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茯苓基因组中 MYB 转录因子基因家族鉴定及表达分析3 
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摘  要：目的  从全基因组水平挖掘茯苓 Poria cocos MYB 转录因子基因家族成员，并分析其在菌丝、菌核等部位及茉

莉酸甲酯（methyl jasmonate，MeJA）诱导后菌丝中的表达模式，以期发现与茯苓发育及次生代谢物生物合成调控相关

的 MYB 转录因子。方法  基于茯苓基因组数据，通过序列比对及保守结构域分析挖掘 MYB 转录因子基因，利用 ExPASy

在线工具预测分析 MYB 蛋白质理化性质，利用 MEGA 7.0 软件构建茯苓 MYB 蛋白进化树，利用 MEME 在线工具分

析保守基序，利用 Plant CARE 进行启动子区顺式作用元件分析，通过 MeJA 诱导菌丝并采用 qRT-PCR 方法检测基因相

对表达量。结果  在茯苓基因组中共鉴定到 10 个含有特征性保守结构域的 MYB 转录因子，其中 4 个属于 1R 类型，4 个

属于 2R 类型，2 个属于 4R 类型。进化树及保守基序显示，相同进化枝的 MYB 蛋白所含基序类型相似。启动子区预测分析

发现了多类激素及逆境响应顺式作用元件。基因表达谱分析显示有 2 个基因（PcMYB7 和 PcMYB8）在菌丝中的表达量高于

菌核中的表达量，而 PcMYB9 则是在菌核中表达量相对较高。MeJA 诱导后，有 3 个基因（PcMYB5、PcMYB6 和 PcMYB7）

在诱导 3 h 时表达量明显上调。结论  从茯苓全基因组中系统鉴定 MYB 转录因子基因家族，为进一步研究 MYB 基因在调控

茯苓发育及次生代谢物合成方面的生物学功能奠定基础。 
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Abstract: Objective  To discover the MYB transcription factors which related to the regulation on fungal development and secondary 

metabolsome in Poria cocos, the MYB transcription factor gene family have been mined and identified in the genome of P. cocos. In 

this study, the expression patterns of these genes in different tissues (sclerotium and mycelium) and the relative expression level in the 

mycelium after treatment by methyl jasmonate (MeJA) were analyzed. Methods  Based on the P. cocos genome, the MYB gene were 

identified by Blast and the identification of the conserved domains. The ExPASy protparam tool was used to predict the physicochemical 

properties of these MYB proteins. The phylogenetictree was constructed by MEGA7.0 software, and the conserved motifs were 

identified by MEME method. Plant CARE was used to analyze the cis-acting elements in the promoter regions of these genes. The 

relative expression levels of these genes were detected by RT-qPCR method. Results  A total of 10 MYB transcription factors with 

conserved domains were identified in the P. cocos genome, among which, four genes belonged to 1R type and 2R type, respectively, and 

the remaining two genes belonged to 4R type. The phylogenetic analysis and the conserved motif identification showed that the similar 

conserved motifs were existed in the MYB proteins belonging to the same evolutionary branch. A large number of cis-elements related to 

hormones and stress response have been discovered in the promoter regions of these MYB genes. The gene expressional profiles showed 

that two genes (PcMYB7 and PcMYB8) were more highly expressed in mycelium than that in sclerotium, based on the transcriptome data 

generated from these two tissues. On the contrary, PcMYB9 was expressed more abundantly in sclerotium. Furthermore, the expression 
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of PcMYB5、PcMYB6 和 PcMYB7 was up-regulated by MeJA induction for 3 h. Conclusion  The MYB transcription factor gene family 

of P. cocos was systematically identified in P. cocos genome in this study. This study provides foundation for further identification of the 

biological functions of MYB genes in regulating the development and secondary metabolite biosynthesis in P. cocos. 

Key words: Poria cocos (Schw.) Wolf; MYB transcription factor; gene family; bioinformatics analysis; gene expression profiles 

 

茯苓为多孔菌科真菌茯苓 Poria cocos (Schw.) 

Wolf 的干燥菌核，其干燥菌核作为药食两用的传统

大宗药材，在中国有上百年的商业化种植历史。在

《中国药典》2020 年版记载具有利水渗湿、健脾宁

心的功效[1]，国内市场年需求量约 2 万 t，被广泛应

用于中医药、保健食品、洗化用品等领域[2]。现代

研究发现，茯苓菌核中富含多糖类、氨基酸类、甾

醇类、萜类等多种化学成分[3]，具有抗肿瘤、抗炎、

免疫调节等作用[4]。 

目前，对茯苓的研究多集中于化学成分、药理

作用、炮制加工、中药复方等领域[5]。作为一种应

用广泛的药用真菌，近年来茯苓的次生代谢产物生

物合成、能量来源、生长发育以及转录调控机制的

研究引起广泛关注，例如，茯苓三萜合成途径中的

磷酸甲羟戊酸激酶基因（PcPMK）[6]、鲨烯合酶基

因（PcSQS）[7]、羊毛甾醇合酶基因（PcLSS）[8]先

后被鉴定。Yang 等[9]报道山梨醇脱氢酶（SORD）、

α-半乳糖苷酶（galA）等是茯苓多糖合成途径中的

关键酶。Zhang 等[10]对茯苓进行转录组分析发现

CAZyme 基因在松木降解和菌核形成过程中发挥了

重要作用。此外，也有研究表明，真菌的形态发育

与次生代谢物的生物合成通常具有密切关联[11]。例

如，Velvet 复合体和 CBC 复合体在灵芝发育与次生

代谢转录调控中发挥着重要作用[12]；真菌特异性

Zn2Cys6 转录因子参与调控菌丝分枝生长以及色素

合成[13]。目前，茯苓全基因组已测序完成[14]，共鉴

定到包括 GATA zinc finger、bZIP、MYB 等在内的

307 个转录因子，为茯苓发育及次生代谢调控机制

的研究提供了候选基因。 

MYB 转录因子是普遍存在于真核生物中的

转录因子基因家族之一[15]，具有广泛的生物学功

能，在生物体生长发育、次生代谢、抗病抗逆等

过程中发挥重要作用[16-21]。MYB 具有高度保守的

DNA 结合结构域，该结构域由 50～55 个碱基组

成，含有 1～3 个不完全重复的 R 结构，并形成螺

旋-转角-螺旋（helix-turn-helix，HTH）结构，参

与转录因子与 DNA 的结合过程[15,22]。根据 MYB

结构域的数量，MYB 转录因子分为 4 种类型，即

1R-MYB、2R-MYB、3R-MYB 和 4R-MYB[23]。在

植物中，MYB 转录因子参与黄酮、三萜等物质的

合成与调控[24-25]。真菌中的 MYB 转录因子同样

广泛参与发育及次生代谢调控等多种生理过程。

例如，在构巢曲霉 Aspergillus nidulans 中 MYB 转

录因子通过促进分生孢子和无性孢子的产生来调

控有性孢子和无性孢子的发育过程[26]；在禾谷镰

刀菌 Fusarium graminearum 中系统鉴定了 MYB

转录因子基因家族，并发现其参与调控次生代谢

物合成、环境胁迫响应以及致病性过程[27]；此外，

牛樟芝[28]、金针菇[29]、灵芝[30]、侧耳[31]、冬虫夏

草[32]等重要大型真菌 MYB 转录因子基因家族均

在全基因组水平得到鉴定，并发现其在真菌发育

及代谢调控方面发挥重要作用。但目前，茯苓

MYB 转录因子基因家族鉴定及生物学功能尚未

见报道。 

本研究在茯苓基因组中系统鉴定了茯苓 MYB

（PcMYB）转录因子基因家族，并对其蛋白理化性

质、进化关系、保守基序、启动子中的顺式作用元

件等进行预测分析；基于茯苓菌丝和菌核的转录组

数据，分析 PcMYB 在不同发育阶段中的表达谱；

同时检测了在外源激发子茉莉酸甲酯（methyl 

jasmonate，MeJA）诱导下的 PcMYB 差异表达情况，

以期为 PcMYB 转录因子的功能研究奠定基础。 

1  材料与仪器 

1.1  材料 

茯 苓 菌 株 Wolfiporia cocos (F. A. Wolf) 

Ryvarden & Gilb.（菌株编号 CGMCC5.78）购自中

国普通微生物菌种保藏管理中心（北京），超低温保

存于本实验室菌种库，经 ITS2 序列鉴定为茯苓[14]。

营养菌丝体于马铃薯葡萄糖固体培养基上 28 ℃黑

暗培养。茯苓全基因组序列、cDNA 序列和氨基酸

序列均来源于已发表的茯苓基因组。 

1.2  仪器 

RNAprep Pure 多糖多酚植物总 RNA 提取试剂

盒购自北京天根生化科技有限公司；PrimeScriptTM 



 中草药 2023 年 1 月 第 54 卷 第 1 期  Chinese Traditional and Herbal Drugs 2023 January Vol. 54 No. 1 ·247· 

   

II 1st strand cDNA Synthesis Kit，TB Green®Premix 

Ex Taq™购自TaKaRa公司；MeJA购自Sigma公司；

其他常规试剂均为国产分析纯。本实验所用引物由

苏州安升达生物科技有限公司合成。 

2  方法 

2.1  PcMYB 家族基因鉴定 

基于茯苓全基因组和转录组数据（GSA：

CRA003688），利用 Pfam（ http://pfam.xfam.org/ 

search）工具，以 MYB 结构域（PF00249）为搜索

模型，利用 HMM 3.0 软件筛选茯苓中含有该结构

域的 MYB 转录因子。进一步利用 NCBI 数据库的

CDD、SMART 等在线软件筛选并确认 PcMYB 蛋

白序列中是否含有 SANT 结构域。 

2.2  PcMYB 蛋白特征、保守基序及启动子顺式作

用元件分析 

利用在线工具 ExPASy protparam tool （https:// 

web.expasy.org/protparam/）分析 PcMYB 蛋白的理

化 性 质 ， 利 用 SOPMA 软 件 （ http://npsa- 

pbil.ibcp.fr/cgi-bin/npsa_automat.pl?page=npsa_sopm

a.html）分析蛋白质的脂肪系数及二级结构，利用

Cell-PLoc 2.0 （ http://www.csbio.sjtu.edu.cn/bioinf/ 

Cell- PLoc-2/）预测亚细胞定位情况。利用在线工具

MEME（http://meme-suite.org/index.html）对 PcMYB

蛋白的保守基序（Motif）进行预测，Motif 的查找

数量设置为 15，其他参数均设置为默认值。使用

TBtools[33]提取 ATG 上游 2000 bp 的 MYB基因启动

子序列，利用 Plant CARE 在线网站（ http:// 

bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/）

分析启动子区域顺式作用元件。 

2.3  PcMYB 进化树构建 

使用 MEGA 7.0 软件将 10 条 WcMYB 蛋白序

列与赤芝 Ganoderma lucidum (Leyss. Ex Fr.)、侧耳

Pleurotus ostreatus (Jacq. ex Fr.) P. Kumm.、牛樟芝

Antrodia camphorata (M. Zang & C.H. Su) Sheng H. 

Wu, Ryvarden & T.T. Chang、稻瘟菌 Magnaporthe 

oryzae Couch. 的 MYB 序 列 采 用 邻 接 法

（neighbor-joining，NJ）构建进化树，Bootstrap method

设置为 1000，其余参数均设置为默认值。 

2.4  PcMYB 基因在不同部位表达量分析 

以茯苓的菌丝、菌核的转录组测序（RNA-Seq）

数据（GSA：CRA003688）为基础，获取 PcMYB

转录因子基因表达谱，利用 TBtools 软件以 FPKM

值绘制基因表达量交互热图。 

2.5  MeJA 处理后基因表达量分析 

MeJA 作为一种信号分子，可以模拟外界环境

刺激，诱导植物的应激化学防御反应以及多种次生

代谢物的生物合成。选择在固体培养基上生长 15

天的茯苓菌丝体，喷洒浓度为 200 μmol/L 的 MeJA

溶液，处理 0（对照）、3、6、12 h 取样，检测 PcMYB

基因是否响应 MeJA 处理。利用 RNA 提取试剂盒

进行总 RNA 提取，利用反转录试剂盒进行 cDNA

合成。使用 CFX96 荧光定量 PCR 仪和实时荧光定

量 PCR 试剂盒进行 qRT-PCR 实验。利用 DNAMAN

软件设计引物，通过序列比对选择特异性较高的序

列，由苏州金唯智生物科技有限公司合成，所用引

物见表 1。根据此前实验选择茯苓中的 CYP 基因为

内参[34]，每个样品设置 3 个重复。qRT-PCR 的体系

为：2×SYBR 7.5 μL，上下游引物 1 μL，模板 1 μL，

ddH2O 4.5 μL；PCR 反应程序：95 ℃、30 s，95 ℃、

10 s，60 ℃、30 s，40 个循环反应，结果采用 2–ΔΔCt

法进行分析，基因相对表达量利用 Graphpad Prism 

9.0 进行方差分析。

表 1  qRT-PCR 引物序列 

Table 1  Primers used in qRT-PCR 

基因名称 上游引物 (5’-3’) 下游引物 (5’-3’) 

PcMYB1 ATCATCATGCGCCACAAGA CGAGTCGACGGAGAGACTGT 

PcMYB2 GACTTCAGAGCCATCAGATG CTTATTGGGTTTACCTTTGCGA 

PcMYB3 TCAAGTTCGACAACAGATCGC AATATCGAGGTGCCATCCG 

PcMYB4 ATCGGGTTGTAGAGCTGCAT ACATGTTCAGCAATGGCTTG 

PcMYB5 CTTGCGATGAGGACCAGTTAA GGTTCGCTTACTTGGAAAAGAG 

PcMYB6 CAGACGCACGAGGTGATAATC CGCGGTAGTCCTTGTAAATCG 

PcMYB7 CTATCGAAGTGACCCCGGA GCTCTCTGAGGTCCTTCGG 

PcMYB8 CTGTCGAAAGTCATGAACGTG GATAGCTTCAGATCGTGCAGG 

PcMYB9 TCTTCTATCGGTTCGGCATC CGATACTGCCGTTCACGAA 

PcMYB10 AGGAGGCGGGAACGGTATAT GGGAGTCCTTGTTGACCTCG 

CYP CATGGCTTCGGCTACAAGG TTGGTGTGCTTGAGCTTGAA 
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3  结果与分析 

3.1  PcMYB 转录因子鉴定和蛋白理化性质分析 

基于茯苓基因组[14]数据，通过 Pfam 注释筛选

到 10 个包含 MYB_DNA_binding 的 MYB 转录因子

基因家族成员，将其命名为 PcMYB1～PcMYB10。

这些基因编码的氨基酸序列长度范围为 371 aa

（PcMYB5）～1963 aa（PcMYB8），相对分子质量

范围为 40.76（PcMYB5）～217.430（PcMYB8）。

PcMYB 蛋 白 的 理 论 等 电 点 值 范 围 为 4.83

（PcMYB6）～6.91（PcMYB7）。蛋白质二级结构表

示，α-螺旋和无规卷曲在所有 PcMYB 蛋白中占主

导，其次是延伸链和 β-转角。所有蛋白的 GRAVY

值均为负，说明 PcMYB 均为亲水性蛋白。此外，

PcMYB 蛋白的脂肪系数范围为 57.84（PcMYB3）～

73.94（PcMYB5），而不稳定系数显示，所有的

PcMYB 蛋白具有较高的不稳定性（不稳定系数＞

40）。亚细胞定位预测结果显示，有 9 个 PcMYB 转

录因子在细胞核中定位，符合转录因子的亚细胞定

位特点，仅 PcMYB9 预测定位在细胞核和细胞质中

（表 2）。 

表 2  PcMYB 蛋白理化性质预测分析 

Table 2  Predictionon the physicochemical properties of P. cocos MYB proteins  

蛋白名称 氨基酸长度/aa 相对分子质量 理论等电点 不稳定系数 脂肪系数 亲疏性 亚细胞定位 
二级结构/% 

α-螺旋 β-转角 无规则卷曲 延伸链 

PcMYB1  842  93.52 6.00 47.00 72.97 −0.811 细胞核 61.40 1.54 34.68  2.38 

PcMYB2 1251 139.85 5.54 72.72 60.24 −0.962 细胞核 35.65 3.36 55.00  6.00 

PcMYB3  848  92.35 6.49 63.58 57.84 −0.689 细胞核 14.50 3.66 71.46 10.38 

PcMYB4  628  70.65 6.32 59.30 69.06 −0.726 细胞核 35.19 3.34 52.87  8.60 

PcMYB5  371  40.76 6.19 62.01 73.94 −0.726 细胞核 41.24 2.43 51.21  5.12 

PcMYB6  719  76.96 4.83 48.47 70.96 −0.526 细胞核 36.02 3.06 52.71  8.21 

PcMYB7 1077 116.91 6.91 69.40 58.09 −0.818 细胞核 27.02 3.16 59.70 10.12 

PcMYB8 1963 217.43 6.43 64.00 69.53 −0.643 细胞质 41.77 5.15 42.33 10.75 

PcMYB9  431  46.11 4.90 61.00 68.91 −0.390 细胞核、细胞质 28.07 3.48 58.93  9.51 

PcMYB10  731  79.80 6.11 59.72 62.28 −0.812 细胞核 31.19 4.10 58.00  6.70 

 

3.2  PcMYB 转录因子基因家族的保守结构分析 

使用在线工具 SMART 对 PcMYB 转录因子结

构域进行分析，结果显示在 PcMYB 基因家族中全

部 MYB 蛋白具有共同的 SANT 保守结构域，且保

守域不只存在于蛋白质序列的 N 端，而且在蛋白质

的中间序列或者 C 端区域均有分布（图 1-A）。

PcMYB2、PcMYB4、PcMYB5、PcMYB6 含有 1 个

SANT 结构域，属于 1R 类 MYB 转录因子，其中

PcMYB2和PcMYB6除SANT结构域外还分别含有

HAS 和 ZnFZZ 结构域。PcMYB1、PcMYB3、

PcMYB7、PcMYB9 含有 2 个结构域，属于 2R 类的

MYB 转录因子。而 PcMYB8 和 PcMYB10 含有 4

个结构域，属于 4R 类型。使用 WebLogo3 对茯苓

的 1R-MYB 和 2R-MYB 转录因子的 DNA 结合结构

域序列进行分析，结果显示 PcMYB转录因子的R1、

R2 结构域中有多个保守的氨基酸残基（图 1-B），

其中色氨酸残基（W）最为保守。此外，在 1R 结

构域中的甘氨酸（G）、谷氨酸（E）、亮氨酸（L）

也相对保守；在 2R 结构域中异亮氨酸（I）、苏氨酸

（T）等较为保守（图 1-B）。 

3.3  PcMYB 转录因子基序分析及系统进化分析 

为了进一步研究 PcMYB 基因家族各个成员间的

进化关系及其进化保守性，本课题组选择了担子菌门

以及子囊菌门部分已经鉴定的真菌 MYB 基因家族成

员与茯苓 MYB 基因家族的成员进行了进化树分析。

利用MEGA 7.0将茯苓10个MYB转录因子与灵芝中

的 11 个 MYB 蛋白、牛樟芝中的 8 个 MYB 蛋白、侧

耳中的 15 个 MYB 蛋白、稻瘟菌中的 8 个 MYB 蛋白

构建进化树（图 2）。分析进化树，发现茯苓的 10 个

MYB 转录因子基因家族成员被聚类到不同的进化枝

上，表明茯苓的 MYB 基因家族成员可能具有不同的

功能。PcMYB5、PcMYB6、PcMYB7 进化关系相对

较近。PcMYB1 与侧耳的 PoMYB5、稻瘟菌的

MoMYB4 聚类到 1 个进化枝。此外，PcMYB10 与

PoMYB7、MoMYB1 聚类到 1 个进化枝。 

进一步使用 MEME Suite 进行 Motif 分析，发

现 PcMYB 基因家族中 PcMYB8、PcMYB10 所含的

Motif 数目最多为 7 个，其余包含的 Motif 数目为 4 
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图 1  PcMYB 转录因子保守结构域 (A) 及其保守氨基酸残基 (B) 

Fig. 1  Prediction of domains of P. cocos MYB TFs (A) and conserved amino acids of 1R/2R- MYB domins (B)

 

图 2  PcMYB 转录因子系统进化关系和保守基序 

Fig. 2  Phylogenetic relationship and motifs analysis of PcMYB
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或 5，Motif1、Motif2、Motif3 出现的频率最高。此

外，不同真菌中所含基序表现出进化分枝间的特异

性，相同进化枝的 MYB 蛋白序列所含的 Motif 的

类型也较为相似，例如在 GlMYB09、AcMYB04、

PcMYB7、PoMYB12、PcMYB6 这一进化枝中含有

相同的 Motif2、Motif3 和 Motif8。PoMYB07、

PcMYB10、AcMYB1 和 GlMYB07 这一进化枝中所

含的 Motif 类型与位置也较为一致。 

3.4  PcMYB 基因启动子区顺式作用元件分析 

为了分析 PcMYB 基因潜在的生物学功能，使

用 Plant CARE 工具鉴定了基因起始密码子（ATG）

上游 2000 bp 区域中的顺式作用元件。PcMYB 基因

启动子区中，主要包含生长发育、植物激素响应和

胁迫响应相关的 3 类顺式作用元件。其中 CAAT-box

在 10 个 PcMYB 基因启动子中所含数量最多。除此

之外，还含有多种激素响应的顺式作用元件：例如

MeJA 响应的顺式 作用元件（ TGACG-motif/ 

CGTCA-motif）、脱落酸响应的顺式作用元件

（ABRE）、水杨酸响应的顺式作用元件（as-1）。在

PcMYB1、PcMYB3、PcMYB5、PcMYB9 基因启动子

中，MeJA 响应的顺式作用元件数目较多。在

PcMYB10 启动子区中，脱落酸响应的顺式作用元件

（ABRE）最多。在胁迫响应的顺式作用元件中，

发现 10 个基因中大多都含有应激响应的顺式作

用元件（STRE）、参与环境适应性的 MYB 元件和

MYC 元件（图 3）。这些结果表明 PcMYB 基因可

能在茯苓的非生物胁迫响应和逆境环境应答中发

挥重要功能。

 

 

图 3  PcMYB 基因启动子中多种顺式作用元件 

Fig. 3  Cis-acting elements in the MYB gene promoter of P. cocos

3.5  PcMYB 基因表达模式分析 

基于茯苓基因组及转录组数据（ GSA ：

CRA003688），根据 10 条 PcMYB 基因的 FPKM 值，

利用 TBtools 绘制不同部位的基因表达量热图（图

4），结果表明，茯苓中 10 个 MYB 转录因子基因均

在菌丝和菌核中有不同程度的表达，其中 PcMYB1、

PcMYB3 在菌丝和菌核中的表达量显著高于其他基

因的表达量。PcMYB1、PcMYB2、PcMYB9 在菌核中

表达量相对较高；其中，PcMYB9 在菌核中表达量明

显高于在菌丝中的表达量；而 PcMYB7、PcMYB8 

 

图 4  PcMYB 基因在菌丝和菌核中的表达量 

Fig. 4  Expression analysis of PcMYB genes in mycelium 

and sclerotium 
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在菌丝中表达量显著高于菌核；另外，其他基因

PcMYB3、PcMYB4、PcMYB5、PcMYB6、PcMYB10

在菌丝和菌核中的表达量差异不明显。 

MeJA 作为一种重要的信号分子，参与生物体

中多糖、萜类等多种化合物的合成与调控[35]。为研

究茯苓中 MYB 基因是否响应 MeJA 诱导，本研究

利用 MeJA 处理生长旺盛的茯苓菌丝，结果发现大

多数基因在处理后的不同时间点响应程度不同（图

5）。其中 PcMYB5、PcMYB6、PcMYB7 3 个基因表

达量变化较为明显。PcMYB5 在 MeJA 处理 3 h 后表

达量升至对照组的 1.47 倍；PcMYB6 在 MeJA 处理

3 h 后表达量升至对照组的 2.2 倍，在 MeJA 处理 12 

h 后表达量升高至对照组的 2.08 倍；PcMYB7 受

MeJA 诱导表达量变化最为明显，在 MeJA 处理 3 h

后表达量升高至对照组的 2.8 倍，在 MeJA 处理 12 h

后表达量升高至对照组的 3.04 倍；而且，这 3 个基

因在系统发育进化树中位于同一进化支（图 2），推

测它们可能具有相似的功能。此外还发现，在 MeJA

处理 6 h 后，相较于 3 h 处理，除 PcMYB4 外的其

他基因表达量均下降，但在处理 12 h 后，它们的表

达量又有所上升，显示出 PcMYB 基因对 MeJA 诱导

具有不同的响应模式。 

 
不同小写字母（a, b, c, d）表示组间差异显著；相同小写字母表示组间无显著差异（P＜0.05） 

The different lowercase letters (a, b, c, d) indicate significant differences between groups; the same lowercase letter indicates no significant difference 

between groups (P < 0.05) 

图 5  MeJA 诱导 PcMYB 基因表达量变化 

Fig. 5  Genes expression changes of PcMYB induced by MeJA 

4  讨论 

茯苓广泛分布于世界各地，在中国几个世纪以

来一直用作美食和药材，其菌核常在针叶树和硬木

树等宿主的根部附近形成，富含多种化学成分，包

括三萜类、二萜类、甾醇类、多糖类，以及氨基酸、

脂肪酸、微量元素和挥发油等[4]。其中，三萜和多

糖类化合物为主要的活性成分。研究表明，转录因

子在真菌菌核发育与代谢产物调控过程中发挥主要

作用[11]。多种转录因子在茯苓基因组中被发现，但

其功能都尚未被鉴定，MYB 转录因子基因家族是

其中重要的一类[14]。 

在真菌中仅有少数物种的 MYB 基因家族被鉴

定，例如，牛樟芝中有 9 个 MYB 基因[28]，金针菇

中有 13 个 MYB 基因[29]，在赤芝中有 12 个 MYB 基

因[30]。本研究从茯苓全基因组中筛选得到 10 个

PcMYB 转录因子家族成员，PcMYB 数量与赤芝、

牛樟芝等真菌中所鉴定到的 MYB 基因数量相近。此

前，有研究表明，植物 MYB 基因家族的大量扩张是

由于基因的串联复制而导致的[36]，而在赤芝、茯苓

等基因组中筛选到较少的 MYB 基因家族成员，这可

能与真菌基因组在进化过程中发生较少量的串联复

制有关。除此之外，在植物中，2R（R2R3）-MYB

是主要的 MYB 转录因子类型，而在茯苓 MYB 基

因家族中的主要类型为 1R-MYB 和 2R-MYB，这表

明可能在真菌中主要发挥功能的是 1R-MYB 和

2R-MYB 2 种类型的 MYB 转录因子。 

在进化树中，10 个 PcMYB 转录因子和赤芝、

侧耳等其他真菌中 41 个 MYB 转录因子被聚类为

13 个进化枝。其中，PcMYB4 与牛樟芝 AcMYB6、

侧耳 PoMYB16 聚类到一起且具有相同的保守基
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序，而 AcMYB6 可能调控牛樟芝菌丝的生长[28]，

从茯苓的基因表达谱中发现 PcMYB4 在菌丝和菌核

中均表达，在菌丝中的表达量略高于菌核，根据结

构和序列上的高度保守以及类似的表达模式，推测

PcMYB4 可能也具有类似 AcMYB6 调控菌丝发育

的功能。另外，在侧耳中，PoMYB2、PoMYB17 基

因在子实体中表达量最高，且 PoMYB17 受热胁迫

表达量显著升高[31]，可能与子实体生长和热胁迫响

应相关。而 MoMYB8 在稻瘟菌细胞壁完整性和抑制

几丁质生物合成方面发挥重要的作用[37]，进而提升

真菌对环境压力的应对能力。本研究中的 PcMYB1

与 PoMYB2、PoMYB17、MoMYB8 的进化关系较

近，且 PcMYB1 在菌丝和菌核中均有较高水平的表

达量，推测 PcMYB1 在茯苓菌丝、菌核生长发育与

环境胁迫响应中具有重要作用。另外，PcMYB7 和

PcMYB8 在菌丝中的表达量高于菌核中的表达量，

而 PcMYB9 则是在菌核中的表达量相对较高，这可

能暗示这些基因在茯苓菌丝和菌核中发挥不同功

能。在基因启动子顺式作用元件分析中，也同样发

现 PcMYB 基因的启动子区富含多种激素和逆境胁

迫响应的顺式作用元件。这些顺式作用元件的类型

和数量可能影响基因的表达水平和生物学功能。在

真菌中，有研究表明 MeJA 可以调控大型真菌灵芝

中的三萜类合成途径，提高灵芝酸含量[38-39]；此外，

还有报道称 MeJA 可以调节灵芝菌丝分枝，增加细

胞内活性氧含量[40]。在本研究中，10 条 PcMYB 基

因启动子中均存在数目较多的 MeJA 响应的顺式作

用元件。因此，本课题组选用了 MeJA 对茯苓菌丝

进行处理。结果表明，这些基因在 MeJA 处理下显

示出不同的响应模式，尤其是 PcMYB6 和 PcMYB7

在诱导 3 h 时表达量显著上调，推测这 2 个基因可

能参与茯苓对外界环境的化学防御，也可能参与次

生代谢途径的调控。在茯苓转录组数据中，PcMYB1

在菌丝和菌核中的表达量相对较高，但是对于

MeJA 处理其表达量并未发现明显变化，这可能是

因为 PcMYB1 基因不直接响应 MeJA 信号途径。 

综上所述，本研究基于茯苓基因组鉴定到 10

个 PcMYB 转录因子。利用生物信息学分析方法对

PcMYB 转录因子基因家族成员进行预测分析，并

通过菌丝、菌核不同部位表达量分析及 MeJA 诱导

表达分析，筛选到可能参与茯苓菌丝或菌核发育

（PcMYB1、PcMYB4、PcMYB7、PcMYB8 和 PcMYB9）

及 MeJA 信号响应途径的候选基因（PcMYB6 和

PcMYB7），后者还可能参与茯苓次生代谢途径的调

控过程，后续将进一步对这些基因进行功能验证，

以期为探究茯苓生长发育与次生代谢物合成调控的

分子机制提供研究基础。 
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