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Abstract 
Plants in the process of growth and development will be affected by the regulation of transcription 
factors in the body to adapt to the changes in the environment. The WRKY family in plants is 
ranked second transcription factor family, and every member in the family has a highly conserved 
WRKY domain, which can combine with W box to regulate the expression of downstream target 
genes and involve in plant stress responses, growth and development. In China, cotton is the 
second largest crop after food. With the completion of the genome sequencing of cotton, the ge-
nome-wide analysis and gene function research of cotton WRKY transcription factor genes have 
been carried out in recent years. The review of the research progress of cotton WRKY transcrip-
tion factors in this paper will provide a new perspective for the future research of cotton WRKY 
transcription factors. 
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摘  要 

植物在生长发育过程中会受到体内转录因子的调控以适应环境的变化，而WRKY家族是植物中数量排名
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第二的转录因子大家族，该家族每个成员都有一个高度保守的WRKY结构域，能与W盒特异性结合，调

控下游目标基因的表达，参与植物的胁迫反应、生长发育等。棉花在我国是仅次于粮食的第二大农作物，

随着棉花全基因组测序完成，近年来棉花WRKY转录因子的全基因组分析和基因功能研究得以开展，本

文对棉花WRKY转录因子研究进展的综述将对棉花WRKY转录因子的后续研究方向提供新视角。 
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1. 引言 

转录因子是一种具有特殊结构的蛋白质分子，它具有 DNA 结合域可以与基因 5’端上游某些顺式作

用元件特异性结合，对基因的转录起抑制或激活作用。一个典型的转录因子结构应当包括：DNA 的结合

位点，转录激活域/转录抑制域，寡聚合位点以及细胞核定位点等几个功能结构域[1]。转录因子在所有植

物基因组中有相当高的比例，如 NAC、WRKY、MYB、bHLH、bZIP 等多个转录因子家族，其靶基因广

泛参与植物发育和胁迫防御等生理过程[2]。 
WRKY 转录因子仅次于 NAC 转录因子家族，为第二大转录因子家族[3]。至目前，WRKY 转录因子

在多种植物中被科学家们研究，如拟南芥、水稻、小麦、葡萄等，发现其参与植物的生长发育、衰老调

节、抗病、抗机械损伤、非生物胁迫响应、植物激素反应等。棉花在我国是仅次于粮食的第二大农作物，

但我国原棉总量与品级无法满足纺织需求，每年还需大量进口原棉。随着 2012 年至 2015 年亚洲棉、雷

蒙德氏棉、陆地棉和海岛棉全基因组测序的陆续完成，WRKY 转录因子在棉花中的分析和研究近年得到

不少成果，如功能研究发现其在棉花生长发育、非生物胁迫和抗病中发挥作用。本文首先总结了 WRKY
转录因子的起源与结构特征，然后综述了其在棉花中的研究进展，为 WRKY 转录因子在棉花中的后续研

究方向提供新视角和基础。 

2. WRKY 转录因子的起源与结构 

2.1. WRKY 转录因子的起源 

1994 年，科学家们鉴定出第一个 WRKY 转录因子——SPF1，它在甘薯的根块中表达，可以结合在三

个分别编码储藏蛋白和 β-淀粉酶的基因启动子上[4]。后来，科研人员也在其他植物中发现了 WRKY 转录

因子。最初，人们一直认为 WRKY 转录因子是植物所特有的，直到 2005 年从单细胞原生生物蓝氏贾第鞭

毛虫、粘菌——盘基网柄菌和单细胞绿藻——莱因哈德衣藻中证实也含有可能编码WRKY基因的序列[5] [6] 
[7]。因此推测，在真核生物出现以后、蓝氏贾第鞭毛虫存在之前，WRKY 基因就已经进化形成了[5]。 

2.2. WRKY 转录因子的结构 

2.2.1. WRKY 转录因子的结构域特征 
随着生物信息学的发展和测序技术的成熟，WRKY 转录因子在许多植物中被鉴定并进行全基因组分

析，在各种植物中的数量都不一样，最新更新的数据显示，在春小麦中鉴定了 297 个 WRKY 基因[8]，
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甜菜中有 58 个[9]，胡椒中有 62 个[10]，枣中有 54 个[11]。这些 WRKY 蛋白都约由 58~60 个氨基酸组成，

含有两个明显的结构特征，一个是位于 N 端的高度保守的 WRKYGQK 特征结构序列，另一个是位于 C
端的锌指结构 C2H2或者 C2HC。靠近 N 末端的 7 个保守氨基酸残基 WRKYGQK 被视为 WRKY 结构域的

核心，它们的变异往往导致 DNA 的结合活性减弱或者丧失[12]；羧基 C 末端的锌指类似结构在植物的进

化中可能起到重要作用[13]。WRKY 结构域虽然高度保守，但在某些 WRKY 蛋白中，还是存在许多变异

的情况，比如 WRKYGEK、WRKYGKK、WRICGQC、WRMCGQK、WKKYGQK、WIKYGQK、WKRYGQK、

WSKYEQK、WRKYSEK 等[14]。 

2.2.2. WRKY 家族的分类 
人们根据 WRKY 结构域的数量和锌指基序的类型，将 WRKY 转录因子家族主要分为三个组：组 I，

组 II 和组 III，第 I 组 WRKY 蛋白包含两个 WRKY 结构域，第 II 组和 III 组均只包含一个 WRKY 结构域，

第 II 组的锌指结构基序为 C2H2，第 III 组的锌指结构基序为 C2HC，而第 II 组 WRKY 蛋白又可根据系统

发育分析方法进一步分为 5 个亚组：IIa、IIb、IIc、IId、IIe [15]。通常在同一种植物中，大多数 WRKY
转录因子属于第 II 组，第 II 组又细分为 5 个小亚组，所以第 II 组成员的数量相对较多，而第 I 组和第 III
组成员数量要少一些。 

2.2.3. WRKY 结构域与 W-盒 
WRKY 转录因子能与基因启动子区域内某段特定的碱基序列结合，这段特定的碱基序列被称为 W-

盒。W-盒的核心序列是 TTGACC/T 片段，其中 TGAC 高度保守[16] [17]。曾报道其中一个核苷酸的突变

都将使转录因子与基因的结合活性明显降低甚至完全消失[18]。说明 TGAC 这段碱基核心序列对于与

WRKY 转录因子的特异性结合来说至关重要且必不可少。在植物受到病原菌侵害时，植物体内许多基因

表达调控，参与防卫反应，而这些基因的启动子区域内常常含有 W-盒。一些防御相关的基因，如 PR、
NPRl 基因，启动子区域都包含 w-盒元件[19] [20]。与此同时，某些 WRKY 转录因子本身的启动子区域

内也含有 W-盒，例如研究人员在陆地棉 GhWRKY42 基因本身就发现有 W 盒[21]。 

3. 棉花 WRKY 转录因子研究进展 

3.1. 棉花 WRKY 转录因子全基因组分析 

陆地棉与藻类植物(红藻、绿藻)、苔藓植物、单子叶植物(玉米、稻)、和双子叶植物(毛果、拟南芥)
等的 WRKY 结构域一起构建进化树，分组发现 II 组成员形成三个不同的分支：IIa + IIb 组，IIc，IId + IIe
组，其中 IIa、IIb 组密切相关，IId、IIe 组紧密联系[22]。这种组内紧密的关系在雷蒙德氏棉中也发现了，

先前研究人员用雷蒙德氏棉的 WRKY 结构域与拟南芥结构域一起构建进化树，分析发现 IIa 组和 IIb 组

的基因密切相关，IId 组的基因与 IIe 组聚在一起[23]。 
此外，在陆地棉与藻类、苔藓、单双子叶植物的进化树中还发现 IIa + IIb 组、IIc 组都与 IC 组紧密

相关，同时，IId + IIe 组与 III 组密切相关。有趣的是，藻类，石松植物(lycophyta)和苔藓植物的 WRKY
结构域主要分为 IC、IIc、IIb、IN、IId 和 III 类，没有划入 IIa 组。这种现象可能表明 IIa 组可能从 IIb 组

演化而来的，这说明 IIb、IIc、IId、III 组可能是由 I 组演化而来[22]。在水稻中，报道了水稻中的某些 II
组 WRKY 基因可能是通过丢失 N 或 C 端 WRKY 结构域而从 I 组进化而来的[24]。研究人员将雷蒙德氏

棉与亚洲棉的 WRKY 结构域进行比对支持这一假设，并表明在棉花中，IId 和 III 组 WRKY 基因可能在

丢失 N 端或 C 端 WRKY 结构域后从 I 组进化而来[25]。 
在雷蒙德氏棉中，基于序列比较和进化树分析，发现 IIc 组中的基因比其他 WRKY 组中的基因共享

更多的变异(80%)，这表明 IIc 组中的 WRKY 基因比其他 II 组中的基因更加活跃和可变[23]。对雷蒙德氏
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棉各组进行功能差异分析，以查看各组之间是否存在任何潜在的重要氨基酸残基的功能差异，结果表明，

雷蒙德氏棉第 III 类 WRKY 基因可能具有不同的功能，在这些组中，与 IIc 组基因相比，第 I 组 WRKY
基因氨基酸变异最少，仅具有一个位点改变的，但是，在 IIa 组到 IIe 组中，有许多位点改变导致序列之

间的功能差异，例如在 IIb 和 IId 之间鉴定出 21 个位点，在 IIa 和 IIe 之间鉴定出 13 个位点，在 IIa-IIe
亚组中，检测到的这些功能上重要的氨基酸位点被取代，表明 IIa-IIe 组基因的功能可能已经独立进化[25]。 

在雷蒙德氏棉与亚洲棉的 WRKY 基因的蛋白序列构建的进化树中，第 III 组 WRKY 基因的数量与拟

南芥，可可和葡萄中相似，但在 I 和 IIa-IIe 组中含有几乎可可、葡萄两倍的 WRKY 基因，这主要是因为

在棉花进化过程中发生了大规模的复制事件，并促进了 WRKY 基因的扩增，主要是 I 和 IIa–IIe 组中

WRKY 基因扩增的结果[25]。亚洲棉的 WRKY 基因可能由于保守的二倍体 A 组和 D 组 WRKY 蛋白水平

较高，从而与 G.雷蒙德氏 WRKY 基因共享相同的亲缘关系[25]。在二倍体棉花雷蒙德氏棉和亚洲棉之间

比较 A 染色体和 D 染色体 WRKY 基因的基因和蛋白质序列，发现两个二倍体棉种之间存在相似的基因

结构。该结果还与以下事实相吻合：在外显子区域中检测到较少的 SNP，并且 WRKY 核心域中的蛋白质

氨基酸较少变化。这些结果说明在亚洲棉和 G.雷蒙德氏棉中 WRKY 基因功能较保守的。相比雷蒙德氏

棉，亚洲棉的第一类中的一个 WRKY 结构域显示出许多变化，说明该结构域可能进化出了一种新功能[25]。 

3.2. 棉花 WRKY 转录因子的功能研究 

在棉花中，WRKY 转录因子参与植物的生长发育与胁迫反应。在生长发育和衰老方面，研究人员分

离并鉴定了来自陆地棉的 IId 亚组基因 GhWRKY42，检测到 GhWRKY42 在病毒诱导的基因沉默(VIGS)植
物的茎中表达水平较高，并且增强了 GUS 活性，降低了植物株高，因此，推测 GhWRKY42 可能与茎发

育有关[21]。在早衰棉花品种 CCRI10 和非早衰品种 Liao4086 的子叶样品中检测到 GhWRKY42 的表达水

平，qRT-PCR 的结果显示，在转录水平 GhWRKY42 在 CCRI10 品种子叶逐渐衰老过程中增加，并且均显

著高于 Liao4086 品种，因此，GhWRKY42 可能参与衰老过程，并可能在叶片衰老过程中发挥积极的调节

作用[21]。对陆地棉 IIa 组成员进行表达谱分析，在叶片衰老的不同时期检测不同组织中 IIa 组 GhWRKY
基因的表达，发现 GhWRKY49，GhWRKY168 和 GhWRKY169 在圆环中高度表达，表明在花发育中具

有潜在作用[26]。qRT-PCR 结果表明，IIa 组 GhWRKY17，GhWRKY39 和 GhWRKY140 在花器官和茎中

表现出高表达水平，并且在叶片衰老的初期也高表达，因此，推测这三个高表达基因在调节棉花发育和

叶片衰老中起重要作用[26]。分析陆地棉叶片不同衰老时期的基因表达谱，发现第 III 组的成员

GhWRKY27 是由叶片衰老诱导的，主要在早衰品种中表达，所以，推测 GhWRKY27 可能通过与其他基

因的相互作用或转录调控来积极调节叶片衰老[27]。也有研究发现 I 组的成员(GhWRKY3，83 和 97)不仅

在非生物胁迫和纤维发育阶段表达，而且在叶片衰老、花药发育、根，茎、叶和胚中高表达[22]。 
在非生物胁迫方面，在冷、盐、ABA、干旱和碱条件下发现陆地棉中 IID(GhWRKY81)，IIC 组

(GhWRKY15)，III 组(GhWRKY7，89)和Ⅱa 组(GhWRKY71，84 和 73)成员在这五中不同的胁迫条件下

都有响应，并且有超过对照组两倍的表达水平的变化，这表明这些常见的上调的 GhWRKY 基因可能参

与信号通路之间的串扰，以调节这五种压力[22]。在拟南芥中过表达陆地棉中第 III 组成员 GhWRKY33，
用不同浓度的甘露醇处理后发现，与野生型相比，转基因拟南芥的种子发芽率降低，并且根的生长明显

被抑制，这表明，GhWRKY33 转基因拟南芥植物在种子萌发和幼苗早期生长过程中表现出干旱敏感性。

当暴露于干旱中时，GhWRKY33 转基因拟南芥的气孔比野生型开放，失水率更高，所以推测 GhWRKY33
可能通过与干旱相关基因和 ABA 反应基因的启动子区域中的 W-box 结合而直接或间接调节干旱相关基

因和 ABA 反应基因的表达，从而响应干旱胁迫和 ABA 信号传导[28]。 
在抗病防御方面，分析陆地棉 IId 亚组基因 GhWRKY11，发现 GhWRKY11 基因在通过部分防御信
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号时表达上调[29]。此外，GhWRKY11-过表达植物通过 SA 依赖性信号传导途径显示出对病毒攻击的增

强抗性，随后减少了 H2O2积累[29]。因此，研究人员推测 GhWRKY11 可能在调节植物病原体防御反应

中发挥重要作用[29]。 

4. 结论与展望 

本文从 WRKY 转录因子的起源开始，介绍 WRKY 转录因子的结构特征以及它们家族的分类，然后

阐述 WRKY 转录因子在棉花中的全基因组分析情况和生物学功能。WRKY 转录因子最开始在甘薯中鉴

定出来，但目前已在越来越多的植物中发现了它的身影，在模式植物拟南芥、水稻中被广泛研究，它在

各类其他植物如胡椒、枣、苹果等中行使的某些功能也慢慢被研究人员阐明。经对 WRKY 转录因子在棉

花中的研究总结发现，研究物种具有偏向性，WRKY 转录因子在陆地棉和雷蒙德氏棉中的研究较多，而

在海岛棉、亚洲棉中的报道较少。可能是因为海岛棉的全基因组测序较晚公开，但海岛棉因为品质优良、

纤维柔长，在我国主要用来纺织高支纱，而国内适合纺高支纱的原棉稀缺，原棉总量与品级无法满足纺

织需求，每年需大量进口原棉，因此，在这种现状下，研究海岛棉并帮助其提高棉纤维质量就显得非常

重要。另外，大量的植物 WRKY 基因功能研究包括棉花 WRKY 基因的研究报道是从表达分析总结 WRKY
基因的功能，严重缺乏功能的深入研究和机制研究，因此，WRKY 转录因子基因功能的机制亟待深入研

究。本文对 WRKY 转录因子的起源与结构特征的总结将对棉花 WRKY 基因功能的机制研究提供帮助，

最终促进棉花分子育种，以获得抗病性高、棉纤维质量和产量高的棉花新品种。 
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