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摘  要：【背景】V-myb 禽成髓细胞瘤病毒癌基因同源物(v-myb avian myeloblastosis viral oncogene 
homolog, MYB)转录因子广泛存在于真菌中，在真菌的胁迫响应与致病性中发挥重要功能。枝孢菌

(Cladosporium sp.)作为一类对锈菌有重寄生作用的真菌，具有极高的生防潜力，然而有关其 MYB
转录因子尚未见报道，对其 MYB 家族转录因子进行鉴定和表达分析，有助于理解枝孢菌在重寄生

过程中发挥的作用。【目的】了解重寄生枝孢菌(Cladosporium cladosporioides) SYC63 菌株中 MYB
转录因子家族种类数目及在重寄生过程中发挥的作用。【方法】利用生物信息学方法对其基本特性

进行预测，并结合锈孢子诱导下的表达情况进行分析。【结果】枝孢菌 SYC63 中包含 22 个 MYB 转

录因子家族基因，所有 MYB 转录因子均含有 SANT 结构域，分子量为 28.26−239.05 kDa，等电点

(isoelectric point, pI)为 4.57−10.15，均为亲水蛋白；大多定位在细胞核，共有 1R-MYB 和 2R-MYB
两类，均含有响应病原菌的启动子结合位点。经锈孢子诱导后，大多 SycMYBs 下调表达，只有 6 个

基因上调表达，筛选出 8 个表达量或差异倍数较高的基因进行 RT-qPCR，验证结果显示不同时间

处理下出现不同的表达变化趋势，其中 SycMYB6 基因在侵染过程的表达水平持续升高。【结论】

MYB 转录因子可能在枝孢菌 SYC63 重寄生过程的初期发挥响应侵染和抗逆的作用，这为深入探

究 MYB 转录因子在真菌中发挥的作用和枝孢菌重寄生机制提供理论依据。 
关键词：禽成髓细胞瘤病毒癌基因同源物；枝孢菌；生物信息学；转录组；重寄生  
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Abstract: [Background] V-myb avian myeloblastosis viral oncogene homolog (MYB) 
transcription factors, which are ubiquitous in fungi, are vital in stress response and 
pathogenicity of the microbes. Cladosporium sp., parasitizing rust fungi, is a potential candidate 
for biocontrol. However, no report of its MYB transcription factors is available. The 
identification and expression analysis of its MYB transcription factor family are of great 
significance for understanding role of Cladosporium sp. in mycoparasitism. [Objective] To 
clarify the number of MYB transcription factors in Cladosporium cladosporioides SYC63 strain 
and the roles in the mycoparasitism. [Methods] We predicated fundamental characteristics of 
the MYB transcription factors with bioinformatics methods and analyzed the expression of them 
in the presence of aecidiospores. [Results] C. cladosporioides SYC63 harbors 22 MYB 
transcription factor genes and all the MYB transcription factors contain the SANT domain with 
molecular weight of 28.26–239.05 kDa and pI of 4.57–10.15. They are all hydrophilic proteins 
and mostly located in the nucleus. These genes can be classified to 1R-MYB and 2R-MYBs, 
which contain promoter binding sites for the response to pathogens. After rust spore induction, 
most SycMYBs were down-regulated, and only six genes were up-regulated. Eight genes with 
high expression or great fold change were selected for RT-qPCR, and the results suggested 
different change trends of expression after the induction for different time. Among the eight 
genes, SycMYB6 kept at a high level during the infestation. [Conclusion] MYB transcription 
factors play a role in the response to infestation and stress resistance of strain SYC63 during the 
mycoparasitism. The result is expected to lay a theoretical basis for further exploring the role of 
MYB transcription factor family in fungi and the mycoparasitim mechanism of Cladosporium sp.. 
Keywords: MYB; Cladosporium sp.; bioinformatics; transcriptomics; mycoparasitism 

枝孢属(Cladosporium)真菌在自然界分布广

泛，具有内生[1]、寄生[2]、重寄生[3]等多种生活方

式，并且能够产生丰富的天然次级代谢产物[4]。

枝孢菌虽然能导致葡萄[5]、芒果[6]、朱缨花[7]等

植物患病，但是具有重寄生能力的枝孢菌也能抑

制植物锈病发生或减轻症状[8-9]，被认为具有生

防菌株潜力。枝孢菌主要通过直接接触穿透宿主

菌孢子分泌毒素和胞壁降解酶发挥重寄生作用，

并大量产孢完成自身生命周期[10]。枝孢菌已经

克服寄主障碍，对香蕉枯萎病菌 (Fusarium 
oxysporum f. sp. cubense)[11] 、 稻 瘟 病 菌

(Magnaporthe oryzae)、褐斑病菌 (Cochliobolus 
miyabeanus)和鞘腐病菌(Sarocladium oryzae)[12]

等均有防治作用，但有关其重寄生作用机制尚不

明确。 
转录因子(transcription factors, TFs)又称为
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反式作用因子，v-myb 禽成髓细胞瘤病毒癌基因

同 源 物 (v-myb avian myeloblastosis viral 
oncogene homolog, MYB)转录因子家族是真核

生物中 大的转录因子家族之一，有高度保守的

DNA 结合域——SANT 结构域[13]。植物中 MYB
转录因子 多由 4 个不重复氨基酸序列(R)组
成，并且 R 的数目决定了 MYB 转录因子与 DNA
的结合能力[14]。根据重复序列数目 MYB 转录因

子主要可以分为：含有 1 个 R3 或含有一个 R1/2，
R2 和 R3 组合，R1、R2、R3 组合，以及 R1、
R2、R3、R1/2 组合，在真菌中 MYB 转录因子

的分类尚不明确[14-15]，每个 R 中第 3 个 α 螺旋

结构可以特异识别 DNA 序列[16]。MYB 转录因

子在植物生长发育及生物和非生物胁迫过程中

发挥了重要作用，尤其是拟南芥中 MYB 转录因

子蛋白功能和调节的相关研究，为预测 MYB 转

录因子在植物中的普遍功能奠定了基础。 
较动植物而言，目前有关真菌 MYB 转录因

子的报道较少，但是其在真菌生长、产孢、致病

等方面发挥重要作用[17]。禾谷镰刀菌(Gibberella 
zeae)中的 MYB 转录因子 MYT1 和 MYT2 参与

调控细胞周期影响菌丝生长 [18-19]。构巢曲霉

(Aspergillus nidulans)中 FlbD 蛋白 N 端与 Myb
结构域高度同源，FlbD 的缺失会影响子囊孢子

的形成，但是不影响孢子活力[20]。与防御真菌

相关的 MYB转录因子在生物防治中具有广泛应

用，MYB 转录因子在条锈菌胁迫下大量表达，

增强了小麦抗锈病能力[21]。Ji 等发现在杨树叶枯

病致病菌链格孢(Alternaria alternata)发酵液胁

迫下棘孢木霉的 TasMYB36 基因及其他应激反

应基因表达明显上调，并使患病山新杨患病叶片

情况明显好转[22]。由此可见，TasMYB36 是一个

重要的防御反应基因，可以提高宿主对生物性胁

迫的抵抗力。 
本课题组前期对一株重寄生枝孢菌 SYC63

进行了基因组测序，发现该菌株存在大量编码胞

壁降解酶的基因，并且毒素也在重寄生过程中发

挥重要作用[23]。本研究对其 MYB 转录因子家族

基因进行生物信息学分析，并分析在病原菌诱导

条件下 MYB 家族的表达变化，以期为生防菌株

的开发及探究重寄生菌中 MYB转录因子家族的

功能、分子机制提供参考。 

1  材料与方法 
1.1  材料 

枝 孢 菌 (Cladosporium cladosporioides) 
SYC63 分离自昆明石楠叶锈病锈孢子堆，保存

于西南林业大学生物化学教研室。 

1.2  方法 
1.2.1  基因挖掘与鉴定 

本课题组前期已经测得菌株 SYC63 基因组

(GenBank 登录号为 GCA_022457075.1)已上传

NCBI[23]。根据通用数据库注释结果筛选出 MYB

转录因子家族，从 Pfam 数据库(http://pfam.xfam. 

org/)下载 MYB 保守结构域 PF00249 序列[24]，利

用 NCBI 的 BLASTp 对 SYC63 菌株基因组进行

检索， 终获得候选序列。合并两部分结果并删

除重复部分，在基因组中获得基因序列及编码氨

基酸序列，并在 SMART (https:// smart.embl.de/)

网站预测 MYB 转录因子结构域[25]，用 IBS 软  

件[26]进行绘图并美化。 
1.2.2  MYB 蛋白基本理化性质、信号肽及亚细

胞定位预测 
使用在线软件 ExPASy 的工具 ProtParam 

(https://web.expasy.org/protparam/)[27] 对 SYC63
的 MYB 转录因子的氨基酸数目、分子量、等电

点、亲水系数、脂溶性、稳定性进行分析[13]；利

用在线软件 SignalP (SignalP-5.0-Services-DTU 
Health Tech)对 MYB 转录因子进行信号肽预测；

利 用 在 线 软 件 WOLF PSORT (https://www. 
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genscript.com/wolf-psort.html?src=leftbar)对 MYB
转录因子进行亚细胞定位预测[28]。 
1.2.3  MYB 家族基序与基因结构预测及染色体

定位分析 
使用软件 DNAMAN 对 MYB 转录因子保守

结构域区域进行序列比对；使用在线预测软件

MEME (https://meme-suite.org/meme/index.html)
对 MYB 家族进行保守基序预测[29]；根据注释文

件并利用 TBtools 的 Gene Structure 对基因结构

可视化和蛋白保守基序进行美化[30]。 
1.2.4  MYB 蛋白二级结构、三级结构预测 

使用在线工具 SOPMA (https://npsa-prabi. 
ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat.pl?page=npsa_sopma
.html)进行 MYB 转录因子二级结构预测 [31]，

SWISSMODEL (https://swissmodel.expasy.org/ 
interactive)进行三维结构预测[32]。 
1.2.5  MYB 基因染色体定位 

根据北京百迈客生物科技有限公司提供的

基因组文件，使用 TBtools 的 Gene Distribution
功能对基因 SycMYBs 进行染色体定位[30]。 
1.2.6  MYB 基因启动子顺式作用元件预测 

在基因组中提取 22 个 MYB 转录因子基因

上游 2 000 bp 的序列，并通过在线预测网站

PlantCare (https://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/ 
plantcare/html/)进行启动子顺式作用元件预测[33]，

从预测结果筛选病原菌诱导型及重寄生相关的

启动子，用 TBtools 软件进行绘图[30]。 
1.2.7  MYB 家族序列系统进化 

根据 MYB 家族的基本分类方法，下载已发

表 菌 株 禾 谷 镰 刀 菌 (Fusarium graminearum 
PH-1) 、 棘 孢 木 霉 (Trichoderma asperellum 
CBS433.97)和深绿木霉 (Trichoderma atroviride 
IMI 206040)的 MYB 转录因子家族蛋白序列，使

用软件 MEGA 11 进行序列比对后用邻接法构建

系统发育树[34]，在 MEME 网站预测 4 株真菌的

保守基序 [29]，并用 iTOL (https://itol.embl.de/ 
upload. cgi)在线软件进行美化[35]。 

1.2.8  锈孢子诱导下 MYB 基因表达分析 
使用西南林业大学校园内收集的石楠叶锈

病锈孢子对菌株 SYC63 进行诱导，参考周航  
等[36]处理锈孢子的方法，将二代培养的菌丝接

种在 PSKA 液体培养基[37]中，28 ℃、150 r/min
培养 24 h，用 2.5 g/L 的锈孢子分别诱导 0、24、
48 和 72 h，交由生工生物工程(上海)股份有限公

司进行转录组测序。筛选出 MYB 转录因子锈孢

子诱导下(S 组)与对照组(C 组)表达量，取以 2
为底的对数值，用 TBtools 软件的 Hotmep 程序

进行分析[30]。 
使用 Primer Premier 5.0 软件设计引物(表

1)，以内转录间隔区(internal transcribed spacer, 
ITS)序列为内参基因进行 RT-qPCR 实验，用

2−ΔΔCt 方法计算不同处理中基因 SycMYBs 的相

对表达量，使用 SPSS 26.0 软件进行单因素方

差分析。 
 

表 1  荧光定量 PCR 引物 
Table 1  Primers used for RT-qPCR 
Primers name Primers sequence (5′→3′) 

ITS-F GATGAAGAACGCAGCGAAAT 
ITS-R GCGAGGCTTGAGTGGTGA 
SycMYB1-F GGAGCGAGATTGCGAAGAC 
SycMYB1-R GGCTTGCCCACTTTCTGC 
SycMYB2-F ACACCCGAGGATGATTCACTAC 
SycMYB2-R GCGGTCGTGTTCGTATTCTT 
SycMYB4-F GGCAACGACCAGTCAATCTC 
SycMYB4-R GGGCTCTTCCTTGCTTGTC 
SycMYB6-F CAGTCAACGCCGCTTCTC 
SycMYB6-R AGAAGGATGTGCCGATTTGA 
SycMYB10-F TATCGCCAGAGCAAGTCCG 
SycMYB10-R CGCAGAAGTAACGACGGGA 
SycMYB12-F GACAGCAATCTGACGAGCCT 
SycMYB12-R TGCTGGAACTCGTAGTCGCT 
SycMYB20-F CTTTGCCATTGACGCTGAC 
SycMYB20-R TGTCCTGCTCCTCAGTCCAC 
SycMYB22-F AGACCTCACGGAAACGCTTAG 
SycMYB22-R TGGTGCCTGCCTTTGGAT 



 
隋文静等: 重寄生枝孢菌 SYC63 中 MYB 转录因子鉴定及分析 619 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

2  结果与分析 
2.1  MYB 蛋白结构域、基本理化性质及

亚细胞定位预测结果 
共挖掘到 22 个 MYB 转录因子基因，图 1

中所有MYB转录因子均含有MYB保守结构域，

此 外 还 有 6 个 不 同 功 能 域 ， SycMYB2 、

SycMYB3、SycMYB7、SycMYB8、SycMYB11、
SycMYB12 和 SycMYB21 均含有两个保守结构

域属于 2R-MYBs，其余均属于 1R-MYBs 或

MYB-related 。 由 图 1 可 见 ， SycMYB3 、

SycMYB5、SycMYB6、SycMYB7、SycMYB10、
SycMYB14 、 SycMYB15 、 SycMYB17 、

SycMYB19、SycMYB20 和 SycMYB22 这 11 个

MYB 转录因子的保守结构域位于 N 端，

SycMYB1、SycMYB2、SycMYB4、SycMYB11、
SycMYB12 、 SycMYB13 、 SycMYB18 和

SycMYB21 这 8 个转录因子的保守结构域靠近 C
端，可能起到抑制调控的作用[38]。 

预测结果(表 2)显示，SYC63 菌株中 MYB
转录因子氨基酸数目为 172−2 152 aa， 长的序

列为 SycMYB12， 短的序列是 SycMYB17；分

子量大小为 20.17−239.05 kDa；理论 pI 值范围

为 4.57−10.15，碱性蛋白占比为 59%；只有

SycMYB20 一个稳定蛋白；脂肪族指数范围为

42.81−73.73，均是亲水蛋白；20 个 MYB 蛋白定

位在细胞核，SycMYB17 和 SycMYB22 定位在线

粒体；亲水性系数均值为负值，为亲水蛋白。 
2.2  MYB 基因结构、蛋白基序与染色体

定位 
序列比对与基序预测结果(图 2)显示，所有

MYB 转录因子均含有 motif 1 或 motif 2，此外，

SycMYB8、SycMYB9 和 SycMYB19 还含有 
motif 3。其中 SycMYB2、SycMYB8 和 SycMYB14

 

 
 

图 1  枝孢菌 MYB 转录因子保守结构域预测 
Figure 1  Domain prediction of MYB TFs from Cladosporium cladosporioides. 
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表 2  MYB 转录因子分析 
Table 2  Analysis of MYB TFs 
Gene ID Number of  

amino acid (aa) 
Molecular  
weight (kDa) 

Theoretical  
pI 

Instability 
index 

Aliphatic 
index 

Hydrophilicity  
index 

Subcellular  
localization 

GO 
annotation 

SycMYB1 259 28.86 9.35 57.63  53.55 −1.013 nucl CC 
SycMYB2 452 50.43 5.93 67.31  54.45 −0.859 nucl CC 
SycMYB3 782 86.53 6.78 43.76  71.55 −0.821 nucl BP 
SycMYB4 629 70.04 7.42 62.54  68.19 −0.699 nucl MF 
SycMYB5 313 34.77 8.57 62.38  61.92 −0.837 nucl BP 
SycMYB6 636 70.62 4.60 62.53  65.27 −0.920 nucl MF 
SycMYB7 489 56.13 9.66 85.14  52.88 −0.957 nucl CC 
SycMYB8 1 704 186.47 6.02 58.04  63.65 −0.808 nucl BP 
SycMYB9 692 76.15 4.88 47.93  65.84 −0.757 nucl MF 
SycMYB10 300 33.00 9.96 73.01  52.17 −0.810 nucl CC 
SycMYB11 937 103.70 8.20 61.86  59.47 −1.029 nucl BP 
SycMYB12 2 152 239.05 9.45 77.74  43.88 −1.167 nucl BP 
SycMYB13 712 77.00 6.01 60.40  52.39 −0.979 nucl CC 
SycMYB14 934 101.16 4.57 54.54  68.44 −0.745 nucl MF 
SycMYB15 485 54.73 9.70 53.52  73.73 −0.906 nucl BP 
SycMYB16 1 607 175.67 6.29 63.55  54.24 −1.052 nucl BP 
SycMYB17 172 20.17 10.15 52.99  70.87 −0.769 mito MF 
SycMYB18 1 227 137.08 8.80 59.50  56.32 −0.995 nucl BP 
SycMYB19 518 58.27 6.96 41.67  67.28 −0.771 nucl MF 
SycMYB20 299 33.34 9.35 35.96  42.81 −1.439 nucl MF 
SycMYB21 539 59.53 9.18 57.43  62.84 −0.887 nucl BP 
SycMYB22 396 44.59 8.81 45.09  69.82 −0.814 mito BP 

 

 
 

图 2  枝孢菌 MYB 转录因子序列比对 
Figure 2  Amino acid sequences alignment of MYB FTs from Cladosporium cladosporioides. 
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中第 1 个色氨酸被取代为苯丙氨酸，是典型 R3
的结构；SycMYB7 中第 1 个色氨酸被替换为异

亮氨酸(脂肪族类)，可能失去结合 DNA 的能力。 
图 3 显示，有 12 条基因序列不含有内含子，

5 条基因序列含有 2 个外显子，2 条基因序列含

有较多的 3 个外显子，2 条基因序列含有 4 个

外显子，SycMYB1 含有 5 个外显子，结构较为

复杂。Motif 1 和 motif 2 是 MYB 转录因子的保

守区域，但是每条序列含有的数目不同可能表

示序列中的保守区数目不同，而含有额外  
motif 3 的序列可能发挥不同的功能，这说明枝

孢菌 SYC63 中 MYB 转录因子存在高度保守的

序列，但是不同分类下的 MYB 序列也具有多

样性。 
如图 4 所示，SycMYBs 基因分布在 12 条染

色体上，主要集中在 3 号染色体上，其次是 2 号、

6 号和 11 号染色体，22 个 MYB 基因未出现串

联重复。 
 

 
 

图 3  枝孢菌 MYB 转录因子系统进化、蛋白基序与基因结构预测   Motif 1：WEEIAQHLPGRTEQECKKRYN；

Motif 2：WSAEEDDKLJKLVK；Motif 3：YDLCGTCY；CDS：编码蛋白质中氨基酸的序列 
Figure 3  Phylogentic tree, protein motifs and gene structure prediction of MYB TFs from Cladosporium 
cladosporioides. Motif 1: WEEIAQHLPGRTEQECKKRYN; Motif 2: WSAEEDDKLJKLVK; Motif 3: 
YDLCGTCY; CDS: Sequence coding for aminoacids in protein. 

 

 
 

图 4  基因 SycMYBs 在染色体上的分布 
Figure 4  The distribution of gene SycMYBs on chromosomes. 
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2.3  MYB 蛋白二级、三级结构预测分析 
菌株 SYC63 的二级结构预测结果显示，各序

列二级结构的各类型占比差异较大，预测结果与结

构域预测结果基本一致，1R-MYBs/MYB-related 与

2R-MYBs 在二级结构各组成部分占比未表现出分

类差异。22 个 MYB 转录因子中 α-螺旋及无规则卷

曲占比很高，2R-MYBs 中 SycMYB3 的 α-螺旋占

比 高(57.93%)，SycMYB21无规则卷曲占比 高，

达到了 75.14%；1R-MYBs 中 SycMYB17 的 α-螺旋

占比 高(49.42%)，SycMYB1 的无规则卷曲占比

高(70.27%)；而 β-折叠和延伸链占比 高仅在

10%左右。二级结构预测结果显示，MYB 转录因

子主要由 α-螺旋和无规则卷曲组成，此外还有 β-
折叠及延伸链，并且 α-螺旋与 β-折叠的排列交替可

能形成 MYB 中的 R ，即螺旋 - 转角 - 螺旋

(helix-turn-helix, HTH)结构(图 5)。 

 
图 5  枝孢菌 MYB 转录因子二级结构预测 
Figure 5  Protein secondary structure prediction of Cladosporium cladosporioides MYB TFs secondary structure. 
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SWISSMODEL 预测结果见图 6，所有 MYB
转录因子模型均含有 HTH 结构，与二级结构预测

一致，其中有 3 个间隔规则的色氨酸(或疏水)残基

在这一结构疏水核心，每个 HTH 结构的 α 螺旋可

以与DNA分子的大沟结合，特异识别DNA序列[16]。

图 6 中显示 SycMYB20 只有 1 个 R 组成，是典型

的 MYB 转录因子结构；SycMYB8 被预测为

R2R3-MYB 结构，SycMYB11 的 C 端形成了独特

的 β-发夹构象；SycMYB21 含有 3 个 R 结构，与

二级结构预测结果有所差异。转录因子三级结构

间差异较大，部分还含有金属离子配体，如 Zn2+、

K+和 Ca2+等，可能与其各自具有不同功能相关。 
 

 
 

图 6  枝孢菌 MYB 转录因子三级结构预测   A−O：1R-MYBs 和 MYB-related；P−V：2R-MYBs 
Figure 6  Protein tertiary structure prediction of Cladosporium cladosporioides MYB TFs. A−O: 1R-MYBs 
and MYB-related. P−V: 2R-MYBs. 
 
 
 



 
624 微生物学通报 Microbiol. China 

Tel: 010-64807511; E-mail: tongbao@im.ac.cn; http://journals.im.ac.cn/wswxtbcn 

 

2.4  MYB 启动子顺式作用元件预测分析 
22 个 MYB 基因中共含有 38 种顺式作用元

件，图 7 中包括主要的 CAAT-box、TATA-box，
以及 W-box、as-1、G-box、H-box、AP-2、L-box、
P-box 和 S-box 这 8 个应答病原菌的启动子，所

有 MYB 基因均含有 MYB 识别元件，此外还有

大量环境信号因子响应元件。H-box 和 L-box 分

别只存在于 SycMYB1 和 SycMYB3 中。菌株

SYC63 中 MYB 转录因子基因的 as-1、MYC、

G-box、ABRE、TGACG-motif 和 CGTCA-motif
这 6 个顺式作用元件出现明显富集，说明 SYC63
菌株中 MYB转录因子基因对真菌可能均有应答

反应，可能参与响应环境变化和真菌侵染或毒素

胁迫。此外，MYB 转录因子基因上游还含有与

其识别与结合相关的顺式作用元件，说明 MYB
转录因子之间可能存在互相调控。 

2.5  MYB 家族进化关系 
将 SycMYBs 与已报道的禾谷镰刀菌[21]和木

霉菌[39]中 MYB 转录因子序列构建系统进化树，

结果如图 8 所示，已报道的木霉中 TasMYB27
和 TasMYB36 在本研究中编号为 TasMYB9 和

TasMYB10。F. graminearum、T. asperellum 和

T. atroviride 分别含有 17、14 和 13 个 MYB 转录

因子基因，均少于菌株 SYC63 中含有的 MYB 转

录因子基因数目。由图 7 可见，在 4 株真菌中

MYB 转录因子家族的分类较清晰，枝孢菌中

MYB 转录因子家族共分布在 17 个分支上，有 15
条 SycMYB转录因子序列与 3株已知菌株进化关

系保守；同一分支上序列的保守基序类型、数目

及分布位置基本相同，在各分支之间又存在明显

差异。在分支 I 中 SycMYB22 序列只含有 motif 2；
SycMYB11 较分支 VII 中其他序列多了 1 个靠近

C 端的 motif 10；SycMYB6 和 SycMYB16 虽然同

在分支 XIII，但是 SycMYB16 氨基酸数目远多于

SycMYB6，在分支 XV 中也有这种情况；分支

XVI 中的 SycMYB5 较其他序列相比缺少 motif 1。 

 
 

图 7  枝孢菌 MYB 转录因子顺式作用元件预测 
Figure 7  Cis-acting element prediction of Cladosporium cladosporioides MYB TFs. 
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有 4 条序列与已知功能氨基酸序列亲缘关系

较近，在功能上也可能有相似的作用，SycMYB5
与 MYT3、SycMYB12 与 MYT2、SycMYB4 与

TasMYB9 分别处在同一分支，SycMYB10 与

TasMYB10 和 MYT1 处在同一分支，这几个基因

已被证实参与真菌产毒素的合成途径，因此初步

推测菌株 SYC63 中 SycMYB4、SycMYB5、
SycMYB10和SycMYB12可能参与调节枝孢菌产

毒途径。SycMYB6 和 SycMYB16，SycMYB8 和

SycMYB17，SycMYB15 和 SycMYB20 分别单独

聚成一支，与 3 株已知菌株的进化关系较远，这

表示枝孢菌中的这些基因可能有其特有的功能。 

2.6  锈孢子诱导 MYB 基因表达结果 
经锈孢子诱导后，22 个 MYB 转录因子基因

全部表达，实验组与对照组表达量情况存在差

异，图 9 中大部分基因下调表达，SycMYB1 在

0−24 h 内表达量下降，在 24 h 后表达量上升，

可能是由于环境因素影响导致其表达量先下降，

后在锈孢子诱导下表达量上升；SycMYB2、
SycMYB6、SycMYB10、SycMYB20、SycMYB22
在 0−48 h 内表达量上调，然后在 48−72 h 内表达

明显下调，有受诱导表达变化的趋势，这 5 个基

因可能在枝孢菌侵染前期起到调控作用；

SycMYB4、SycMYB5、SycMYB7、SycMYB8 和 

 
图 8  枝孢菌与禾谷镰刀菌(Fusarium graminearum PH-1)、棘孢木霉(Trichoderma asperellum CBS433.97)
和深绿木霉(Trichoderma atroviride IMI 206040) MYB 转录因子蛋白序列进化分析   Syc：枝孢菌

SYC63；Fg：禾谷镰刀菌 PH-1；Tas：棘孢木霉 CBS433.97；Tat：深绿木霉 IMI 206040 
Figure 8  MYB FTs from Cladosporium cladosporioides, Fusarium graminearum PH-1, Trichoderma 
asperellum CBS433.97, Trichoderma atroviride IMI 206040 were analyzed by evolutionary. Syc: 
Cladosporium cladosporioides SYC63; Fg: Fusarium graminearum PH-1; Tas: Trichoderma asperellum 
CBS433.97; Tat: Trichoderma atroviride IMI 206040. 
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图 9  SycMYBs 在锈孢子诱导下的表达模式 
Figure 9  Expression pattern of SycMYBs under rust spore induction. 
 

SycMYB12−SycMYB19 这 12 个基因在诱导过程中

均出现下调表达；SycMYB3 和 SycMYB11 在 0−48 h
表达变化不明显，在 48−72 h 才出现下调表达的

情况。 
根据 SycMYBs 在锈孢子壁诱导不同时间的差

异表达情况，筛选出 8 个表达量或表达倍数差异较

高的 MYB 转录因子基因进行 RT-qPCR 进一步验

证。结果显示，图 10 中的 8 个基因表达趋势与转

录组分析结果存在差异，其中 SycMYB6 和

SycMYB20与转录组结果基本一致。除SycMYB4外，

其余 7 个基因与未处理组表达均有显著差异，

SycMYB6 经诱导后在 0−72 h 内持续上调表达，72 h
时表达量是未经处理的 4.11 倍；SycMYB12 在  
0−48 h 内上调表达，在 48−72 h 内下调表达；

SycMYB1、SycMYB2、SycMYB10 和 SycMYB20 表

达趋势一致，并均在 48 h出现峰值，只有 SycMYB20
相较于对照组上调表达。其中 SycMYB1、SycMYB2、
SycMYB12 保守结构域靠近 C 端抑制调控，因此，

SycMYB1 和 SycMYB2 下游基因可能上调表达，而

SycMYB12 下游基因可能会被抑制表达。 
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图 10  SycMYBs 在锈孢子壁诱导下的相对表达量   内参基因：ITS；n=3；*：0.01<P≤0.05；**：P≤0.01 
Figure 10  Relative expression levels of SycMYBs under rust spore induction. Reference gene: ITS; n=3; *: 
0.01<P≤0.05; **: P≤0.01. 
 

3  讨论与结论 
菌株 SYC63 中共有 22 个 MYB 转录因子基

因，与已知真菌中 MYB 转录因子数目相似；对

其理化性质、结构域预测及结构预测后发现，枝

孢菌 MYB 转录因子之间的结构差异较大，而植

物中转录因子间差异较稳定。按结构域重复数目

分类，动植物中共有 4 类 MYB 转录因子[14]，而

在枝孢菌中 MYB 基因只有 1R-MYBs 和

2R-MYBs，相关研究显示 1R-MYB 可能具有与

2R-MYB 或 3R-MYB 不同的功能，它可能不与

DNA 分子直接接触，而是通过调节组蛋白直接

或间接调控表达[40]，在真菌中 MYB 转录因子较

动植物中相比作用方式及调控机制简单，因此种

类及功能域种类均无动植物 MYB 转录因子丰

富，并且在 SMART、CDD 和 Pfam 这 3 个在线

网站内预测得到的 MYB 保守结构域数目均不一

致，可能是由于不同网站的预测依据不同所导致。 
植物中 MYB转录因子过表达可以明显提高

植物抗病能力，具有一定广谱效应，在真菌中过

表达 MYB转录因子同样可以提高真菌侵染能力

或者产毒能力[19]。菌株 SYC63 中含有 TATA-box
的 MYB 转录因子基因很多，而 TATA-box 富集

的基因更容易受外界诱导[41]，并且 as-1 等 6 个

顺式作用元件的高度富集说明 MYB基因的表达

易受外界环境诱导。启动子 G-box 是 bZIP 转录

因子结合位点，同时含有 bHLH 蛋白结合位点，

此外还可以与 H-box 共同发挥作用，提高植物抗

真菌能力。菌株 SYC63 经病原菌诱导后，MYB
转录因子基因的表达存在差异，推测其可能与真

菌抗菌能力有关。 
在系统进化关系中，我们发现菌株 SYC63

中有大量 MYB 转录因子与木霉菌亲缘关系较

近，其中 SycMYB4、SycMYB5、SycMYB10 和

SycMYB12 与真菌产毒、毒素胁迫和次级代谢产

物 合 成 相 关 的 基 因 相 似 性 较 高 。 木 霉 (T. 
asperellum) ACCC 30536 在病原菌孢子壁诱导

下，MYB 转录因子上调表达调控重寄生相关基
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因 Asp55 的表达[42]，T. asperellum 中仅有 3 个

MYB 转录因子经诱导下调表达，因此初步推测

本研究中锈孢子诱导下表达量上调的 SycMYB1、
SycMYB2、SycMYB6、SycMYB12、SycMYB20、
SycMYB22 可能也参与重寄生的过程；与 T. 
asperellum 不同的是 SYC63 中下调表达的 MYB
转录因子基因数目更多，因此推测重寄生枝孢菌

与木霉菌的重寄生作用方式可能存在差异。 
在真菌侵染过程中，差异表达的 MYB 转录

因子基因同样有可能参与侵染过程，禾谷镰刀菌

中 MYT1 过表达会减少真菌毒素产生，并且 MYT2
和 MYT3 的缺失同样导致其致病性降低[18-19,43]。 
安 一 博 [44] 和 韩 静 [45] 分 别 对 对 棘 孢 木 霉 中

TasMyb36 和 TasMyb27 基因进行了克隆表达，发

现 TasMyb36 可能在胁迫过程中起抗逆调节作

用，TasMyb27 可能参与棘孢木霉抗毒素胁迫应

答反应调控，因此初步推测，菌株 SYC63 中

SycMYB5 和 SycMYB12 可能参与枝孢菌毒素产

生过程，SycMYB9 和 SycMYB10 也有可能参与抗

病原菌胁迫或次级代谢产物合成途径。本课题组

前期研究菌株 SYC63 在锈孢子壁诱导条件下，

部分细胞壁降解酶相关基因在 0−72 h 内的差异

表达，基因变化趋势为 0−48 h 内上调表达，

48−72 h 下调表达，与 SycMYB6、SycMYB12、
SycMYB20 表达变化趋势一致。GO 注释结果中，

SycMYB6 基因可能具有酪氨酰-DNA 磷酸二酯

酶活性，能够降低对喜树碱的敏感程度[46]，因

此推测，SycMYB6 基因可能在重寄生过程中降

低锈孢子毒素对自身的影响，在诱导前期出现表

达量上调的现象；SycMYB12 基因经注释发现，

其有抑制丝裂原活化蛋白激酶(mitogen-activated 
protein kinase, MAP kinase)的功能，可能参与调

控 MAPK 途径中重寄生菌细胞壁合成、真菌毒

素和色素合成等过程[47]，并且在锈孢子诱导下

SycMYB12 基因先显著上调表达后下调表达，说

明对 MAPK 可能是先抑制后促进的过程，但是

有关其上游和下游基因暂未可知，只能初步推测

SYC63 重寄生作用方式可能以毒素为主，而胞

壁降解酶参与作用。 
MYB 转录因子的作用方式复杂，可以通过

结合上游基因的启动子区参与调控其介导的抗

病通路。拟南芥 MKP1 突变体通过 MAPK 途径

介导 MYB4 的磷酸化，从而抑制了木质素的生

物合成，破坏了植物防御网络造成植物易感   
病[48]，水稻中 MYB 转录因子基因可以结合并激

活 Os4CL3 和 Os4CL5 积累木质素增厚表皮，早

期抑制了病原菌进一步侵染 [49]；芥菜(Brassica 
juncea)中的 BjMYB1 通过识别几丁质酶基因上

游的 W-box 激活 BjCHI1 基因表达[50]。有研究显

示，在植物中 MYB 能够激活花青素的合成[51-52]，

而枝孢菌中黑色素可能具有防紫外、抗酶裂解和

真菌侵染的作用[53]，并且 SYC63 菌株中黑色素

合成基因簇受锈孢子诱导[23]，因此推测，MYB
转录因子可能通过参与 SYC63 的黑色素合成过

程发挥作用，并且黑色素在盾壳霉中也被发现参

与重寄生过程[54]。 
本研究首次利用生物信息学手段对枝孢菌

SYC63 中 MYB 转录因子进行鉴定和特征分析，

结合锈孢子诱导下转录组数据合理预测菌株

SYC63 中 MYB 转录因子的功能，在锈孢子诱导

的情况下，初步推测 MYB 转录因子可能在重寄

生过程中发挥抗真菌侵染、抗逆调节、调节次级

代谢产物产生及调控胞壁降解酶基因表达的作

用，并筛选得到差异表达基因，为后续探究枝孢

菌重寄生机制提供基础，并为系统研究其他真菌

中的 MYB 转录因子提供理论依据。 
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