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转录因子（transcription factor，TF）是能够特异

性地结合基因 5’端上游特定核苷酸序列的蛋白，能

够调控基因表达功能，加强或抑制基因的转录，也

可称作反式作用因子[1]。转录因子作用过程是在植

物根据不同的发育阶段以及面对外部环境的变化

时，与相应的顺式元件特异性地结合，激活特定基

因转录表达，做出一系列应答反应[2]。不仅如此，当

DNA 转录成 RNA 时，在转录起始过程中转录因子

起着辅助 RNA 聚合酶的作用，是此过程必不可少

的一部分[3]。现在已经发现数百种基因编码植物转

录因子，按照 DNA 结构域可以分为 MYB、SBP、

HB、DREB、NAC、bZIP、WRKY 和 AP2/EREBP 等

家族[4]。

转录因子参与植物许多生理过程，在植物面对

外界刺激变化时诱导相关基因表达，开启植物的防

御机制，在植物抗逆性方面起着重要作用[5]。MYB

转录因子家族在植物中数量较多、功能多样，大多

数与植物生长发育及逆境胁迫有关，备受学者关
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摘 要：MYB 转录因子是植物中最大的转录因子家族之一，能够结合基因 5’端上游特定核苷酸序列，协助 RNA 聚

合酶催化 DNA 模板链转录成 RNA，起到调控目的基因表达的作用。根据 myb 结构域分为 4 个亚类，其中大部分

与植物生长发育、次生代谢及逆境胁迫密切相关。番茄作为重要的栽培作物，在生产及科学研究中具有重要地位。

主要阐述 MYB 转录因子的结构特征、分类，以及在番茄生长发育、次生代谢、生物与非生物胁迫中调控作用，归纳总
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参考及新的思路。

关键词：番茄；MYB 转录因子；调控作用

中图分类号：S641.2 文献标志码：A 文章编号：1673-2871（2023）03-009-06

Research progress of tomato MYB transcription factor
SHI Xueyan1,2, LI Tao1,2, WANG Hongyun2, ZHANG Ruiqing2, CAO Shoujun2, ZHANG Lili2, YAO Jian-

gang2, LIU Jiafeng1,2

（1.College of Life Science Yantai University, Yantai 264005, Shandong, China; 2.Yantai Academy of Agricultural Sciences, Yantai

264421, Shandong, China）

Abstract: MYB transcription factor is one of the largest family of transcription factors in plants, which can bind specific

nucleotide sequences upstream of the 5' terminal of genes.It can assist RNA polymerase to catalyze the transcription of

DNA template chains into RNA, and play a role in regulating the expression of target genes.According to myb domain,

MYB transcription factors can be divided into four subclasses, most of which are closely related to plant growth and

development, secondary metabolism and stress. Tomato, as an important cultivated crop, plays an important role in

production and scientific research. This paper mainly describes the structural characteristics and classification of MYB

transcription factor, and its regulatory role in tomato growth and development, secondary metabolism, biological and

abiotic stress.The research results at home and abroad were summarized and introduced in detail, which provided relevant

reference and new ideas for further research and utilization of tomato MYB transcription factors.
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注。MYB 转录因子的首次发现是 1941 年从禽类

急性成髓细胞白血病病毒中鉴定的，1982 年从该致

癌病毒中分离鉴定出 v-myb 原癌基因[6]。1987 年从

玉米中克隆出与黄酮类色素合成有关的 ZmMYBC1

基因[7]，学者们开始对 MYB 转录因子展开研究，大

量 MYB 转录因子从植物中被分离鉴定出来，1996

年首次从番茄中分离鉴定出 14 个编码 MYB 转录

因子的基因片段[8]。笔者主要总结阐述了 MYB 转

录因子的特征及前人对番茄中 MYB 转录因子的研

究成果。

1 MYB转录因子的结构特征和分类

1.1 MYB转录因子的结构特征

植物转录因子有 4 个功能域，分别是 DNA 结

合域、转录调控域、寡聚化位点和核定位信号 [9]。

MYB 转录因子含有一段高度保守的 myb 结构域，

此为 DNA 结合域，在 N 端由 1~4 个不完全重复的

R 结构组成。R 结构分为 3 种，分别是 R1、R2 和

R3，是一种折叠蛋白，大约由 52 个氨基酸以螺

旋-转角-螺旋（HTH）的形式构成[10]。R 结构每隔 18

个或者 19 个氨基酸会存在 1 个色氨酸残基，这 3

个色氨酸残基起着疏水的作用，有助于维持该结构

的稳定[11]。MYB 蛋白的 C 端与 N 端不同，是非高

度保守的，含有一个转录激活区，该区域折叠成双

亲性的螺旋结构，通常在此区域存在酸性氨基酸，

负责调控蛋白质活性[12-13]。

1.2 MYB转录因子的分类

根据 MYB 基因含有 R 结构的数量将 MYB 转

录因子分为 4 个亚类（图 1）。1R-MYB 含有 1 个 R

结构，可以特异性地结合染色体端粒，维持染色体

结构，主要参与调控植物生长发育和逆境胁迫反

应[14]。R2R3-MYB 含有 2 个 R 结构，是植物 MYB

家族中数量最多的亚类，也是研究最为广泛的一

类，在 C 端都具有转录激活的功能，参与调控植物

细胞周期及表皮细胞形态分化、生长发育，调节植

物初级与次级代谢的过程，参与激素应答反应，调

控植物面对生物与非生物胁迫的生存能力 [15]。

R1R2R3-MYB 含有 3 个 R 结构，该亚类在植物中

存在较少，仅发现 5 个，存在于拟南芥、烟草和水稻

的基因组中，主要参与调节植物细胞周期、细胞分

化过程以及提高植物在逆境中的生存能力 [16]。

4R-MYB 含有 4 个 R 结构，由 4 个类似 R1 或 R2

结构重复形成，是 MYB 转录因子家族中最少的一

类，仅在极少数植物中被发现，有关该亚类的功能

研究较少[3]。

2 MYB转录因子在番茄生长发育中

的调控作用

目前在番茄基因组中共鉴定了 127 个 MYB 转

录 因 子 ，其 中 122 个 R2R3- MYB、4 个

R1R2R3- MYB 和 1 个 4R- MYB 转录因子 [18]，对

R1R2R3-MYB、4R-MYB 转录因子功能研究较少，

大多数研究主要集中在 R2R3-MYB 转录因子上。

MYB 转录因子在番茄的营养及生殖生长中起

着重要的作用，其中 SlMYB102、SlMYB64 均为番茄

生长发育的负调控因子，与野生型相比过表达 35S：

SlMYB102 的番茄植株，种子发芽速度加快，但番茄

的叶面积减小，植株变矮，植株及根部鲜质量变小，

显微观察过表达植株叶片表皮细胞面积大小与野

生型一致，推测在番茄中过表达 SlMYB102 会减少

细胞分裂导致番茄植株生长受到抑制[19]。前人研究

发现，与野生型相比，SlMYB64 过表达番茄植株在

幼苗期、开花期的生长发育明显受到了抑制，主要

表现为地上部分番茄叶面积减小、植株变矮，地下

部分主根缩短。SlMYB64 过表达植株花粉小孢子

的发育出现异常，绒毡层的发育受到抑制[20]；花粉萌

发孔发育不良，导致花粉的活力降低，影响了花粉

的萌发率[21]，说明 SlMYB64 直接影响番茄生殖器官

的生长发育。另外，SlMYB21 是拟南芥茉莉酸（JA）

调节的雄蕊发育的同源基因，CRISPR/Cas9 敲除

SlMYB21 的番茄植株显示出雌性不育 ，表明

SlMYB21 参与调控番茄胚珠发育[22]。李铃[23]研究发

现与野生型番茄植株相比，SlMYB86-RNAi 植株的

花序分枝多，开花数量增多，果实增多，单株产量增

加。qRT-PCR 结果显示在 SlMYB86-RNAi 株系的顶

芽组织中，AP2a、SOC1、SP、FA 及 LFY 基因的表达

量显著增加，而 TMF、LS、S 及 WUS 基因的表达量

注：A.MYB 转录因子 N 末端的结构；B.MYB 转录因子 C 末端

的结构。

A B

图 1 MYB 转录因子的分类[17]
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显著降低，表明 SlMYB86 可以与花序发育相关基因

相互作用来调控番茄的生长发育。

乙烯是果实成熟过程中必不可少的植物激素

之一。在番茄中过表达 SlMYB70 延迟了果实成熟，

SlMYB70-RNAi 植株果实成熟时间提前，与野生型

番茄相比，SlMYB70-RNAi 和 SlMYB70 过表达植株

的乙烯产量分别增加和减少，SlMYB70 可以与果实

成熟过程中 2 个乙烯生物合成基因 SlACS2 和 SlA-

CO3 的启动子直接结合，抑制其转录表达，表明

SlMYB70 负 调 控 番 茄 果 实 成 熟 [24]。 SlAN2 是

R2R3-MYB 蛋白，SlAN2 过表达植株通过改变类胡

萝卜素合成途径，导致番茄果实中类胡萝卜素含量

降低，果实呈现橙色，同时过表达 SlAN2 可以促进

乙烯生物合成基因的表达，乙烯含量增加导致番茄

果实提前软化，说明 SlAN2 是果实成熟的重要调节

因子[25]。

MYB 转录因子参与调控细胞形态建成，在植

物表皮组织发育中起着重要作用。表皮毛是由植

物表皮细胞发育而来的一种表皮组织，它是保护植

物的第一重屏障，一定程度上可以保护植物免受紫

外线照射引起的伤害，具有防止植物过度蒸腾等作

用 [26]。番茄中抑制表达 SlMYB52 基因可以特异性

地增加Ⅴ型表皮毛密度、表皮细胞密度、Ⅴ型表皮毛

和表皮细胞的比值以及番茄植株对生长素的响应

能力，说明 SlMYB52 是番茄表皮组织发育的负调控

因子[27]。R2R3-MYB 转录因子 SlMYB75 在 II、V 和

VI 型毛状体中高度表达，过表达 SlMYB75 抑制了

毛状体的形成，导致番茄表皮毛减少，增强了番茄

对红蜘蛛的敏感性，说明 SlMYB75 是番茄表皮组织

发育的负调控因子[28]。另外，MYB 转录因子也参与

根毛组织的发育，CAPRICE（CPC）是一种 R3-MYB

转录因子，在拟南芥中可促进拟南芥根毛分化，番

茄 SlTRY 是 AtCPC 的同源基因，在拟南芥中过表达

SlTRY 会使拟南芥根毛增多，说明 SITRY 可以促进

表皮细胞分化[29]。

3 MYB转录因子在番茄次生代谢中

的调控作用

次生代谢是指生物合成生命非必需物质并储

存次生代谢产物的过程，大量 MYB 转录因子参与

调控这一过程。苯丙烷类物质是植物中通过苯丙

氨酸酶催化反应生成的羟基芳香环的次生代谢物

质[30]，参与植物生成花和果实的颜色与气味，保护植

物抵抗各种生物及非生物胁迫[31]。花青素属于苯丙

烷类物质，是常见的植物色素，它是植物重要的抗

氧化分子，有助于保护植物免受氧化损伤，并且营

养价值很高。

花青素合成由两类基因控制：一类是 EBGs 基

因，包括 CHI、CHS、FLS 和 F3H；另一类是 LBGs 基

因，包括 ANS、DFR 和 UGTs[32-33]。MYB 转录因子能

直接促进相关基因表达，从而促进花青素的合成。

LeAN2 编码番茄 R2R3-MYB 转录因子，在烟草中

CaMV35S 启动子控制下的 LeAN2 过表达诱导了

NtANS1、NtANS2 和 NtCHS 花青素生物合成基因的

表达，过表达烟草植株中的花青素含量显著升高[34]，

在番茄中过表达 LeAN2 发现花青素生物合成途径

中 LeCHS1、LeCHS2、LeF3H 和 LeDFR 结构基因的

上调，花青素含量明显增加[35]。与野生型相比，过表

达 SlMYB113 的番茄叶片背面呈现明显的紫色，叶

片中花青素的积累显著增加[36]。以上研究结果表明

LeAN2、SlMYB113 均参与了番茄花青素合成过程的

调控。过表达 SlMYB75 可有效改善番茄多种果实

品质性状，使红熟期果实花青素大量积累形成紫色

的番茄果实[37-38]。

另外，过表达 SlMYB75 还能提高果实中的可溶

性固形物、黄酮类物质和酚类物质的含量，一些香

气挥发物，如醛、苯丙烷衍生物和萜挥发物含量显

著增加[38]；倍半萜的积累减少[28]；增强果实的抗氧化

性，延长贮藏时间，提高番茄对灰霉菌的抗性[37]。番

茄植株中干扰 SlMYB72 的表达，绿色果皮上有一层

墨绿色的斑点，而在红色的果实上则有一种黄色的

斑点，这表明果实中的叶绿素积累增多，而番茄红

素含量下降，促进 β-胡萝卜素和色素体的形成，并

能提高果实中类黄酮的含量[39]。

木质素是植物细胞壁的重要组成成分，其与纤

维素一起可维持生物体形态。木质素生物合成受

R2R3-MYB 转录因子调控，SlMYB4 负调控番茄木

质素的合成，过表达 SlMYB4 番茄植株茎秆中木质

素含量显著降低，qRT-PCR 检测显示木质素合成相

关基因 4CL、PAL、CCR 和 C4H 的表达量明显下

降。同时采用酵母单杂交方法，证明了 SlMYB4 能

够识别及特异性结合木质素合成相关基因 PAL2、

4CL4 的启动子，直接诱导基因表达，说明 SlMYB4

在木质素的合成过程中起着重要作用[40]。纤维素是

植物生物质的主要成分，由纤维素合酶复合物合

成。前人研究发现 SlMYB1、SlMYB2 可以与纤维素

合酶 SlCESA4、SlCESA5、SlCESA6 的启动子结合激

发转录，表明 SlMYB1、SlMYB2 是纤维素合成的正

石雪燕
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调控因子[41]。

4 MYB转录因子在番茄生物与非生

物胁迫中的调控作用

植物生长发育过程中不仅会受到病虫害的危

害，还会受到非生物胁迫的危害，它们不同程度地

影响着植物生长发育及产量、品质。大量研究结果

表明，MYB 转录因子在植物生物与非生物胁迫中

扮演着重要的角色，这些研究为植物抗病以及抗逆

育种的研究提供了一定的科学依据。

在烟草中过表达番茄 SpMYB 基因能明显降低

尖孢镰刀菌和灰霉病菌的致病率 [42]。过表达

SlMYB75 番茄植株增加了茉莉酸（JA）的含量，激发

了过氧化物酶（POD）和超氧化物歧化酶（SOD）的

活性，促进了 JA 介导的信号通路清除灰霉病菌感

染，表明 SlMYB75 可增强番茄对灰霉病菌的抗

性[43]。Li 等[44]通过病毒诱导 SlMYB28 沉默的番茄植

株中番茄黄化曲叶病毒（TYLCV）的 DNA 含量低于

野生型植株，说明 SlMYB28 负调控 TYLCV 基因的

表达 [44]。SlMYB49、SlMYBS2 可以增强番茄对疫霉

病的抗性，将 R2R3-MYB 型转录因子 SlMYB49 在

番茄中过表达，发现与野生型感病植株相比，转基因

植株坏死细胞数量减少、病变程度降低[45]。Liu 等[46]

通过 CRISPR/Cas9 技术敲除番茄 SlMYBS2 基因，转

基因植株坏死细胞数量增加、病变程度提高和疾病

指数上升，对致病疫霉的抗性降低[46]。

冷害影响植物的生长发育甚至导致死亡，张露

月[47]研究表明，SlMYB15 是番茄耐寒性的正向调节

因子，在 4 ℃低温处理后，过表达 SlMYB15 番茄植

株抗冷性高于野生型，而用 CRISPR/Cas9 技术培育

的 myb15 基因突变株的耐寒能力明显下降。CBF

基因可以调控大量抗冷基因的表达，是植物受到低

温胁迫存活的关键。寒冷刺激冷反应中关键转录

因子 CBF 的表达可以激活众多下游 COR（冷反应）

基因的表达 [48]。SlMYB15 可以与 HY5、CBFs 形成

HY5-MYB15-CBFs 转录复合体共同应对冷害反应，

促进抗冷基因转录表达，从而提高番茄的抗寒

性 [47]。与野生型相比，过表达 SlMYB102 番茄植株

冷反应基因 SlCBF1、SlCBF3、SlDREB1、SlDEB2 和

SlICE1 的表达增强，说明 SlMYB102 是冷胁迫抗性

的正调控因子[49]。低温胁迫下，与野生型相比过表

达 SlMYB41 番茄植株耐寒性降低，而 RNAi 沉默植

株抗性增强，这表明 SlMYB41 是番茄低温抗性的负

调控因子，qRT-PCR 分析过表达植株、沉默植株与

野生型植株 SlCBF1、SlCBF2 和 SlCBF3 的表达量，

显示没有明显差异，推测 SlMYB41 可能通过不依赖

CBF 信号通路调控番茄的低温抗性 [50]。低温胁迫

下，过表达 SlMYB113 番茄植株和野生型番茄植株

的丙二醛（MDA）积累量和相对电导率（REC）都上

升，但是过表达植株的增加量明显低于野生型，这

说明在低温胁迫下过表达植株的细胞膜受损程度

低，对低温耐受力更高，表明 SlMYB113 是低温抗性

的正调控因子[36]。

土壤盐碱化是限制植物生长发育的重要非生

物胁迫之一，盐胁迫可导致离子胁迫、植物细胞渗

透失衡、pH 值过高，尤其是细胞内部氧化对植物的

危害非常大[51]，MYB 转录因子通过基因间的相互作

用来调节植物耐盐性。在盐胁迫下，野生型幼苗比

SlMYB86-RNAi 幼苗的茎长、根长和苗的质量明显

增加；对 SlMYB86-RNAi 的 T2 代幼苗进行高浓度盐

处理后 ，SlMYB86- RNAi 幼苗萎蔫得更慢。在

SlMYB86- RNAi 幼苗的根中，与抗盐性有关基因

PR1、PR5、GME2、P5CS、Cat1、Cat2、TAS14 及 ER5

的表达量显著增加，沉默 SlMYB86 基因可以增强番

茄对盐胁迫的耐受性，这表明 SlMYB86 是抗盐性的

负调控因子[23]。在盐胁迫下，SlMYB102 的过表达能

提高 ROS 清除酶的活性，过表达植株抗氧化剂的含

量增加，脯氨酸（Pro）的含量也比野生型高，参与盐

胁迫相关基因 SlHAK5、SlNHX3、SlNHX4、SlSOS1、

SlSOS2、SlCPK1 和 SlCPK3 的表达量增加，表明

SlMYB102 参与了调控番茄盐胁迫反应[52]。

干旱严重影响植物的生长发育及产量，利用

VIGS 技术验证 SlMYB14 基因的功能，发现与野生

型相比，沉默 SlMYB14 基因番茄植株的抗旱能力减

弱，表明 SlMYB14 是番茄面对干旱胁迫的正调控因

子[53]。SlMYB86 负调控番茄的抗旱性，与野生型幼

苗相比，SlMYB86-RNAi 幼苗对干旱胁迫的耐受性

更强，叶片失水速率和丙二醛（MDA）含量比野生型

更低，而其相对水分、叶绿素含量则明显高于野生

型，这表明沉默 SlMYB86 基因增强了番茄植株的抗

旱能力 [23]。SlMX1 编码番茄 MYB 转录因子，过表

达 SlMX1 番茄植株的耐旱性显著增强，与野生型相

比果实品质也得到了改善，而敲除 SlMX1 基因的番

茄植株表型与之相反，表明 SlMX1 可以提高番茄的

抗旱能力[54]。

5 展 望

MYB 基因家族是植物中最庞大的转录因子之
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一，目前对 R1R2R3-MYB、4R-MYB 转录因子的研

究较少，仅在个别植物中被研究，例如拟南芥

R1R2R3-MYB 转录因子 Rep-MYBs 通过抑制细胞

分裂来响应 DNA 损伤[55]，猕猴桃 R1R2R3-MYB 转

录因子 AcMYB3R 增强转基因拟南芥的耐旱性和耐

盐性[56]。今后在进行番茄 MYB 转录因子研究时，

可以重点发掘 R1R2R3-MYB、4R-MYB 转录因子的

功能。此外，不同基因之间可能存在着相关性，目

前大多数的重点都是研究单一 MYB 转录因子在单

一条件下的功能，对于多个基因、多个外部条件作

用下 MYB 转录因子的调控作用研究较少，不能完

全准确地反映植物基因表达的内在规律。随着

RNA-seq 技术的兴起，在单个 MYB 转录因子的研

究中，可以对基因表达量进行差异分析，更全面地

分析基因表达的内在规律及植物的代谢通路。随

着分子生物学的快速发展，基因组学在农业中的应

用成效显著，植物 MYB 转录因子未来的研究领域

更为广泛。

抗逆性与果实发育一直是番茄的主要研究方

向，在拟南芥中，AtMYB94 和 AtMYB96 参与干旱响

应，干旱诱导表皮蜡质生物合成需要 AtMYB94 和

AtMYB96 的参与，通过直接促进相关蜡质生物合成

基因的表达，激活表皮蜡质生物合成以应对干

旱[57-58]。然而在番茄抗逆性研究中，MYB 与表皮蜡

质形成的相关性仍不明确。MYB 与番茄果实发育

的相关性主要集中于花青素的合成，李铃[23]研究发

现与野生型番茄植株相比，SlMYB86-RNAi 植株的

花序分枝多，花数量多，但坐果率无显著差别，从而

提高了单株产量，因此进一步探讨与番茄果实发育

和品质形成相关的 MYB，对提高番茄品质及产量

有重要意义。

通过分子育种的方法来控制基因的表达以改

良植物性状，为培育优良品种提供理论依据和种质

资源，是植物育种发展的重要方向。传统育种方式

改良植物性状耗时久、工作量大且育种结果存在着

不确定性，不能满足当今植物育种的需求。而分子

育种可以快速定向修饰植物基因，极大地提高了育

种效率。MYB 转录因子不仅参与调控植物生长发

育，而且对植物抵抗外界不良环境发挥着重要的作

用，MYB 转录因子的研究为培育高产品种、抗逆品

种提供了重要的理论依据。
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