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摘  要 : MYB 转录因子作为最大的转录因子家族之一，参与植物的生长发育、胁迫反应、产物代谢等过程，在

植物花的发育特别是花药发育过程中发挥着重要的调控作用。花药的发育在植物繁殖后代中起关键作用，文中就

MYB 转录因子在花药绒毡层发育、花药开裂、花粉发育、糖类物质和激素途径等方面对花药发育过程中的调控

作用进行总结，以期为植物花药发育调控机制及调控网络的深入研究提供可行的参考。 
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Abstract:  MYB transcription factor is one of the largest transcription families and involved in plant growth and development, 
stress response, product metabolism and other processes. It regulates the development of plant flowers, especially anther 
development, a key role in the reproduction of plant progeny. Here, we discuss the regulatory effects of MYB transcription factors on 
the development of anther, including tapetum development, anther dehiscence, pollen development, carbohydrates and hormone 
pathways. We provide a reference for the further study of the regulation mechanism and network of plant anther development. 
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在植物的生长发育过程中，细胞内基因的表

达具有时间特异性和空间特异性，导致各细胞间

出现分化、产生差异，造成这种现象的主要原因

之一是转录因子 (Transcription factor，TF) 在转

录水平上的调节作用[1]。花作为开花植物的生殖

器官，通过传粉、受精作用产生下一代。花主要

由花萼、花瓣、雄蕊和雌蕊 4 部分组成，其中，

花药作为雄蕊最重要的组成部分，其发育过程复

杂且精细，与转录因子的调控息息相关。MYB 转

录因子家族是植物中最大的转录因子家族之一，

参与植物多种生命活动的调控[2]，特别是对花药

发育的调控。本文就近年来关于 MYB 转录因子

调控植物花药发育的相关研究进行回顾和总结，

从而为深入研究转录因子在植物花药发育中的分

子调控机制提供一些参考。 

1  MYB 转录因子的发现 

科学家们最初在禽急性成髓细胞白血病病毒

中发现 MYB 基因，1982 年 Klempnauer 等又克隆

了禽髓母细胞瘤病毒的原癌基因 v- myb 和其细胞

前体 c-myb，分析发现 c-myb 转化为 v-myb 可能是

由于 DNA 重排和随后使用剪接 RNA 作为中间产

物所致[3]。此后，在动物、植物和真菌中陆续发

现大量 MYB 基因的存在，并且与动物和酵母相

比，植物中的 MYB 转录因子在结构和功能上的

保守性更高[4]。Paz-Ares 等在野生型玉米中发现

的 ZmMYBC1 基因是第一个植物 MYB 类基因，

该基因参与了色素的合成[5]。随着分子生物技术

的发展，在模式植物拟南芥 Arabidopsis thaliana

中已鉴定出 200 多个 MYB 基因[6]，同时，在水稻

Oryza sativa[4] 、 葡 萄 Vitis vinifera[8] 、 棉 花

Gossypium spp[9]和谷子[7]等植物中也发现存在大

量 MYB 基因，并且大多数 MYB 基因的功能已逐

渐被挖掘鉴定。许多研究表明，MYB 类转录因子

参与调控植物细胞分化、器官形成、叶片形态建

成、初生和次生代谢、生物和非生物胁迫反应等，

在植物的生长发育过程中发挥着重要的作用[10-12]。 

2  MYB 转录因子结构与分类 

植物中结构上含有 MYB 结构域的转录因子

被称为 MYB 类转录因子。MYB 结构域的 N 端是

高度保守的 DNA 结合结构域，该结构域的基本

单位是 1–3 个不完全重复 R 结构 (R1、R2 和 R3)，

R 结构大约由 52 个氨基酸残基组成。每个重复形

成 3 个 α 螺旋，第 2 和第 3 螺旋构成一个规则间

隔的螺旋-旋转-螺旋 (Helix-turn-helix，HTH) 结

构基序，其中 HTH 由 3 个保守色氨酸残基 (W) 

组成并形成一个疏水中心，每个色氨酸残基间隔

18–19 个氨基酸[13-14]。根据每个 MYB 蛋白中含有

的 R 结构个数和重复种类的不同，MYB 蛋白可

分为 4R-MYB、2R-MYB (R2R3-MYB)、3R-MYB 

(R1R2R3-MYB) 和 1R-MYB (MYB-related) 这 4 类

相关蛋白[15]。其中，最小类的 4R-MYB 蛋白中的

每个基因包含 4 个 R1/R2 重复序列，且只在极少

数植物基因组中进行编码[16]，目前仅在模式植物

拟南芥[17]、葡萄[8]、杨树[18]中对 4R-MYB 蛋白进

行了相关研究，但是对这些蛋白在植物中的作用

仍知之甚少。在大多数真核生物基因组中发现存

在 3 个连续重复序列的 3R-MYB (R1R2R3- 

MYB)，可能是从 R2R3-MYB 基因获得 R1 重复序

列进化而来。研究发现，植物中的蛋白成员

3R-MYB 与动物、真菌中的 3R-MYB 蛋白高度同

源，它们调节细胞周期和细胞的分化，与植物的

抗逆性有着紧密的联系[19]。MYB 家族的 1R-MYB

包含 1 个或部分 MYB 重复[20-21]，调控植物生物

钟和端粒 DNA 结合蛋白[22]，有些 1R-MYB 蛋白

还具有维持染色体结构完整性和调节基因转录的

作用[23]。在这 4 类 MYB 蛋白中，发现 2R-MYB 

(R2R3-MYB) 在植物中数目最多，推测它可能是

从 3R-MYB (R1R2R3-MYB) 基因中丢失 R1 后进化

而来，也有研究者认为它可能是从获得 R1 重复

的 1R-MYB 基因进化而来的[24-25]。在 R2R3-MYB
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蛋白的结构中存在高度保守的 MYB 结构域，它

们的 C 端具有高度的可变性，负责决定蛋白质之

间的相互作用[8]，参与细胞发育与形态建成、调

节代谢、植物应激反应等方面。 

3  MYB 转录因子对花药发育的调控 

植物花药发育过程主要分为两个阶段，第一阶

段由最初的雄蕊原基开始，经组织特化、减数分

裂后，形成完整的花粉囊壁，从外到内依次为表

皮层、纤维层、中层、绒毡层，且药室中心聚集

着小孢子的四分体结构；第二阶段花药继续膨大，

花丝伸长，小孢子由四分体结构发育成花粉粒，

花粉囊开裂释放花粉，完成授粉受精过程，最后

花药组织逐渐衰老退化[26]。 

Sanders 等对模式植物拟南芥花药的形态发

育进行了研究[27]。根据花药组织细胞切片观察，

将拟南芥花药发育过程分为 14 个时期，其中在

1–5 期，由雄蕊原基经细胞分裂先形成表皮层和

孢原细胞等各层组织，孢原细胞再进一步分裂形

成内外两层细胞，内层为造孢细胞，外层逐渐发

育形成药室内壁、中间层、绒毡层。在第 10 期，

绒毡层开始降解，为花粉发育和花粉外壁形成提

供营养。13–14 期裂口细胞破裂，花药仅含 2 个

药室，成熟花粉由此释放，花药逐渐衰老并脱落。 

3.1  调控绒毡层发育 

绒毡层是维管植物孢子囊最内侧的细胞层，

与小孢子的释放和花粉壁的形成有关。在花药发

育过程中，绒毡层为花粉发育提供养分，并合成

和分泌与花粉形成直接有关的酶——胼胝质酶。

因此，若绒毡层发育异常，则会造成花粉败育，

最终导致不育。研究表明，拟南芥 AtMYB33 和

AtMYB65 基因在花药发育中起功能冗余作用，调

节绒毡层的发育，atmyb33 和 atmyb65 双突变体

绒毡层细胞在减数分裂前产生过多的空泡化、肿

胀和肥大，导致花粉败育[28]。拟南芥 AtMYB80

转录因子参与绒毡层和花粉的发育，AtMYB80 的 

表达受到抑制，导致完全雄性不育且绒毡层程序

性细胞死亡 (Programmed cell death，PCD) 提     

前[29]。棉花上发现 GhMYB80 基因在绒毡层降解

开始前表达停止，并且棉花 MYB80 蛋白能完全

恢复 atmyb80 突变体的育性，此外，还发现

GhMYB80 和甘蓝型油菜 BnMYB80 与一个类似

EAR 阻遏基序 (LDLNLELRISPP) 融合后可诱导

拟南芥雄性不育[30]。在花药发育过程中，多种 TFs

参与绒毡层的发育，包括 DYSFUNCTIONAL 

TAPETUM1 (DYT1)[31]、DEFECTIVE INTAPETAL 

DEVELOPMENT AND FUNCTION1 (TDF1)[32]、

ABORTED MICROSPORES (AMS)[33-34]和 MALE 

STERILITY1 (MS1)[35]等。其中，DYT1 和 AMS

编码 bHLH 转录因子，TDF1 和 MS188(也称

AtMYB103/MYB80) 编码 R2R3 MYB 型转录因

子，MS1 编码一个 PHD(Plant homeodomain)转录

因子。研究表明遗传途径 DYT1-TDF1-AMS- 

MS188-MS1 严格控制绒毡层发育[32]。DYT1 直接

调控 TDF1 的表达从而影响绒毡层的发育和花粉

壁的形成[36]。而在 tdf1 突变体中，绒毡层细胞严

重空泡化，并伴有一个额外的分裂，这些细胞不

能过渡到分泌的绒毡层，从而阻碍了四分体小孢

子的释放[32]。研究还发现，水稻中的 OsTDF1 与

拟南芥中的 AtTDF1 有着相似的作用，即突变体

中间层的降解受到阻碍[37]。2019 年，Zhang 等为

了确定乌菜 ogu-CMS 花粉的败育阶段，找到与绒

毡层发育相关的重要转录因子，通过形态学比较

和石蜡切片观察发现乌菜 ogu-CMS 雄蕊中的花药

败育，减数分裂后绒毡层出现异常空泡，导致小

孢子败育；BrTDF1 在花序组织中的表达量比其他

组织中高；与可育系相比，BrTDF1 在不育系芽的

各个发育阶段均表现出较低的表达。此外，对

TDF1 的直接靶基因 A6 和 EXPB5 的检测表明，

它们在 ogu 不育系中的表达低于其保持系；

BrTDF1 在拟南芥 tdf1 突变体转基因株系中的表

达可恢复其育性，因此认为乌菜绒毡层的发育需 
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要 MYB 转录因子 BrTDF1[38]。关于绒毡层的遗传

途径虽已被研究报道，但途径中各类型转录因子

的靶基因以及各靶基因间是否会相互调控进而影

响绒毡层发育仍需深入研究。 

3.2  调控花药开裂 

花药作为雄蕊的重要组成部分，是花粉发育

的场所。成熟花粉的及时释放依赖于植物花药的

开裂，以完成授粉受精过程。花药药室内壁的次

生加厚、花药壁组织的脱水和酶解等过程都会影

响花药的开裂，其中药室内壁的次生加厚为花药

开裂提供一种机械力量，对花药开裂至关重要[39]。

NAC 结构域家族中的 NST1 和 NST2 可促进花药

的次生增厚，即花药内皮层的选择性扩张。研究

发现，AtMYB26 蛋白存在于花药内，受生长素应

答因子 ARF8.4 直接调控，MYB26 位于 NST1、

NST2 的上游，直接诱导 NST1 和 NST2 的表达使

次生增厚在花药内形成，从而确保了次生增厚位

置的特异性，推测 AtMYB26 蛋白是促进花药开

裂的关键[40-41]。对 RUS4 基因沉默拟南芥突变体

(RUS4-amiRNA) 株系的花药不同发育阶段进行

细胞学观察，通过 qRT-PCR 对一些与花药药室内

壁次生加厚相关的基因进行分析，发现 RUS4 基

因可能通过间接激活转录因子 MYB103 和 MYB85

的表达影响药室内壁次生壁的合成过程[42]。在花

药开裂的过程中，MYB 转录因子不仅仅只调控药

室内壁的次生加厚，它如何通过其他代谢途径或

与激素互作共同调控花药开裂过程也是一个重要

的研究方向。 

3.3  调控花粉发育 

植物雄性配子体，即花粉粒，产生于被子植

物的花药内。在花粉形成过程中，小孢子母细胞

的分化、绒毡层与胼胝质的正常发育、花粉壁的

形成、孢粉素的合成与沉积以及同化物的分配等

各个步骤都会受到 MYB 转录因子的调节。因此，

MYB 转录因子超量、异常表达或基因沉默，都会

使花药的正常发育受到影响，形成无生殖能力的

花粉，导致花粉败育。 

近年来，花粉壁发育的转录调控已被广泛研

究，特别是在拟南芥和水稻的雄性不育突变体的

研究中[43]。目前已鉴定出一系列转录因子，包括

DYT1、AMS、MS1 以及 R2R3-MYB 型转录因子

MYB35[44]和 MYB80/MS188[32]等，这些基因的敲

除突变体在绒毡层或花粉壁发育中表现出畸变。

Zhu 等[32]通过突变植株的 RNA 原位杂交，建立了

拟南芥花粉壁发育调控的遗传途径，即 bHLH 蛋

白 DYTI 位于 MYB35 的上游，其次是 AMS、

MS188，最后是 MS1。在水稻中已部分证实了相

似的遗传途径[43]。拟南芥 MYB99 蛋白作为矮牵

牛 Petunia hybrida ODORANT1 (ODO1) 的一种

密切同源蛋白，存在于拟南芥绒毡层细胞中，其

表达受 MS1 转录因子调控，影响花粉壁的形成[45]。

除影响花粉壁的形成外，研究还发现，GhMYB24

转录本在花药中表达量较高，且主要在花粉中表

达，它在拟南芥中的过表达会导致花药不开裂和

花粉粒减少，造成雄性不育。另外，经酵母双杂

交试验表明 GhMYB24 与细胞内 GhJAZ1/2 相互

作用影响茉莉酸 (Jasmonic acid，JA)途径进而影

响雄蕊发育[46]。拟南芥的 AtMYB103 受 NST1、

NST2 的直接调控，通过调控花药次生壁的合成，

调节绒毡层的发育，影响花粉发育，其异常表达

还导致了雄性不育[47]。拟南芥 AtMYB21 突变体或

AtMYB24 超表达株系表现出较短的花药丝，延迟

或无花药开裂，以及较少的活花粉粒[48]。从油菜

中分离得到的编码 R2R3-MYB转录激活因子的油

菜 Brassica campestris Male Fertility 28 (BcMF28) 

在拟南芥雄蕊中特异表达，它的超量表达引起了

雄蕊发育缺陷，包括花丝缩短、花药不开裂和花

粉败育，最终导致雄性不育[49]。MYB 转录因子

在花粉发育中主要通过其下游靶基因进行调控，

但多数靶基因还未完全确定，且与靶基因间的具

体调控关系也需进一步探索。 
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3.4  调控糖类物质参与花药发育 

作为光自养生物，植物光合作用产生的碳水

化合物通过韧皮部转运到植物的各个部分，为其

生长发育提供碳和能量[50]。蔗糖是碳水化合物的

主要形式，不仅为植物的生长发育提供能量和碳

骨架，而且还是调节植物生长发育过程的信号分

子[51]。蔗糖对拟南芥花粉萌发[52]和烟草 Nicotiana 

tabacum 花粉管生长至关重要 [53]。一种 R2R3- 

MYB 转录因子 CSA (Carbon starved anther)通过

上调 MST8、SUT3、UGP2 等糖分配基因的表达，

可促进蔗糖向花药的转运，从而保证花粉正常发

育[54]。油菜素类固醇 (Brassinosteroids，BRs) 在

调控水稻花粉粒和种子形成中起关键作用，

OsBZR1 可直接促进 CSA 的表达，使与糖分裂、

吸收和淀粉合成的相关基因进行表达，促进水稻

花粉的形成[55]。糖醇作为许多植物光合作用和碳

水化合物运输的最终产物，会影响植物的雄蕊发

育。山梨醇是苹果雄蕊发育和花粉管生长的必需

物质，Dong 等发现 MdMYB39L 通过调控其下游

靶基因 MdHT、MdPMEI、MdPLIM 和 MdLRX，

参与己糖的吸收、细胞壁的形成和修饰，以及小

孢子的发生，影响雄蕊和花粉管发育，表明

MdMYB39L 在山梨醇调节苹果雄蕊发育和花粉

管生长中发挥了重要作用[56]。然而，关于糖类物

质的研究多集中于植物生长发育的其他方面，在

花器官分配机制和有关 MYB 转录因子的调控网

络机制研究上还较少。 

3.5  参与激素途径调控花药发育 

3.5.1  茉莉酸途径 

茉莉酸 (JA) 是一种脂肪酸衍生物，在植物

生长发育中起重要作用。作为雄蕊和花粉发育成

熟的一个关键信号，拟南芥中的 F-box 蛋白

CORONATINE INSENSITIVE1 (COI1) 受 JA 信

号诱导，通过 SCFCOI1-26S 蛋白酶体途径降解

JAZIM 结构域 (JAZ) 蛋白，激活 MYB 转录因子

(如 MYB21 和 MYB24)来调节雄蕊的发育，最终

激活花药相关基因的表达[57]。R2R3-MYB 转录因

子 MYB21 和 MYB24 与Ⅲe bHLH 因子 (MYC2、

MYC3、MYC4 和 MYC5) 形成 MYB-MYC 配合

物，并与 JAZs 相互作用介导雄蕊发育的后期[58]。

MYB21 和 MYB24 通过它们的 N 端 R2R3 结构域

与大多数 JAZs 相互作用，并且 MYB24 的 N 端和

C 端介导 MYB21 和 MYB24 的二聚体相互作用；

适当水平的 MYB24 过量表达可以挽救 JA 缺陷突

变体 Opr3 的雄性不育，但过高水平的 MYB24 却

无法挽救，MYB24 N-末端的过量表达，又会导致

野生型拟南芥雄性不育[59]。在番茄中 SIMYB21

对 JA 生物合成有正调控作用，而对生长素和赤霉

素有负调控作用，JA 会促进番茄中 SlMYB21 的

表达，对番茄的开花、花粉成熟等有一定的影   

响 [60] 。 在 之 前 的 研 究 中 ， 尽 管 JA 在 诱 导

AtMYB21/24 或 SlMYB21 基因表达中的作用在拟

南芥和番茄中很常见，但这两种植物的 MYB 基因

功能却存在差异，因此，在进一步发掘研究 MYB

基因功能时，不同植物间差异需要具体分析。此

外，转录因子 MYB108 与 MYB24 也一起协调 JA

途径参与花药开裂过程[61]。Sun 等鉴定了一种 JA

诱导的 R2R3-MYB 转录因子 CaMYB108，参与辣

椒素 (Capsaicinoids，Caps) 生物合成和雄蕊发育

的调控，沉默 CaMYB108 后植株出现花药延迟开

裂、花粉活力降低的现象[62]。 

3.5.2  生长素途径 

除 JA 外，生长素在花药开裂中也起着重要作

用[63]，生长素应答因子 ARF17 对花药发育和花粉

形成具有重要意义。在绒毡层中，ARF17 的表达

受到 microRNA160 的严格控制，ARF17 过表达导

致绒毡层发育缺陷并产生雄性不育型缺陷[64]。拟

南芥 arf17 突变体表现花药不开裂，MYB108 与

NST1 在 arf17 中表达下调，通过染色质免疫沉淀

和电泳迁移率转移实验表明 ARF17 直接与

MYB108 启动子结合并调节其表达，ARF17 启动

子成功驱动 MYB108 的表达可修复 arf17 的花药
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开裂缺陷，说明 ARF17 直接调节 MYB108 在花

药开裂中的表达[65]。 

3.5.3  赤霉素途径  

赤霉素 (GA) 通过 GA 信号途径影响植物的

开花诱导和花药发育等过程，特别在花粉的形成

和花粉管伸长过程中起重要作用。在 GA 信号途

径中，GA 首先结合 GA INSENSITIVE DWARF1 

(GID1) 受体，促进 DELLA 蛋白与 GA-GID1 复

合体的结合，形成 GA-GID1-DELLA 三聚体，减

弱 DELLA 蛋白的抑制作用并促进 DELLA 同泛素

连 接 酶 复 合 体  (SCFSLY1/GID2) 结 合 ， 随 后 使

DELLA 蛋白通过 26S 蛋白酶快速降解，从而释放

DELLA 蛋白的抑制作用，促进 GA 发生作用[66] 

(图 1)。GA 可通过 JA 调控 MYB21、MYB24、

MYB57 的表达，从而调节雄蕊晚期发育。在水稻

GA 信号转导中，GA4 直接与 GID1 结合形成

GA4-GID1 复合体，该复合体与 DELLA 蛋白

SLENDER RICE1 (SLR1) 相互作用并通过蛋白

酶使其降解，而 SLR1 可通过负调控 GA 应答基

因如  GAMYB 的表达控制 GA 信号转导，

GAMYB 的下游基因 CYP703A3 和 KAR 参与花粉

形成，可见激活 GA 信号可能导致花粉败育[67]。

在拟南芥和水稻等植物中，GA 可以通过 GAMYB

转录因子调节雄蕊和花药的发育[68]。黄瓜的同源

基因 CsGAMYB1 蛋白定位于细胞核，主要在雄性

花蕾中表达；其异位表达可部分挽救拟南芥

myb33-myb65 双突变体的雄蕊发育和育性表型。

然而，野生型拟南芥 CsGAMYB1 的过表达却导致

了雄性不育，且黄瓜 CsGAMYB1 基因敲除可以导

致雌雄花比例的降低，调节黄瓜的性别表达[69]。

这一研究结果提高了对黄瓜性别决定的认识，为

花诱导分子机制和高产栽培提供了依据，对研究

其他两性植物的性别表达具有重要参考价值。目

前，JA、IAA 以及 GA 等生长物质在花药开裂、

花粉发育等过程中的调控机制为揭示植物花药发

育机理奠定了一定的基础，但关于各激素调控花 

 
 
 

图 1  赤霉素信号转导途径 (改自李巧峡等[66]) 

Fig. 1  The GA signal transduction pathway (adapted 
from Li et al[66]). 

 
药发育的大量基因以及各激素间的相互作用机制

都还有待进一步研究。 

4  总结与展望 

植物的花药发育过程精准、复杂，是花药发

育相关基因选择性表达以及多种因素共同调节的

结果。MYB 转录因子家族庞大且功能多样，在所

有真核生物中都有表达，并参与植物生长发育、

代谢过程、各种生物和非生物胁迫的反应以及激

素合成和信号转导等方面。随着分子生物学和实

验技术的发展，MYB 转录因子如何调控植物花药

发育的机制被逐渐发掘。在花药发育中，MYB 转

录因子可与 DYT1、TDF1、AMS、MS1 转录因子

相互作用，共同调节绒毡层发育，调控花粉壁的

形成，进而影响花药发育；MYB26 与 NST1、NST2

相互作用，使花药内形成次生增厚，成为花药开

裂的关键；此外，MYB 转录因子还可通过茉莉酸、

生长素、赤霉素等激素途径影响花药发育。这些

过程都受到众多基因的调控，彼此间既相对独立

又紧密联系。针对目前已经鉴定的影响花药发育

的基因以及对这些基因功能的不断研究，可以得

出 MYB 转录因子在植物花药发育中的调控作用

途径，如图 2 所示。 
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图 2  MYB 转录因子在花药发育中的调控作用示意图(“    ” 表示直接调控，“    ”表示间接调控，“    ”表示

产生的作用) 
Fig. 2  Schematic diagram of MYB transcription factors regulating anther development. “     ” indicate direct 
regulation, “    ” indicate indirect regulation, “    ”indicate the effect. 
 

虽然目前已通过突变体的表型分析、基因定

位、表达时期以及生理指标测定等对 MYB 转录

因子在植物花药发育中的作用已开展了一些研

究，但植物花药发育过程中仍有很多调控机理尚

未揭示，如 MYB 转录因子在不同属种植物中的

作用机制是否一致，在花药的不同结构、不同的

发育时期的调控作用是否相同。在 MYB 转录因

子功能的开发应用上，是否可以将其在植物育性

上的调控作用应用到育种工作中，以降低育种工

作的难度，加快育种进程。这些问题都还有待进

一步大量的研究和探索。基于转录组学和基因编

辑技术的发展，今后的研究方向应该从分子或细

胞水平上揭示 MYB 转录因子对花药发育各个时

期不同部位的调控机理，这不仅为植物花药发育

调控网络的研究提供更多的参考，也可为 MYB

转录因子在参与植物其他生命活动中的研究以及

应用奠定基础。 
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