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封面图说: 盘锦市盘山县水稻田———盘锦市位于辽宁省西南部,自古就有“鱼米之乡冶的美称。 这里地处温带大陆半湿润季风

气候,有适宜的温度条件和较长的生长期以供水稻生长发育,农业以种植水稻为主,年出口大米达 1 亿多公斤,是国

家级水稻高产创建示范区和重要的水稻产区。
彩图提供: 沈菊培博士摇 中国科学院生态环境研究中心摇 E鄄mail:jpshen@ reccs. ac. cn
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植物中逆境反应相关的 WRKY 转录因子研究进展

李摇 冉,娄永根*

(浙江大学昆虫科学研究所,杭州 310029)

摘要:WRKY 转录因子是植物体内一类比较大的转录因子家族,它在植物的生长发育以及抗逆境反应中起着非常重要的作用。
综述了 WRKY 转录因子在植物应对冻害、干旱、盐害等非生物胁迫与病原菌、虫害等生物胁迫反应中的重要调控功能,并概括

了 WRKY 转录因子在调控这些逆境反应中的机制。
关键词:WRKY 转录因子; 逆境; 调控功能; 机制

Research advances on stress responsive WRKY transcription factors in plants
LI Ran, LOU Yonggen*

Institute of Insect Sciences, Zhejiang University, Hangzhou 310029, China

Abstract: WRKY proteins, which contain one or two high conserved WRKYGQK peptide sequence and a zinc finger motif,
are a large family of transcription factors ( TFs) in plants. There are 74 and 109 WRKY TFs in Arabidopsis and rice,
respectively. WRKY TFs regulate expression of genes by binding to W鄄box in the promoters of the target genes. It has been
well documented that WRKY TFs play important roles in plant growth and development, such as lateral root development,
senescence, trichome and seed coat development, sugar metabolism, sesquiterpene synthesized and seed germination, and
responses to various abiotic and biotic stresses. In this paper, the roles of WRKY TFs in plant stress responses and their
regulation mechanism were summarized. Up to now, 10 WRKY TFs have been found to be involved in plant responses
against abiotic stresses, including cold, drought, salinity and phosphate starvation, and near 30 WRKY TFs have been
reported to function in plant defense against pathogens and herbivores. The WRKY TFs, as positive or negative regulators,
can manipulate a lot of processes in plant stress responses by joining the signaling pathways. They may localize upstream or
downstream of the signaling pathways, and thus involve in early or late events of the plant stress response. Several WRKY
TFs in Arabidopsis and tobacco, for example, AtWRKY53 and AtWRKY33, have been proven to be downstream of MAPK
cascades that play important roles in plant development and defense response. Plant can activate hormone signaling
pathways when suffered from pathogens or herbivores, and jasmonic acid (JA), salicylic acid (SA), and ethylene (ET)
are the three most known defense signal molecules in plants. SA鄄dependent defense pathway plays a central role in
pathogen鄄induced systemic acquired resistance ( SAR) and NPR1 is a key regulator of SAR downstream of SA. In
Arabidopsis, rice and tobacco, some WRKY TFs lying upstream or downstream of NPR1 are involved in NPR1鄄mediated
defense responses, and thus regulate plant resistance to pathogen. Induced plant herbivore resistance is mainly related to JA
signaling pathway. Two WRKY TFs, NaWRKY3 and NaWRKY6, in tobacco Nicotiana attenuata have been found to regulate
herbivore鄄induced JA levels and the subsequent defense responses, suggesting their important roles in plant defense against
herbivores. WRKY TFs may also be regulators for cross鄄talk between SA鄄 and JA鄄dependent signal pathways. In
Arabidopsis, for example, AtWRKY70 activates SA鄄 but inhibits JA鄄mediated responses; in contrast, AtWRKY25 and
AtWRKY33 have a different role: both of them activate JA鄄 whereas inhibit SA鄄mediated responses. In addition to the
regulation mechanisms stated as above, WRKY TFs can also manipulate the plant stress responses by interacting with other
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molecules, such as receptor proteins and biochemical enzymes. Moreover, WRKY TFs may be implicated in miRNAs鄄
mediated pathways, which regulate a lot of processes in plant growth and development, and defense responses. Because of a
large family, WRKY proteins have been found to have distinct and overlapping functions. Therefore, elucidating how these
WRKY proteins regulate the plant defense and how they interact with each other will be hot topics for future studies.

Key Words: WRKY transcription factor; stress; regulating function; mechanism

植物在遭受生物(病原菌入侵、植食性昆虫取食等)与非生物(冻害、干旱、盐害等)逆境时,体内转录组会

发生很大的变化,其中一部分转录因子被激活,进而调控一些下游防御反应基因的表达[1鄄3]。 转录因子可以

结合基因启动子中的顺式作用元件,达到调控基因转录的目的。 与植物逆境反应相关的转录因子有好多种,
目前研究比较多的几大类,包括 WRKY、MYB、ERF、NAC 等转录因子家族。

WRKY 转录因子在植物界中广泛存在,并且是植物当中一类比较大的转录因子家族。 这类转录因子的

蛋白包括一个或两个保守的 WRKYGQK 序列(由此而命名为 WRKY),并且 C 端通常有锌指结构[4]。 WRKY
蛋白可以和启动子序列中的 W鄄box 结合来调节靶标基因的表达。

WRKY 转录因子可以调控植物的一些生长发育过程。 如大豆中的 GmWRKY13[5] 和拟南芥中的

AtWRKY75[6]与侧根的生长有关;水稻的 OsWRKY31 也与侧根的形成和延伸有关[7]。 拟南芥中的 AtWRKY6 和

水稻中的 OsWRKY23 可以引发衰老的进程,而 AtWRKY70 可以负调控衰老反应[8鄄10]。 拟南芥中的 AtTGG2 是

一个编码 WRKY 转录因子的基因,它在拟南芥表皮毛状体以及种皮的形成中起了重要的作用[11]。 另外,
WRKY 转录因子还参与了植物的一些新陈代谢过程,如大麦中的 SUSIBA2 参与了体内的糖代谢[12],棉花中的

GaWRKY1 调控倍半烯的生物合成[13]。 水稻中的 OsWRKY71 以及大麦中的 HvWRKY38 可以抑制糊粉细胞中

GA 诱导的 琢鄄淀粉酶的活性,从而抑制种子的萌发[14鄄17]。 目前对于 WRKY 转录因子报道最多的是在植物应

对外界生物和非生物逆境时所发挥的作用。 最近 Pandey 和 Somssich[18] 综述了 WRKY 转录因子在植物防御

反应中的重要作用,他们总结了拟南芥、水稻和其它一些植物中 WRKY 转录因子的研究进展以及在病原菌胁

迫反应中的作用,同时对 WRKY 转录因子的一些调控机制做了一些探讨,但对于非生物胁迫和植食型昆虫诱

导的 WRKY 转录因子没做具体的总结。 本文更详细的综述了 WRKY 转录因子在植物应对非生物与生物逆

境中的功能,并从不同的角度概括了 WRKY 转录因子调控植物逆境反应的机理。
1摇 非生物胁迫相关的 WRKY 转录因子

非生物胁迫包括冻害、干旱、盐害等。 在这些恶劣的外界环境下,植物的生理生化过程会发生一些改变,
其中 WRKY 转录因子起了一定的调控作用。 迄今为止,已报道的与非生物胁迫相关的 WRKY 转录因子主要

有 10 个(表 1)。 Ramamoorthy 等[19]对水稻的 103 个 WRKY 转录因子在不同非生物胁迫(冻害、干旱、盐害)
下的表达情况进行了分析,结果发现其中的 54 个基因在不同的非生物胁迫下会诱导表达,在这些基因中有的

表达量会上调有的则下调,反映了 WRKY 转录因子对于植物的非生物胁迫反应有正调控和负调控之分,同时

他们还发现有的基因只受一种胁迫因子的诱导,而有的则可受几种胁迫因子的诱导,说明这些转录因子的调

控具有一定的特异性。 Zhou 等[5]把大豆的 3 个转录因子 GmWRKY13、GmWRKY21、GmWRKY54 过量表达到拟

南芥中,发现过量表达 GmWRKY21 的转基因植株可以抗冷害;而过量表达 GmWRKY54 的植株对干旱和盐害都

具有一定的忍耐性;过量表达 GmWRKY13 的植株对盐害和甘露醇胁迫易感。 Wei 等[20] 通过把遏蓝菜中的

TcWRKY53 过量表达到烟草中,发现 TcWRKY53 是一个渗透胁迫反应的负调控因子。 拟南芥中的 AtWRKY75、
AtWRKY6、AtWRKY42 是磷酸盐胁迫反应调控的关键因子,当 AtWRKY75 基因沉默时,转基因植株对磷酸盐缺

乏时表现得易感[6]。 过量表达 AtWRKY6 转基因植株对磷酸盐缺乏时也表现得易感,通过染色质免疫共沉淀

(CHIP, Chromatin Immunoprecipitation)证明了 AtWRKY6 可以和磷酸盐转运相关的 PHO1 基因的启动子结合,
说明 AtWRKY6 通过调节 PHO1 基因的表达来应对磷酸盐缺乏的胁迫反应[21]。 过量表达拟南芥中的
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AtWRKY25 和 AtWRKY33 增强了植物对 NaCl 的胁迫反应[22]。

表 1摇 非生物胁迫相关的 WRKY 转录因子

Table 1摇 Abiotic stresses related WRKY TFs

植物
Species

转录因子
TFs

研究方法
Methord

诱导物
Inducer

功能
Function

上下游关系
Interaction

参考文献
Reference

大豆 Glycine max L. GmWRKY13、
27、54

过量表达到
拟南芥

NaCl、 冷 害、
干旱、ABA 参与非生物逆境胁迫反应 [5]

遏蓝菜
Thlaspi caerulescens TcWRKY53 过量表达到

烟草
NaCl、 冷 害、
干旱、SA 渗透胁迫反应的负调控因子

可能与 ERF 转录因
子互作

[20]

拟南芥
Arabidopsis thaliana AtWRKY75 基因沉默 磷酸盐缺乏 参与磷酸盐缺乏的胁迫反应 [6]

AtWRKY6、42 过量表达
插入突变

磷酸盐缺乏
通过调节 PHO1 基因的表达参
与磷酸盐缺乏的胁迫反应

调控 PHO1 基因的
表达

[21]

AtWRKY25
AtWRKY33

过量表达
插入突变

NaCl、 冷 害、
甘露醇、ABA 参与 NaCl 的胁迫反应 由 MAPK4 调控 [22]

水稻 Oryza sativa L. OsWRKY11 过量表达 热击、干旱 参与热击和干旱的胁迫反应 [23]

2摇 生物胁迫相关的 WRKY 转录因子

生物胁迫主要包括病原菌的侵染和植食性昆虫的取食。 病原菌的入侵或植食性昆虫的取食会迅速激活

水杨酸(SA, salicylic acid)、茉莉酸(JA, jasmonic acid)、乙烯(ET, ethylene)等信号转导途径,导致植物大量

基因转录水平发生变化,并引起一些蛋白的修饰发生改变[24]。 转录水平的改变是通过转录因子和基因启动

子中特异的 DNA 序列结合来实现的。 许多基因芯片的结果表明,当病原菌入侵或植食性昆虫取食植物后,植
物体内的一些 WRKY 转录因子的表达水平会发生改变[2鄄3,25]。 Ryu 等[26] 研究了 45 个水稻 WRKY 转录因子

在不同生物胁迫下的表达情况,发现其中 15 个可以被稻瘟病病菌 Magnaporthe grisea 诱导表达,15 个当中有

12 个可以同时被细菌 Xanthomonas oryzae pv. oryzae (Xoo)诱导;他们还研究了防御反应相关信号分子对

WRKY 转录因子的影响,发现 OsWRKY45 和 OsWRKY62 在水杨酸处理的叶片中诱导表达,而 OsWRKY10、
OsWRKY82 和 OsWRKY85 在茉莉酸诱导的叶片中表达,OsWRKY30 和 OsWRKY82 可以同时被水杨酸和茉莉酸

诱导表达,说明 WRKY 转录因子参与了植物的诱导防御反应。 植物的诱导防御系统是一个错综复杂的“网
络冶结构,在这个网络中,WRKY 转录因子在哪些节点中起调控作用成为目前研究的热点。
2. 1摇 病原菌诱导相关的 WRKY 转录因子

病原菌诱导的植物防御反应涉及了植物体内大量基因的表达,包括了一些感受病原菌的受体蛋白、
MAPK 蛋白激酶级联、转录因子、各种信号途径相关基因以及下游的病程相关蛋白(PR)等[27]。 其中 WRKY
转录因子起了很重要的调控作用。 通过过量表达和基因沉默等方法对拟南芥和水稻中的 WRKY 转录因子进

行研究,表明很多都参与了植物应对病原菌的胁迫反应(表 2)。 其中,一些可以正调控病原菌的胁迫反应,还
有一些对病原菌的胁迫反应起到了负调控的作用。 过量表达水稻中的 WRKY13、WRKY31、WRKY53、WRKY45、
WRKY03、WRKY89、WRKY71,都可以提高水稻对病原菌的抗性;而沉默这些基因后,水稻表现对病原菌易感。
拟南芥中的 AtWRKY38、AtWRKY62、AtWRKY11、AtWRKY17 是对病原菌抗性的负调控因子,通过插入突变沉默

这些基因后拟南芥对病原菌的抗性增强,而过量表达 AtWRKY38、AtWRKY62 后,拟南芥对病原菌的抗性减弱。
2. 2摇 植食性昆虫诱导相关的 WRKY 转录因子

对于植食性昆虫诱导的 WRKY 转录因子的报道还比较少,但一些芯片数据表明植食性昆虫取食植物后,
WRKY 转录因子的表达水平会发生变化[2,24]。 烟草天蛾的取食可以强烈的诱导烟草中的 NaWRKY3 和

NaWRKY6 基因的表达[2]。 Skibbe 等[45]通过基因沉默的方法研究了 NaWRKY3 和 NaWRKY6 基因的功能,在沉

默植株 ir鄄wrky3 和 ir鄄wrky6 中,烟草天蛾生长的速率明显强于正常植株,一些蛋白酶抑制剂的含量也明显低于

正常植株,说明两个基因的沉默使得烟草对烟草天蛾的抗性减弱。 在沉默植株中 JA 和 JA鄄IIe / Leu 的含量以
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及 JA 合成途径中关键基因 LOX2 的表达都要低于正常植株,而外施 JA 可以补回由于 WRKY3 和 WRKY6 沉默

所带来的烟草直接和间接防御的减弱,说明 NaWRKY3 和 NaWRKY6 调控了 JA 的合成以及 JA 介导的防御

反应。

表 2摇 与病原菌和植食性昆虫诱导相关的 WRKY 转录因子

Table 2摇 Pathogens and herbivory related WRKY TFs

植物
Species

转录因子
TFs

研究方法
Methord

诱导物
Inducer

功能
Function

上下游关系
Interaction

参考文献
Reference

水稻
Oryza OsWRKY23 过量表达

到拟南芥
Pyricularia oryzae Cav、
SA、暗诱导

参与病原菌诱导反应 [10]

sativa L. OsWRKY31 过量表达
基因沉默

Magnaporthe grisea,
MeJA,机械损伤

参与 auxin 信号途径和防
御反应

[7]

OsWRKY71 过量表达
SA,ACC,MeJA,
机械损伤,XOO 参与病原菌诱导反应

位于 OsNPR1 上
游的调控元件

[28]

OsWRKY89 过量表达
基因沉默

MeJA,ABA,UV鄄B,
机械损伤,白背飞虱

参与稻瘟病菌和白背飞
虱诱导的反应

[29]

OsWRKY45 过量表达
基因沉默

SA,BTH 参与稻瘟病菌诱导的 SA
信号途径

调控 GST,P450 基
因的表达

[30]

OsWRKY13 过量表达 SA,BTH,INA,JA,ETH
激活 SA 介导的信号途径
而抑制 JA 介导的信号
途径

[31]

OsWRKY53 过量表达 Magnaporthe grisea 参与病原菌诱导反应 [32]

OsWRKY03 过量表达
SA,BTH,ACC,MeJA,
XOO,光 调控 SA 或 JA 信号途径

位于 OsNPR1 上
游的调控元件

[33]

拟南芥
Arabidopsis AtWRKY27 插入突变

负调控对茄科雷尔氏菌
的抗病性

[34]

thaliana
AtWRKY3、4 插入突变

过量表达
PstDC3000,SA

AtWRKY3 和 AtWRKY4
正调控对死体营养病原
菌的抗性, AtWRKY4 负
调节对活体营养病原菌
的抗性

[35]

AtWRKY38、
62

插入突变
过量表达

PstDC3000,SA 负调控病原菌诱导反应 和 HDA19 互作 [36]

AtWRKY41 过量表达 PstDC3000,Pta 参与病原菌诱导反应 [37]

AtWRKY25 插入突变
过量表达

PsmES4326,SA,ACC
负调控 SA 介导的对
Pseudomonas syringae 的
抗性

由 MAPK4 调控 [38]

AtWRKY62 过量表达
插入突变

SA,MeJA 负调控 JA 相关基因的
表达

细胞质 NPR1 下
游转录因子

[39]

AtWRKY33 过量表达
插入突变

SA,百草枯,PstDC3000 调控病原菌诱导的 SA 和
JA 信号途径之间的互作

由 MAPK4 调控 [40]

AtWRKY18、
40,60 插入突变

PstDC3000,
Botrytis cinerea

通过互作调控病原菌诱
导反应

[41]

AtWRKY11、
17 插入突变 PstDC3000 负调控对病原菌的基础

抗性
[42]

AtWRKY70 过量表达
插入突变

SA,MeJA,ACC,CF
激活 SA 介导的防御基因
表达而抑制 JA 介导的防
御基因表达

[43鄄44]
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摇 摇 续表

植物
Species

转录因子
TFs

研究方法
Methord

诱导物
Inducer

功能
Function

上下游关系
Interaction

参考文献
Reference

烟草
Nicotiana NaWRKY3、6 基因沉默

Wound, Manduca sexta忆 s
oral secretions

调控植食性昆虫诱导的
JA 合成

位于 JA 合成途径
上游的调控元件

[45]

attenuata NtWRKY12 TMV, Agrobacterium
tumefaciens,SA 调控 PR鄄1a 基因的表达 [46]

辣椒
Capsicum
annuum

CaWRKY1 基因沉默
过量表达

Different pathgens,SA 负调控病原菌诱导反应 [47]

葡萄
Vitis VvWRKY2 过 量 表 达

到烟草中
Wound、
Plasmopara viticola 参与病原菌诱导反应 [48]

vinifera VvWRKY1 过 量 表 达
到烟草中

SA、ETH、H2O2
参与 真 菌 病 原 菌 诱 导
反应

[49]

摇 摇 ACC: 1鄄aminocyclo鄄1鄄carboxylic acid; BTH: thiadiazole鄄7鄄carbothioc acid S鄄methyl ester; CF: Erwinia carotovora subsp carotovora SCC3193 culture

filtrates; INA: 2, 6鄄dichloroi鄄sonicotinic acid; MeJA: methyl jasmonate; Pta: Pseudomonas syringae pv. tabaci 6605; PsmES4326: P. syringae pv.

maculicola strain ES4326; PstDC3000: Pseudomonas syringae pv tomato strain DC3000; TMV: Tobacco mosaic virus; XOO; Xanthomonas oryzae

pv. Oryzae

3摇 WRKY 转录因子调控植物逆境反应的机理

WRKY 转录因子在整个植物防御反应中的位置错综复杂,有的位于上游,参与早期的一些信号途径;有
的则位于下游,直接调控防御反应的表达[50]。 Maleck 等[51]利用芯片技术研究了系统获得抗性相关基因的表

达,发现在与 SAR 相关的 26 个基因的启动子中都存在数量不一的 W鄄box,26 个基因启动子中 W鄄box 的平均

拷贝数为 4. 3 个,说明 WRKY 转录因子与众多防御反应相关基因的表达调控相关。 W鄄box 经常在启动子中

成簇出现,说明 WRKY 转录因子可能和其他同类的蛋白互作共同调控一个基因的表达。
3. 1摇 WRKY 转录因子的自调控

WRKY 基因本身启动子中也存在着 W鄄box,说明 WRKY 转录因子之间可以自我调控。 Xu 等[41]利用酵母

双杂交证明了拟南芥中的 WRKY18、40、60 转录因子之间可以相互调节。 Kim 等[36] 利用 BiFC 技术在体内也

同样证明了 WRKY18、40、60 转录因子之间的互作。 Skibbe 等[45] 利用 NaWRKY3 和 NaWRKY6 基因沉默突变

体,证明了烟草中的 WRKY3 位于 WRKY6 上游,WRKY3 是接受损伤信号,而 WRKY6 特异性地接受虫害诱导的

损伤信号。 WRKY 转录因子之间存在的互作可能是由于植物中的 WRKY 转录因子功能上的冗余造成的。
3. 2摇 参与 MAPK 信号级联途径

有丝分裂原蛋白激酶(MAPK)信号级联广泛存在于高等生物中,在植物中,它参与了生长、发育以及应对

各类生物和非生物的胁迫反应[52]。 MAPK 信号级联包括 MAPKKK、MAPKK、MAPK,通过依次磷酸化,最终

MAPK 磷酸化和激活下游的转录效应子[53],其中 WRKY 转录因子是一个潜在的效应子。 Asai 等[54]研究了拟

南芥的 MAPK 级联在植物免疫反应中的作用,其中 AtWRKY22 / 29 是位于 MPK3 / 6 下游的调控植物应对病原

菌的响应因子。 Andreasson 等[55] 通过酵母双杂交证实 MKS1 位于 MPK4 下游,而 MKS1 可以和 WRKY25 和

WRKY33 互作,体外蛋白互作实验也证实了WRKY25 和WRKY33 是MPK4 的底物,可以被MPK4 磷酸化。 利用

酵母双杂交同样证实了烟草 WRKY1 可以被 SIPK 磷酸化[56]。 在拟南芥中,MEKK1 可以和 AtWRKY53 蛋白结

合来调控叶片的衰老反应,在体外同样证实了 AtWRKY53 可以被 MEKK1 磷酸化,这种磷酸化增强了

AtWRKY53 的 DNA 结合活性[57]。
3. 3摇 参与激素信号转导途径

植物的防御反应涉及了很多信号分子的激活以及他们之间的互作,其中研究比较清楚的主要有 3 种信号

分子,分别为 SA、JA 以及乙烯。 NPR1 基因是 SA 介导的系统获得抗性(SAR)的一个关键的调节因子,在拟南

芥中,过量表达 NPR1 基因可以提高对病原菌的抗性,在 NPR1 沉默植株中 SA 诱导的 PR 基因、表达减弱,植
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株变得对病原菌易感[58鄄60]。 Mao 等[39]研究表明拟南芥 AtWRKY62 是位于细胞质 NPR1 下游并且可以负调控

JA 信号途径相关基因的表达。 在过量表达 OsWRKY71 水稻中,OsNPR1 和 OsPR1b 是组成型表达的,说明

OsWRKY71 可能是位于 OsNPR1 上游的调控元件[28]。 van Verk 等[46] 的研究证实烟草中的 NtWRKY12 可以调

控 PR鄄1a 基因的表达。 Wang 等[61]利用一种可控制的转录策略结合芯片技术,鉴定了 8 个 NPR1 直接调控的

WRKY 转录因子,其中 WRKY18 可以正调控 SAR;WRKY58 是一个防御反应的负调控因子,它可能的功能是防

止在病原菌还未达到危害级别时植物表现出 SAR;WRKY70 可以负调控 SA 的生物合成,但可以激活 SA 介导

的防御反应。 这些都说明 WRKY 转录因子在 SA 介导的植物抗病信号途径中发挥了重要的调控作用。
Thibaud鄄Nissen 等[62]利用染色质免疫共沉淀及芯片技术(CHIP鄄on鄄chip)发现拟南芥 TGA 转录因子可以调控

AtWRKY51 基因。 TGA 可以和 NPR1 蛋白互作,是 SA 介导的防御反应的关键调控因子,而 AtWRKY51 可以被

病原菌和 SA 诱导表达[63],说明 AtWRKY51 基因是位于 TGA 转录因子下游,调控了 SA 介导的防御反应。
Turck 等[64]利用 CHIP 技术结合 PCR 鉴定了 PcWRKY1 在病原菌诱导的情况下,可以和自身启动子中的 W鄄
box 以及 PcPR1 和 PcWRKY3 基因启动子中的 W鄄box 结合,说明 PcWRKY1 除了自我调控,还调控了 SA 介导的

防御基因 PcPR1 和 PcWRKY3 基因的表达。 另外,烟草中的 NaWRKY3 和 NaWRKY6 调控了 JA 的合成以及 JA
介导的防御反应[45]。

众多研究表明 JA 和 SA 信号途径是相互拮抗的,而乙烯信号途径对 JA 信号途径是一种增效作用,最近

研究表明 SA 和乙烯信号途径也是相互拮抗的[65]。 在 SA 和 JA 之间的互作中一些基因起到了重要的调控作

用,如 NPR1、谷氧还蛋白 GRX480、MPK4 以及 WRKY 转录因子[66]。 WRKY 转录因子参与了激素之间的互作

最为典型的例子是拟南芥 AtWRKY70。 Li 等[43] 通过过量表达和基因沉默研究了 AtWRKY70 在植物防御反应

中的作用,AtWRKY70 在 SA 和病原菌处理时都可以被诱导,而 MeJA 不能诱导 AtWRKY70 基因的表达;过量表

达 AtWRKY70 基因后,植物可以组成性表达 SA 介导的对病原菌的抗性;相反的,沉默 AtWRKY70 基因则激活

了 JA 介导的对病原菌的抗性以及相关防御基因的表达。 说明 AtWRKY70 可以激活 SA 介导的防御而抑制 JA
介导的防御。 Li 等[44]利用两种分别由 SA 和 JA 信号转导途径控制抗性的病原菌,进一步证实了 AtWRKY70
参与了 SA 和 JA 信号途径之间的互作。 拟南芥中的 WRKY25 和 WRKY33 是位于 MPK4 下游的转录因子[55],
而 MPK4 可以激活 JA 信号途径而抑制 SA 信号途径[67],所以 WRKY25 和 WRKY33 潜在的调控了 SA 和 JA 信

号途径之间的互作。 Zheng 等[38,40] 分别利用过量表达和插入突变研究了拟南芥 WRKY25 和 WRKY33 基因在

植物防御反应中的作用,结果表明WRKY25 和WRKY33 确实可以抑制病原菌诱导的 SA 信号途径而激活 JA 信

号途径。 另外水稻中的 OsWRKY13[31]和拟南芥中 AtWRKY41[37]在 SA 和 JA 互作中也起了重要的作用。
3. 4摇 其他调控机制

Shen 等[68] 通过酵母双杂交以及体内蛋白结合实验,证实了大麦感受病原菌的 MLA 受体蛋白与

HvWRKY1 / 2 转录因子存在着互作,HvWRKY1 / 2 是大麦对病原菌抗性的负调控因子,而 MLA 受体蛋白和

HvWRKY1 / 2 转录因子互作后解除了这种阻遏作用。 Kim 等[36]利用酵母双杂交以及 BiFC 技术从体外和体内

同时证明了 WRKY38、62 可以和组蛋白脱乙酰基酶 HDA19 互作,WRKY38、62 是拟南芥防御的负调控因子,当
病原菌入侵时 HAD19 和 WRKY38、62 互作,从而解除 WRKY38、62 的阻遏作用。 miRNA 是植物体内一类小的、
内源性的 RNA,它可以调控植物很多生长发育过程,最近一些研究表明它还参与了植物应对病原菌和植食性

昆虫的的防御反应[69鄄71]。 Zhang 等[72]利用生物信息学的方法预测了玉米 zma鄄miR17 的靶标基因可能是一个

WRKY 转录因子。 说明在植物中可能存在一些 miRNA 调控了防御反应相关的 WRKY 转录因子,对于 miRNA
的调控机理目前还不清楚。
4摇 展望

WRKY 转录因子作为植物应对外界生物与非生物胁迫中重要的响应蛋白,已经越来越多的引起了人们

的关注。 从甘薯中发现第一个 WRKY 转录因子至今,利用转录组学、蛋白组学、生物信息学、遗传学等方法,
WRKY 转录因子在植物中的功能已经被慢慢发掘出来。 它不但参与了植物生长发育和新陈代谢过程,更重
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要的是它还参与了植物应对外界生物以及非生物的胁迫反应。 WRKY 转录因子存在于防御信号途径的各个

位置,一些早期的受体蛋白、MAPK 级联、SA 和 JA 等激素信号途径以及下游调控蛋白都可以和 WRKY 转录

因子进行互作。 WRKY 转录因子是一类庞大的家族,已有研究表明在行使某个功能上 WRKY 转录因子存在

着冗余[36,41]。 因此,进一步阐明 WRKY 转录因子在植物防御网络中的调控与作用机理以及 WRKY 转录因子

间的相互协调机理,将是今后的一个重要研究方向。 同时,WRKY 作用机理的阐明,对于培育抗逆境作物品

种具有重要的理论与实践意义。
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