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摘要: WRKY 蛋白是植物特有的一类重要转录调控因子，它们通过与下游基因启动子上的 W-box 元件特异性结

合诱导或抑制相关基因的表达，从而调控植物生长发育以及植物对生物和非生物胁迫的响应。植物 WRKY 基因

组数目多，在拟南芥、大豆和水稻基因组中已经分别鉴定出 74、182 和 109 个，在植物对干旱、盐害、高温、

养分匮乏和病原体感染等各种生物、非生物胁迫的响应过程中起关键作用。例如 AtWRKY45 和 AtWRKY75 参与

调控拟南芥应答低磷养分胁迫，GmWRKY142 正向调控拟南芥对镉胁迫的耐受性。在植物面对逆境胁迫时，

WRKY蛋白通过与养分相关基因启动子的W-box元件特异性结合，进而实现自我调节或交叉调节，激活或抑制

下游基因的转录以应对各种逆境胁迫。众多 WRKY 下游靶基因也已被鉴定出来，例如 PHT 家族成员与磷营养

相关；3 个拟南芥 WRKY 基因和 6 个大豆 WRKY 基因参与调控植物对氮素的吸收利用；6 个拟南芥 WRKY 基

因、10 个大豆 WRKY 基因和 5 个水稻 WRKY 基因调节植物应对低磷胁迫；2 个拟南芥 WRKY 基因和 6 个大豆

WRKY 基因影响植物对钾的吸收利用；3 个大豆 WRKY 基因参与调控植物对硫营养的吸收利用；1 个拟南芥

WRKY 基因调控植物吸收利用硼；1 个拟南芥 WRKY 基因和 1 个水稻 WRKY 基因参与植物对铁的吸收；7 个拟

南芥 WRKY 基因、1 个大豆 WRKY 基因和 1 个水稻 WRKY 基因参与植物解镉毒；2 个拟南芥 WRKY 基因、2 个

大豆 WRKY 基因和 1 个水稻 WRKY 基因帮助植物解铝毒。未来的研究重点是：1) 挖掘新的调控养分吸收利用的

WRKY 转录因子及其靶基因；2) 解析养分相关 WRKY 在翻译和翻译后层面的调控；3) 明确表观遗传层面对养

分相关 WRKY 的转录调控；4)揭示养分逆境条件下WRKY互作蛋白及其作用机制。
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Functions of plant WRKY transcription factors in nutrient uptake
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Abstract: WRKY proteins are a group of important transcriptional regulators that are unique to plants. WRKY
specifically bind with the W-box cis-elements in the promoters of downstream genes to induce or inhibit the
transcription and expression of related genes, to regulate plant growth and development, as well as responses to
biotic and abiotic stresses. The WRKY gene family is large in number, there are 74 identified WRKY genes 74 in
Arabidopsis genome, 182 genes in soybean genome and 109 genes in rice genome, respectively. WRKY genes
play pivotal roles in plant response to various biological and abiotic stresses such as drought, salinity, high
temperature, nutrient deficiencies, and pathogen infection. Up to now, it has been proved that the AtWRKY45 and
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AtWRKY75 are involved in regulating the responses of Arabidopsis to low P stress, GmWRKY142 positively
regulates the tolerance of Arabidopsis to Cd stress. When exposure to stress, the plant WRKY protein specifically
binds to the W-box cis-element in the conserved region of the related gene promoter, thereby achieves self-
regulation or cross regulation, then activates or inhibits the transcriptional expression of downstream genes in
response to various stress conditions. Numerous downstream target genes have also been revealed consequently,
such as the PHT family members related to P nutrition; three AtWRKY genes and six GmWRKY genes are involved
in regulating plant nitrogen uptake and utilization; six AtWRKY genes, ten GmWRKY genes, and five OsWRKY
genes regulate plant response to phosphorus deficiency; two AtWRKY genes and six GmWRKY genes affect plant
potassium absorption and utilization; three GmWRKY genes are involved in regulating the absorption and
utilization of sulfate; oneAtWRKY gene is involved in regulating the uptake and utilization of boron; one AtWRKY
gene and one OsWRKY gene are involved in regulating plant iron absorption; seven AtWRKY genes, one
GmWRKY gene, and one OsWRKY gene are involved in mitigating cadmium toxicity; two AtWRKY genes, two
GmWRKY genes, and one OsWRKY gene participate in helping plants detoxify aluminum toxicity. The foci of
future researches are: 1) mining new WRKY transcription factors that regulate nutrient uptake and utilization and
the downstream genes; 2) decoding the regulation of nutrient-related WRKYs at the translation and post-
translation level; 3) determining the transcription of nutrient-related WRKY at epigenetic level; 4) revealing the
proteins that interact with WRKY and the underlying mechanisms under nutrient deficiency.
Key words: WRKY transcription factor; nutrient uptake; Cd toxicity; Al toxicity; regulatory mechanism

植物主要从土壤中获取营养物质来保证其生长

发育。在整个生命进程中，植物会遇到各类不利于

自身生长发育的环境条件，比如因土壤养分亏缺或

有毒元素过量无法维持其正常生理活动。为了适应

这类非生物胁迫的影响，植物进化出了精细复杂的

生理和分子机制来调节自身对外界环境变化的响

应[1]。转录因子 (transcription factor，TF) 是植物信号

通路的重要组分，它是一类能与 DNA 序列特异性结

合的蛋白，可以在细胞核激活或抑制下游基因的转

录，在植物各个生长发育阶段协调应对不同环境和

内部信号 [2]。根据 TF 与 DNA 结合区域的不同，可

以将它们划分为不同的基因家族，植物中比较典型

的有 WRKY、MYB、bZIP、bHLH、NAC 等 TF 家

族[3]，它们都在植物的生长发育阶段和响应胁迫、抗

病抗虫等方面发挥着重要的生物学功能。

植物基因组编码转录因子的基因较多，目前发

现拟南芥和水稻基因组分别编码约 2100 和 2300 个

转录因子 [4]。WRKY 转录因子是植物所特有的，是

调控植物适应生物和非生物逆境的最大基因家族之

一。1994 年，科学家们首次在甘薯 (Impoea batatas)
的块根发现植物中第一个编码 WRKY 蛋白的基因

SPF1 (SWEET POTATO FACTOR 1) 的 cDNA，并将

其分离出来[5]。自那以后，越来越多的 WRKY 家族

成员陆续从其他植物中被鉴定出来。到目前为止，

拟南芥 (Arabidopsis thaliana)、大豆 (Glycine max) 和
水稻 (Oryza sativa) 基因组中分别有 74、182 和 109
个 WRKY 家族成员被鉴定出来 [6−8]。大量的研究证

明，WRKY 家族的转录因子在调节植物生长发育、

应对各种环境胁迫方面具有举足轻重的作用。WRKY
参与调控植物在不同发育阶段遇到的各种生物

胁迫与非生物胁迫响应，如干旱 [ 9 ]、盐害 [ 1 0 ]、寒

冷 [9]、高温 [11]、养分匮乏、病原体感染 [12]等。例如

AtWRKY33 和 GmWRKY144 等转录因子被证明参与

调控拟南芥和大豆应对盐胁迫[13−14]，拟南芥WRKY45
和 WRKY75 调控应答低磷养分胁迫 [ 15−16 ]，拟南芥

WRKY53、WRKY54 和 WRKY70 通过参与同一个调

控网络来调节叶片的衰老过程[17]，水稻的 WRKY45
参与调节水稻对稻瘟病的抗性免疫反应[18−19]。

显然，深入解码 WRKY 是如何调控植物应答养

分胁迫以及重金属毒害的生理和分子机制具有重要

的理论意义，对于环境友好型和资源节约型低碳农

业的发展，以及保障粮食和食品安全方面具有重要

的实践意义。鉴于有关 WRKY 在拟南芥、大豆、水

稻等植物氮、磷、钾、硫、硼等养分吸收利用以及

响应镉毒铝毒等方面的研究较多，因此本文将主要

聚焦综述近年来 WRKY 转录因子在调控植物吸收利

用氮、磷、钾、硫、硼等养分以及应对镉毒铝毒等

方面的研究进展。 
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1    WRKY 转录因子的结构特征
 

1.1    WRKY 的结构

转录因子能够通过与基因 5'端上游启动子内某

些特定结构 (如上游的调控元件) 特异性结合，抑制

或诱导目的基因的表达，最终促使植物对外界信号

做出反应。WRKY 转录因子一般含 1 个由约 60 个氨

基酸组成的 WRKY 结构域[19]。其 N 端是一个由绝对

保守的七肽 WRKYGQK 组成的氨基酸基序，其中

前 4 个氨基酸“WRKY”为保守结构域中的最高保守

区域 (图 1)，故将这类蛋白质家族简称为 WRKY 家

族 [20]。肽链中氨基酸残基的特征基团通过与 Zn2+结

合，形成指状的多肽空间构型，称为“锌指结构”，具

有此类结构的蛋白一般与调控基因表达相关。WRKY
转录因子的 C 端有一个为 C2H2 型 (C-X4-5-C-X22-23-H-
X1-H) 或者 C2-HC 型 (C-X7-C-X23-H-X1-C) 的锌指蛋白

结构 (图 2)[21]。 

1.2    WRKY 下游基因启动子区的 W-box 顺式元件

研究揭示，WRKY 蛋白通过靶基因启动子中的

顺式作用元件 W-box (5'-[T]TGAC[C/T]-3') 与 DNA
进行特异性结合，诱导或抑制下游基因的表达，发

挥转录调控功能，其中“TGAC”被称为不变的核心
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图 1   WRKY 的保守结构域

Fig. 1   Conservative domains of WRKY
注：图片上 4个*号分别指保守半胱氨酸 (C)、半胱氨酸 (C)、组氨酸 (H)、组氨酸 (H)或半胱氨酸 (C)结构域。

Note: The four asterisks “*” above the maps indicate the domain of conservative cysteine (C), cysteine (C), histidine (H), and histidine (H) or
cysteine (C), respectively.
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图 2   植物中常见的锌指结构

Fig. 2   Zinc finger structure of commonly found in plants
注：a为 C2H2 型，b为 C2HC型，c为 C2C2 型；C为半胱氨酸，H为组氨酸，X可以是任意的氨基酸。

Note: a, C2H2 type; b, C2HC type; c, C2C2 type. C represents cysteine, H represents histidine, and X can be any amino acid.
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序列[21]。研究揭示，WRKY 转录因子主要通过与 W-
box 的特异性结合，调控相关基因的表达而影响植物

的生长发育，因此 W-box 可以用于预测 WRKY 的靶

基因。有研究表明，若 WRKY 结构域中的保守序列

WRKYGQK 突变或 W-box 中的任一核苷酸发生改

变，WRKY 与 DNA 的结合活性就会很大程度地降

低甚至消失，而 C 端的锌指结构中保守的半胱氨酸

(cysteine, Cys) 和组氨酸 (histidine, His) 残基被取代则

会消除它们的 DNA 结合活性 [ 2 2 ]。不同的 WRKY
转录因子，结合的 W-box 附近的序列也存在差异，

这会在一定程度上影响 WRKY 转录因子结合的选择

性和强度[23]。 

1.3    WRKY 的分类

尽管 WRKY 转录因子中的各种结构都是高度保

守的，但是根据其所结合的结构域数量以及锌指结

构类型的不同，其与 DNA 的结合都会发生变化。可

以将 WRKY 转录因子分为 3 大类，其中最大的类群

是第 II 类 [14 ]。第 I 类的 WRKY 转录因子含有两个

WRKY 结构域和 C2H2 型的锌指结构，此类 WRKY
转录因子主要是通过 C 端的 WRKY 结构域与 W-box
进行特异性结合[24]，比如 SPF1、AtWRKY45 等转录

因子。第 II 类的 WRKY 转录因子含有一个 WRKY
结构域和 C2H2 型的锌指结构，比如 AtWRKY42、
GmWRKY75 等转录因子。此外，根据不同的氨基酸

序列，可以将第 II 类 WRKY 转录因子进一步划分

为 IIa、IIb、IIc、IId、IIe 等 5 个亚组[25]。第 III 类的

WRKY 转录因子含有 1 个 WRKY 结构域和 C2-HC
型的锌指结构[26]，比如 AtWRKY46、GmWRKY58、
OsWRKY74 等转录因子。在拟南芥 WRKY 蛋白

中，32个WRKY属于第 I类，26个属于第 II类，14
个属于第 III 类 [27]。32 个大豆 WRKY 属于第 I 类，

130 个属于第 II 类，26 个属于第 III 类[28]。WRKY 家

族中 3 个亚类的 WRKY 均能通过与靶基因启动子区

域中的顺式元件 W-box 特异性结合来调控下游基因

的表达。 

2    WRKY 在调控植物养分吸收利用
过程中的作用

近年研究发现，GmWRKY31 与 GmHDL56 的互

作会增强大豆对疫霉根腐病的抗性[29]。GmWRKY54
转入拟南芥后，可以通过对 DREB2A 和 STZ/Zat10 等

基因进行调控，提高拟南芥对盐胁迫和干旱的抗性[30]。

StWRKY45 参与调控柱花草 (Stybsanthes guianensis)
响应低磷胁迫[31]。鉴于有关 WRKY 在调节植物生长

发育和生物逆境方面的研究较多，本文主要介绍拟

南芥、大豆和水稻的 WRKY 转录因子在植物吸收利

用氮、磷、钾、硫等养分以及响应镉毒、铝毒等胁

迫的重要调控作用。 

2.1    WRKY 调控氮营养

氮 (N)是植物生长发育过程中最重要的大量营养

元素之一，是植物体内蛋白质、叶绿素、核酸和各

种生物酶等许多重要有机化合物的组成成分，在各

个方面影响着植物的代谢和生长发育过程。植物主

要通过根系来获取土壤中以硝态氮 (NO3
−) 和铵态氮

(NH4
+) 形式存在的无机氮养分。而土壤中能被植物

直接利用的无机氮仅占总量的 1%～2%，且无机氮

容易淋失和挥发，还会被土壤中的粘土矿物和有机

质固定，所以土壤中的有效氮对植物来说是远远不

够的。因此，了解 WRKY 在植物吸收氮素过程中的

调控作用具有实际意义。

调控植物应对养分胁迫和镉毒铝毒的 WRKY 家

族成员见表 1。拟南芥 WRKY1 的表达受到有机氮处

理的抑制而被氮饥饿激活[32−33]，低氮处理 1、3 h 会

使 AtWRKY31 的表达量显著下降[34]，AtWRKY72 在低

氮处理 3 h 后表达量显著下调且 Atwrky72 突变体在

低氮处理下主根延伸长度显著变短，且 AtWRKY72
蛋白不仅能与自身互作，还可以与 AtWRKY36、
AtWRKY61 等多个转录因子相互作用，共同参与调

控在低氮胁迫下拟南芥的响应过程 [35]。在低氮处理

24 h 后，GmWRKY6 和 GmWRKY75 的表达量会达到

最高 [ 3 6 ]；低氮处理下，GmWRKY7、GmWRKY8、
GmWRKY15 在叶部均受上调表达，GmWRKY7 和

GmWRKY15 在根部均受上调表达，而 GmWRKY8 则

受下调表达[37]；GmWRKY58 通过诱导自身启动子区

域中的 TC-rich repeats (-ATTTTCTCCA-) 顺式元件，

激活下游与低氮胁迫有关的基因表达，其中低氮处

理 24 h 的大豆植物根部中，GmWRKY58 的表达量

最高[38]。 

2.2    WRKY 调控磷营养

磷 (P) 是植物生长发育所必需的大量营养元素。

它不仅是植物体内核酸和腺苷三磷酸  (adenosine
triphosphate, ATP)、氨基转移酶等重要磷化合物的组

分，同时还参与植物体内光合作用、呼吸代谢、能

量转化、信号转导等各种生理过程，是植物完成整

个生命周期所不可缺少的元素。土壤是植物获取磷

营养的主要来源，但是施入土壤的很大一部分磷会

被紧密地固定在土壤颗粒表面或以有机磷的形式被

固定，因此土壤中无机磷的有效性和移动性很差，
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表 1   调控植物应对养分胁迫和镉毒铝毒的 WRKY 家族成员

Table 1   WRKY family members that regulating plan responses to nutrient stresses, and cadmium and aluminum toxicities
养分胁迫类型

Types of nutrient stress
基因名称

Gene name
WRKY类别

WRKY category
表达模式

Expression pattern
下游基因

Downstream genes
参考文献

References

氮 N AtWRKY1 Ⅰ + - [32−33]

AtWRKY31 Ⅱb － - [34]

AtWRKY72 Ⅱb － - [35]

GmWRKY6 Ⅱb + - [36]

GmWRKY75 Ⅱc + - [36]

GmWRKY7 Ⅱa + - [37]

GmWRKY8 Ⅱa 叶Leaf+；根Root－ - [37]

GmWRKY15 Ⅱa + - [37]

GmWRKY58 Ⅲ + - [38]

磷 P AtWRKY6 Ⅱb － PHO1，PHT1 [39−42]

AtWRKY42 Ⅱb － PHO1，PHT1 [39−41]

AtWRKY28 Ⅱc + PHO1，PHT1 [43]

AtWRKY33 - － ALMT1 [44]

AtWRKY45 Ⅰ + PHT1 [15]

AtWRKY75 Ⅱc + - [16]

GmWRKY6 Ⅱb + GmPT5/7/8 [36, 45−46]

GmWRKY21 - + - [45]

GmWRKY53 Ⅱc + - [45]

GmWRKY63 - + - [45]

GmWRKY75 Ⅱc + PAP22-1 [36, 45, 47]

GmWRKY7 Ⅱa + ALMT1 [37]

GmWRKY8 Ⅱa + - [37]

GmWRKY15 Ⅱa + - [37]

GmWRKY45 Ⅱ + - [48]

GmWRKY46 Ⅲ － - [49]

OsWRKY10 － PHT1;2 [50]

OsWRKY28 Ⅱa + - [51]

OsWRKY21 - + PHT1;1 [52]

OsWRKY108 - + PHT1 [52]

OsWRKY74 Ⅲ + PHT1 [53]

PtoWRKY40 - － PHR1s [54]

PtoWRKY65 - + PHR1;9 [55]

PtoWRKY6 - + PHR1;9 [55]

GbWRKY1 + LPR1 [56]

钾 K AtWRKY31 Ⅱb + - [34]

AtWRKY61 Ⅱb + - [57]

GmWRKY6 Ⅱb + - [36]
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植物难以吸收利用[75]。

在拟南芥中，AtWRKY6 和 AtWRKY42 协同互

作，通过与拟南芥中磷酸根转运子基因 PHOSPHATE1

(AtPHO1)启动子中的W-box元件结合来抑制 AtPHO1

表达，从而调节拟南芥响应低磷胁迫 [39−40]。缺磷会

促进 26S 蛋白酶体对 AtWRKY6 和 AtWRKY42 的降

解作用，因此 AtWRKY6 与 AtWRKY42 在负调控

AtPHO1 的表达时存在功能冗余，但二者对 AtPHT1;1

的调控机制又存在差异 [ 4 1 ]。E3 泛素连接酶 PRU1

(phosphate response ubiquitin E3 ligase1)促进 AtWRKY6

降解，介导低磷条件下磷从植物地下部到地上部

的转移 [ 42 ]。AtWRKY28 在低磷胁迫下通过正向调

控 AtPHO1 和 AtPHT1;4 的表达参与磷的转运和吸

收，在正常供磷条件下通过正向调控 AtPHT1;1 参与

磷的吸收 [ 43 ]。AtWRKY33 在缺磷条件下通过控制

ALMT1 的转录来负调控根结构的重塑，以调节磷缺

乏反应[44]。过表达 AtWRKY45 会增加磷的含量，且

AtWRKY45通过直接上调 AtPHT1;1 的转录来调节拟

南芥对磷饥饿的响应[15]。AtWRKY75 能影响拟南芥

根系构型的改变，AtWRKY75 受低磷上调表达，其

续表 1    Table 1 continued
 

养分胁迫类型

Types of nutrient stress
基因名称

Gene name
WRKY类别

WRKY category
表达模式

Expression pattern
下游基因

Downstream genes
参考文献

References

GmWRKY75 Ⅱc + - [36]

GmWRKY7 Ⅱa + - [37]

GmWRKY8 Ⅱa + - [37]

GmWRKY15 Ⅱa 新叶 Young leaf +；老叶Old leaf − - [37]

GmWRKY50 Ⅱb + - [58]

硫 S GmWRKY7 Ⅱa 叶 Leaf +；根 Root − - [37]

GmWRKY8 Ⅱa 叶 Leaf +；根 Root − - [37]

GmWRKY15 Ⅱa 叶 Leaf + - [37]

硼 B AtWRKY6 Ⅱb + NIP5;1 [59]

铁 Fe AtWRKY46 Ⅲ + NAS2, VITL1 [60]

OsWRKY80 - + - [61]

镉 Cd AtWRKY12 - － - [62]

AtWRKY13 Ⅱc + AtPDR8 [63]

AtWRKY33 - + ATL31 [64]

AtWRKY18 - + - [65]

AtWRKY40 - + - [65]

AtWRKY60 - + - [65]

AtWRKY47 Ⅱb + GSH途径 GSH way [66]

GmWRKY142 - + ATCDT1, GmCDT1-1, GmCDT1-2 [67]

OsWRKY15 Ⅲ + NO，ABA途径 NO, ABA way [68]

PyWRKY75 - + GSH，PCs途径 GSH, PCs way [69]

铝 Al AtWRKY46 Ⅲ + ALMT1 [70]

AtWRKY47 Ⅱb + ELP，XTH17 [71]

GmWRKY21 Ⅱc + ALMT1, STOP1, ALS3, MATE, COR47, et al [72]

GmWRKY81 - + - [73]

OsWRKY22 - + OsFRDL4 [74]

注：“+”代表正向调控，“－”代表负向调控，“-”代表未查询到相关进展。

Note:“+” represents positive regulation, “－” represents negative regulation, and “-” represents no relevant progress has been found.
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表达被干扰后植株对磷的吸收速率明显下降 [16]，但

AtWRKY45 会负调控 AtWRKY75 的表达。

最近，一些大豆 WRKY 调控磷营养的作用被初

步揭示。大豆 GmWRKY6、GmWRKY21、GmWRKY53、
GmWRKY63、GmWRKY75 等参与大豆响应低磷胁

迫[45]。在拟南芥异源超表达 GmWRKY6 和 GmWRKY75
提高其对磷的吸收，增强对低磷胁迫的耐受性 [36 ]。

GmERF1 编码一个乙烯响应转录因子，主要在大豆

根中表达，且受低磷诱导，GmWRKY6 也受低磷诱

导。GmPT5、GmPT7、GmPT8 的启动子区域存在

W-box 元件，GmWRKY6通过结合 GmPT5、GmPT7、
G m P T 8 的启动子抑制其转录，而 GmERF1 与

GmWRKY6发生互作而促进 GmWRKY6抑制 GmPT5、
GmPT7、GmPT8 等磷响应下游靶基因的转录，抑制

大豆对磷的吸收利用，因此 GmWRKY6 是一个负调

控因子[46]。GmWRKY75 会与 GmPAP22-1 互作，超

表达 GmWRKY75 会降低 GmPAP22-1 的表达水平[47]。

低磷胁迫下，GmWRKY7、GmWRKY8、GmWRKY15
在叶部和根部的表达量均被上调，其中 GmWRKY7
通过与 GmALMT1 的启动子结合可以减少磷缺乏条

件下转基因拟南芥对花青素的积累[37]。低磷处理下，

GmWRKY45 的表达随胁迫时间的延长而显著增加，

且在根中的表达水平高于叶，在拟南芥中过量表达

GmWRKY45 会增强其对低磷胁迫的耐受性，生长状

况明显优于野生型。这可能是通过促进植物侧根发

育和改变磷响应基因的表达来实现的[48]。GmWRKY46
主要在大豆根中表达，并受到低磷的强烈诱导，RNA
干涉 GmWRKY46 提高毛状根的增殖、伸长和磷吸收

效率，提高大豆耐低磷能力[49]。

当水稻处于磷养分充足的条件下，OsWRKY10
会通过负向调节 OsPHT1;2 的表达来减少自身对磷的

吸收，而在外界供给磷匮乏时，OsWRKY10 蛋白会

被 26S蛋白酶体降解[50]。OsWRKY28 通过调节茉莉酸

介导的根系结构来增加对磷的积累[51]。OsWRKY21
和 OsWRKY108 在核内互作，与 OsPHT1;1 中的 W-
box 元件结合，通过磷依赖方式维持 OsPHT1;1 的组

成型表达，调控水稻的磷稳态[52]。OsWRKY74 受磷饥

饿的正向调控，低磷条件下超表达 OsWRKY74 会使

植物形成更大的根系结构以增强对缺磷的耐受，还

会通过调节一些磷饥饿诱导基因，例如 PHT1 来调

节水稻的磷稳态[53]。

在低磷胁迫下，毛白杨 (Populus tomentosa)
PtoWRKY40 的表达水平显著下调，PtoWRKY40蛋白

被降解。PtoWRKY40 通过与 PtoPHL3 相互作用抑制

杨树磷转运蛋白 PtoPHR1s 的表达，进而负调控杨树

对磷缺乏的耐受能力 [ 5 4 ]。杨树 (Populus tremula)
WRKY65 和 WRKY6 通过与 PHR1;9 中的 W-box 特异

性结合来调控基因表达，而 PHR1;9 能增加磷从根到

顶芽的运输，过量表达杨树 WRKY65 和 WRKY6 能增

强杨树对低磷胁迫的耐受性[55]。在拟南芥中过表达棉

花 (Anemone vitifolia Buch) 的 GbWRKY1，其依赖

LPR1 (low phosphate response 1) 响应低磷信号，通过

增加拟南芥对生长素的敏感性来提高对磷饥饿的耐

受性[56]。

PHT1 家族的磷酸转运蛋白被认为可能是植物唯

一吸收磷的流入转运蛋白，其成员的表达在植物获

取磷营养的过程中至关重要[76]。目前，在拟南芥和水

稻中分别发现 9 和 13 个 PHT1 基因 [ 52 ]。在拟南芥

中，AtPHT1;1 和 AtPHT1;4 是负责在高低磷条件下

吸收磷的两个主要成员 [77]；在水稻中，OsPHT1;1、
OsPHT1;2、OsPHT1;4、OsPHT1;8 等 4 个 PHT1 基

因被证明在磷充足的条件下会参与植物对磷的吸收

与积累[78]。目前已有不少 WRKY 转录因子被证实会

参与调控 PHT1 基因的表达，说明 PHT 家族成员作为

WRKY 转录因子影响植物磷养分的吸收与利用，是

作用的下游靶基因。但还有很多细节和机理仍不清楚。 

2.3    WRKY 调控钾营养

钾 (K)以阳离子的状态累积在植物细胞中，不是

任何有机化合物的组成成分。但是钾能够通过促进

光合作用、叶绿素和蛋白质的合成等多种方式参与

植物的生长过程。钾还是多种重要酶的活化剂，与

酶促反应关系密切，参与对植物细胞渗透压的调节

并能够提高植物对外界恶劣环境的抵御能力。

低钾处理 1 h 会使 AtWRKY31 的表达量显著下

降 [ 3 4 ]。在低钾处理 12 h 后，AtWRKY61 基因的表

达量显著上升，AtWRKY61 既可以与 AtWRKY9、
AtWRKY72 互作，又可自我聚合形成同源二聚体[57]。

在低钾处理 36 h 后，GmWRKY6 和 GmWRKY75 的表

达量会达到顶峰[36]。GmWRKY7 和 GmWRKY8 在叶和

根部均受低钾胁迫上调表达。低钾条件下，GmWRKY15
在新叶和根部的表达量增加，在老叶表达量减少[37]，

而 GmWRKY50 的表达量会增加，推测它通过调节下

游靶基因的方式参与调控大豆对钾的吸收与转运[58]。 

2.4    WRKY 在植物其他养分吸收利用过程中的调

控作用

硫 (S) 对植物生长发育非常重要，影响含硫蛋白

质的合成和谷物品质，能够促进植物对其他营养元
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素的吸收并提高作物的产量与品质。在低硫胁迫

下，GmWRKY7、GmWRKY8 在叶中的表达上调，而

在根被抑制，GmWRKY15 在叶部的表达量增加 [37]，

推测这 3 个 WRKY 转录因子可能参与响应大豆生长

过程中的硫养分匮乏。

硼是植物细胞壁的一种组成成分，可以增强植

物光合作用并促进叶绿素的合成。在缺硼条件下，

AtWRKY6 可能同时通过调节拟南芥根尖附近的基因

表达，并诱导 NIP5;1 (nodulin 26-like intrinsic protein
5;1)的转录来提高拟南芥对低硼胁迫的耐受性[59]。

铁是植物有氧呼吸酶的重要组成物质并有利

于叶绿素的合成。AtWRKY4 通过参与拟南芥根冠的

铁运转和调控 NAS2  (Nicotianamine Synthase2)、
VITL1 (Vacuolar Iron Transporter1-like1) 等铁转运相

关基因的转录来响应低铁胁迫[60]。OsWRKY80 在高铁

胁迫时表达下调，说明其在水稻响应高铁胁迫时发

挥调控作用[61]。 

2.5    WRKY 对植物应对镉毒胁迫的调控作用

镉 (Cd) 不是植物生长所必需的金属元素，其在

植物体内过量积累时会对植物产生毒害，如抑制光

合作用、呼吸和蒸腾作用，降低植物体内的酶活

性，阻碍根系的发育，抑制植物对其他必需养分的

吸收，导致植物体内代谢紊乱等[79]。到目前为止，已

发现多个 WRKY 转录因子参与植物响应重金属镉胁

迫的过程。

在拟南芥中，AtWRKY12 负调控植物对镉胁迫

的耐受性，其表达会受到镉胁迫的抑制，WRKY12
蛋白会抑制 PCs 合成相关基因的表达，它通过依赖

GSH 的 PC 合成途径降低拟南芥对镉的耐受性 [62 ]。

AtWRKY13通过在镉反应信号通路中的 AtPDR8 上游

起作用正向调节拟南芥对镉的耐受性[63]。AtWRKY33 通

过直接激活 ATL31 的转录来响应镉毒，正向调控拟南

芥对镉毒胁迫的耐受性[64]。AtWRKY18、AtWRKY40
和 AtWRKY60 通过抑制编码硫化氢 (H2S) 合成酶基

因的转录来增强拟南芥对镉的耐受性[65]。AtWRKY47
通过调控 GSH 合成相关酶基因转录而促进 GSH 合

成，减少对外界镉的吸收和区隔化，提高拟南芥对

镉毒的耐受能力[66]。

在大豆中，GmWRKY142 受镉诱导快速差异表

达，正调控拟南芥对镉的耐受性，它是通过与启动

子区域中的 W-box 元件结合来激活镉耐受相关基因

ATCDT1、GmCDT1-1 和 GmCDT1-2 的转录起作用[67]。

水稻 WRKY15 受镉快速诱导表达，通过一氧化

氮 (NO)和脱落酸 (ABA)介导的信号途径抑制镉从植

物根部向上运输，调节水稻对镉胁迫的响应[68]。在杨

树中，过表达 PyWRKY75 通过增加杨树的叶绿素含

量，保护超氧化物歧化酶 (SOD)、抗坏血酸过氧化

物酶 (APX) 等抗氧化酶的活性，促进还原型谷胱甘

肽 (GSH) 和植物螯合物 (PCs) 的合成以钝化镉，增

强杨树对镉的耐受性[69]。 

2.6    WRKY 对植物应对铝毒胁迫的调控作用

铝 (Al) 是自然界含量最多的金属元素，土壤中

的铝大多以铝硅酸盐的形式存在，在酸性土壤 (pH<
5.0) 中，铝会被解离成 Al3+释放到土壤中，对植物的

生长发育造成直接伤害。铝毒快速抑制植物根尖细

胞伸长和分裂。已有研究证明，WRKY 转录因子参

与帮助植物耐受铝毒，这一发现对南方酸性土壤上

生长的作物有重大意义。

在铝毒胁迫下，AtWRKY46 通过与 ALMT1
(aluminum-activated malate transporter 1) 基因启动子

中的 W-box 结合，抑制其转录，促使拟南芥分泌更

多的苹果酸，增强其对铝的抗性[70]。AtWRKY47 可

能通过介导 ELP (Extensin-Like Protein)、XTH17
(xyloglucan endo transglucosylase hydrolases17)等细胞

壁修饰基因的表达在拟南芥耐铝方面起积极作用 [71]

(表 1)。GmWRKY21上调 AtALMT1、AtALS3、AtMATE、
AtSTOP1 等胁迫响应基因的表达，提高转基因拟南芥

对铝毒的耐受性。GmWRKY21 促进 GmCOR47、
GmDREB2A、GmMYB84、GmKIN1、GmGST1、
GmLEA 等基因的表达，增强大豆对铝胁迫的耐受

性[72]。15 个大豆基因启动子含有 W-box 元件，可能

是 GmWRKY81 的靶基因，如低铁诱导的 bHLH 转

录因子 (Glyma.03G130600)、铁还原酶 (Glyma.
07G067700)、NRAMP 转运子 (Glyma.06G115800)、
NAS (Glyma.08G175400)、POD (Glyma.18G211000)、有

机酸转运子 (Glyma.19G173800)等基因，GmWRKY81
可能通过激活抗氧化基因的表达，清除 ROS (reactive
oxygen species)，增加有机酸的分泌，提高大豆的耐

铝性[73]。OsFRDL4 编码水稻柠檬酸转运子，而转录

因子 ART1 (resistance transcription factor 1) 直接调控

OsFRDL4 的转录，有趣的是，OsWRKY22 是一个转

录激活因子，它通过结合在 OsFRDL4 启动子的 W-
box 元件促进 OsFRDL4 的转录，促进水稻根系柠檬

酸的分泌而增强耐铝毒能力。与此一致的是，T-
DNA 插入突变体 oswrky22 对铝胁迫更敏感，art1
oswrky22 双突变体中 OsFRDL4 的表达水平以及柠
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檬酸分泌明显比单突变体少，因此 OsWRKY22 与

ART1 (resistance transcription factor 1) 协同激活受铝

诱导的柠檬酸盐转运基因 OsFRDL4 的表达，维持水

稻耐铝毒能力[74]。 

3    总结与展望

作为植物特有的一大类重要转录因子，WRKY
基因在植物的整个生命周期中起关键作用。在过去

的几十年中，随着基因工程、生物信息学、基因编

辑等技术的不断发展，已经有许多科学家通过对不

同类植物中的 WRKY 家族成员进行功能验证，发现

并证明了 WRKY 基因在植物生长发育、养分逆境响

应等过程中起关键作用。WRKY 家族成员虽然具有

相似的结构，但是它们在作用的下游靶基因、调控

的信号通路等方面仍存在差异，导致其表现出的功

能以及作用机制不相同。基于 WRKY 基因在不同植

物基因组的数量很多，存在如此众多 WRKY 基因的

生物学意义何在？揭示不同 WRKY 基因在调控植物

营养方面的功能就显得尤为迫切。重要的是，在养

分逆境条件下调控 WRKY 基因转录的转录因子有哪

些？在氮磷钾硫等养分亏缺以及铝毒和镉毒条件下

WRKY 在翻译和翻译后层面是如何被调控的？在氮

磷钾硫等养分亏缺以及铝毒和镉毒条件下 WRKY
基因的转录在表观遗传层面受到哪些调控？回答这

些科学问题将是今后研究的重点和方向。
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