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拟南芥 R2R3-MYB 类转录因子在环境胁迫中的作用
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摘　要：M Y B 转录因子是植物转录因子中最大的家族之一，以含有保守的 M Y B 结构域为共同特征，

分为三个亚族(R1/2-MYB、R2R3-MYB 和 R1R2R3-MYB），其中含有两个 MYB 结构域的 R2R3-MYB 成

员最多，广泛参与植物次生代谢调控、细胞形态发生、胁迫应答、分生组织形成及细胞周期控制等。

近年来，R2R3-MYB 在植物逆境胁迫中的作用引起了广泛关注，本文综述了拟南芥R2R3-MYB 蛋白在环

境胁迫响应中作用的研究进展。
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The roles of the Arabidopsis R2R3-MYB transcription factors
in the stress responses
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Abstract: MYB transcription factors comprise one of the largest Arabidopsis families characterized by the

conserved MYB DNA-binding domain. MYB proteins can be classified into three subfamilies: R1/2-MYB，

R2R3-MYB and R1R2R3-MYB. The R2R3 subfamily with two adjacent MYB domains contains the largest number

of MYB genes, which plays various roles in many aspects, such as secondary metabolism, cell morphogenesis,

stress responses, meristem formation and the cell cycle and so on. Recently, the roles of R2R3-MYB in the stress

responses have been extensively studied. In this review, the applications and progresses about the Arabidopsis

R2R3-MYB proteins in plant stress responses were discussed.
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植物生长在一个千变万化的环境中，各种胁迫

环境(包括干旱、低温以及病原侵染等)都会引起植

物细胞在染色体DNA水平、转录水平及转录后水平

上精确调控基因的表达，以适应环境的变化[1]。受

环境胁迫诱导表达的基因可分为两类：一类基因编

码的蛋白产物直接赋予植物细胞抵御环境胁迫的功

能，如 L E A 蛋白、抗冻蛋白、渗调蛋白、脯氨

酸及甜菜碱合成酶等；另一类基因编码的产物在植

物胁迫应答中具有调控基因表达和信号传导的功

能，如感应和传导胁迫信号的 MAPK、CDPK 等蛋

白激酶，以及参与调控基因表达的bZIP 类、bHLH

类、WR K Y 和 M YB 类等转录因子[2, 3 ]。

1　R2R3-MYB 简介

MYB 是植物中最大的转录因子家族之一[4]，以

含有 MYB 结构域为共同特征。根据 MYB 蛋白含这

一结构域不完全重复子(用R 表示)的个数，可将其

分为3 类，即：(1)单一MYB 结构域(R1/2)蛋白；
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(2)含 2 个重复MYB 结构域的R2R3-MYB 蛋白；(3)

含 3 个重复 MYB 结构域的 R1R2R3-MYB 蛋白[5-6]。

MYB 结构域是一段约51 － 52 个氨基酸的肽段，一

般含有3 个保守的色氨酸残基，间隔18 － 19 个氨

基酸规则排列，参与空间结构中疏水核心的形成[7]。

R2R3-MYB 转录因子是植物中数目最多的一类

MYB 蛋白[8]，目前，在拟南芥中已经发现了126 个

R2R3-MYB 成员[9]，以 N- 端含有由两个 MYB 结构

域构成的 DNA 结合功能域为共同特征，绝大多数

R2R3-MYB蛋白还具有转录激活功能域。Kranz等[10]

根据植物中 R2R3-MYB 蛋白的 C- 端氨基酸序列将

R2R3-MYB 蛋白进一步细分到了22 个亚组。R2R3-

M Y B 在植物中具有广泛的作用，包括调控次生代

谢、细胞形态发生、激素刺激和环境胁迫应答、分

生组织形成及细胞周期控制等。

2　拟南芥R2R3-MYB 在逆境胁迫中的作用

研究表明，在许多功能基因的启动子中都含有

MYB 结合元件(核心序列为 TAACTG)，在逆境胁迫

下，MYB 转录因子与该元件的结合能够激活胁迫应

答基因的表达[11-12]。植物R2R3-MYB 基因受各种环

境因子所诱导，如信号分子(ABA、SA、JA 等)、

病原体、干旱、低温、创伤、高盐胁迫等[ 1 1 - 2 3 ]

(表 1) 。其中，激素信号分子在 R2R3-MYB 参与

的抗逆及抗病(SAR)途径中发挥着重要作用。Chen

等[9]对其中125 个 R2R3-MYB 成员的研究结果表明，

约20个受ABA上调(约占16%), 近半数成员受SA诱

导(44% 上调，5% 下调)，32% 成员受JA 诱导，约

4%下调。这些初步的结果表明，拟南芥中的R2R3-

MYB 转录因子可能广泛地参与了那些对调控植物逆

境胁迫响应有重要作用的激素应答过程。

2.1　拟南芥R2R3-MYB 在干旱胁迫中的作用　目

前，已发现有两大类信号通路参与植物的干旱胁迫

响应。一类是由 A B A 介导，将胞外水分胁迫信号

与功能基因表达联系在一起的ABA依赖途径[24,25]；另一

类是胞外水分胁迫信号直接通过第二信使系统调控

相应转录因子，进而引起功能基因的表达，即ABA

“√”表示为预测数据, 来源于Chen等[9]、Kranz等[10]以及Dong Xinnian等(http: //ausubellab.mgh.harvard.edu/nsf2010/

CandateList.jsp)实验室2007年预测数据；方括号内数字表示为参考文献顺序号

Name Synoym(s)  IGI code                                                   Reference

High salinity cold drought wound pathogenic

A t M Y B 2 At2g47190 [12],[13] [11],[12]

A t M Y B 3 At1g22640 √

A t M Y B 6 HOS10 At4g09460 [14] [14] [14] √

A t M Y B 1 3 AtMYBlfgn (L1) At1g06180 √ [15] [15] √

A t M Y B 1 4 At2g31180 √

A t M Y B 1 5 AtY19 At3g23250 [16] √

A t M Y B 1 9 At5g52260 √

A t M Y B 3 0 At3g28910 [17]

A t M Y B 3 2 At4g34990 [18]

A t M Y B 3 4 A T R 1 At5g60890 √ √ √

At M Y B 4 1 At4g28110 [19] [19] [19]

A t M Y B 4 4 AtMYBr1 At5g67300 [20] [20] [20]

A t M Y B 5 0 At1g57560 √

A t M Y B 5 1 At1g18570 √

A t M Y B 6 0 At1g08810 [21]

A t M Y B 7 4 At4g05100 √ √

At M Y B 7 5 At1g56650 √ √

At M Y B 8 7 At4g37780 √

A t M Y B 9 4 At3g47600 √

A t M Y B 9 6 mybcov1 At5g62470 our lab our lab

AtMY B102 A t M 4 At4g21440 [22] [22] [22]

AtMY B108 BOS1 At3g06490 [23]

表1　拟南芥中部分受干旱、低温、高盐、损伤以及病原侵染诱导响应的R2R3-MYB 成员
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非依赖途径[26]。

Urao 等[12]发现，AtMYB2 受干旱、盐胁迫及外

源ABA的诱导，能特异性的结合到simian virus 40

增强子和玉米bronze1 启动子的MYB 结合元件上。

Iwasaki等[27]发现，RD22是拟南芥中一个重要的干

旱应答基因，受外源 AB A 的调控，其启动子序列

中，含干旱和ABA 应答的顺式作用元件MYC、MYB

和 GT-1，但无典型的 ABRE 核心序列，这与以前

认为具备ABRE 元件是调控ABA 应答基因表达的基

本条件的观点相矛盾[28-29]，说明除了ABRE-bZIP调

控系统外，很可能还存在另一条调控ABA应答基因

表达的途径。Abe 等[11]发现，bHLH 类蛋白atMYC2

(RD22BP1)和 R2R3-MYB 蛋白atMYB2 之间存在组合

调控，协同调节RD22 的表达，两者之间的相互作

用可能是除bZIP/G-BOX 之外的另一条调控ABA 应

答基因表达的途径。过表达AtMYB2 和(或)atMYC2

都会引起植株对ABA 的敏感，并引起RD22、ADH1

等许多胁迫诱导基因的高表达；相反，敲除系则与

之相反，这表明AtMYC2 和 AtMYB2 在干旱胁迫下

的ABA 信号传导途径中起着转录激活子的作用[30]。

我们的研究发现，AtMYB96 受 ABA、干旱胁迫的

诱导，利用 RT-PCR、Real-time PCR、EMSA 等

分子生物学技术进行分析，该基因高表达直接引起

了RD22 表达量的提高。GUS 染色表明该基因在保

卫细胞中高表达，其中 MYB96-1D(激活标签突变

体)表现为气孔孔径对外源ABA响应较野生型敏感，

而敲除系则极不敏感。干旱胁迫实验发现，

MYB96-1D 植株存活率比野生型提高了近两倍，这

表明，该基因也是通过调控 A B A 依赖途径中的

RD22参与调控拟南芥的干旱胁迫响应(待发表)。因

此，在ABA 依赖途径中还存在除依赖ABRE 元件外

的第二条传导途径：即逆境胁迫通过ABA激活转录

因子 MYB/MYC 的表达，与功能基因启动子区的顺

式元件(M Y B R S 和 M Y C R S )结合，进而激活其表

达，提高植物干旱耐受力(图 1)。

气孔关闭是植物处于干旱胁迫环境时细胞水平

上所发生的最主要事件[31]。ABA对气孔孔径的控制

起着重要作用，除 ABA 途径外，亦存在其他信号

通路参与气孔孔径的控制，研究表明R2R3- MYB 蛋

白在两类途径中都有参与。Cominelli 等[21]发现，

AtMYB60 特异性地在保卫细胞中表达，干旱胁迫和

外源ABA均能抑制该基因表达，其敲除系表现为气

孔孔径减小，萎蔫程度降低。过表达 AtMYB61 亦

能引起气孔孔径减小[32]，但其过表达系和敲除系的

气孔孔径均随 A B A 浓度升高而减小，这说明

AtMYB61 不同于AtMYB60，它对气孔孔径的调控独

立于 AB A 信号调控途径之外。研究发现，R2R3 -

MYB 对气孔模式形成亦有重要作用。FLP(编码一

个R2R3-MYB 蛋白)特异性地在保卫细胞对称分裂前

高表达，其缺失突变体(flp)表现为4个保卫细胞彼

此相连的不正常排列模式，AtMYB88 可能是FLP 同

源基因，在调控气孔形成模式上与 FLP 功能重叠，

同时敲出这两个基因，会引起比flp植株更为严重

的缺陷；在flp 中过表达AtMYB88，则会使这种缺

陷重新恢复到正常型[3 3 ]。另外，At M Y B 4 4 [ 2 0 ]，

AtMYB13[15]、AtMYB102[22]、AtMYB41[19]等亦受干

旱胁迫的诱导。

2.2　R2R3-MYB 与高盐胁迫　植物为适应盐胁迫环

境，已经发展出自身的一套适应机制，包括盐离子

伤害的调控和渗透胁迫的调节[34]。主要表现为胞外

盐胁迫信号使胞质内Ca2+ 浓度迅速增加，Ca2+ 结合

并活化钙调素( C a M ) ，与下游 C a M 结合蛋白

(CaMBP)作用，进而调节细胞各种生理功能[35]。在

拟南芥中大约存在7个CaM基因以及50个 CaM类似

(CaM-like)基因[36]。Yoo 等[13]发现并分离了能与一种

CaM 相结合的转录因子 MYB2，参与调控盐和干旱

胁迫基因的表达。高表达 C a M 的一个异构体( C m

图1　植物干旱胁迫分子应答途径

注：椭圆形代表转录因子；长方形代表顺势元件；粗箭头

表示M Y B / M Y C 类转录因子参与的植物抗旱应答途径；虚

线表示：其他存在或可能存在的途径；MY B R S 2 和 M Y C R S

分别为 MYB 和 MYC 转录因子的识别序列(顺式元件)
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CaM4)会引起 MYB2 调控的基因上调，如 P5CS1、

P 5 C S 2，这些基因的高表达能够引起脯氨酸的积

累，以增强对盐胁迫的耐受力[13]。研究表明，钙

调素与钙调素结合蛋白 S O S 3 相互作用，能激活

SOS2(拟南芥耐盐所必需的一种Ser/Thr蛋白激酶),

SOS3 与 SOS2 形成一个蛋白复合体可磷酸化 SOS1

(SOS1基因编码一个细胞质膜的Na+/H+质子泵)，从

而激活SOS1，使其向细胞外排钠[37,38]，Ohta 等[39]

证实，ABI2 与 SOS2 存在相互作用，在abi2 突变

体中，两者相互作用缺失，引起了植株对盐耐受力

的增加。Jung 等[20]发现，AtMYB44 过表达植株比

野生型和其敲除系具有明显耐旱和耐盐性，过表达

系中，RD29A、RD22 和 RAB18 的表达水平没有变

化，而编码一组Ser/Thr 蛋白磷酸酶(2Cs (PP2Cs))

的基因，如 ABI 1、ABI 2、AtP P2 CA、HAB 1 和

HAB2 表达受到明显抑制，AtMYB44 的高表达抑制

了ABI2的表达，因而触发了SOS2调节的盐胁迫负

反馈环，进而增强了AtMYB44 过表达植株的盐耐受

力。

2.3　R2R3-MYB对调节拟南芥低温耐受性的作用　在

冷驯化过程中，植物体内许多基因受到诱导表达，

以增强植物的耐寒性，这一过程即为冷驯化[41]。CBF

低温应答途径的发现是人们对冷驯化过程一个重要

的认识[25，4 1 ]。冷胁迫下，CB F 家族中的 CBF 1、

CBF2和 CBF3 能在15min 内快速诱导表达，在约2h

内启动下游功能基因的表达， CBFs的表达也受到其

他转录因子调控，如ICE1，属于bHLH 家族， 能

够结合到CBF3 启动子的MYC 结合位点上[42]，CBF

基因除了具有 MYC 结合位点外，也具有 MYB 结合

序列[43]。Agarwal 等[16]发现，MYB15 能够和ICE1

相互作用，结合到CBF1, 2, 3 启动子的MYB 结合

位点上，冷胁迫环境下 3 5 S : M Y B 1 5 植株体内

CBF 3、CB F 2 和 CB F 1 的转录水平下降，表现为

M Y B 1 5 过表达植株的低温耐受力减弱，这说明

MYB15 负调控CBF 基因的表达，进而控制植物的低

温耐受力。

随着研究的深入，发现在冷驯化过程中，除

了 CBF 途径外，可能还存在其他平行途径，因为

有许多冷应答基因并不含有DRE/CRT 元件[44]。比

如ESK1和 HOS9等组成型表达基因亦影响植物冷胁

迫耐受力，它们的表达不需要CBF 基因的激活[45]。

Zhu 等[14]发现，HOS10(AtMYB6)功能缺失突变体

(hos10)对低温极为敏感，最低耐受温度仅为-2℃，

在4℃下处理 8d，仍然没有任何驯化积累的发生。

在该敲除系中，CBF 调节的目标基因表达发生了变

化，而 CB F 本身的转录水平却未发生改变，深入

研究发现，hos10 植株中参与 ABA合成的关键酶基

因 NCED3 的表达受明显抑制，冷胁迫下，ABA 增

加量明显低于野生型，ABA 在植物的冷胁迫应答中

同样具有重要作用，它合成的受阻引起了hos10 对

低温的敏感。

2.4　R2R3-MYB 在拟南芥防御应答过程中的作用　

　植物受病原菌侵害时会产生超敏性反应(HR)，超

敏反应是一种程序性细胞死亡，将病原菌限制在侵

染部位，从而保护植物整体免受侵害，即系统获得

抗性(SAR)。AtMYB30 在超敏性的细胞死亡中起着

正调节子作用[17]，在 HR相关的各基因中，AtMYB30

被特异、快速和瞬时的诱导表达。过表达AtMYB30

会加快和强化超敏反应的出现，其反义转基因植株

则对无毒菌株、细菌性病原体超敏反应下降或被抑

制，且 H R 和防御应答相关基因的表达也发生改

变。拟南芥 BOS1 基因(编码一种R2R3-MYB 蛋白)

受Botrytis侵染而诱导表达，敲除系bos1与野生型

相比，更易受Botrytis的侵染[23]。研究表明，BOS1

在JA调节的防御信号途径中起一定作用，并在其启

动子区域发现了两个 W- bo x (核心序列 TG A C )，

W-box 已被证明在调解病原侵染应答基因的表达中

起重要作用[46]。

我们研究发现，在MYB96-1D 植株中PRs 基因

(PR1、PR2、PR4 及 PR5)明显上调，其中 PR1 的

表达量与野生型相比提高了约150倍，而在敲除系

中几乎检测不到该基因的表达，病原侵染实验证

明，MYB96-1D 植株病原侵染防御能力明显高于野

生型，而敲除系则极易染病(待发表)。

根据Dong Xinnian等实验室预测数据，R2R3-

M Y B 中至少还有 M Y B 5 1、M Y B 5 0  、M Y B 1 5、

MYB87 等 4 个 R2R3-MYB 成员在不同菌种的侵染过

程中被明显诱导，这说明它们很可能也在植物防御

应答反应中起重要作用。

3　展望

拟南芥126个成员中很大一部分的生物学功能

还不是很清楚。目前的研究主要集中在R2R3-MYB

转录因子的基因克隆、结构鉴定、表达及其相关功

能分析等初步阶段。事实上，R2R3-MYB 转录因子

所介导的植物应答反应过程仍十分模糊，比如

R2R3-MYB 转录因子的上、下游结合因子仍不能确
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定，R2R3-MYB 转录因子在各种抗逆信号转导途径

及其植物激素信号途径中的交叉调节作用也有待进

一步深入研究。随着 RNAi、miRNA 等研究基因功

能方法的不断发展以及酵母双杂交等互作蛋白质筛

选系统的完善，R2R3-MYB 转录因子所调节的重要

生理生化活动将会进一步得到阐明。

鉴定和阐明各个转录因子的功能以及所构成调

控网络的运行机制仍将是植物胁迫生物学研究的一

个热点领域，在提高作物对环境胁迫抗性的分子育

种中，改良或增加一个关键的转录因子的调控能

力，可以激活多个功能基因发挥作用，从而提高植

株综合抗逆性( 抗旱、抗冻、抗病及抗盐等)， 这

将在植物抗逆性改良中有广阔的应用前景。
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