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组织特异性启动子的结构
特征及其调控作用
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摘要:植物组织特异性启动子能够调控优良基因在特定器官或组织中表达,具有与基因特异表达相关的结构元

件.研究发现,其在调节植物生长发育过程、抵抗生物和非生物胁迫等方面具有重要作用.本文分类概述了近年

来植物不同组织特异性启动子的结构特征及调控作用的最新研究进展,并对今后组织特异性启动子研究方向进

行展望.
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　　植物组织特异性启动子亦称器官特异性启动

子,能够调控基因在某些特定器官或组织中表达,并
与植物发育相关.基因工程研究的关键是外源基因

在细胞中的表达,而组织特异性启动子不仅能够在

一定器官或组织部位积累目的基因的表达产物,增
加区域表达量,同时也能避免植物营养的不必要浪

费[１].经序列分析研究发现,组织特异性启动子中

含有与其特异性调控相关的结构元件,此外,其活性

也受特定的物理和化学信号诱导.作为调控外源基

因在转基因植株体内定位、定时表达的重要元件,组
织特异性启动子已成为分子生物研究工作的热点之

一[２].近年来,研究者在植物的各种组织中都发现
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有调控基因表达的特异性启动子,特别是在根、维管

束和花器官特异性启动子研究中取得了很大进展,
并且发现组织特异性启动子在植物器官发育、营养

物质运输和贮藏、能量固定、抵抗生物和非生物胁迫

以及植物与微生物互作方面具有重要作用.

１　植物组织特异性启动子的结构特征

高等植物组织特异性启动子具有真核生物启动

子的基本结构元件,通常由核心启动子元件(Core
PromoterElement)和启动子近端元件(Promoter
ProximalElement)两部分组成,启动子区域与转录

起始点相接,大约位于－２５０~＋２５０核苷酸区域,
大部分植物基因多数情况下转录起点为 A(腺嘌

呤),且两侧多为嘧啶碱基.通过核心启动子起始转

录至少需要－３５~＋３５核苷酸连续区域[３],这个区

域在－３０至－２５bp处通常包括一段 TATAAA保

守序列,称为 TATA盒[４].近端启动子区域位于核

心启动子区上游,－７８至－７０bp处有另一段保守

序列CCAAT,称为 CAAT盒,－１１０至－８０bp区

域有 GC保守序列,称为 GC盒[４].另外,起始因子

(Inr)也是基因启动子的核心结构,与转录起始位点

相重叠,一致序列为 PyPyANT/ApyPy,其功能与

TATA盒相似,能指导转录起始前复合物的装配、
决定转录起始位点并调节上游激活蛋白的活性[４].
组织特异性启动子除了具有以上基本结构元件外,
位于 TATA盒上游的一些特殊元件是决定其特异

性调控的关键,以下分类概述了植物不同组织特异

性启动子的结构特征于.

１．１　叶片特异性启动子结构特征

有关叶片特异性启动子结构元件的研究较少.

Ye等[５]从水稻(Oryzasativa)中克隆了绿色组织

特异表达基因的启动子 PDX１,该启动子能够驱动

GUS 基因在绿色组织(如叶片、叶鞘和茎)中表达,
同时发现该启动子包含两种顺式作用元件 GSE１
(CAGGACATATT ) 和 GSE２ (ATGAACTＧ
CAAAGAGCC),GSE１位于－７１至－６１bp,GSE２
位于＋１至＋１６bp.GSE１元件对于该启动子在所

有绿色组织中的GUS 基因表达均有重要影响,而

GSE２元件只在叶鞘和茎中发挥作用,且对于GUS
基因表达影响较小.也有研究发现,在水杨酸(SA)
调控下,玄参(Scrophularianingpoensis)花叶病毒

启动子中的 TGACG 元件能够增强该启动子在叶

片中的活性[６].另外,研究还发现一种重要的顺式

作用元件L１盒(TAAATGCA),该元件在分生组织

最外层表达的基因启动子中均有发现,对于该类启

动子驱动下游基因特异表达发挥关键作用[７].

１．２　维管组织特异性启动子结构特征

在菜豆(Phaseolusvulgaris)GRP１．８启动子的

研究中发现维管束特异性启动子元件vsＧ１(CATＧ
GCTCCGTTGGATGTGGAAGACAGCA),是 转

录激活因子蛋白 VSFＧ１(C端有一个碱性区及亮氨

酸拉链结构－bZIP基元序列)的结合序列[８].当两

者不能结合时,就会失去维管束特异性[８].拟南芥

(Arabidopsisthaliana)proflin２维管束特异表达启

动子的特异性区域表现在－１６６７至－１３８０bp处,
该区域中并没有vsＧ１或类似序列,只在－１３９１至

－１３８８bp及－５６５至－５６２bp处各有一个 ACGT
序列,这可能影响该启动子的维管束特异性[９].

Freitas等[１０]从大豆(Glycinemax)中克隆了维管

组织特异表达的蔗糖结合蛋白启动子GmSBP２,分
析了该启动子不同区域对于驱动下游基因表达部位

的影响,发现－１２３６至－９７１bp区域对于该基因

在维管组织特异表达具有重要作用.对菜豆苯丙氨

酸裂解酶２启动子 PAL２ 的研究中发现,ACＧⅠ
(CCCACCTACC),ACＧⅡ (CCACCAACCCCC),

ACＧⅢ(GTTAGGTTA)蛋白结合位点,其中 ACＧⅠ
和 ACＧⅡ对于维管束特异性不可或缺[１１].

另外,维管组织中韧皮部特异性启动子结构元

件的研究较为详细,其序列中存在一个有１３个核苷

酸的保守 序 列 T/ATAAGT/AACGAAT/CC/A,
可能调控下游基因在韧皮部的特异表达[１２],例如,
椰子(Cocosnucifera)腐叶病毒启动子中的 ATAAＧ
GAACGAATC[１３],水稻东格鲁杆状病毒启动子中

的 TTAAGTACHAATC[１４],竹 节 花 (Dianthus
chinensis)黄 斑 驳 病 毒 启 动 子 中 的 ATAAＧ
GAACGAACA[１５],毛根农杆菌 RolC 启动子中的

TTAAGTACAGACA[１６],豌豆(Pisumsativum)谷
氨 酰 胺 合 成 酶 启 动 子 中 的 ATAAGAＧ
CAGAATC[１７].除 此 保 守 序 列 外,(GC)(GC)

TATG 序列可能也影响启动子的韧皮部特异性及

其活性,例如美洲黑杨(Populusdeltoides)树皮贮

藏蛋白(BSP)和笋瓜(Cucurbitapepo)韧皮部蛋白

２(PP２)启动子中的 GCTATG,竹节花黄斑驳病毒

启动子中的 CGTATG[１８].另外,该类启动子具有

１８７
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组成型启动子顺式元件,例如竹节花黄斑病毒启动

子中存在花椰菜花叶病毒３５S启动子的激活序列

(asＧ１),并含有类似该序列的 TGACG重复序列,但
区别是该序列在两种启动子中的位置不同[１８].

１．３　根特异性启动子结构特征

ROOTMOTIFTAPOX１(ATATT)元 件 是 根

特异性启动子的基本元件[１９].研究发现,水稻根尖

特异性启动子Os０４g２４４６９ 的序列中存在７个与根

系特异性密切相关的 ROOTMOTIFTAPOX１ 元

件,其中５个的位置靠近启动子序列５’端,两个位

于起始密码子上游５００bp内,并且推测该启动子区

域内的一些抑制或者阻遏基因的顺式作用元件同时

也影响着Os０４g２４４６９ 启动子发挥作用[１９].番茄

(Lycopersiconesculentum)根特异性基因LeGRP２
的启动子中也包括９个 ROOTMOTIFTAPOX１元

件[２０].同时还发现,根特异性启动子中细胞分裂素

相关元件的含量很高[２１].另外,根中不同区域特异

性启动子也有各自特殊的调控元件,比如影响根毛

特异性的RHES调控元件(CACG)[２２],影响根冠特

异性的 AC序列[２３]等.

１．４　花器官特异性启动子结构特征

矮牵牛(Petuniahybrida)花器官特异性启动

子CHSA 受 UV 诱导,其中包含顺式作用元件

box２、box１、两个 GＧbox、两个 TACPyATbox、TAＧ
TAbox和capsite,－６７至＋１bp区域影响该启动

子在 UV诱导条件下发挥作用[２４].不同花器官特

异性启动子的元件不同,例如,菜豆(PhaseolusvulＧ
garis)MYBPLANT 基因启动子中花茎特异性元件

MYBPLANT(MACCWAMC)[２５];豌豆 MYB２６PS
基因启动子中花蕾特异性元件 MYB２６PS(GTＧ
TAGGTT)[２６].

１．５　花粉特异性启动子结构特征

番茄花粉特异性启动子LAT５２ 存在两个 PB
(PollenBox)核心基序(TGTGGTT),－７１至＋１１０
bp区域为调控花粉特异性的必需区域,－４９２至

－１４５bp和－１２４至－８６bp区域可以增强该启动

子驱动下游基因表达,但是真正影响其花粉特异性

的顺式作用元件是位于 TATAbox上游－７２至

－５２bp的AGAAA和TCCACCATA序列[２７].玉

米(Zeamays)花粉特异性启动子Zm１３ 中－３１４至

＋６１bp区域是花粉特异性的关键区域,－８４至

－５３bp区域也决定着花粉特异性,－２６０至－１００

bp和－１０７至－１０２bp区域可以增强该启动子驱

动下 游 基 因 表 达,其 中 TTTCT 序 列 影 响 其 活

性[２８].另外 GTGA序列也影响该类启动子的特异

性[２９].

１．６　果实特异性启动子结构特征

由于果实特异性启动子调控的复杂性,对该启

动子调控机理的研究不多,相关的顺式作用元件报

道也较少[３０].Yamagata等[３１]研究了甜瓜(CucuＧ
mismelo)cucumisin 基因启动子,发现在－２５４至

－２１５bp之间存在１个嘧啶碱基回文结构 TGTＧ
CACA,并证明该序列对于果实特异性十分必要.
此外,西瓜(Citrulluslanatus)果实特异性启动子

AGPL１ 中存在cis元件(TC/TCAAAA),其抑制

外源基因在果实外表达,从而形成果实特异性[３２].

１．７　种子特异性启动子结构特征

RY重复序列(CATGCATG)是种子特异性启

动子驱动外源基因表达的重要元件,该序列常见于

豆科和禾本科植物种子贮藏蛋白基因的上游调控

区,能 够 调 控 下 游 基 因 的 种 子 特 异 表 达 时 间 顺

序[３３].另外,还存在其他与种子蛋白贮藏及驱动下

游基因特异表达相关的结构元件,例如,A(G/C/A)

CCCA 序列[３４],ACGT 盒[３５];TACACAT 盒[３６];E
盒(CANNTG)[３７]等(表１).

２　植物组织特异性启动子的调控作用

２．１　叶片特异性启动子

叶片特异性启动子能在植物抵御逆境胁迫方面

发挥重要作用.叶表皮蜡质能够阻止植物体内非气

孔性水分散失[３８],因此叶表皮特异性启动子对于植

物抵御干旱胁迫具有重要意义.Sessions等[３９]最

早克隆了驱动下游基因在地上部表皮表达的拟南芥

AtML１ 启动子,该启动子能驱动CCT８ 基因在叶

片表皮细胞中表达[４０].另外,拟南芥AtCER６启动

子也是地上部表皮特异性启动子,其 GUS活性在

茎、叶表皮细胞均具有较高的表达[４１].Jiang等[４２]

用拟南芥AtCER６ 启动子驱动WXP１ 表达的转基

因紫花苜蓿(Medicagosativa)植株中发现,干旱条

件下转基因植株比野生型植株有更高的相对含水

量、叶片水势和蜡质含量,增加了植株的抗旱性.笔

者课题组(兰州大学草地农业科技学院王锁民课题

组)克隆了拟南芥 AtML１、AtCER６ 和蒺藜苜蓿

(M．truncatula)MtML１ 启动子,并通过农杆菌介

２８７
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导的烟草(Nicotianatabacum)瞬时侵染和拟南芥

花粉管通道转染验证其活性,拟构建 ML１ＧZxABＧ
CG１１(霸王蜡质转运蛋白)和CER６ＧZxABCG１１ 载

体并转入ZxNHXＧZxVP１ 共表达转基因紫花苜

蓿,增加植物表皮蜡质从而提高转基因苜蓿的抗旱

性.同时叶片特异性启动子也能够参与植株抵御重

金属胁迫和病虫害侵袭[４３].植物通过产生一些有

机分子从而降低重金属的毒害作用,由植物螯合肽

合酶催化产生的植物低分子质量蛋白螯合肽通过一

些金属(Ag、Cu、As、Hg和Cd,其中Cd是最有效的

催化剂)诱导恢复活性状态,而 Cd通常积累在植物

叶片中[４４].Peterson和 Oliver[４３]将叶片特异性的

水稻光系统 Ⅱ 叶绿素 a/b结合蛋白基因启动子

(cab３)[４５]与拟南芥螯合肽基因构建表达载体,并转

入拟 南 芥 Cd 敏 感 型 突 变 体 和 野 生 型 植 株,
研究表明,该启动子能使拟南芥螯合肽基因表达在

表１　组织特异性启动子结构元件

Table１　ElementsoftissueＧspecificpromoter

组织　　
Tissue　　

结构元件/序列

Element/Sequence

参考文献

Reference

叶片

Leaf

GSE１元件element(CAGGACATATT)

GSE２元件element(ATGAACTCAAAGAGCC)

TGACG序列sequence
L１盒box(TAAATGCA)

[５]
[５]
[６]
[７]

维管束

Vascularbundle

vsＧ１序列sequence(CATGCTCCGTTGGATGTGGAAGACAGCA)bZIP基序 motif
ACGT序列sequence
ACＧⅠ(CCCACCTACC)、ACＧⅡ(CCACCAACCCCC)序列sequence

[８]
[９]
[１１]

韧皮部

Phloem

T/ATAAGT/AACGAAT/CC/A序列sequence
(GC)(GC)TATG序列sequence
asＧ１序列sequence(TGACG)

TGACG序列sequence

[１２]
[１８]
[１８]
[１８]

根

Root

ROOTMOTIFTAPOX１元件element(ATATT)

RHES元件element(CACG)

AC序列sequence

[１９]
[２２]
[２３]

花器官

Floralorgan
MYBPLANT元件element(MACCWAMC)

MYB２６PS元件element(GTTAGGTT)
[２５]
[２６]

花粉

Pollen

PB基序 motif(TGTGGTT)

AGAAA序列sequence
TCCACCATA序列sequence
TTTCT序列sequence
GTGA序列sequence

[２７]
[２７]
[２７]
[２８]
[２９]

果实

Fruit
TGTCACA序列sequence
TC/TCAAAA序列sequence

[３１]
[３２]

种子

Seed

RY重复序列repeatsequence(CATGCATG)

A(G/C/A)CCCA序列sequence
ACGT盒box
TACACAT盒box
E盒box(CANNTG)

[３３]
[３４]
[３５]
[３６]
[３７]
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叶片中,通过 Cd催化发挥活性从而降低金属对植

物的毒害作用.植物防御过程中还会产生其他次生

代谢产物,如异黄酮.咖啡树(Coffeaatraica)异
黄酮还原酶基因启动子CaIRL 在咖啡叶片机械损

伤的情况下发挥活性,并驱动GUS 基因在叶片特

异表达,然而该启动子在烟草中能在正常情况下发

挥活性,说明该启动子在这两种植物中存在不同的

调控机制,并且具有宿主专一性,同时,该启动子驱

动异黄酮还原酶基因在咖啡叶片表达能够对其真菌

感染和机械损伤产生相应响应[４６].
另一方面,该类启动子活性往往制约着基因

工程的发展,因此研究其活性的影响因素尤为重

要.叶片特异性启动子介导下游基因表达有时需

要光调节,二磷酸核酮糖羧化酶是催化植物碳固

定的重要酶类,并在植物体内表达量高,因此对其

有多方面的研究.二磷酸核酮糖羧化酶有８个大

小亚基组成,其小亚基(SSU)的启动子使目的基因

在叶片表达起到关键作用,Marraccini等[４７]克隆了

咖啡树二磷酸核酮糖羧化酶亚基叶片特异性启动

子RBCS１,转基因烟草 GUS染色发现光影响其活

性,与此相类似的还有水稻光系统Ⅱ叶绿素a/b结

合蛋白启动子CAB２Ｇp[４８].同时,植物生长周期

也影响该类启动子的活性.拟南芥赖氨酸合酶

(DHS)启动子AtDHS驱动GUS 基因在植物莲座

叶和花药中表达,其活性随着莲座叶不同发育阶

段而有所差异,且在５周龄时活性最强,花芽活性

高于盛花期活性,因此该启动子在时间和空间上

对植物的发育有至关重要的作用[４９].另外,叶片

特异性启动子的活性也受其他诱导条件调节.核

糖体失活蛋白(RIPs),例如麻疯树(JatrophacurＧ
cas)毒蛋白能使核糖体失活从而抑制蛋白质的生

物合成,对于植物抗病毒和真菌侵袭并形成抵御

系统有重要意义[５０].麻疯树毒蛋白 CurcinＧLCP２
启动子能够驱动GUS 基因在转基因烟草的叶片

中特异表达,并且在不同胁迫诱导条件,譬如脱落

酸(ABA)、水杨酸、聚乙二醇(PEG)、４或４５ ℃和

紫外 灯 下 活 性 不 同,其 中 以 PEG 诱 导 活 性 最

高[５１].除此之外,Stenzel等[５２]研究了拟南芥丙二

烯氧化物环化酶(AOC)多肽的４个基因启动子

AOC１、AOC２、AOC３、AOC４,其中 AOC１、AOC２、

AOC３ 是叶片特异性启动子,其活性受茉莉酸诱导

(表２).

２．２　维管组织特异性启动子

植物维管组织由木质部和韧皮部组成,主要负

责水分和营养物质的运输,因此,维管组织特异性启

动子可能与营养物质吸收相关(表２).Kovalchuk
等[５３]通过将小麦 (Triticumaestivum)同 源 异 型

域－亮氨酸拉链蛋白基因启动 子 TdGL９H１ 与

GUS 基因融合转入小麦、大豆和水稻的研究表明,
该基因在小麦和大豆盾片的维管束中表达,并且表

达活性高,说明他可能参与种子萌发与营养物质吸

收.高木质素含量会对造纸工业产生不利影响,肉
桂酰辅酶 A还原酶(CCR)和肉桂醇脱氢酶(CAD)
能减少植物木质素合成,银合欢肉桂酰辅酶 A 还原

酶(LICCR)和肉桂醇脱氢酶(LICAD)基因启动子

能驱动GUS 基因在转基因植株的木质化组织中大

量表达,同时也观察到其在维管组织木质素含量的

降低,因此该研究能够克服下调植物木质素含量的

难题[５４].
另一方面,维管组织特异性启动子活性与逆境

胁迫相关[５５].与植物抵御病菌相关的类萌芽素蛋

白(GLPs)在植物体内普遍存在,将类萌芽素蛋白

１３基因启动子GLP１３ 与GUS 基因融合并转入拟

南芥和烟草的研究表明,该基因在所有器官的韧皮

部表达,并且两者无明显差别,同时该启动子包含病

原体的相关元件,植物病害可能影响其活性[５６].茉

莉酸(JA)是植物生长和逆境胁迫响应的重要信号,
由丙二烯氧化物环化酶(AOC)催化形成,拟南芥丙

二烯氧化物环化酶(AOC)多肽包括４个基因启动

子AOC１、AOC２、AOC３、AOC４,其中AOC４ 能有效

地驱动GUS 基因在叶脉和根维管束中特异表达,
并且该启动子活性随着茉莉酸诱导增加[５２].另外,
茉莉酸的生物活性分子茉莉酸甲酯也影响相关启动

子的活性.番茄原系统素基因启动子SIPS 在转基

因烟草的叶柄维管束具 GUS特异表达活性,且活

性受茉莉酸甲酯诱导,表明该启动子可能参与植物

响应逆境胁迫[５７].此外,生长周期也参与该类启动

子活性的调控.Saad等[５８]从马伴草 (Aeluropus
littoralis)中克隆了锌脂蛋白 AlSAP 基因启动子

PrAlSAP,研究该启动子在盐、甘露醇、脱落酸和水

杨酸处理下对植物不同生长阶段的影响,GUS染色

研究表明,其活性随着器官生长发育增强;无胁迫诱

导条件下,只在老叶叶脉和茎维管组织中具有活性,
且非生物胁迫对活性有促进作用,是一种从顶部向

４８７
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基部发展并与年龄相关的表达模式,根与幼叶组织

中没有活性,说明该启动子由转录后机制调控.
研究还发现,其他维管组织特异性启动子:拟南

芥热激蛋白相关基因启动子Athspr 与植物耐热性

相关[５９];大豆蔗糖结合蛋白启动子SPB２ 与蔗糖吸

收相关;桉树EGJFLV３２４７C０８．g 启动子能够提高

转基因桉树的纤维素含量,并能抵抗其内生病原

菌[３](表２).

２．３　根特异性启动子

植物依靠根系统固定和支撑,通过其吸收和运

输土壤中的水分、养分并合成和贮藏营养物质,因
此,根系对于植物生长发育有十分重要的作用.根

特异性启动子在干旱响应、病虫害抵御、根系营养成

分改善等方面有突出的应用价值[６０].植物水通道

蛋白属于多基因家族内在蛋白(MIP),包括５种不

同的亚家族,液泡膜内在水通道蛋白是其中一种,他
们促进植物水分运输,并响应非生物胁迫[６１].桉树

(Eucalyptusrobusta)液 泡 膜 内 在 水 通 道 蛋 白

(TIP)启动子EgTIP２ 在渗透胁迫条件下表现出维

管组织和根尖特异性,甘露醇正向调控其活性,而脱

落酸相反,表明该启动子对于桉树适应干旱环境具

有重要作用[６２].植物通过根吸收的营养物质主要

包括磷和氮.在正常的自然条件下,土壤中硝态氮

(NO３
－ )的含量要显著高于铵态氮(NH４

＋ )的含量,
因此,硝态氮在植物的生育周期中发挥着更为重要

的作用[６３].高等植物中已发现的 NO３
－ 转运蛋白

主要有 NRT１和 NRT２两个家族[６４],Kong等[６５]将

百脉根(Lotuscorniculatus)LjNRT２ 和拟南芥AtＧ
NRT２．１ 启动子与GUS 基因融合后转入烟草的结

果表明,二者在烟草根中均具有活性.几丁质合酶

(NIC)能抑制真菌生长,该研究将这两个启动子与

NIC 基因构建表达载体并将其转入烟草和番茄,表
明转基因的烟草和番茄将 NIC蛋白积累在植物根

部从而抵御根部尖孢镰刀菌,使植物正常生长,该研

究为植物抑制土传真菌和细菌病原体提供一种重要

策略[６５].山葵防御素(WD)也是一种真菌和细菌的

抑制剂,Kong等[６６]还将这两个启动子与WD 基因

构建表达载体转入烟草和番茄中,转基因植物根系

同样对尖孢镰刀菌有抵御作用.另外,通过研究木

薯颗粒结合型淀粉合成酶启动子GBSSI,表明其活

性在茎和根中,且在块状根中活性最高,该研究有助

于提高植物块状根的营养物质含量[６７].豆科植物

的固氮作用能够促进植物根系吸收营养,研究发现

大豆血红蛋白Ibc３ 启动子为固氮细菌提供营养需

求,从而促进固氮作用[６８].
研究还发现其他根特异性启动子:拟南芥钙调

蛋白相关基因CML４３ 启动子参与根吸收钙离子,
并 受 水 杨 酸 诱 导[６９];水 稻 Os０３g０１７００ 和

Os０２g３７１９０ 启动子调控目的基因在主根及次根中

表达,根毛中不表达,且表达量高[７０],与之类似的还

有大豆根PCit１,９ 启动子[７１](表２).

２．４　花特异性启动子

组成型启动子在花的某些特定部位活性较弱,
研究花特异性启动子活性的强弱对当前生物技术的

发展至关重要[７２].类黄酮及其衍生物参与花的着

色,并显著影响花特异性启动子活性[７３].目前已经

研究了类黄酮途径中的多种调控基因,并且多集中

于类黄酮合酶[７４].类黄酮生物合成第一步反应需

要查 尔 酮 合 酶 (CHS)的 参 与,Liu 等[７５]将 百 合

(Liliumbrownii)查尔酮合酶启动子PLoCHS 与

GUS 基因融合并转入矮牵牛(Petuniahybrida),
发现该基因表达活性在花中最高,且表达主要集中

在花药和柱头,子房、花瓣、花萼和花梗的活性相对

较低,而叶和茎中几乎没有活性;此外,其活性随着

花发育阶段而增强,且在盛花期达到最高.同时,花
特异性启动子活性也受植物激素和逆境胁迫的影

响.挥发性有机物(VOCs)参与调控植物花气味,
主要包括３种化合物:脂肪族化合物、苯环型和苯丙

酯类以及萜类化合物.其中萜类化合物的合成需要

类萜合酶(TPSs)催化[７６].研究发现,花特异性的

姜花(Hedychiumcoronarium)类萜合酶基因启动

子PrHcTPS１ 和PrHcTPS２ 的活性在盛花期最

高,且活性强弱与萜类化合物挥发相关,同时受昆

虫、茉莉酸甲酯和伤口的显著诱导,该研究对园艺植

物花气味的修饰有重要作用[７６].不同的是,某些与

植物激素相关的启动子并不受激素或逆境胁迫影

响,植物受体激酶(RLKs)是与植物生长调节、激素

信号相关以及在生物、非生物胁迫下响应的关键蛋

白,其中富含半胱氨酸受体激酶(CRKs)参与抵御

植物病原体并调控细胞程序性死亡[７７].将番茄半

胱氨酸受体激酶基因启动子SlCRK１ 与GUS 基因

融合并转入番茄和拟南芥,该基因只在成熟花粉具

表达活性,并且不受非生物胁迫或激素调控[７８].另

外,温度也影响花特异性启动子的活性.水稻蔗糖
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转运基因启动子OsSUT４ 能够驱动下游基因在萌

芽和成熟的花粉以及花粉管中表达,并且高温条件

比低温条件下活性高[７９].此外,为了得到更强活性

的花特异性启动子,Du等[８０]构建了４种表达载体

(p３５SＧPCHSＧΩ、p３５SＧLCHSＧΩ、pOCSＧPCHSＧΩ、

pOCSＧLCHSＧΩ),其中包括烟草花叶病毒３５S启动

子或章鱼碱合酶启动子OCS 的增强子、矮牵牛或百

合的查尔酮合酶启动子CHS 的核心区域以及 Ω元

件,其中pOCSＧPCHSＧΩ 表达载体只在花冠处表现

出强 GUS活性,并培育出只在花冠显蓝的百合新

品种,该研究对于花冠颜色的修饰有重要意义.
花的研究包括其颜色的改变,类黄酮类物质的

次生代谢产物花青素能够使花表现出更多颜色,因
而相 比 其 他 植 物 色 素 更 为 重 要.花 青 素 合 酶

(ANS)参与花青素合成的最后阶段,Lim 等[８１]克隆

了烟草花青素合酶基因启动子 NtANS１,其活性部

位只存在于花瓣的花冠缘,且活性高,该研究为应用

基因工程改变花瓣颜色奠定基础.另外,Cook和

Thilmony[８２]克隆了水稻成熟花粉精细胞OsGEX２
启动子,其活性在转基因水稻花粉的精细胞中,其他

组织和器官中没有活性(表２).

２．５　果实、种子特异性启动子

外源蛋白在果实或者种子中表达是基因工程研

究的关键,对于提高营养元素含量有重要意义.种

子营养物质含量的积累是植物繁殖的基础,淀粉是

种子中不可或缺的营养物质.二磷酸腺苷葡萄糖焦

磷酸化酶(AGPase)是淀粉合成步骤中一种关键的

酶,该酶由两个大亚基和两个小亚基组成,大小亚基

分别由不同的基因编码,其中小亚基由Brittle２ 基

因编码[８３].Chen等[８４]从玉米胚乳中克隆了BritＧ
tle２ 基因启动子,将该启动子与玉米蛋白基因启动

子Ze１９[８５]进行比较,发现他们均能驱动GUS 基因

在烟草种子中特异表达,Ze１９ 基因启动子的活性高

于Brittle２ 基因启动子,且在种子发育过程中更早

发挥作用,表明Ze１９ 基因启动子参与调控淀粉的

早期合成.另外,该类启动子能够参与重金属毒害

的抵御.金属硫因(MTs)是富含半胱氨酸的金属

蛋白结合位点,与细胞生长调节、金属离子转运以及

重金属毒害防御有关[８６].Kamaladini等[８７]从油棕

(Elaeisguineensis)中克隆了启动子 MT３ＧA,该启

动子在１５０μmolL－１ Cu２＋ 条件下能够驱动GUS
基因在果实中高效表达,将 MT３ＧA 启动子与金属

硫因基因构建表达载体并转入番茄,发现转基因番

茄幼苗的生长会对 Cu２＋ 产生响应,表明 Cu２＋ 条件

下,MT３ＧA 启动子能够驱动金属硫因和植物螯合

肽基因表达.该启动子能够提高植物抵御重金属胁

迫的能力从而维持植物果实营养物质含量的稳定,
也可能对缓解土壤及水资源的重金属毒害具有重要

意义.
种子、果实特异性启动子对于植物品质特征提

高有重要影响,种皮结构的修饰可以进一步提高种

子质量.拟南芥种皮的表皮细胞分化具显著变化特

征,包括大量厚纤维形成的次生细胞壁上果胶粘液

的合成和分泌,这种变化对于研究细胞壁(尤其是果

胶)的修饰有重要意义[８８].Esfandiari等[８８]研究了

种皮表 达 基 因 DIRIGENT PROTEIN１ 启 动 子

DP１,发现在转基因拟南芥中其活性主要集中于表

皮的栅栏组织,欧洲油菜(Brassicanapus)中也有

类似表现,该启动子是高价值重组蛋白研究的重要

工具.另外,提高果实、种子特异性启动子的活性是

基因工程研究的重点.绿豆贮藏蛋白的９０％是８S
球蛋白,由３个亚基组成,分别是８SGα、８SGα′和

８SGβ
[８９].Chen等[９０]将绿豆(Vignaradiata)种子

特异性启动子８SGα与GUS 基因融合的研究表明,
该启动子活性比烟草花叶病毒３５S启动子和８SGα′
启动子活性高２~４倍,该启动子对于双子叶植物异

源蛋白基因在种子中的表达有关键意义.落花生

(Arachishypogaea)种子特异性启动子GSP 的研

究也表现出活性高于烟草花叶病毒３５S启动子,该
研究有利于改善重要种子作物生态型[９１].油棕硬

脂酰－酰基载体蛋白脱饱和酶启动子(Des)５′端缺

失分析中发现,该启动子驱动GUS 基因在转基因

番茄的果实、种子中特异表达,并且活性比烟草花叶

病毒３５S启动子高４倍,不同５′端缺失类型启动子

驱动GUS 基因表达活性不同,其中Des３ 类型活性

最高,Des４ 类型活性最低[９２].

　　除此以外,乙烯作为植物的天然激素,影响植物

生长习性,促进果实成熟,并参与其衰老和脱落等,
所以果实特异性启动子的研究离不开乙烯.研究者

已经从番茄中克隆了与果实成熟相关的特异性启动

子E４、E８、PG 和２A１１[９３Ｇ９４],其中E８ 启动子发挥

作用需要乙烯的参与.另外还有其他启动子的研究

中发现含有与乙烯相关的结构元件,如小麦脱水蛋

白基因启动子TdCor４１０b[９５]、水稻乙烯响应因子基

６８７
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表２　组织特异性启动子的调控作用

Table２　RegulationoftissueＧspecificpromoter

启动子

Promoter

来源

Source

相关组织

Relevanttissue

调控作用

Regulation

诱导条件

Inductioncondition

参考文献

Reference

异 黄 酮 还 原 酶

CaIRL
Isoflavone reＧ
ductaseＧlike
promoter

咖啡树

Coffee

叶

Leaf

在叶片机械损伤的情况下发

挥活性,可能参与调控植物

响应逆境胁迫

ActivationbyabioticstimuＧ
lus,associated with plant
regulate adversity stress
possibility

机械损伤

Abioticstimulus
[４６]

二 磷 酸 核 酮 糖

羧化酶RBCS１
Ribulose
diphosphate
carboxylase
promoter

咖啡树

Coffee

叶

Leaf

存在很多与光调节相关的启

动子元件,可能参与植物对

光的调节

ContainedalotofthecisＧelＧ
ementsrequired forlightＧ
mediatedcontrolofgeneexＧ
pression

光Light [４７]

赖氨酸合酶

AtDHS
Deoxyhypusine
synthase proＧ
moter

拟南芥

ArabidopＧ
sis

莲座叶、花

Rosette leaf,

flower

活性不仅与植物初穗和莲座

叶运输营养物质运输有关,
而且与花和种子的发育有关

ActivationwithnotonlyseＧ
nescingflowersandtransＧ
portingnutritionbyrosette
leaf,butalsoflowersand
seeddevelopment

无 None [４９]

麻 风 树 毒 蛋 白

CP２
CurcinＧL proＧ
teinspromoter

麻风树

Jatropha

叶

Leaf

不同胁迫诱导条件下活性不

同,PEG诱导条件下活性最

高,可能参与植物响应逆境

胁迫

Activitywasdifferentunder
different stressＧinduction
condition,activitywasmost
strongestunderPEGinducＧ
tion,associated with plant
regulate adversity stress
possibility

ABA、SA、PEG、４
或４５℃、紫外灯

ABA,SA,PEG,

４or４５ ℃,ultraＧ
violetlight

[５１]

丙 二 烯 氧 化 物

环 化 酶 AOC１、

AOC２、AOC３
AlleneoxidecyＧ
clasepromoter

拟南芥

ArabidopＧ
sis

叶

Leaf

活性与茉莉酸可诱导基因有

关,可能参与植物响应逆境

胁迫

Activationwithindicativeof
JA gene,associated with
plant regulate adversity
stresspossibility

茉莉酸

Jasmonicacid
[５２]

７８７
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续表２(１)

启动子

Promoter

来源

Source

相关组织

Relevanttissue

调控作用

Regulation

诱导条件

Inductioncondition

参考文献

Reference

TdGL９H１
HDＧGL２ family
genepromoter

小麦

Wheat

盾片维管束

Vascular bunＧ
dle of scutelＧ
lum

活性与种子萌发期营养物质

吸收有关

ActivationwithuptakeofnuＧ
trients from the endosperm
duringgermination

无None [５３]

肉桂酰辅酶A还原

酶LICCR 和 肉 桂

醇脱氢酶LICAD
CinnamoylCoAreＧ
ductase and CinＧ
namylalcoholdehyＧ
drogenasepromoter

银合欢

Leucaena

根维管束、叶、
茎

Vascular tisＧ
suesofleaves,

stems,roots

参与调控降低植物维管组织

中木质素含量

Associated withreducingthe
lignincontent

无None [５４]

类萌芽素蛋白

GLP１３ GerminＧlike
proteinspromoter

拟南芥

Arabidopsis
韧皮部

Phloem

对植物病害抵御有响应作用

Associatedwithdiseasecontrol
无None [５６]

丙二烯氧化物环化

酶AOC４
Alleneoxidecyclase
promoter

拟南芥

Arabidopsis

根 维 管 束、叶

脉

Vascular bunＧ
dleofroot,leaf
vein

活性随着茉莉酸诱导增加,可
能参与植物响应逆境胁迫

Activity wasupＧregulated of
JA,associatedwithplantregＧ
ulateadversitystresspossibiliＧ
ty

茉莉酸

Jasmonicacid
[５２]

番 茄 原 系 统 素

SIPS
Prosystemin proＧ
moter

番茄

Tomato

叶柄维管束

Vascular bunＧ
dleofleaf

活性与茉莉酸甲酯诱导有关,
可能参与植物响应逆境胁迫

ActivitywasinducedofMeJA,

associated withplantregulate
adversitystresspossibility

茉莉酸甲酯

Methyljasmonate
[５７]

锌脂蛋白AlSAP
ZincＧfinger protein
promoter

马伴草

Aeluropus
littoralis

茎 维 管 束、叶

脉

Vascular bunＧ
dle of stem,

leafvein

盐、甘露醇、ABA、SA 诱导条

件下活性不同,与年龄相关

Activity wasupＧregulatedby
salt,dehydration,ABA,and
SAtreatment,ageＧdependent

盐、甘露醇、

ABA、SASalt,

Mannitol, ABA,

SA

[５８]

液泡膜内在水通道

蛋白EgTIP２
Tonoplast intrinsic
aquaporinpromoter

桉树

Eucalyptus

根 尖、维 管 结

构

Roottips,vasＧ
culature

甘露醇胁迫条件对于启动子

活性有正向调节的作用,脱落

酸胁迫下结果相反,参与调控

桉树抵御干旱胁迫

Activity wasupＧregulatedby
mannitoltreatment,but was
downＧregulatedby ABA,reＧ
sponsetodrought

甘露醇、ABA
Mannitol,ABA

[６２]

８８７
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续表２(２)

启动子

Promoter
来源

Source
相关组织

Relevanttissue
调控作用

Regulation
诱导条件

Inductioncondition
参考文献

Reference

高亲和氮运输

LjNRT２AtNRT２．１
HighＧaffinity nitrate
transporterspromoter

百 脉 根、拟
南芥

Lotus jaＧ
ponicus,
ArabidopＧ
sis

根 Root

与 NIC 基因构建表达载体
将其转入烟草和番茄,转基
因的烟草和番茄将 NIC 蛋
白积累在植物根部从而抵御
根部尖孢镰刀菌

NIC genetriggeredbythe
rootＧspecificpromoterssucＧ
cessfullyexpressedonlyin
therootsandconferredinＧ
creasedlevelsofresistance
againsttherootpathogen,
F．oxysporum

无 None [６５]

高亲和氮运输

LjNRT２
AtNRT２．１ HighＧafＧ
finity nitrate transＧ
porterspromoter

百 脉 根、拟
南芥

Lotus jaＧ
ponicus,
ArabidopＧ
sis

根 Root

与WD 基因构建表达载体
将其转入烟草和番茄,转基
因的烟草和番茄将 NIC 蛋
白积累在植物根部从而抵御
根部尖孢镰刀菌

WD genetriggered bythe
rootＧspecificpromoterssucＧ
cessfullyexpressedonlyin
therootsandconferredinＧ
creasedlevelsofresistance
againsttherootpathogen,
F．oxysporum

无 None [６６]

颗粒结合型淀粉合成
酶GBSSI
GranuleＧboundstarch
synthasepromoter

木薯

Cassava

块状根、叶、茎
Tuberous
roots,leaves,
stems

可能参与调控提高植物块状
根营养物质含量

Associated with regulating
nutritionoftuberousroots

无 None [６７]

血红蛋白Ibc３
Leghemoglobin proＧ
moter

黄豆

Soybean
根 Root

支持固氮细菌的养需求,促
进豆科植物固氮

Supportthenitrogenfixing
byincreaseoxygenforbacＧ
teria

无 None [６８]

查尔酮合酶

PLoCHS Chalcone
synthasepromoter

百合

Orential
花瓣Petals

不仅与花着色有关,同时也
参与花粉发育过程

Associated with color of
flower,pollendevelopment

无 None [７５]

类萜合酶PrHcTPS１
PrHcTPS２ TerpeＧ
noid synthases proＧ
moter

姜花

Hedychium
coronarium

花Flower

活性在盛花期最高,活性强
弱与萜类化合物挥发相关,
受昆虫、茉莉酸甲酯和伤口
影响发生上调,可能参与植
物抵御逆境胁迫

Activitywasmoststrongest
inblossomandupＧregulated
byinsectfeeding, methyl
jasmonate, and wounding
treatments,associated with
plant regulate adversity
stresspossibility

昆虫、茉莉酸甲
酯、伤口

Insectfeeding,
MeJA, wounＧ
ding

[７６]

９８７
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续表２(３)

启动子

Promoter

来源

Source

相关组织

Relevanttissue

调控作用

Regulation

诱导条件

Inductioncondition

参考文献

Reference

蔗糖转运OsSUT４
SucrosetransportＧ
erpromoter

水稻

Rice

花粉、花粉管

Pollen,pollen
tube

高温条件比低温条件下活性

高,可能促进糖的转运

Activity was stronger at
highertemperaturethanthat
atlowertemperaturecondiＧ
tion,promoteglucosetransＧ
portactivity

温度

Temperature
[７９]

半 胱 氨 酸 受 体 激

酶SlCRK１
CysteineＧrich reＧ
ceptorＧlikekinases
promoter

番茄

Tomato

成熟花粉

Maturepollen

可能参与植物抵御逆境胁迫

AssociatedwithplantreguＧ
lateadversitystresspossiＧ
bility

无 None [７８]

花 青 素 合 酶 NtＧ
ANS１
Anthocyanidin
synthasepromoter

烟草

Tobacco

花冠缘

Authentic
petal

提高花品质生物技术的发展

Have valuein engineering
desirable changesin petal
colorintheflowersofgeＧ
neticallymodifiedplants

无 None [８１]

胱 氨 酸 的 金 属 蛋

白 MT３ＧA
Metallothioneins
promoter

油棕

Oilpalm

种子、果实、花
粉

Seed, fruit,

pollen

参与植物抵御重金属胁迫

Associated with plant aＧ
gainstheavymetalstress

Cu２＋ [８７]

种皮表达DP１
SeedＧcoatＧspecific
promoter

拟南芥

ArabidopＧ
sis

种皮

Seedcoat

是高价值重组蛋白研究的重

要工具

An experimental tool for
expressing highＧvalued reＧ
combinantproteinsas well
asmodifyingseedcoattraits
in economically important
crops

无 None [８８]

贮藏球蛋白８SGα
Storage globulins
promoter

绿豆

Mungbean

种子

Seed

活性比烟草花叶病毒３５S启

动子活性高２至４倍,参与

贮藏异源蛋白

Activity was ２Ｇ to ４Ｇfold
higherthantheCauliflower
MosaicVirus３５Spromoter,

associatedwithstoragehetＧ
erologousproteins

无 None [９０]

果 实 成 熟 相 关

E４、E８、PG 和

２A１１
Fruits maturation
relatedpromoter

番茄

Tomato

果实

Fruit

活性与乙烯相关,参与调控

植物器官成熟

Activity was ethyleneＧreＧ
sponsive, associated with
regulatingorganmaturity

其中E８ 发挥作

用需要乙烯参与

Ethylene

[９３Ｇ９４]

０９７
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因启动子OsERF４a[９６]、葡萄(Vitisvinifera)乙烯响

应因子基因启动子VvERF３b[９７]等,以上发现对于

果实特异性启动子的进一步研究有重要意义.

３　展望

组织特异性启动子在植物生长、营养物质吸收、
逆境响应和病虫害抵御等方面发挥着极其重要的作

用,成为学术界研究的热点之一.大多数组织特异

性启动子的研究只局限于克隆阶段,其调控机制尚

有待深入研究,基于目前的研究现状,今后的研究可

以从以下几个方面展开:１)从不同类型的植物中,选
择具有代表性的植物,发掘更多特异性强、活性高的

组织特异性启动子.２)在模式植物拟南芥和水稻中

进一步分析其特异性及其活性强弱的调控机制.３)
利用生物信息学方法优化启动子的鉴定过程,提前

对组织特异性启动子特征有更清楚的了解.４)通过

分子生物学技术和基因工程等手段,插入所需结构

元件,以期得到特异性更强、活性更高的启动子,再
将其与优良目的基因构建表达载体,实现启动子对

外源基因的人工调控,更好地服务于生产.

致谢:该论文是第二届全国草业生物技术大会

评选出的优秀论文,并得到中国草业生物技术专业

委员会提供的版面费支持.
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