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羽衣甘蓝 MADS–box 基因 BoaAGL6 的克隆及表达分析 
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摘 要：以羽衣甘蓝(Brassica oleracea var. acephala)野生型及其在选育过程中发现的 2种花瓣数量变化的突变体

品种为试材，通过 RACE 方法克隆了 AGL6 基因的同源基因，命名为 BoaAGL6，并用半定量 RT–PCR 和实时荧

光定量 PCR 分析了 BoaAGL6 在 3 种不同花型的羽衣甘蓝各类花器官的表达模式。结果表明：克隆的 BoaAGL6

基因长 999 bp(GenBank登录号为 KC984301)，开放阅读框长 759 bp，编码 252个氨基酸；系统发育分析表明，

BoaAGL6基因属于 AGL6–like进化系；半定量 RT–PCR和实时定量 RT–PCR 结果表明，BoaAGL6基因具有较宽

泛的表达区域，在不同花型的花瓣中的表达有所区别，在多瓣花型的花瓣中高丰度表达，有别于在其他 2种花型

中的中等水平。说明该基因在调控羽衣甘蓝花器官特征属性及形成过程中发挥重要作用。 
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Cloning and expression analysis of MADS–box gene BoaAGL6 associated  
with floral development in kale (Brassica oleracea var. acephala) 

HAN Yue1,2，REN Hong-jie1,2，ZHAI Xiao-yu1,2，XU Qi-jiang1,2* 

(1.The State Key Laboratory of Tree Genetics and Breeding, Harbin 150040, China; 2.College of Life Sciences, 
Northeast Forestry University, Harbin 150040, China) 
 

Abstract: Wild type kales (Brassica oleracea var.acephala) and its two mutants which have different petals in number 

were used as material. One AGL6-homologue from conventional kale varieties denoted as BoaAGL6 was cloned using 

RACE (rapid amplification of cDNA ends), then expression pattern of BoaAGL6 in each floral organ was examined. The 

results showed that BoaAGL6 contains a 759 bp open reading frame that encodes a deduced protein with 252 amino acid 

residues. Phylogenetic analysis indicated that BoaAGL6 belongs to the AGL6-like subfamily. The result from multiple 

methods (semi-quantitative RT–PCR and quantitative real-time PCR) revealed that the pattern of the expression of 

BoAGL6 is broader than those of their counterparts in eudicots, with different expression levels in petals, which is high in 

mutants with the most petals. These results suggest that BoaAGL6 plays important roles in controlling floral organ 

identity and formation in kale. 
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花发育MADS–box基因在植物的花分生组织、

花器官和各种营养器官中均有不同形式的时空表

达模式，有着各自不同的功能。系统发育分析表明，

在 12个Ⅱ型MADS–box基因亚家族中，AP1、SEP

和 AGL6(AGAMOUS–like 6)由于存在较近的亲缘关

系而构成 AP1/SEP/AGL6 进化系[1–2]，其中 AGL6

与 SEP 互为姊妹系；AGL6/SEP 与 AP1 互为姊妹

系[1]。AP1亚家族基因在发育的花分生组织和初始

的花器官原基中表达。拟南芥基因组中存在 4 个

AP1–like 基因：AP1、FRUITFULL(FUL)、AGL79
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和 CAULIFLOWER (CAL)，其中 AP1、FUL和 CAL

在调控花分生组织属性方面存在功能冗余[3]。拟南

芥 SEP1/2/3/4基因，主要参与调控四轮花器官的特

征属性和花分生组织的确定性[4–6]。然而，拟南芥

AGL6 基因的直系同源基因 AGL6–like 基因的功能

迄今为止还不是十分明确[2]。但是，也有研究表明，

在拟南芥 35S:AGL6 过表达株系和激活标签突变体

中，AGL6能够激活开花时间关键因子 FLOWERING 

LOCUS C(FLC)和 FLOWERING LOCUS T(FT)[7]；矮

牵牛的 PhAGL6和 SEP–like基因在调控花瓣和花药

发育方面存在功能冗余[8]。 

已从裸子植物和所有主要被子植物中获得

AGL6 亚家族成员[9]。AGL6–like 在花分生组织中

的表达模式具有保守性[10]。但是也有研究表明，

该类基因能在拟南芥及裸子植物的营养器官中表

达[11]，例如，拟南芥 AGL6在茎生叶原基和花诱导

形成的潜在苞叶区表达[12]；PrMADS3在叶芽起始

针叶原基的细胞群中表达，说明在被子植物起源之

前，AGL6进化系具有调控营养发育的功能。随着

研究的不断深入，AGL6–like基因的多样性功能不

断被阐释。例如，水稻 MFO1 具有调控花器官属

性和花分生组织确定性功能，Mfol 突变体小花的

内稃和浆片发育不正常、花器官融合以及产生额外

的花器官[13]；玉米的 ZAG3基因在花分生组织中表

达，而在外稃和雄蕊中无表达，在花发育的后期，

ZAG3在发育的浆片、内稃、心皮和内珠被中表达，

缺失突变证实该基因同样具有调控花器官属性和

花分生组织确定性的功能[14]。了解 AGL6–like基因

的原始功能及其多样性的分化功能，需要扩展研究

的植物范围。 

羽衣甘蓝(Brassica oleracea var. acephala)的

花具有典型双子叶植物花的结构，由 4 枚萼片、4

枚花瓣、6 枚雄蕊、1 枚雌蕊构成。在新品种选育

过程中，笔者获得了稳定遗传花瓣增多和花瓣减少

突变体，其萼片、雄蕊、雌蕊发育正常，但花瓣数

目增多或减少。本研究以羽衣甘蓝花芽为试材，利

用 cDNA 末端快速扩增(RACE)技术获得了 1 个与

花发育相关的 AGL6基因，通过半定量 RT–PCR和

实时定量 RT–PCR 分析了 BoaAGL6 基因的时空表

达模式，以探讨 BoaAGL6 基因在羽衣甘蓝花器官

发育中的作用。  

1 材料与方法 

1.1 供试羽衣甘蓝 

羽衣甘蓝自交系 14号(花瓣数目正常，4枚)、
自交系变异株羽衣甘蓝 5号(多瓣，8枚以上)、自交
系变异株羽衣甘蓝 20号(少瓣，0～3枚)品系均由东
北林业大学花卉生物工程研究所提供。羽衣甘蓝种

植于温室内，常规栽培管理，2 月中旬开始现蕾。
供试 3种材料的遗传背景相同，除花瓣数目有差异
外，其他性状完全相同。 

1.2 RNA 提取、MADS–box 同源基因克隆 

使用 TRIzol(invitrogen)试剂提取羽衣甘蓝常规
品种 14号花芽的总 RNA，用 NanoDrop(NanoDrop 
technologies)分光光度计和琼脂糖凝胶检测总 RNA
的质量和浓度。利用 P19E(表 1)、第一链 cDNA反
转录试剂盒(北京全式金生物技术有限公司)、以 5 μg
总 RNA为模板合成第一链 cDNA。 

表1 羽衣甘蓝BoaAGL6基因克隆及表达分析用引物 
Table 1 List of primers used for cloning and expression analysis 

of BoaAGL6 from kale 

编号 引物名称  核苷酸序列(5′—3′) 
1 P19E GACTCGAGTGCACATCG(T)17 

2 P18E GACTCGAGTGCACATCG 

3 MADS–box基因特异简并引物ARCTCACYGTSCTYTGYGAYGC 

4 BoaAGL6GSP1  CGATGCTGCCGAGTTTGG 

5 BoaAGL6GSP2 CAGTTGCTTCACGCCCAT 

6 锚定引物  GGCCACGCGTCGACTAGTAC(T)17

7 接头引物  GGCCACGCGTCGACTAGTAC 

8 BoaAGL6–Realtime–F ATTTCCGGTTCAGCCTTCTC 

9 BoaAGL6–Realtime–R CCTTCACCTTGCACGTAGTAAT 

10 18S–Realtime–F AGCCTGAGAAACGGCTAC 

11 18S–Realtime–R CGAAGAGCCCGGTATTGTTATT

下划线标出碱基为兼并碱基，即 R代表 A或 G、Y代表 C或 T、S

代表 G或 C、V代表 A或 C或 G；F意为正向引物；R意为反向引物；

(T)17示 17个 T碱基，可以与 polyA尾锚定。  
利用 cDNA 末端快速扩增(rapid amplification 

of cDNA ends, RACE)法克隆 3′–cDNA序列，根据

GenBank 中与羽衣甘蓝亲缘关系相近物种的

MADS–box 基因保守区的核苷酸序列设计

MADS–box 基因特异简并引物(表 1)。以第一链

cDNA为模板，利用MADS–box基因特异简并引物、
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P18E 引物(表 1)、TransTaqTMHIFI DNA 聚合酶(北

京全式金生物技术有限公司)进行 PCR 扩增。扩增

条件为：94℃预变性 5 min； 94  ℃ 变性 30 s，54 ℃

退火 30 s，72 ℃延伸 90 s，30个循环；72  ℃ 终延

伸  7 min。PCR 产物用 PCR 产物回收试剂盒

(Genestar)回收后用 T载体克隆，送北京六合华大基

因科技股份有限公司测序。 

根据获得的 3′–cDNA 序列设计引物 BoaAG 

L6GSP1、BoaAGL6GSP2(表 1)，利用 BoaAGL6GSP1

和锚定引物以加 dA 尾的 cDNA 为模板进行

5′–RACE扩增。为保证克隆片段的特异性，再用巢

式引物 BoaAGL6GSP2 和接头引物进行第二次

5′–RACE 扩增，克隆 5′–cDNA 序列，PCR 产物的

回收纯化、克隆、测序同 3′–RACE产物。 

1.3 序列比对及系统发育分析 

为明确本研究分离基因所属的 MADS–box 亚

家族，将克隆的基因序列提交到 GenBank 数据库

中，获得与克隆基因序列高度相似的同源基因，然

后用 ClustalX1.83 软件进行序列比对，用

GeneDoc3.2 软件进行手工调整，并且将核苷酸序

列转换为氨基酸序列。用 MEGA6 软件[15]的邻位

相连法(Neighbor–joining，NJ)对氨基酸矩阵进行系

统发育分析。NJ 系统树分支的置信度采用重复抽

样分析的方法，重复抽样的次数为 1 000次，大于

50%的 bootstrap 标注在树图上。 

1.4 基于半定量RT–PCR和 qRT–PCR的BoaAGL6

基因表达分析 

提取 3种花型的萼片、第一轮花瓣、第二轮花

瓣、雄蕊、心皮、子房的总 RNA。以各类花器官的

总 RNA 为模板，利用 oligo(dT)引物反转录合成第

一链 cDNA。以 cDNA为模板进行基因特异性 PCR，

以 18S基因为内参。 

半定量RT–PCR在 PE–9700型 PCR仪上进行，

所用引物为 BoaAGL6–Realtime–F、 BoaAGL6– 

Realtime–R(表 1)。PCR反应程序：94 ℃预变性 5 

min；25个循环(94  ℃ 预变性 30 s，52 ℃退火 30 s，

72 ℃延伸 30 s)；72  ℃ 终延伸 7 min。用 0.8%琼脂

糖凝胶检测 PCR产物。 

用 7500 fast 型实时荧光定量 PCR仪和 Power 

SYBR® Green PCR Master MiX 试剂盒 (Applied 

Biosystems)以上述花器官的 cDNA 为模板进行

BoaAGL6基因的实时定量 PCR分析；20 μL反应体

系中包括 8.4  稀释的第一链 cDNA模板(1μg cDNA

加 420μL 水稀释)、浓度为 10 μmol/L 的引才、物

BoaAGL6–Realtime–F、BoaAGL6– Realtime–R各 0.8 

μL、Power SYBR® Green PCR Master MiX(2×)10 μL。

反应程序如下：95 ℃预变性 2 min；随后 40 个扩增

循环(95  10 s℃ ，60  45 s)℃ 。以 18S基因的转录表

达水平为内参，采用 2–ΔΔCT法[16]分析 BoaAGL6 基

因的相对表达水平。每个样品设 3个生物学重复，在

同一批次内完成内参基因和目标基因的 PCR反应。 

2 结果与分析 

2.1 羽衣甘蓝花器官特征基因 BoaAGL6 的克隆

及序列比对 

3′–RACE得到的测序结果表明，该片段有效长

度为 841 bp，其核苷酸序列与拟南芥(Arabidopsis 

thaliana)AGL6基因核苷酸序列具有 87%的相似性，

为 AGAMOUS–like 6 (AGL6)基因，因而将从羽衣甘

蓝中克隆的 AGL6基因命名为 BoaAGL6。 

以 3′–RACE 序列为基础设计引物进行 5′– 

RACE 扩增，克隆后测序结果表明，该片段长度为

405 bp，在 5′端 36 bp 处发现起始密码子。拼接测序

结果，得到长度为 999 bp 的 BoaAGL6 基因 cDNA

序列。GenBank登录号为 KC984301。其开放阅读框

长 759 bp，编码 252个氨基酸，含有 56个氨基酸的

MADS结构域、33个氨基酸的 I结构域、77个氨基

酸的 K结构域、86个氨基酸的 C结构域(图 1)。 

与其他 MADS–box 蛋白的多重氨基酸序列比

对结果表明，BoaAGL6蛋白拥有典型的MIKC–type 

结构(图 1)，与 VvMADS3(葡萄)、AtAGL6(拟南芥)、

BoAGL6a(花椰菜)和 BoAGL6b(花椰菜)等具有较高

的序列相似性。在 AGL6–like 蛋白 C–末端有 2 个

高度保守的基序 AGL6–I motif 和 AGL6–II 

motif[17](图 2)，与 SEP I/II motifs高度相似，有潜在

的转录激活活性[13]。 
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1 TAAGACATCGGAGACAAGAAAAAGGAGAGAGAAAATATGGGAAGAGGGAGAGTGGAGATGAAGAGGATAGAGAACAAAATCAATAGGCAA  

                                     M  G  R  G  R  V  E  M  K  R  I  E  N  K  I  N  R  Q 18 
91 GTGACCTTCTCAAAAAGAAGAAATGGTTTGTTGAAGAAAGCTTATGAGCTCTCTGTTCTCTGTGATGCTGAAGTTGCTCTCATCGTCTTC  

 V  T  F  S  K  R  R  N  G  L  L  K  K  A  Y  E  L  S  V  L  C  D  A  E  V  A  L  I  V  F 48 
181 TCTAGCCGTGGCAAGCTCTACGAGTTCGGCAGTGTCGGAGTTGAAAGAACTATTGAACGGTATCATCGTTGCTACAACTGTTCTGTGACC  

 S  S  R  G  K  L  Y  E  F  G  S  V  G  V  E  R  T  I  E  R  Y  H  R  C  Y  N  C  S  V  T 78 
271 AATAATAGGCCTGAAGAGTCTAAACAGAACTGGTGTCAGGAGGTGGCAAAGCTGAAAGCCAAATACGAATCGCTTGTTCGCACTAATAGG  

 N  N  R  P  E  E  S  K  Q  N  W  C  Q  E  V  A  K  L  K  A  K  Y  E  S  L  V  R  T  N  R 108 
361 CATTTGCTTGGAGAAGATATTGGAGAAATGGGCGTGAAGCAACTGCAAGCGTTGGAGCGGCAGCTGGAAGCAGCTCTTACTGCGACTCGA  

 H  L  L  G  E  D  I  G  E  M  G  V  K  Q  L  Q  A  L  E  R  Q  L  E  A  A  L  T  A  T  R 138 
451 CAACGGAAGACACAAGTTATGATGGAAGAAATGGAAGATCTTCGGAAAAAGGAGCGGCAACTCGGAGACATAAACAAACAACTCAAGATT  

 Q  R  K  T  Q  V  M  M  E  E  M  E  D  L  R  K  K  E  R  Q  L  G  D  I  N  K  Q  L  K  I 168 
541 AAGTTTGAAGCCGGAGGCCATGCTTTCAAATCCTTTCAAGACTTCTGGCCAAACTCGGCAGCATCGATGGCCGGTGATCCTAACAATTCT  

 K  F  E  A  G  G  H  A  F  K  S  F  Q  D  F  W  P  N  S  A  A  S  M  A  G  D  P  N  N  S    198 
631 AAATTTCCGGTTCAGCCTTCTCATCCTGATTCAGTGGATTGCAACACCGAACCCTTTTTACAAATAGGGTTCCAACAACATTACTACGTG  

 K  F  P  V  Q  P  S  H  P  D  S  V  D  C  N  T  E  P  F  L  Q  I  G  F  Q  Q  H  Y  Y  V 222 
721 CAAGGTGAAGGGTCTTCGGTACGAAAGAATAATGTGGCATGTGAGACTAATCTCGTCCAAGATTGGTTTCTTTGACCCTTTGTTGACTAG  

 Q  G  E  G  S  S  V  R  K  N  N  V  A  C  E  T  N  L  V  Q  D  W  F  L  * 252 
811 ATCACGATGCCAGTGTCACTCCGAGTCCAGCTCTTAAGTTGGATTCTTTAATTAGAATTGTTTTTTTTTTATAAGAAAAACTTATGTTCT  
901 AGAGTTTTATCACTGGTGCGAATTCGTGTGAATGTATTCGCACGTATGGGTTCCCTAAACATTTTAACACGCTTGTTTTTCTAAAAAAAA  
991 AAAAAAAAA  

“  ”“  ”“  ”“  ”分别示M、I、K、C结构域；左右两侧的数字分别示核苷酸及氨基酸位置。 

图1 羽衣甘蓝BoaAGL6 cDNA的核苷酸序列及其推导的氨基酸序列 
Fig. 1 Nucleotide and deduced amino acid sequences of BoaAGL6 cDNA from kale 

 

 
CsAGL6a~GRD3为 AGL6组；AtSEP3~PhFBP2为 SEP3组；AtSEP1~MdMADS9为 SEP1、2组；AtSEP4~ PhFBP4为 SEP4组 

图2 部分AGL6和SEP基因的氨基酸序列 
Fig. 2 Sequence alignment of amino acid sequences among several AGL6–like and SEP–like genes  

2.2 BoaAGL6 基因与其他 MADS–box 基因的系

统发育关系 

AGL6–like基因是MADS–box中重要的亚家族
之一，据报道它与 SEP 和 AP1 亚家族亲缘关系较
近[18]。为确定羽衣甘蓝 BoaAGL6 基因的系统发育
位置，从GenBank数据库中收集了 71个 AGL6 –like
类、SEP–like类、AP1类亚家族MADS–box基因用
于系统发育树的构建。对M、I、K、C区的氨基酸

序列进行 NJ分析而构建的系统发育树(图 3)表明，
相同目物种的AGL6同源蛋白具有较高的自展支持
率，BoaAGL6 被归入 AGL6 同源蛋白单元组，并
与真双子叶植物拟南芥 AGL6与 AGL13(M55554、
U20183)、花椰菜BoAGL6a与BoAGL6b(AJ508055、
AJ508409)、鳞茎毛茛 RbAGL6(AY306184)、葡萄
VvMADS3(AF373602)等聚为一支，属于 euAGL6
进化系。 

CsAGL6a  : 
CsAGL6b  : 
HoAGL6   : 
MdMADS11 : 
VvMADS3  : 
AtAGL6   : 
BoaAGL6  : 
BoAGL6a  : 
BoAGL6b  : 
pMADS4   : 
CDM104   : 
GRD3     : 
AtSEP3   : 
HcSEP1   : 
OsMADS8  : 
PhFBP2   : 
AtSEP1   : 
AtSEP2   : 
MdMADS1  : 
MdMADS9  : 
AtSEP4   : 
PhFBP9   : 
MdMADS3  : 
PhFBP4   : 
           

---SD-GV-VGSNAFP------------IHPSQSSAM-DCE---PTLQIGY------------HHLVQPE-TA-LPR--N-SAGENN-FMLGWVL-----
---SN-GG-VGNNAFP------------FHPSQSSAM-DCE---PTLQIGY------------HHLVQPE-TV-LPR---ISEGENN-FMVGWVL-----
---ST-AA-IQGNAFS------------VHPSQSRAM-DCE---PTLQIGY------------HHLVQPE-EA-IPR--NTV-GENN-FMLGWVL-----
---SS-DAAAGSSNFS------------LHSSQTNPM-DCTPE-PVIQMGY------------HQYHPAEGSS-IPR--S-LTGETN-FIQGWVL-----
NP-ST--ATAGNSSFP------------VHPSQSNPM-DCEPE-PILQIGY------------HHYVPAEGPS-VSK--S-MAGESN-FIQGWVL-----
NSAASVAGDPNNSEFP------------VEPSHPNVL-DCNTE-PFLQIGF----------QQHYYVQGEGSS-VSK--SNVAGETN-FVQGWVL-----
NSAASMAGDPNNSKFP------------VQPSHPDSV-DCNTE-PFLQIGF----------QQHYYVQGEGSS-VRK--NNVACETN-LVQDWFL-----
NSAASMAGDPNNSKFP------------VQPSHPDSV-DCNTE-PFLQIGLVLVYIR---FQQHYYVQGEGSS-VPK--SNVACETN-FVQDWFL-----
NSAASMAGDPNNSKFP------------VQPSHPDSV-DCNTE-PFLQIGF----------QQHYYVQGEGSS-VPK--SNVACETN-FVQDWFL-----
FLWTSNALEAGNSNFP------------VHHSQSNPM-DCGPD-PVLQYRD------------HHYMAADGPS-GSR--S-MAVETN-IMQGWGL-----
CPWNS----SNNNTFL------------MHPSQSNPM-GCQQEQPILQIGD----------NQ--FMQGEGSS-GQR---NMVDETN-IHGNWVI-----
CPWNS----GTNNTFT------------MHPSQSNPM-DCQQE-PILQIGY----------NQ--FMHGEGSS-VQR---NMVGE-N-GIHGWVL-----
NPNQEEVDH-----YGRHH-----HQQQQHSQAFFQPLECE---PILQIGY-----------Q-----GQQD--GMG--AGPS--VNNYMLGWLPYDTNS
DPNAHGVG------YSRH-P---GQPQ--GEV-IFDPLDCE---PTLHIGY-----------Q-----PDQ---ITIAAPGP-N-GN-YMQGWLP-----
EHGATLLG------YERQSPHAVQQVPPHGGNGFFHSLEAAAE-PTLQIGF----------------TPEQ--MNNS-CVTA------FMPTWLP-----
QQNAQDVG------YGRQA---TQTQ--GDG--FFHPLECE---PTLQIGY----------QN------DP--ITVGGAG-PS--VNNYMAGWLP-----
GGGGWEGGEQ-NVTYAHH-------QAQSQG--LYQPLECN---PTLQMGCCFGDDDDDDRYDNPVCS-EQ--ITATTQA-QAQQGNGYIPGWML-----
G--GWEGGDQQNIAYGH-------PQAHSQG--LYQSLECD---PTLQIGY-----------SHPVCS-EQ--MAVTVQG-QSQQGNGYIPGWML-----
QS--WEGGDQ-GMAYAT-----QHHHAQSQG--FFQPLDCN---PTLQMGY-----------S-AVGS-EQ--MSATTNA-Q-Q-VNCFIPGWML-----
QS--WEGGDQ-GMAYGT-----QHHHAQSQG--FFQPLDCN---PTLQIGY-----------P-AEGS-EQ--MGATTHA-Q-Q-VNCFIPGWML-----
GSSAAEQQQQHQQQQQGMSSYQSNPPIQEAG--FFKPLQGNVA-LQMSSHY----------NH-NPANA---TNSATTS--Q-N-VNGFFPGWMV-----
WDNGG-QPMQHN---R-------LPPQTE-G--FFQPLGLN--SSSPQFGY-----------SPM-GANEV--NNAVSTA-Q-N-MNGFIPGWML-----
WEAAGHGPNNI-QQTR-------LPSHSE-A--FFHPLEGN--NSSSQIGY-----------THMGSDNE---MNVGNPG-Q-Y-VNGYIPGWML-----
---SGEESVQYRQQ----------PAEPE-G--LFHPVECN--NSLPIR-Y-----------NTLPR--E---HVVPS-A-Q-D-STGVLPGWML-----
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羽衣甘蓝的BoaAGL6用三角形标注。 

图3 以邻位相连构建的AGL6–like亚家族MADS–box蛋白的系统发育树 
Fig. 3 The phylogenetic tree of AGL6–like MADS–box proteins generated using the Neighbor–joining method  

2.3 BoaAGL6 基因在羽衣甘蓝各花器官中的表达

模式 

半定量 RT–PCR和 qRT–PCR结果表明，羽衣
甘蓝 AGL6–like 基因 BoaAGL6 特异地在花器官中
表达(图 4)。3种花型中，在雄蕊、子房中高丰度表

达，在萼片和雌蕊中表现为弱表达量。在自交系变

异株羽衣甘蓝 5 号的第二轮花瓣中 BoaAGL6 的表
达明显高于羽衣甘蓝自交系 14 号和自交系变异株
羽衣甘蓝 20号。 

 

(Amborella) AMtrAGL2 
(Malus) MdMADS1

(Arabidopsis) AGL2
(Vitis) VvMADS2

(Davidia ) DAinAGL2
(Nuphar) NUadAGL2

(Eschscholzia) EScaAGL2
(Magnolia) MgAGL2

(Acorus) ACamAGL2
(Zea) M27

(Houttuynia) HcSEP1
(Sinapis MADS D

(Gossypium) GHMADS-1
(Vitis) VvMADS4

(Antirrhinum) DEFH200
(Solanum) TDR5

(Nicotiana) NsMADS3
(Petunia) FBP2

(Oryza) OsMADS17
(Triticum) TaMADS12

(Hordeum) HvAGL6
(Poa) PaMADS1
(Lolium) LpMADS4
(Zea) ZAG5

(Zea) ZAG3
(Oryza) OsMADS6

(Dendrocalamus) MADS18
(Dendrocalamus) MADS17

(Crocus) AGL6b
(Crocus) AGL6a

(Agapanthus) ApMADS3
(Asparagus) AOM3

(Hyacinthus) HoAGL6
(Elaeis) MADS4

(Musa) MuaMADS2
(Elaeis ) AGL6-1

(Michelia) MfAGL6A
(Magnolia) MpMADS3

(Magnolia) Ma.gr.AGL6.1
(Houttuynia) HcAGL6

(Amborella) Am.tr.AGL6
(Persea) Pe.am.AGL6.2

(Magnolia) MpMADS4
(Michelia) MfAGL6B

(Persea) Pe.am.AGL6.1
(Brassica) BoAGL6a

 (Brassica) BoaAGL6
(Brassica) BoAGL6b

(Arabidopsis) AGL6
(Arabidopsis)  AGL13

(Ranunculus) RbAGL6
(Vitis) VvMADS3

(Pisum) PEAM5
(Malus) MdMADS11

(Syringa) SvAGL6
(Petunia) pMADS4

(Gerbera) GRCD3
(Chrysanthemum) CDM104

(Ginkgo) GbMADS8 
(Pinus) PrMADS2

(Pinus)  MAD1 
(Gnetum) GGM11

(Ginkgo) GbMADS1
(Pinus) PrMADS3

(Picea) DAL1
(Gnetum) GpMADS3

(Gnetum) GGM9
Arabidopsis AP1

99

99

54
88

70
52 

91 

99

91

85

57

63

99 

99

99

63

51

77 

98 

52 

72

54 

82
99

99

96 

94 

86

54 

63

98 

99

77

50

68 

61 

66

87
93 

0.1

  
 S

EP
  

 同
源
蛋
白

 
A

G
L6

  
同
源
蛋
白

 

外部类群

真
双
子
叶
植
物

 

被
子
植
物

 

单
子
叶
植
物

 
木
兰
类
植
物

 

裸
子
植
物

 



 
 

492         湖南农业大学学报(自然科学版)  http://www.hunau.net/qks        2014 年 10 月 

 
a                        b                           c 

Se、Pe、St、Ca、Ov分别示萼片、花瓣、雄蕊、心皮、子房；a、b、c分别为正常型(14号)、少瓣型

(20号)、多瓣型(5号)花器官的半定量 RT–PCR分析结果。 
图4 羽衣甘蓝BoaAGL6基因的半定量RT–PCR结果 

Fig.4 Quantification of expression levels of the BoaAGL6 gene in deferent floral organs of kale as determined by gene-specific 

semi-quantitative RT–PCR  
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Se 萼片；Pe1 第一轮花瓣；Pe2 第二轮花瓣；St 雄蕊；Ca
心皮；Ov 子房。 

图5 羽衣甘蓝BoaAGL6基因的qRT–PCR分析结果 
Fig. 5 Quantification qRT–PCR analysis of the BoaAGL6 gene 

in kale  

3 讨 论 

1) BoaAGL6基因的归属。系统发育分析表明，
MADS–box基因家族中的 AGL6亚家族在其系统发
育史中经历了 5次基因复增事件。前 2次基因复增
事件分别发生在百合目和天门冬目产生之前；在木

兰类植物分化期间发生第 3次重增；第 4次重增事
件发生在核心真双子叶植物起始之前，产生了

euAGL6和 AGL6–like基因[2]。AGL6亚家族的系统
发育史可以追溯到核心真双子叶植物起源之时，这

表明核心真双子叶植物的 AGL6祖先基因通过基因
组复制而产生多个旁系同源基因，其中发挥转录因

子功能的旁系同源基因被优先保存下来[1,19]。此外，

MADS–box 基因也可以通过多次独立的复制事件
而产生旁系同源基因。在被子植物中，euAGL6 进
化系的数量远多于 AGL6–like 进化系的数量[2,12]。

羽衣甘蓝中只存在 euAGL6基因即 BoaAGL6基因。

BoaAGL6 蛋白的 C–末端具有该进化系典型性的
AGL6– motif Ⅰ 和 AGL6– moⅡ tif。系统发育分析表
明，采用不同的外部类群(SOC1 类和 B 类)和不同
的计算方法(ML 法和 Mrbayes 法)所得到的基因树
的拓扑结构基本一致，E类和 AGL6类为姊妹类群，
而 A类基因是这两类基因的姊妹类群。AGL6蛋白
C末端的的 2个 motif和 SEP类蛋白 C末端的两个
motif更为相近，SEP类和 AGL6类蛋白在 K3区拥
有共同的 PRODOM结构域(PD352768)。 

2) BoaAGL6基因的表达模式。AGL6世系在花
分生组织中的表达自被子植物多样化以来就是保

守的[2]。本研究结果表明AGL6与SEP互为姊妹系[1]。

BoaAGL6在所有的花器官中都表达，说明 BoaAGL6
基因参与了所有花器官的属性决定，与“ABCE”模
型[20]中 E功能基因的表达范围相符。在雄蕊与子房
中表达最高，而在 3种花瓣数量不同的花型中，在
多瓣花的第二轮花瓣中，BoaAGL6的表达明显高于
野生型和少瓣突变体，依照“ABCE”模型推测，
花瓣变化的表型可能是与 A、B、E 功能基因表达
发生改变或是由于 C 功能基因表达区域的变化有
关。根据实验结果，可推测 BoaAGL6 在一定程度
上影响羽衣甘蓝突变体花瓣的变化。下一步需要克

隆羽衣甘蓝其他 A、B、C、E 基因，探讨其构成
的分子网络在花瓣变化的羽衣甘蓝表型中的整体

功能。 
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