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植物细胞壁相关激酶（WAK）基因家族响应逆境胁迫
研究进展及其在油菜抗逆改良中的应用
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摘要：植物在整个生命周期中持续面临干旱、盐碱、极端温度、重金属以及病原菌侵染等环境胁迫，这些因素严

重制约作物产量和品质。细胞壁是植物细胞与外界环境接触的关键界面，不仅提供结构支撑，也参与胁迫信号感

知与传递。细胞壁相关激酶（wall-associated kinase, WAK）是一类定位于细胞壁-质膜界面的受体样蛋白激酶，其胞

外结构域可与果胶及其降解片段互作，从而感知细胞壁完整性的动态变化，并参与调控植物生长发育、病原防御和

非生物胁迫适应。本文从WAK/WAKL基因家族的结构特征与进化模式出发，系统梳理了其在干旱、盐碱、极端温

度等非生物胁迫以及病原防御中的功能；在此基础上，分析 WAK 与 ROS、Ca²⁺和 MAPK 级联的信号网络关系。最

后，本文讨论WAK/WAKL基因在油菜抗逆遗传改良中的潜在应用价值与主要挑战，以期为理解WAK/WAKL介导

的胁迫感知机制和作物抗逆育种提供参考。
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Responses of WAK gene family to stress conditions and their applications in improving rapeseed tolerance
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Abstract: Plants continuously face challenges from pathogen infection and environmental stresses including 
drought, salinity, extreme temperatures, and heavy metals throughout their life cycle, which severely constrain crop 
yield and quality. Cell wall, as the interface between plant cells and the external environment, not only provides 
structural support but also serves as a dynamic platform for stress signal perception and transduction. Wall-associat⁃
ed kinases (WAK) are a unique family of receptor-like kinases localized at cell wall–plasma membrane interface. 
Their extracellular domains interact with pectin and its degradation products, enabling them to monitor dynamic 
changes in cell wall integrity and participate in regulating plant growth, development, pathogen defense, and abiotic 
stress adaptation. This review summarizes the structural features, evolutionary patterns, and molecular regulatory 
mechanisms of WAK/WAKL gene family, with emphasis on their functions in abiotic stress responses including 
drought, salinity, and extreme temperatures, as well as the associated signaling networks involving ROS, Ca²⁺, and 
MAPK cascades. Representative functions of WAK in pathogen defense are also outlined. Finally, we discuss the po⁃
tential applications and major challenges of WAK/WAKL genes in genetic improvement of stress resilience in oil⁃
seed rape (Brassica napus), aiming to provide a reference for understanding WAK-mediated stress perception mech⁃
anisms and crop stress-resistance breeding.
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1996 年，He 等人在对其先前发现的一个丝氨

酸/苏氨酸蛋白激酶（pro25）进行生化特性分析时，

首次提出了细胞壁相关蛋白激酶（wall-associated 
kinase, WAK）的概念，并将 pro25 更名为 WAK1
（wall-associated kinase 1），随后研究发现这类蛋白

可能通过共价连接与细胞壁中的果胶紧密结合[1,2]，
但后续体外结合实验证明其主要通过静电吸引驱

动的非共价相互作用实现[3,4]。进一步的研究表明，

WAK蛋白家族在感知细胞壁完整性变化、信号转导

和调控植物生长发育方面发挥着关键作用[5]。
随着全球气候变化加剧，干旱、高温、盐碱和土

壤重金属污染等非生物胁迫已成为限制作物生产

力的最主要因素。全球每年约 50% 以上的产量损

失可归因于非生物胁迫[6]。植物作为地表附着生

物，无法通过移动逃避胁迫环境，因此进化出了复

杂的感知与响应机制以应对不利环境。细胞壁作

为植物细胞最外层的结构屏障，不仅是抵御外界胁

迫的第一道物理防线，更是一个动态的信号感知平

台，能够实时监测外界环境变化并将信号传递至胞

内[7]。在这一过程中，定位于细胞壁-质膜界面的

WAK 蛋白家族充当重要的分子枢纽。作为全球第

三大植物油来源作物，甘蓝型油菜（Brassica napus）
在生育期面临干旱、盐渍、冻害以及菌核病、根肿病

等多种胁迫[8,9]，然而与水稻、小麦、玉米等作物相

比，其WAK基因家族的系统鉴定与功能研究仍十分

薄弱，绝大多数成员的功能尚未阐明。

大量研究表明，WAK 家族成员在生长发育、病

原菌防御和非生物胁迫适应性中均发挥重要作

用[5,10]。WAK编码基因在多种植物中响应非生物胁

迫而被显著诱导表达。例如，水稻OsWAK基因家族

中多个成员在干旱、盐和冷胁迫下被诱导表达[11]；棉
花 GhWAK 基因在渗透胁迫和 ABA 处理下表达上

调[12]；大豆 WAK 家族在高/低温、盐、干旱等胁迫中

表现出特异性响应模式[13]。这些发现提示 WAK 蛋

白可能参与植物非生物胁迫适应过程，并发挥一定

的调控作用。然而，相较于WAK在生物胁迫（病原

菌防御）中较为成熟的研究体系，其在非生物胁迫

响应中的分子调控网络仍处于快速积累阶段，亟待

系统梳理和深入探讨。对油菜而言，系统梳理

WAK/WAKL家族的功能信息尤为迫切：这既有助于

借助直系同源关系将模式植物中已阐明的 WAK功

能迁移到油菜，也是发掘油菜自身抗逆等位变异和

育种靶点的前提。

已有研究表明，WAK家族成员具有多种生理功

能，如参与调控细胞伸长反应、对病原菌入侵的防

御反应、机械伤害、金属胁迫等多种生理反应过

程[14-16]。近年来研究发现，WAK基因在干旱、盐碱和

温度胁迫等非生物逆境响应中同样发挥着关键调

控作用[14,17,18]。干旱引起细胞壁脱水、盐胁迫诱导细

胞壁离子失衡、极端温度导致细胞壁多糖组成改

变，这些非生物胁迫引发的细胞壁微环境的动态变

化均可被 WAK 蛋白感知[19]。 WAK 通过其胞外

GUB_WAK_bind 结 构 域（galacturonan binding do⁃
main，GUB）与果胶相互作用，将细胞壁结构的变化

转化为胞内化学信号，从而启动广泛的转录重编程

以应对胁迫[19,20]。因此，系统阐述WAK蛋白在生物/
非生物胁迫感知、信号转导和适应性调控中的分子

机制，对于理解植物环境适应性的分子基础、推动

以甘蓝型油菜为代表的作物抗逆性遗传改良具有

重要理论价值。

1 WAK的结构与进化

WAK 及 其 类 基 因 WAKL（Wall-Associated Ki⁃
nase like）属 于 受 体 样 激 酶（receptor-like kinase, 
RLK）基因家族的一个亚家族，二者合称为 WAK/
WAKL家族。WAK和WAKL蛋白组成非常相似，主

要由位于 N 端的 GUB_WAK_bind 结构域类以及表

皮生长因子结构域 (EGF-like domain)、跨膜结构域

（transmembrane domain）、胞内丝氨酸/苏氨酸激酶

结构域（serine/threonine kinase domain, STKc）等构

成[10,21]。部分 WAK 蛋白的胞外区域存在多个 EGF
重复序列，其中EGF-Ca2+结构域可与钙离子结合稳

定蛋白构象，EGF结构域可能参与蛋白间的相互作

用，而GUB_WAK_bind结构域则能识别并结合细胞

壁中的寡聚半乳糖醛酸（oligogalacturonides, OGs）[2]。
WAK/WAKL 基因在结构域组成上存在细微差异，

Verica 等人在拟南芥中鉴定到 27个 WAK/WAKL 基

因，结果显示其编码蛋白均包括 1 个 GUB_WAK_
bind结构域、EGF2结构域，部分蛋白缺少 EGF-Ca2+

结构域[22]。这种结构域的差异可能导致了不同

WAK/WAKL 在底物识别和信号传递上的功能

分化。

WAK 基因家族在不同植物物种中的成员数量

呈现显著差异。拟南芥基因组中约有 27 个 WAK/
WAKL基因，其中 5个为核心WAK基因，成簇分布于

一个约 30 kb 的基因座内，剩余的为 WAKL 基因[22]；
这些核心 WAK 成员与其余 WAKL 成员在胞外结构

域的组织上存在差异，但共享保守的胞内激酶结构
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域，暗示它们源于共同的祖先序列并经历了随后的

功能分化[19]。随着大量物种基因组测序的完成，

WAK/WAKL 基因在这些物种中的鉴定工作陆续开

展，如早期在单子叶植物水稻（粳稻）中鉴定到 130
个 WAK/WAKL 基因[11]，小麦基因组庞大，其 WAK 家

族成员数量更为丰富，约有 320 个[24]（表 1），此外还

在不同物种中鉴定到不同数量的 WAK/WAKL 基因，

如玉米[29]、草莓[23]、大麦[25]、牛油果[27]、大豆[42]、月季[28]、
高粱[33]、棉花[12,26]、甘蔗[33]、白菜[37]、甘蓝型油菜[36]等
（表 1）。然而，进一步比较不同物种中 WAK/WAKL
基因的分布时，发现不同报道对同一个物种的WAK/
WAKL 基因进行鉴定得到的数量差别很大，如 Yang
等在陆地棉中鉴定到 81 个 WAK/WAKL 基因[26]，而
Dou 等则在陆地棉中鉴定到 29 个 WAK/WAKL 基

因[12]，对于白菜，Zhang等在其基因组中检测到 96个

WAK/WAKL 基因[37]，而 Xu 等只鉴定 13个 WAK/WAKL
基因[36]，这种差异可能与隐马尔可夫模型（HMM）阈

值、结构域完整性判定标准、基因组版本以及是否

将WAKL纳入统计等因素有关。

为在同一标准下比较 WAK/WAKL 基因在植物

类群中的分布特征，本文整理了 Liu 等建立的 RLK
数据库中的WAK蛋白数据[38]。该数据库收集了528
个植物物种的基因组组装，选取最长转录本变体，

采用以 HMMER v3. 0 的 hmmsearch 程序按 Pfam 数

据库的结构域定义（Pkinase clan）对各物种蛋白质

组进行搜索，蛋白激酶结构域以 Pkinase 和 Pki⁃
nase_Tyr为查询模型，并以Pfam官方指定的“trusted 
cutoff”（可信阈值）作为纳入标准，删除结构域比对

覆盖度低于 Pfam 模型长度 50% 的序列。跨膜区

（TM）以 TMHMM 和 Phobius 双软件联合预测，两软

件均预测超过 3个跨膜区的序列被剔除；并依据结

构域组成将 RLK 划分为 RK（受体激酶）、RLCK（类

受体胞质激酶）、RLCK-TM（跨膜型类受体胞质激

酶）和RK-IDE（不规则胞外结构域型）等拓扑类型，

鉴定并系统分类了 524,948 个 RLK 家族成员[38]；本
研 究 提 取 其 中 含 有 WAK 特 征 性 胞 外 结 构 域

GUB_WAK_bind（PF13947）的成员，共获得 476个含

有WAK基因的物种（95个单子叶植物、373个双子叶

表1　代表性物种中WAK/WAKL基因数量

Table 1　Numbers of WAK/WAKL genes in representative plant species

物种

Species
Arabidopsis thaliana

Oryza sativa japonica

Fragaria × ananassa

Triticum aestivum

Hordeum vulgare

Gossypium hirsutum

Persea americana

Glycine max

Rosa chinensis

Zea mays

Medicago truncatula

Cannabis sativa

Juglans regia

Sorghum bicolor

Sesamum indicum

Solanum lycopersicum

Saccharum spontaneum

Saccharum hybrid
Brassicaceae spp.

Brassica rapa ssp. pekinensis

Brassica napus

Solanum tuberosum

Malus domestica

Rosaceae

类群

Group
双子叶 Dicotyledon

单子叶 Monocotyledon
双子叶 Dicotyledon

单子叶 Monocotyledon
单子叶 Monocotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon

单子叶 Monocotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon

单子叶 Monocotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon

单子叶 Monocotyledon
单子叶 Monocotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon
双子叶 Dicotyledon

WAK/WAKL基因数

Gene numbers
27

130
167
320
91

81/29
76
74
68
58
54
53
41
37
31
29
19
12

178
96
36
29
44

131
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植物、3个裸子植物、1个蕨类、3个藻类、1个苔藓）。

在这些物种中含 WAK 基因数量比较多的类群通常

为单子叶植物（附表 1，图 1），这些物种的WAK家族

基因数量差异显著，介于 1～773之间（中位数为 26，
均值为 47，标准差 79）。其中海带（Saccharina japon⁃
ica）、托马沟稃草（Oropetium thomaeum）等 10个物种

仅含 1 个基因，而野生二粒小麦（Triticum dicoccoi⁃
des）拥有 773 个。约半数物种（227 种）集中在 10～
40区间，当WAK超过 50时，单子叶物种的比例开始

上升；超过 200后，100%为单子叶植物，且全部属于

禾本科；WAK/WAKL基因数量最多的为野生二粒小

麦（773 个），其次为节节麦（Aegilops tauschii）（687
个），而普通六倍体栽培小麦（Triticum aestivum）的

数量为406个（图1）。

分析重要作物的野生种与栽培种之间的数量

差异，发现不同作物中WAK基因的扩增可能由不同

的演化动力所驱动。棉属（Gossypium）中 16 个物种

的WAK基因数量从旱地棉（Gossypium aridum, 11）到

陆地棉（Gossypium hirsutum, 78）不等，四倍体棉种的

WAK 基因数量均值（约 71）为二倍体棉种均值（约

26）的2. 7倍，这暗示多倍化是WAK扩增的驱动力之

一。而甘蓝型油菜（Brassica napus, AACC，55个）的

WAK 数量远多于其两个二倍体祖先白菜型油菜

（Brassica rapa, AA, 5 个）和甘蓝（Brassica oleracea, 
CC, 13个）的数量之和（18个）。这一结果可能是由

于甘蓝型油菜同时继承了白菜型油菜和甘蓝两个

祖先亚基因组，其基因组保留了来自两个祖先谱系

的WAK基因拷贝，而在二倍体祖先谱系长期演化过

程中，部分重复基因可能经历了选择性丢失或功能

退化。需要指出的是，二倍体祖先种的WAK数量也

有可能受基因组组装与注释完整性影响而被低估，

且现代栽培油菜的直接祖先并非当前测序参考基

因组所代表的材料。然而在小麦族中，这种多倍化

的驱动力并未体现，如普通栽培小麦（Triticum aesti⁃
vum, AABBDD）为 406个，而其祖先种野生二粒小麦

（Triticum dicoccoides, AABB）的 WAK 基 因 数 量 为

773，祖先种节节麦（Aegilops tauschii, DD）为 687个，

并未展现出数量的叠加，提示小麦族 WAK/WAKL 拷

贝数变化不能简单归因于倍性叠加，可能还受到基

因组重排、冗余拷贝丢失以及栽培驯化选择等因素

共同影响。

2 WAK在植物生物胁迫应答中的功能

2. 1 WAK在PTI和ETI中的功能

植物先天免疫系统的第一道防线，即病原相关

分子模式激发的免疫反应（PAMP-triggered immuni⁃

注：A：代表性物种中WAK基因数量的频率分布。红色虚线和深红色实线分别表示WAK基因数量的中位数（平均 26）和平均值（47）；B：单子叶

植物和双子叶植物中WAK基因数量的密度分布。橙色曲线表示单子叶植物，蓝色曲线表示双子叶植物，虚线分别表示两类群WAK基因数量

的中位数（Monocots: Median=74；Dicots: Median=24）；C：单子叶植物（Monocots，n=95）和双子叶植物（Dicots，n=373）中 WAK 基因数量的比较。

箱线图显示不同类群中WAK基因数量的分布，黑线表示中位数；两组间差异采用Mann-Whitney U test分析（p = 3.8×10⁻⁹）
Note: A: Frequency distribution of WAK/WAKL gene numbers across representative plant species. The red dashed line and dark red solid line indicate 
the median (26) and mean (47) values of WAK/WAKL gene numbers, respectively. B: Density distribution of WAK/WAKL gene numbers in monocotyledon⁃
ous and dicotyledonous plants. The orange and blue curves represent monocots and dicots, respectively. Dashed lines indicate the median WAK/WAKL 
gene numbers of the two groups (Monocots: Median = 74; Dicots: Median = 24). C: Comparison of WAK/WAKL gene numbers between monocotyledonous 
plants (Monocots, n = 95) and dicotyledonous plants (Dicots, n = 373). Box plots show the distribution of WAK/WAKL gene numbers in each group, with 
black lines indicating the medians. Statistical significance between the two groups was evaluated using statistical tests (p = 3.8 × 10⁻⁹)

图1　不同植物物种中WAK基因家族数量的分布特征及单子叶/双子叶植物间的差异

Fig. 1　Distribution of WAK gene family numbers across plant species and comparison between monocots and dicots
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ty, PTI），依赖于质膜定位的模式识别受体（pattern 
recognition receptor, PRR）对 病 原 保 守 分 子 的 识

别[43]。WAK作为定位于细胞壁-质膜界面的受体样

激酶，能够感知细胞壁果胶状态变化，因此被认为

是DAMP介导PTI的重要受体模块之一[44]。WAK介

导的PTI信号与经典PRR通路存在明显交叉。经典

的 PAMP flg22 被 FLS2 识别后可诱导 BAK1 募集、

BIK1 活化、RbohD 介导的 ROS 爆发以及 MPK3/
MPK6激活[45,46]。OGs与 flg22虽然来源不同，前者属

于细胞壁损伤产生的 DAMP，后者属于细菌 PAMP，
但二者可诱导大量重叠的防御基因表达，并共同激

活 MAPK 级联反应和 ROS 爆发等早期免疫反应[47]。
现有研究提示，WAK蛋白还参与 PTI并发挥调节功

能，如拟南芥 WAKL10 与 FLS2 和 BAK1 互作，并促

进 flg22 诱导的 FLS2-BAK1 复合体形成，从而增强

MAPK 活化、ROS 爆发和防御基因表达[48]。番茄 Sl⁃
WAK1与 flagellin 受体 SlFLS2和 SlFLS3发生不依赖

于 flagellin 的互作，并参与其介导的质外体 PTI 反
应[49]；棉花 GhWAK7A 则与几丁质受体 GhLYK5 和

GhCERK1 互作，并促进几丁质诱导的 GhLYK5-
GhCERK1二聚化及免疫信号激活[50]。

效应子触发免疫（effector-triggered immunity，
ETI）传统上主要指胞内核苷酸结合–富亮氨酸重

复蛋白（nucleotide-binding leucine-rich repeat pro⁃
teins，NLRs）直接或间接识别病原菌效应子后激活

的强烈防御反应[51]。近年来的研究表明，植物细胞

表面受体也能够识别分泌至质外体的菌株特异性

效应子，并产生符合“基因对基因”关系的抗性反

应。如小麦抗性基因 Stb6 编码一种 WAK 受体激

酶，特异性抵抗携带 AvrStb6 的叶斑病菌，符合“基

因对基因”关系[52]。与经典NLR介导的ETI不同，该

抗性不伴随明显超敏细胞死亡，主要抑制病原菌的

气孔侵入与早期定殖[53]。目前尚无 Stb6 与 AvrStb6
直接结合的充分证据，提示可能存在辅助/共受体或

宿主中间蛋白参与识别。甘蓝型油菜中的 Rlm9 同
样编码WAKL蛋白，介导对携带AvrLm9基因的黑胫

病菌（Leptosphaeria maculans）特定生理小种的抗性，

并且未发现 Rlm9-AvrLm9 间存在直接的物理互

作[54]。此外，WAKL 蛋白能够直接调节胞内 NLR 的

活化状态，从而在细胞表面受体与NLR免疫之间建

立分子联系。如 WAK-like蛋白 WAKL20可与 NLR
蛋白 BSR1互作，直接磷酸化 BSR1 NB-ARC结构域

中的 Ser470 位点，从而改变 BSR1 内部结构域之间

的空间关系，抑制BSR1寡聚化及抗性小体形成，降

低BSR1介导的细胞死亡和抗病毒免疫[55]。
2. 2 WAK参与PTI–ETI免疫信号网络交叉调控

的潜在机制

ETI 通常被视为植物先天免疫的第二道防线，

由胞内NLR免疫受体识别病原效应子后激活，通常

伴随超敏反应（HR）和程序性细胞死亡[51]。近年的

里程碑式研究表明，PTI 和 ETI 信号通路在 ROS 爆

发、MAPK 激活和转录重编程等层面存在复杂的交

叉调控[56,57]。PTI信号的充分激活可能为ETI的高效

启动提供基础，而ETI的激活亦可进一步影响PTI信
号强度，二者形成相互调节的免疫网络[58]。

WAK 从多个层面参与 PTI-ETI 免疫信号网络

的交叉调控。首先，WAK 介导的下游 MAPK 级联

（MPK3/MPK6）位于 PTI 和 ETI 信号汇聚的关键节

点，而 NLR 蛋白介导的 ETI 激活同样伴随着 MPK3/
MPK6 的持续激活，因此，WAK-MAPK 模块可能为

ETI 提供额外的信号输入，与 NLR 信号通路发生汇

聚，从而影响 ETI 响应强度。其次，WAK 感知细胞

壁损伤产生的 OGs作为 DAMPs可增强 PTI信号，而

PTI的充分激活被认为是 ETI有效建立和放大的重

要基础[59]。最后，近年来提出的 NLR“代谢守卫

（metabolic guard）”模型认为，NLR 蛋白可通过监测

病原效应子诱导的宿主代谢重编程（包括细胞壁代

谢扰动）来触发ETI响应[51]。据此推测，作为细胞壁

状态直接感知因子的 WAK，可能为 NLR 蛋白监测

细胞壁稳态变化提供信号输入。

3 WAK在植物非生物胁迫应答中的功能

3. 1 干旱胁迫

干旱是限制植物生长和作物产量的主要非生

物胁迫因素之一，其影响不仅表现为细胞水分亏缺

和渗透胁迫，还涉及根系构型调整、细胞壁力学性

质重塑以及氧化还原稳态变化等多个层面的适应

过程[60-62]。细胞壁作为植物感知和响应环境变化的

重要结构，其组成和力学性质会随干旱发生动态调

整，以维持细胞扩张和组织完整性[62]。由于WAK定

位于细胞壁-质膜界面，胞外结构域能够结合果胶

及果胶降解产生的寡聚半乳糖醛酸，因此被认为可

能作为细胞壁状态传感器参与植物对水分亏缺等

环境变化的适应过程[5,44]。
WAK 参与调节植物对干旱适应性可能涉及多

个层面。首先，水分亏缺可引起细胞壁组分和力学

性质的动态重塑，包括果胶甲酯化水平变化、半纤

维素网络调整以及细胞壁刚性和延展性的改变，这
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些变化有助于维持细胞膨压和组织水分状态[62-64]，
而 WAK可能通过感知细胞壁完整性参与植物抵御

失水反应。近期研究表明，干旱胁迫导致细胞壁果

胶降解，并产生OGs信号分子，小麦TaWAK5胞外结

构域能够直接识别 OGs，且其对 OGs 的亲和力高于

对完整果胶的结合。OGs结合后激活TaWAK5激酶

活性，并促进其下游靶蛋白 TaSLAC1（slow anion 
channel-associated 1）的磷酸化。由于 SLAC1 是调

控保卫细胞阴离子外排和气孔关闭的重要离子通

道，最终促进气孔关闭，减少叶片水分散失[17]。然

而，并非所有WAK成员均发挥正向抗旱调控作用。

例如，玉米ZmWAK3可通过增强多聚半乳糖醛酸酶

（polygalacturonase, PG）活性，加速细胞壁果胶降解，

降低果胶含量并促进细胞壁松弛。由于细胞壁机

械性质直接影响细胞膨压维持和组织水分保持能

力，过度的细胞壁松弛可能削弱组织抗失水能力，

从而增强植株对干旱胁迫的敏感性。此外，Zm⁃
WAK3 还参与调节气孔运动，其过表达会延迟干旱

条件下气孔关闭，导致蒸腾速率升高并加剧植株水

分损失[65]。部分 WAK 还可以通过调控根系的细胞

壁可塑性影响根系构型和水分吸收效率，如水稻

OsWAK12 和拟南芥 WAKL 蛋白 RFO1 参与根系发

育的调控[66,67]，这一功能在干旱条件下对深层土壤

水分的获取可能具有积极作用。

因此，WAK并不是一类普遍具有抗旱促进作用

的保守型受体激酶，不同 WAK 成员在干旱响应中

的功能可能存在显著差异，其可能通过调节细胞壁

动态变化、感知损伤相关信号、控制气孔行为以及

塑造根系构成等多种途径参与植物失水适应。不

同 WAK 成员在干旱响应中的功能差异，可能取决

于其胞外配体识别特性、细胞壁调控模式以及所连

接的下游信号网络[19]。
3. 2 盐碱胁迫

盐胁迫是农业生产中最严重的非生物限制因

素之一，全球约 20% 的灌溉农田受到盐渍化影响，

并且随着气候变化、海平面上升以及不合理农业管

理，盐碱化已成为威胁全球粮食安全的重要环境问

题[68,69]。植物在高盐条件下面临渗透胁迫和离子毒

害的双重挑战：一方面，土壤水势降低限制根系吸

水，引起细胞脱水、膨压下降以及生长受抑；另一方

面，Na⁺和Cl⁻过量积累破坏细胞离子稳态，影响光合

作用、酶活性和代谢过程，并进一步诱导 ROS 积累

和氧化损伤[68,70]。由于细胞壁是植物细胞与外界环

境直接接触的重要结构，也是维持细胞形态和感知

环境变化的重要界面，其组成和力学性质会在盐胁

迫过程中发生动态调整，而与细胞壁关系密切的

WAK能够监测细胞壁完整性，可能参与盐胁迫条件

下细胞壁稳态维持和环境适应过程[5,44,62,71]。
已有转录组和基因家族分析研究表明，盐胁迫

能够诱导多个植物 WAK/WAKL 成员发生表达变化，

提示该家族可能参与植物盐胁迫适应过程。例如，

水稻 WAK 家族成员在盐胁迫处理后表现出差异表

达模式，部分成员被认为参与逆境响应调控[10]，对大

豆和玉米 WAK 家族的系统分析进一步发现，多个

WAK/WAKL 基因在盐处理条件下发生显著表达变

化，其启动子区域富含与胁迫和激素响应相关的顺

式调控元件，进一步支持WAK家族参与盐胁迫响应

的可能性[13,42]。在水稻中，OsWAK112被证明是一个

负调控耐盐性的 WAK 成员，其表达受盐胁迫抑制；

OsWAK112可与 S-腺苷甲硫氨酸合成酶（SAMS）互

作并促进其降解，降低乙烯前体 SAM 供应，从而抑

制盐胁迫条件下乙烯合成，最终削弱植物耐盐能

力[72]。与 OsWAK112 不同，拟南芥 AtWAKL4 则表现

为正调控耐盐作用，其并非通过调控 Na⁺离子稳态

发挥作用，而是通过维持细胞壁果胶稳态和氧化还

原平衡促进盐适应。一方面，AtWAKL4维持盐胁迫

条件下果胶稳态和细胞壁完整性；另一方面，其通

过促进 CAT2 介导的过氧化氢清除，降低 ROS 积

累[73]。番茄 SlWAK1 被发现参与长期盐胁迫适应过

程，其功能改变会影响盐条件下植物渗透调节、根

系发育及代谢稳态，进而影响植株生长和盐耐受表

现，提示 WAK 可能通过协调细胞生长和水分平衡

参与盐适应[74]。
这些研究表明，WAK作为连接细胞壁状态感知

与胞内胁迫信号网络的重要调控节点，其不同成员

及其下游信号模块协同作用产生促进或抑制耐盐

性的差异化效应。未来仍需结合遗传学、蛋白互

作、细胞壁组分分析及离子组学等多层次研究，进

一步解析 WAK 介导的盐胁迫过程中细胞壁完整性

感知机制，从而建立更加完善的植物盐胁迫响应

模型。

3. 3 极端温度胁迫

极端温度胁迫（包括高温和低温）可通过改变

细胞膜脂质组成、膜流动性以及蛋白质和酶的构象

稳定性，扰乱植物细胞稳态，并进一步影响生长发

育和生存能力[75-77]。植物对温度变化的适应不仅依

赖经典的转录调控网络，还涉及细胞壁结构调整、

机械信号感知以及细胞表面受体介导的信号转导
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过程[78]。例如，高温胁迫可诱导细胞壁果胶代谢重

塑，其中果胶甲酯酶的活化导致同型半乳糖醛酸去

甲酯化，而去甲酯化果胶一方面通过调节 Ca²⁺介导

的果胶凝胶形成影响细胞壁刚性和延展性，另一方

面可增加细胞壁结构扰动并诱导细胞壁完整性信

号产生[79]。因此，WAK可能通过感知细胞壁完整性

变化，参与下游温度响应信号的调节。在低温响应

方面，水稻OsWAK112d对低温处理表现出强烈转录

响应[80]，茶树 CsWAK12 则表现出相反的调控作用，

其异源表达降低拟南芥耐冷能力，并抑制 CBF（C-
repeat binding factor）相关冷响应基因表达[81]，在玉

米中，ZmWAK3过表达显著提高了植株低温耐受性，

其机制主要涉及增强抗氧化防御能力、提高光合作

用效率以及维持细胞氧化还原稳态[82]。在高温响应

方面，辣椒CaWAKL20沉默能够增强植株热耐受性，

而过表达降低了拟南芥株系对热胁迫的耐受性和

对 ABA 的敏感性[18]。此外，不同植物的多个 WAK/
WAKL 成员可同时响应冷、热、干旱和盐胁迫，进一

步提示 WAK 家族可能作为整合多种环境信号的细

胞壁感知模块[83,84]。

4 WAK的分子信号机制

4. 1 细胞壁感知与信号启动

植物细胞壁主要由纤维素、半纤维素、果胶和

结构蛋白组成。果胶在高尔基体中合成以后以高

度甲基化的形式分泌到细胞壁中，随后被果胶甲酯

酶（PMEs）进行去甲基化修饰[85]。果胶的甲基酯化

程度直接影响细胞壁的生物力学特性和孔隙度，是

细胞壁完整性（cell wall integrity, CWI）监测的关键

指标[85,86]。
WAK家族蛋白定位于质膜，其胞外结构域嵌入

细胞壁区域，能够直接与果胶多糖结合，因此被提

出作为植物细胞壁完整性监测的关键感受器[1,5]。
He等发现，WAK1能够与细胞壁中的交联果胶组分

（cross-linked pectin fraction）发生高亲和力结合，提

示 WAK 蛋白可能作为细胞壁果胶状态的感知分

子[1]。随后，Decreux 和 Messiaen 利用纯化的 WAK1
胞外结构域进一步证明，WAK1能够直接结合同型

半乳糖醛酸（homogalacturonan, HG）及其降解产生

的寡聚半乳糖醛酸，并且 WAK1对果胶的结合能力

受到果胶甲酯化程度的显著影响，其中去甲基化

（de-esterified）或非甲基化（non-methylesterified）的

HG 表现出更高的结合亲和力，而高度甲基化果胶

的结合能力较弱[1]。去甲酯化 HG 由于半乳糖醛酸

（galacturonic acid, GalA）残基上的甲酯基减少，暴露

更多带负电荷的羧基，因此与 WAK 胞外结构域表

现出更高亲和力，而高度甲酯化果胶由于负电荷减

少，与WAK的结合能力明显下降[1]。Decreux等进一

步通过对 WAK1 胞外果胶结合结构域进行定点突

变分析发现，WAK1 中富含赖氨酸（Lys）和精氨酸

（Arg）的正电荷氨基酸残基对于结合去甲酯化 HG
具有重要作用。当这些带正电荷的残基被中性氨

基酸替换后，WAK1与HG的结合能力显著降低，暗

示 WAK1 表面的正电荷区域能够与果胶链上半乳

糖醛酸残基产生的负电荷羧基形成电荷互补作用，

从而介导蛋白–多糖结合[87]。因此，目前普遍认为

WAK-果胶互作主要是一种由静电吸引驱动的非共

价结合，而非通过蛋白与多糖之间形成稳定共价键

实现连接[19]。
WAK-果胶互作过程中，Ca²⁺是影响结合效率的

重要调控因子。去甲酯化后的果胶HG暴露的大量

带负电荷羧基，既能与WAK胞外域的赖氨酸、精氨

酸残基发生静电互作，也可与 Ca²⁺形成离子交联。

Decreux和Messiaen发现，WAK1与果胶的结合依赖

Ca²⁺诱导的构象变化，有 Ca²⁺时，去甲酯化 HG 链形

成稳定的“egg-box”结构，为WAK1胞外域提供适宜

构象（图 2）。若缺乏 Ca²⁺或果胶甲酯化程度比较高

时，HG 链的电荷分布与空间排列改变，WAK1结合

能力随之下降[3]。
当植物遭受病原菌侵染、机械损伤或渗透胁迫

时，细胞壁果胶的降解可能释放寡聚半乳糖醛酸片

段，这些片段作为损伤相关分子模式（damage-asso⁃
ciated molecular patterns, DAMPs）被 WAK 的胞外结

构域识别，从而激活胞内激酶活性[44]。病原菌分泌

的细胞壁降解酶（CWDEs）降解植物细胞壁所产生

的碎片可能同样通过WAK感知而强化免疫信号[4]。
拟南芥AtWAK1是WAK家族中功能研究最为深入的

成员之一，AtWAK1 的 GUB_WAK_bind 结构域能够

识别果胶的去甲基化状态，与OGs结合后可能触发

胞内激酶结构域的磷酸化（图 2）[88]。AtWAK2则被证

明参与感知细胞壁胁迫并触发细胞壁相关的重构

反应，其功能缺失突变体表现出细胞壁机械强度下

降和免疫能力减弱的表型[44,89]。
4. 2 MAPK级联信号通路

MAPK（mitogen-activated protein kinase）级联是

真核生物中高度保守的信号转导模块，通常由

MAPKKK、MAPKK和MAPK三级激酶依次磷酸化组

成，在植物病原识别、细胞壁完整性监测和逆境适
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应中发挥核心作用[56,57]。在植物免疫过程中，病原

相关分子模式（pathogen-associated molecular pat⁃
terns, PAMPs）或 DAMPs 被质膜定位的受体样激酶

识别后，可迅速诱导MPK3、MPK4和MPK6等MAPK
的磷酸化，进而调控 WRKY 类转录因子、防御相关

基因表达、活性氧积累以及植物激素信号重编

程[43,56,57]。OGs 作为典型 DAMP 信号，能够诱导植物

免疫反应，包括 MAPK 激活、ROS爆发、胼胝质沉积

和防御基因表达[47,90]。Brutus 等通过结构域交换实

验证明，WAK1 参与 OG 识别，是 OG 诱导防御反应

的重要受体组分之一[88]，同时，WAK2 的功能与

MPK6的活性密切相关，WAK2的显性等位基因诱导

的胁迫响应可被MPK6突变所抑制[44]。Kohorn等发

现，果胶能够诱导拟南芥 MAPK 活化和防御相关基

因表达，而这一过程依赖WAK2功能；当WAK2表达

或功能受抑制时，如 WAK2 突变体中，果胶诱导的

MAPK3活化明显减弱，说明WAK2可将细胞壁果胶

信号传递至胞内MAPK通路[89,91]。此外，携带组成型

活化 WAK2 胞内激酶结构域的转基因材料表现出

持续性胁迫响应和防御基因表达，该过程与 EDS1/
PAD4 等免疫调控因子相关，并且对果胶甲酯酶活

性和果胶片段化状态具有依赖性[92]。然而，Herold
等（2024）利用 CRISPR/Cas9 同时敲除拟南芥全部 5
个核心WAK基因后发现，五重突变体在OGs诱导的

MAPK活化、ROS爆发、防御基因表达和免疫反应方

面与野生型相比并无显著差异，表明 WAKs 并非

OGs 诱导免疫信号所必需的受体[93]。这一结果对

“WAKs作为OGs受体”的经典模型提出了实质性挑

战，说明OGs信号的胞内传递可能经由其他尚未鉴

定的质膜受体介导，或存在WAKs与其他RLKs之间

的功能冗余与补偿。

4. 3 ROS、Ca²⁺信号与细胞壁反馈调节

活性氧（reactive oxygen species, ROS）和 Ca²⁺是
植物细胞壁完整性监测与免疫响应中的两类早期

信号分子，它们与 WAK 介导的果胶感知过程密切

相关。OG作为典型的DAMP，能够诱导胞质Ca²⁺浓
度升高、ROS爆发、MAPK活化以及防御相关基因表

达[47,90]。由于WAK1被证明参与OG识别和OG诱导

的免疫响应，WAK被认为是连接细胞壁损伤信号与

ROS/Ca²⁺早期信号事件的重要受体模块之一[19,88]。
在WAK-果胶互作中，Ca²⁺具有双重作用。一方面，

Ca²⁺可作为细胞壁中的结构性离子，参与调节WAK
与果胶的结合[3]。另一方面，DAMP或PAMP信号激

活后，胞外Ca²⁺可通过质膜Ca²⁺通道进入胞质，引发

瞬时 Ca²⁺峰值，进而激活钙依赖蛋白激酶（calcium-
dependent protein kinases, CDPKs/CPKs）、钙调蛋白

及其他 Ca²⁺结合蛋白，推动下游 ROS产生和防御转

录响应（图 2）[94,95]。因此，Ca²⁺既参与细胞壁果胶构

象调节，又作为胞内信号放大因子参与 WAK 相关

免疫响应。此外，Ca²⁺激活的 CPK 可磷酸化并激活

质膜 NADPH 氧化酶 RbohD，从而促进质外体 ROS
爆发。如 CPK4/5/6/11 参与 Ca²⁺依赖的 ROS 产生和

防御基因表达（图 2）[45,94]。OG 通过 WAK 介导的

MAPK 信号激活能够诱导防御基因表达[89]，如

WRKY 等转录因子、防御相关基因、过氧化物酶和

细胞壁加固相关基因表达（图 2），维持和放大 ROS
信号[56,57]。此外，ROS 本身还可促进 Ca²⁺通道开放，

而 Ca²⁺又能继续激活 CPK 和 RbohD，形成 ROS-Ca²⁺
正反馈环[96]。然而，Ca²⁺对 ROS 产生的调控并非单

向放大：胞内 Ca²⁺信号在激活 CPKs-RbohD 通路的

同时，也可通过钙传感蛋白（如钙调蛋白类）以及

RbohD 自身 EF-hand 结构域介导的反馈机制限制

ROS 的持续积累[97]。因此，ROS 与 Ca²⁺之间实际上

存在正、负反馈并存的双向调控关系，其强度与持

续时间受到精密调控。此外，ROS 和 Ca²⁺不仅是

WAK 信号的下游输出，也可反向重塑细胞壁状态，

形成反馈调控环路。如 ROS 可通过过氧化物酶介

导细胞壁结构蛋白和酚类物质交联，增强细胞壁机

械强度[98]；同时，高水平ROS也可能促进细胞壁多糖

降解或局部细胞死亡，进一步改变果胶结构[99]。Ca²
⁺则可通过调控去甲酯化 HG 的交联程度影响果胶

网络刚性和孔隙度，由于WAK对果胶甲酯化状态、

片段化程度和 Ca²⁺诱导构象敏感，ROS/Ca²⁺驱动的

细胞壁重塑可能进一步改变 WAK所感知的配体环

境，构成“细胞壁状态-WAK感知-ROS/Ca²⁺信号-细
胞壁重塑”的反馈回路[5]。这种反馈机制使植物能

够在生长和防御之间动态地调整细胞壁结构与信

号强度。

5 WAK 在油菜抗逆改良中的应用前

景与挑战

甘蓝型油菜作为第三大植物油来源作物，其产

量稳定性直接影响全球食用油供应。然而，油菜生

产高度依赖环境条件，生物和非生物胁迫造成的产

量损失已成为限制其产业发展的关键因素。与水

稻、小麦等主要粮食作物相比，油菜具有较长生育

周期和复杂的生殖发育过程，对环境波动高度敏

感，尤其是在开花、授粉和籽粒形成阶段，短期极端
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注：在细胞壁中，果胶（同质半乳糖醛酸聚糖，HG）经果胶甲基酯酶（PME）去酯化或被病原菌细胞壁降解酶（CWDE）降解为寡聚半乳糖醛酸

（OG）及损伤相关分子模式（DAMP）。OG 与去酯化 HG 被细胞壁相关激酶（WAK，如GhWAK7A、WAKL10）识别，参与WAK蛋白与受体样激酶

（如 GhLYK5/CERK1、FLS2/BAK1）相互作用，另外，去酯化的 HG通过 Ca2+交叉连接（“egg box”结构）可以更好地与 WAK蛋白结合。DAMP或

PAMP信号激活会促进胞外Ca²⁺通过质膜Ca²⁺通道进入胞质，引发瞬时Ca²⁺峰值，激活钙依赖蛋白激酶（calcium-dependent protein kinases, CD⁃
PK/CPK），这些激酶类蛋白激活由 RbohD 介导的质外体活性氧（ROS）爆发，并打开质膜 Ca2+通道，胞质内 Ca2+浓度的瞬时升高进一步激活

CPK/CDPK信号通路，与ROS爆发形成正反馈调节。受体复合物通过BIK1及WAK-MAPK模块（MAPKKK-MAPKK-MAK3/6/4）介导级联磷酸

化反应。这些信号通路汇聚至细胞核，诱导转录重编程与转录因子表达，最终调控植物对干旱（气孔关闭、渗透调节）、盐碱（SOS 通路、离子稳

态）、防御响应（PR基因、胼胝质沉积、植物抗毒素、过敏反应）以及极端温度（热休克蛋白、CBF/COR、抗氧化系统）的适应与防御

Note: In the cell wall, pectin (homogalacturonan, HG) is de-esterified by pectin methylesterase (PME) or degraded by pathogen cell wall-degrading en⁃
zymes (CWDEs) into oligogalacturonides (OGs) and damage-associated molecular patterns (DAMPs). OGs and de-esterified HG are recognized by wall-
associated kinases (WAKs, such as GhWAK7A and WAKL10), participating in the interactions between WAK proteins and receptor-like kinases (such 
as GhLYK5/CERK1 and FLS2/BAK1). Additionally, de-esterified HG forms Ca² ⁺ cross-links (the "egg-box" structure) to enhance its binding with 
WAK proteins. The activation of DAMP or PAMP signaling promotes extracellular Ca²⁺ influx through plasma membrane Ca²⁺ channels, triggering a tran⁃
sient cytosolic Ca²⁺ spike that activates calcium-dependent protein kinases (CDPKs/CPKs). These protein kinases activate an apoplastic reactive oxygen 
species (ROS) burst mediated by RbohD and open plasma membrane Ca²⁺ channels; this transient increase in cytosolic Ca²⁺ concentration further acti⁃
vates CPK/CDPK signaling pathways, forming a positive feedback loop with ROS production. Furthermore, receptor complexes mediate phosphorylation 
cascades via BIK1 and the WAK-APK module (MAPKKK-MAPKK-MAK3/6/4). These signaling pathways converge in the nucleus to induce transcrip⁃
tional reprogramming and transcription factor expression, ultimately regulating plant adaptation and defense against drought (stomatal closure, osmotic 
adjustment), salinity/alkalinity (SOS pathway, ion homeostasis), immune responses (PR genes, callose deposition, phytoalexins, hypersensitive response 
[HR]), and extreme temperatures (heat shock proteins [HSPs], CBF/COR, antioxidant systems)

图2　植物细胞壁果胶感知、WAK-MAPK信号转导及下游应激响应的作用模式图

Fig. 2　Proposed working model of cell wall pectin perception, WAK-MAPK signaling, and downstream stress responses in plants
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环境事件即可造成显著产量损失。

上述功能与信号机制研究主要基于拟南芥、水

稻、小麦等模式植物或粮食作物。油菜与拟南芥同

属十字花科，两者在 WAK/WAKL 基因家族组成和以

果胶为主的细胞壁结构上具有较好的演化保守

性[36,38]，这使模式植物中阐明的 WAK 功能框架有望

通过直系同源关系迁移到油菜；同时，油菜特有的

异源四倍体基因组以及生产上面临的逆境胁迫，又

决定了 BnWAKs 研究需要在借鉴模式物种的基础

上，建立针对油菜自身的材料与证据体系。

干旱胁迫可使油菜籽粒产量平均下降20%~40%，

严重干旱条件下超过50%，并降低种子含油量，影响

油脂品质[8]。甘蓝型油菜盛花期霜冻可导致产量下降

7%~50%[100]。油菜开花期连续3天热胁迫即可导致籽

粒产量下降约23%，在早花期或长期热胁迫条件下，

种子含油量可下降5%～14%[101]。高盐环境仍会导致

Na⁺积累、K⁺吸收受阻、渗透失衡以及ROS爆发，最终

抑制根系生长和生物量形成。研究显示，高盐条件下

油菜在初花期和成熟期的生物量分别下降18. 46%～

35. 67%和20. 92%～46. 03%[102]。
在生物胁迫方面，菌核病（Sclerotinia sclerotio⁃

rum）、根肿病（Plasmodiophora brassicae）和黑胫病

（Leptosphaeria maculans）是全球油菜生产中最具破

坏性的几种病害。菌核严重流行年份可造成高达

50%的产量损失，且病原菌菌核能够长期存活于土

壤中，单纯依赖化学防控难以实现长期有效控制[9]。
根肿病在加拿大、中国和欧洲油菜产区快速扩散，

可导致约 10%～15% 的平均产量损失、严重感染区

域损失可达到 30%～100%[103,104]。此外，黑胫病和霜

霉病等病害也持续威胁油菜生产稳定性。病原菌

快速进化导致已有抗性资源有效性下降，使传统单

一抗病基因育种面临长期挑战[104]。
近年来，十字花科WAK基因家族的系统鉴定为

油菜 WAK 研究奠定了基础。Xu 等[36]在包括甘蓝型

油菜在内的 9个十字花科物种中共同鉴定到 178个

WAK 基因，其中甘蓝型油菜含 36 个（A 亚基因组 17
个、C 亚基因组 19 个）；系统发育分析显示，甘蓝型

油菜WAK基因与白菜型油菜、甘蓝的直系同源基因

聚为一类，符合禹氏三角所描述的物种演化关系。

甘蓝型油菜WAK基因在染色体上的分布不均匀，以

C08 染色体数目最多[36]。另外，我们基于统一标准

得到的 RLK 数据库[38]，提取甘蓝型油菜的 55 个

WAK/WAKL 成员 [30]。表达分析表明，部分甘蓝型油

菜WAK成员在菌核病、白粉病、高温和干旱等胁迫

处理下呈现显著的差异表达[36]，提示其在油菜逆境

响应中可能发挥重要调控功能。

除基因家族鉴定外，油菜中已有 WAK/WAKL 成

员被功能证实的报道：位于A07连锁群的Rlm9位点

编码一个WAKL类受体蛋白，赋予油菜对黑胫病菌

（Leptosphaeria maculans）特定生理小种的抗性[54]，是
油菜中为数不多的被克隆的 WAK/WAKL 类抗病位

点，暗示该家族基因在油菜抗病遗传改良中的应用

价值，可通过天然等位变异分子标记辅助选择直接

纳入现有育种流程，是当前最具可行性的应用方

向。然而总体而言，油菜 WAK/WAKL 成员中经功能

验证的比例仍极低，绝大多数成员在非生物胁迫中

的功能尚属空白；哪些成员是介导干旱、盐渍或复

合胁迫响应的关键节点，仍有待通过突变体、转录

组与关联分析等手段系统鉴定。拟南芥中阐明的

WAK 胞外 GUB_WAK_bind 结构域识别去甲酯化果

胶[19,88]、胞内 STKc激酶结构域向 MAPK级联（MPK3/
MPK6）与Ca²⁺-ROS通路传递信号[44,89]等核心功能框

架，可经直系同源关系迁移到油菜进行相关应用；

然而油菜特有的异源四倍体基因组（A、C亚基因组

同源拷贝之间的调控分化）以及特有的黑胫病、根

肿病等胁迫，又决定了其 WAK 研究需在借鉴模式

体系的基础上建立针对油菜的突变材料与证据

体系。

面对复杂且不断增强的逆境压力，传统依赖单

一抗性基因或单一胁迫筛选的育种策略已难以满

足未来农业需求。实际生产环境中的油菜往往同

时经历低温-干旱、盐-高温以及病原侵染-环境胁

迫等复合压力，而不同胁迫之间共享ROS爆发、Ca²⁺
信号、细胞壁重塑和激素调控等共同应答通路。因

此，未来油菜抗逆育种的目标已由提高单一胁迫耐

受性逐渐转向增强植物对复杂环境变化的感知能

力和适应能力。

传统抗逆改良策略主要围绕转录因子、离子转

运蛋白、抗氧化酶以及渗透调节相关基因展开，这

些基因通常位于胁迫响应网络的下游，虽然能够改

善特定环境条件下的耐受性，但往往难以同时协调

不同胁迫信号，并可能伴随生长延迟和产量下降等

适应代价。因此，寻找能够连接环境感知与多层次

防御响应的上游调控节点，是实现油菜广谱抗逆改

良的重要方向。WAK家族因其独特的细胞壁-质膜

界面定位，其不同成员分别参与细胞壁完整性感

知、ROS 调控、Ca²⁺信号传递和 MAPK 激活，因此该

家族可能成为整合多种逆境信号的重要调控节点。
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未来可从以下途径探索 WAK在油菜抗逆改良中的

应用，首先，启动子区域的精准编辑是一种对靶向

基因进行胁迫诱导型表达控制的有效途径。鉴于

部分WAK成员（如小麦TaWAK5）在干旱胁迫下被快

速诱导并激活下游保护性响应[17]，通过 CRISPR/
Cas9介导的启动子顺式调控元件编辑，将胁迫诱导

的转录激活模式赋予油菜中具有正向抗逆潜力的

WAK同源基因，有可能在不影响正常生长发育的前

提下增强胁迫条件下的抗性基因的快速诱导表达，

以抵御不利生长条件。其次，利用天然等位变异进

行分子标记辅助选择是当前最具可行性的育种路

径。多项研究已在不同物种中发现了与逆境适应

性显著关联的 WAK 基因自然变异。例如，小麦

TaWAK5的特定单倍型与干旱条件下的产量稳定性

显著相关[17]，甘蓝型油菜中位于 A07 连锁群上的

Rlm9位点，编码的WAKL蛋白赋予了对黑胫病的生

理小种特异性抗性[54]。通过对核心种质群体中

WAK/WAKL 基因的序列变异进行分析，结合多年多

点的抗逆表型数据，有望发掘优异等位变异并开发

功能性分子标记。最后，同一家族中既有正调控因

子（如AtWAKL4增强拟南芥耐盐性[73]、ZmWAK3提高

玉米低温耐受性[82]），也有负调控因子（如OsWAK112
抑制水稻耐盐性[72]）。这种功能双向性提示，在油菜

抗逆改良中既可以利用正向调控的 WAK 成员增强

胁迫信号输出，也可以利用 CRISPR/Cas9 敲除负调

控成员以解除对保护性响应的抑制。

附表 请见网络版：1）本刊网站http://www.  jouroil⁃
crops. cn/；2）中国知网http://www. cnki. net/。
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