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Abstract: WRKY DNA binding tr anscription factors play piv otal roles in the regulation of plant development, substance
metabolism, resistance, and senescence. Based on the clear g enome of r ice, studies on WRKY gene function ar e dramatically

enhanced nowadays. A nd sev eral evidences implicate WRKY facto rs in transcriptional reprog ramming dur ing rice resistance

response, senescence process, sugar metabo lism, and plant architecture. In addition, previous nomenclature of rice WRKY
proteins w as confusing. T her efore it is necessary to collate the corresponding WRKY proteins and review the recent pr ogress

of WRKY pr otein research.
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摘  要: WRKY转录调控因子的生物学功能涉及植物生长发育、物质代谢、抗病耐逆、氧化衰老等诸多方面。水稻全基
因组测序完成后,水稻 WRKY转录调控因子基因的功能研究随之逐渐开展,目前已经发现它在植物抗病、耐逆、衰老、糖代
谢以及形态建成方面发挥重要作用。随着研究的深入,水稻WRK Y 基因的编号未能统一,很容易让人混淆, 有必要进行校

正。结合作者实验室的一些研究结果,对水稻 WRK Y 基因家族的研究现状进行了综述, 以期为进一步深入开展 WRK Y基

因家族的研究提供帮助。
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  水稻全基因组测序工作的完成使水稻成为粮食
作物中基因背景最为清晰的物种[ 1] , 也为其他单子

叶植物基因组测序工作提供了很好的参考。同其他

生物一样,水稻基因组中也包括编码转录调控因子

的基因,其中一些转录调控因子家族拥有上百个成

员基因, 比如 M YB 家族、WRK Y 家族、A P2 /

EREBP 家族、bH LH 家族、bZIP 家族、C2H 2 家族

和N A C 家族等[ 2-3] ,它们在水稻的生长发育和耐逆

抗病过程中都发挥着重要的生物学功能。

真核生物中的转录调控因子又称反式作用因

子,是一类通过与其靶基因启动子区域的顺式作用

元件特异性结合,从而影响靶基因转录水平发生显

著变化的 DNA 结合蛋白。这种结合的特异性反映

在转录调控蛋白特殊的空间结构和顺式作用元件基

本对应的核酸序列上。WRKY 转录调控因子家族

中大部分成员具有典型的 WRKYGQK 结构域, 部

分为 WRKYGKK
[ 4]
, 而在水稻中又发现了新的

WRKY结构域 WRKYGEK
[5]
。WRKY 转录调控

因子蛋白结合的 DNA 序列是 W 盒 ( T ) T GACC

( A/ T ) ,一般认为核心序列是 T GAC的启动子序列

就具备一定的W盒功能
[ 6]
。

到目前为止,通过生物信息学的方法已经在水

稻的两个栽培种粳稻日本晴和籼稻 93-11中分别预

测到 103 个和 102个 WRK Y 基因 [ 7-8]。自 2000年

第一个水稻 WRK Y 基因 OsWRK Y4 被克隆后[ 9] ,

已有数篇报道揭示, 水稻 WRK Y 基因的功能广泛

地涉及了由病毒
[ 10]
、细菌和真菌

[ 11-13]
等引起的病害

反应及水杨酸 ( SA )和茉莉酸( JA )相关的信号通

路[ 11]。Qiu等 [ 5] 对水稻 WRK Y 基因非生物逆境胁

迫后的表达谱进行分析, 结果表明一些 WRK Y 基

因很可能涉及了水稻的耐逆反应。进一步功能分析

发现,外源性高表达 OsWRK Y45 会增强转基因拟

南芥 对干 旱胁 迫 的耐 性[ 14] , 内 源性 过 表达

收稿日期: 2008-12- 15; 修改稿收到日期: 2009-02- 20。

基金项目: 中国科学院知识创新工程重要方向性项目( KSCX2-

YW-N- 007) ; 国家自然科学基金资助项目( 30370803) ; 科技部国家

科技基础条件平台项目( 2005DKA21006) ; 中国科学院/ 百人计划0

择优支持项目。

第一作者简介: 宋  钰( 1982- ) , 男, 硕士研究生。

447

中国水稻科学(Chin J Rice Sci ) , 2009 , 23(5) : 447~ 455

http: / / www. r icesci. cn

DO I: 10. 3969/ j. issn. 1001-7216. 2009. 05. 01



OsWRK Y11 可以增强水稻对高温和干旱胁迫的耐

性[ 15]。这些研究从遗传学的角度证实了水稻

WRKY转录因子参与植物耐逆性的推测。其次, 还

发现外源性高表达 OsWRK Y23 会加快转基因拟南

芥叶片衰老
[ 16]
,而一些报道也推测 OsWRK Y17

[ 17]
、

OsWRK Y4 和 OsWRK Y82
[ 18]
很可能在水稻的衰老

过程中发挥一定的作用。此外, 还报道了外源性高

表达 OsWRK Y72 可以影响转基因拟南芥植株的形

态建成
[ 19]
,内源性过表达 OsWRK Y31 会影响水稻

根的形态建成
[ 20]
。由此可见, 水稻 WRK Y 基因的

功能具有重要性和多样性。

结合本实验室的相关结果, 对水稻 WRKY 转

录调控因子家族成员的分类情况和已报道水稻

WRKY转录调控因子基因的功能作一综述,以期对

未来的研究有所帮助。

1  水稻WRKY 转录调控因子的系统分组和

编号

2004年, Shen实验室
[21-22]
和我们实验室

[ 5]
分别

报道了 77个和 97 个水稻WRKY 转录调控因子成

员的基因注释及各成员分组情况。2005 年, Wu

等[ 8]和 Zhang 等 [ 23] 各自发表了关于水稻 WRKY 转

录调控因子家族成员的分组情况。而最新发表在

5植物学报6上的分组情况则是由 Shen实验室进一

步完善[ 24]。以上 4个小组的分组基本上利用了Eu-

lgem等的分组原则: 第一类成员蛋白序列含有两个

典型的 WRKY 结构域和 Cys2-H is2 锌指型结构;

第二类成员拥有一个典型的 WRKY 结构域和

Cys2-H is2锌指型结构; 第三类则以其成员含有一

个典型的 WRKY 结构域和 Cys2-H is/ Cys 锌指型

结构为基本特征
[ 4]
。由于在分类过程中对 WRKY

成员命名的差异, 除了本实验室和 Shen 实验室保

持一致以外, 其他两组的命名序号存在较大差异。

比如由 Xie等 [22]和我们命名的 OsWRKY72,在 Wu

等
[ 8]
的文章中被命名为 OsWRKY92, 在 Zhang

等
[ 23]
的文章中被命名为 OsWRKY78。此类问题造

成了行文和说明的不便, 也困扰着国内外同行[ 7]。

统计目前已发表文章的使用情况, 大部分根据 Xie

等和我们的编号,两篇采用Wu等的编号,而 Zhang

等的编号基本未被采纳。根据优先原则, 建议使用

本实验室和 Shen 实验室一致的编号, 并调整 Os-

WRKY55和 OsWRKY100的命名(同 OsWRKY31

与 OsWRKY89调换)。我们主要采用随机编号的

方式依次将新发现的基因顺次编号
[ 5, 21-22, 24]

, 这种

编号方式在不破坏原有编号次序的情况下有利于新

鉴定基因的命名和排序。为了便于查阅, 我们将 3

种编号方式统筹成表(表 1)。

比较两种主要的编号方式和基因注释可以发现

都存在一些问题。虽然 Wu 等
[ 8]
对水稻 WRKY 的

编号总体上采用了顺染色体的位置命名,但其中 20

多个成员的顺序并不符合该规则,如从OsWRKY96

( Os12g02470)到 OsWRKY100( Os12g02400)都没

有绝 对顺 染 色 体 位置 命 名 ( 表 1 )。其 次,

Os03g21710、Os11g02520、Os12g02400、Os12g02440

等 4个WRKY 蛋白由Wu 等命名为 OsWRKY32、

OsWRKY89、OsWRKY100、OsWRKY98,而 Xie等

则 命 名 为 OsWRKY44、 OsWRKY100、 Os-

WRKY81、OsWRKY56, 但是两组 WRKY 蛋白的

序列不一致[ 8, 22]。值得注意的是,不能排除在水稻

中有新的 WRK Y 基因被鉴定, 这些新的成员将无

法采用顺染色体的位置命名的方式,如 Os04g04300

和 Os08g09840[ 7] , 我们 将其补 充命 名为 Os-

WRKY101和 OsWRKY102(表 1)。

2  水稻WRKY 转录调控因子的生物学功能

初步分析

表达谱分析有助于对基因功能作初步的推测,

主要采用 N orthern 杂交、RT-PCR、M icroarray 等

分子生物学方法。模式植物拟南芥WRKY 转录调

控因子的功能研究一开始就进行了表达谱的分析,

成功地预测了在植物耐逆和抗病反应中发挥重要生

物学功能的成员基因。更进一步的遗传学研究则证

实这些WRKY 转录调控因子在调控植物免疫反应

方面具有普遍性 [ 25] 。近年来在水稻中也证实了一

些WRKY 家族成员参与植物免疫反应, 有 Os-

WRKY12
[ 26]
、OsWRKY13

[ 27]
、OsWRKY45

[ 13-14]
、

OsWRKY53[ 12] 和 OsWRKY71 [28-29]。除参与生物

逆境的应答反应外, 一些水稻WRKY 转录调控因

子还受盐害、干旱、低温、高温 [ 5,7, 14-15]和辐射[ 30]等非

生物逆境的诱导。此外,还有研究表明水稻WRKY

家族成员在调控植物的衰老过程和形态建成过程中

具有重要作用。

2. 1  参与抗病

植物中大多数 WRKY 转录调控因子参与抗病

反应的信号传递。由于对水稻 WRK Y 基因家族的

研究起步较晚,目前大多数结果只停留在利用病原

菌处理后的表达谱分析上。用稻瘟病菌( Magna-

p or the gr isea )和白叶枯病菌( Xanthomonas or y z ae
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表 1  水稻WRKY家族成员 3 种编号校对

Table 1. The proof list of corresponding WRKY family members in rice.

基因座

L ocus number
Xie et al Wu et al Zhang et al

基因座

Locus number
Xie et al Wu et al Zhang et al

LOC_Os01g08710 79 1 90 LOC-Os05g49620 19 60 *

LOC_Os01g09080 97 2 26 LOC_Os05g50610 8 61 44

LOC_Os01g09100 10 3 27 LOC_Os05g50700 92 62 52

LOC_Os01g14440 1 4 29/ 96 LOC_Os06g05380 73 63 5

LOC_Os01g18584 9 6 88 LOC_Os06g06360 93 64 64

LOC_Os01g40260 77 7 20 LOC_Os06g30860 55 65 6

LOC_Os01g40430 27 8 32 LOC_Os06g44010 28 66 4

LOC_Os01g43550 12 9 23 LOC_Os07g02060 29 67 49

LOC_Os01g43650 11 10 24 LOC_Os07g27670 95 69 87

LOC_Os01g46800 15 11 21/ 97 LOC_Os07g39480 78 70 59

LOC_Os01g47560 16 12 35 LOC_Os07g40570 96 68 55

LOC_Os01g51690 26 13 36 LOC_Os07g48260 47 72 79

LOC_Os01g53040 14 14 33 LOC_Os08g09800 * * *

LOC_Os01g53260 23 15 31 LOC_Os08g09810 * * *

LOC_Os01g54600 13 16 84 LOC_Os08g09900 * * *

LOC_Os01g60490 22 17 38 LOC_Os08g13840 25 73 56

LOC_Os01g60520 18 18 * LOC_Os08g17400 82 74 48

LOC_Os01g60540 20 19 40 LOC_Os08g29660 69 75 53

LOC_Os01g60600 86 20 * LOC_Os08g38990 30 76 47

LOC_Os01g60640 21 21 68 LOC_Os09g09630 98 77 62

LOC_Os01g61080 24 22 22 LOC_Os09g16510 74 80 82/ 100

LOC_Os01g62510 103 23 * LOC_Os09g25060 76 81 58

LOC_Os01g74140 17 24 28 LOC_Os09g25070 62 82 14

LOC_Os02g08440 71 25 18 LOC_Os09g30400 80 83 13

LOC_Os02g16540 39 26 54 LOC_Os10g18110 99 85 1

LOC_Os02g26430 42 27 50 LOC_Os10g42850 2 86 65

LOC_Os02g47060 66 29 57 LOC_Os11g02470 52 87 7/ 104

LOC_Os02g53100 32 30 17 LOC_Os11g02480 46a 88 8

LOC_Os03g20550 31 31 72 LOC_Os11g02520 89 89 *

LOC_Os03g21710 * 32 19 LOC_Os11g02530 40 90 10

LOC_Os03g33020 84 33 * LOC_Os11g02540 50 91 11

LOC_Os03g45450 60 34 25 LOC_Os11g29870 72 92 78

LOC_Os03g53050 87 35 * LOC_Os11g45850 61 94 66

LOC_Os03g55080 3 37 3 LOC_Os12g01180 57 95 73

LOC_Os03g55164 4 36 2 LOC_Os12g02400 * 100 *

LOC_Os03g58420 6 38 80/ 102 LOC_Os12g02420 46b 99 76

LOC_Os03g63810 88 39 81 LOC_Os12g02440 * 98 101

LOC_Os04g21950 51 40 42 LOC_Os12g02450 64 97 75

LOC_Os04g39570 35 41 37 LOC_Os12g02470 65 96 74

LOC_Os04g46060 36 42 * LOC_Os12g32250 85 101 *

LOC_Os04g50920 37 43 34 LOC_Os12g40570 83 102 *

LOC_Os04g51560 68 44 30 * 5 *

LOC_Os05g03900 100 45 60 * 55 *

LOC_Os05g04640 5 46 43 * 77 *

LOC_Os05g09020 67 47 63 * 78 *

LOC_Os05g14370 90 48 45 * 84 *

LOC_Os05g25700 75 49 70 LOC_Os03g21710 44 * *

LOC_Os05g25770 45 50 71 LOC_Os12g02440 56 * *

LOC_Os05g27730 53 51 61 LOC_Os12g02400 81 * *

LOC_Os05g39720 70 52 69 LOC_Os02g43560 34 28 12/ 98/ 99

LOC_Os05g40060 48 53 62 LOC_Os07g17230 94 71 51/ 103

LOC_Os05g40070 91 54 * LOC_Os11g45920 41 93 67

LOC_Os05g40080 54 56 93 LOC_Os04g04300 101 * *

LOC_Os05g46020 7 57 46 LOC_Os05g45230 58 * *

LOC_Os05g49100 49 58 85 LOC_Os08g09840 102 * *

LOC_Os05g49210 43 59 86

  * 表示无确切对应; 下划线表示存在错误。水稻WRKY Locus number 源自 http: / / plan tfdb. bio. un-i potsdam. de/ v3. 0。

* , Not found; Underline indicates that it may have mistake. T he rice WRKY Locus numbers come from http: / / plant fdb. b io. un-i

potsdam. de/ v3. 0.
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pv. ory z ae )处理后的基因分析显示, 超过 1/ 3 的

WRK Y 基因表达水平发生显著变化[ 11] , 其中较为

详尽 的研 究 主要 集中 在 对 OsWRK Y12、Os-

WRK Y71、OsWRK Y45 和 OsWRK Y13 在病害侵染

过程中的分析。OsWRK Y12 在抗病过程中的作用

首先是利用其在白叶枯病菌、水杨酸( SA )、茉莉酸

甲酯( MeJA)和乙烯利处理后受诱导的表达谱推断

的,转基因水稻的功能研究发现过表达 OsWRK Y12

基因后水稻内源的抗病基因 OsN PR1、OsPR1b、

ZB8 和POX 22 . 3的表达水平均显著上调[ 26]。Os-

WRK Y71 在抗病过程中的作用首先是利用 SA 和

MeJA 处理后的表达谱分析发现的,它的表达量在

处理后0. 5 h就有明显增强,过表达 OsWRK Y71 的

转基因水稻对白叶枯病的抗性得到了增强, 而且抗

病相关基因 OsNH1 和OsPR1 的表达量也在转基

因水稻中显著增强
[ 28]
。与此同时, 另一研究小组还

发现 OsWRKY71 受真菌壳聚糖( chit in oligosac-

char ide)和真菌脑苷脂( fungal cerebroside)的诱导,

它的表达量也在处理后 0. 5 h 就明显增加, 基因芯

片分析发现过表达 OsWRK Y71 的转基因水稻编码

几丁质酶( chit inase)的 6个基因和 PR5 基因的表

达量显著增 强
[ 29, 31-33]

。这 些都为过表 达 Os-

WRK Y71 的转基因水稻增强对白叶枯病抗性的分

子机理提供了证据; 类似的是 OsWRK Y53 基因, 同

OsWRK Y71 的表达谱相似, 它也受上述两种真菌物

质和稻瘟病菌诱导
[ 12, 31-32]

,且过表达转基因植株内

PBZ1、PR14、Chit inase1、PR5 和 Chi tinase2 的表

达量也显著增强, 进而表现出对稻瘟病的抗性[ 12]。

与 OsWRK Y71 不同的是 OsWRK Y45 , OsWRK Y71

过表达水稻中 NH1 的表达量是显著增强的, Os-

WRK Y45 的水稻突变体和NH 1 的水稻突变体都不

会影响对方的表达水平, 而 OsWRK Y45 的突变体

和过表达水稻都不会显著影响抗病相关基因 PR1a

和PR1b 的表达, 但却能显著抑制和诱导 GST 和

P450 的表达, 更为深入的结果还表明 BTH 诱导的

OsWRK Y45 在水稻抵抗稻瘟病过程中发挥重要的

作用
[ 13, 34]

;另外, 在白叶枯病菌和稻瘟病菌侵染水

稻的过程中发现被诱导的 OsWRK Y13
[ 35] 可以调控

部分水杨酸信号途径上游或者下游的基因[ 36] , 过表

达 OsWRK Y13 的转基因水稻还表现出对白叶枯病

菌和稻瘟病菌的明显抗性
[ 27]
, OsWRK Y13 表达受

抑制的转基因水稻则对上述病害更加敏感。这些结

果强有力地说明, OsWRKY13 可以通过调控作用

激活水稻的抗病反应, 更为细致的工作还找到了在

此抗病反应信号途径中调控 OsWRK Y13 的上游元

件[ 37]。

另外, 很多实验室在对水稻进行抗病实验的同

时也筛选到一些表达量受影响的 WRK Y 基因。在

亲和性稻瘟病菌侵染水稻的过程中, OsWRK Y28、

OsWRK Y56、 OsWRK Y45、 OsWRK Y72、 Os-

WRK Y26
[ 38]和 OsWRK Y52 基因显著上调 5 倍以

上
[ 39]
; 在水稻矮缩病病毒侵染水稻 9 d 后, Os-

WRK Y77、OsWRK Y55、OsWRK Y8 基因显著上调 2

倍以上[ 10] ; 在半寄生植物菟丝子 ( S tr ig a hermont-

hica)与水稻相互作用的过程中, OsWRK Y19、Os-

WRK Y45、OsWRK Y62、OsWRK Y76 和OsWRK Y77

等基因显著上调 5倍以上[ 40]。

2. 2  参与耐逆

在很多植物中都发现WRKY 转录调控因子参

与逆境耐受的信号转导过程, 如大麦 ( H or deum

v ulgare )的 H vWRK Y38 受冷害和干旱的诱导 [41] ,

沙漠药用常绿灌木三齿拉瑞阿( L arr ea tr identata)

的 L tWRK Y21基因可以激活脱落酸信号转导途径

并参与脱落酸介导的抗旱性的建立[ 42]。在筛选水

稻受逆境诱导的WRKY转录调控因子的研究工作

中发现, OsWRK Y8、OsWRK Y9、OsWRK Y12、Os-

WRK Y13、OsWRK Y14、OsWRK Y16、OsWRK Y17、

OsWRK Y21、 OsWRK Y23、 OsWRK Y24、 Os-

WRK Y26、OsWRK Y30 和 OsWRK Y45 在高盐、干

旱、冷害、高温等逆境因子胁迫中不同程度地被诱

导[ 5]。外源高表达转基因拟南芥遗传学分析证实

OsWRKY45参与植物耐干旱和盐害的胁迫反应,

这种转基因拟南芥耐旱性和耐盐性的改变与脱落酸

( ABA)依赖型的多个耐逆基因相关
[14]
。进一步得

到的 OsWRK Y45 内源过表达转基因水稻也表现出

了较好的耐旱性, 而新近的实验还发现, Os-

WRK Y11 内源过表达转基因水稻也表现出了耐旱

性[ 15]。此外, W ang 等[ 30] 发现 OsWRK Y89 的过表

达增强了转基因水稻对紫外辐射的耐受能力,这种

耐受能力是通过改善水稻叶片表面的蜡质代谢和叶

绿素分布实现的。

相关的表达谱分析结果也显示,在冷害处理下

15 个 WRK Y 基因的表达量显著下降, 而 Os-

WRK Y79 基因的表达量显著上调;在干旱处理下 19

个 WRK Y 基因的表达量显著上调; 在盐害处理下

25 个 WRK Y 基因的表达量显著上调, 而 Os-

WRK Y74 基因的表达量显著下降; 另外在激素

ABA的处理下 10 个 WRK Y 基因的表达量显著上
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调, 6个 WRK Y 基因的表达量显著下降
[ 7]
。

2. 3  与衰老相关

在拟南芥 WRKY 蛋白的研究中, 直接报道与

衰老 相 关 的 WRKY 转 录 调 控 因 子 有 At-

WRKY6
[ 43]
、A tWRKY53

[ 44]
和 AtWRKY70

[ 45]
。另

外还有一些间接的结果暗示 A tWRKY3、At-

WRKY4、AtWRKY7和 AtWRKY11可能参与衰老

调控
[ 43]
。到目前为止还没有直接的证据证实水稻

WRKY转录调控因子调控水稻的衰老进程,但是有

一些证据暗示了这种相关性。在水稻剑叶衰老早期

进程中被诱导表达的 WRK Y 基因有 OsWRK Y4 和

OsWRK Y82
[ 18]
,而水稻在缺铁情况下发生的衰老过

程中 OsWRK Y17 表达水平上调 [17]。此外, Os-

WRK Y23 主要在水稻衰老叶片中表达, 并促进高表

达转基因拟南芥离体叶片在黑暗处理中的衰老进

程
[ 16]
。

2. 4  参与糖代谢

最早在甜薯中克隆到的 WRK Y 基因S PF1 基

因的功能涉及调控糖代谢信号途径
[ 46]
。大麦中的

WRKY 蛋白 HvWRKY46( SU SIBA2)可以通过特

异地结合到异构淀粉酶 1( i so1 : iso amylase1)基因

启动子区域的 SURE 元件和 W 盒序列,在转录水

平上调控 i so1 基因的表达
[ 47]
。受水杨酸诱导的

HvWRKY38蛋白质通过特异地结合到 A-淀粉酶

( A my32b )基因启动子区的W盒序列诱导 A-淀粉酶

基因的表达, 并阻断赤霉素信号途径
[ 48]
; 而与

HvWRKY38高度同源的 OsWRKY71 蛋白也可以

通过与A-淀粉酶基因启动子区的W 盒序列结合进

而抑制赤霉素诱导的 Amy32b 基因的表达[ 21]。进

一步研究发现水稻糊粉层细胞中 OsWRK Y24、Os-

WRK Y51、OsWRK Y71、OsWRK Y72 等基因受脱落

酸诱导表达。瞬时表达体系证实 OsWRKY24 和

OsWRKY45蛋白能有效地抑制 ABA 信号转导途

径,而 OsWRKY72和 OsWRKY77则激活 ABA 信

号转导途径 [ 22, 49]。更进一步的研究则显示 ABA 诱

导的两个基因 OsWRK Y51 和 OsWRK Y71 在水稻

种子的糊粉层细胞中能有效地抑制赤霉素信号转导

途径[ 50]。另外还发现水稻悬浮细胞在糖饥饿条件

下会诱导 OsWRK Y62、OsWRK Y67、OsWRK Y45 等

多个 WRK Y 基因的表达量发生变化
[ 51]
。

2. 5  参与形态建成
有关WRKY转录调控因子调控植物形态建成

最经典的例证是 AtWRKY44( T T G2)可以通过和

其他相关基因的作用调控毛状体的发生与否、数目

和分叉情况, 暗示 AtWRKY44对表皮毛状体的形

态建成有贡献[ 52]。较为深入的研究还发现 At-

WRKY44还参与调控拟南芥根毛细胞的分化 [53] ,

而 RNAi抑制 At WRK Y75 的表达后促进了拟南芥

不定根和根毛的生长, 这种调控作用独立于其参与

磷代谢的功能
[ 54]
。在水稻形态建成过程中参与进

来的WRKY 转录调控因子研究目前只有两例。过

表达 OsWRK Y31 抑制了水稻不定根的形成, 进而

影响水稻根的形态建成 [ 20] ,同时还发现这种影响伴

随着对生长素响应反应的干预。有关生长素响应生

理反应的研究发现, 生长素信号途径的紊乱会导致

极性运输的正常进行, 会表现出顶端优势丧失的表

型出现[ 55] , 而异源高表达 OsWRK Y72 转基因拟南

芥就出现了这类表型
[ 19]
。另外比较内源性过表达

OsWRK Y31 水稻和外源性高表达 OsWRK Y72 拟

南芥根的生长情况, 可发现转基因植株均出现不定

根生长受抑制的典型表型(图 1)。因此, 可以认为,

水稻的一些WRKY 转录调控因子很可能通过影响

生长素信号途径进而影响植物的形态建成,而此类

研究的深入很可能会丰富生长素响应基因、WRKY

转录调控因子和植物抗病基因构成的调控网络。

3  水稻WRKY 转录因子参与广泛的转录

调控

在拟南芥、烟草和大麦等多个物种中已经有结

果显示, WRKY 蛋白可以直接结合到一些靶基因启

动子区的W盒上而对相关靶基因进行转录水平的

调控。如拟南芥的WRKY 蛋白可以直接结合在抗

病相关基因 PR1 和N PR1 的启动子区对其进行调

控,进而影响植物的免疫反应
[ 25]
,大麦的WRKY蛋

白可以直接通过结合启动子区调控 I SO1 基因和

A my32 b 基因的表达水平, 从而影响糖代谢途

径[ 47, 56]。有关水稻WRKY 基因调控相关抗病基因

的直接证据目前还没有, 但是由于 OsNH1 和 At-

NPR1的高度同源性
[ 57]
, 有关 OsWRKY45 和 Os-

WRKY71的研究已经暗示对 OsN H1 基因表达水

平调控的两种作用模式[ 13, 28]。比较 OsWRK Y71 和

OsWRK Y45 的相关结果可知, 这两个水稻基因很可

能都处于 SA 相关的信号通路中,但前者对抗病信

号的调控依赖于 NH1而后者不依赖。除在高表达

OsWRK Y71 的转基因水稻中检测到 NH1 基因和

PR1 基因显著增强外, 在 OsWRK Y12 和 Os-

WRK Y13 两种转基因水稻中也发现 NH1 基因和

PR 1基因显著增强
[ 26-27]

, 这些结果都说明这3个
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图 1  OsWRK Y31 过表达转基因水稻和OsWRK Y72 高表达转基因拟南芥侧根减少表型

Fig. 1. Reduced lateral root number in both OsWRK Y31- overexpressing rice and OsWRK Y72- overexpressing A rabidop sis.

A- 过表达 OsWRK Y31 的转基因水稻(OsWRK Y31-OE) 侧根较对照( CK )少 [ 20 ] ; B- 过表达 OsWRK Y72 的转基因拟南芥( Os-

WRK Y72-OE)侧根较对照( CK)少。

A , Lateral root in OsWRK Y31- overexpr essing rice (OsWRK Y31-OE) ; B, L ateral r oot in OsWRK Y72- overexpressing A rabidop sis

(OsWRK Y72-OE) .

水稻 WRK Y 基因很可能处于抗病信号途径中

NH1 的上游。此外,还有报道在研究功能基因的过

程中发现其启动子区有较多 W 盒, 很可能受到

WRK Y 基因的调控。如 OsWRK Y71 可以结合在

Amy32b 基因启动子区的W 盒上[ 50]。水稻倍半萜

环化酶基因 OsDT C2 的启动子区就有 6 个 W 盒

( - 1709 bp至- 1450 bp) , Nemo to 等
[ 58]
推测水稻

WRKY转录调控因子对其具有调控作用。最后, 一

些研究则关注了调控 WRK Y 基因的上游基因, 发

现 OsWRK Y13 很可能受 PRE2和 PRE4蛋白的调

控,这种调控也建立在 OsWRK Y13 启动子区的特

异序列上[ 37]。

4  水稻WRKY 转录调控因子和拟南芥

WRKY 转录调控因子功能的相互印证及

研究展望

生物信息学的研究过程中,无论是多个物种间

WRKY序列的比较, 还是单个物种内 WRKY 序列

的进化树构建, 都以 WRK Y 基因的分子进化思想

为基础。从低等植物苔藓( Phy scomi tr el la patens )

和蕨类( Ceratop ter is r ichardi i )到高等植物拟南芥

和水稻都发现了 WRK Y 基因[ 59] , 另外在原生生物

蓝氏贾第鞭毛虫( Giar dia lambl ia )和细胞黏质霉菌

盘基网柄菌 ( Dicty ostelium d iscoideum ) 基因组中

也发现了 WRK Y 基因
[ 23]
,因而 WRKY蛋白并非植

物特有。有意思的是, 无论是在蓝氏贾第鞭毛虫和

盘基网柄菌中还是在苔藓和蕨类植物中, 发现的

WRKY蛋白基本上都含有两个 WRKY 结构域, 而

在拟南芥 ( 66/ 72) 和水稻 ( 89/ 103 ) 中的大多数

WRKY蛋白则只含有一个 WRKY 结构域。这一

发现暗示 WRKY 蛋白的进化关系是由含有两个

WRKY结构域的蛋白向含有一个结构域的蛋白进

化。基于这一思想,可以在多个物种间建立WRKY

蛋白的进化关系。通过序列的比对可以部分地预示

两个物种间存在近缘关系的WRKY 蛋白具有相似

的生物学功能,而这种功能相似性的确定需要分子

生物学和遗传学的进一步证明。目前已经有报道提

及拟南芥WRKY 蛋白、水稻WRKY蛋白以及其他

物种的WRKY蛋白的功能存在一定的相似性。相

关的WRKY 蛋白在表 2中列举。

就目前的研究而言, 已经发现植物的 WRK Y

基因受多种生物逆境因子包括病毒、细菌、真菌、卵

菌、线虫和昆虫等
[ 59-61]

, 以及多种非生物逆境因子如

低温、高温、干旱、高盐、光(辐射)、高湿和损伤等诱

导[ 5, 62]。同时发现植物的 WRK Y 基因在不同发育

阶段和生理状况如休眠、开花、胚胎发育、衰老、饥饿

等情况下表达[ 4, 63]。另外, 植物的 WRKY 基因

表达水平受不同的激素和信号分子包括脱落酸、赤
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表 2  已报道的水稻WRKY蛋白的直向同系物

Table 2. The reported orthologs of riceWRKY proteins in another species.

WRKY 蛋白

WRKY protein

同源序列

Sequence hom ology

与拟南芥直系同源的蛋白质

Orthology in Ar abidop sis

与其他物种直系同源的蛋白质

Orthology in other species

参考文献

Reference

OsWRKY8 AtWRKY71/ 28 AtWRKY28 本实验室 Our laboratory

OsWRKY12 AtWRKY57/ 29 AtWRKY29 Liu 等[ 26]

OsWRKY13 AtWRKY65/ 70 AtWRKY70 Qiu 等[ 27]

OsWRKY23 AtWRKY24/ 56 AtWRKY56 本实验室Our laboratory

OsWRKY28 AtWRKY18/ 40 AtWRKY40 HvWRKY1 Eulgem 等[ 25]

OsWRKY33 AtWRKY3/ 4 AtWRKY3 PcWRKY1 Eulgem 等[ 25]

OsWRKY45 AtWRKY70/ 46 AtWRKY46/ 41 Shim ono 等[ 1 3]

OsWRKY53 AtWRKY33/ 26 AtWRKY33 PcWRKY1 Chujo 等[ 12 ]

OsWRKY71 AtWRKY18/ 40 AtWRKY18 HvWRKY38 Mare 等[ 41]

OsWRKY72 AtWRKY45/ 75 AtWRKY75 本实验室 Our laboratory

霉素、生长素、水杨酸、茉莉酸,以及一氧化氮和双氧

水处理而变化[ 50, 60, 62, 64] , 并广泛参与了水杨酸、茉

莉酸、脱落酸、赤霉素、生长素等相关的信号网

络
[ 11, 22, 64]

。目前许多研究结果证实, 不同的激素信

号途径存在广泛的交叉
[ 65]
, 特别是植物抗病反应

(水杨酸或茉莉酸途径)、植物耐逆反应(脱落酸和活

性氧)与发育(赤霉素和生长素)信号途径的交叉。

如我们克隆的 WRK Y 基因 OsWRK Y45 和 Os-

WRK Y72
[ 14, 19] 与报 道的 OsWRK Y71

[ 33, 50]、Os-

WRK Y31
[20]和 OsWRK Y89

[ 30] , 它们的表达变化不

仅影响转基因植物的耐逆性, 而且也改变了转基因

植物的抗病性或生长素相关的生长发育。因此, 可

认为对水稻 WRKY转录调控因子的研究应该运用

高表达和高抑制两套系统全面地考查转基因植物的

生理发育、耐逆性变化和抗病性变化,进而更加确切

地诠释该基因的功能。
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