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摘要    植物在与病原的长期斗争中, 发展了一套复杂、但是高效的防御体系. 多基因参与调控

这一防御体系, 而转录因子在这些基因的表达过程中发挥重要调控作用. 近年研究揭示, WRKY

类转录因子或是作为转录激活子, 或是作为转录抑制子, 在水稻应对病原侵害的反应过程中扮

演重要角色. 本文综述了水稻 WRKY 转录因子在抗病反应中所起的作用、发挥功能的作用方式、

介导的信号转导路径和调控机制等, 为更深入研究水稻 WRKY 基因家族的功能, 阐明水稻抗病

信号转导路径提供一些思路. 
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植物在生长发育过程中, 经常受到各种病原(如

细菌、真菌、病毒、线虫等)的侵袭, 造成病害. 为了

能够生存与繁衍后代, 植物在与病害漫长而频繁的

攻防战中, 发展进化出了一套复杂、精巧、高效的防

御体系. 植物免疫或抗病(在农业生产中更倾向于使

用后者)分为多种类型. 在遗传学水平上, 根据免疫

的强度和速度, 可分为质量抗性和数量抗性. 质量抗

性可由单个主效抗病(major disease resistance, MR)基

因调控, 抗性水平高, 速度快, 但是一般有病原生理

小种特异性[1]. 数量抗性由多个基因或数量性状位点

(quantitative trait locus, QTL)调控, 一般抗性水平较

低, 但是通常具有广谱和持久抗性[2]. 在分子水平上, 

植物免疫可分为病原相关分子模式/植物来源损伤相

关分子模式 (pathogen-associated molecular pattern/ 

plant-derived damage-associated molecular pattern, 
PAMP)诱导的免疫(PAMP-triggered immunity, PTI)和

效 应 子 诱 导 的 免 疫 (effector-triggered immunity, 

ETI)[3]. PTI 由位于细胞膜的模式识别受体(pattern 

recognition receptor, PRR)类蛋白激活, 它一般抗性水

平低, 无病原种类或病原生理小种特异性, 故这类抗

性又被称为基础抗性[4]. 目前已经报道的 PRR 类蛋

白主要是受体蛋白激酶和无激酶活性的受体类蛋  

白[5]. ETI 由位于细胞质中的核苷酸结合-富亮氨酸重

复 (leucine-rich repeat, LRR) 类 抗 病 或 R(disease 

resistance)蛋白激活, 一般抗性水平高, 但是具有病

原生理小种特异性, 故这类抗性又被称为基因-对-基

因抗性(gene-for-gene resistance)或病原特异性抗病反

应. 但是也有抗性水平高和有病原生理小种特异性

的 PTI 以及抗性水平低的 ETI[5]. 所以调控质量抗性

的 MR 基因既可以是激活 ETI 的 R 类基因, 也可以是

激活PTI的PRR类基因[1]. 不论是哪一种类型的免疫, 

都要激活一系列防卫相关基因来抵抗病原对宿主的

侵害. 转录因子是调控防卫基因表达的重要调节因

子[6,7]. WRKY 蛋白作为植物所特有的转录因子, 在
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植物-病原互作中也发挥作用[8,9]. 不断积累的信息提

示, WRKY 转录因子在水稻(Oryza sativa L.)与细菌和

真菌病原互作过程中都扮演重要角色.  

1  WRKY 转录因子的结构特征和分类 

WRKY 蛋白属于大的蛋白质家族, 存在于不同

植物物种中, 都包含 1~3 种保守的模体, 从而使不同

物种中的 WRKY 蛋白的分类和命名相对一致.  

1.1  WRKY 转录因子的基本结构和它结合的顺式
调控元件的特征 

WRKY 转录因子的命名主要来源于它的一个显

著的特点: 4 个连续保守的氨基酸“WRKY”. WRKY

转录因子通常含有 1 或 2 个保守 WRKY 模体. 这种

模体除了经典的 WRKYGQK 外, 还包括一些变体. 

这种变化主要集中在 R, K, G, Q 残基, 而且比较拟南

芥(Arabidopsis thaliana L.)和水稻的 WRKY 蛋白序列

可以发现, WRKYGKK 和 WRKYGEK 是水稻 WRKY

蛋白的 2 种主要的变体[10,11]. 除此之外, 水稻 WRKY

蛋白的 WRKY 模体也包含一些不典型的变体, 如

WKKYGQK, WRKYSEK 和 WIKYGQK 等[11,12]. 另外, 

WRKY 蛋白还有保守的 C2H2 或 C2HC 类型的锌指模

体. 由 WRKY 模体和锌指模体共同组成的 WRKY 

DNA 结合结构域通常包含 60 个氨基酸[13]. Yamasaki

等人[14]采用核磁共振的方法, 解析了拟南芥 WRKY4

蛋白的羧基端 WRKY DNA 结合结构域的结构; 它包

括 1 个四链的-折叠, 1 个包含着锌原子的半胱氨酸/

组氨酸残基在-折叠的一端, WRKYGQK 模体则位

于-折叠的氨基端; WRKY 模体通过一个甘氨酸残基

与-折叠序列的中部结合, 这种结构有助于色氨酸

残基参与的疏水作用以及-折叠的稳定性, 同时借

助此结构便于 WRKY 蛋白进入 DNA 的沟中与靶序

列作用.  

WRKY 转录因子的另一个特征就是通过结合到

W 盒(C/TTGACT/C)[8]或类 W 盒(TTGAC, TTGACA, 

TGACC/T) 顺式调控元件上激活或抑制基因表     

达[13,15,16]. W 盒和类 W 盒的侧翼序列也影响 WRKY

蛋白的结合[17]. 另外, WRKY 蛋白也可以结合到其他

的一些非 W 盒和非类 W 盒的顺式调控元件上. 如大

麦(Hordeum vulgare L.)中的 WKRY 蛋白 SUSIBA2 

(sugar signaling in barley)除了可以结合在 W 盒上, 还

可以结合糖响应原件 (AAAACTAAGAAAGACCG- 

ATGGAAAA, AATACCAAAAAATAATAATAAAA, 
CGAAAAAATAAAGAAAATGAAAT; 核心序列为

AA/TAA)上[18]; 水稻 WRKY13除了可以结合在 W和

类 W 盒上 , 还可以结合到病原响应原件 PRE4 

(pathogen-responsive cis-element 4; TACTGCGC- 
TTAGT) 上 [19,20]; 烟 草 (Nicotiana tobacum L.) 

WRKY12 蛋白可以结合到顺式元件 TTTTCCAC   

上[21].  

1.2  水稻 WRKY 转录因子的分类 

WRKY蛋白的分类基于 WRKY模体的数目和锌

指模体的特点[10,13]. 第Ⅰ类 WKRY 蛋白含有 2 个

WRKY 模体和 2 个 C2H2 锌指模体; 第Ⅱ类含有一个

WRKY 模体和一个 C2H2 锌指模体; 第Ⅲ类含有一个

WRKY 模体和一个 C2HC 锌指模体. 根据进化的关系, 

第Ⅱ类的 WRKY 蛋白又可以进一步分为亚类[13]. 水

稻中的 WRKY 蛋白分类基本遵循这一原则(图 1). 但

是, 水稻中有些 WRKY 蛋白没有或没有完整的锌指

模体(C2XX, “X”代表任意氨基酸); 这类 WRKY 蛋白

被归入第Ⅳ类[10,12]. 另外, 根据水稻中第Ⅰ类和第Ⅳ

类成员的锌指模体的不同, 又可以进一步分为 a 和 b 

2 个亚类; Ⅰa 成员含有 2 个 WRKY 模体和 2 个 C2H2

锌指模体, Ⅰb 成员含有 2 个 WRKY 模体和 2 个

C2HC 锌指模体; Ⅳa 成员含有 C2XX, Ⅳb 成员缺少

锌指模体[10,12].  

1.3  水稻 WRKY 转录因子的命名 

水稻 WRKY 家族在粳稻中至少有 98 个成员, 在

籼稻中至少有 102个成员[10]. 由于不同研究小组先后

预测的水稻基因组中 WRKY 基因的数目不同, 造成

对水稻 WRKY 基因编号较混乱, 导致同一个 WRKY 

 

 

图 1  水稻 WRKY 蛋白家族的成员分为 4(Ⅰ~Ⅳ)大类 

括号中的数字为各类成员在籼稻和粳稻中的数量 
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基因在不同的文献中有不同的编号. 此前主要有 4 类

命名方法[10,11,22,23]. 最近, 相关研究人员重新命名了

水稻 WRKY 基因, 根据最新的水稻基因组的序列进

行统一编号, 将水稻 WRKY 基因从 1 编号至 125[24]. 

本文将采用这个统一编号.  

2  调控水稻-病原互作的 WRKY 转录因子 

目前, 水稻 WRKY 家族中至少 1/13 的成员被证

实参与调控水稻应对细菌性和真菌性病原的侵害 . 

而间接信息提示, 可能还有更多 WRKY 蛋白也调控

水稻-病原的互作.  

2.1  增强水稻抗病反应的 WRKY 转录因子 

至少有 9 个水稻 WRKY 基因被证实促进水稻的

抗病反应 (图 2). 这些基因编码的 WRKY30 和

WRKY53 的分类属于Ⅰa 类; WRKY71 属于Ⅱa 类; 

WRKY13 属于Ⅱd 类; WRKY22, WRKY55/WRKY31 

(之前的文献曾将其命名为 WRKY31[25]), WRKY45, 

WRKY47, WRKY104/WRKY89(之前的文献曾将其

命名为 WRKY89[26])属于Ⅲ类. 在这 9 个基因中, 对

WRKY13 和 WRKY45 基因的功能研究更深入.  

超量表达 WRKY13 的转基因水稻增强了对细菌

性病害—白叶枯病和真菌性病害—稻瘟病的抗

性[27,28]. 根据抗性分类, WRKY13 是一个对白叶枯病

和稻瘟病都有作用的微效(在分类群体中对抗性的贡 

 

 

图 2  已报道的调控水稻-病原互作的水稻WRKY转录因子 

数字代表 WRKY 转录因子的编号, 其中 WRKY55 在之前的文献中

曾将其命名为 WRKY31[25], WKRY104 在之前的文献中曾将其命名

为 WRKY89[26]. 箭头代表增强水稻抗病反应, “T”型线条代表抑制 

水稻抗病反应 

献率小于 10%)抗病 QTL, 参与调控数量抗性[29]. 但

是, 在携带抗白叶枯病 MR 基因 Xa3/Xa26 的水稻品

种中抑制 WRKY13 表达, 转基因水稻对白叶枯病的

抗性水平降低, 说明 WRKY13 在 Xa3/Xa26 启动的质

量抗性信号转导路径的下游发挥作用[28,30]. Xa3/Xa26

编码 LRR 受体激酶类细胞膜蛋白[31], 这类蛋白属于

PRR 范畴. 但是 Xa3/Xa26 是否调控 PTI 还不清楚. 

WRKY13 是一个转录抑制子, 它不仅可以抑制其他

基因表达, 也可以调控其自身基因表达. WRKY13 通

过结合到其自身基因启动子的互补DNA链的类W盒

(TTGAC)或该类 W 盒的互补链(GTCAA)上抑制其自

身基因表达. 在没有病原侵染时, WRKY13 结合在

TTGAC 或 GTCAA 元件上的程度高, 而感染病原后, 

这种结合水平减弱, 说明 WRKY13 通过自我转录抑

制 , 使其基因在没有病原侵染时维持在低表达水  

平[20]. 另外, 在水稻抗病反应中, WRKY13 还特异性

地结合在其自身启动子的一个非 W 和非类 W 盒的

PRE4(TACTGCGCTTAGT)元件上, 可能通过与其他

蛋白互作, 激活其自身基因表达[19,20].  

WRKY45 位 点 至 少 有 2 种 等 位 基 因—

WRKY45-1 和 WRKY45-2, 它们编码的蛋白有 10 个氨

基酸的差别[32]. WRKY45-1(之前的文献曾将其命名

为 WRKY45[33])是一个转录激活子[33]. 分别超量表达

这对等位基因, 增强水稻对稻瘟病的抗性[32,33]. 超量

表达 WRKY45-2 还可以增强水稻对白叶枯病和细菌

性条斑病的抗性[32]. 在携带 Xa3/Xa26 基因的水稻品

种中抑制 WRKY45-2 表达, 转基因水稻对白叶枯病的

抗性水平降低, 说明 WRKY45-2 和 WRKY13 一样, 

也在 Xa3/Xa26 启动的信号转导路径的下游发挥作  

用 [32]. 采用染色质免疫共沉淀技术分析证实

WRKY13 可以结合在 WRKY45-2 的启动子上; 抑制

WRKY13, WRKY45-2 表达增强, 说明 WRKY13 可能

直接抑制 WRKY45-2 表达, 在 Xa3/Xa26 启动的抗病

信号转导路径上它们是上下游关系[30,32].  

WRKY71 是转录抑制子[34]. 超量表达 WRKY71

增强水稻对白叶枯病的抗性[35]. 超量表达 WRKY22, 

WRKY30, WRKY47, WRKY53, WRKY104/WRKY89 或

WRKY55/WRKY31 的转基因水稻对稻瘟病的抗性增

强[25,26,36~39]. 但是, 抑制 WRKY55/WRKY31 的表达的

水稻对稻瘟病的抗性没有变化 [25], 说明 WRKY55/ 

WRKY31 可能有功能冗余, WRKY 家族的其他成员可

以顶替它的功能. 另外, 超量表达 WRKY30 的转基因
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水稻同时提高了对稻瘟病和纹枯病的抗性[37].  

2.2  负调控抗病反应的水稻 WRKY 转录因子 

至少有 4 个水稻 WRKY 基因被证实负向调控水

稻抗病反应 (图 2). 这些基因编码的 WRKY28, 

WRKY62 和 WRKY76 分类属于Ⅱa 类, WRKY45-1

属于Ⅲ类. 超量表达 WRKY62 使不含 MR 基因的水稻

更易感白叶枯病, 使携带 MR 基因 Xa21 的水稻对白

叶枯病抗性水平降低, 说明 WRKY62 既负向调控基

础抗性, 又是 Xa21 介导的质量抗性的负调控因子[40]. 

Xa21 和 Xa3/Xa26 一样, 也是属于 PRR 类的 LRR 受

体激酶[41], 但是它是否调控 PTI 还有待证实.  

WRKY45-1 虽然正向调控抗稻瘟病, 但是负向

调控水稻抗白叶枯病和细菌性条斑病 ; 超量表达

WRKY45-1 基因组 DNA 的转基因水稻对白叶枯病和

细菌性条斑病的感病性增强, 而 WRKY45-1 插入突变

体水稻株系对这两种病害的抗性增强 , 说明

WRKY45-1 负向调控水稻对细菌性病害的抗性 [32]. 

但是, 超量表达 WRKY45-1 cDNA 的转基因水稻可以

增强水稻对白叶枯病的抗性[42]. 有意思的是, 在一个

携带 WRKY45-1 和 WRKY45-2 的水稻分离群体中, 

WRKY45-1 是一个对白叶枯病的主效抗病 QTL(对抗

性的贡献率 17%), 说明在复杂的抗病过程中, 通过

WRKY45-1 部分抑制水稻抵抗病原菌反应可能是平

衡各种生理反应所必需的[43]. 另外, 直接和间接实验

证据都证明 , 在水稻抗白叶枯病信号转导路径中 , 

WRKY13 位于 WRKY45-1 的上游, WRKY13 通过结

合在WRKY45-1启动子的类W盒(TTGAC和TGACT)

上直接抑制其表达[20,30].  

WRKY28 和 WRKY76 都是转录抑制子, 超量表

达 WRKY28 或 WRKY76 都使水稻更易感稻瘟病[44,45]. 

体外喷施稻壳酮可以降低植株体内和体外稻瘟菌的

生长, 而抑制稻壳酮合成相关基因则增加了水稻对

稻瘟菌的感病性[46,47]. 超量表达WRKY76的转基因植

株对稻瘟病的感病性增强, 可能至少部分是由于抑

制了稻壳酮、樱花素等植物保卫素的积累[45].  

2.3  可能有更多的 WRKY 转录因子参与调控水稻- 

病原互作 

基因表达分析发现, 许多水稻 WRKY 基因的表

达都受到病原侵害的影响. 例如, 至少 31 个水稻

WRKY 基因受稻瘟病菌诱导, 除已知参与调控水稻抗 

稻瘟病的 WRKY 基因(WRKY13, WRKY28, WRKY45, 

WRKY47, WRKY53, WRKY55/WRKY31, WRKY76 和

WRKY104/WRKY89)外 , 还包括 WRKY7, WRKY10, 

WRKY11, WRKY19, WRKY20/WRKY40(之前的文献曾

将其命名为 WRKY40[48]), WRKY24, WRKY26, WRK- 

Y32, WRKY35/WRKY37(之前的文献曾将其命名为

WRKY37[48]), WRKY58/WRKY112(之前的文献曾将其

命名为 WRKY112[48]), WRKY62, WRKY64, WRKY67, 

WRKY70, WRKY71, WRKY74, WRKY77, WRKY79/ 

WRKY19(之前的文献曾将其命名为 WRKY19[48]), 

WRKY81/WRKY84( 之 前 的 文 献 曾 将 其 命 名 为

WRKY84[49]), WRKY89/WRKY82(之前的文献曾将其命

名为 WRKY82[49]), WRKY94/WRKY83(之前的文献曾

将其命名为 WRKY83[49])和 WRKY96/WRKY85(之前的

文献曾将其命名为 WRKY85[49])[38,48,49]. 白叶枯病菌

也影响水稻 WRKY 基因表达. 除了已知促进水稻抗

白叶枯病的 WRKY13, WRKY45-2 和 WRKY71 的表达

被白叶枯病菌诱导外 , 白叶枯病菌还诱导或抑制

WRKY10, WRKY14, WRKY24, WRKY42, WRKY51, 

WRKY68和WRKY74的表达[30]. 大量水稻WRKY基因

的表达受不同病原菌的影响, 提示 WRKY 转录因子

可能在水稻-病原互作的调控中扮演重要角色.  

3  包含 WRKY 基因的水稻抗病信号转导 

路径 

每个植物个体中都有多条抗病信号转导路径 , 

它们相互作用, 组成一个复杂的信号传递网络[50,51]. 

水杨酸、茉莉酸和乙烯是植物抗病信号转导路径上的

重要信号分子[51]. 水杨酸和茉莉酸/乙烯一般被认为

分别在植物对活体营养型和坏死营养型病原菌抗性

中起作用[52,53]. 大部分的研究结果都表明, 水杨酸和

茉莉酸/乙烯之间存在相互拮抗作用; 也有部分的研

究表明 ,  水杨酸和茉莉酸 /乙烯之间也存在协同作   

用[50,51]. 除此之外, 生长素、脱落酸、细胞分裂素、 

赤霉素和油菜素内酯也被报道参与植物-病原互作的

调控. 生长素、脱落酸和赤霉素在植物-病原互作中一

般扮演负调控因子的作用, 而细胞分裂素和油菜素

内酯则起正调控植物抗性的作用[51,54~56]. 而 WRKY

蛋白在调控和平衡不同抗病信号转导路径的互作中

发挥功能[57].  
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3.1  调控水稻-病原互作的 WRKY 转录因子涉及
的信号转导路径 

通过分析水稻抗白叶枯病和感白叶枯病反应过

程中体内激素含量变化, 推测在水稻抗白叶枯病反

应中依赖于水杨酸的信号转导路径和依赖于茉莉酸

的信号转导路径有拮抗作用; 但是, 在抗病过程中, 

这 2 条信号转导路径似乎交替发挥功能 [58]. 激活

WRKY13 增强水稻对白叶枯病的抗性, 伴随着水杨酸

含量升高和茉莉酸含量降低, 说明 WRKY13 介导的

抗性可能需要激活水杨酸信号转导路径和抑制茉莉

酸信号转导路径[27,28]. 激活 WRKY45-2 增强水稻对白

叶枯病的抗性只伴随着茉莉酸含量升高, 水杨酸含

量无变化; 抑制 WRKY45-1 增强水稻对白叶枯病的抗

性伴随着水杨酸和茉莉酸含量都升高. 说明这对等

位基因在不同信号转导路径发挥功能, WRKY45-2 介

导的抗性可能需要激活依赖于茉莉酸的信号转导路

径, 而 WRKY45-1 可能在依赖于水杨酸和依赖于茉

莉酸的信号转导路径中都抑制抗白叶枯病反应 [32]. 

在抗白叶枯病信号转导路径中 , WRKY13 位于

WRKY45-1 或 WRKY45-2 的 上 游 [20,32], 提 示

WRKY13 和 WRKY45 可能是依赖于水杨酸和依赖于

茉莉酸的信号转导路径交替调控水稻抗白叶枯病反

应 的 调 节因 子 . 在 大麦 糊 粉 层细 胞 中 , 水 稻

WRKY71 通过抑制 OsGAMYB 表达来阻碍赤霉素信

号的转导[59]. 赤霉素含量升高的水稻表现出对白叶

枯病和稻瘟病更敏感, 而增强赤霉素的代谢或抑制

赤霉素的合成的水稻增强对这两种病害的抗性[59~61]. 

这些结果表明, 赤霉素负向调控水稻对细菌和真菌

类病害的反应 . 因此 , 进一步研究可以探索是否

WRKY71 介导的抗白叶枯病反应与抑制依赖于赤霉

素的信号转导路径有关.  

稻瘟病菌可以侵害水稻的各种组织[62]. 外源施

加水杨酸可以减少稻瘟病菌引起的叶瘟症状[63]. 缺

少水杨酸的转基因水稻更易感叶瘟和由根组织侵染

的稻瘟病菌[64,65]. 这些研究结果说明, 水杨酸在水稻

抵抗从叶和根组织侵害的稻瘟病菌中发挥重要作用. 

超量表达 WRKY104/WRKY89 增强水稻对稻瘟病的抗

性伴随着水杨酸含量升高, 说明该 WRKY 蛋白可能

通过激活了依赖于水杨酸的信号转导路径调控抗病

反应[26]. 但是, WRKY30 促进水稻对稻瘟病和纹枯病

的抗性似乎是通过依赖于茉莉酸的信号转导路径[37].  

3.2  多个 WRKY 转录因子可以在同一条抗病信号
转导路径发挥功能 

除了上述在抗病反应中 WRKY13 直接抑制

WRKY45 表达外[20,30], 其他证据也提示水稻的一条抗

病信号转导路径可能有多个 WRKY 转录因子发挥功

能. 如在水稻-白叶枯病菌互作过程中, WRKY13 至

少还影响 WRKY10, WRKY24 和 WRKY42 表达; 超量

表达 WRKY13 抑制 WRKY24 和 WRKY42 表达, 而激

活 WRKY10 表达; 抑制 WRKY13 激活 WRKY24 和

WRKY42 表达 , 但是抑制 WRKY10 表达 [30]. 虽然

WRKY10, WRKY24 和 WRKY42 是否调控水稻-病原

互作尚不清楚, 因为 WRKY13 是转录抑制子, 而且

WRKY13 可与 WRKY24 和 WRKY42 启动子结合[20,30], 

这些结果提示, WRKY13 直接和间接调控这 3 个

WRKY 基因表达.  

在水稻-白叶枯病菌互作中, WRKY45-2 也影响

WRKY13 表达; 超量表达 WRKY45-2 增强水稻对白叶

枯病的抗性 , 伴随 WRKY13 表达量升高 ; 而抑制

WRKY45-2使水稻更感白叶枯病伴随 WRKY13表达量

降低; 说明在抗白叶枯病过程中, WRKY45-2 可能还

反馈激活 WRKY13 表达[32]. 另外, 苯并噻二唑诱导水

稻抗稻瘟病, WRKY45-1 在苯并噻二唑诱导的抗病反

应中扮演重要角色. 苯并噻二唑除了诱导 WRKY45-1

表达外, 还诱导作为抗病反应负调控因子的 WRKY62

和 WRKY76 的表达 [33], 提示在水稻 -病原互作中

WRKY45-1, WRKY62 和 WRKY76 可能在同一条信

号转导路径中发挥功能. 其他研究结果也提示, 在抗

病反应中 WRKY45-1 和 WRKY62 可能位于同一条信

号转导路径, 水杨酸可以诱导 WRKY45-1 和 WRKY62

表达[48].  
NH1/OsNPR1(NPR1 homologue/rice non-expres- 

sor of pathogenesis-related genes 1)正向调控水稻抗白

叶枯病[66]. 水稻抗白叶枯病反应初期伴随着 PR1b 被

迅速诱导表达[67]. 超量表达 WRKY71 增强水稻对白

叶枯病的抗性, 伴随 NH1/OsNPR1 和 PR1b 表达增强, 

说明在抗病信号传递过程中 , WRKY71 可能在

NH1/OsNPR1 和 PR1b 的上游发挥功能[35]. 超量表达

WRKY12/WRKY03( 之 前 的 文 献 曾 将 其 命 名 为

WRKY03[68])也可以诱导 NH1/OsNPR1和 PR1b表达增

强 [68], 说明在抗病反应中, WRKY71 和 WRKY12/ 

WRKY03 可能在同一条信号转导路径上发挥作用, 

但是还需要证明WRKY12/WRKY03是否参与调控水
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稻-病原互作.  

4  调控水稻-病原互作的 WRKY 基因在拟
南芥中的同源基因 

根据进化分析结果, 多数调控水稻-病原互作的

水稻 WRKY 基因在拟南芥中的同源基因也调控拟南

芥-病原的互作. 在正向调控水稻抗病反应的 8 个

WRKY 基因中, 至少 6 个基因在拟南芥中的同源基因

也正向调控抗病反应 . 例如 , WRKY13 是拟南芥

AtWRKY70 的直系同源基因 [11,69]; AtWRKY70 和

WRKY13 一样也是通过激活依赖于水杨酸的信号转

导路径和抑制依赖于茉莉酸的信号转导路径促进拟

南芥的抗病反应[70]. 水稻 WRKY53 在拟南芥中的直

系同源基因是 AtWRKY33[11,69]; 超量表达 AtWRKY33

的拟南芥增强了对坏死营养型真菌的抗性 [71]. 

AtWRKY18 是水稻 WRKY71 的直系同源基因[11,69], 它

增强拟南芥对细菌性病害的抗性[72]. 水稻 WRKY45, 

WRKY55/WRKY31 和 WRKY104/WRKY89 的同源性  

高 [11], 它们可能来源于同一个祖先 WRKY 基因 ; 

WRKY45 在拟南芥中的直系同源基因是 AtWRK- 

Y46[11,69]; 超量表达 AtWRKY46 的拟南芥对细菌性病

害的抗性增强[73].  

在负向调控水稻抗病反应的 4 个 WRKY 基因中, 

3个基因在拟南芥中的同源基因也负向调控拟南芥的

抗病反应. 例如, 水稻 WRKY62 和 WRKY76 在水稻

WRKY 基因中同源性最高, 它们在拟南芥中的同源基

因是 AtWRKY40; 水稻 WRKY28 在拟南芥中的直系同

源基因是 AtWRKY60[11,69]. AtWRKY18, AtWRKY40

和 AtWRKY60 具有很高的同源性, 三者可以物理和

功能上相互作用 ; AtWRKY40 或 AtWRKY60 与

AtWRKY18 共超量表达时削弱了 AtWRKY18 对病原

的抗性, 而 atwrky18atwrky40, atwrky18atwrky40 和

atwrky18atwrky40atwrky60 双或三突变体则增强了植

株抗性[74].  

这些研究结果提示, WRKY 转录因子调控宿主

应对病原侵害的方式在水稻和拟南芥中可能高度保

守. 因此, 如果知道水稻或拟南芥中的一个 WRKY 基

因调控宿主-病原互作, 可以推测这个 WRKY 基因在

拟南芥或水稻中的直系同源基因可能也参与调控宿

主-病原互作以及调控方式(正向或反向调控抗病反

应). 水稻 WRKY12/WRKY03 正向调控抗病相关基因

NH1/OsNPR1 和 PR1b 所在的信号转导路径 [68]. 

WRKY12/WRKY03 在拟南芥中的直系同源基因是

AtWRKY22[11,69]; 淹水能提高拟南芥的免疫反应, 而

AtWRKY22 促进这种免疫反应[75]. 因此, 值得深入

研究 WRKY12/WRKY03 是否也能促进水稻的免疫  

反应.  

5  调控水稻-病原互作的 WRKY 转录因子
也可以调控水稻的其他生理活动 

与水稻-病原互作相关的 WRKY 基因的超量表达

或表达被抑制的转基因水稻经常被观察到有其他性

状的变化, 说明这些 WRKY 转录因子也参与调控水

稻的其他生理活动. 这可能是因为一个转录因子通

常会调控多个靶基因表达, 而有的靶基因又有多种

功能.  

5.1  调控水稻对非生物胁迫的反应 

在已经鉴定的调控水稻-病原互作的 WRKY 基因

中, 部分基因也调控水稻对非生物胁迫的反应. 而且

这些既调控对生物胁迫反应又调控对非生物胁迫反

应的 WRKY 基因中, 多数基因在调控水稻应对这两

类胁迫中发挥相反作用, 提示如果利用这类 WRKY

基因改良水稻时需要综合考虑它们对其他性状的  

影响.  

虽然激活 WRKY13 或 WRKY45-2 可以增强水稻

的广谱抗性, 但是超量表达 WRKY13 或 WRKY45-2 的

转基因水稻对高盐、冷害和干旱更敏感[20,28,76]. 转录

因子 SNAC1(STRESS-RESPONSIVE NAC 1)正向调

控水稻对干旱和高盐的耐受能力[77]. WRKY13 负向调

控水稻抵抗干旱和高盐, 至少部分因为 WRKY13 蛋

白通过结合在 SNAC1 启动子的类 W 盒(TTGACT)上, 

抑制其表达[20]. WRKY45-1 增强水稻对稻瘟病的抗性, 

但是负向调控水稻对干旱和冷害的反应[76]. WRKY76

也在调控水稻的生物和非生物胁迫反应中扮演着双

重对立的角色, WRKY76 负向调控对稻瘟病的抗性, 

但是超量表达 WRKY76 的水稻却增加了对冷害的耐

受能力[44]. WRKY104/WRKY89 是一个例外, 它既增强

水稻对生物胁迫的抗性, 又增强水稻对非生物胁迫

的耐受力, 超量表达 WRKY104/WRKY89 不仅增强了
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对稻瘟病和白背飞虱(Sogatella furcifera)的抗性, 同

时还提高了对紫外照射的耐受性[26].  

5.2  调控水稻的其他性状 

至少 3 个调控水稻-病原互作的 WRKY 基因也影

响水稻的发育. 例如, WRKY13 除了调控生物和非生

物胁迫外, 超量表达 WRKY13 的转基因水稻的开花

时间推迟了大约 7 天, 而株高降低了大约 6 cm, 说明

WRKY13 可能还参与调控营养和生殖发育[28]. 因此, 

WRKY13 是一个多效基因. WRKY55/WRKY31 增强水

稻对稻瘟病的抗性, 但是超量表达 WRKY55/WRKY31

的转基因植株侧根数目减少, 增强了生长素响应基

因的表达, 提示该基因可能通过调控依赖于生长素

的信号转导路径影响根发育 [25]. WRKY104/WRKY89

除了促进水稻对稻瘟病的抗性外 , 超量表达

WRKY104/WRKY89 的转基因植株表现出生长迟缓 , 

以及由于茎的间节长度减小降低了株高, 说明该基

因可能也调控水稻的营养生长[26].  

6  结论和展望 

至少 12 个位点的 13 个 WRKY 基因参与调控水 

稻与稻瘟病菌、白叶枯病菌、细菌性条斑病菌和纹枯

病菌的互作. 这些 WRKY 转录因子或是作为转录激

活子或是抑制子, 通过不同信号转导路径正向或负

向调控水稻的抗病反应. 多个 WRKY 蛋白也可以在

同一条信号转导路径上调控水稻应对病原的侵害 . 

基因表达分析揭示, 可能还有更多 WRKY 基因参与

调控水稻抗病反应, 值得进一步鉴定和分析这些基

因的功能. 这些研究结果说明, WRKY 转录因子在水

稻-病原互作中扮演重要角色. 因此, 深入研究这类

转录因子在水稻-病原互作中的功能和调控对象, 将

有助于最终阐明水稻抗病的分子机理.  

因为转录因子通常在抗病信号转导路径的中游

发挥功能, 在防卫反应中不需要参与直接识别病原

物质, 故不会因为病原的变异使其丧失调控宿主-病

原互作的功能. 因此, WRKY 基因可以作为水稻广谱

和持久抗性改良的候选基因. 但是, 因为有些 WRKY

基因参与调控多种生理活动, 利用这类基因改良水

稻抗性需要综合考虑对其他性状的影响. 可以利用

病原特异诱导的或组织特异性的启动子调控 WRKY

基因表达, 通过遗传转化技术利用 WRKY 基因改良

水稻. 
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WRKY-Type Transcription Factors: a Significant Factor in Rice-Pathogen 
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Plants have developed a complex but efficient defense system during the long-term struggle with pathogens. Multiple 
genes are involved in the regulation of this defense system. Transcription factors have great effects on the expression 
of these defense-responsive genes. Recent studies have revealed that WRKY-type transcription factors, which act 
either as transcriptional activators or transcriptional repressors, play important roles in rice’s response to pathogen 
infection. In this review, we focus on the roles of rice WRKYs in disease resistance, involved defense signaling 
pathways, and regulatory mechanisms. This knowledge will facilitate further study of the functions of WRKYs in 
rice-pathogen interactions and elucidation of rice defense signaling network. 
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