
第3卷 第3期 植 物 医 学 2024年6月

Vol. 3 No.3 PlantHealthandMedicine Jun. 2024

DOI:10.13718/j.cnki.zwyx.2024.03.001

R2R3型MYB转录因子调控植物胁迫应答的研究进展
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摘 要:MYB转录因子(TF)是植物中最大的转录家族之一,广泛参与植物生命过程.

R2R3-MYB转录因子作为 MYBTF家族最大的亚家族,在植物响应生物和非生物胁迫过

程中发挥着重要作用.本文简要综述了 MYB转录因子的分类,并具体论述了 R2R3型

MYB转录因子在调控植物应答病害、虫害等生物胁迫和干旱、低温、盐等非生物胁迫中的

作用机制.
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Abstract:MYBtranscriptionfactor(TF)isoneofthelargesttranscriptionfactorfamiliesin
plantsandiswidelyinvolvedinplantlifeprocesses.R2R3-MYBtranscriptionfactoristhelar-
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gestsubfamilyoftheMYBTFfamilyandplaysanimportantroleinplantresponsestobiotic
andabioticstresses.Incurrentarticle,theclassificationofMYBtranscriptionfactorswasbrief-
lydemonstratedandtheunderlyingmechanismofR2R3transcriptionfactorsinregulatingplant
responsestobioticstresssuchasmicroorganisms,herbivorousinsects,andabioticstresses
suchasdrought,lowtemperatureandsaltinrecentyearswaselaborated.
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1 MYB转录因子简介

MYB(v-mybavianmyeloblastosisviraloncogenehomolog)家族转录因子在高等植物中分

布广泛,作为植物中数量最多、功能最多样化的转录因子家族,其广泛参与植物各类重要的生

物过程,在植物生长发育、细胞建成与分化、植物初生代谢与次生代谢以及响应生物与非生物

胁迫等过程中发挥重要作用.1987年,Pazares等[1]从单子叶植物玉米(Zeamays)中分离鉴定

出第一个 MYB转录因子Clorless1(C1),其可参与玉米中花青素的生物合成途径.随着拟南芥

(Arabidopsisthaliana)基因组序列[2]的发表,植物中 MYB 基因的分类首次得到了全面的阐

述.之后,研究人员对植物中 MYB转录因子的作用开展了大量研究,获得了大量数据,在多种

植物物种中分离并鉴定出各类功能不一的MYB蛋白[3].随着研究的深入,对于MYB蛋白的其

他特征也有了更深的探索.MYB转录因子不仅作为植物逆境应答反应中的关键环节,还在植

物抗逆反应体系中调控着相关功能基因的表达.现如今,越来越多的研究结果证实 MYB转录

因子在植物抗逆胁迫应答过程中发挥着不可替代的作用.

MYB蛋白主要由DNA结合区、调节蛋白活性区和转录激活区组成,该蛋白质家族的共同

特征是均含有N端高度保守的DNA结合域,名为 MYB结构域.该结构域大约由52个氨基酸

构成的1~4个不完全氨基酸重复序列(R)组成,这些重复序列可形成螺旋-转角-螺旋(HTH)

结构,每3个α螺旋由一个重复序列组成,在第二和第三螺旋之间有规则地分布着3个色氨酸

残基,这些构造共同组成了疏水核心[4].目前的分类依据是 MYB保守结构域中重复区域的数

目,含有一个保守结构域的称为1R-MYB,依次类推,可将 MYB转录因子分为1R-MYB、2R-

MYB、3R-MYB以及4R-MYB4个亚类[5].目前植物中鉴定分离出的大多为R2R3-MYB型转

录因子,其他类型的转录因子较少,近年来的研究表明R2R3-MYB在植物防御反应过程中起

到重要作用,其分类示意图如图1.

HTH:螺旋-转角-螺旋;H:螺旋;T:转角;Ⅰ:1R-MYB/MYB-related;Ⅱ:R2R3-MYB;Ⅲ:3R-MYB;Ⅳ:4R-MYB.

图1 植物 MYB转录因子分类
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2 在植物防御生物胁迫过程中起到重要作用

在自然界中,植物遭受的生物胁迫主要包括病原真菌、细菌等的侵染,寄生虫害以及植食

性害虫的为害,导致植物叶片坏死、叶枯、溃疡、黄化、矮小等症状,严重时甚至造成植株死

亡.研究表明,植物受到病原微生物或害虫入侵时,植物在其特定的对侵袭具有自然免疫性的

组织内,诱导次生代谢,形成对病原生物有杀灭或抑制作用的次生代谢物质来参与免疫反应,

或是发挥其特定的防御功能来达到抗病效果.在这过程中R2R3型 MYB转录因子起到重要

作用.

2.1 R2R3型 MYB转录因子参与植物防御病原微生物

MYB转录因子可通过调控植物防御反应下游防卫基因的表达,或是参与次生代谢产物的

合成来抵御真菌、细菌和病毒等病原微生物的侵染.首先R2R3型 MYB转录因子在植物防御

真菌病害的过程中起到重要作用.如Yu等[6]发现在葡萄(Vitisspp.)中R2R3-MYB转录因子

VdMYB1可激活对入侵病原体的防御反应.当葡萄植株中接种葡萄白粉病菌后,VdMYB1基

因显著上调,且瞬时过表达VdMYB1的葡萄叶片与野生型叶片相比,真菌分生孢子的数量较

少.RcMYB84和RcMYB123基因能够影响苯丙烷和黄酮类化合物的生物合成过程,而该类生

物合成过程产生的次生代谢产物可以帮助月季花(Rosachinensis)抵御灰霉病[7].TaMYB86基

因是小麦(Triticumaestivum)中的一个 MYB 编码基因,该基因可提高小麦对根腐病的抗性.
过表达TaMYB86的转基因小麦与对照小麦相比,转基因小麦的防卫基因表达量显著提升,进

而增强其抗根腐病能力[8].小麦中的另一个 MYB 基因,TaMYB29可通过增强 H2O2 积累、

PR(Pathogenesis-relatedgene)基因表达和SA(Salicylicacid)信号通路诱导的细胞死亡,正

向调节小麦对条锈病的防御反应[9].贾娇[10]研究发现,拟南芥中的AtMYB73能上调相关防御

基因的表达,同时也能诱导次生代谢产物的合成,借此参与拟南芥对核盘菌的防御响应.在棉

花(Gossypiumhirsutum)[11]中,GhMYB108能与下游防御相关基因相互作用来增强棉花抗黄

萎病菌侵染的能力.

R2R3型 MYB转录因子参与植物防御细菌和病毒性病害.Gu等[12]研究发现,过表达 Md-
MYB73苹果(Maluspumila)愈伤组织和果实的抗病能力显著提升,且SA 含量以及SA 合成

和信号相关基因的表达水平也更高,因此,苹果中的MdMYB73基因能正向调节抵御双歧杆菌

浸染的相关基因表达,同时促进水杨酸的生物合成,增强苹果对双歧杆菌的抗病能力.辣椒

(Capsicumannuum)中的一个 MYB基因CaPHL8可正向调控辣椒抗番茄青枯病菌的能力.沉
默CaPHL8基因的辣椒株系对番茄青枯病菌的免疫力降低,植株生长受损,同时,病原菌生长

较多[13].在烟草(Nicotianatabacum)中,MYB4L可被乙烯诱导活性,并与下游调节因子相互

作用构成前馈回路,使得烟草对烟草花叶病毒抗性明显增强.在感染了烟草花叶病毒的烟草植

株中NbMYB4L 表达上调,而沉默NbMYB4L 则会导致烟草花叶病毒复制增多,同时,过表

达NbMYB4L 会使植株对烟草花叶病毒抗性增强[14].Zorzatto等[15]研究拟南芥时,发现

LIMYB 能与病毒毒力靶点的受体激酶相互作用,抑制病毒翻译,同时,还能激活拟南芥的免

疫受体,进而增强对菜豆金色花叶病毒的耐受性.过表达LIMYB 能下调病毒核糖体蛋白基因,

减少蛋白质合成;相比之下,沉默LIMYB 则会使翻译相关基因表达上调,增加了对病毒感染

的易感性.
2.2 R2R3型转录因子参与植物防御植食性害虫

R2R3型 MYB转录因子除了参与植物防御真菌、细菌和病毒病害,还参与植物防御植食
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性害虫的过程.R2R3型 MYB转录因子在植物遭遇植食性害虫入侵时可通过影响植物体内相

关的信号通路,增加次生代谢产物的合成来达到抗虫效果,如酚胺类,类黄酮,苯丙烷、木质

素,防御蛋白质或者其他一些有毒的次生代谢物等.如魏潇[16]研究指出,PkMYB8、PkMYB9、

PkMYB12基因可通过参与苯丙烷代谢途径的调控,进而使得红根甘肃桃(Prunuspersica)根
部的黄酮类物质尤其是花色素苷的含量增加,利用合成的次生代谢产物来防御根结线虫的入

侵.类似的,大豆(Glycinemax)中的GmMYB33b基因能通过负调控下游基因的表达,使得大

豆抗胞囊线虫的能力增强.过表达GmMYB33b大豆株系发根中的线虫数量显著提高,而沉默

GmMYB33b大豆株系发根中的线虫数量则明显降低[17].
胡宗伟[18]研究发现,在蚜虫诱导后的棉花植株的根、茎、叶组织中,棉花GhMYB18基因

显著上调.GhMYB18可通过调控水杨酸和苯丙烷信号通路中相关基因的表达,进而合成水杨

酸和黄酮类化合物来增强棉花抵御棉蚜的抗性.在烟草中,烟草 MYB转录因子NaMYB8通过

特异性抑制苯丙烷-多胺偶联物积累的生物合成途径,进而增强烟草对灰翅夜蛾(Spodopteral-
ittoralis)和烟草天蛾(Manducasexta)的防御响应[19].张晓晗[20]在敲除了水稻(Oryzasativa)

OsJAMYB 基因后,发现水稻产生的酚胺化合物减少,同时,草地贪夜蛾幼虫取食基因敲除后

的水稻生长加快,由此推测OsJAMYB 可通过影响酚胺合成进而正向调控水稻抗草地贪夜蛾

的能力.He等[21]研究发现,水稻基因OsMYB30过表达可直接上调木质素生物合成途径基因

的表达,促进转基因水稻中水杨酸和木质素的生物合成,进而提高水稻对褐飞虱(Nilapar-
vatalugensStdl)的抗性.在菊花(Chrysanthemummorifolium)中,CmMYB58.1和CmMYB58.
2可以通过增加植物中木质素的生物合成含量来参与菊花对蚜虫的防御响应[22].拟南芥中的

AtMYBx 基因受茉莉酸甲酯与损伤处理诱导,AtMYBx 基因编码的蛋白可激活参与茉莉酸甲

酯的合成,AtMYBx 的过表达株系与对照株系相比,过表达株系抵抗甜菜夜蛾幼虫噬咬的能力

明显增强,进而参与调控植株生长发育和抗虫响应[23].

R2R3型 MYB转录因子还能通过发挥其特定的功能进而抵御害虫的为害,如影响昆虫的

生长发育或繁殖.DeVos等[24]研究发现,拟南芥中AtMYB102基因可影响害虫的生长速度.
AtMYB102基因在拟南芥被菜花蝴蝶幼虫取食的损伤叶片的取食部位局部表达,而在未被取

食的植物部位不系统表达,且敲除了AtMYB102基因的拟南芥叶片上的幼虫更多且生长速度

更快.另有研究表明[25],当在拟南芥中过表达GsMYB15时,转基因拟南芥的耐盐性有所提高,

并且转基因拟南芥叶片被棉铃虫幼虫取食后,发现幼虫体内免疫相关基因的表达水平被显著抑

制,进而增强了拟南芥对棉蚜幼虫的抗性.
由以上例子不难看出,R2R3型 MYB转录因子在帮助植物抵御病原微生物和植食性害虫

入侵的方式可概括为3种:第一种最简单直接,MYB转录因子直接调控相关防御基因的表达,

进而参与植物的反应;第二种是通过参与相关生物合成途径,调控次生代谢产物的生成,而生

成的次生代谢产物如黄酮、苯丙素等皆有利于提高植物的防御能力;第三种为转录因子直接与

病原微生物或害虫体内的某种结合位点相结合,影响病原微生物和害虫的生长发育,从而达到

防御作用.

3 在植物防御非生物胁迫中起到重要作用

3.1 R2R3型 MYB转录因子参与植物防御干旱胁迫

干旱是植物生长发育过程中主要的非生物胁迫之一,制约了植物的生长发育,使农作物减

产.MYB转录因子也被证实参与干旱胁迫应答,如在蓝莓(Vacciniumspp.)中鉴定出102个对
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干旱胁迫具有显著响应的MYB 基因[26],在牛耳朵(Primulinaeburnean)中鉴定出了7个MYB
基因参与其干旱胁迫反应[27].另外,脱落酸(ABA)是参与干旱胁迫的主要激素,MYB转录因

子可以通过 ABA依赖性途径调控基因表达.如杨树(Populusspp.)在干旱条件下,R2R3型

MYB转录因子基因PtrMYB94受到外源ABA诱导后转录活性提高,并增强了ABA和干旱有

关基因 表 达.在 PtrMYB94过 表 达 的 转 基 因 植 株 中,叶 片 气 孔 孔 径 比 野 生 型 小,提 示

PtrMYB94可能通过ABA依赖途径控制气孔关闭,以减少叶片水分流失从而提高杨树抗旱

性[28-29].Zhao等[30]从苦荞麦(Fagopyrumtataricum)中克隆了一个定位于细胞核的R2R3型

MYB转录因子FtMYB22,其表达能被外源 ABA强烈诱导,同时,植物的生长受到抑制.此

外,FtMYB22的过表达,显著降低了转基因拟南芥的抗旱性,推测FtMYB22基因的过表达不

仅影响ABA的合成和下游信号转导,而且改变了植物细胞对细胞外ABA信号的感知.
除激素信号外,活性氧(ROS)积累也是干旱胁迫信号转导的触发条件,低浓度的ROS激

活植物的应激反应[31].研究发现,R2R3型 MYB转录因子通过激活下游基因表达,从而清除

ROS也是植物应对干旱的策略之一.如从芍药(Paeonialactiflora)中鉴定了1个位于细胞核的

R2R3型 MYB转录因子基因PlMYB108,在干旱胁迫下,该基因的表达水平升高.PlMYB108
过表达的转基因植株与野生型相比,具备更强的抗旱性,且具有更高的叶含水量和更低的

H2O2 积累,检测发现内在的超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化物酶(POD)、过氧化氢酶(CAT)

和抗坏血酸过氧化物酶(APX)活性显著增加,这些结果揭示了PlMYB108可增加类黄酮的积

累、活性氧(ROS)、清除能力和光合作用,从而赋予植物抗旱性[32].

3.2 R2R3型 MYB转录因子参与植物防御盐胁迫

Na+是盐胁迫环境中的主要离子成分,Na+积累不仅引起植物的初级渗透胁迫,限制植物

的水吸收和养分吸收造成营养胁迫,这些初级胁迫会导致次级氧化应激,从而阻碍农业生产.
植物作为固着生物,必须制定一系列策略以适应盐碱环境,如通过信号转导使盐胁迫反应基因

表达、调节离子转运、渗透稳态和解毒等过程[33].此外,为应对Na+积累造成的ROS积累、光

合作用等不利条件,植物产生了各种酶防御机制和非酶防御机制来抑制ROS的作用[34].研究

表明,植物中具有相当高比例的R2R3型 MYB转录因子响应盐胁迫,具有调控耐盐性的功能.
盐应答 MYB转录因子通过结合下游靶基因作用元件,激活或抑制下游靶基因表达,调节植物

耐盐性.如Du等[35]从苹果(Maluspumila)中鉴定了1个在盐胁迫中发挥作用的R2R3-MYB
转录因子 MdMYB108L.过表达 MdMYB108L 的转基因拟南芥在盐胁迫中比野生型种子发芽

率更高、根长更长、过氧化氢物和超氧化氢物水平更低、叶片光合能力增强等.此外,研究者还

发现MdMYB18L转录因子与MdNHX1启动子结合正向调节苹果耐盐基因MdNHX1的转录.

Zhang等[36]研究发现,番茄(Solanumlycopersicum)中SlMYB102的过表达后,降低了植株叶

片和根系的Na+含量,增加了K+含量,与NaCl胁迫下的野生型相比,长期盐胁迫增加了过表

达SlMYB102的转基因番茄叶片的ROS清除酶的含量,qRT-PCR结果证明,过表达株系中许

多盐胁迫相关的基因表达水平上调.与之相反,一些 MYB转录因子在植物盐胁迫中发挥着负

调控的作用.在拟南芥中,AtMYB73是一个仅在盐胁迫条件下特异性表达的R2R3型转录因

子,却不被ABA诱导,研究人员发现敲除了AtMYB73基因的幼苗比野生型幼苗具有更强的

耐盐能力,并通过实时荧光定量分析,发现盐胁迫后基因敲除型幼苗盐反应基因水平和野生型

幼苗相比显著增加,说明AtMYB73作为盐胁迫信号传导的负调控因子,特异性调节SOS 基因

表达[37].
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3.3 R2R3型 MYB转录因子参与植物防御低温胁迫

寒冷是一种抑制植物生长发育的非生物胁迫,植物遭受寒冷胁迫后,体内活性氧(ROS)积
累,造成氧化损伤,故而在早春和晚秋时节,低温对农作物产量影响极大.为应对这一环境压

力,植物进化出不同的防御机制,如产生次生代谢产物.如花青素在胁迫条件下具有中和或清

除活性氧的能力[38].An等[39]在研究中发现,苹果中的 MdMYB23能与花青素合成关键调节因

子 MdANR 相互作用并激活其表达,促进花青素的生物合成,以清除ROS从而进一步提高植

物抗寒能力.除此以外,研究人员还发现,MdMYB23直接与 MdCBF1和 MdCBF2的启动子

结合并激活其表达.除花青素外,提高抗氧化酶活性以清除活性氧也是植物的一种防御机制,

例如从烟草中分离得到的 MbMYBC1,在拟南芥中过表达后,植物在低温和干旱胁迫下,过氧

化氢酶(CAT)、过氧化物酶(POD)和超氧化物歧化酶(SOD)活性增加,电解质渗漏率(EL)和
脯氨酸含量增加,但叶绿素含量下降.此外,其过表达还可以激活与冷胁迫、干旱胁迫相关的

下游基因表达,如AtDREB1A、AtERD10B、AtSnRK2.4、AtRD29A 等基因[40];从菊花中分

离得到的 MYB转录因子DgMYB2,能被低温诱导,且DgMYB2过表达的转基因菊花植株具

备更强抗寒能力.经研究发现,DgMYB2直接靶向DgGPX1,增加谷胱甘肽过氧化物酶的活

性,减少活性氧的积累,从而提高菊花的抗寒性[41].
植物对低温胁迫的响应涉及复杂调控网络,近年研究发现,R2R3型 MYB转录因子能通

过茉莉酸途径响应冷胁迫.Han等[42]研究发现,MeJA和冷胁迫处理下,茶树(Camelliasinen-
sis)中CsMYB45、CsMYB46和CsMYB105基因被强烈诱导,三者在烟草中过表达增强了其耐

寒性.研究 人 员 通 过 酵 母 双 杂 交 和 双 分 子 荧 光 互 补(BiFC)分 析,证 明 了 CsMYB46和

CsMYB105与细胞核中的CsJAZ3、CsJAZ10和CsJAZ11相互作用,为未来 MYBTF如何通

过茉莉酸途径响应冷胁迫功能研究提供了初步证据.
此外,植物对低温胁迫的响应途径可以是ABA依赖的,也可以是ABA非依赖性的.ABA

依赖性途径主要由ABFs/AREBs与ABRE顺式元件的相互作用组成,而 ABA 独立途径主要

依赖CBF途径介导冷应激反应调控[43].但也有证据表明,这两条途径存在相互交织.Lee等[43]

发现,参与多种ABA依赖性应激反应的转录因子 MYB96整合冷和ABA信号传导途径,在该

串联中起核心作用.MYB96通过与七肽蛋白 HHP启动子结合正向调控该基因表达.HHP蛋

白通过以特定方式与CBF上游转录调节因子(ICE1、ICE2CAMTA3)相互作用促进CBF 的转

录激活活性.因此,可以认为 MYB96-HHP模块整合了ABA依赖性和ABA非依赖性信号,并

激活CBF途径,确保植物适应广泛的不利环境波动.
3.4 R2R3型 MYB转录因子参与植物防御其他胁迫

除以上非生物胁迫,植物在生长发育过程中还可能遭受高温、重金属、遮阴、营养缺乏、紫

外辐射等胁迫,植物作为固着生物,无法像动物一样进行躲避,只能通过一系列策略,抵御环

境的不利条件.在响应胁迫的过程中,MYB转录因子家族起到重要作用,如拟南芥中保护植物

免受紫外线伤害的AtMYB4[44]、应答氮缺失的AtMYB12[45];白脉根(Lotuscorniculatus)中应

答氮缺失的LjMYB101[46];谷子(Setariaitalica)中SiMYB42基因与植物氮素转运相关基因

启动子结合激活其表达,应对环境中的低氮胁迫[47];苹果中分离得到的 MdMYB58在拟南芥

中异源表达,可促进铁离子在根部的积累[48]等.

4 展望

MYB转录因子家族作为转录因子中最大的家族,在植物的防御方面发挥着重要的作用.
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当前对 MYB转录因子的研究多集中在R2R3型 MYB转录因子,迄今为止,R2R3型 MYB转

录因子家族在响应植物生物胁迫和非生物胁迫机制方面研究取得较大突破.本文总结了R2R3-
MYB转录因子在抵御微生物、寄生虫、植食性虫害、干旱、高盐、低温等过程中的发挥的作用.
现有研究已经表明,R2R3型 MYB转录因子防御的可能机制如下:①MYB转录因子激活直接

或间接促进下游抗性或抗病基因的表达,提高植物抵御不利环境的能力,这一激活过程可能依

赖一些胁迫信号的传导,如活性氧、激素积累;②MYB转录因子参与次级代谢产物的生物合成

途径,与相关生物合酶启动子结合,促进如黄酮类、木质素、苯丙烷类代谢产物的合成,提高植

物抗性;③MYB转录因子直接靶向氧化酶相关基因,提高植物抗氧化和清除活性氧能力;④在

生物胁迫中,转录因子还直接与病原微生物或害虫体内的某种结合位点相结合,影响病原微生

物和害虫的生长发育,达到防御作用.
然而,研究还有待深入,目前,存在问题主要有:①R2R3-MYB转录因子在复合胁迫中的

作用研究不充分,正如许多研究提到,植物中 MYB转录因子可同时被低温、干旱、盐诱导;②
研究 MYB因子在多种信号传导中的调控机制还需深入,对其相互作用机制进行研究,如 MYB
转录因子如何在ABA依赖性途径和ABA非依赖性途径的交织部分发挥作用;③加强如何应

用转录因子培育抗逆性植物的研究等;④中草药在生长发育过程遭受各式各样的胁迫,但是目

前针对中药材中 MYB转录因子家族的研究大多还处于对基因家族系统鉴定的阶段,空缺较

大,需要深入研究中草药的防御机制,为培育优质且强抗逆性中药提供理论基础.
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