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WRKY 转录因子在大豆响应生物和 
非生物胁迫中的功能研究进展
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摘要：大豆是重要的油料作物，在生长发育过程中易遭受各种胁迫影响而造成产量和品质损失。在作物响应逆境胁迫的

研究中，多数报道已证明 WRKY 转录因子（TFs，transcription factors）可以通过调节植物激素信号转导等途径来介导作物响

应各种胁迫。WRKY 转录因子家族是植物界众多 TFs 家族中的一种，包含 1 个或 2 个 WRKY 结构域，约 60 个氨基酸组

成，主要参与作物的衰老、种子的发育、萌发和休眠等生物学过程，进而调节植物对生物和非生物胁迫的适应性，但其在

大豆研究中的系统性相对不足。本文主要阐述了大豆 WRKY 转录因子家族结构、调节大豆响应生物和非生物胁迫方面的研

究进展，展望了 WRKY 家族未来研究方向和热点，旨在为进一步拓展和深化大豆 WRKY 基因家族生物学功能有针对性的开

发利用提供理论基础。
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Abstract：Soybean （Glycine max （L.） Merr.） is an important oil crop and is often challenged by multiple 
stresses，thus resulting in loss of yield production and decrease of grain quality in lifecycle. WRKY transcription 
factors （TFs） are identified to involve into the responses to various stresses，for instance by regulating 
phytohormone-mediated signal transduction. The WRKY transcription factors belong to one of the TFs families 
found in plants. The family member generally contains one or two WRKY domain（s）  which consists of approximately 
60 amino acids. WRKY-TFs have been uncovered participating into the biological processes such as crop senescence，
seed development，germination and dormancy，and have been also found to regulate the adaptability of plants response 
upon biotic and abiotic stresses. However，deciphering WRKY-TFs in soybean remains relatively insufficient. This 
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study mainly elaborates on the research progress of the family structure/organization and their roles responding to biotic 
and abiotic stresses. Moreover，we propose future research focuses and hot spots to provide insights for unlocking the 
biological function of the WRKY family members in soybean.

Key words：soybean；WRKY transcription factor；biotic stress；abiotic stress

WRKY 基因是植物中特有的一类转录因子

家族，已被证明在响应逆境中发挥重要作用，不仅

对作物的生长发育有调控作用，还参与到糖类合

成、器官发育和植物衰老等一系列生理活动以及

对各种胁迫的抗性反应。自第一个编码 WRKY
蛋白 SPF1 的 cDNA 从甘薯中克隆出来［11］，随后

许多编码 WRKY 蛋白的基因陆续从其他植物中

被鉴定出来。大豆中有 182 个 WRKY 成员［12］，

拟南芥中有 72 个成员［13］，水稻中约有 100 个成

员［14-16］，该家族在生物胁迫和非生物胁迫应答、

花和侧根生长以及衰老等各种生长发育过程中

发挥重要作用。本文通过总结前人对 WRKY 转

录因子响应大豆生物和非生物胁迫的研究进展，

旨在为进一步研究大豆 WRKY 家族提供理论 
基础。

1　WRKY 转录因子结构特点

WRKY 蛋白是高度保守的，由 60 个氨基酸组成，

其 N- 末端含有保守的氨基酸序列基序 WRKYGQK，

C- 末端含有 C2H2 或 C2HC 锌指基序［17］。所有已知

WRKY 蛋白都有 1 个或 2 个 WRKY 结构域［18］，

WRKY 蛋白根据其锌指基序的数量和序列被分为

I、II 和 III 类，最大的类群是第 II 类［13］，I 类和 III 类
WRKY 蛋白含有 2 个 WRKY 结构域，II 类 WRKY
蛋白仅含有 1 个 WRKY 结构域，此外，II 类 WRKY
蛋白可进一步分为 5 个亚组（IIa、IIb、IIc、IId 和

IIe）［15，19］。WRKY 蛋白通过与包含 W-box 序列的

启动子区域特异性结合来调节靶基因的表达，还可

以作为转录激活因子与糖反应顺式元件 SURE 结

合［20］。Yu 等［21］通过硅谱分析表明，大豆 WRKY
家族分布于大豆的 20 条染色体上，其中第 7 号染色

体含 WRKY 基因最多，第 11、12 和 20 号染色体含

WRKY 基因最少。

2　大豆 WRKY 转录因子家族对非生
物胁迫的响应

目前 WRKY 转录因子在大豆响应非生物胁迫

中的报道较多，主要包括：干旱、盐、低温、磷和碱胁

迫等方面（表 1）。

大豆是重要的经济作物［1］，我国对大豆需求量

很高，但目前其年产量却满足不了国内需求，且每年

因各种胁迫影响造成大豆产量与品质严重受损。非

生物胁迫和生物胁迫造成植物减产已成为研究人员

关注的焦点，据报道，植物每年因非生物胁迫会造成

6%~20% 的损失［2］。胁迫条件下，植株光合效率与

蒸腾速率、抗氧化酶活系统等都会发生变化，进而造

成植物生理过程异常，影响其株高、有效结荚数和

百粒重等，对植物生长产生多种不利影响［3］，导

致作物减产甚至绝收［4-5］。

长期胁迫条件下，植物能够通过改变基因表

达模式和代谢途径来适应逆境［6］。Yu 等［7］发现

大豆 gma-miR169c 通过抑制靶基因的表达，在干

旱胁迫响应中发挥负调控作用，另外脱落酸（ABA，

abscisic acid）、水杨酸（SA，salicylic acid）和茉莉酸

（JA，sasmonic acid）信号通路相互作用参与非生物

胁迫调控途径［8］。Huang 等［9］发现 GmHsp90A2 与 
GmHsp90A1 互作调控大豆响应高温胁迫。由此可见，

植物为了应对生长过程中遭受的生物和非生物胁迫，

通过调控网络重新编程其转录组来适应逆境，大量报

道已证明 WRKY 转录因子参与植物多种胁迫的调控

网络并在其中充当激活剂或阻遏物（图 1）［10］。

图 1　WRKY 逆境应答机制
Fig. 1　Proposed model of WRKY TFs  

responses under stresses conditions
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表 1　大豆 WRKY 转录因子响应非生物胁迫的研究进展
Table 1　Research progress of WRKY transcription factors in response to abiotic stress of soybean

基因名称

Gene name
WRKY 结构域个数

Number of WRKY domains
胁迫类型

Stress type
表达模式

Expression pattern
转入植物

Transferred plant
参考文献

Reference

GmWRKY4 2 干旱、盐 下调、上调 - ［22］

GmWRKY6 1 氮、磷、钾、铁、盐 上调 拟南芥、百脉根 ［23-24］

GmWRKY7 1 低磷 上调 拟南芥 ［25］

GmWRKY12 1 干旱、盐 上调 大豆 ［26］

GmWRKY13 1 盐 上调 拟南芥 ［18］

GsWRKY15 - 碱 上调 肇东苜蓿 ［27］

GmWRKY16 2 干旱、盐 上调 拟南芥 ［28］

GmWRKY20 1 干旱 上调 拟南芥 ［29］

GsWRKY20 - 干旱、盐 上调 紫花苜蓿 ［30-31］

GmWRKY21 2 低温 上调 大豆、拟南芥 ［32］

GmWRKY27 2 干旱、盐 上调 大豆 ［33］

GmWRKY28-like 1 干旱、盐 上调 拟南芥 ［34］

GmWRKY35 1 干旱 上调 拟南芥 ［35］

GmWRKY45 1 盐、低磷 上调 拟南芥 ［18，36］

GmWRKY49 1 盐 上调 拟南芥 ［37-38］

GmWRKY54 1 干旱、盐 上调 拟南芥 ［18，39］

GsWRKY57 - 干旱 上调 拟南芥 ［40］

GmWRKY57B 1 干旱 上调 烟草 ［41］

GmWRKY58 1 干旱、盐、氮、铁、水分 上调 - ［42］

GmWRKY71 1 盐 下调 - ［21］

GmWRKY75 1 氮、磷、钾、铁 上调 拟南芥 ［24，43］

GmWRKY92 1 盐 上调 - ［44］

GmWRKY111 1 盐 上调 拟南芥、烟草 ［38］

GmWRKY144 1 盐 上调 - ［44］

GmWRKY165 1 盐 上调 - ［44］

第二列中“-”表示该基因结构域未报道，第五列中“-”表示该基因未进行转基因实验

The “-” in the second column indicates that the gene domain is not reported，and the “-” in the fifth column indicates that the gene 
has not been transgenic

过表达 GmWRKY57B 转基因烟草的抗旱性显著提

高。相较于对照植株，过表达野生大豆 GsWRKY57
转基因拟南芥受干旱胁迫的程度较小［40］。而野生

大豆 GsWRKY20 基因通过促进 ABA 信号负调节因

子（AtWRKY40、ABI1 和 ABI2）抑制 ABA 正调节因

子（ABI5、ABI4 和 ABI4）的表达进而介导 ABA 代

谢信号通路，增强植株的抗旱性［30］。Wei 等［39］研

究发现 GmWRKY54 可能通过激活 ABA 和 Ca2+ 信

号通路并关闭气孔，从而赋予大豆植株较强的抗 

2.1　大豆  WRKY 转录因子对干旱胁迫的响应

干旱是限制大豆产量的主要因素之一，据报道，

大豆鼓粒期受到干旱胁迫会造成籽粒蛋白含量、百

粒重和产量降低，脂肪含量升高［45］；叶片叶绿素含

量、净光合速率和蒸腾速率显著降低，而可溶性糖

含量显著升高［46］。WRKY 家族中很多成员参与

了干旱胁迫的响应。过表达 GmWRKY35 烟草受到

干旱伤害的程度小于野生型［35］。张兰等［41］发现
GmWRKY57B 在大豆根、茎和叶中均有表达，并且
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旱性。

2.2　大豆 WRKY 转录因子对盐胁迫的响应

尽管大豆是中度耐盐作物，但盐胁迫仍然对

其产生较大的影响，盐离子的过量积累会导致离

子毒害［47］，一些大分子物质如蛋白质和脂类被破

坏和水解［48］，给大豆各生育期带来危害，严重抑

制其主根及侧根的生长［49］。Yu 等［21］发现有 66
个大豆 WRKY 家族基因受盐胁迫影响被转录调

控，其中 65 个基因上调表达，只有 GmWRKY71 下

调，这些数据为进一步研究 WRKY 基因在大豆

耐盐性中的功能提供了重要线索。Wang 等［50］从

紫花苜蓿中分离到植物特异性 WRKY 转录因子 
MsWRKY11，该基因可以降低大豆体内 ROS 含量，

进而提高大豆的耐盐性，由此可见 ROS 在大豆抗

盐反应中同样有着重要作用。基于前期研究结果，

更多耐盐 WRKY 大豆基因被鉴定出来，GmWRKY6、
GmWRKY13、GmWRKY45、GmWRKY49、GmWRKY92、
GmWRKY111、GmWRKY144 和 GmWRKY165 在大

豆耐盐胁迫方面均起着重要作用［18，23，37，38，44］，为大

豆 WRKY 基因在响应盐胁迫中的作用提供了新的

认识。

2.3　大豆 WRKY 转录因子对盐与干旱复合胁

迫的响应

盐分与干旱胁迫之间存在强烈相关性，二者在

信号转导途径之间可能存在相互作用，大豆水势和

渗透势在干旱和盐胁迫下均明显降低［51］，说明干旱

和盐胁迫均引发了大豆的渗透调节。已有研究表

明，WRKY 家族基因在盐分与干旱复合胁迫过程

中同样起到重要调节作用。Wang 等［33］研究发现
GmWRKY27 过表达提高了转基因大豆毛状根的耐

盐性和耐旱性。唐立郦［31］将野生大豆 GsWRKY20
基因导入豆科牧草紫花苜蓿中，结果显示转基因株

系的耐盐性和耐旱性均显著提高。GmWRKY54 可

能通过调控 DREB2A 和 STZ/Zat10 基因，赋予拟南

芥对盐胁迫和干旱胁迫的耐受性［18］。Shi 等［26］发

现 GmWRKY12 基因在正常条件下的大豆不同组织

中表达都很低，但在盐和干旱胁迫下高表达，说明
GmWRKY12 对干旱与盐胁迫具有调控作用。同样，
GmWRKY4、GmWRKY16、GmWRKY58、GmWRKY28-
like 和 GmWRKY86 在响应盐与干旱复合胁迫过程中

均起着重要的调控作用［22，28，34，42，52］。

2.4　大豆 WRKY 转录因子对低温胁迫的响应

低温胁迫也是大豆生长发育过程中的主要胁

迫之一，低温在很大程度上影响大豆的产量形成，

引起细胞膜冻结，并通过渗透、氧化影响植株正

常结荚和籽粒形成以及叶片、子叶、茎、根系和鲜 
重［53-56］。过表达 GmWRKY21 转基因拟南芥植株仅

对低温胁迫表现出较强的耐受性，而对干旱和盐胁

迫的耐受性较差［18］。随后，胡小丽等［32］进一步将
GmWRKY21 基因过表达转入大豆中，结果发现，相

较于对照植株，转基因植株受低温胁迫程度较小，同

时，对照在恢复生长的 7~10 d 相继死亡，而过表达
GmWRKY21 转基因植株在正常环境下恢复正常生

长，表明 GmWRKY21 基因参与了大豆对低温胁迫

的应答，过表达该基因能够提高大豆对低温胁迫的

耐受性。

2.5　大豆 WRKY 转录因子对磷胁迫的响应

磷是植物生长发育中必需元素之一，有着物质

转化、运输以及促进电子传递等作用［57］，但是土壤

对磷肥的吸收率很低，导致植物因缺磷而影响正常

的生长发育，降低产量［58］。已有研究表明，WRKY 
转录因子参与了大豆低磷胁迫的调控。与野生型

相比，过表达 GmWRKY45 转基因拟南芥增强了其

对磷饥饿的适应性，磷浓度、鲜重和干重均高于对

照，这可能与 GmWRKY45 能够促进侧根的发育有 
关［36］。徐影［24］将 GmWRKY75 和 GmWRKY6 转入 
拟南芥，发现在低磷环境中转基因植株比野生

型长势好，而且有效磷含量比野生型高，说明
GmWRKY75 和 GmWRKY6 基因提高了拟南芥对磷

胁迫的抗性。张璟曜［43］进一步证明了 GmWRKY75
可以与 GmPAP22-1 互作，过表达 GmWRKY75 降低

了 GmPAP22-1 的表达量。彭俊楚［25］通过酵母单杂

实验发现 GmWRKY7 可以与 GmALMT1 的启动子

区域结合，从而降低在低磷胁迫下转基因拟南芥花

青素的积累。

2.6　大豆 WRKY 转录因子对碱胁迫的响应

土壤酸碱度对大豆也有一定的影响，大豆在中

性或近中性土壤中生长状况最好，遭受碱胁迫会

影响根系呼吸和光合效率，导致蒸腾效率下降、矿

物质营养缺乏以及能量不足，最终影响产量和品 
质［59］。面对碱性土壤，除了改良其碱性外，研究

耐碱性作物也可以从根本上解决适应性问题。 
朱娉慧等［27］从野生大豆中克隆了 GsWRKY15 转化

肇东苜蓿，结果发现，转基因苜蓿植株比非转基因植

株生长状况好，说明过表达 GsWRKY15 提高了苜蓿

对碱胁迫的抗性，但目前对转录因子在大豆碱胁迫

方面的报道并不多，还需进一步挖掘并探究其响应 
机制。
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3　大豆 WRKY 转录因子家族对生物
胁迫的响应

相较于非生物胁迫，WRKY 转录因子在大豆响

应生物胁迫中的研究报道相对较少，主要集中在大

豆霜霉病、大豆锈病、大豆疫霉根腐病、大豆胞囊线

虫等方面（表 2）。

表 2　WRKY 转录因子在大豆响应生物胁迫的研究进展
Table 2　Research progress of WRKY transcription factors 

response tobiotic stress in soybean

基因名称

Gene name

WRKY 结构域个数

Number of 
WRKY domains

胁迫类型

Stress type
参考文献

Reference

GmWRKY27 1 大豆锈病 ［12］

GmWRKY31 1 大豆霜霉病、

疫霉根腐病

［60］

GmWRKY40 1 大豆疫霉菌 ［61］

GmWRKY53 1 胞囊线虫 ［62］

GmWRKY86 2 胞囊线虫 ［62］

GmWRKY136 1 胞囊线虫 ［62］

GmWRKY139 1 大豆锈病 ［12］

GmWRKY148 1 疫霉根腐病 ［63］

GmWRKY81 1 大豆霜霉病 ［64］

3.1　大豆 WRKY 转录因子对大豆霜霉病的响应

大豆霜霉病（SDM，soybean downy mildew）主

要发生在东北和华北大豆生态区，造成大豆植株叶

片早落或凋萎、种子霉烂等［65］。该病菌是影响大

豆产量的主要原因之一，严重时会导致减产 30%~ 
50%［66］。董航［64］从 7 个抗大豆霜霉病的候选

基因中发现 GmWRKY81 能够在转录水平上调

控 GmSAGT1 的表达，从而参与大豆霜霉病的抗

性 调 控。Fan 等［60］发 现 GmWRKY31 能 够 结 合
GmSAGT1 基因启动子区的顺式作用 W-box 元件调

控 GmSAGT1 的表达，参与 SA 介导的霜霉菌免疫

应答。以上结果表明，WRKY 家族基因可能作为

一个调控子在大豆响应 SDM 免疫应答中发挥重要 
作用。

3.2　大豆 WRKY 转录因子对大豆锈病的响应

大豆锈病（PP，phakopsora pachyrhizi）是影响

大豆生产的主要病害之一，由生物营养性病原真菌

引起［67］，主要发生在叶片、叶柄部位，病叶变黄，造

成病理性落叶［68］。大豆接种锈菌后，有 3 种反应

类型：易感反应、抗性反应和无明显病变反应［69］。

Benckemalato 等［12］发现大豆 WRKY 家族成员中有

75 个在真菌感染过程中差异表达，进一步分析表明
GmWRKY27 和 GmWRKY139 参与了大豆锈菌感染

的应答。

3.3　大豆 WRKY 转录因子对大豆疫霉根腐病的

响应

大豆疫霉根腐病（PS，phytophthora sojae）由

大豆卵菌引起，可通过土壤、水和空气传播，对大豆

各生长发育时期都有影响，导致其植株根和茎腐烂
［70］。Fan 等［60］分析表明，GmWRKY31 与 GmHDL56
相互作用提高了大豆对疫霉根腐病的抗性。王莎

莎等［63］发现 GmWRKY148 过表达大豆植株对大豆

疫霉菌的抗性显著增强。GmBTB/POZ 可能通过

促进 GmAP2 的泛素化降解激活 GmWRKY33 基因

的表达，进而提高大豆对疫霉菌的抗性［71］。此外，

崔晓霞［61］将 GmWRKY40 基因沉默表达后，发现
GmWRKY40 通过激活 SA 和 JA 的信号通路，调节过

氧化氢的积累，参与大豆对大豆疫霉菌的响应，进而

在大豆抵抗大豆疫霉菌的反应中起着积极调节作用。

3.4　大豆 WRKY 转录因子对大豆胞囊线虫的响应

大豆胞囊线虫（SCN，soybean cyst nematode）
是大豆生长发育过程中的毁灭性病害，可以在寄

主大豆上完成生活周期，通过破坏根系导致大豆

发育迟缓、萎蔫和产量下降，可造成减产 10%~ 
20 ％［72-73］。Yang 等［62］在转基因毛状根中获得 
11 个与胞囊线虫有关的 WRKY 基因，进一步筛选

出 GmWRKY136、GmWRKY53 和 GmWRKY86 3 个

稳定转基因系，分别过表达这 3 个转基因的大豆株

系 SCN 数量比对照系低 40%~55%，说明该类基因

可以提高大豆对胞囊线虫的抗性。

4　展望

4.1　抗虫害大豆 WRKY 转录因子挖掘和利用

虫害是大豆生长过程中不可避免的危害之一，

当前大豆生产中虫害防治措施基本为化学方法，通

过喷洒农药起到杀虫效果，这种方法最大的弊端就

是农药残留，费时费力且杀虫不彻底，而且与我国

推广的绿色生产发展理念不符。因此，挖掘抗虫害

相关基因及培育抗虫害新种质是实现农业绿色生

产的重要方向之一。已有研究表明，WRKY 转录

因子在防御虫害方面发挥重要作用。OsWRKY24、
OsWRKY70 和 OsNPR1 3 个基因通过调控茉莉酸

（JA）、水杨酸（SA）和赤霉素（GA）参与水稻植食

性昆虫诱导的防御反应［74］。常艳勤［75］发现过表达
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GhWRKY18 和 GhWRKY70 棉花转基因株系不仅减

弱了其对植食性昆虫的抗性，而且影响了棉花的基

础生长发育。WRKY 转录因子作为响应生物胁迫

的一大家族之一，在大豆虫害领域中尚未见相关报

道，因此挖掘抗虫害 WRKY 转录因子对大豆抗虫

害育种有重要作用，从基因角度研究大豆抗虫害种

质，减少农药使用的同时也响应了农业绿色生产发

展理念。

4.2　WRKY 转录因子在大豆响应热胁迫中的功

能解析

温度是调控植物生长发育的关键环境因素，显

著影响作物的产量形成和品质特性。为了应对温度

胁迫，植物已经进化出多种信号转导途径以感知环

境温度的变化，调节自身代谢状态和细胞功能来减

轻或防止高（低）温损伤，提高对温度胁迫的抵抗

力［76］。WRKY 转录因子在高温胁迫的研究中已取

得一些重要进展，拟南芥 AtWRKY25、AtWRKY26 和
AtWRKY33 对乙烯活化蛋白和热休克蛋白之间的协

同作用起到了积极的调节作用，介导了植物对热胁

迫的反应［77］。AtWRKY39 通过调节 SA 和 JA 激活

的信号通路赋予拟南芥高温耐受性，而 AtWRKY30
通过诱导小麦的气体交换特性、抗氧化机制、渗透

压、细胞的生物合成和胁迫相关基因的表达，从而增

强了小麦的耐热性［78］。以上结果证明 WRKY 家族

确实参与了高温耐受性调控通路，但其在响应大豆

高温胁迫领域的研究尚未见相关报道。挖掘大豆耐

高温 WRKY 家族基因并解析其介导大豆响应高温

胁迫的生物学功能、分子机制以及代谢调控网络，对

更好的改良大豆种质在高温胁迫下的耐逆性，推动

大豆产业化发展具有重要的实际意义。

4.3　WRKY 转录因子在大豆生长发育中的功能

挖掘和拓展

从种子萌发到凋零死亡，植物生长发育每一个

阶段都会存在某些基因表达的变化，同时，这些基

因也是调控植物生长发育的关键因子，因此，挖掘和

利用调控生长发育的关键基因可以改变植物生长习

性，培育优良性状新品种。Rinerson 等［79］从柳枝稷

基因组中发现 23 个 WRKY 转录因子在旗叶衰老

开始期间表达量升高，这些基因可作为改良柳枝稷

生长的重要资源。Chen 等［80］揭示了 AtWRKY46、
AtWRKY54 和 AtWRKY70 参与 BR 调节拟南芥生

长的过程。GmWRKY20 基因在大豆开花前上调表

达［29］；GmWRKY13 转基因大豆植株侧根比野生型

多［18］；GmWRKY86 在大豆花中表达量最高［52］，但

是，WRKY 家族基因在大豆叶片生长、生育期、果实

发育以及衰老等方面的研究报道尚未多见，这些生

育时期对大豆生长发育至关重要。这些报道说明

WRKY 转录因子在植物生长发育中具有很大挖掘

潜力，也为 WRKY 转录因子在大豆中的功能挖掘

提供了依据。

5　总结

植物在生长发育过程中会受到各种非生物和生

物胁迫的影响，为了应对这些不利情况，植物已经进

化出可以通过改变基因表达情况以及基因间互作等

机制调控对逆境的响应。前人已经明确了 WRKY
家族在植物生长发育、逆境响应等生命过程中具有

重要作用，本文综述了该家族在大豆非生物胁迫

（干旱、盐、水分、低温、磷、碱）和生物胁迫（大豆霜

霉病、大豆锈菌、疫霉根腐病、胞囊线虫）等方面的

研究进展，总结了 25 个与非生物胁迫相关、9 个与

生物胁迫相关的 WRKY 转录因子，甚至某些成员

可以复合响应多种胁迫，说明 WRKY 家族在植物

抗逆方面具有重要的潜在作用，但其在大豆中的研

究尚未系统化，仍需进一步探索。
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