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Признаки доместикации, которые подразделяются на три группы (продуктивность, адап-
тивность и воспроизводство) и составляют в совокупности доместикацонный синдром, сближаю-
щий таксономически удаленные одомашненные формы, остаются хозяйственно значимыми и у со-
временных возделываемых культур. Значительная часть генов, контролирующих у растений при-
знаки доместикации, представлена генами факторов регуляции транскрипции, в частности принад-
лежащих семейству белков с MADS-доменом. MADS-белки служат ключевыми регуляторами 
практически всех аспектов репродуктивного развития растений, включая определение сроков цве-
тения, строения соцветий, идентичности цветковых органов, развития корней, плодов и семян, а 
также адаптивной и стрессовой реакции растений на неблагоприятные условия окружающей среды. 
В представленном обзоре показано возможное участие MADS-box генов в процессах, происходив-
ших при одомашнивании растений. Обсуждается роль MADS-box генов в реакции растений на 
длительное воздействие холодом (яровизацию), в регуляции состояния физиологического покоя 
почек, в формировании структуры соцветия и цветка, изменения фертильности растения и каче-
ственных признаков плода (процесс созревания, синтез каротиноидов и антоцианов, число семян, 
способность к растрескиванию, сроки хранения), а также в ответе растений на стрессы (засоление, 
засуха, изменение температуры). Рассмотрено явление плейотропии и избыточности функций MADS-
box генов (за счет существования паралогов). Высказываетcя предположение, что высокий струк-
турно-функциональный консерватизм может свидетельствовать о высоком потенциале MADS-box 
генов как инструментов для предсказуемой тонкой настройки фенотипов сельскохозяйственных 
культур посредством комбинирования (в том числе, дозозависимого) различных аллелей и парало-
гов MADS-box генов. Еще один возможный способ такой настройки — разделение плейотропных 
функций MADS-box гена посредством введения мутаций в его кодирующую или цис-регуляторную 
последовательность для изменения взаимодействий белок-белок или белок-ДНК, а также профиля 
и(или) уровня экспрессии, в том числе в ответ на различные внешние и внутренние сигналы. Сде-
лано заключение о том, что фундаментальные и прикладные исследования MADS-box генов у 
различных видов растений (как дикорастущих, так и культурных) не только приведут к более 
глубокому пониманию эволюции и развития современных растений, но также внесут большой вклад 
в улучшение сельскохозяйственных культур, в том числе с помощью CRISPR/Cas и других совре-
менных технологий.  
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Сельскохозяйственные культуры появились в результате одомашни-
вания, при котором дикие виды растений адаптировались к выращиванию 
человеком в процессе совместной эволюции с ним (1). При этом у домести-
цированных форм развились признаки, полезные для объема, качества, 
сбора и сроков хранения урожая, а также для адаптации к влиянию окружа-
ющей среды (1-4). В совокупности они составляют доместикационный син-
дром, сближающий таксономически удаленные одомашненные формы, и 
подразделяются на три группы — признаки продуктивности, адаптивности 
и воспроизводства (5, 6), которые остаются хозяйственно значимыми и у 
современных возделываемых культур. По разным оценкам, в настоящее 
время известно от 1000 до 2500 полу- и полностью одомашненных видов 
растений из 120-160 семейств (2, 7). Благодаря интенсивным исследованиям 
в области генетики, геномики и археологии, постепенно формируется 
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взгляд на то, как происходила доместикация (2, 3, 8-10), что представляет 
интерес как для углубления понимания эволюционных событий, так и для 
современных селекционных программ, основанных на знании молеку-
лярно-генетических особенностей регуляции хозяйственно ценных призна-
ков. Более того, предполагается, что понимание эволюционного происхож-
дения и регуляции ключевых признаков доместикации может помочь не 
только в усовершенствовании существующих и выведении новых сортов, но 
даже при одомашнивании новых видов растений (10). 

Наблюдения, основанные на археоботанических исследованиях, 
популяционном геномном анализе и изучении древней ДНК, показали, что 
формирование фенотипа различных культур с закреплением ключевых при-
знаков занимает около 2-3 тыс. лет (3, 10-14). Основными причинами та-
кого длительного процесса считают поток генов между популяциями зарож-
дающихся домашних растений и их диких предков (15, 16), а также поли-
генную природу многих признаков (17). Кроме того, предполагается, что, 
хотя некоторые характеристики (например, окраска и вкус) обусловлены, 
скорее всего, осознанным выбором человека, большая часть признаков до-
местикации (устойчивость к осыпанию семян, синхронное прорастание и 
др.) была сначала результатом бессознательного отбора, происходившего по-
добно естественному (10, 17). В качестве механизма одомашнивания расте-
ний рассматривается интрогрессивная гибридизация между дикими род-
ственниками (18), благодаря которой и сегодня происходит диверсифика-
ция сельскохозяйственных культур (19), например банана Musa spp. (20), 
пшеницы Triticum aestivum (21), риса Oryza sativa (22), кукурузы Zea mays 
(23), ячменя Hordeum vulgare (24), яблони Mlus domestica (25) и других мно-
голетных плодовых культур (26).  

Интересно, что гены, лежащие в основе признаков одомашнивания 
и диверсификации у различных видов растений, во многих случаях одни и 
те же или близкородственные (4, 5, 9, 27). Это составляет основу для ис-
пользования эволюционной гомологии с целью передачи желаемых при-
знаков множеству видов, в том числе с помощью новых технологий (на-
пример, CRISPR/Cas), которые позволяют повторять генетические этапы до-
местикации (28-30). 

Значительную часть идентифицированных генов, связанных с при-
знаками одомашнивания, составляют гены регуляторов транскрипции. Хотя 
в геноме растений на них приходится только около 5 % белок-кодирующих 
генов, изменения в них могут повлиять на целый набор свойств в относи-
тельно короткие сроки (31-33). 

В качестве эволюционных мишеней часто рассматривают обнару-
женные практически у всех эукариот гены факторов транскрипции с доме-
ном MADS, который кодирует консервативная последовательность нуклео-
тидов MADS-box (MADS-box гены). Считается, что дупликация предше-
ственников MADS-box генов и последующая диверсификация и нео- и суб-
функционализация дупликатов играли и играют одну из ключевых ролей в 
эволюции и разнообразии растений (33-35). В то время как дупликаты боль-
шинства генов теряют свои функции, гены транскрипционных факторов, в 
том числе факторов регуляции транскрипции с MADS доменом, сохраняют 
и обновляют функции после дупликации, что способствует расширению ге-
нетических возможностей для возникновения эволюционных новшеств 
(36). Более того, анализ геномов трех видов перца — C. baccatum, C. chinense 
и C. annuum показал, что MADS-box гены входят в десятку генных семейств 
с наибольшей массовой дупликацией (37), что свидетельствует о ключевых 
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позициях, занимаемых этими генами в эволюции и диверсификации рас-
тений. У растений MADS-факторы транскрипции служат ключевыми ре-
гуляторами практически всех аспектов репродуктивного развития, включая 
определение сроков цветения, архитектуры соцветий и цветков, формирова-
ния пыльцы, семян, плодов, а также развития корней (38) и ответа растений 
на различные стрессы (39). Все это является еще одним подтверждением 
важности MADS-box генов как объектов отбора во время доместикации 
культур. Таким образом, данные функционального анализа MADS-box ге-
нов в сочетании с имеющимися биоресурсами могут быть использованы для 
улучшения различных репродуктивных признаков сельскохозяйственных 
культур с помощью современных молекулярных технологий селекции. 

Настоящий обзор сфокусирован на семействе MADS-факторов 
транскрипции и их участии в формировании признаков продуктивности, 
адаптивности и воспроизводства у растений. 

Семейство  MADS-факторов  р е г уляции  транскрипции. 
Аббревиатура MADS происходит от названий основателей семейства: 
MINICHROMOSOME MAINTENANCE 1 (MCM1) (Saccharomyces cerevisiae), 
AGAMOUS (AG) (Arabidopsis thaliana), DEFICIENS (DEF) (Antirrhinum 
majus) и SERUM RESPONSE FACTOR (SRF) (Homo sapiens) (38). MADS-
факторы транскрипции (MADS-domain transcription factors) характеризу-
ются присутствием высококонсервативного ДНК-связывающего N-кон-
цевого MADS-домена (38). 

В растениях MADS-факторы транскрипции представлены двумя 
структурными типами: тип I — в состав белка входит MADS-домен 
MADS_SRF_like (NCBI: cd00266); тип II, или MIKC, — в состав белка вхо-
дят MADS-домен MADS_MEF2_like (NCBI: cd00265), междоменный I-учас-
ток, консервативный кератин-подобный К-домен K-box (NCBI: pfam01486) 
и вариабельная С-область, расположенные последовательно (40). Первыми 
были выделены MIKC-гены, при нокауте которых происходит полное или 
частичное гомеотическое превращение одних органов цветка в другие. Так, 
потеря функции DEF или его ортолога APETALA3 (AP3) у Arabidopsis приводит 
к развитию чашелистиков вместо лепестков и плодолистиков вместо тычи-
нок, а мутация agamous-1 вызывает превращение тычинок в лепестки (41, 42).  

Число MADS-box генов в геномах различных видов растений, включая сельско-
хозяйственные культуры 

Таксономическая 
группа 

Вид Число генов Ссылка 

Мхи Physcomitrella patens 23 (43) 
Ликофиты Selaginella moellendorffii 40 (132) 
Голосеменные Picea abies 278 (33) 

Pinus taeda 367 (133) 
Gnetum gnemon 41 (133) 

Покрытосеменные 
однодольные 

Модельный вид для зерновых культур Brachypodium distachyon 75 (33) 
Рис Oryza sativa 75 (33) 
Пшеница Triticum aestivum 180 (134) 

Покрытосеменные 
двудольные 

Модельный вид Arabidopsis thaliana 107 (40) 
Базальная группа цветковых Amborella trichopoda 33 (132) 
Капустные Brassica rapa 160 (135) 
Соя Glycine max 106 (136) 
Яблоня Malus domestica 146 (137) 
Арбуз обыкновенный Citrullus lanatus 39 (138) 
Латук посевной Lactuca sativa 82 (139) 
Виноград Vitis vinifera 90 (140) 
Картофель Solanum tuberosum 167 (33) 
Томат Solanum lycopersicum 131 (33) 

 

Всего в геноме модельного растения A. thaliana насчитывается 107 
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MADS-box генов (40); в геномах других видов растений, включая сельско-
хозяйственные культуры, их от 23 до 367 (табл.). MADS-box семейство 
делится на подсемейства, большая часть которых сохраняется на протяже-
нии всей эволюции семенных растений (рис.), а функции генов внутри 
каждого подсемейства у разных видов растений часто гомологичны (40, 
43). К примеру, в геноме всех видов цветковых растений присутствуют орто-
логи генов AP3/DEF и AGAMOUS (AG), участвующие в развитии репродук-
тивных органов (35, 40, 43), а также гена времени цветения SUPPRESSOR 
OF OVEREXPRESSION OF CONSTANS 1 (SOC1, или AGL20) (44). 

Присутствие в геноме растения дупликатов MADS-box генов, пре-
терпевших субфункционализацию, приводит к избыточности функции 
(45). Так, AG участвует в репродуктивном развитии цветка, а его паралоги 
SHATTERPROOF1 (SHP1) и SHP2 — в развитии семяпочек (46). Это обуслов-
лено различиями в паттернах экспрессии указанных генов, так как сверхэкс-
прессия SHP1 и SHP2 в растениях Arabidopsis с мутацией ag способна вос-
станавливать развитие тычинок и плодолистиков (46). 

 

 

Филогения факторов регуляции транскрипции с доменом MADS у Arabidopsis thaliana. Подсемей-
ства выделены разным цветом. Подсемейства Mα, Mβ и Mγ включают MADS-белки типа I, 
остальные подсемейства — MADS-белки MIKC-типа II. Рядом с названием каждого белка 
указан его идентификационный номер в базе данных NCBI (https://www.ncbi.nlm.nih.gov/). 
Значения бутстрепа указаны в основании ветвей. Дендрограмма построена с помощью про-
граммы MEGA 7.0 (https://www.megasoftware.net/) с использованием метода максимального 
правдоподобия.  
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Два гена, участвующие в контроле идентичности цветковой мери-
стемы, — APETALA1 (AP1) и CAULIFLOWER (CAL), напротив, имеют сход-
ные паттерны экспрессии, но различаются функционально, частично дубли-
руя друг друга (47). В то время как растения с мутацией ap1 демонстрируют 
сильные дефекты идентичности цветковой меристемы и органов цветка, 
фенотип растений cal подобен дикому типу, а соцветия с двойной мутацией 
ap1 cal имеют фенотип «цветной капусты» (47, 48). Показано, что функци-
ональное различие между CAL и AP1 отчасти связано с несколькими заме-
щениями аминокислотных остатков, которые изменяют паттерн белок-бел-
ковых взаимодействий (49).  

Результаты интенсивных исследований эволюции MADS-box генов 
и их вклада в эволюцию и диверсификацию цветковых растений позволяют 
сделать предположения о роли MADS-box генов в одомашнивании цветко-
вых растений (33-35). Далее мы рассмотрим хозяйственно ценные признаки 
современных культур и их связь с MADS-box генами. 

Время цветения растений. Яровизация. При переходе рас-
тения от вегетативного роста к репродуктивному развитию апикальная ме-
ристема побега приобретает статус меристемы соцветия, на периферии ко-
торой формируются цветковые меристемы. Контроль этого процесса — 
одна из мишеней адаптационных механизмов (50). Анализ естественных ва-
риаций, мутаций и трансгенных растений A. thaliana, которые цветут позже 
или раньше, чем дикий тип, выявил генные локусы, вовлеченные в регуля-
цию времени цветения (50).  

На сегодня известны шесть основных сигнальных путей, под вли-
янием которых происходит переход к цветению. Из них три (автономный 
путь, возрастной путь и путь, опосредованный гиббереллинами) в основ-
ном не зависят от внешних сигналов, а четвертый (путь фотопериода) за-
пускает или отменяет цветение, реагируя на изменения длины дня. Остав-
шиеся два пути — температурозависимые. Совместно сигнальные пути управ-
ляют основными регуляторами времени цветения — MADS-box генами 
FLOWERING LOCUS T (FT), FLOWERING LOCUS D (FD) и SOC1, про-
дукты которых активируют транскрипцию генов идентичности меристем 
соцветия и цветка (44, 51). 

Температурозависимый сигнальный путь яровизации, отражающий 
восприимчивость растения к длительному воздействию холода, эффективно 
задействует MADS-box гены (51-54). Синдром яровизации у растений, ве-
роятно, возник как адаптация к сезонным холодам и местным климатиче-
ским условиям (52) и важен при выращивании сельскохозяйственных куль-
тур: нечувствительные к яровизации яровые сорта высевают весной, тогда 
как чувствительные озимые сорта — осенью (55). Таким образом, яровиза-
ция, очевидно, была целью искусственного отбора при доместикации одно-
дольных и двудольных культур, а ключевыми мишенями при этом оказались 
MADS-box гены. 

Один из них — репрессор цветения FLOWERING LOCUS C (FLC, 
или FLF): у Arabidopsis фактор FLC подавляет транскрипцию генов цен-
тральных стимуляторов цветения SOC1, FT и FD (44, 51, 53). Длительный 
холод (яровизация) препятствует экспрессии FLC, включая эпигенетиче-
ские механизмы, в частности модификацию гистонов в локусе FLC, что, в 
свою очередь, позволяет активировать гены, способствующие цветению 
(54). Генетическая вариабельность FLC, определяющая количество и актив-
ность синтезируемого белка, способна изменять потребность в яровизации 
у различных экотипов Arabidopsis (54). Следовательно, вариации в ортологах 
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FLC могли сыграть важную роль в адаптации сельскохозяйственных культур 
к различным климатическим условиям (56).  

Яркий пример важности генов FLC — виды рода Brassica L. (семей-
ство Brassicaceae — Капустные) (57). Так, раннее цветение у китайской ка-
пусты Brassica rapa ssp. pekinensis (листовые овощи) снижает качество уро-
жая. У масличных культур (масличный рапс Brassica napus и полевая гор-
чица Brassica rapa ssp. oleifera) существуют сорта озимого и ярового типа, 
пригодные для адаптации репродуктивного развития к различным условиям 
окружающей среды. Корнеплоды (репа Brassica rapa ssp. rapa) и, наконец, 
капуста огородная (Brassica oleracea, разновидности — кочанная капуста var. 
oleracea, брокколи var. italica, цветная капуста var. botrytis) также подвержены 
температурозависимой регуляции времени цветения. 

 В геноме Brassica идентифицированы четыре ортолога FLC (BrFLC1, 
BrFLC2, BrFLC3 и BrFLC5), вариации которых определяют различия во вре-
мени цветения сортов репы (56, 58-60). Ген BrFLC1 ассоциирован с позд-
ним цветением китайской капусты (58), а мутация в последовательности 
BrFLC2 — с ускоренным цветением рапса (61). Вариации гена FLC отвечают 
за различия между яровыми и озимыми сортами рапса (56) и изменение 
времени цветения у брокколи (62). Отметим, что в геноме B. napus, который 
возник в результате аллоплоидии между палеополиплоидными предками 
B. rapa и B. oleracea, гены времени цветения представлены избыточно; в 
частности, у FLC имеется девять идентифицируемых копий (57). Очевидно, 
что в процессе образования видов Brassica и их доместикации ряд молеку-
лярных изменений в ортологах FLC и присутствие нескольких паралогов 
FLC способствовали различиям в чувствительности к яровизации и вре-
мени цветения. 

Ортологи FLC идентифицированы и у злаков — ячменя (H. vulgare), 
пшеницы (T. aestivum), риса (O. sativum) и кукурузы (Z. mays) (63). Внутри 
клады FLC однодольных есть субклады OsMADS51 и OsMADS37; субклада 
OsMADS51 разделена на две группы — ODDSOC1 и ODDSOC2 (63). У пше-
ницы гомологи ODDSOC2 — TaAGL42 и TaAGL33 характеризуются разными 
профилями экспрессии у яровых и озимых сортов (63, 64). Это предпола-
гает, что члены группы ODDSOC2 были частью адаптивного механизма, с 
помощью которого разные популяции злаков приобретали различные по-
требности в яровизации (63, 64).  

В геноме A. thaliana имеется пять паралогов FLC: MADS AFFECTING 
FLOWERING2 (MAF2, или AGL31), MAF3 (AGL70), MAF4 (AGL69), MAF5 и 
FLOWERING LOCUS M (FLM, или MAF1, AGL27) (63). Исследование раз-
ных популяций A. thaliana, представляющих генетическое разнообразие вида, 
подтвердило, что локусы количественных признаков (QTL) цветения вклю-
чают все три вида FLC-подобных генов (FLC, FLM и MAF2-5) (65). Кроме 
того, в температурозависимой регуляции цветения активно участвуют 
MADS-box гены клады StMADS11, которая у A. thaliana представлена генами 
AGAMOUS-like 24 (AGL24) и SHORT VEGATATIVE PHASE (SVP) (34, 44).  

В зависимости от температуры ген FLM имеет различные формы 
сплайсинга, две из которых генерируют два разных белка — FLM-β и FLM-δ 
(34). FLM-β считается основной функциональной формой FLM, отвеча-
ющей за отклик на температуру (34). Предполагается, что комплекс 
SVP/FLM-β связывается с промоторами генов-мишеней, таких как индук-
тор цветения SOC1, репрессируя цветение, а комплекс SVP/FLM-δ связы-
ваться с ДНК не может и, конкурируя с SVP/FLM-β, выступает как непря-
мой индуктор цветения (34). Количество FLM-β увеличивается при низкой 
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температуре, а повышенные температуры дестабилизируют белок SVP, из 
чего следует, что более высокие температуры благоприятствуют цветению 
из-за уменьшения образования комплекса SVP/FLM-β (34). 

Тандемно расположенные гены MAF2-5 служат репрессорами цвете-
ния (34). Ген MAF2 предотвращает раннее цветение в ответ на короткие 
периоды холода, что позволяет избежать индукции цветения в теплый осен-
ний период перед зимними холодами (66). Для MAF2 и MAF3 подобно FLM 
свойственен температурозависимый альтернативный сплайсинг (67, 68). Низ-
котемпературная форма MAF2 кодирует белок, который взаимодействует с 
SVP, подавляя цветение; при повышенных температурах сплайсинг смеща-
ется в сторону варианта, который кодирует белок, не взаимодействующий 
с SVP; таким образом, при более низких температурах MAF2 и SVP подав-
ляют цветение одновременно с FLM и SVP (68). Это также может быть спра-
ведливо для других генов MAF, однако активность генов MAF не является 
избыточной, что подтверждается анализом мутантных фенотипов по отдель-
ным генам (68). Тандемные гены особенно восприимчивы к перегруппи-
ровкам последовательностей при неаллельной гомологичной рекомбинации 
(69). Подобные структурные отклонения в кластере MAF2-5 могли служить 
инструментом при адаптации видов к различным климатическим условиям.  

Помимо ортологов и паралогов FLC, яровизация пшеницы в значи-
тельной степени регулируется тремя генами VERNALIZATION (VRN), два из 
которых — VRN1 и VRN3 представляют собой MADS-box гены (63). Ярови-
зация приводит к росту экспрессии стимулятора цветения VRN1 (ортолог 
АР1), продукт которого подавляет транскрипцию гена репрессора цветения 
VRN2, смягчая репрессивный эффект, оказываемый этим геном на стиму-
лятор цветения VRN3 (ортолог FT); VRN3 затем положительно регулирует 
экспрессию VRN1, что приводит к положительной обратной связи и вызы-
вает цветение (63). С учетом того, что клада FLC существует у однодольных, 
представляется вероятным, что в геноме предковых видов двудольных и од-
нодольных присутствовали как FLC-, так и AP1/VRN1-подобные гены, и 
каждая группа по-разному пополнялась в ходе развития восприимчивости 
к яровизации (63). Большое разнообразие ответа на яровизацию у образцов 
пшеницы, ячменя и райграса (Lolium perenne) вызвано различными мута-
циями в регуляторных областях ортологов VRN1 (70-72). Интересно, что 
MADS-box ген VRN4 пшеницы, который появился в результате дупликации 
гена VRN1, присутствует не во всех образцах пшеницы; его активность сни-
жает потребность в яровизации, что может быть использовано селекционе-
рами для модуляции реакции яровизации (73). 

Состояние  физиоло гическо го  покоя  почек. Для сельского 
хозяйства важно получение плодовых деревьев, адаптированных к местным 
климатическим условиям по срокам выхода из состояния покоя. Индукция 
покоя почек за счет зимних холодов представляет собой адаптивную осо-
бенность многолетних растений умеренного климата, которая обеспечивает 
оптимальную защиту вегетативных и репродуктивных меристем от низких 
температур (74).  

Подобно регуляции цветения с помощью яровизации, выход почек 
древесных растений из состояния покоя требует воздействия определенного 
периода низких температур, и MADS-box гены DORMANCY-ASSOCIATED 
MADS-BOX (DAM, ортологи SVP и AGL24) относятся к ключевым регулято-
рам этого процесса (74, 75).  

В геноме персика (Prunus persica) присутствует кластер из шести тан-
демно расположенных генов PpDAM1-PpDAM6, которые считаются одним 
из наиболее важных генетических элементов, лежащих в основе ответа на 



830 

яровизацию (74, 75). У яблони (Malus ½ domestica) и груши (Pyrus communis) 
основные QTL, ассоциированные с ответом на холод и состоянием покоя 
почек, также связаны с локусами генов DAM (75).  

Таким образом, считается, что гены DAM сыграли ключевую роль в 
точной настройке времени цветения и адаптации к различным климатиче-
ским зонам у культивируемых растений. Также показано, что, помимо генов 
DAM, сверхэкспрессия MADS-box гена BpMADS4 (подсемейство FUL) бе-
резы (Betula pendula) в растениях тополя (Populus tremula) приводит к за-
держке зимнего перехода почек в состояние покоя (76).  

Строение соцветия. Важным целевым признаком для повышения 
урожайности при доместикации растений была структура соцветия (9).  

Ярким примером служит кочан цветной капусты и брокколи, состо-
ящий из плотной массы соцветий с задержкой развития соответственно на 
очень ранней и более поздней стадии, а также множество сортов с проме-
жуточным фенотипом (77, 78). Фенотип цветной капусты у мутантных рас-
тений Arabidopsis объясняется двойной мутацией ap1 cal (47). Подобно этому, 
у сортов цветной капусты и брокколи нарушены строение и функция 
MADS-box генов BoCAL и BoAP1 (79). Это свидетельствует об отборе опре-
деленных аллелей BoCAL и BoAP1, в результате которого были получены 
растения с модифицированными соцветиями (78). При этом существование 
в геноме B. oleracea нескольких паралогов AP1 может определять различия 
между неодинаковыми фенотипами по соцветиям (78, 79). 

Другой пример — разветвленные соцветия у томата (Solanum lyco-
persicum), формирование которых находится под контролем MADS-box ге-
нов подсемейства SEPALLATA1 (SEP1): JOINTLESS2 (J2), ENHANCER OF 
JOINTLESS2 (EJ2) и LONG INFLORESCENCE (LIN) (80). Ветвление соцве-
тий томата обычно сопровождается высоким процентом пустоцветов, а ком-
бинации разных мутантных аллелей J2, EJ2 и LIN в зависимости от дозы 
гена способны уменьшить ветвление и одновременно увеличить скорость 
плодоношения, что повышает урожайность (80). 

Еще один важный целевой признак — ветвление побегов (кущение) 
(81). Показано, что MADS-box ген OsMADS57 (подсемейство AGL17) вли-
яет на кущение растений риса O. sativa. Мутация фактора транскрипции 
OsMADS57, связанная с отсутствием C-концевой области, значительно 
увеличивает кущение растения риса и, таким образом, повышает урожай 
зерна (82).  

Ген OsMADS1 (подсемейство SEP1), сверхэкспрессия которого при-
водит к карликовости растений риса (83), может быть еще одной мишенью 
для изменения архитектуры соцветия. 

Строение  цве тка. Стерильность. Согласно модели ABCDE, 
закладка цветковых органов определяется комбинаторным взаимодействием 
генов пяти различных классов активности: идентичность чашелистиков опре-
деляется генами классов A и Е, лепестков — A, B и Е, тычинок — B, C и Е, 
плодолистиков — C и Е, а семязачатков — С, Е и D (35). Почти все гены 
ABCDE кодируют содержащие MADS-домены транскрипционные факторы 
MIKC-типа. У Arabidopsis это AP1 (класс A); AP3 и PISTILLATA (PI) (B); 
AG, SHP1 и SHP2 (C), SEEDSTICK (STK) (D); SEP1, SEP2, SEP3 и SEP4 (E) 
(35). Потеря функции этих генов приводит к гомеотическим превращениям 
цветка. Например, мутация ag вызывает замену тычинок лепестками, а пло-
долистиков — новыми цветками с той же моделью развития (41). Такие 
фенотипы привлекательны с точки зрения селекции декоративных расте-
ний. Например, мутации ag, в том числе в цис-регуляторных областях гена 
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(изменяющие профиль его экспрессии), служат причиной формирования 
махровых цветков у декоративных разновидностей японской вишни Prunus 
lannesiana и розы Rosa spp. (84, 85). У яблони подавление активности орто-
логов AG (MdMADS15 и MdMADS22) приводит к появлению декоративно 
привлекательных цветущих деревьев и уменьшению количества семян за 
счет мужской стерильности (86).  

Бессемянность и мужская стерильность плодов яблони наблюдаются 
также в случае нокаута ортолога PI, MdPI, когда цветки формируют чаше-
листики вместо лепестков и плодолистики вместо тычинок (87).  

Мужская стерильность и предотвращение ауткроссинга желательны 
для многих культур, так как эти признаки позволяют избежать потока генов 
между возделываемыми растениями и их родственными дикими видами. 
Способом сдерживания генов при одновременном сохранении мужской 
фертильности служит предотвращение раскрытия цветка (клейстогамия). 
Это показано на примере риса, цветки которого раскрываются под воздей-
ствием лодикул — органов, гомологичных лепесткам. Мутантные аллели 
ортолога AP3 риса SUPERWOMAN1 (SPW1, или OsMADS16), в зависимости 
от силы аллеля, могут вызывать ряд фенотипических изменений, включая 
мужскую стерильность и клейстогамию (88).  

В ряде исследований определена ключевая роль содержащих MADS-
домены белков типа I в регуляции размножения растений (в частности, в 
определении развития женского гаметофита, эмбрионов и эндосперма) и их 
решающее значение для установления репродуктивных границ между ви-
дами растений (89). 

Качес тво  плодов  и  с емян. Качество плодов — один из основ-
ных признаков доместикации растений, включая изменение числа и раз-
мера плодов, количества семян, способности к растрескиванию, скорости 
созревания, сроков хранения и годности, а также внешней привлекательно-
сти и вкусовых характеристик плода. Как показывают результаты многочис-
ленных исследований, ключевая регуляторная роль в формировании этих 
признаков и здесь принадлежит MADS-box генам. Так, у Arabidopsis гены 
SHP1, SHP2 и STK избыточно определяют идентичность семяпочек; тройная 
мутация stk shp1 shp2 приводит к абортированию или отсутствию семян (46). 

Бессемянность относится к желательным признакам при селекцион-
ном улучшении сочных плодов, когда она способствует продлению сроков 
их хранения, а также использования для производства соков. Причина бес-
семянности у сортов винограда (Vitis vinifera) заключается в пониженном 
уровне экспрессии ортолога STK — VviAGL11 за счет изменений в его про-
моторе, где длина повторов обратно коррелирует с развитием семян (90). 
Генетическая характеристика локуса VviAGL11 позволяет виноделам и се-
лекционерам оценивать растения на количество семян в плодах до дости-
жения репродуктивной стадии (91). Уровни экспрессии ортолога STK у то-
мата — SlyAGL11 положительно коррелируют со степенью развития семян; 
нокаут SlyAGL11 приводит к появлению плодов без семян (92). Подавление 
экспрессии ортологов STK у петунии (Petunia ½ hybrida) — FBP7 и FBP11 
приводило к полной замене семязачатков на структуры, подобные плодо-
листикам (93). Таким образом, ортологи STK у различных видов растений 
могут быть использованы в селекции с целью сокращения числа семян. 

Растрескивание плодов приводит к проблемам при сборе урожая 
зерновых и масличных культур. Известно, что растрескивание стручка у 
Arabidopsis находится под избыточным контролем генов SHP1 и SHP2; в 
случае двойной мутации shp1 shp2 спелый стручок остается закрытым (46). 
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Возможно, гены SHP оказались мишенью при отборе зерновых на признак 
неосыпаемости зерна. Знания о функции этих генов могут быть использо-
ваны для повышения урожайности за счет уменьшения осыпания семян. К 
примеру, подавление ортолога SHP1 — BnSHP1 в растениях масличного рапса 
приводит к повышению устойчивости стручков к растрескиванию, тем са-
мым увеличивая урожайность культуры (94).  

В развитии плодов также участвует содержащий MADS-домен тран-
скрипционный фактор FUL, который регулирует дифференцировку клеток 
плода в процессе развития и служит негативным регулятором экспрессии 
SHP1 и SHP2 (95). Сверхэкспрессия ортолога FUL горчицы — MADSB в 
растениях B. napus снижает растрескивание стручков (96). Интересно, что в 
случае сочного плода томата подавление активности двух ортологов FUL — 
FUL1 и FUL2 вызывает сильную задержку созревания плода, предположи-
тельно за счет снижения синтеза этилена и каротиноидов (97).  

Еще один важный признак, учитываемый при селекции томата, — 
отсутствие суставной области на плодоножке, которая облегчает опадание 
плода (98). В спецификации зоны опадания участвует несколько MADS-box 
генов (98). Среди них наиболее подходящим для селекции растений счита-
ется J2; мутация j2 присутствует во многих линиях томата без суставной 
зоны (80, 98). Мутация в другом MADS-box гене — JOINTLESS1 (J1, или 
JOINTLESS), гомологичном гену времени цветения SVP, также приводит к 
бессуставному фенотипу (99). Однако его ценность для селекции сомни-
тельна, поскольку соцветия j1 склонны к реверсии к вегетативному разви-
тию после формирования нескольких цветков (80). 

Показано, что ортологи SEP участвуют в созревании сочных плодов. 
Подавление активности гомологов SEP банана и яблони — соответственно 
MaMADS1/MaMADS2 и MdMADS8/MdMADS9 ингибирует созревание кли-
мактерических плодов и увеличивает срок их хранения (100, 101). Ортологи 
SEP участвуют и в развитии неклимактерических (нечувствительных к эти-
лену) плодов, таких как клубника (102). Это указывает на ортологи SEP как 
на универсальную мишень при оптимизации созревания плодов. 

Ключевым регулятором созревания сочного плода томата, а также 
важным геном, вовлеченным в доместикацию, считается MADS-box ген 
LeMADS-RIN (подсемейство SEP), мутация в котором приводит к несозре-
ванию плода (103). Для зеленых и твердых плодов rin характерны отсутствие 
увеличения синтеза этилена и накопления пигментов и ароматических со-
единений (103). В гетерозиготном состоянии мутация rin широко использу-
ется в селекции сортов томата, поскольку она продлевает срок хранения 
плодов (104). Однако при этом нарушается питательная и вкусовая ценность 
плодов (вследствие низкого содержания ликопина и других соединений) 
(103). С помощью подхода CRISPR/Cas9 был создан ряд линий томата с 
различными SNP (single nucleotide polymorphisms) и короткими инделями в 
кодирующей последовательности гена RIN, приводящими к разной степени 
выраженности фенотипа несозревания плода (105). Эти линии рассматри-
ваются в качестве кандидатов для использования в селекции сортов с уве-
личенным сроком хранения плодов (105). 

Стоит упомянуть и MADS-box гены, участвующие в инициации путей 
биосинтеза метаболитов сочного плода. Сочные плоды растений (например, 
томат и перец) содержат два важных типа вторичных метаболитов — анто-
цианов и каротиноидов, которые не только окрашивают плод, но и высту-
пают в качестве антиоксидантов (106).  
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Ген LeMADS-RIN относится к ключевым факторам регуляции био-
синтеза каротиноидов в плодах томата (107). Мишенью продукта LeMADS-
RIN при этом служат гены ключевых ферментов биосинтеза каротиноидов — 
фитоинсинтазы 1 (PSY1) и фитоиндесатуразы (PDS), тогда как гомологи 
AG — TOMATO AGAMOUS (TAG1) и TAG-LIKE1 (TAGL1) регулируют 
биосинтез каротиноидов, взаимодействуя с промоторами генов ликопин-β-
циклазы (CYC-β) и каротиноид-изомеразы (CRTISO) (108, 109). В индук-
ции экспрессии генов PSY1 и PDS и подавлении транскрипции генов лико-
пинциклаз (CYCB, LCYB и LCYE) также участвует MADS-box ген SlCMB1 
(подсемейство SEP) (110). 

Обнаружено немало свидетельств влияния MADS-box генов на био-
синтез антоцианов в сочных плодах. Так, экспрессия MrMADS01 (подсемей-
ство SEP) в ягодах восковницы красной (Myrica rubra) значительно увели-
чивается на последней стадии созревания, что позволило авторам предпо-
ложить участие этого гена в биосинтезе антоцианов (111). Замалчивание 
гена PaMADS7 у черешни (Prunus avium) ингибировало созревание плодов и 
влияло, в числе прочего, на содержание антоцианов (112). В плодах красной 
груши (Pyrus) гены PbrMADS11 и PbrMADS12 участвуют в активации экспрес-
сии структурных генов антоцианового пути, а также в регуляции реакции 
синтеза антоцианов в ответ на световые и температурные изменения (113). 

Доказательства того, что MADS-box гены оказались мишенью от-
бора во время доместикации, также были получены в исследованиях, выпол-
ненных на кукурузе (114). Например, ген ZEA AGAMOUS-LIKE1 (ZAGL1), ко-
торый является гомологом гена времени цветения SOC1, на этапе одомаш-
нивания, по-видимому, не только влиял на сроки цветения, но также спо-
собствовал росту числа рядов зерен в початках кукурузы, тем самым увели-
чивая размер плодов и урожайность (114, 115). 

Отве т  ра с т ений  на  с тре ссы. К признакам доместикации рас-
тений относятся механизмы устойчивости и адаптации к неблагоприят-
ным факторам окружающей среды. На участие MADS-box генов в регуля-
ции устойчивости растений к различным стрессам, таким как обезвожи-
вание, засоление, низкие и высокие температуры, а также оксислительный 
и биотический стрессы, исследователи обратили внимание относительно 
недавно (39).  

Так, у риса ген OsMADS26 (ортолог AGL12) известен как регулятор 
реакций, связанных с ответом на засуху и болезни, вызванные патогенами 
(116). Другой ген — OsMADS57 (клада AGL17) функционирует как стимуля-
тор устойчивости к холодовому стрессу; кроме холода, экспрессия гена ин-
дуцируется воздействием засоления, засухи и абсцизовой кислоты (117). 

MADS-box ген SVP Arabidopsis вызывает модификации некоторых 
процессов развития и функции газообмена в ответ на обезвоживание: рас-
тения с мутацией svp демонстрируют повышенную потерю влаги и поддер-
живают значительную скорость фотосинтетической ассимиляции CO2 в те-
чение всего засушливого периода (118). 

У томата солевой стресс, обезвоживание и поранение индуцируют 
экспрессию гена SlMBP11 (ортолог AGL15) (119). В то же время близкий 
гомолог SIMBP11 — ген SIMBP8 оказывает противоположный эффект на 
устойчивость растений томата к засолению (120). Ген TOMATO APETALA3 
(TAP3) индуцируется в условиях холодового стресса (121), в то время как 
экспрессия генов TAP3, TOMATO MADS BOX GENE6 (TM6) и LePISTILLATA 
(LePI) подавляется в пыльниках в условиях повышенной температуры (122). 

В ответ на холод, засуху и солевой стресс в растениях перца (Cap-
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sicum annuum) индуцируется экспрессия гена CaMADS (клада SEP1) (123), а 
у Ginkgo biloba — GbMADS9 (клада B-sister) (124). Различными стрессами 
(включая осмотический стресс) и фитогормонами индуцируется транскрип-
ция AGAMOUS LIKE21 (AGL21) у Arabidopsis, что предполагает участие гена 
в регуляции пластичности корневой системы (ее способности изменять 
строение под влиянием факторов окружающей среды) и прорастания се-
мян (125).  

Еще один важный стресс для растений — обеднение почв минераль-
ными элементами, такими как фосфор. Показано, что у пшеницы (T. aes-
tivum) при P-депривации дифференциально регулируются девять MADS-box 
генов (126). Функциональный анализ одного из них — TaMADS51 показал, 
что его сверхэкспрессия в условиях дефицита фосфора улучшает рост рас-
тений, а также увеличивает биомассу, накопление фосфора и повышает ан-
тиоксидантную ферментативную активность (126). Еще одним примером 
служит ген ARABIDOPSIS NITRATE REGULATED 1 (ANR1, или AGL44) — 
хорошо известный позитивный регулятор развития корневой системы в от-
вет на доступность нитратов (127). 

Плейотропия  и  и збыточность  MADS-box  г енов. Приве-
денные выше примеры показывают, что MADS-box гены, функции которых 
плейотропны и часто избыточны, были вовлечены в процессы доместика-
ции растений. Важно отметить, что во многих случаях генные сети не были 
нарушены полностью — были введены более тонкие вариации, которые 
позволили точно настроить фенотип (128). Примером служат Brassica и то-
мат, где вариации в FLC- и SEP-подобных генах приводят к модуляции 
соответственно времени цветения и архитектуры соцветий (62, 80). Во мно-
гих случаях определенные признаки избыточно регулируются несколькими 
паралогами MADS-box генов, что подчеркивает их потенциал для тонкой 
настройки фенотипа. Например, в геноме B. rapa присутствуют несколько 
FLC-паралогов (58-62), и комбинирование различных аллельных вариантов 
этих генов может позволить адаптировать время цветения к широкому 
спектру климатических условий. Точно так же комбинирование разных 
аллелей SEP-подобных генов дает возможность настроить структуру со-
цветия томата (80). Однако плейотропные эффекты многих MADS-box ге-
нов могут и создавать проблемы: в то время как мутации в SEP-генах J2 и 
EJ2 томата по отдельности оказывают благотворное влияние, двойная му-
тация из-за избыточности функции этих генов оказывается вредной: хотя 
растения j2 ej2 демонстрируют усиленное ветвление соцветий, одновре-
менно увеличивается число пустоцветов (80). Однако во многих случаях 
этот и аналогичные эффекты можно смягчить посредством тщательного 
подбора комбинаций аллелей, которые влияют на один, но не на другой 
признак (80). Кроме того, следует учитывать дозозависимое действие мно-
гих аллелей MADS-box генов (129), а также паралогов MADS-box генов, 
например генов SEP у Arabidopsis (130), и это добавляет возможностей для 
точной настройки фенотипического результата. 

Согласно модели «квартета», факторы транскрипции семейства 
MADS осуществляют свои функции в составе тетрамеров и могут иметь 
множество перекрывающихся ДНК-мишеней, часть из которых регулиру-
ется противоположным образом с помощью белковых комплексов разного 
состава (35, 38, 131). Поэтому при отсутствии функциональной избыточ-
ности введение мутаций в кодирующую последовательность MADS-box генов 
способно изменить конкретные взаимодействия белок-белок или белок-ДНК 
и, как следствие, разделить плейотропные функции одного гена (131). 

В заключение отметим, что высокий функциональный консерватизм 
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MADS-box генов и детальная характеристика их гомологов у модельных и 
культурных растений делает эти гены идеальными кандидатами для предска-
зуемого манипулирования фенотипами (80). Это может, в частности, дости-
гаться посредством изменения цис-регуляторных элементов MADS-box генов 
и, как следствие, уровня их пространственно-временной экспрессии (во 
время конкретной фазы развития, в конкретной ткани), в том числе в ответ 
на различные сигналы (128). Модификации в кодирующей области также мо-
гут использоваться для тонкой настройки фенотипа, так как функция белков 
семейства MADS в значительной степени определяется взаимодействиями 
белок-белок и белок-ДНК, и, меняя партнеров и мишени, один и тот же 
белок может участвовать в разных путях развития (определение идентичности 
органов и других параметров роста и онтогенеза растения; ответ на стрессы; 
формирование различных хозяйственно ценных признаков) (131).  

Таким образом, у растений MADS-box гены считаются одними из 
ключевых мишеней, которые были вовлечены в формирование признаков 
доместикации, повлиявших на продуктивность, адаптивность и воспроиз-
водство — свойства, которые остаются хозяйственно значимыми и у совре-
менных возделываемых культур. Вариабельность гомологов MADS-box ге-
нов FLC, SOC1, SVP и VRN определяет различия во времени инициации 
цветения, в том числе в ответ на воздействие низких температур. Измене-
ния в процессе физиологического покоя почек связаны с гомологами SVP, 
AGL24 и FUL. Морфологическая диверсификация соцветия и цветка ассо-
циированы с гомологами AP1/CAL, SEP, AP3, PI, AG и AGL17, тогда как 
стерильность и число плодов и семян — с AG, SEP, FUL и SVP. Гомологи 
MADS-box генов SVP, SEP, AP3, AGL12, AGL15, AGL17, AGL21 и AGL44 
связывают с различиями в ответе растений на стрессы. Учитывая объем 
накопленных качественных и количественных данных, предсказание спе-
цифических фенотипических последствий изменений у MADS-box генов го-
раздо реальнее, нежели у подавляющего большинства генов других семейств. 
Продолжение фундаментальных и прикладных исследований MADS-box ге-
нов у самых разных видов не только приведет к более глубокому понима-
нию развития и эволюции растений, но также внесет большой вклад в улуч-
шение сельскохозяйственных культур.  
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A b s t r a c t  
 

The traits of domestication, which are subdivided into three groups (productivity, adaptabil-
ity, and reproduction) and together make up a domesticated syndrome that brings together taxonom-
ically distant domesticated forms, remain economically significant in modern cultivated crops as well. 
A significant part of the genes that control domestication traits in plants are represented by the genes 
of transcription factors, in particular, those belonging to the MADS-domain family. MADS-domain 
proteins are key regulators of almost all aspects of plant reproductive development, including the 
determination of the flowering time, the inflorescence structure, the flower organ identity, the devel-
opment of roots, fruits, and seeds, as well as the adaptive and stress response to adverse environmental 
conditions. The presented review describes the possible involvement of MADS-box genes in plant 
domestication and breeding. We discuss the role of MADS-box genes in the regulation of vernalization 
(plant response to prolonged cold treatment), bud physiological dormancy, inflorescence and flower 
structure, plant fertility and fruit qualitative traits (ripening characteristics, synthesis of carotenoids and 
anthocyanins, the number of seeds, fruit shuttering, fruit shelf life), as well as plant stress response 
(salinity, drought, temperature changes). The phenomenon of MADS-box gene functional pleiotropy 
and redundancy (due to the existence of paralogs) is considered. It has been supposed that MADS-
box genes high structural and functional conservatism may indicate their high potential as tools for 
predictable fine tuning of crop phenotypes by combining (including dose-dependent) different alleles 
and paralogs of MADS-box genes. Another possible method is the separation of the pleiotropic func-
tions of the MADS-box gene by introducing mutations in its coding or cis-regulatory sequence to alter 
specific protein-protein or protein-DNA interactions, as well as the pattern and/or level of expression, 
including in response to various external and internal signals. It is concluded that fundamental and 
applied studies of MADS-box genes in various plant species (both wild and cultivated) will not only 
lead to a deeper understanding of the evolution and development of modern plants, but will also greatly 
contribute to the improvement of crops, including using CRISPR/Cas and other modern technologies.  

 

Keywords: transcription regulation, transcription factors, MADS-box genes, conservatism, 
pleiotropy, domestication traits, productivity, adaptation, reproduction, economically valuable traits, 
target genes.  
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