｔｉｆ，之后使用

ＴＢｔｏｏｌｓ 展示基因保守基序。
１． ５　 共线性分析

从 ＥｎｓｅｍｂｌＰｌａｎｔｓ （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｐｌａｎｔｓ． ｅｎｓｅｍｂｌ． ｏｒｇ ／
ｉｎｄｅｘ． ｈｔｍｌ）网站下载大豆基因组文件与注释文件，
使用 ＴＢｔｏｏｌｓ 对大豆 Ｂ 类基因进行共线性分析并进

行可视化。
１． ６　 单倍型分析

利用已公开的 ６４４ 份大豆材料（包括栽培大豆

５４８ 份，野生大豆 ９６ 份） 的全基因组重测序数据

（ＮＣＢＩ 索引号：ＳＲＰ０２０１３１，ＳＲＰ０６２５６０，ＳＲＰ０４５１２９
和 ＰＲＪＮＡ５８９３４５） ［２８⁃３１］，参照 Ｙｕｅ 等［３２］ 的方法，进
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行 Ｂ 类花器官特征基因的单倍型进行分析。 简言

之，使用带有默认参数的 ｂｗａ ｖ０． ７． １０ 软件，将序列

数据映射到 Ｗｉｌｌｉａｍｓ ８２ 基因组 （ ｖ２７５ ）。 使用

ＧｅｎｏｍｅＡｎａｌｙｓｉｓＴＫ（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｇａｔｋ． ｂｒｏａｄｉｎｓｔｉｔｕｔｅ． ｏｒｇ ／ ）
的 ＵｎｉｆｉｅｄＧｅｎｏｔｙｐｅｒ （⁃ｓｔａｎｄ ＿ ｃａｌｌ ＿ ｃｏｎｆ ３０． ０ ⁃ｓｔａｎｄ ＿
ｅｍｉｔ＿ｃｏｎｆ １０． ０）功能调用 ＳＮＰｓ ／ ｉｎｄｅｌｓ。 进一步提取

Ｂ 类基因的多态性信息，选择位于 ＣＤＳ 区且包含错

义突变的 ＳＮＰ ／ ＩｎＤｅｌ 位点定义单倍型并进行单倍型

分析［３３］。

２　 结果与分析

２． １　 大豆 Ｂ 类花器官特征基因的确定

以拟南芥 ＡＰ３（ＡＴ３Ｇ５４３４０）和 ＰＩ（ＡＴ５Ｇ２０２４０）
为参考基因，在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库中查找到它们在

大豆中的同源基因，共 １１ 个（表 １）。 序列比对结果

表明，Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ０２７２００（命名为 ＧｍＡＰ３０４，即大豆

０４ 号染色体上的 ＡＰ３ 基因） 和 Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ０２７２００
（ＧｍＡＰ３０６）与拟南芥 ＡＰ３（ＡＴ３Ｇ５４３４０）同源性最高，
相似度分别为 ７８. ４％和 ７７. ９％ ；Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ２４５５００

（ＧｍＰＩ０４）和 Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ１１７６００（ＧｍＰＩ０６）与拟南芥

ＰＩ（ＡＴ５Ｇ２０２４０）同源性最高，相似度分别为 ８３． ７％
和 ８３． １％ ；Ｇｌｙｍａ． ０１Ｇ１６９６００ 和 Ｇｌｙｍａ． １１Ｇ０７３７００
与 ＡＴ３Ｇ５４３４０ 的相似度分别为 ７６． ０％与 ７１． ９％ ，在
后续的进化分析中被归类于 ｐａｌｅｏＡＰ３ 谱系演化后

产生的 ＴＭ６ 家系，故以 ＴＭ６ 基因命名。
在豆科植物中，百脉根 （ Ｌｏｔｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ） 含有

４ 个Ｂ 类花器官特征基因，豌豆（Ｐｉｓｕｍ ｓａｔｉｖｕｍ）有

２ 个，紫花苜蓿（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｓａｔｉｖａ）有 ２ 个，蒺藜苜蓿

（Ｍｅｄｉｃａｇｏ ｔｒｕｎｃａｔｕｌａ ） 有 ３ 个， 花 生 （ Ａｒａｃｈｉｓ
ｈｙｐｏｇａｅａ）有 ８ 个，菜豆（Ｐｈａｓｅｏｌｕｓ ｖｕｌｇａｒｉｓ）有 ３ 个，
豇豆（Ｖｉｇｎａ ｕｎｇｕｉｃｕｌａｔａ）有 ３ 个。 与之相比，模式植

物拟南芥只有 １ 个 ＡＰ３ 基因和 １ 个 ＰＩ 基因，说明在

不同物种中 Ｂ 类基因的进化存在差异，在花器官形

态建成机制方面，豆科植物与模式植物拟南芥相比

或更为复杂。 造成豆科植物中 Ｂ 类基因数目差异

的原因可能是，大豆、花生等豆科植物的染色体在

进化过程中进行过加倍，其 Ｂ 类基因分化出更复杂

的功能。

表 １　 大豆中的 Ｂ 类花器官特征基因

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎ ｉｄｅｎｔｉｔｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ

基因名称

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ

基因编号

Ｇｅｎｅ ｎｕｍｂｅｒ

ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 家族命名

Ｇｅｎｅ ｎａｍｅ ｉｎ ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ ｆａｍｉｌｙ

基因类型

Ｔｙｐｅ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｇｅｎｅｓ

ＧｍＡＰ３０４ Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ０２７２００ ＧｍＭＡＤＳ５ ＡＰ３

ＧｍＡＰ３０６ Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ０２７２００ ＧｍＭＡＤＳ６ ＡＰ３

ＧｍＡＰ３０３ Ｇｌｙｍａ． ０３Ｇ１１１５００ ＧｍＭＡＤＳ１４７ ＡＰ３

ＧｍＡＰ３１６ Ｇｌｙｍａ． １６Ｇ１０５６００ ＧｍＭＡＤＳ１３３ ＡＰ３

ＧｍＡＰ３１２ Ｇｌｙｍａ． １２Ｇ１１８１００ ＧｍＭＡＤＳ１２１ ＡＰ３

ＧｍＴＭ６０１ Ｇｌｙｍａ． ０１Ｇ１６９６００ ＧｍＭＡＤＳ４ ＴＭ６

ＧｍＴＭ６１１ Ｇｌｙｍａ． １１Ｇ０７３７００ ＧｍＭＡＤＳ１１０ ＴＭ６

ＧｍＰＩ１３ Ｇｌｙｍａ． １３Ｇ０３４１００ ＧｍＭＡＤＳ８ ＰＩ

ＧｍＰＩ１４ Ｇｌｙｍａ． １４Ｇ１５５１００ ＧｍＭＡＤＳ９ ＰＩ

ＧｍＰＩ０４ Ｇｌｙｍａ． ０４Ｇ２４５５００ ＧｍＭＡＤＳ１０ ＰＩ

ＧｍＰＩ０６ Ｇｌｙｍａ． ０６Ｇ１１７６００ ＧｍＭＡＤＳ７ ＰＩ

２． ２　 大豆 Ｂ 类花器官特征基因的进化分析

Ｂ 类花器官特征基因的祖先基因经第一次复

制，形成 ｐａｌｅｏＡＰ３ 系与 ＰＩ 系，ｐａｌｅｏＡＰ３ 系再次复制，
形成 ｅｕＡＰ３ 系和 ＴＭ６ 系［１７］。 根据大豆 Ｂ 类基因与

其他 ７４ 个物种 Ｂ 类基因的全蛋白序列（附表 １）构
建系统进化树如图 １ 所示。 在大豆中，ＧｍＡＰ３０４、
ＧｍＡＰ３０６、ＧｍＡＰ３０３、ＧｍＡＰ３１６ 和 ＧｍＡＰ３１２ 基因均

属于 ｅｕＡＰ３ 家系，ＧｍＴＭ６０１、ＧｍＴＭ６１１ 属于 ＴＭ６ 家

系，ＧｍＰＩ０４、 ＧｍＰＩ０６、 ＧｍＰＩ１３、 ＧｍＰＩ１４ 属于 ＰＩ 家

系。 ｅｕＡＰ３ 系与 ＴＭ６ 系亲缘关系较近。 在之前对 Ｂ
类基因功能的报道中，ｐａｌｅｏＡＰ３ 家系与 ＴＭ６ 家系参

与雄蕊发育，ｅｕＡＰ３ 家系参与花瓣与雄蕊的产生，且
ＴＭ６ 系与 ｅｕＡＰ３ 系基因可能会出现非功能化与亚

功能化［３４⁃３８］。
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图 １　 ７４ 个常见物种 Ｂ 类花器官特征基因的系统发育树

Ｆｉｇ． １　 Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒｅｅ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｆｌｏｒａｌ ｏｒｇａｎ ｉｄｅｎｔｉｔｙ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ７４ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

２． ３　 大豆 Ｂ 类花器官特征基因的结构分析

大豆 ＡＰ３ 基因 ＧｍＡＰ３０４ 和 ＧｍＡＰ３０６，ＴＭ６ 基因

ＧｍＴＭ６０１ 和 ＧｍＴＭ６１１， ＰＩ 基 因 ＧｍＰＩ０４、 ＧｍＰＩ０６、
ＧｍＰＩ１３ 和 ＧｍＰＩ１４ 均含有 ７ 个外显子，其中 ＰＩ 基因

ＧｍＰＩ０４ 包含 ３ 段 ３′ＵＴＲ 结构。 ＡＰ３ 基因 ＧｍＡＰ３０３、
ＧｍＡＰ３１６ 和 ＧｍＡＰ３１２ 无 ３′ＵＴＲ 和 ５′ＵＴＲ 结构，均含

４ 个 外 显 子， 且 外 显 子 相 对 位 置 保 守 （图 ２）。
ＧｍＡＰ３０４ 与 ＧｍＡＰ３０６ 的 ＣＤＳ 序 列 相 似 度 为

９６. ４９％ ，ＧｍＡＰ３０３、ＧｍＡＰ３１６ 和 ＧｍＡＰ３１２ 的 ＣＤＳ
相似度 高达 ９９． ４２％ ， ＧｍＴＭ６０１ 与 ＧｍＴＭ６１１ 的

ＣＤＳ 相似度为 ８７． ６８％ ，ＧｍＰＩ０４ 与 ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ１３
与 ＧｍＰＩ１４ 的 ＣＤＳ 相似度分别为 ９６. １５％和 ９６． ６５％。

图 ２　 大豆 Ｂ 类基因的结构

Ｆｉｇ． ２　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ
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　 　 使用 ＭＥＭＥ 网站预测 １１ 个大豆 Ｂ 类基因编码

蛋白的保守基序，发现大豆 Ｂ 类基因编码蛋白中共

有 １０ 个 ｍｏｔｉｆ。 其中 ｍｏｔｉｆ １、ｍｏｔｉｆ ４ 和 ｍｏｔｉｆ ５ 与

ＭＡＤＳ 结构域重叠，ｍｏｔｉｆ ２、ｍｏｔｉｆ ３ 和 ｍｏｔｉｆ ７ 与 Ｋ⁃
ｂｏｘ 结构域重叠。 ＡＰ３ 基因 ＧｍＡＰ３０３、ＧｍＡＰ３１６ 和

ＧｍＡＰ３１２ 的 ＭＡＤＳ 结构域部分只包含 ｍｏｔｉｆ １ 和

ｍｏｔｉｆ ４，其余 Ｂ 类基因编码蛋白的 ＭＡＤＳ 结构域部

分与 ｍｏｔｉｆ １、ｍｏｔｉｆ ４ 和 ｍｏｔｉｆ ５ 重叠（图 ３）。 由此推

测 ＧｍＡＰ３０３、ＧｍＡＰ３１６ 和 ＧｍＡＰ３１２ 可能演化出新

功能或失去功能。

图 ３　 大豆 Ｂ 蛋白 ｍｏｔｉｆ 分析

Ｆｉｇ． ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｎ ｍｏｔｉｆ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｐｒｏｔｅｉｎ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ

２． ４　 大豆 Ｂ 类花器官特征基因的表达分析

在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库中查找大豆品种，Ｗｉｌｌｉａｍｓ
８２ 的 Ｂ 类基因在植株不同部位的表达数据，绘制热

图结果如图 ４ 所示，在 １１ 个大豆 Ｂ 类花器官特征基

因 中， ＡＰ３ 同 源 基 因 ＧｍＡＰ３０３、 ＧｍＡＰ３１６ 和

ＧｍＡＰ３１２ 在任何器官中均不表达。 这可能是由于

基因复制所导致的非功能化，即复制后的这 ３ 个

ｅｕＡＰ３ 家系基因被沉默。 ＡＰ３ 同源基因 ＧｍＡＰ３０４
和 ＧｍＡＰ３０６，ＰＩ 同源基因 ＧｍＰＩ１３ 和 ＧｍＰＩ１４ 在花

器官中有较高表达量。 ＴＭ６ 同源基因 ＧｍＴＭ６０１ 和

ＧｍＴＭ６１１，ＰＩ 同源基因 ＧｍＰＩ０４ 和 ＧｍＰＩ０６ 在未开

放的花器官中有较高的表达量。 对大豆 Ｂ 类基因

在花器官不同部位的表达差异暂无研究。 值得注

意的是，ｅｕＡＰ３ 与 ＴＭ６ 均是由 ｐａｌｅｏＡＰ３ 复制、演化

而来的，在功能分化上可能会出现非功能化与亚功

能化。 大豆中的 ＴＭ６ 基因 ＧｍＴＭ６０１ 和 ＧｍＴＭ６１１
在 Ｗｉｌｌｉａｍｓ ８２ 花器官中有较高表达量，推测其与其

他 ｅｕＡＰ３ 系基因 ＧｍＡＰ３０４ 和 ＧｍＡＰ３０６ 存在功能部

分重叠，即复制后的亚功能化。

图 ４　 大豆 Ｂ 类基因表达量热图

Ｆｉｇ． ４　 Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ
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２． ５　 大豆 Ｂ 类花器官特征基因的共线性分析

大豆的 １１ 个 Ｂ 类花器官特征基因分别分布在

９ 条染色体上，其中，４ 号、６ 号染色体上各含有 ２ 个

Ｂ 类基因，１、３、１１、１２、１３、１４、１６ 号染色体上各有

１ 个Ｂ 类基因，２、５、７、８、９、１０、１５、１７、１８、１９、２０ 号染

色体上未发现 Ｂ 类基因。 由于 ３ 个 ＡＰ３ 基因可能

不具有功能，故本研究只对其它 ８ 个功能性 Ｂ 类基

因进行共线性分析，结果如图 ５ 所示，ＧｍＴＭ６１１ 分

别与 ＧｍＡＰ３０６、ＧｍＡＰ３０４ 和 ＧｍＴＭ６０１ 存在大片段

重复，ＧｍＰＩ１３ 分别与 ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ０４ 和 ＧｍＰＩ１４
存在 大 片 段 重 复， ＧｍＰＩ１４ 分 别 与 ＧｍＰＩ０４ 和

ＧｍＰＩ０６ 存在大片段重复，ＧｍＴＭ６０１ 分别与 ＧｍＰＩ０６
和 ＧｍＡＰ３０４ 存 在 大 片 段 重 复， ＧｍＡＰ３０４ 与

ＧｍＡＰ３０６ 存在大片段重复，ＧｍＰＩ０４ 与 ＧｍＰＩ０６ 存在

大片段重复。 上述结果说明大豆 Ｂ 类基因的数量

扩增主要是由于片段重复造成的。

图 ５　 大豆 Ｂ 类基因共线性分析

Ｆｉｇ． ５　 Ｃｏｌｌｉｎｅａｒｉｔｙ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ

２． ６　 大豆 Ｂ 类花器官特征基因的单倍型分析

利用 ６４４ 份大豆材料的基因组重测序数据，对
Ｂ 类花器官特征基因的单倍型和分布频率进行分

析，结果如图 ６ 所示： ＡＰ３ 同源基因 ＧｍＡＰ３０４、
ＧｍＡＰ３０６ 和 ＧｍＡＰ３０３ 分别有 ４，１４ 和 １１ 种单倍型，
ＧｍＡＰ３１２ 和 ＧｍＡＰ３１６ 分别有 ６ 和 ５ 种单倍型；ＴＭ６
同源基因 ＧｍＴＭ６０１ 和 ＧｍＴＭ６１１ 分别有 ３ 和 ５ 种单

倍型； ＰＩ 同源基因 ＧｍＰＩ０４、 ＧｍＰＩ０６、 ＧｍＰＩ１３ 和

ＧｍＰＩ１４ 分别有 ４，６，８ 和 ４ 种单倍型。
ＡＰ３ 同源基因的单倍型：ＧｍＡＰ３０４ 在栽培大豆

中只包含 ＧｍＡＰ３０４Ｈ０１单倍型，在野生大豆中则包含

ＧｍＡＰ３０４Ｈ０１、ＧｍＡＰ３０４Ｈ０２、ＧｍＡＰ３０４Ｈ０３和 ＧｍＡＰ３０４Ｈ０４

等 ４ 种 单 倍 型； ＧｍＡＰ３０６ 在 栽 培 大 豆 中 含 有

ＧｍＡＰ３０６Ｈ０１和 ＧｍＡＰ３０６Ｈ０２两种单倍型，在野生大豆

中主要含有 ＧｍＡＰ３０６Ｈ０１、ＧｍＡＰ３０６Ｈ０２、ＧｍＡＰ３０６Ｈ０３、
ＧｍＡＰ３０６Ｈ０ ４ 和 ＧｍＡＰ３０６Ｈ０ ５ 等 ５ 种 单 倍 型； 在

ＧｍＡＰ３０３ 的众多单倍型中，ＧｍＡＰ３０３Ｈ０１在栽培大豆

中占比最高，野生大豆中主要包含 ＧｍＡＰ３０３Ｈ０１、
ＧｍＡＰ３０３Ｈ０３和 ＧｍＡＰ３０３Ｈ０ ５；在栽培大豆与野生大豆

中，ＧｍＡＰ３１２Ｈ０１均为占比最高的 ＧｍＡＰ３１２ 单倍型；
ＧｍＡＰ３１６ 在 栽 培 种 中 主 要 包 含 ＧｍＡＰ３１６Ｈ０１、
ＧｍＡＰ３１６Ｈ０２和 ＧｍＡＰ３１６Ｈ０４等单倍型，在野生大豆中

主要包括 ＧｍＡＰ３１６Ｈ０１、ＧｍＡＰ３１６Ｈ０２、ＧｍＡＰ３１６Ｈ０３ 和

ＧｍＡＰ３１６Ｈ０４等 ４ 种单倍型（图 ７）。
ＴＭ６ 同 源 基 因 的 单 倍 型： ＧｍＴＭ６０１Ｈ０１ 和

ＧｍＴＭ６０１Ｈ０２在栽培大豆与野生大豆中均为主要单倍

型；ＧｍＴＭ６１１ 在栽培大豆中的单倍型为 ＧｍＴＭ６１１Ｈ０１和

ＧｍＴＭ６１１Ｈ０２，在野生大豆中的单倍型为 ＧｍＴＭ６１１Ｈ０１、
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ＧｍＴＭ６１１Ｈ０２、ＧｍＴＭ６１１Ｈ０３和 ＧｍＴＭ６１１Ｈ０４（图 ７）。
ＰＩ 同源基因的单倍型：栽培大豆中主要包含

ＧｍＰＩ０４Ｈ０１ 和 ＧｍＰＩ０４Ｈ０２， 野 生 大 豆 主 要 包 含

ＧｍＰＩ０４Ｈ０１；ＧｍＰＩ０６ 同源基因在栽培大豆中的单倍

型主要为 ＧｍＰＩ０６Ｈ０１，而在野生大豆中有 ＧｍＰＩ０６Ｈ０１、
ＧｍＰＩ０６Ｈ０ ２、ＧｍＰＩ０６Ｈ０ ３ 和 ＧｍＰＩ０６Ｈ０ ４ 等 ４ 种单倍型；
在栽培大豆与野生大豆中，ＧｍＰＩ１３ 基因的主要单倍

型均为 ＧｍＰＩ１３Ｈ０１，ＧｍＰＩ１４ 基因的主要的单倍型均

为 ＧｍＰＩ１４Ｈ０１（图 ７）。
在栽培大豆中， ＡＰ３ 同源基因 ＧｍＡＰ３０４ 和

ＧｍＡＰ３１２，ＰＩ 基因 ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ１３ 和 ＧｍＰＩ１４ 均只

包含 １ 种单倍型；在野生大豆中，ＧｍＰＩ１４ 也只包含

１ 种单倍型。 说明这些基因的保守性很强，推测或

在大豆花器官发育中行使重要功能。

　 　 注：绿色表示与参考基因组一致的等位变异，紫色和蓝色表示与参考基因组不同的等位变异。

Ｎｏｔｅ： Ｔｈｅ ｇｒｅｅｎ ｂｌｏｃｋ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａｌｌｅｌｅｓ ｔｈａｔ ａｒｅ ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ， ｗｈｉｌｅ ｐｕｒｐｌｅ ａｎｄ ｂｌｕｅ

ｂｌｏｃｋｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ａｌｌｅｌｅｓ ｔｈａｔ ａｒｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｇｅｎｏｍｅ．

图 ６　 大豆 Ｂ 类花器官特征基因单倍型的分类

Ｆｉｇ． ６　 Ｈａｐｌｏｔｙｐｅｓ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｓｏｙｂｅａｎ
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图 ７　 大豆 Ｂ 类基因不同单倍型在野生种与栽培种中分布频率的比较

Ｆｉｇ． ７　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｈａｐｌｏｔｙｐｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎａｌ ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ Ｂ⁃ｃｌａｓｓ ｇｅｎｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ａｎｄ ｗｉｌｄ ｓｏｙｂｅａｎｓ

３　 讨论

花器官特征基因控制花器官不同结构的产生，
其中 Ｂ 类基因（ＡＰ３ ／ ＰＩ）与花瓣和雄蕊的生成有关。
ＡＰ３ ／ ＰＩ 基因作为编码 ＭＡＤＳ⁃ｂｏｘ 蛋白的转录因子，
在植物信号转导与生长发育过程中发挥重要作用，
尤其是 Ｂ 类花器官特征基因在花器官形态发生中

对雄蕊和花瓣的作用，具有重要的研究和利用价

值。 在水稻中，ＰＩ 同源基因 ＯｓＭＡＤＳ２ 和 ＯｓＭＡＤＳ４
被沉默后，会导致其雄蕊组织转化为心皮样器

官［３９］；ｃｆｏ１⁃３（ＰＩ 基因）突变体会产生小叶瓣特性丧

失与雄蕊数量明显减少的缺陷花［４０］。
在以前的研究中，发现大豆中存在 １２ 个 Ｂ 类

基 因［２４⁃２５］。 本 研 究 根 据 ＧｍＭＡＤＳ１７５ 蛋 白

（ＫＡＧ５０５４８６４． １ ） 序列在 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库中的

Ｂｌａｓｔ 结果（Ｇｌｙｍａ． ０３Ｇ１１１４００），发现基因注释为 Ｘ⁃
ｂｏｘ 相关转录因子，不属于 Ｂ 类基因，故未将其列入

研究范围。 前人把已知的大豆 Ｂ 类基因分成 ＡＰ３
和 ＰＩ 两个亚组［２５］，本研究根据系统进化树结构，将

Ｂ 类基因进行了细分，划分为 ３ 个亚组，其中，
ＧｍＡＰ３０４、 ＧｍＡＰ３０６、 ＧｍＡＰ３０３ 和 ＧｍＡＰ３１２、
ＧｍＡＰ３１６ 属于同一组，即 ｅｕＡＰ３ 系；ＧｍＴＭ６０１ 和

ＧｍＴＭ６１１ 属于 ＴＭ６ 系；ＧｍＰＩ０４、ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ１３
和 ＧｍＰＩ１４ 属于 ＰＩ 系。 ｅｕＡＰ３ 系与 ＴＭ６ 系亲缘关

系 较 近， 推 测 ＧｍＡＰ３０４、 ＧｍＡＰ３０６、 ＧｍＡＰ３０３、
ＧｍＡＰ３１２、ＧｍＡＰ３１６、ＧｍＴＭ６０１ 和 ＧｍＴＭ６１１ 基因具

有较相似的功能。 大豆中 Ｂ 类花器官特征基因的

数量明显多于模式植物拟南芥，这可能是由于大豆

为四倍体，多经历了一次染色体复制，导致大豆中 Ｂ
类基因的功能与作用机制较拟南芥中复杂。 基因

结构分析表明，绝大多数大豆 Ｂ 类花器官特征基因

都含 ７ 个外显子与 ６ 个内含子。 大豆 Ｂ 蛋白共含有

１０ 个 ｍｏｔｉｆ，其中 ＧｍＡＰ３０３、ＧｍＡＰ３１２ 和 ＧｍＡＰ３１６
只含有ｍｏｔｉｆ １ ～４，ＧｍＡＰ３０４ 和ＧｍＡＰ３０６ 不含ｍｏｔｉｆ ７
和 ｍｏｔｉｆ １０，ＧｍＴＭ６０１ 和 ＧｍＴＭ６１１ 不含 ｍｏｔｉｆ ７、
ｍｏｔｉｆ ９ 和 ｍｏｔｉｆ １０，ＧｍＰＩ０４ 和 ＧｍＰＩ０６ 不含 ｍｏｔｉｆ ６、
ｍｏｔｉｆ ８ 和 ｍｏｔｉｆ ９，ＧｍＰＩ１３ 和 ＧｍＰＩ１４ 不含 ｍｏｔｉｆ ８ ～
１０。 其中 ｍｏｔｉｆ １、ｍｏｔｉｆ ４ 和 ｍｏｔｉｆ ５ 与 Ｂ 类基因的
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ＭＡＤＳ 结构域重叠。 本研究将 Ｂ 类基因的 ＭＡＤＳ 结

构域做了细致的划分，进一步明确了大豆 Ｂ 基因在

基因结构上的差异，为对该类基因进行遗传操作提

供了有价值的信息。
对 Ｐｈｙｔｏｚｏｍｅ 数据库中相关基因表达量的分析

发现，ＧｍＡＰ３０３、ＧｍＡＰ３１２ 和 ＧｍＡＰ３１６ 在大豆的任

何部位均不表达，推测这可能是由复制后基因沉默

所致，其余 ８ 个 Ｂ 类基因均在花器官中有较高表

达。 单倍型分析结构表明，在大面积种植品种中，
ＧｍＡＰ３０４、ＧｍＡＰ３１２、ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ１３ 和 ＧｍＰＩ１４ 几

乎只包含 １ 种单倍型，说明这 ５ 个 Ｂ 类基因具有很

强的保守性，可作为进一步研究和利用的重点基

因。 如结合第三代基因编辑技术 ＣＲＩＳＰＲ ／ ＣＡＳ９，可
获得敲除 Ｂ 类基因的突变体，根据 Ｂ 类功能基因对

大豆花瓣及雄蕊产生的影响，将有可能得到大豆花

瓣与雄蕊缺失的开放授粉新种质。 创制和应用 Ｂ
基因缺失突变体，可望代替传统不育系，解决人工

杂交成本过高、效率低下的问题，为提升大豆天然

异交率、拓宽大豆遗传基础提供理论、技术和材料

支撑。

４　 结论

本研究探究了大豆中的 １１ 个 Ｂ 类花器官特征

基因，通过系统发育树构建将这 １１ 个基因分为

ｅｕＡＰ３、ＴＭ６、ＰＩ 系 ３ 组。 上述基因不均匀地分布在

大豆 ９ 条染色体上，大多数在花器官中有较高表达，
但 ＧｍＡＰ３０３、ＧｍＡＰ３１２ 和 ＧｍＡＰ３１６ 例外，在大豆的

任何部位均未见表达。 单倍型分析表明，ＧｍＡＰ３０４、
ＧｍＡＰ３１２、ＧｍＰＩ０６、ＧｍＰＩ１３ 和 ＧｍＰＩ１４ 保守性较强，
可作为大豆花器官结构遗传改良的重要分子靶点。
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