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基于转录特征的水稻 WRKY 转录因子功能注释 

李莉云，史佳楠，杨烁，孙财强，刘国振 
河北农业大学生命科学学院，保定 071001 

摘要: 转录水平的变化是转录因子功能发挥的重要体现形式，高通量测序技术的发展和应用揭示了丰富的转录

数据，对转录数据的深度分析有助于基因的注释和功能研究。本文以水稻 WRKY 转录因子家族为对象，在总

结 WRKY 基因功能的基础上，对生物和非生物胁迫、发育、营养和激素处理等不同生物学过程中的转录数据进

行了系统的整理和挖掘，获得了不同反应中转录变化的特定 WRKY 基因清单，丰富了水稻 WRKY 转录因子家

族成员的注释信息，以期这些信息为后续的功能研究提供有价值的参考。 

关键词: WRKY 转录因子；转录特征；水稻；注释；转基因 

Functional annotation of rice WRKY transcription factors based 
on their transcriptional features 
Liyun Li, Jianan Shi, Shuo Yang, Caiqiang Sun, Guozhen Liu 
College of Life Sciences, Hebei Agricultural University, Baoding 071001, China 

Abstract:  Transcription factors regulate alteration of transcription levels. Recently, huge amount of transcriptomic 

data are accumulated via the application of high throughput sequencing technology, and it is reasonable to postulate 

that in-depth analysis of transcription data could be used to enhance gene annotation. In this study, we chose the gene 

family of rice WRKY transcription factors. Based on literature search, the transcriptional data under different bio-

logical processes, including biotic and abiotic stress, development, and nutrient absorption and hormone treatments 

were analyzed systematically. To the end, we summarize the list of differentially expressed WRKY genes. We also 

expect that such information will enrich their functional annotation and also provide direct clues for subsequent func-

tional studies. 
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转录因子是植物生长发育和逆境应答过程中基

因表达的核心调控枢纽。目前在水稻(Oryza sativa 
L.)、拟南芥(Arabidopsis thaliana L.)等植物中相继克
隆了众多的 WRKY基因，并发现 WRKY转录因子是
植物所特有的[1]。水稻是重要的粮食作物，2000 年
第一个水稻 WRKY基因的克隆[2]和 2002年水稻全基
因组测序工作的完成使人们可以全面了解 WRKY
家族的组成[1,3~5]。近年来，高通量测序技术的广泛

应用揭示了丰富的 WRKY 基因的转录信息。在此基
础上，本文对水稻 WRKY转录因子家族的功能及其
转录特征进行汇总分析，试图对 WRKY家族有一个
整体了解，借此丰富水稻 WRKY转录因子家族成员
的注释信息，以期这些信息对后续的功能研究提供

有价值的参考。 

1  水稻 WRKY转录因子的结构特点和分类 

WRKY蛋白质的氨基端都有一段高度保守的多
肽序列，其中 WRKY序列基本上是不变的，WRKY
也由此得名[1]。根据 WRKY结构域的数量及锌指结
构的特征，WRKY转录因子一般分为 3类。第Ⅰ类
有两个 WRKY结构域和两个 C2H2锌指结构域；第
Ⅱ类有一个WRKY结构域和一个 C2H2锌指结构域；
第Ⅲ类有一个WRKY结构域和一个 C2HC锌指结构
域。水稻 WRKY蛋白质的分类也大致遵循上述原则，
其中第Ⅰ类被分成二个亚类，Ⅰa 成员含有 2 个
C2H2锌指结构域，Ⅰb成员含有 2个 C2HC锌指结
构域；锌指结构域缺失或不完整的 WRKY蛋白质被
列为第Ⅳ类，包括二个亚类，Ⅳa成员含有不完整的
CX4C(C2XX，C2HX，C2-)锌指结构域，Ⅳb成员则
缺少锌指结构域[4,6]。 
根据基因组注释结果，在水稻品种日本晴(粳稻)

和 9311(籼稻)中分别有 98和 102个 WRKY基因，比
拟南芥的 WRKY 基因数(74 个)略多[4]。由于不同研

究组对水稻 WRKY基因分别进行了命名[4,6~10]，造成

了名称的不统一，因此，基因符号、命名和连锁关

系委员会(The committee on gene symbolization, no-
menclature and linkage, CGSNL)的水稻 WRKY基因
工作组协商统一了水稻 WRKY的命名[11]。本文使用

的是 CGSNL 的命名，为方便读者查阅还尽可能同

时列出了原文献中的编号。 

2  水稻 WRKY基因转录数据的来源 

本文采用的水稻 WRKY 基因的转录信息主要来
源于发表的文献和数据库，包括 RiceSRTFDB (The 
Rice Stress-Responsive Transcription Factor Database, 
http://www.nipgr.res.in/RiceSRTFDB.html)、GEO (Gene 
Expression Omnibus, http://www.ncbi.nlm.nih.gov/geo/)、
MPSS (Massively Parallel Signature Sequencing, http: 
//mpss.udel.edu/rice/)和RiceXPro (Rice gene coexpression 
database, http://ricexpro.dna.affrc.go.jp/)等。通过人工
阅读文献和检索数据库，将不同数据平台产生的水

稻 WRKY 基因的原始转录数据汇总，根据原文的描
述和具体的转录数据，将 WRKY 基因的转录水平记
作表达(Expression, E)或不表达(No expression, NE)、

上调(Up)或下调(Down, Dn)；对于同一个 WRKY 基
因，如果不同数据平台的分析结果不一致，则同时

记录；原文中只标注为差异表达基因，而未具体指

明上调或下调，则标注为 DE(Differential expression)。 

3  水稻 WRKY基因的转录特征 

水稻 WRKY 基因与逆境胁迫、生长发育、激素
处理、营养吸收以及衰老和损伤修复等过程有关，

水稻 WRKY 基因家族在不同生物学反应中的转录变
化信息见附表 1，这种基于转录的注释提供了一个
全基因家族水平的整体视野。 

3.1  WRKY基因与生物胁迫 

WRKY家族成员广泛参与植物的抗病及防卫反

应，全基因组基因芯片和 Deep-seq 测序数据表明，
当水稻受到病原菌等侵染时，多个 WRKY 基因的转
录水平发生显著变化(表 1)。在细菌性病害中，白叶

枯病菌(Xanthomonas oryzae pv.oryzae)侵染后鉴定
到 28个 WRKY基因的转录水平发生变化[9,12~20]，条

斑病菌(X. oryzae pv.oryzicola)[13,15,17]和鞘腐病菌

(Pseudomonas syringae pv. tomato)[21]侵染后，分别有

13个和 1个 WRKY基因发生转录水平变化。在真菌性
病害中，稻瘟病菌(Magnaporthe oryzae)侵染后鉴定
到 49 个 WRKY 基因的转录水平发生变化[2,9,17,22~30]， 
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表 1  生物胁迫诱导差异转录的 WRKY 基因 
Table 1  Differentially expressed rice WRKY genes under biotic stresses 

生物胁迫 WRKY基因 数目 参考文献 

白叶枯病菌(Xanthomonas oryzae pv.oryzae) 4, 7, 10, 11, 12, 13, 30, 32, 40, 42, 45, 50, 51, 52, 53, 57, 62, 65, 
67, 69, 70, 71, 76, 81, 88, 90, 96, 119 

28 [9, 12~20] 

条斑病菌(X. oryzae pv.oryzicola) 1, 8, 9, 19, 20, 23, 28, 45, 50, 72, 76, 95, 109 13 [13, 15, 17] 

鞘腐病菌(Pseudomonas syringae pv. tomato) 77 1 [21] 

稻瘟病菌(Magnaporthe oryzae) 2, 4/122, 7, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 19, 21, 22, 23, 24, 26/59, 28, 30, 39, 
40, 45, 47, 50, 51, 53, 55, 56, 62, 64, 65, 67, 69, 70, 71, 72, 73, 74, 76, 
77, 79, 81, 89, 94, 95, 96, 104, 107, 108, 111, 118   

49 [2, 9, 17, 22~30] 

纹枯病菌(Rhizoctonia solani) 30, 45, 89 3 [25, 31] 

白粉病菌(Blumeria graminis) 24, 47 2 [22] 

稻曲病菌(Ustilaginoidea virens) 72 1 [32] 

水稻矮缩病毒(Rice dwarf virus) 1, 3, 6, 7, 8, 11, 12, 13, 14, 19, 28, 32, 35, 40, 45, 49, 53, 55, 57, 62, 
64, 65, 71, 73, 74, 76, 77, 79, 80, 82, 95, 102, 104, 107, 108, 111 

36 [33, 34] 

水稻条纹叶枯病毒(Rice stripe virus) 28, 45, 53, 62, 71 5 [13, 31] 

白背飞虱(Sogatella furcifera) 45, 68, 71, 95, 104 5 [29] 

褐飞虱(Nilaparvata lugens) 79 1 [35] 

稻纵卷叶螟(Cnaphalocrocis medinalis) 53, 70 2 [37] 

二化螟(Chilo suppressalis) 70 1 [36] 

注：下划线表示在不同病原菌侵染后共同表达的基因。 

 
纹枯病菌(Rhizoctonia solani)侵染后鉴定到 3个 WRKY
基因的转录水平发生变化[25,31]，白粉病菌(Blumeria 
graminis)侵染后有 2 个 WRKY基因表达上调[22]，稻

曲病菌(Ustilaginoidea virens)侵染后有 1个WRKY基
因的转录水平发生变化[32]。在病毒病害中，矮缩病

毒侵染后 36个 WRKY基因的转录水平发生变化[33,34]，

与条纹病毒侵染相关的有 5 个 WRKY 基因[13,31]。

WRKY 基因还参与了虫害的防御，在白背飞虱
(Sogatella furcifera)、褐飞虱(Nilaparvata lugens)、稻
纵卷叶螟(Cnaphalocrocis medinalis Guenee)和二化
螟(Chilo suppressalis)的侵染过程中也都有 WRKY基
因转录水平变化的报道[29,35~37]。此外，激发子[23]和

寄生杂草独脚金(Striga)等[13]也能诱导水稻WRKY基
因表达(附表 1)。因此可以推测，在水稻受到生物逆
境胁迫时，通常有多个WRKY基因协同发挥调控作用。 
稻瘟病、白叶枯病和纹枯病是水稻三大主要病

害，汇总表 1 的数据可见在水稻受到病原菌侵染过
程中分别有 49、28和 3个 WRKY基因发生转录水平
的改变，其中 WRKY30和 WRKY45在 3大病害中的
表达都发生了变化。综合比较还发现，在细菌、真

菌、病毒和害虫侵染后，WRKY13、WRKY 30、WRKY 
45、WRKY 53和 WRKY 71基因的转录水平均发生了

变化(表 1，下划线表示)。由此可见，一个 WRKY基
因可参与多个水稻-病原物互作过程，对数据的综合
分析可为转录因子的功能研究提供线索。 
转基因实验提供了 WRKY 基因在抗病反应中发

挥作用的直接证据。超表达 WRKY13[27]、WRKY45- 
2[17]、WRKY71[19]基因以及同时超表达 4个WKRY (62、
28、71和 76)基因[38]都能提高水稻对白叶枯病的抗性，

而单独超表达 WRKY45-1、WRKY62或 WRKY76[17,18]

基因的水稻对白叶枯病的抗性降低。超表达

WRKY22[14]、WRKY45-1、WRKY45-2[17]、WRKY47[24]、

WRKY53[28]、WRKY55(原文编号为 WRKY31)[26]或

WRKY104(原文编号为 WRKY89)[29]基因提高了水稻

对稻瘟病的抗性，而 WRKY28[23]和 WRKY76[39]基因

的超表达使水稻更易感稻瘟病。另外超表达

WRKY30 的转基因水稻同时提高了对稻瘟病和纹枯
病的抗性[25]。超表达 WRKY45基因的水稻对稻瘟病
的抗性增强，但减弱了对纹枯病的抗性[30]。 

3.2  WRKY基因与非生物胁迫 

植物在生长过程中经常要面对多种非生物逆境

的胁迫，本文对干旱、高盐、高温/低温、极端 pH

和重金属等条件下的差异转录 WRKY 基因进行了汇
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总(表 2)。通过控制土壤中的可利用水分(Available 

water content)和土壤可蒸发水分 (Fraction of tran-

spirable soil water)进行缺水处理，在耐旱和不耐旱

水稻材料中发现了多个差异表达的 WRKY 基因[40,41]。

利用聚乙二醇和甘露醇 [8,35,42,43]进行拟旱处理也分

别鉴定到多个 WRKY基因参与。干旱胁迫共涉及 62

个 WRKY基因(表 2)[8,13,35,40,41,44~49]。超表达 WRKY30

基因增加了水稻的抗旱性[47]，对 WRKY47基因的超

表达和敲除实验证明了该基因是水分胁迫的负调控

因子[50]。此外在淹水条件下有 7个 WRKY基因发生

转录水平的变化[35]。 

土壤盐渍化是限制作物产量的因素之一。用高

浓度的 NaCl处理水稻幼苗，鉴定到 35个 WRKY基
因的转录水平发生变化(表 2)[13,22,42~44,46,51,52]。转基

因实验表明，超表达 WRKY13[16,46]或 WRKY45-2[52]

基因的水稻对高盐更敏感。 
合适的温度是植物生长发育过程中最为重要的环

境条件之一。目前的数据表明，高温(37℃、40℃和 42℃)
导致 15个 WRKY基因的转录水平发生改变[13,43,49,53]， 

低温(4℃和 10℃)条件下有 31 个 WRKY 基因的转录

水平发生改变(表 2)[13,35,42,51,53]。在 4℃处理时，WKRY42

和 WRKY 77 基因的转录水平明显上调，WRKY28、

WRKY 47、WRKY 71和WRKY 95则明显下调(附表1)[35]。 

此外，在 pH[35]、光照[20,54]、紫外线[29]、机械损

伤[19,20,31]、甲醇[55]、臭氧[35]、过氧化氢[35,53]、阿魏

酸[54]、联二-N-甲基吡啶[44,56]和重金属[57,58]等胁迫处

理中的相关 WRKY基因见表 2。 

利用生物信息学对水稻基因表达数据进行分析，

发现特定胁迫处理后表达发生变化的 WRKY 基因成

员可能处于同一调控网络中 [8]。另外植物在应对不

同的逆境胁迫时，也有共同的转录因子参与，例如

WRKY45基因在干旱、盐、水淹、冷、热和 pH等胁

迫下均发生表达变化(表 2)，提示其功能的重要性。 

3.3  激素处理诱导的差异转录 WRKY基因 

激素对植物的生长、发育、衰老、休眠和抗逆

性等具有调节作用。目前，已有多篇关于在不同激

素处理下水稻 WRKY基因转录特征的报道(表 3)。生  

 
表 2  非生物胁迫诱导差异转录的 WRKY 基因 
Table 2  Differentially expressed rice WRKY genes under abiotic stresses 

非生物胁迫 WRKY基因 数目 参考文献 

干旱或模拟干旱 1, 2, 3, 4, 5, 7, 8, 9, 10, 11, 12, 13, 14, 19, 20, 23, 24, 26/59, 28, 29, 30, 35, 
42, 43, 45, 46/91, 47, 49, 50, 51 53, 58, 61/103, 62, 67, 68, 
69, 70, 71, 72, 74, 75, 76, 77, 79, 81, 82, 84, 88, 89, 90, 94, 95, 96, 97, 102, 
105, 113, 114, 115, 117 

62 [8, 13, 35, 40, 41, 44~49] 

水淹 1, 28, 42, 45, 47, 76, 95 7 [35] 

氯化钠 3, 5, 7, 8, 10, 12, 13, 23, 24, 28, 45, 46/91, 47, 49, 50, 53, 55, 61/103, 62, 
67, 69, 70, 71, 72, 82, 87, 88, 89, 94, 95, 96, 104, 107, 113, 121 35 [13, 22, 42~44, 46, 51, 52] 

热(37℃、40℃、42℃) 7, 11, 12, 13, 17, 24, 28, 42, 45, 53, 71, 72, 89, 95, 104 15 [13, 43, 49, 53] 

冷(4℃、10℃) 1, 12, 17, 21, 24, 26/59, 28, 39, 42, 45, 47, 50, 51, 53, 55, 62, 66, 67, 
68, 71, 72, 74, 76, 77, 79, 82, 87, 95, 102, 104, 113 31 [13, 35, 42, 51, 53] 

酸度(pH) 2, 12, 19, 21, 28, 30, 45, 57, 62, 76, 77 11 [35] 

光照 12, 23 2 [20, 54] 

紫外线 104 1 [29] 

损伤 12, 30, 71, 90, 104 5 [19, 20, 31] 

甲醇 7, 14, 19, 26/59, 28, 72 6 [55] 

臭氧 1, 19, 24, 28, 39, 57, 68, 69, 71, 72, 76, 77, 79 13 [35] 

过氧化氢 8, 17, 24, 42, 71 5 [35, 53] 

阿魏酸 4/122, 10, 14, 19, 24, 28, 29, 37, 49, 50, 62, 66, 71, 72, 74, 79, 87, 88, 104 19 [54] 

联二-N-甲基吡啶 9, 62, 76, 109 4 [44, 56] 

汞 24, 30, 53, 70 4 [57] 

铬 6, 9, 11, 14, 19, 23, 37, 66, 72, 76, 84, 104 12 [58] 
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表 3  激素处理诱导差异转录的 WRKY 基因 
Table 3  Differentially expressed rice WRKY genes under different phytohomone treatments 

激素 WRKY基因 数目 参考文献 

生长素、萘乙酸、2,4-二氯苯氧乙酸 1, 8, 9, 10, 17, 19, 34, 45, 47, 50, 62, 64, 67, 72, 76, 79, 84 17 [41~43] 

赤霉素 3, 11, 12, 24, 34, 50, 51, 53, 58, 61/103, 62, 68, 70, 71, 76, 
104, 113, 117 

18 [6, 7, 31, 41, 42, 59, 60] 

脱落酸 8, 9, 10, 11, 12, 17, 23, 24, 29, 30, 34, 39, 42, 43, 45, 
46/91, 51, 53, 55, 58, 68, 70, 71, 72, 74, 84, 87, 88, 95, 102, 
105, 107, 113 

33 [6, 41~43, 48, 49, 52, 59, 
60] 

1-氨基环丙烷-1-羧酸、乙烯利 12, 13, 45, 71, 104 5 [19, 20, 31] 

油菜素内酯 45 1 [61] 

水杨酸、2,6-二氯异烟酸、苯并噻二唑
S-甲基酯 

1, 10, 11, 12, 13, 15, 19, 21, 23, 24, 26/59, 28, 29, 30, 40, 42, 
43, 45, 46/91, 49, 50, 51, 53, 54, 58, 61/103, 62, 64, 67, 
69, 71, 72, 74, 76, 77, 79, 94, 95, 96, 97, 102, 104, 105, 113, 
114, 117 

46 [9, 19~21, 30, 41, 42, 
48, 54, 62] 

茉莉酸、茉莉酸甲酯 1, 7, 9, 10, 11, 12, 13, 15, 24, 26/59, 28, 29, 30, 40, 42, 43, 45, 
49, 50, 53, 58, 61/103, 62, 64, 71, 72, 76, 84, 89, 94, 95, 96, 
102, 104, 105, 113, 114, 117 

38 [9, 19, 31, 41, 42, 63] 

注：下划线表示 ABA、SA和 JA途径中共同表达的基因。 
 

长素、萘乙酸(1-Naphthaleneacetic acid, NAA)和 2,4-
二氯苯氧乙酸(2,4-Dichlorophenoxyacetic acid 2,4-D)
处理引起 17个WRKY基因的转录水平发生变化[41~43]。

赤霉素处理后有 18个水稻WRKY基因的转录水平发
生变化[6,7,31,41,42,59,60]，WRKY71基因是赤霉素信号传
导过程中的转录抑制因子[7]。脱落酸(Abscisic acid, 
ABA)处理后有 33 个水稻 WRKY 基因的转录水平发
生变化 [6,41~43,48,49,52,59,60]，在 ABA 信号途径中，
WRKY45-1是负调控因子，而 WRKY45-2是正调控因
子 [52]；水稻糊粉层细胞中的 WRKY24、WRKY51、
WRKY71和 WRKY72受 ABA诱导表达[6]。利用乙烯

(Ethylene, ET)生物合成的前体 1-氨基环丙烷-1-羧酸
(1-aminocyclopropane-1-carboxylic acid, ACC)或乙烯
利(Ethrel)处理水稻，发现 5个 WRKY基因发生了转录
水平的变化[19,20,31]。油菜素内酯(Brassinosteroids, BRs)
处理后 WRKY45的表达下调[61]。 
水杨酸 (Salicylic acid, SA)和茉莉酸 (Jasmonic 

acid, JA)等信号分子能够激活植物体内防御基因的
表达，从而使植物表现出对生物胁迫的抗性反应。

研究发现，46 个 WRKY 基因在 SA、苯并噻二唑 S-
甲基酯 (Benzothiadiazole, BTH)或 2,6-二氯异烟酸
(2,6-dichloroisonicotinic acid, INA)处理后转录水平
发生改变 [9,19~21,30,41,42,48,54,62]。茉莉酸及其甲酯

(Methyl jasmonate, MeJA)是存在于高等植物体内的
内源生长调节物质，38个 WRKY基因在 JA或 MeJA

处理后转录水平发生变化[9,19,31,41,42,63]。 
在植物防御信号网络中，SA 和 JA/ET 信号路

径之间存在紧密联系。比较 SA 和 JA/ET 信号转导
途径中的 WRKY基因，发现大多数 WRKY基因共同
参与了上述两个途径，表明 SA 和 JA/ET 信号转导
途径之间存在关联(Crosstalk)。ABA 是生物与非生
物胁迫反应交叉的重要调控者，在 ABA、SA 和
JA/ET途径中共同表达的WRKY基因有 16个(表 3，
下划线标示)。其他激素也与 SA和 JA/ET途径相连，
参与调控植物-病原菌互作。 

3.4  WRKY基因与水稻的生长发育 

对水稻的转录谱研究发现，在根中表达的 WRKY

基因有 19个[12,19,31,41,48,49,54]，茎中有 8个[12,19,31,41,48]，

叶片中有 22个[19,31,41,43,46,64]，穗子中有 19个[19,31,41]，

籽粒中有 5个[31,48,59](表 4)。比较可见，在根和叶片

中共同表达的WRKY基因有 9个(表 4，下划线标示)，

WRKY30 和 WRKY71 存在于根、茎、叶片、穗子和

种子中[19,31]，WRKY42、WRKY43和 WRKY105在根、

茎、叶和穗子中都表达[41]。由此可见，在水稻正常

生长发育的各个环节均有 WRKY 基因参与，有些

WRKY基因同时参与多个组织的生长发育调控。 

部分 WRKY 基因的表达具有组织特异性，如

WRKY79 只在穗子中表达，在根、茎和叶片中不表

达，而 WRKY58则相反[41]，提示它们可能只参与营 
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表 4  水稻 WRKY 基因在生长发育过程中的表达特征 
Table 4  Transcription features of rice WRKY genes at different growth and development processes 

组织 WRKY基因 数目 参考文献 

根 9, 11, 12, 15, 21, 22, 23, 30, 37, 42, 45, 58, 66, 71, 88, 89, 96, 113, 116 19 [12, 19, 31, 41, 48, 49, 54] 

茎 30, 34, 36, 42, 58, 71, 89, 102 8 [12, 19, 31, 41, 48] 

叶 1, 8, 12, 13, 23, 24, 30, 42, 43, 45, 50, 53, 55, 58, 69, 71, 72, 74, 81, 89, 108, 113 22 [19, 31, 41, 43, 46, 64] 

穗子 3, 22, 29, 30, 34, 36, 42, 55, 66, 68, 71, 75, 79, 88, 89, 96, 102, 115, 116 19 [19, 31, 41] 

籽粒 30, 51, 71, 87, 89 5 [31, 48, 59] 

注：下划线表示在根和叶片中共同表达的基因。 

 
表 5  在水稻营养吸收过程中差异转录的 WRKY 基因 
Table 5  Differentially expressed rice WRKY genes in nutrient absorption processes 
营养元素 WRKY基因 数目 参考文献 

N 1, 8, 10, 13, 16, 21, 23, 25/44, 45, 46/91, 53, 62, 67, 71, 74, 76, 95, 104, 109 19 [50, 73] 

P 7, 10, 11, 14, 19, 23, 24, 26/59, 28, 42, 45, 49, 53, 62, 66, 67, 70, 71, 72, 76,79, 108, 109, 113, 125 25 [73, 74] 

K 7, 10, 19, 28, 50, 64, 65, 67, 76, 105 10 [73] 

Fe 11, 17, 19, 23, 27, 28, 35, 40, 45, 46/91, 55, 62, 64, 71, 72, 73, 90, 97, 113 19 [45] 

注：下划线表示 N、P、K吸收过程中共同表达的基因。 

 
养生长或生殖生长的调控。在水稻品种明恢 63 中，

WRKY22和 WRKY116在根中特异表达，WRKY66则

在穗中高表达[41]。WRKY72 在幼苗根部表达较强而

在成株期根部几乎不表达，提示该基因在生长旺盛

的部位表达较强[42]。WRKY24、WRKY 51和 WRKY 71

均存在于糊粉层细胞中，参与种子的发育(附表 1)[6]。

调查水稻旗叶从基部到叶尖不同部位的基因表达谱，

发现有 15个 WRKY基因在叶片中呈现梯度表达[65]。

WRKY 基因在幼苗中的表达受昼夜节律的影响[66]，

WRKY 基因还与水稻落粒[67]、向重力性[68]和种子萌

发[69]有关。总之，WRKY 基因具有表达的时空特异

性，在多个生长发育过程中发挥重要作用。 

转基因实验也提供了 WRKY 基因在水稻生长发

育中的功能的数据，水稻 WRKY11 的超表达突变体

呈现卷叶表型、抽穗时间晚[70]，超表达 WRKY13的

转基因水稻开花时间延迟、株高降低 [16]，超表达

WRKY55(原文编号为 WRKY31)的转基因水稻侧根数

目减少[26]，WRKY87(原文编号为 WRKY78)超表达的

水稻植株茎秆伸长[71]，超表达 WRKY104(原文编号

为 WRKY89)的转基因水稻生长迟缓、株高降低 [29]。 

衰老是植物生长发育的最终阶段，WRKY42 在

幼嫩的叶片中不表达，在衰老的叶片中表达上调，

超表达 WRKY42 的水稻植株表现为叶片早衰，并伴

随着活性氧积累和叶绿素下降[64]。WRKY23 主要在

水稻衰老叶片中表达[54]，WRKY4和 WRKY89在水稻

旗叶衰老早期被诱导表达[72]。 

3.5  WRKY基因与营养吸收 

氮、磷、钾是植物营养的三大主要元素，是植

物正常生长和代谢过程不可缺少的。当水稻缺乏氮、

磷、钾时，发现分别有 19 个[50,73]、25 个[73,74]和 10

个[73]WRKY基因的转录水平发生变化，其中WRKY10、

WRKY67 和 WRKY76 共同参与了氮、磷、钾营养的

调控(表 5，下划线标示)。在氮饥饿的叶鞘中有 12

个 WRKY表达上调，根中则没有[50]。铁是植物必需

营养元素，过量 Fe2+处理水稻幼苗，有 19个 WRKY

基因的转录水平发生变化[45]。 

此外，WRKY 还参与多个代谢途径的调控。在糖

代谢中，水稻 WRKY24、WRKY51、WRKY71 与α-淀

粉酶基因的转录有关[6,7]，WRKY62、WRKY67和WRKY45

在蔗糖饥饿时的转录水平发生变化[75]，WRKY87(原

文编号为 WRKY34)与支链淀粉合成有关(附表 1)[76]。

在水稻-固氮螺菌(Azospirillum ligoferum)的互作中，

鉴定到多个转录水平改变的 WRKY基因(附表 1)[77]。 
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4  WRKY转录因子的表达调控 

WRKY转录因子能够特异地与下游靶基因的调
控元件结合，进而激活其转录。W-box(即 (T)(T) 
TGAC(C/T)序列)，在受病原菌诱导或与植物防卫反
应有关的基因中出现频率较高 [1]。WRKY71 可与
W-box 特异结合，超表达 WRKY71 能提高白叶枯病
抗性[19]。WRKY53特异性结合 W-box，在受稻瘟病
菌侵染后超表达 WRKY53 的植株中 PBZ1(PR10a)的
表达量升高[28]。WRKY13与 PR1a的 W-box特异结
合，超表达植株对白叶枯病的抗性提高[27]。WRKY70 
(原文编号为WRKY52)与 PR1a的W-box特异结合，
且在稻瘟病菌侵染后诱导表达[78]。另外与抗病相关

的 WRKY28[23]、WRKY42[12]、WRKY51(原文编号为
WRKY6)[62]和 WRKY104(原文编号为 WRKY89)[63]

都能与 W-box特异性结合，而当 W-box的碱基被改
变时其与 W-box的结合能力减弱甚至丧失。由此可
见，WRKY 作为植物防御反应中的重要转录因子，
通过与下游基因的顺式元件结合从而发挥其抗病调

控功能。 
WKRY与W-box的结合还能调控其它的生物学

过程。如水稻 WRKY24和 WRKY71都能与α-淀粉
酶基因 Amy32b 的 W-box 序列特异结合，抑制该基
因的转录[7]。WRKY14结合到色氨酸合成酶基因 TSa
和色氨酸脱羧酶基因 TDC1 启动子区域的 W-box 序
列，在 Trp 及其次生衍生物的生物合成中发挥关键作
用[55]。WRKY42 与金属硫蛋白基因 OsMT1d 中的
W-box结合，抑制其介导的活性氧清除系统的表达，
从而加速了叶片的衰老[64]。总之，WRKY作为转录
因子，其功能发挥往往是通过与下游元件的相互作

用发生的。 
值得指出的是，一些 WRKY 基因自身的启动子

上游也存在 W-box 或类 W-box 序列，如 WRKY10、
WRKY13、WRKY14、WRKY24、WRKY42、WRKY45、
WRKY51、WRKY53、WRKY68、WRKY71和 WRKY74
等基因 [12,27,53]。WRKY13 通过结合到其自身的类

W-box(TTGAC)上抑制其自身基因表达，说明 WRKY13
通过自我转录抑制，使其基因在叶片中维持低表达

水平[27,46]。WRKY53有 3个串联的W-box序列，它们
都参与了激发子诱导的或基础启动子的活性调节[79]。

在水稻-稻瘟病菌互作过程中，WRKY45-2 转录激活
WRKY13，WRKY13可以抑制 WRKY42，而 WRKY42
通过抑制 JA途径相关基因，负调控水稻抗稻瘟病的
抗性 [80]。这些结果显示，在植物的防御系统中，

WRKY不仅与下游基因相互作用，而且 WRKY基因
之间甚至自身也可以自我调节，实现对抗病过程的

调控。 
WRKY作为抗病信号转导途径的重要成员，位于

MAPK 的下游。有研究表明，WRKY19 表达受
MAPK3/6 磷酸化的调控[81]，WRKY30 被 MPK3、
MPK7和MPK14磷酸化[47]，WRKY45在体外被MPK4
和 MPK6磷酸化[82]，WRKY53被 MPK1磷酸化[83]，

WRKY81(原文编号为WRKY33)被 BWMK1(MAPK)
磷酸化后参与 SA介导的抗病反应[84]。 

5  结语与展望 

WRKY 是一类重要的水稻转录因子，了解
WRKY家族成员的功能及其调控网络是科研人员长
期工作的目标。目前的高通量测序技术和转录数据

的积累为人们提供了有价值的信息，但是 WRKY的
转录谱数据分布于不同的文献和数据库中，基于转

录信息的注释需要人工介入，该过程耗时且效率不

高，而且不同实验室、不同水稻品种和不同技术平

台采集的数据难以直接比较。如能建立共同的内参

或数据质量控制标准，对数据进行有效且自动的归

一化，将有助于数据的客观比较。另外受水稻转化

效率的影响，目前高通量测序获得的数据的生物学

意义还难以逐一验证。 
随着高通量测序技术的进步，转录数据的积累

将呈几何级数增加，为了清晰地展示结果，需要生

物信息学专家设计专门的软件承载这些数据并进行

自动化的挖掘和比较，而分子生物学家可以在此基础

上更有目的性地采用反向遗传学策略展开功能研究。 
附  录： 
附表 1见电子版 www.chinagene.cn。 
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