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MYB 调控靶基因参与植物应答重金属胁迫的研究进展 
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摘要：镉等重金属对土壤的污染越来越严重，它们不仅会干扰植物的生命周期，而且会降低作物产量，甚至导致植物死

亡。因此，植物自身进化出一系列防御机制来抵抗重金属胁迫。植物的转录因子 MYB 是逆境胁迫的关键调控因子，它可与

下游靶基因共调控来应对重金属胁迫，从而赋予植物对重金属的耐受性，减少其对植物的危害。了解植物应对重金属胁迫(尤

其是镉胁迫)的分子机制是植物生物技术研究和农业育种的首要目标。本文主要从 MYB 家族成员的鉴定和特征、MYB 的功

能及调控靶基因的机制、MYB 如何通过光合、激素等调控靶基因参与重金属胁迫应答 5个方面进行综述；深入探讨在植物对

重金属胁迫的适应机制中，MYB 转录因子通过信号通路(活性氧稳态、脱落酸、赤霉素信号转导、光合等)结合靶基因或启动

子的元件，参与植物对重金属的吸收调节、运输和螯合的机理。本文为进一步开发和利用 MYB 转录因子提供了理论基础。 

关键词：MYB；转录因子；靶基因；调控；重金属胁迫；功能 

 

Research progress of MYB regulated target genes involved in response to heavy metal stress 

HE Rui1,2，XING Wang2,3，LIU Dali2,3，LU Zhenqiang1 

(1School of Life Sciences, Heilongjiang University/Engineering Research Center of Agricultural Microbiology Technology, Ministry of Education/Heilongjiang 

Provincial Key Laboratory of Plant Genetic Engineering and Biological Fermentation Engineering for Cold Region/Key Laboratory of Molecular Biology, 

College of Heilongjiang Province, Harbin 150080; 2Heilongjiang University/National Beet Medium-Term Gene Bank, Harbin 150080; 3College of Advanced 

Agriculture and Ecological Environment, Heilongjiang University/Key Laboratory of Sugar Beet Genetics and Breeding, Heilongjiang Province Common 

College, Harbin 150080) 

Abstract: Heavy metals, such as cadmium, are increasingly polluting soil, and they not only interfere with the life cycle of plants, 

but also reduce crop yields and even lead to plant death. Consequently, plants have evolved a series of defense mechanisms to resist 

heavy metal stress for themselves. Plant transcription factor MYB is a key regulator under stress, which can be co-regulated with 

downstream target genes in response to heavy metal stress, thus conferring tolerance to heavy metals and reducing their damage 

toplants. Understanding the molecular mechanisms by which plants cope with heavy metal stress (especially cadmium stress) is a 

primary goal of plant biotechnology research and agricultural breeding. In this paper, we mainly review five aspects, namely, 

identification and characteristics of MYB family members, functions and the mechanism of regulating target genes, how MYB 

regulates target genes to participate in heavy metal stress response through photosynthesis and hormones, etc. And we will deeply 

discuss that, in the adaptive mechanism of plants to heavy metal stress, MYB transcription factors combine with target genes or 

promoter elements through signaling pathways (reactive oxygen species homeostasis, abscisic acid signaling, gibberellins signaling, 

photosynthesis, etc.), which are involved in the regulation of uptake, transport and sequestration of heavy metals in plants. This paper 

provides a certain theoretical basis for further development and utilization of MYB transcription factors. 

Key words: MYB; Transcription factors; Target gene; Regulation; Heavy metal stress; Function 
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害物质进入植物中。遭受重金属毒害的植物通常表现出生长迟缓、叶面积减少、叶片黄化坏死[1, 2]。同时，

植物细胞叶绿体的结构变化也会导致光合作用降低[3, 4]。根的生长对某些重金属的毒性也高度敏感，例如，

Cd 对水稻侧根的发生和发育有很强的抑制作用[5]。除此之外，Cd 和 Pb 可能通过损害呼吸链、抑制抗氧化

酶或刺激活性氧(reactive oxygen species, ROS)的产生并引发氧化应激[6, 7]。 

转录因子(transcription factors, TFs)是关键调控因子，在植物应答逆境胁迫方面尤为重要。转录因子可与

下游胁迫相关的靶基因特定的转录调控区域结合，从而调节基因的表达。MYB 转录因子是植物中最大的转

录因子家族之一，根据结构域可分为四类，其中大部分在调控植物逆境胁迫响应方面起着关键作用。MYB

通过与信号通路中的分子互作来积累大量的渗透调节物质，改变叶片细胞壁组成成分以及调节植物叶片气

孔运动等多种途径来维持渗透压平衡，从而调控植物响应逆境胁迫[8-10]。重要的是，MYB 可结合靶基因启

动子元件，通过控制活性氧物质(Reactive oxygen species, ROS)信号保护植物免受重金属的氧化应激[11,12]、激

活激素信号[13,14](生长素信号转导等)、影响光合作用[15]等参与植物应答逆境胁迫(重金属胁迫等)。 

本文基于近年来的研究，主要介绍了 MYB 家族成员、结构特征以及 MYB 相关的生物学功能，总结并

讨论了 MYB 调控靶基因应答重金属胁迫的过程和机制，最后提出重金属胁迫相关领域可能存在的问题和未

来的研究方向。本文为进一步开发和利用重金属抗性基因，在分子水平上解析它们的重金属解毒机制，培

育重金属耐受的植物，解决重金属污染带来的生态问题提供了重要途径。 

1. MYB 家族成员鉴定与结构特征 

1.1  MYB 家族成员鉴定 

植物中各种 MYB 转录因子的结构和功能已被广泛研究，作为植物转录调控中的 DNA 结合蛋白，MYB

结构域的 N 端可与目的基因特异性结合，C 端的 MYB 结构域来调控蛋白质的活性。目前，MYB 转录因子

家族已经在很多植物种类中得到了广泛的鉴定，不同的植物，MYB 转录因子家族数量不同(表 1)。 

表 1 主要几种代表性植物 MYB 家族成员分布 

Table 1 Distribution of MYB family members in major representative plant species 

物种 

Species 

物种拉丁文 

Species Latin 

MYB 转录因子数量 

Numbers of MYB TFs 

参考文献 

References 

拟南芥 Arabidopsis thaliana L. 198 [16] 

水稻 Oryza sativa L. 151 [17] 

大豆 Glycine max L. 304 [18] 

菠菜 Spinacia oleracea L. 76 [19] 

辣椒 Capsicum annuum L. 172 [20] 

番茄 Solanum lycopersicum L. 139 [21] 

桑树 Morus alba L. 128 [22] 

胡萝卜 Daucus carota var. sativa Hoffm. 146 [23] 

1.2  MYB 的基本结构特征 

植物 MYB 蛋白结构通常包括两个部分，分别是 DNA 结合区(DNA-binding domain)和转录调控区

(transcription regulation domain)，转录调控区域由激活区(activation domain)和负调控区(repression domain)组

成。MYB 转录因子在 N 末端含有高度保守的 MYB 结构域(图 1)，这个 MYB 结构域一般情况由 1-4 个不完

全重复序列组成，每个重复序列一共有约 50 个氨基酸残基，每隔约 18 个氨基酸就会存在 1 个色氨酸残基，

其色氨酸残基的作用是疏水，助于维持该结构的稳定[24]。 



 

 

DNA-binding domain：DNA 结合区域；Transcription regulation domain：转录调控区域；Binding sites：结合位点；Promoter：靶基因的启动子； 

Target gene：靶基因 

DNA-binding domain: DNA-binding domain; Transcription regulation domain: Transcription regulation domain; Binding sites: Binding sites;  

Promoter: Promoter; Target gene: Target gene 

图 1 MYB 的基本结构与分类 

Figure 1 Basic structure and classification of MYB 

MYB 转录因子家族可根据 MYB 结构域的数量划分成四类(图 1)。分别为 1R-MYB、R2R3-MYB、

R1R2R3-MYB 和 4R-MYB[25]。其中研究最广泛的是最大的一个亚家族 R2R3-MYB。例如，在甜菜基因组中

有 70 个 R2R3-MYB[26]，在大豆已鉴定的 252 个 MYB 中有 244 个 R2R3-MYB[27]。R2R3-MYB 蛋白结构包

含 N 端的 DNA 结合结构域和 C 端的保守结构域。R2R3-MYB 蛋白可调节代谢途径、参与生长发育、响应

激素应答和参与逆境胁迫等，如 MdMYB16 在外源光下通过 MdMYB1-miR7125-MdCCR 代谢途径调节平衡

苹果中花青素和木质素的生物合成[28]。Su 等[29]发现甘蓝 BrMYB108 能激活抗氧化系统并产生 ROS，赋予甘

蓝对轮状病毒枯萎病的抗性。尽管 1R-MYB 只有一个或部分 MYB 结构域，但它在植物应答生物和非生物

胁迫中仍扮演着重要角色。如 OsMYB-R1[30]在转基因株系中通过抗氧化系统调节关键基因的表达，激活了复

杂的调控网络机制，同时赋予了拟南芥对 PEG/干旱和铬胁迫的耐受性。而 R1R2R3-MYB 和 4R-MYB 在植

物中存在较少，有研究表明有的成员可应对逆境胁迫[31]。 

2. MYB 的功能及调控靶基因的机制 

MYB 转录因子通常和下游靶基因启动子或其顺式作用元件相结合，进而激活或抑制胁迫基因的表达，

响应植物的防御分子机制，尤其是各种非生物胁迫[32]。其主要机制包括：(1)MYB 通过激活胁迫相关基因的

表达来赋予植物对胁迫的抗性。(2)MYB 通过调节抗氧化酶的活性及抗氧化物的含量来减少氧化应激带来的

损伤，从而帮助植物应对非生物胁迫。(3) MYB 通过激活 ABA 信号分子来维持渗透压平衡，调控植物响应

逆境胁迫。(4)MYB 通过促进功能蛋白的合成来赋予植物对胁迫的抵抗能力。表 2 列举了植物中重要的 MYB

调控靶基因的功能。 

 



 

表 2 植物中重要的 MYB 调控靶基因的功能 

Table 2 Functions of important MYB-regulated target genes in plants 

物种 

Species 

MYB 

MYB 

靶基因 

Target gene 

调控机制 

Regulatory mechanism 

功能 

Function 

水稻 SiMYB30[33] OsGOGAT2 激活氮吸收、氮同化相关基因 通过调节氮吸收、氮同化相关基因的

表达正调控植株对低氮胁迫的耐受

性 

水稻 OsMYB84[34] OsCOPT2, OsHMA5 激活重金属相关基因 促进铜的吸收和转运，提高水稻产量 

小麦 TaMpc1-D4[35] DREBI, DREB3, ERF3, ERF4b等 调节抗氧化酶系统 通过调控胁迫和抗氧化相关基因的

表达来降低转基因植株对干旱的耐

受性 

玉米 ZmMYB-CC10[36] ZmAPX4 调节抗氧化酶的活性 减少氧化损伤，H2O2 含量降低，增强

过表达植株对干旱胁迫的耐受性 

水稻 OsMYB102[37] AtCYP707A3 ABA 信号反应 通过调节 ABA 信号反应延缓拟南芥

叶片衰老并降低耐盐性和耐旱性 

水稻 SiMYB56[38] NCED5, ABIL2, P5CS1 等 木质素生物合成和 ABA 信号通路 通过调控木质素生物合成和 ABA 信

号通路增强了转基因水稻的抗旱性 

拟南芥 MYB43[39] HMA2, HMA3, HMA4 CULLIN-RING E3 连接酶调控系统 通过转录抑制HMAs负调控拟南芥对

镉的耐受性 

水稻 GmMYB81[40] GmSGF141 生长素信号途径 在种子萌发过程中通过生长素信号

途径正向响应盐分和干旱胁迫 

大豆 GmMYB183[41] GmMATE75 激活编码柠檬酸转运蛋白 通过促进柠檬酸盐的分泌赋予了对

Al 的耐受性 

大豆 GmMYB14[42] GmBEN1 芸苔素类固醇途径 调控大豆植株结构、高密度产量和耐

旱性 

MYB 转录因子可通过激活胁迫相关的基因并促进其表达，来增强植物对胁迫的耐受性。Zhang 等人[33]

研究发现，过表达 SiMYB30 可有效提高转基因水稻品系幼苗在室内和田间试验低氮处理下的干重、株高、

根面积、茎氮含量、单株产量和茎重等。而且，SiMYB30 不仅可直接与 OsGOGAT2 的启动子结合，还可以

间接激活与氮吸收相关基因 OsNRT1、OsNRT1.1B 和 OsNPF2.4 的表达以及与氮同化相关基因 OsGOGAT1、

OsGOGAT2 和 OsNIA2 的表达，从而增强了转基因植株对低氮胁迫的抵御能力。类似地，OsMYB84 是

OsCOPT2 和 OsHMA5 的转录调节因子。在 0.15μM 和 4.5μM 铜浓度处理下，OsMYB84 的过表达促进了水稻

对铜的吸收和转运，提高了水稻产量。相反，OsMYB84 突变体降低了木质部中的铜浓度[34]。 

许多研究表明，MYB 可通过调节抗氧化酶系统，改变抗氧化酶活性来帮助植物应对非生物胁迫。

TaMpc1-D4 的过表达转基因拟南芥株系的叶片严重卷曲，表现出更高的失水率，与野生型相比丙二醛含量

提高了约 40%。在小麦中，TaMpc1-D4 的沉默显著增强了小麦的相对含水量(RWC)、脯氨酸含量和抗氧化

酶活性，并通过激活胁迫相关和抗氧化相关基因(DREBI、DREB3、ERF3、ERF4b 等)来增强突变体小麦对

干旱的抗性[35]。ZmAPX4 属于抗坏血酸过氧化物酶，ZmMYB-CC10 是 ZmAPX4 的正调控因子并可上调

ZmAPX4 表达。在干旱胁迫条件下，过表达 ZmMYB-CC10 可显著增加转基因玉米的 ZmAPX4 表达。同时，

转基因玉米品系中的 H2O2 含量下降了 30%左右，因此可以推断 ZmMYB-CC10 可能通过减少玉米的氧化损

伤来增强对干旱胁迫的耐受性[36]。 

MYB 通过调节 ABA 信号通路，响应相关基因的表达来调控植物对胁迫的耐受性。AtCYP707A3 和



 

AtCYP707A4 与脱落酸(ABA)生物合成相关，水稻 MYB102(OsMYB102) 可激活 ABA 信号反应，下调二者的

表达来调节叶片衰老和降低植物耐盐、耐旱性[37]。同样，干旱胁迫下，过表达 SiMYB56 的转基因水稻体内

MDA 含量较低，木质素含量较高。在 2.5μM 和 5μM ABA 处理下，转基因水稻的发芽种子中内源 ABA 含

量高于野生型。这可能是由于 SiMYB56 上调 ABA 合成和响应相关基因的表达，从而赋予转基因水稻的抗性

[38]。CULLIN-RING E3 连接酶调控系统(CRL)是蛋白质稳定性的关键调控系统，HMAs 是重要的 Cd 转运蛋

白之一。Zheng 等人[39]发现 MYB43 通过转录抑制 HMA2、HMA3 和 HMA4 来降低拟南芥对 Cd 的耐受性。

其中，PRL1 和 CUL4 正向调节拟南芥对 Cd 的抗性，PRL1 可以依赖 CRL4PRL1 E3 连接酶与 MYB43 相互作

用并靶向降解，从而增加 HMA2、HMA3 和 HMA4 的表达。HMA2 和 HMA4 通过木质部将镉离子(Cd2+)从植

物的根部运输到地上部，最终提高植物对 Cd 胁迫的耐受性。此外，Bian 等[40]发现 GmMYB81 是在种子萌发

过程中通过生长素信号途径响应盐分和干旱胁迫的正向调节因子。实验表明 GmMYB81 在幼苗、根和萌发

种子中都具有较高的活性。在拟南芥中，它的过表达会导致生长素相关的表型变化，还可显著提高种子在

盐和干旱胁迫下的萌发率，萌发率可达 90%；同时，通过 BiFC(双分子荧光互补)实验，GmMYB81 与胁迫调

节因子 GmSGF141 相互作用，并可能协同影响植物对胁迫的耐受性。 

MYB 除了激活激素信号、平衡抗氧化系统、直接调控胁迫基因外，还可以促进功能蛋白合成来赋予植

物对胁迫的抵抗能力。GmMATE75 是一种编码柠檬酸的转运蛋白。在拟南芥和大豆毛根中，GmMYB183 可

直接结合 GmMATE75 启动子中的 P3 片段区域，而该蛋白的表达取决于 GmMYB183 中 Ser36 残基的磷酸化

和 GmMATE75 启动子 P3 片段中的两个 MYB 位点。过表达 GmMYB183 可促进转基因拟南芥中柠檬酸的分

泌，减少 Al 的积累，增强植物对 Al 的耐受性[41]。Chen 等[42]发现，施加外源干旱条件下 GmMYB14 可直接

与 GmBEN1 结合。GmMYB14-OX 叶片中 GmBEN1 表达上调，导致植株中芸苔素类固醇含量降低。此外，

GmMYB14-OX 植株表现出半矮化植株结构，植株高度、叶面积、叶柄长度和叶角都有一定程度的减小，在

田间试验下也表现出更好的耐旱性。 

3. MYB 调控靶基因参与重金属胁迫应答 

为了应对重金属胁迫，植物进化产生了各种重金属适应机制，如重金属的吸收、调节、运输和螯合，

以降低重金属的毒性[43]。MYB 在调控植物逆境胁迫响应中扮演着重要角色，尤其是在应答重金属胁迫中的

作用机制引起广泛关注。因此，了解这些适应机制以及它们如何在重金属胁迫下进行调节非常重要(图 2)。

其中 ROS 信号传导是近几年研究热点之一。当植物感知到重金属胁迫时，ROS 就会产生和积累，从而导致

氧化应激[44]。然而，为了抵消这种氧化应激，植物激活了与应激相关的蛋白质和激素，以及抗氧化剂和信

号分子[45]。同时，激素信号传导是植物响应重金属胁迫以及其他环境胁迫明发挥作用的信号网络之一[46]。

除此之外，当植物在金属污染的环境中生长时，它们的根系结构同样至关重要。比如侧根发育会受生长素，

乙烯和细胞分裂素的调节[47]。 



 

 

MYB：MYB 类转录因子；ROS：活性氧；ARS：抗氧化系统；SOD：超氧化物歧化酶；POD：过氧化物酶；APX：抗坏血酸还原酶； 

Target gene：靶基因；ABA：脱落酸激素；GSH：谷胱甘肽；PC：植物螯合素；Flavone：类黄酮；Anthocyanidin：花青素； 

Myb、MYBCORE、CTGTTG：MYB 的结合元件及基序；蓝色箭头表示直接的相互作用或激活作用，黑色箭头表示抑制作用，橘色箭头表示上调或下

调作用 

MYB: MYB-like transcription factors; ROS: Reactive oxygen species; ARS: Antioxidant system; SOD: Superoxide dismutase; POD: Peroxidase; APX: 

Ascorbate peroxidase; Target gene: Target gene; ABA: Abscisic acid; GSH: Glutathione; PC: Phytochelatin; Flavone: Flavonoids; Anthocyanidin: Anthocyanins;  

Myb, MYBCORE, CTGTTG: Binding elements and motifs of MYB; Blue arrows indicate direct interactions or activations, black arrows indicate inhibiting 

effect, orange arrows indicate up-regulation and down-regulation respectively. 

图 2 MYB 调控靶基因应答重金属胁迫的相关分子机制 

Figure 2 Molecular mechanisms associated with MYB regulation of target genes in response to heavy metal stress 

3.1 MYB 调控靶基因通过抗氧化系统应答重金属胁迫 

众所周知，当植物遭受重金属胁迫时，会诱导活性氧的产生，会破坏细胞的氧化还原稳态，从而导致

细胞死亡[48, 49]。尽管植物能对胁迫做出反应，但当暴露于重金属下，植物体内的 ROS 含量会增加，从而破

坏正常的代谢平衡。因此，ROS 的产生和信号转导在重金属的解毒和耐受中起着重要作用。植物体内的抗

氧化系统 (ARS) 包括酶反应系统和非酶反应系统两部分。ARS 酶主要包含超氧化物歧化酶 (SOD) 、过氧

化氢酶 (CAT) 、抗坏血酸还原酶 (APX) 、谷胱甘肽转移酶 (GST) 和单脱氧抗坏血酸还原酶 (MDAR) 等。

这些抗氧化酶参与 O2
-和 H2O2 的解毒和抑制 OH-的形成(图 2)。 

过表达 SbMYB15 在转基因烟草中 CAT 和 SOD 的清除速度加快，并减少了 H2O2、O2和 H2O 的产生，

因此赋予转基因植物对 Cd 的耐受性[50]。Gao 等人[51]研究发现，ThDIV2 通过与 ThAO1 和 ThAO2 启动子中

的 Myb 基序结合，靶向调节 ThAO1 和 ThAO2 的表达。过表达 ThDIV2 导致降低抗氧化酶的活性，加快 ROS

的产生，提高桦树对镉的敏感性。水稻转录因子 OsMYB45 正向调节 Cd 胁迫，其突变体与野生型相比表现

出较低的过氧化氢酶活性及较高的过氧化氢浓度[52]。MYB 通过调控胁迫相关基因或者抗氧化相关基因赋予

植物对重金属的耐受性。Agarwal 等人[53]研究发现 AtMYB4 通过增强植物免受氧化损伤和增加 PCS1 和 MT1C

的表达来调节 Cd 的耐受性。类似地，过表达 RsMYB1 在转基因植株中增强了重金属诱导的胁迫耐受性基因

和抗氧化基因的表达水平，从而提高了矮牵牛对重金属胁迫的抵御能力。表征了 RsMYB1 参与重金属胁迫

的功能[54]。OsMYB-R1 的过表达系在表型(高级根结构)、基因型(应激和激素相关基因的差异基因表达)和生

化(MDA、脯氨酸和酶)水平上发生了积极变化，从而赋予转基因拟南芥在不同的非生物胁迫中的耐受性[55]。



 

此外，OsARM1是水稻R2R3-MYB型的转录因子。 它通过调控As相关的转运蛋白 (OsLsi1、OsLsi2和OsLsi6) 

来调节植物对 As (III) 的吸收和根到茎的运输[56]。相似地，在模式植物拟南芥中，AtMYB40 负调控 PHT1，

正调控 PCS1、ABCC1 和 ABCC2 的表达，其中 PCS1、ABCC1 和 ABCC2 是赋予植物 As (V) 耐受性和减少

As (V) 吸收的中枢调节因子[57]。因此可以推断 AtMYB40 也可以通过调控 As 相关基因的表达来增强转基因

拟南芥对 As 的抗性。 

除了 Cd 和 As，MYB 转录因子也参与锌、铁、铝等其他必需元素的动态平衡。MYB72 可参与拟南芥的

金属动态平衡。与野生型相比，MYB72 的敲除突变体对过量缺乏锌或铁更敏感[58]。此外，兰花中的 DwMYB2

还可以作为铁的调节剂来促进铁的吸收。在过表达 DwMYB2 的拟南芥植株中，地下部中的铁含量比野生型

高一倍，而地上部的铁含量则相反。由于地下部和地上部铁含量的差异，推断在转基因植株中，铁在从地

下部到地上部的运输中受到 DwMYB2 的调控[59]。GsMYB7 是大豆 R2R3 型的 MYB 转录因子。它在酸性铝

胁迫下上调，并在大豆根部显著表达。过表达 GsMYB7 可缓解酸性铝胁迫对大豆主根的抑制作用，减少根

尖中 Al3+的积累，从而提高大豆对铝胁迫的抗性。另外，还鉴定了酸性铝胁迫下 GsMYB7 调控的下游基因，

并推断 GsMYB7 可能通过上调 Glyma.12G187600、Glyma.16G164800 和 AOS2(Glyma.17G246500)基因的表达

来赋予大豆对铝的耐受性[60]。 

3.2 MYB 通过积累次生代谢物应答重金属胁迫 

在胁迫时，植物会通过代谢途径产生大量次生代谢物质，它们有多种防御功能，可抵御重金属胁迫[61, 62]。

类黄酮是植物体内的次生代谢物之一。它们主要以糖基化物质的形式存在于各种植物组织中。在高等植物

中，类黄酮作为基本的抗氧化剂，在应对广泛的非生物胁迫时将 ROS 降至最低[63]。花青素也是次生代谢物

之一，它主要作为金属螯合剂，通过清除 ROS 来应对重金属氧化应激诱导的生长迟缓和细胞死亡[64] (图 2)。

转录因子 MYB75 通过花青素介导的 ROS 稳态和植物螯合素(phytochelatins, PC)含量，并靶向拟南芥中的

ACBP2 和 ABCC2，充当镉耐受性的正调节因子。当植物面临 Cd 胁迫时，Cd 诱导的 MYB75 通过花青素介

导的 ROS 稳态刺激谷胱甘肽(L-Glutathione, GSH)依赖性地合成 PC。另一方面，MYB75 直接结合 ACBP2 和

ABCC2 的启动子来激活 ACBP2 和 ABCC2 的表达，随后进行 Cd 的区隔，从而增强转基因植株对 Cd 胁迫的

耐受性[65]。 

3.3 MYB 调控靶基因通过激素信号通路应答重金属胁迫 

MYB 转录因子能通过脱落酸(Abscisic acid, ABA)、赤霉素(Gibberellins, GA)、茉莉酸(Jasmonate, JA)等

信号通路赋予耐受性(图 2)。ABA 是一种从胡萝卜素中提取的必需植物激素，参与种子休眠、气孔关闭、衰

老和植物对干旱、盐分和热胁迫等非生物胁迫的耐受性[66]。JrMYB2 可以特异性结合 JrVHAG1 启动子中的

MYBCORE 基序，并同时参与 ABA 信号通路发挥 CdCl2 应激反应中调节因子的功能[67]。 

从多年生豆科紫花苜蓿中分离出 MsNRAMP2 基因，MsNRAMP2 的表达是由铁过量特异性诱导的。

MsNRAMP2 的过表达增强了转基因烟草对过量铁的抗性。而且，MsMYB 的表达也是由过量的铁诱导。虽然

MsNRAMP2 启动子中没有已知的 ABA 反应元件，但 MsNRAMP2 和 MsMYB 都对 ABA 有反应。除此之外，

MsMYB 蛋白可以与 MsNRAMP2 启动子的“CTGTTG”顺式元件结合。因此可以推断 MsNRAMP2 在铁转运

中的表达可能受 MsMYB 调控，且过量的 MsNRAMP2 对铁耐受能力的增强可能与铁的转运等有关[68]。 

MYB 还可以同时调控多个基因影响其表达，比如 MYB49 可以直接结合 bHLH38、bHLH101、HIPP22

和 HIPP44 的启动子，从而正向调节植物中 Cd 的积累[69]。而且，还能促进植物响应对 Cd 吸收和积累的调

节机制。在 Cd 胁迫中 ABA 上调 ABI5 的表达，ABI5 蛋白与 MYB49 相互作用并抑制 MYB49 与下游基因启

动子的结合，进而减少 Cd 的积累。通过 MYB 和 GA 信号传导对镉胁迫做出响应机制，BpMYB1 直接调节



 

BpFC2、BpbHLH93、BpbZIP1 和 BpbZIP-CPC1 的表达参与 Fe/Zn 转运途径以及 PC 的生物合成途径来促进

植物对 Cd 的耐受性[70]。 

3.4 MYB 调控靶基因通过光合作用应答重金属胁迫 

重金属胁迫可对光合作用产生显著影响，主要体现在叶绿体的形态、叶绿素的生物合成和酶的活性等

变化[71]。大麦(Hordeum vulgare L.)和油菜(Brassica napus L.)[72, 73]等在重金属胁迫下，不仅改变了叶绿体的数

量、大小、超微结构，还改变了类囊体的形状，增加了叶片中淀粉粒的含量和叶绿体的积累[74]。 

许多研究表明，花青素可参与植物对非生物逆境胁迫的耐受性[75-78]。比如对叶面喷施外源花青素，可

通过减少镉的积累和改善液泡的透性来提高水稻对镉胁迫的耐受性[79]。辣椒中的 MYB 基因 CaMYB306 在

红色果实中表达量较高。敲除 CaMYB306 后会抑制类胡萝卜素的生物合成，并降低类胡萝卜素相关基因在

辣椒果实中的表达。而过表达 CaMYB306 (CaMYB306-OE)的番茄植株着色较早，促进了类胡萝卜素的积累，

降低了叶绿素和花青素的含量。还发现类胡萝卜素生物合成关键基因(SlPSY 和 SlPDS)和叶绿素分解关键酶

基因(SlSGR 和 SlPAO)的表达水平升高，而花青素生物合成关键基因(SlF3H 和 SlCHS)的表达水平降低[80]。

Ai 等人[54]研究发现，过表达 RsMYB1 的矮牵牛转基因品系 PM6 和 PM2，与野生型相比，转基因株系显著

持续地促进了花青素的积累，说明富含花色苷的植物增强了重金属胁迫的抗性。 

植物螯合素是植物光合作用中不可缺少的微量元素，能促进叶绿体的形成和活性，加速植物进行光合

作用。谷胱甘肽主要存在于叶绿体中，对保护植物免受氧化胁迫至关重要[81]。Yan 等人[82]研究发现，

MNB1(mannose-binding-lectin 1)的功能丧失会导致 Cd 的积累和降低其耐受性。不管有无 Cd 胁迫的处理，参

与 GSH 依赖性 PC 合成途径的基因(如 GSH1、GSH2、PCS1 和 PCS2)在 mnb1 突变体中显著降低，但在

MNB1-OE 系中显著增加，表明这与 Cd 激活的 PC 合成呈正相关。此外，还发现甘露糖能够与 MNB1 的

GNA(Galanthus nivalis agglutinin)结构域结合，并且是拟南芥中 MAN3 介导的 Cd 耐受性所必需的。在 Cd 胁

迫下，MYB4 直接与 MAN3 启动子结合，通过 GSH 依赖性 PC 合成途径正向调节 MAN3，从而调节 Cd 耐受

性。综上所述， MYB4-MAN3-甘露糖-MNB1 信号级联通过拟南芥中的 GSH 依赖性 PC 合成途径调节植物

对镉的耐受性。 

4. 问题与展望 

总的来说，本文就 MYB 转录因子与靶基因之间的调控机制及其参与重金属胁迫应答过程进行了深入的

探讨：MYB 不仅可以通过与靶基因结合来调控下游基因的功能，还可以激活抗氧化系统，通过改变抗氧化

酶的活性、调控花青素、类黄酮等非酶促抗氧化剂相关基因的表达来维持 ROS 的动态平衡，参与激素信号

转导和光合作用等，来直接或间接的在植物应答重金属胁迫中发挥功能。尽管如此，对该基因家族的研究

仍需进一步深入。虽然 MYB 是植物中最大的转录因子家族之一，但由于 R1R2R3-MYB 和 4R-MYB 在植物

中存在较少，所以在植物中鲜有报道。同时它们作为 MYB 家族成员中必不可少的类型，可能在调控重金属

修复机制中具有重要的作用，所以今后可在不同植物中挖掘 R1R2R3-MYB 和 4R-MYB 在重金属胁迫中的功

能。另外，虽然一些 MYB 为逆境响应因子，响应多种胁迫信号。但这类转录因子仍停留在抗逆表型的鉴定

方面，对重金属污染具体的修复机理还需进一步探索。除此之外，对 MYB 作用机理的探索主要集中在通过

激活抗氧化酶来提高抗逆性方面，但其具体的应答网络及其分子调控过程还知之甚少。同时，作为转录因

子，对 MYB 与上下游基因的交互作用，以及它们在重金属胁迫信号级联反应中所扮演的角色也需要深入研

究。 

因此，未来的研究重点可以针对以下几个方面：(1) 结合 MYB 与上下游基因在不同非生物胁迫之间的

联系，从而探索 MYB 在重金属胁迫下的分子调控机制。如利用多组学对 MYB 在不同非生物胁迫之间的抗



 

逆信号转导、激素信号调节等深入研究，从而找到核心 MYB，针对性的选择关键基因，再结合通路对整个

分子机制进行解析。(2)由于不同植物在多种胁迫下的功能复杂性，传统的分子生物学方法较难解析 MYB

的作用机制，可结合基因编辑、多组学等手段从不同角度和不同层面上解析其调控网络。(3)由于大多数转

基因植物的前期研究都在实验室中开展，后续可将转基因和基因编辑 MYB 运用到田间试验中，理论与实际

结合，利用 MYB 转基因植物改良其重金属耐受性，培育可用于重金属植物修复的新种质，对植物抗性育种

和环境修复具有重要意义。  
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