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摘 要:小麦是重要的粮食作物之一,重要基因挖掘和功能解析对小麦品种改良和分子育种具有重要意

义。MYB转录因子是植物中最大的转录因子家族之一,在植物生长发育、代谢以及生物与非生物胁迫的抗性

等方面具有重要调控作用。MYB转录因子功能与作用研究是小麦基因功能研究热点之一,但与拟南芥、水稻

等植物相比,小麦 MYB研究仍较为有限。随着高通量测序技术的发展,小麦基因组数据的完善,目前已经在

小麦基因组中鉴定出719个 MYB转录因子,其中R2R3型 MYB占主导地位。MYB转录因子家族成员在小

麦生育期各个阶段发挥重要作用,调控了干旱、盐碱、营养元素缺乏、病虫等逆境胁迫抗性基因表达,多数

MYB基因对抗性表现为正向调控,部分存在负向调控效应,表明 MYB家族成员在小麦的逆境适应机制中具

有复杂的调控模式。本文综述了小麦 MYB转录因子的发掘、分类和生物学功能最新进展,同时提出了今后

应进一步完善 MYB家族进化分类、挖掘其调控的目的基因、明确其功能和作用机制,为 MYB转录因子在小

麦分子育种中的应用提供帮助。
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Abstract:Wheatisoneofthemostcriticalfoodcrops,andtheidentificationandfunctionalanalysisof
itskeygenesarecrucialforwheatvarietyimprovementandmolecularbreeding.TheMYBtranscrip-
tionfactorfamilyrepresentsoneofthelargestgroupsoftranscriptionfactorfamiliesinplants,pla-
yingapivotalroleinplantgrowthanddevelopment,metabolism,andresponsetobothbioticandabi-
oticstresses.ThestudyofMYBtranscriptionfactorshasbecomearesearchhotspotinwheatfunc-
tionalgenomics.However,comparedtomodelplantssuchasArabidopsisandrice,researchonwheat
MYBtranscriptionfactorsremainsrelativelylimited.Withtheadvancementofhigh-throughputse-
quencingtechnologyandimprovementofwheatgenomedata,atotalof719MYBtranscriptionfactors
havebeenidentifiedinthewheatgenome,withtheR2R3-typeMYBsbeingthemostpredominant.



PreviousstudieshavedemonstratedthatmembersoftheMYBtranscriptionfactorfamilyplaysignifi-
cantrolesthroughoutdifferentstagesofwheatgrowthanddevelopment,regulatingtheexpressionof
stress-responsivegenesunderdrought,salinity,nutrientdeficiency,andpathogenorpestattacks.
MostMYBgenesactaspositiveregulatorsofstressresistance,whilesomedisplaynegativeregulatory
effects.ThesefindingssuggestthatMYBfamilymemberscontributetocomplexregulatorypatterns
inwheat'sstressadaptationmechanisms.Thisreviewsummarizesrecentprogressintheidentifica-
tion,classification,andbiologicalfunctionsofwheatMYBtranscriptionfactors.Additionally,we
suggestedthatitisnecessarytoimprovetheevolutionaryclassificationofMYBfamilyinwheat,ex-
plorethetargetgenesregulatedbyMYB,andidentifytheirfunctionandmechanisminordertoapply
theminwheatmolecularbreeding.
Keywords:Wheat;Transcriptionfactor;MYB;Growthanddevelopment

  转录因子是植物生命过程中最重要的调控蛋

白之一,在植物的生长发育、逆境胁迫应答、损伤

防御等生理过程中发挥关键作用。主要的转录因

子家 族 包 括 MYB(myeloblastosis)、AP2(AP-
ETALA2)、bZIP(basicregion-leucinezipper)、

NAC(NAM-ATAF-CUC)、Zincfinger等,这些

转录因子与DNA上的顺式作用元件结合,并与

其他蛋白互作,在转录水平上调控目标基因的时

空表达,进而影响细胞内特定生理生化过程。完

整的转录因子通常包含DNA结合结构域、转录

调节结构域以及核定位信号,其中DNA结合结

构域决定转录因子对顺式作用元件的特异性识

别,而转录调节结构域则负责介导基因的激活或

抑制作用[1]。

MYB转录因子是植物中成员最多的转录调

节因子家族之一,第一个 MYB基因是在禽成髓

细胞瘤病毒(AMV,avianmyelobastosisvirus)中
发现的致癌基因v-MYB[2]。此后,大量 MYB基

因在动物、植物和微生物中被发现。植物中首个

被发现的编码 MYB转录因子基因COLORED1
(C1)来自玉米,其编码的蛋白与动物原癌基因

MYB有约40%序列相似性[3],其 N端DNA结

合结构 域 与 动 物 原 癌 基 因 MYB 蛋 白 高 度 相

似[4]。C1通过调控结构基因Bz1和A1参与玉米

籽粒糊粉中花青素合成,揭示了 MYB转录因子

在植物次生代谢调控中的重要作用[5]。随着基因

组测序和功能基因组学的发展,大量编码 MYB
转录因子的基因在拟南芥、水稻等植物中被鉴定。
功能研究证实 MYB转录因子不仅调控花色素

苷、木质素、黄酮类等次生代谢物的合成,还在细

胞分裂、器官发育、植物的生物和非生物抗性的应

答调控等方面发挥核心作用[5-7]。

小麦是重要的粮食作物之一,其重要基因挖

掘和功能解析对品种改良和分子育种具有重要意

义,但其异源六倍体的特性和基因组中高重复序

列的特点导致小麦功能基因研究远滞后于拟南

芥、水稻等植物[8],最早的小麦 MYB基因是以

ZmP 基因作为参考序列,通过简并引物扩增小麦

cDNA分离得到的[9],随着高通量测序技术的发

展和小麦基因组数据的完善,研究人员在小麦中

鉴定出大量的 MYB转录因子,对其功能与作用

分析正成为小麦基因功能研究热点之一。回顾总

结小麦中已有 MYB基因的蛋白结构、家族分类

及其生物学功能和调控机制对小麦分子育种和品

种改良具有重要意义。

1 MYB蛋白结构及进化

1.1 MYB蛋白结构

MYB转 录 因 子 在 N 端 具 有 高 度 保 守 的

DNA结合结构域,可以结合特定DNA序列(如

C/TAACG/TG和 ACCA/TAA/CT/C)行使调

控功能。这一保守结构域通常包含52个氨基酸,
每个重复序列可以折叠成3个α-螺旋,第2个和

第3个α-螺旋会形成螺旋-转角-螺旋(HTH,he-
lix-turn-helix)结构域,与3个规则间隔的保守色

氨酸残基组成一个疏水簇,使 MYB转录因子可

以稳定结合DNA,第三个α-螺旋绑定靶标DNA
凹槽,决定其特异结合能力,在与DNA结合时,
两个 MYB重复紧密地排列在凹槽中,使两个识

别螺旋与特定的DNA序列基序协同结合[10-11]。
相较于 N端,C端的保守性较低,通常具有不同

的功能结构域,如转录激活域、转录抑制域或蛋白

质-蛋白质相互作用域。这些结构域使 MYB蛋

白能够与其他转录因子、辅因子或染色质重塑复
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合体相互作用,从而调节基因的表达水平。此外,

MYB蛋白还可通过磷酸化、泛素化等翻译后修

饰调节其活性和稳定性,使其在信号转导过程中

发挥关键作用[12]。
根据 MYB结构域所含 MYB重复单元数,

MYB家族转录因子通常被分为4种类型:包含4
个 MYB重复单元的4R-MYB、3个 MYB重复单

元的3R-MYB、2个 MYB 重 复 单 元 的 R2R3-
MYB及仅含有1个 MYB重复单元的 MYB-re-
lated类型 MYB 转 录 因 子 家 族。其 中,R2R3-
MYB是植物种最广泛存在的 MYB类型[13]。

1.2 MYB家族进化

MYB家族经历了多次复制和丢失事件,形
成了不同类型的 MYB蛋白。MYB家族不同类

型的 MYB结构域内部具有数目不等的 MYB重

复单元,这些结构域是由 MYB蛋白的进化形成

的。关于 MYB的进化,Lipsick等[14]提出了“丢
失模型”。Jin和 Martin[15]认为,最原始 MYB蛋

白可能只具1个单独的 MYB重复单元(R1/2),
大约10亿年前,MYB结构域区的序列发生了复

制,产生了包含2个重复单元的 R1/2R3-MYB
以及包含3个重复单元的R1R2R3-MYB(即3R-
MYB)转录因子,其中3R-MYB在动物中被保留

至今。然而在植物中,大部分3R-MYB经历了

R1重复单元的丢失事件,产生了R2R3-MYB蛋

白。随着植物体内部发生的全基因组复制和小规

模复制事件,R2R3-MYB家族转录因子的数量迅

速扩增为植物中最大的一类转录因子基因家族。
此外,植物中有些 MYB没有发生R1的丢失,以

R1R2R3-MYB的形式保留下来,这些 R1R2R3-
MYB与动物及真菌中 R1R2R3-MYB在功能上

高度保守,主要参与细胞周期和分化的调控。

MYB-related类型的蛋白是植物中所特有的,可
能由最原始的R1/2-MYB进化而来,随后发生了

数量扩增和功能分化。Feller等[16]提出了“获得

模型”,认为 R2R3-MYB是一种更古老的形式,

R1R2R3-MYB是在R2R3-MYB的基础上获得1
个重复单元(R1)而来,但是这个模型无法解释

MYB-related蛋白的起源[17]。含有4个 MYB重

复单元的4R-MYB转录因子是最迟发现的,后来

还发现了5R-MYB类型[18],使得 MYB蛋白进化

研究变得更为复杂。
系统发育分析表明,植物R2R3-MYB转录因

子可聚集成10个亚家族。Ⅷ 亚家族是陆生植物

R2R3-MYB转录因子家族中最大的亚家族,可进

一步分为Ⅷ-A-1、Ⅷ-A-2、Ⅷ-b、Ⅷ-B、Ⅷ-C、Ⅷ-D
和Ⅷ-E进化分枝,其中Ⅲ-A-1、Ⅷ-D和Ⅷ-E表现

出较高的多样性[19]。对74种植物全基因组水平

的R2R3-MYB家族系统分析表明,进化过程中全

基因组复制及小规模复制使R2R3-MYB家族快速

扩增,这些扩增事件使 MYB家族分化成与其功能

相一致的不同亚家族,小麦R2R3-MYB类型的转录

因子与水稻、二穗短柄草、竹等植物聚在一类[20]。

2 小麦 MYB基因挖掘

最早的 MYB基因通过同源克隆获得,Chen
等以最早克隆的玉米ZmP 基因作为参考序列,
利用简并引物从小麦根、叶和籽粒中的cDNA中

扩增得到23个 MYB基因片段和6个近全长开

放阅读框的小麦 MYB转录因子,这些小麦 MYB
转录因子具典型R2R3MYB结构,且主要位于细

胞核内[9]。
表达序列标签(EST)是一种短的cDNA序

列,能够特异性标记某个基因的部分序列,可包含

基因的结构信息区,能够将该类基因与其他基因

相区分。Cai等[21]利用EST技术从小麦中鉴定

了218条 MYB蛋白序列,包括1RMYB、R2R3
型 MYB、3RMYB和4RMYB,获得了36个具有

完整开放阅读框的R2R3型 MYB基因,组织特

异性表达模式分析证实了这些基因的预测结果,
同时根据水稻和拟南芥中的同源基因对小麦中基

因的系统发育树进行了分析,初步划分了小麦

MYB蛋白的亚家族。
随着基因表达谱研究的不断推进,在小麦中

建立了多个cDNA文库,为大规模的基因克隆提

供了重要基础。Zhang等[22]通过筛选小麦全长

cDNA文库,获得了60条编码小麦 MYB转录因

子的全长cDNA序列,包括1个R1R2R3-MYB、

22个 R2R3-MYB和37个 MYB-Related类型。
结合水稻和拟南芥中 MYB序列的系统发育分析

表明,部分小麦MYB蛋白与拟南芥MYB聚在同

一分支上,可能具有类似功能。组织特异性表达

显示,大部分小麦 MYB基因在所有组织中均有

表达,表明其参与多种细胞过程,在非生物胁迫过

程中有12个 MYB基因响应一种胁迫,20个基因

响应多种胁迫。
通过基因差异表达分析可以鉴定在特定时间、

空间和组织表达差异显著的基因,利用该技术挖掘
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了多个具有潜在功能的 MYB基因。Lee等[23]在

研究小麦根系对低氧胁迫的基因表达响应时,发现

其中1个与 MYB同源的基因TaMYB1在低氧条

件下表达量显著增加,利用中国春非整倍体定位

于3BL上。Hao等[24]利用RNA-seq技术鉴定硅

处理下小麦幼苗的差异表达基因,结果表明,在硅

胁迫下,6.25%差异表达基因是转录因子,转录因

子中约有14.67%属于 MYB转录因子家族。
近年来,小麦及其近缘种基因组的测序研究

极大地促进了 MYB基因的系统挖掘。中国科学

家及国际同行先后发表了乌拉尔图小麦、粗山羊

草和栽培六倍体小麦的基因组序列[25-28],此后又

陆续完成了长穗偃麦草[29]、簇毛麦[30]等近缘野

生种的全基因组测序,这些基因组大数据为规

模化基因挖掘提供了有益的条件。Zhang等[31]

对4791个 MYB基因进行分析比较,挖掘到608
个小麦 MYB基因。利用国际小麦基因组测序联

盟(internationalwheatgenomesequencingcon-
sortium)组装的中国春小麦完整基因组数据,Su-
kumaran等[18]鉴定到了719个 MYB蛋白,包括

290个1R-MYB、412个2R-MYB、14个3R-MYB
和1个4R-MYB,还发现2个稀有的5R-MYB。
通过对MYB氨基酸序列进行分析,这些MYB基

因被分为28个亚群,并由16个结构域构成。

Wei等[32]进一步鉴定了393个 R2R3-MYB基

因,其中A、B和D基因组分别有130、127和136
个基因,12个R1R2R3-MYB基因的表达与生物

胁迫或非生物胁迫密切相关。

3 MYB转录因子在小麦器官发育中的作用

随着测序技术和组学分析方法的发展,小麦

MYB基因的挖掘已取得了重要进展。然而,尽
管大量 MYB基因已被鉴定,但其具体的生物学

功能尚未完全解析。在小麦基因组中已经鉴定出

700多个 MYB基因,但只有约30个小麦 MYB
的功能被研究报道(表1)。

植物根系的主要功能是固定植物、获取营养

物质和水分并运输其到植株的各个器官和组织

中。当植物处于环境胁迫时,MYB转录因子可

调节根系发育以适应胁迫环境。Lee等[23]研究

发现,位于小麦3BL上TaMYB1基因表达量在根

受到低氧胁迫时显著增加;光照会引起TaMYB1
表达增强;在NaCl处理下,根中TaMYB1基因上

调表达,以减少胁迫对根系生长的抑制效应。缺

水条件下TaMYB20通过调控根系构型来减少缺

水胁迫的影响,与野生型相比,过表达TaMYB20
的烟草株系的根长、侧根数、根表面积、根体积均

有所提高,极大地改善了根系在土壤中的分布,增
强水分和养分的吸收能力[34]。此外,Zheng等[35]

研究发现,在拟南芥中过表达小麦TaMYB-CC5A
能够促进根系生长,导致胁迫条件下根系长度显

著增加,从而增强了植株对磷肥饥饿和干旱胁迫

的耐受性,而TaMYB-CC5A 沉默的小麦株系在

胁迫条件下根系长度减少,对缺磷和干旱胁迫的

敏感性增加。小麦 MYB转录因子TaMPS通过

与TaEXPA2的启动子结合直接激活TaEXPA2
的表达,提高植株侧根数量[36]。

叶片是植物的光合作用、细胞呼吸和蒸腾作

用主要器官,叶片生长发育和形态对提高植物光

合捕获和气体交换能力具有重要意义。适度的卷

叶可以保持叶片的直立性,减少叶片之间的遮挡,
从而提高光合效率。Zhang等[37]将1455个小麦

转录因子基因转化至水稻中,发现小麦5A、5B和

5D染色体上的R2R3-MYB基因TaMYB18在水

稻中过表达后可诱导水稻卷叶,并呈现剂量效应,
说明TaMYB18可能在调控叶片发育中发挥重要

作用。此外,从小麦幼穗中克隆的WRS2基因(编
码 MYB-related转录因子)具有抑制KNOX基因

表达的功能。缺失 MYB结构域的 WRS2可以与

NtPHAN相互作用形成异质二聚体,缓解小麦

KNOX基因过表达引起的烟草植株的叶片形态

改变,说明 WRS2-KNOX的互作在小麦侧向分

生组织的分化和器官形成中起着重要的作用[38]。
小麦叶片表皮蜡质与水分利用和产量有关,也保

护着植物组织免受非生物和生物胁迫。研究发

现,TaMYB60-1和TaMYB60-2是小麦表皮蜡生

物合成的正调控因子,敲除小麦TaMYB60-1和

TaMYB60-2基因会减少蜡质积累,增加角质层通

透性。进一步分析表明,TaMYB60-1和TaMYB60-
2可以调控蜡质合成相关基因TaFATB1、TaF-
ATB2和TaCER1的表达[39]。Bi等[40]研究认为,

TaMYB74特异性识别小麦角质层生物合成相

关酶编码基因启动子,参与了角质层生物合成

的调控。

MYB转录因子对花调控作用的研究主要集中在

雄蕊发育上,从热敏细胞质雄性不育系KTM3315A中

克隆的R2R3-MYB基因TaMYB305主要在花药中表

达,TaMYB305可能通过调控JA合成相关基因
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表1 已报道的小麦 MYB基因

Table1 ReportedMYBgenesinwheat

基因名称
Genename

类型
Type

功能
Feature

文献
Literature

TaMYB1 R2R3 调控根系发育和低氧低磷耐性
Regulatingrootdevelopmentandhypoxicandphosphorus-deficienttolerance

[23,33]

TaMYB20 R2R3 调控根系构型 Regulatingrootconfiguration [34]
TaMYB-CC 1R 调控低磷耐性和根长 Regulatinglowphosphorustoleranceandrootlength [35]
TaMPS R2R3 调控侧根数量 Regulatingthenumberofateralroots [36]
TaMYB18 R2R3 诱导卷叶Inducingleafrolling [37]
TaWRS2 MYB-related 调控小麦侧向分生组织的分化 Regulatingthedifferentiationofwheatlateralmeristem [38]

TaMYB60-1,2 R2R3 调控表皮蜡生物合成 Regulatingepidermalwaxbiosynthesis [39]
TaMYB74 R2R3 调控角质层生物合成 Regulatingcuticlebiosynthesis [40]
TaMYB305 R2R3 调控雄蕊育性 Regulatingstamenfertility [41]
TaMAP65 R2R3 调控花药发育 Regulatingantherdevelopment [42]
TaTDF1 R2R3 调控花药发育 Regulatingantherdevelopment [42]
TaMYB72 R2R3 调控开花期 Regulatingthefloweringperiod [43]
TaMYB70 R2R3 调控千粒重 Regulatingthousandgrainweight [44]
TaGAMyb R2R3 调控高分子量谷蛋白合成 Regulatinghighmolecularweightgluteninsynthesis [45]
TaMYB_7D R2R3 调控直链淀粉含量 Regulatingamylosecontent [46]

TaODORANT1 R2R3 调节干旱胁迫抗性、调控小麦籽粒储藏蛋白合成
Regulatingdroughtstressresistanceandwheatgrainstorageproteinsynthesis

[47-48]

TaMYB13-1 R2R3 调控果聚糖的合成 Regulatingfructansynthesis [49]
TaMYB4 R2R3 调控木质素生物合成、条锈病抗性Regulatingligninbiosynthesisandresistancetostriperust [49,50]
TaMYB96 R2R3 调控植物角质层蜡质生物合成 Regulatingplantcuticlewaxbiosynthesis [51]
TaMPC1 R2R3 调控花青素合成 Regulatinganthocyaninsynthesis [52]
TaPL1 R2R3 调控花青素合成 Regulatinganthocyaninsynthesis [53]
TaRC1 R2R3 调控花青素合成 Regulatinganthocyaninsynthesis [54]
TaRg-B1 R2R3 调控红色颖片 Regulatingredglume [55]
TaMYB10 R2R3 调控类黄酮生物合成 Regulatingflavonoidbiosynthesis [54]
TaMYB3 R2R3 调控花青素合成 Regulatinganthocyaninsynthesis [56]
TaTCL2 R2R3 调控花青素合成 Regulatinganthocyaninsynthesis [57]
TaPPM1 R2R3 调控花青素合成 Regulatinganthocyaninsynthesis [58]
TaMYBsm1 R2R3 调节干旱胁迫抗性 Regulatingdroughtstressresistance [59]
TaSIM R2R3 调节干旱、盐胁迫抗性 Regulatingdroughtandsaltstressresistance [60-61]

TaMYBsm3 R2R3 调节干旱胁迫抗性 Regulatingdroughtstressresistance [62]
TaMYB344 R2R3 调节气孔关闭、提高耐盐性 Adjustingstomatalclosureandimprovingsalttolerance [32]
TaMYBL1 R2R3 调控干旱胁迫抗性 Regulatingdroughtstressresistance [44]
TaMYB33 R2R3 调控干旱胁迫抗性 Regulatingdroughtstressresistance [63]
TaMyb1D R2R3 调控干旱胁迫抗性 Regulatingdroughtstressresistance [64]
TaMYB30-B R2R3 调控种子萌发与抗旱 Regulatingseedgerminationanddroughtresistance [65]
TaMYB44-5A R2R3 调控抗旱性 Regulatingdroughtresistance [66]
TaMpc1-D4 R2R3 调控抗旱性 Regulatingdroughtresistance [67]
TaMYBsdu1 R2R3 调控耐盐性状 Regulatingsalttolerance [68]
TaMYB32 R2R3 提高耐盐性Improvingsalttolerance [22]
TaMYB86B R2R3 调控耐盐性 Regulatingsalttolerance [69]
TaMYB73 R2R3 调控氯离子耐性 Regulatingchlorideiontolerance [70]
TaMYB3R1 3R 调控盐、低温、干旱胁迫抗性 Regulatingsalt,lowtemperatureanddroughtresistance [71]
TaMYB56 R2R3 调控低温、盐胁迫抗性 Regulatinglowtemperatureandsaltstressresistance [72]
TaMYB19 R2R3 调控盐、干旱、低温、蚜虫抗性 Regulatingsalt,drought,lowtemperature,aphidresistance [73-74]
TaMYB80 R2R3 调控高温、干旱胁迫抗性 Regulatinghightemperatureanddroughtresistance [75]
TaMyb10-D R2R3 调控穗发芽抗性 Regulatingeargerminationresistance [76]
TaMYB4-7D R2R3 调控低磷耐性 Regulatinglowphosphorustolerance [77]
TaMYB59 R2R3 调控低钾耐性 Regulatinghypokalemictolerance [78]
TaPIMP1 R2R3 提高根腐病抗性Improvingrootrotresistance [79]
TaPIMP2 R2R3 调控根腐病抗性 Regulatingresistancetorootrotdisease [80]
TaRIM1 R2R3 调节纹枯病抗性 Regulatingsheathblightresistance [81]
TaLHY R2R3 影响抽穗和条锈病抗性 Regulatingtheheadingtraitandstriperustresistance [82]
TaMYB29 R2R3 调控条锈病和蚜虫抗性 Regulatingstriperustandaphidresistance [74,83]
TaMYB391 R2R3 调控条锈病抗性 Regulatingstriperustresistance [84]
TaMYB44 R2R3 调控蚜虫抗性 Regulatingaphidresistance [74]
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的表达而调控雄蕊育性,TaMYB305基因沉默引

起KAM3315A植株花药不全和花粉败育,导致

雄蕊发育异常[41]。另一个R2R3-MYB转录因子

TDF1(tapetaldevelopmentandfunction1)与绒

毡层发育有关,其表达受TaMAP65影响,并与

TaMAP65相互作用,调控花药形态,下调TaT-
DF1 或TaMAP65 的 表 达 都 导 致 花 药 发 育 异

常[42]。由此说明,MYB转录参与小麦花期调控。
在长日照条件下,水稻中过表达TaMYB72缩短

了约12d的开花时间,TaMYB72可能通过上调

成花原基因Hd3a和RFT1发挥作用[43]。
同时,MYB转录因子也参与小麦籽粒发育

的调控。脱 落 酸(ABA)受 体 基 因TaPYL1-1B
(InDel-442)的等位变异与高千粒重关联,且在中

国现代栽培品种中频率不断增加,该基因启动子

中具有 MYB识别插入位点,小麦 TaMYB70转

录因子可增强TaPYL1-1B的表达[44]。谷蛋白是

影响小麦加工品质的重要因素,主要分布在糊粉

层中,对40个现代小麦品种高分子量谷蛋白基因

TaGlu-1启动子序列的分析发现,TaGAMyb结

合基序的数量与谷蛋白的丰度相关,TaGAMyb
在胚乳发育过程中可通过直接结合TaGLU 启动

子和招募GCN5调节组蛋白乙酰化来激活谷蛋

白基因的表达[45]。直链淀粉含量也是制约小麦

籽粒品质的重要因素。对44个直链淀粉含量变

异EMS诱变的小麦 M4 代株系进行 TILLING
测序发现,MYB转录因子 MYB_7B和 MYB_7D
的错义突变影响了直链淀粉含量[46]。MYB转录

因子TaODORANT1可抑制小麦籽粒储藏蛋白

基因 启 动 子 转 录,进 而 影 响 储 藏 蛋 白 合 成。

TaODORANT1基因抑制转基因株系中籽粒储

藏蛋白基因的表达水平上升,蛋白含量增加 ,进
一步表明TaODORANT1为储藏蛋白合成的抑

制子[47-48]。

4 MYB转录因子对初生和次生代谢的调控

果聚糖是作物灌浆时临时碳储备的主要成

分,果糖基转移酶直接参与小麦液泡中果聚糖的

合成。TaMYB13-1能够激活蔗糖:蔗糖1-果糖

基转移酶(1-SST)和蔗糖:果糖6-果糖基转移酶

(6-SFT)基因启动子的活性,TaMYB13-1过表达

可提高果糖基转移酶三个家族基因的表达,也促

进糖基 转 移 酶 成 熟 过 程 的 γ-液 泡 加 工 酶(γ-
VPE1)上调表达,从而加速果聚糖的积累[85]。

木质素在植物细胞壁加固及抗逆性中具有重

要作用,其合成受到 MYB转录因子的精细调控。

TaMYB4在小麦茎和根中高表达,在烟草中过表

达TaMYB4使参与木质素合成的肉桂醇脱氢酶

和肉桂醇辅酶A还原酶基因的转录水平下降,显
著降低总木质素水平,表明TaMYB4负向调控小

麦木质素的生物合成[49-50]。
角质层蜡质对植物的非生物胁迫(如干旱和

病害)具有保护作用,其主要成分之一是长链烷

烃。小麦烷烃生物合成基因TaCER1-6A 和TaC-
ER1-1A参与了小麦叶片表面C27、C29、C31、C33
等烷烃的生物合成。小麦R2R3-MYB转录因子

TaMYB96-2D和TaMYB96-5D可以结合在TaC-
ER1-6A 和TaCER1-1A 启动子 上 CAACCA 基

序,调控C27、C29、C31和C33等烷烃的生物合

成[51]。
黄酮类化合物作为植物重要的次生代谢产

物,不仅对植物的器官有重要的作用,而且对植物

抵御各种生物和非生物胁迫具有保护作用。花青

素是类黄酮的一种,与胚芽鞘和种皮红色以及生

物或非生物逆境抗性有关。MYB在调控类黄酮

生物合成中起重要作用。TaMpc1-A2(5AL)和
TaMpc1-D4(4DL)是小麦中的R2R3-MYB转录

因子基因,与植物色素合成和胁迫响应有关。研

究表明,TaMpc1-A2在小麦胚芽鞘中表达,其表

达水平与胚芽鞘的颜色相关,参与胚芽鞘中花青

素的合成[52]。TaMpc1-D4在胚芽鞘和种皮中均

有较高的表达,且不受这些组织颜色的影响。这

说明TaMpc1-D4可能调控这些组织中无色类黄

酮的生物合成。TaMpc1-D4在转基因拟南芥和

小麦中负调控干旱耐受性,表明其在植物对干旱

胁迫的响应中发挥负调控作用[52,67]。TaPL1是

小麦胚芽鞘花青素合成的一个正调控 MYB转录

因子,在拟南芥中,过表达TaPL1,参与花青素合

成早期和晚期的结构基因显著上调,从而促进花

青素积累[53]。小麦R2R3-MYB基因型转录因子

Rc1位于7A、7B、7DS染色体,与胚芽鞘花青素色

素表型有关,研究表明,当Rc1三个部分同源基因

发生突变时,胚芽鞘不再呈现红色[86]。在红色胚

芽鞘小麦品种 Gy115中,TaMYB-D1和TaMYB-
A1被证实在花青素合成过程中发挥关键调控作

用,在花青素合成过程中具有正调控作用[87-88]。
他们在小麦近缘种乌拉尔图小麦(T.urartu)和
一粒小麦(T.monococcum)的同源基因TuMYB1
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和TmMYB1也参与调控胚芽鞘花青素合成[89-90]。
来自野生二粒小麦(T.dicoccoides)的 MYB转

录因子基因TdRCA1调控小麦胚芽鞘花青素的

合成。在小麦中过表达TdRCA1使6个花青素相

关结构基因表达上调,表现为愈伤组织、胚芽、叶
耳和茎节均着色。此外,TdRCA1 受光诱导表

达,暗生长48、60h的幼苗经24h光照后胚芽颜

色由绿色变为红色,TdRCA1过表达还提高了根

腐病的抗性[91]。TaRg-B1是位于小麦1BS染色

体上的 R2R3-MYB型基因,在小麦颖片颜色形

成和花青素合成中起重要作用。沉默TaRg-B1可

显著减少颖片中的花青素积累,而过表达TaRg-
B1可增强花青素的沉积,使颖片呈现更深的红

色[55]。
紫粒小麦具有独特外观且富含丰富营养物

质,因其籽粒富含花青素、多酚类化合物和原花青

素,被称为健康食品。麦粒颜色来自种皮中的花

青素积累,与类黄酮生物合成途径的多酚类化合

物、酚醛或原花青素等代谢产物有关。紫粒小麦

籽粒 中 查 尔 酮 合 成 酶(CHS)、查 尔 酮 异 构 酶

(CHI)、黄酮3-羟化酶(F3H)和二氢黄酮醇4-还原

酶(DFR)等4个基因的表达量较高,其表达受3AL、

3BL和3DL染色体的TaMYB10-A1,TaMYB10-B1
和TaMYB10-D1转录因子的正调控[54]。Li等[56]

从紫粒小麦4BL染色体上克隆了另一重要 MYB
转录因子基因TaMYB3,该基因诱导了Gy115籽

粒中 的 花 青 素 合 成,从 而 使 籽 粒 呈 现 紫 色。

TaTCL2基因在紫粒小麦的花青素合成过程中起

着至关重要的作用,它通过与GL2、EGL3、TTG1
等转录因子的互作,形成复杂的调控网络,控制花

青素的积累[57]。光信号也是紫粒小麦花青素积

累的重要影响因素。Jiang等[58]通过对紫粒小麦

品种H76进行转录组测序、差异基因表达分析及

系统发育研究,发现TaHY5-7A 和TaBBX-3B 是

参与小麦光信号传导的两个关键基因。这两个基

因通过协同激活花青素合成调控相关的 MYB基

因TaPpm1的表达,促进紫粒小麦在光诱导条件

下的花青素积累[58]。

5 MYB转录因子在小麦胁迫响应中的作用

5.1 MYB参与非生物胁迫抗性

干旱是影响植物生长发育的主要环境胁迫因

子,植物对干旱胁迫的反应涉及到生理、细胞和分

子水平的变化,MYB转录因子通过调节与干旱

胁迫相关基因的表达来调控小麦抗旱性。例如,
从抗旱小麦品种石麦15中分离得到的TaMYB-
sm1基因在在聚乙二醇(PEG)和甘露醇处理后显

著上 调 表 达,它 通 过 调 控DREB2A、P5CS1 和

RD29A提高抗旱性。TaMYBsm1过表达的拟南

芥植株中,脯氨酸含量提高,丙二醛(MDA)含量

下降,失水率较低,植株在干旱胁迫下的存活率显

著提高[59]。在干旱胁迫下过表达小麦TaSIM 的

拟南芥中RD29A 和RD22的表达量提高,植株可

溶性糖和脯氨酸含量均高于野生型,叶片失水率

显著降低,抗旱性提高[60]。位于6A、6B和6D染

色 体 上 的TaMYBsm3 基 因 通 过 上 调P5CS1、
DREB2A和RD29A 基因表达量提高植株脯氨酸

含量,降低 MDA含量,从而提高了转基因拟南芥

的耐旱性[62]。过表达TaMYB344的烟草转基因

系在干旱胁迫时通过气孔关闭提高抗旱性[32]。
与小麦耐旱性相关的TaNAC071-A 基因启动子

上包含两个 MYB顺式调控元件,可以直接与

MYB转录因子 TaMYBL1结合,从而增强耐旱

性[92]。拟南芥中TaMYB33基因过表达诱导与脯

氨酸和抗坏血酸过氧化物酶合成活性相关基因

AtP5CS和AtZAT12的表达,通过渗透平衡重建

和活性氧(ROS)解毒来增强耐旱能力[63]。过表

达TaMyb1D 基因的烟草植株中,ROS和胁迫相

关基因的表达水平上调,在干旱胁迫下植株相对

含水量较高,失水率较低[64]。在干旱胁迫下,过
表达TaODORANT1的烟草株系中超氧化物歧

化酶(SOD)活性和过氧化氢酶(CAT)活性提高,

H2O2 和 MDA含量降低,相对含水量升高,失水

速率降低,从而提高了抗旱性[47]。拟南芥中过表

达TaMYB30-B可以提高种子萌发期和幼苗期的

抗旱能力[65]。研究还发现,部分 MYB转录因子

通过负向调控抗旱相关基因表达,进而降低了植

物的抗旱能力。遗传调控和转录调控分析表明,

TaMYB44-5A通过结合TaRD22-3A 启动子抑制

该基 因 表 达,负 向 调 控 ABA 信 号,过 表 达

TaMYB44-5A降低了拟南芥对ABA的敏感性和

抗旱能力[66]。此外,TaMpc1-D4过表达小麦株

系中,抗 旱 相 关 基 因P5CS1、RD29A、RD29B、
DREB2A、ABF3、CBFI、CBF2、CBF3、ERFI、PO-
DI、SOD (Cu/Zn)和CATI显著下调,降低了转

基因拟南芥的耐旱性,表现为种子萌发率降低、根
长缩短[67]。

土壤盐碱化是中国沿海滩涂及北方盐碱化地
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区制约作物产量和品质的主要非生物胁迫之一,
不合理的灌溉措施导致土壤盐渍化的问题越来越

突出[93]。盐胁迫会引发离子毒性、渗透胁迫和氧

化胁迫,可以造成植株出现脱水和一系列不良反

应。植物进化出几种应对盐胁迫的策略,如通过

信号转导途径激活胁迫应答基因、改变植物代谢

或增强离子通道通透性等方式增强植物耐盐

性[94]。Rahaie等[68]通过分析10个小麦 MYB转

录因子在盐胁迫下的表达水平认为,盐胁迫下,

TaMYBsdu1在耐盐基因型中的表达量高于感盐

基因型。Zhang等[22]发现来了16个 MYB基因

响应盐胁迫,其中TaMYB32的过表达增强了转

基因拟南芥对盐胁迫的耐受性。TaMYB344过

表达烟草株系通过调节叶片气孔关闭提高了烟草

对盐胁迫耐性[32]。小麦 R2R3-MYB转录因子

TaSIM受干旱、高盐、低温和 ABA诱导,过表达

TaSIM 株系与野生型相比,RD22和RD29A 转录

水平上调,从而提高了转基因植物的耐盐性[61]。

TaMYB86B在小麦根茎叶中高表达,在盐胁迫

下,过表达转基因植株的生物量和 K+ 含量与野

生型相比提高,而 MDA、H2O2、O2-· 和 Na+ 含量

较低,TaMYB86B通过调节离子平衡来维持适当

的渗透压和降低ROS水平从而提高小麦的耐盐

性[69]。TaMYB73在盐诱导时高表达,在拟南芥

过表达的株系中AtCBF3、AtABF3等多种应激信

号基因以及下游应答基因AtRD29A 和AtRD29B
的表达均提高,从而增强了对 NaCl、LiCl和 KCl
的耐受性[70]。

MYB转录因子可同时参与小麦对干旱、盐
和寒冷胁迫的反应。TaMYB3R1具有 MSA 顺

式元件结合活性,受ABA和茉莉酸甲酯(MeJA)
诱导表达,同样受盐、低温和干旱处理上调表

达[71]。低温胁迫对TaMYB56-B 和TaMYB56-D
的表达有较强的诱导作用,过表达TaMYB56-B拟

南芥转基因株系中DREB1A/CBF3、COR15A 等胁

迫应答基因的表达量明显升高,说明其参与了植物

对低温和盐胁迫的响应[72]。过表达TaMYB19-B
的拟南芥转基因植株在胁迫的条件下植株可溶性

糖和脯氨酸含量升高,提高了苗期对盐、干旱、低
温冻害等多种胁迫的耐受性[73]。TaMYB80过表

达拟南芥转基因植株通过提高 ABA水平,增强

了其对高温和干旱胁迫的耐受性[75]。
小麦收获前受雨水高湿影响容易出现穗发

芽,严重影响小麦产量和品质。通过整合组学和

功能分析,发现含有Myb10-D的小麦品系发芽率

比其他品系约低40%。Myb10-D激活9-顺-环氧

类胡萝卜素双加氧酶,促进小麦种子发育早期

ABA的生物合成,从而延缓小麦萌发,增强了小

麦对穗发芽的抗性[76]。
磷、钾、氮等大量元素是影响植物生长发育重

要因素,MYB转录因子在调控植物对磷、钾、氮
等矿质元素的响应中起着重要作用。小麦 MYB-
CC转录因子在缺磷胁迫条件下显著上调表达;

TaMYB-CC5基因在缺磷胁迫下在根中特异表

达,缺磷胁迫条件下,TaMYB-CC5A 过表达株系

中TaZIFL1、TaZIFL2和TaZIFL5基因上调表达,
根系长度显著增加,进而对磷饥饿的耐受性增强;

TaMYBCC5基因沉默的小麦株系根系长度在胁

迫条件下减少,对缺磷和干旱胁迫的敏感性增

加[35]。在缺磷条件下,过表达TaMYB1的转基因

植株干重和磷积累均高于野生型,说明TaMYB1
在介导小麦对缺磷胁迫的耐受性中起着关键作

用[33]。对磷高效和低效品种在低磷胁迫下转录组

分析发现,关键的差异表达基因包括编码酸性磷酸

酶(PAPs)、磷酸盐转运蛋白(PHT1和PHO1)、

SPX以及 MYB、bHLH和 WRKY转录因子的基

因[95]。TaPHT1;9-4B属于磷转运蛋白 (PHT1)
家族,该家族在植物无机磷 (Pi)吸收、转运和再

分配过程中发挥重要作用。TaMYB4-7D通过直

接结合TaPHT1;9-4B启动子区域,间接调控磷吸

收相关信号通路,参与低磷胁迫应答[77]。植物能

够感知土壤中的钾离子(K+/NO3-)水平,并相

应地调节根-茎的K+/NO3-转运,以平衡这些离

子在地下部和地上部之间的分布。TaMYB59通

过调控拟南芥硝酸盐转运蛋白 NRT1.5和肽转

运蛋白NPF7.3的转录来维持这种平衡,以应对

低K+胁迫[78]。

5.2 MYB参与生物胁迫抗性

在小麦生长和发育过程易受到各种生物胁

迫,昆虫、真菌、病毒等胁迫严重影响产量和品质。
当植物遭受生物胁迫时,它们会迅速启动早期信

号,如活性氧(ROS)的爆发和细胞质Ca2+浓度的

增加,然后这些信号激活植物激素调节网络,进而

产生与防御相关的化合物,如类黄酮、木质素等,
使植株表现出抗病性[96]。MYB转录因子在小麦

的 生 物 胁 迫 防 御 中 也 发 挥 着 重 要 作 用。

TaMYB4受水杨酸(SA)、乙烯(ET)、ABA、Me-
JA等激素,在条锈病菌侵染后表达显著上调,
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TaMYB4沉默株系对小麦锈病的敏感性增加[50]。

TaPIMP1在小麦根腐病菌的接种后转录水平显

著上调。过表达TaPIMP1的烟草转基因株系中,
苯丙氨酸解氨酶和SOD活性较野生型显著提高,
显著 增 强 对 茄 科 青 枯 病 的 抗 性[97]。过 表 达

TaPIMP1的小麦转基因中,RD22、TLP4和PR1a
等防御和胁迫相关基因上调表达,对根腐病的抗

性显著增强[79]。TaPIMP2正向调节PR1a、PR2、
PR5、PR10等防御基因的表达。TaPIMP2的沉

默抑制了小麦品种扬麦6号对小麦根腐病的抗

性,但未改变小麦品种CI12633对小麦纹枯病的

抗性。过表达TaPIMP2显著提高了转基因小麦

根腐病的抗性[80]。禾谷丝核菌接种后,TaRIM1
沉默降低了小麦抗病品种CI12633对纹枯病的抗

性,在感病品种中过表达该基因则可提高纹枯病

抗性[81]。条锈菌 CYR32小种侵染可导致川农

19的TaLHY表达上调,利用病毒诱导基因沉默

VIGS技术使TaLHY 沉默植株无法完成抽穗阶

段。川农19通过与条锈病生理小种CYR32的亲

和性互作,失去了对条锈病病原的免疫能力,说明

TaLHY可能调控小麦的抽穗以及对条锈病的防

御反应[82]。TaMYB29 以及TaMYB391 转录水

平受到 SA、ABA 和小麦 条 锈 病 菌 等 的 诱 导,

TaMYB29基因过表达会导致了 ROS积累和不

依赖病原体的细胞死亡。TaMYB29基因沉默的

突变体中,PR 表达显著下调,从而降低小麦对

条锈病的抗性。过表达TaMYB391小麦转基因株

系通过诱导PR 相关基因表达、ROS积累和超敏

细胞死亡,增强小麦对条锈病的抗性,TaMYB391
沉默则降低了小麦对条锈病的抗性[83-84]。

小麦蚜虫是小麦生产中的重要害虫,既能直

接影响植株生长,又能传播病毒病,严重时可造成

大幅度减产。小麦 MYB转录因子广泛参与小麦

蚜虫抗性调控,TaMYB19、TaMYB29和TaMYB44
在玉米蚜虫侵染下被高度激活,表明它们可能在

小麦抗蚜虫防御(phloem-baseddefense,PBD)中
发挥重要作用。沉默这些基因有助于蚜虫取食小

麦韧皮部,抑制小麦对PBD的反应,导致蚜虫数

量显著增加。单基因沉默实验表明,TaMYB19、
TaMYB29和TaMYB44贡献了55%~82%的PBD
应答,其中TaMYB29可能是最主要的调控因子。

TaMYB基因对PBD的贡献可被ET信号抑制剂

消除,而同时沉默3个TaMYB 基因时,其对 PBD
的贡献完全消失,表明,TaMYB19、TaMYB29和

TaMYB44是小麦PBD的共同调控因子,并通过

影响ET信号通路来实现这一功能[74]。

6 展望

小麦基因组测序及转录组学研究为大规模小

麦 MYB基因挖掘和功能解析提供了基础,通过

对 MYB保守结构域序列比对分析,研究者已经

在小麦基因组中鉴定出719个 MYB转录因子,
其中 R2R3型 MYB占主导地位。作为植物体内

较大的转录因子家族,其家族成员在小麦全生育

期各个器官发育阶段、初生和次生代谢以及生物

与非生物逆境胁迫中发挥重要的调控作用,而器

官发育、代谢调控与胁迫抗性之间也互关联(图

1)。在胁迫应答方面,多数 MYB基因表现为正

向调控,但也有部分基因起负向调控作用,表明

MYB家族成员在小麦的逆境适应机制中具有复

杂的调控模式。

图1 MYB转录因子功能模式图

Fig.1 FunctionalmodelofMYBs

  由于小麦基因组庞大,基因组及转录组研究

较拟南芥、水稻和玉米相比较晚,因此小麦中

MYB基因的挖掘仍然滞后。目前挖掘的多数

MYB转录因子是通过基因组数据结合同源序列

扩增获得的,通过与性状相关的 QTL定位克隆

的MYB基因较少,已经发掘的MYB基因是否位

于已报道的QTL区域内或者是其候选基因仍然

有待验证。MYB基因功能研究中,多数 MYB仅

通过拟南芥和烟草遗传转化试验进行功能研究,
未能在小麦遗传转化中得到验证。已经明确功能

的 MYB基因在不同小麦品种中的单倍型分化尚

未被系统解析,明确这些基因的单倍型功能分化
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可为小麦分子育种提供重要的参考依据。此外,
转录因子是通过与目标基因顺式作用元件作用对

目的基因起调控作用的,而目前对于小麦 MYB
转录因子的调控通路研究仍然较少,小麦中MYB
基因上下游调控网络研究鲜有报道。

MYB家族转录因子在小麦生长发育及逆境

胁迫过程中起到重要作用。挖掘小麦 MYB基因

并明确其功能及作用机制将有利于小麦目的性状

的遗传改良。而目前对小麦 MYB转录因子的研

究,无论是基因功能和作用机制,还是基因调控网

络的解析取得的进展,都难以在小麦分子育种中

被有效利用。因此,首先应根据对已经发现的

MYB转录因子从结构特征上进行精确家族分

类,了解不同家族基因的功能分化,在此基础上,
更快了解和预测已发现的 MYB基因功能;其次,
利用组学大数据挖掘 MYB基因调控的上下游网

络和与其他转录因子或基因的相互作用,利用遗

传转化和基因编辑技术进一步探究 MYB基因参

与小麦生长发育及胁迫调控的生理与分子机制。
此外,应将在小麦生长发育与胁迫调控中起关键

作用的 MYB基因应用于育种实践,创制突破性

的育种材料并逐步应用于生产。
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