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摘  要: WRKY 转录因子是高等植物中最大的转录因子家族之一，参与植物多个生长发育进程，其调控网络复杂。

WRKY12 是具有典型代表性的 WRKY 家族成员。文中对 WRKY12 在多个生长发育过程中的最新调控机制进行了综

述，并且比较了 WRKY12 与 WRKY13 之间的功能差异。这为深入研究 WRKY12 调控植物发育机制提供参考，也为

探索 WRKY 家族其他成员自我调控以及 WRKY 家族因子之间的协同机制提供较为清晰的研究思路和借鉴策略。 
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Abstract:  WRKY transcription factors are one of the largest families of transcription factors in higher plants and involved in 

regulating multiple and complex growth and development processes in plants. WRKY12 is a typical member of WRKY family. This 

article summarizes recent research progresses on the regulatory mechanism of WRKY12 in multiple growth and development processes, 

and analyzes the functional differences between WRKY12 and WRKY13. It provides a useful reference for further studying the molecular 

mechanism of WRKY12 in plant complex developments. It also provides clearer research ideas and reference strategies for exploring the 

self-regulation of other WRKY member and the mutual regulatory relationships between different WRKY family genes. 
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WRKY 转录因子是高等植物中最大的转录

因子家族之一，在植物的种子萌发与休眠、开花、

结果、抗逆和信号传导等过程中发挥着重要的作

用。目前，WRKY 转录因子通过其保守结构域与

目的基因启动子区域的 W-box 特异性结合，从而

激活或抑制目的基因的表达，进而参与植物的各

个生命活动。 WRKY12 的 N 端具有保守的

WRKYGQK 功能域，C 端含有 1 个 C2H2 结构域，

是典型的 WRKY 家族 cⅡ 亚族的成员，其调控植

物多个生命活动的功能机制较为复杂。因此，本

文主要针对 WRKY12 在植物多个生长发育过程中

的最新调控机制进行较为系统地综述，同时对比

分析 WRKY13 在相应过程中的反馈调节机制。希

望能为 WRKY12 在发育调控中的精细作用机制研

究提供参考，特别是为 WRKY 家族其他成员作用

机制的深入探索提供一套较为全面的研究思路和

借鉴策略。 

1  WRKY12 的蛋白结构、基因表达模式、亚

细胞定位 

WRKY 家族具有非常显著的结构特点，其蛋

白结构基本含有 1–2 个 WRKY 结构域 (为 DNA

结合域)，该结构域约由 60 个高度保守的氨基酸

残基组成，包括位于 N 端的 WRKYGQK 七肽序

列和位于 C 端的锌指结构。位于 N 末端的

WRKYGQK 是保守的核心序列，位于 C 端的序列

由 C2H2 或 C2HC 型锌指结构组成[1]。WRKY 氨基

酸残基也可能以 WRRY、WSKY、WKRY、WVKY

或 WKKY 等形式出现。根据 WRKY 结构域的数

量和 C 末端锌指结构域的类型，WRKY 大家族可

以分成 3 类：Ⅰ类通常含有 2 个 WRKY 结构域，

其锌指结构为 C2H2 型；Ⅱ类含有 1 个 WRKY 结

构域，锌指结构也为 C2H2 型；Ⅲ类含有 1 个

WRKY 结构域和 C2HC (与Ⅰ类和Ⅱ类的 C2H2 不

同)型锌指结构。另外，依据氨基酸序列特点，Ⅱ

类 WRKY 又可进一步分为 aⅡ 、 bⅡ 、 cⅡ 、 dⅡ

和 eⅡ 共 5 个亚类[2]。研究表明：受 WRKY 调控

的靶基因启动子区大都含有 W-box (TTGACC/T)。

其中 TGAC 是 W-box 的核心序列，且高度保守，

一旦当中任一核苷酸发生改变都会影响 WRKY

蛋白与之结合的能力[2]。 

研究表明，WRKY12 蛋白 N 端含有 1 个

WRKYGQK 结构域，C 端为 C2H2 型锌指结构，

是典型的 WRKY 家族Ⅱ类中 cⅡ 亚类的成员[3]。

它的亚细胞定位于细胞核内，为核内蛋白，特异

性表达于植物的根、茎及叶脉等组织中，基因的

表达量在整个营养生长阶段呈上升趋势。一定程

度上，其特定的基因表达模式表明它主要调控植

物营养生长后期及生殖生长过程[3-5]。 

2  WRKY12 调控开花 

WRKY12 参与植物生长发育的各个过程，其

中，Li 等的研究结果表明，其参与拟南芥的开花

调控，可以在短日照条件下促进开花[3]。植物的

开花调节主要有光周期途径、春化途径、自主途

径、温度途径、年龄途径以及赤霉素途径等六大

途径。在赤霉素途径中，当植株体内的赤霉素受

体蛋白感知到内源或外源的赤霉素存在时，则会

招募 GA INSENSITIVE (GAI)、REPRESSOR of 

ga1-3 (RGA)、RGA-LIKE1 (RGL1)、RGA-LIKE2 

(RGL2) 和 RGA-LIKE3 (RGL3) 这 5 个 DELLA

蛋白，使其发生泛素化降解，从而导致各种转录

因子的释放和激活。这些转录因子随后会调节下

游信号转导级联并调节对赤霉素的反应。研究发

现，AtWRKY12 可与拟南芥 DELLA 蛋白家族中

的 GAI 和 RGL1 相互作用，并能直接结合到开花

整合子 FRUITFULL (FUL) 启动子区域的 W-box

并诱导 FUL 表达，从而促进开花[3]。最近 Ma 等

的 研 究 也 表 明 ， AtWRKY12 还 可 以 与

SQUAMOSA PROMOTER BINDING–LIKE10  
(SPL10) 相互作用，通过年龄途径调控开花[4]。

SPL10 是年龄途径关键作用因子 miR156 的靶基
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因，SPL10 可以结合到 WRKY12 启动子区域并诱

导其转录；同时，SPL10 还可以与 WRKY12 发生

互作，协同激活 miR172b 的转录从而促进开花[4]。 

Yu 等 发 现 ， 芒 属 植 物 南 荻 Miscanthus 

lutarioriparius的MlWRKY12基因可以调控植株开

花 [5] 。 在 atwrky12 拟 南 芥 突 变 体 中 过 表 达

MlWRKY12，植株表现为早花表型。通过分析测

量转基因植株中开花相关基因的转录本丰度，发

现拟南芥中 MlWRKY12 的过表达对 CONSTANS

的表达水平有重大影响。此外，FLOWERING 

LOCUS T (FT)、LEAFY (LFY)、APETALA1 (AP1)、

CAULIFLOWER (CAL) 和 FRUITFULL (FUL) 等

开花相关基因的表达量均在转基因植株中上调。

这些结果都表明了 MlWRKY12 可以对开花时间产

生影响[5]。 

同时，研究还发现，WRKY12 的同一亚族成

员 WRKY13 也能调控开花，但令人感兴趣的是其

调控方向与 WRKY12 相反[3]。与 WRKY12 相似，

WRKY13 也能通过赤霉素途径和年龄途径参与

开花调控。在赤霉素途径中，WRKY13 与 GAI

和 RGL1 相互作用，并能直接结合到开花整合子

FUL 启动子区域的 W-box 抑制其开花；在年龄途

径中，SPL10 可以结合到 WRKY13 启动子区域并

抑制其转录；同时，SPL10 还可以与 WRKY13 发

生互作，协同抑制 miR172b 的转录从而延迟开  

花[4]。Li 等为了探讨二者作用相反的原因，在进

一步测定了两个基因的表达时间谱后发现：

WRKY13 的基因表达量随着苗龄的增长逐渐下

降，这与 WRKY12 正好相反。另外，二者启动子

区域都存在着 W-box，彼此都可以结合到对方的

启动子上；交换二者的启动子区域时，其表达方

式与原来正好相反，这表明二者之间存在着相互

拮抗的调节关系[3]。 

当然，在 WRKY 家族中还有其他成员也能参

与开花调节，如 WRKY25、WRKY71、WRKY75

等皆被证明与开花相关，且都是通过赤霉素途径

调控开花，但具体的作用机制并不完全相同[6-8]。 

3  WRKY12 参与次生细胞壁形态建成 

植物次生细胞壁是木质纤维素的来源，可用

于生产第二代生物燃料，其组成和结构的遗传改

良可以减少细胞壁的顽固性，增加生物量产量，

从而提高燃料作物的生物燃料生产。其发育受到

多种转录因子的调控，例如 NAM、NAC、MYB

和 WRKY 等[9-11]。南荻被认为是一种产生木质纤

维素材料的天然作物，在北美、亚洲和欧洲被广

泛研究，是最有前途的生物能源作物之一。Yu 等

从南荻中分离出 MlWRKY12 基因，鉴定了其分子

特性，并研究其对拟南芥次生细胞壁形成的潜在

影响 [5]。首先，Yu 等通过原位杂交分析发现

MlWRKY12 在南荻的维管束鞘、厚壁组织和薄壁

组织中均有表达；然后，他们将 MlWRKY12 基因

导入次生细胞壁增厚的 atwrky12 突变株，构建了

atwrky12+35S::MlWRKY12 株系。最后通过免疫组

织 化 学 法 和 甲 苯 胺 南 染 色 法 检 测 野 生 型 、

atwrky12 和 atwrky12+35S::MlWRKY12 株系的茎

干切片中髓薄壁组织细胞的纤维素和木聚糖含

量。结果显示，在 atwrky12+35S::MlWRKY12 株

系与野生型株系中均未检测到纤维素和木聚糖，

而 atwrky12 株系中检测出了纤维素和木聚糖，即

MlWRKY12 的外源表达成功挽救了 AtWRKY12 突

变引起的次生细胞壁增厚表型。由此可知，

MlWRKY12 在拟南芥中起作用，并对拟南芥次生

细胞壁的形成具有负调控作用。 

有意思的是，Li 等的研究表明 AtWRKY13

能够正向调控拟南芥次生细胞壁的建成[12]；他们

发现 WRKY13 突变后导致拟南芥的茎秆较为纤

弱，atwkry13 突变体的茎直径和维管束数量明显

减少，且 WRKY13 能上调木质素途径基因转录水

平和茎中木质素含量[11]。此外，次生细胞壁合成

基 因 NAC SECONDARY WALL THICKENING 

PROMOTING FACTOR2 (NST2) 是 WRKY13 的直
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接下游靶点。 

4  WRKY12 增强细胞性软腐病等病害的 

抗性 

据研究报道，植物 WRKY 家族中许多成员都

与植物的抗病性有关，例如水稻 OsWRKY45 是水

稻抗稻瘟病的正调控因子，而 AtWRKY8 和

AtWRKY48 在 对 假 单 胞 杆 菌 Pseudomonas 

syringae抗性调节中都起着负调控作用[13]。据Kim

报道，大白菜 Brassica rapa L. ssp. pekinensis 

BrWRKY12 基 因 可 以 增 强 其 对 软 腐 病 菌

Pectobacterium carotovorum ssp. carotovorum (Pcc) 
的抗性，过表达 BrWRKY12 可以减少大白菜软腐

病的发生 [14]；他们从大白菜中分离并鉴定了

BrWRKY12 基因，发现在 Pcc 感染大白菜后

BrWRKY12 的表达上调。然后将 BrWRKY12 在拟

南芥中进行了异源表达，当 Pcc 感染转基因植株

后，BrWRKY12 的表达上调，且转基因植株对 Pcc

的 抗 性 增 强 。 值 得 注 意 的 是 ， 其 同 源 基 因

AtWRKY12 的 表 达 下 调 。 为 了 进 一 步 阐 明

AtWRKY12 在病原体防御中的作用，他们用 Pcc

去感染 atwrky12 突变体植株，结果表明 atwrky12

突变体与野生型相比，对 Pcc 的抗性没有明显的差

异，这就表明 AtWRKY12 不影响植株的抗病性，

也说明 WRKY12 在大白菜与拟南芥中存在功能差

异[14]。同时发现，在过表达 BrWRKY12 的拟南芥

转基因株系中，茉莉酸 (Jasmonic acid，JA) 信号

传导途径中防御相关基因 PLANT DEFENSIN1.2 

(PDF1.2) 和 POLYGALACTURONASE-INHIBITING 

PROTEIN2 (PGIP2) 的表达量增加[14]。由此说明，

BrWRKY12 通过转录激活防御相关基因，增强了

对 Pcc 的抗性。 

此外，Wen 等的研究也发现，WRKY12 可参与

挪威云杉 Picea abies 对小孢子菌 Heterobasidion 

parviporum 的防御过程，在病菌侵染挪威云杉幼

苗的早期，WRKY12 转录因子被大量诱导[15]。 

据 Cheng 等研究发现，WRKY13 也可以增强

植物的抗病性 [16]。水稻 OsWRKY13 是拟南芥

AtWRKY70 的同源基因。水稻 OsWRKY13 超量表

达能增强转基因植株对白叶枯病的抗性，它可以

通过激活水杨酸 (Salicylic acid，SA) 信号传导途

径和抑制茉莉酸信号传导途径参与水稻抗病反

应。而且，John 等研究表明 OsWRKY13 基因在水

稻植株发育和抗病性相关的生理通路中起着重要

的调控作用[17]；他们对水稻进行真菌侵染试验后

分析 OsWRKY13 表达情况，发现抗病品种中

OsWRKY13 的表达量均高于未感染的对照和易感

病品种；同时他们还发现：受 WRKY13 调控的   

3 个基因 TIFY DOMAIN PROTEIN9 (TIFY9)、

WRKY12和 PATHOGEN-RELATED2 (PR2) 在病原

菌侵染的抗纹枯病品种中均有诱导表达。其中在

病原菌侵染的抗鞘腐病品种中 WRKY12 和 PR2 的

表达较高[17]。他们还将 OsWRKY13 导入易感病品

种的水稻植株中，构建了 OsWRKY13 过表达株系，

检测分析发现，与野生型相比，转基因植株中

OsWRKY13 的表达水平和 WRKY12、TIFY9、PR2

的共表达水平均高于野生型[17]。这些转基因植株

对病原菌的抗性都大大增强。 

5  WRKY12 负调重金属镉耐性 

镉是一种广泛存在的对植物有毒的污染物。

谷胱甘肽 (Glutathione，GSH) 依赖的植物螯合蛋

白 (PHYTOCHELATIN，PC) 合成途径在镉的解

毒机制中起关键作用。Han 等发现了 AtWRKY12

在调控镉耐受性方面的功能[18]。研究发现，镉胁

迫会抑制 AtWRKY12 的表达，atwrky12 功能缺失

突变体对镉的耐受性增强，而过表达 AtWRKY12

的植株对镉的敏感性增加。AtWRKY12 的过表达

和功能缺失分别通过抑制或释放 PC合成途径相关

基因的表达，与镉积累的增加和减少相关。瞬时表

达实验表明，AtWRKY12 可抑制 PC 合成途径中   

γ- 谷 氨 酰 半 胱 氨 酸 合 成 酶  (γ-glutamylcysteine 
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synthetase，GSH1)、GSH synthetase (GSH2)、植物

螯合肽合成本酶 (Phytochelatin synthase1，PCS1) 

和 Phytochelatin synthase2 (PCS2) 基因的表达[18]。

进一步分析表明，AtWRKY12 蛋白在体内可以直

接与 GSH1 启动子的 W-box 结合，而不能结合

GSH2、PCS1 和 PCS2 启动子的 W-box[18]。由此表

明，AtWRKY12 蛋白直接作用于 GSH1，间接抑

制 PC 合成相关基因的表达，从而负调控拟南芥

的镉的耐受性。 

与 AtWRKY12 相反，AtWRKY13 可以正向

调节植株对镉的耐受性。Sheng 等通过功能基因

筛选鉴定了一个耐镉的显性突变体，对其进行镉

胁迫时发现 AtWRKY13 被大量诱导表达[19]。而且，

AtWRKY13 的过表达降低了镉的累积，提高了植

物对镉的耐受性，AtWRKY13 功能的丧失则导致

了 镉 的 累 积 和 敏 感 性 的 增 加 [19] 。 拟 南 芥

AtWRKY13 蛋 白 通 过 直 接 结 合 Arabidopsis 

pleiotropic drug resistance8 (PDR8，具有镉耐受性)

的启动子来激活 PDR8 的转录[19]。遗传分析表明，

AtWRKY13 蛋白在 PDR8 上游起正向调节镉耐性

的作用。说明 WRKY13 可以直接作用于 PDR8，

正向调节拟南芥对镉的耐受性[19]。此外，Zhang

等发现 WRKY13 可与 D-半胱氨酸脱硫酶基因 

(D-CYSTEINE DESULFHYDRASE，DCD) 的启动

子结合，诱导其转录，从而提高植株对镉的耐   

受性[20]。 

6  总结与展望 

本文对 WRKY12 在开花调控、次生细胞壁建

成、抗病性及对重金属镉的耐受性等方面的功能

进行了分析 (调控网络如图 1 所示)，同时对比了

WRKY13在相关方面的调控机制。值得注意的是，

两者在开花调控、次生细胞壁建成和对重金属镉的

耐受性中的功能正好是相反的。虽然在同样的 

 

 
 
图 1  WRKY12 调控网络图[3-5,14,18] 

Fig. 1  The regulation network of WRKY12[3-5,14,18]. 
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生长发育过程中分别起着促进和抑制的相反作

用，但是它们却同属于 WRKY 家族的 cⅡ 亚族，

并且蛋白结构十分相似。以拟南芥 AtWRKY12

和 AtWRKY13 为例，二者在蛋白序列上相似性达

到了 43.6%，仅比对蛋白的 C 端时，发现它们拥

有高达 81.1%的相似性[3]。所以，它们在功能上

的差异值得进一步的分析和探讨。 

Li 等在研究中分析，拟南芥 AtWRKY12 和

AtWRKY13 在开花调控方面功能的差异性可能

是由于两者的相互拮抗，构成了一个苗龄依赖性

的平衡调节子 [3]。在生殖生长阶段，AtWRKY13

大量表达导致开花相关基因被抑制，确保植株不

会提早开花。而随着植株的生长，内源性赤霉素

的含量逐渐上升，诱导 AtWRKY12 的表达。此外，

AtWRKY13 也能通过一个反馈调节机制诱导

AtWRKY12 的表达。逐渐丰富的正向调节子又抑

制 AtWRKY13 导致开花相关基因的含量上升，从

而导致植株正常开花[3]。也就是说两者都可以通

过结合到对方的启动子区域的 W-box 来调节彼此

的表达。在 Li 等的研究基础上，Ma 等进一步证

实了 AtWRKY12 和 AtWRKY13 的功能差异确实与

苗龄相关，二者可参与年龄途径调控开花。值得

注意的是，近些年的研究也发现，在拟南芥 74 个

WRKYs 中，83%的基因启动子区域至少含有 2 个

完整的 W-box，58%有 4 个或更多，这表明 WRKY

蛋白之间可能存在复杂的相互调控网络[21]。 

当然，目前对 WRKY12 功能的研究还不够全

面，随着研究技术的发展，我们对其及其家族的

研究也会越来越深入。近些年来，转录组测序等

技术越来越多地应用于对 WRKY 家族的研究。例

如，Wu 等通过对转录组的分析发现 WRKY 转录

因子可与异三聚体 G 蛋白偶联信号通路中的基因

相互作用，调节植物对微量营养元素的反应[22]。

Li 等对两个甜度不同的梨 Pyrus ussuriensis 的品

种 进 行 转 录 组 测 序 ， 找 出 了 差 异 基 因

PuSWEET15，还发现 PuWRKY31 蛋白可以结合

到其启动子区域并诱导其表达[23]。Yang 等对进行

冷胁迫处理的茄子进行转录组测序，筛选出了差

异表达基因 SmWRKY26 和 SmWRKY32，证实了其

可参与茄子对冷胁迫的响应[24]。Ren 等对毛白杨

Populus tomentosa Carr.进行了转录组和代谢组分

析，发现热激处理下 PtWRKR13 和 PtWRKR50 的

表达量下调[25]。 

这些例子也为我们提供了参考，未来我们或

许可以参考同家族其他成员的研究思路，利用高

通量转录组学、蛋白质组学、代谢组学等研究手

段对 WRKY12 进行更深入地研究，继续探索

WRKY12 在植株中的调控网络，为分析其如何发

挥信号协同和信号拮抗的作用奠定生物化学基

础，从而帮助人们深入了解 WRKY 转录因子之间

的自我调控和交叉调控机制。 
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