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摘  要：WRKY 蛋白是植物中最大的具有重要作用的转录因子家族之一，通过特异性结合启动子区

域的 W-Box 来调控基因的表达，其成员参与了茄科（Solanaceae）植物的生长、发育、代谢、生物和非生

物胁迫响应和激素信号的转导等进程。综述茄科植物 WRKY 转录因子表达模式和在生物和非生物胁迫中

调控作用的研究进展。  
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Research Progress of WRKY Transcription Factors in Solanaceae Plants   
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Abstract：Protein of WRKY family，one of the largest families of transcription factors，plays an 

important role in plant. WRKY proteins regulate genes by specifically binding to the W-Box in promoter 

regions. They are involved in developmental and metabolic processes，as well as in biotic，abiotic stress 

responses and hormone signal transduction in Solanaceae plants. This review paper discusses the research 

progresses of expression profile and regulation of in biotic，abiotic stress of WRKY factors in Solanaceae 

plants.  
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植物在生长发育过程中往往会遭受各种生物和非生物胁迫的影响，胁迫诱导基因的表达发生在

转录水平，在这个水平上起主要作用的蛋白质就是各种转录因子（transcription factors，TF），即反

式作用因子。它是一类能与真核基因启动子区域中的顺式作用元件发生特异性互作，对转录具有激

活或抑制作用的 DNA 结合蛋白（刘强 等，2000）。 

WRKY 转录因子是植物中最大的转录因子家族之一，其成员众多，在不同的植物中已克隆到大

量的 WRKY 成员，在模式植物拟南芥（Arabidopsis thaliana）中有 74 个成员（Kalde et al.，2003），

水稻（Oryza sativa）中有 100 多个成员（Wu et al.，2005），大豆（Glycine max）中有 197 个成员（Schmutz 

et al.，2010）。WRKY 转录因子的名称源于其 N 端有一段由 60 个氨基酸组成的高度保守的 WRKY

结构域（Eulgem et al.，1999；Agarwal et al.，2011）。有研究表明：WRKY 转录因子通过其保守的

氨基酸序列与 W-Box 结合并发生特异性相互作用（Eulgem et al.，2000），而 W-Box 是目标基因启动 
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子，WRKY 转录因子与之结合来调控目标基因的转录与表达，从而参与植物多种生物代谢和反应进

程。 

茄科植物种类众多且种间差异大，包含番茄（Solanum lycopersicum）、辣椒（Capsicum annuum）、

马铃薯（Solanum tuberosum）、茄子（Solanum melongena）和烟草（Nicotiana tabacum）等超过 3 000

种植物。目前对 WRKY 转录因子的克隆、分离以及功能分析已经成为植物分子生物学领域的研究

热点，在非茄科作物拟南芥、水稻和茄科作物番茄中研究较多，但在茄科其他植物中的研究相对较

少，所以，研究茄科植物的 WRKY 转录因子有利于进一步了解茄科植物在胁迫条件下的生理生化

反应。  

1  WRKY 转录因子的结构与分类 

1.1  WRKY 转录因子的结构 

转录因子在结构上一般包含 4 个区域，分别为 DNA 结合区、转录调控区、寡聚化位点和核定

位信号，WRKY 转录因子也有这 4 个功能区域。与众不同的是 WRKY 转录因子的 N 端有高度保守

的七肽序列（WRKYGQK），同时 C 末端有 1 个锌指结构域。虽然 WRKYGQK 序列高度保守，但

在个别 WRKY 转录因子中也存在变异，例如在马铃薯 WRKY 转录因子家族中，StWRKY31 和

StWRKY32 的 WRKYGQK 七肽发生了缺失（黄胜雄和刘永胜，2013）；在番茄 81 个 WRKY 转录因

子家族中（SlWRKY1 ~ SlWRKY81），有 10 个 WRKYGQK 发生了变异，其中有 5 个 WRKYGQK 变

异为 WRKYGKK（张红 等，2016）；而在水稻的 WRKY 转录因子家族中，存在着 19 个变异的 WRKY

结构域（Zhang et al.，2006）。所以总体而言 WRKY 转录因子在高度保守的情况下也存在变异的现

象。 

1.2  WRKY 转录因子的分类 

根据 WRKY 转录因子的 WRKY 结构域数量和锌指结构域的特征，多数 WRKY 转录因子分为 3

大类，第 1 类 WRKY 转录因子含有 2 个 WRKY 结构域，第 2 类含有 1 个 WRKY 结构域，这两类

的锌指结构相同，均为 C2H2（C-X4 ~ 5-C-X22 ~ 23-H-X1-H）型，其中第 2 类又可以分为 4 个亚类；

第 3 类也只含有 1 个 WRKY 结构域，但锌指结构为 C2-H（C-X7-C-X23-H-X1-C）型（Bakshi & 

Oelmuller，2014）。第 3 类 WRKY 转录因子只存在于高等植物中，在一些低等植物中尚未发现。大

多数 WRKY 转录因子属于第 2 类，比如 81 个马铃薯 WRKY 转录因子（StWRKY1 ~ StWRKY81）中

有 14 个属于第 1 类，53 个属于第 2 类，14 个属于第 3 类（黄胜雄和刘永胜，2013）；而 81 个番茄

WRKY 转录因子中，其中有 15 个成员属于第 1 类，55 个成员属于第 2 类，11 个为第 3 类成员（张

红 等，2016）。也有少数 WRKY 转录因子不属于这 3 类，如刁卫平等（2015）利用生物信息学方

法分析辣椒 WRKY 转录因子时发现辣椒基因组中存在 71 个 WRKY 基因，其中有 15 个 WRKY 基

因属于第 1 类，41 个属于第 2 类，10 个为第 3 类，CaWRKY53、CaWRKY61、CaWRKY62 及 CaWRKY70

这 4 个基因不属于任何一类。再如拟南芥中的 AtWRKY10 虽只含有 1 个 WRKY 结构域却与第 1 类

成员 N 端 WRKY 保守域序列的特征相符（Rushton et al.，2010）。因此，3 类 WRKY 转录因子除了

结构特征不同以外，在数量和分布上也存在较大差异。 
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2  茄科植物 WRKY 转录因子的表达模式 

研究表明：WRKY 转录因子在植物体内并非组成性表达，而是各种胁迫诱导表达的。AtWRKY33

受病原菌的诱导表达，使拟南芥抵御黑斑病菌和灰霉菌侵染的能力提升（Zheng et al.，2006；Lai et 

al.，2011）。 

在茄科植物的研究中发现，辣椒 WRKY 转录因子 CaRKNIF1 基因的表达具有组织特异性，并

受多种生物胁迫的诱导（张春秋 等，2010）。异源表达辣椒 CaWRKY27 能够明显增强烟草对茄科雷

尔氏菌的抵抗力（Dang et al.，2014）。而且辣椒 WRKY6、WRKY70 和 WRKY-A1244 的表达分别受青

枯菌（Ralstonia solanacearum）、疫霉菌（Phytophthora capsici）和烟草花叶病毒（TMV）诱导（Dang 

et al.，2013）。 

同样受青枯菌诱导的还有 StWRKY8，薛珍等（2015）运用 cDNA 末端快速扩增法从马铃薯中克

隆了 1 个新的 WRKY 基因 WRKY8，StWRKY8 受青枯菌诱导后表达上调，且在感病、抗病基因型马

铃薯中表达有差异。StWRKY8 在感病基因型马铃薯接种青枯菌 6 h 内表达量较低，而在抗病基因型

马铃薯接种青枯菌 6 h 内高强度表达。刘晶晶等（2016）发现野生烟草在 TMV 侵染后 9 d，NtWRKY40

的表达量显著升高。还有研究表明普通烟草 NtWRKY26、NtWRKY30、NtWRKY32 的表达模式受黑胫

病原菌（Phytophthora parasitica var. nicotianae）诱导，可能与烟草黑胫病菌互作机制相关（向小华 

等，2016）。 

此外，WRKY 转录因子在植物中的表达具有组织特异性。茄科植物 WRKY 家族中有 1 个抗冻

蛋白 STHP-64，Northern 杂交分析发现只在每年 11—12 月中的叶片中才能检测到其表达量（Huang 

& Duman，2002）。Lagacé 和 Matton（2004）从野生马铃薯胚珠中分离到转录因子基因 ScWRKY1，

它在受精后 16 d 的鱼雷期胚胎中有瞬高表达，但是在已完全发育的果实、根、茎和花瓣中表达量很

低，表明 ScWRKY1 可能参与胚胎形成过程。而薛珍等（2015）获得的马铃薯 StWRKY8 基因主要在

茎叶维管束系统的韧皮部表达。在普通烟草中，NtWRKY26 和 NtWRKY78 在根中表达量最高；

NtWRKY21 和 NtWRKY114 在茎中表达量最高；NtWRKY28、NtWRKY81 和 NtWRKY163 在叶片中表达

量最高；NtWRKY8、NtWRKY30、NtWRKY31、NtWRKY51、NtWRKY68、NtWRKY73、NtWRKY103、

NtWRKY111、NtWRKY153 及 NtWRKY159 只在根组织中表达（向小华 等，2016）。因此，WRKY 转

录因子在茄科植物体内受到各种生物和非生物胁迫的诱导而表达，并且在不同组织中的表达存在差

异。 

3  茄科植物 WRKY 转录因子的调控作用 

3.1  茄科植物 WRKY 转录因子在生物胁迫中的调控作用 

茄科植物 WRKY 转录因子在响应生物胁迫（表 1）和非生物胁迫（表 2）中发挥重要调控作用。

在番茄 WRKY 转录因子的研究中，万红建等（2013）利用番茄全基因组测序结果鉴定出 81 个 WRKY

转录因子不均匀分布在番茄的 11 条染色体上，这些 WRKY 基因不仅参与了番茄根、子叶和真叶等

不同组织类型的生长发育，而且还参与一些生物和非生物胁迫的抗性反应。 

Atamian 等（2012）用烟草花叶病毒（TRV）的病毒诱导的基因沉默抑制 SlWRKY70 基因的表

达（与拟南芥基因 WRKY70 同源的番茄基因），SlWRKY70 基因沉默后，Mi-1 基因抗马铃薯蚜虫和

根结线虫能力减弱，显示 SlWRKY70 基因会影响 Mi-1 基因功能的发挥。之后，Bo 等（2014）确定
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了对番茄灰霉病菌敏感的基因 SlDRW1，灰霉病菌会诱导 SlDRW1 基因表达，沉默 SlDRW1 基因则

会导致病害增加，表明 SlDRW1 在番茄灰霉病防御氧化应激反应中起正调节作用。同年，Jing 和 Yu

（2014）从抗晚疫病番茄品种中通过电子克隆及 RT-PCR 方法分离出病原诱导的基因，命名为

SpWRKY2。该基因在不同组织中均有表达，在叶中表达水平较高，根和茎的表达水平相对较低，研

究还发现 SpWRKY2 明显受到病菌侵染的诱导，在马铃薯晚疫病菌侵染 6 h 后 SpWRKY2 相对表达量

最高，为对照的 2.13 倍，这与启动子区域的生物信息学分析结果一致，表明 SpWRKY2 可能在番茄

和马铃薯晚疫病菌的互作中发挥作用，这为进一步研究其功能奠定基础。刘文宝等（2015）则利用

比较基因组学的方法，从番茄和茄子基因组中各鉴定出1个与辣椒根结线虫抗性应答基因CaRKNIF2

同源的 WRKY 基因 SlRKNIF2 和 SmRKNIF2，并对其基因结构、遗传进化、蛋白基序和顺式作用元

件进行了系统分析，为进一步解析 SlRKNIF2 和 SmRKNIF2 的功能提供了线索。而 Xu 等（2015）在

栽培茄子（S. melongena）中鉴定到 50 个 SmelWRKYs，其中具有完整 WRKY 结构域的 SmelWRKYs

有 44 个，在野生茄托鲁巴姆中鉴定到 62 个 StorWRKYs，其中具有完整 WRKY 结构域的 StorWRKYs

有 53 个，而且确定了几个与病原菌忍耐相关的 SmelWRKYs 和 StorWRKYs，为提高栽培茄以及其他

茄科植物的抗逆性提供可能的候选遗传资源。 

Oh 等（2006）从辣椒中鉴定到 1 个受非亲和性病原菌快速诱导的转录因子基因 CaWRKY2。李

淑敏等（2008）利用同源克隆法和 RT-PCR 技术克隆获得 6 个辣椒 WRKY 基因的全长 cDNA，其中

WRKY-a、CaWRKY2 受根结线虫诱导表达，而 CaWRKY1 的表达具有组织特异性。Zheng 等（2011）

从辣椒中分离了 1 个 WRKY 基因并命名为 CaWRKY30，qRT-PCR 结果显示，CaWRKY30 在各种病

原体存在时上调，包括无毒根结线虫、烟草花叶病毒、青枯菌等，此外，在植物生长调节剂水杨酸

（SA）处理后 CaWRKY30 的转录会被迅速诱导，这些结果表明，CaWRKY30 可能参与植物的防御

机制应对多种病原体侵染。Sung 等（2012）研究发现植物防御相关的生长调节剂处理和接种 TMV

会诱导 1 个辣椒 WRKY 转录因子基因 CaWRKYd 的转录合成，与对照相比，CaWRKYd 沉默后植株

病程相关（PR）基因和过敏反应相关（HR）基因的表达量下降，表明该基因可能在应对生物胁迫

和非生物胁迫中发挥作用。 

在马铃薯中，目前共有 81 个 StWRKY 转录因子被鉴定，StWRKY1 是 Dellagi 等（2000）采用差

减杂交的方法从马铃薯中分离到的 WRKY 基因，该基因编码 172 个氨基酸，并包含 1 个 WRKY 结

构域，受到软腐病菌诱导表达，推测它可能参与马铃薯抵御软腐病菌的侵染过程。但植株受到马铃

薯病毒侵染时，StWRKY06、StWRKY14 和 StWRKY49 等成员响应尤为显著（黄胜雄和刘永胜，2013）。

茄科植物烟草既是一种重要的模式植物，也具有重要的经济价值。2000 年 Chun 和 Zhi（2000）分

离出两个烟草 WRKY 基因，tWRKY3 和 tWRKY4，而且发现 tWRKY3 和 tWRKY4 不仅可以被烟草花

叶病毒迅速诱导表达，也可以被 SA 或其生物活性类似物诱导表达。Ren 等（2010）利用 RNAi 抑

制转基因植物研究烟草转录因子 WRKY4 的作用时发现，抑制 NtWRKY4 基因的株系叶片数量更多更

大，而 miRNA166 和 miRNA396 水平降低，但当感染烟草花叶病（TMV）时，基因被抑制的植株

的叶片扭曲，有明显的烟草花叶病病斑，这表明 NtWRKY4 参与叶片形态的形成和抗病毒的过程。

这些结果表明，在茄科植物中，WRKY 转录因子参与多种生理反应，响应多种生物胁迫，为茄科植

物抗病分子育种提供了重要的理论依据。 
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表 1  响应生物胁迫的 WRKY 转录因子 

Table 1  WRKY transcription factors in response to biotic stress 

植物  
Plant 

WRKY 
生物胁迫  
Biotic stress 

参考文献  
Reference 

番茄 Solanum lycopersicum SlWRKY70 马铃薯蚜虫和根结线虫 

Macrosiphum euphorbiae and root knot nematode 

Atamian et al.，2012 

 SlDRW1 灰霉病菌 Botrytis cinerea Bo et al.，2014 

 SpWRKY2 晚疫病 Late blight Jing & Yu，2014 

 SpWRKY1 马铃薯晚疫病 Phytophthora infestans Jing et al.，2015 

茄子 Solanum melongena SlRKNIF2、SmRKNIF2 根结线虫 Root knot nematode 刘文宝 等，2015 

辣椒 Capsicum annuum WRKY-a、CaWRKY2 根结线虫 Root knot nematode Oh et al.，2006 

 

 

CaWRKY30 根结线虫、TMV 和青枯菌 Root knot nematode，

TMV and Ralstonia solanacearum 

Zheng et al.，2011 

 CaWRKYd TMV Sung et al.，2012 

马铃薯 Solanum tuberosum StWRKY1 马铃薯软腐病 Soft rot of potato Dellagi et al.，2000 

烟草 Nicotiana tabacum tWRKY3 和 tWRKY4 TMV Chun & Zhi，2000 

 NtWRKY4 TMV Ren et al.，2010 

 

3.2  茄科植物 WRKY 转录因子在非生物胁迫中的调控作用 

非生物胁迫包括低温、干旱和高盐等逆境。Sun 等（2015）通过使用正向遗传的方法证明过表

达 SlWRKY39 的转基因植物能增强抗多种胁迫因素的能力（包括 PstDC3000、盐和干旱）。金慧和栾

雨时（2011）以 SA 诱导的番茄为材料，利用同源克隆法得到番茄 WRKY 的 4 个 EST 序列，通过

比对分析再借助 RT-PCR 技术从中克隆得到 1 个番茄 WRKY 全长 cDNA，半定量 PCR 分析结果表

明，400 mmol · L-1 NaCl、4 ℃低温胁迫后该基因表达量发生变化，说明其可能与番茄的耐盐性和耐

低温性有关。前人采用同源克隆的方法从番茄中分离出了 SlWRKY 基因，并通过半定量 RT-PCR 分

析结果显示番茄幼苗在盐和干旱处理的情况下 SlWRKY 基因表达上调，将 SlWRKY 基因转入烟草发

现转基因烟草植株比野生型植株生长更为旺盛，表现出较高的耐盐性和耐旱性，所以番茄 SlWRKY

基因在响应盐和干旱胁迫中起着重要的作用（Jing et al.，2012）。Lin 等（2015）通过定量 RT-PCR

发现在响应冷应激时 70 个 SlWRKY 基因表现出不同的转录丰度，在 48 h 冷应激过程有 10 个 SlWRKY

基因诱导 2 倍以上，其中 SlWRKY62 在番茄中相对表达最高，所以 SlWRKY 在番茄的低温防御过程

中可能是至关重要的，SlWRKY 基因家族的系统分析对进一步研究其生物学功能提供了重要的参考

依据。 

王育娜（2008）从经 UV 诱导的 cDNA 文库中分离获得了 1 个辣椒 WRKY 基因，该基因编码

378 个氨基酸残基的开放阅读框。Seok 等（2014）研究发现辣椒 WRKY 转录因子基因 CaWRKY1

全长 1 086 bp，编码 361 氨基酸，能被低温和脱落酸处理强烈诱导表达，在马铃薯植株中异源表达

CaWRKY1 能提高对干旱胁迫的耐受性，而且对主要农艺性状无明显影响，如株高、叶片大小和块

茎的形成，异源表达 CaWRKY1 马铃薯植株的抗逆相关基因的表达增加，这表明 CaWRKY1 可以通

过激活胁迫应答基因来调节马铃薯植株的抗旱性。邵帅等（2014）克隆茄子转录因子基因 SmWRKY1，

发现茄子 WRKY1 与番茄 WRKY1 蛋白亲缘关系最近，同源性达 96%，而且 Smel WRKY1 在受到 SA、

高盐和低温等多种非生物胁迫刺激后诱导表达。李立芹（2011）采用同源序列克隆的方法获得烟草

WRKY12 基因，其蛋白属于 WRKY 家族第 2 类成员，Northern Blot 试验证明该基因表达受 4 ℃低

温胁迫诱导。李立芹和王西瑶（2015）采用电子克隆法获得马铃薯 WRKY2 基因，对马铃薯组培苗

进行 10 μmol · L-1 低磷、10 μmol · L-1 低钾、200 mmol · L-1 NaCl、400 mmol · L-1 PEG 溶液和 4 ℃低

温处理，处理 6 h，实时荧光定量 PCR 的结果表明该基因在低磷处理后表达量明显下降，在 NaCl
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和 PEG 处理 6 h 后表达量明显升高，但在低钾和低温处理后表达量与对照相比无明显变化，说明

StWRKY2 能响应低磷、NaCl 和 PEG 这 3 种非生物胁迫。这些研究结果可为 WRKY 转录因子在茄科

植物抗逆分子育种的应用中提供理论依据，为进一步深入研究茄科植物 WRKY 转录因子的功能奠

定基础。 
 

表 2  响应非生物胁迫的 WRKY 转录因子 

Table 2  WRKY transcription factors in response to abiotic stress 

植物  
Plant 

WRKY 
非生物胁迫  
Abiotic stress 

参考文献  
Reference 

番茄 Solanum lycopersicum 

 

茄子 Solanum melongena 

辣椒 Capsicum annuum 

烟草 Nicotiana tabacum 

 

马铃薯 Solanum tuberosum 

SlWRKY 

SlWRKY 

Smel WRKY1 

CaWRKY1 

WRKY12 

DgWRKY3 

StWRKY2 

盐和干旱胁迫 Salt and drought stress 

低温胁迫 Low temperature stress 

高盐和低温胁迫 High salt and low temperature stress 

寒冷和干旱胁迫 Cold and drought stress 

低温胁迫 Low temperature stress 

盐胁迫 Salt stress 

低磷、NaCl 和 PEG Low phosphorus，NaCl and PEG 

Jing et al.，2012 

Lin et al.，2015 

邵帅 等，2014 

Seok et al.，2014 

李立芹，2011 

Qing et al.，2013 

李立芹和王西瑶，2015 

 

3.3  茄科植物 WRKY 转录因子通过植物激素信号途径参与调控作用 

王丽芳等（2009）以 100 μmol · L-1 JA 处理番茄 6 h 后，以总 RNA 为模板，经 RT-PCR 获得 1

个番茄 WRKY 基因片段，说明 WRKY 转录因子在番茄中受 JA 诱导。在栽培番茄品种中过表达来

自野生番茄（Solanum pimpinellifolium L3708）由病原菌诱导的 SpWRKY1 基因，与未转基因的野生

型相比，能明显提高栽培番茄对马铃薯晚疫病的抗性，这种过度表达伴随着调节 ABA 生物合成基

因的表达，这些发现拓宽了关于 SpWRKY1 在不同信号转导通路的功能方面的认识（Jing et al.，2015）。

Chang 等（2005）分离了 1 个辣椒 WRKY 基因 CaWRKY-a，该基因编码 1 个由 546 个氨基酸组成的

多肽，含有两个 WRKY 结构域和 1 个锌指结构，研究表明 CaWRKY-a 不仅可以被植物生长调节剂

如 SA 和乙烯利快速诱导表达，在植物受伤后能被诱导表达，而且 CaWRKY-W-box 有结合蛋白的活

性，这些预示着 CaWRKY-a 可能参与植物防御相关的信号转导途径。熊海军等（2014）采用 RT-PCR 

反应从栽培烟草中克隆获得 3 条全长 WRKY 家族保守序列，定名为 NtWRKY10、NtWRKY11 和

NtWRKY12，RT-PCR 分析表明，SA、ABA、Me JA 等信号分子均能诱导这 3 个基因的上调或下调

表达，表明这 3 个基因可能在栽培烟草抗逆反应中起作用。所以 WRKY 转录因子在茄科植物体内

可以被植物激素和植物生长调节剂诱导表达，进而参与调控作用。 

4  展望 

研究表明 WRKY 转录因子通过参与 SA、ABA、JA 和 ET 等信号通路来参与植物多种重要生理

生化过程，从而调控植物生长发育、胁迫应答等过程。茄科植物 WRKY 转录因子相关领域的研究

已经有了一定的进展，WRKY 转录因子基因的转化使茄科植物抗病性得以提高，而外源基因持续过

量的表达又会影响到下游一系列基因的不间断表达。 

目前，茄科植物 WRKY 转录因子的研究还集中在基因克隆、表达及基本功能研究等方面，关

于其与病原菌的互作和对下游基因的调控机制，以及在各种抗病信号转导过程中的作用研究甚少。

随着 RNAi、miRNA 等研究基因功能方法的不断发展和 DNA 探针技术、质谱学、染色体免疫共沉

淀技术的发展以及酵母双杂交等互作蛋白质筛选系统的完善，有望能筛选出更多对茄科植物有用的
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WRKY 转录因子，进一步阐释茄科植物逆境响应机理，从而培育出更多抗逆优质的新品种。 
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