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维管束特异表达启动子及其顺式调控元件
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摘 要 综述了维管束特异表达启动子及其顺式调控元件和基元序列调控基因表达的研究进展，它们在抗细菌、

真菌性维管束病害的作物基因工程中具有广阔的应用前景。
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2$ 年代初，随着农杆菌介导法将外源基因成功地导入

植物，开始了对转基因植物中外源基因表达调控的研究。对

多数基因而言，转录调控是基因表达的主要调控步骤。顺式

作用元 件（ 0#&07(7<7ED?）和 反 式 作 用 因 子（ /*+$&07(7<7ED? 或

/*+$&0,.D=EH I,.D’-?）共同作用控制基因的转录。大量实验证

据表明，顺式元件和某些基元序列（+’D=I）在控制基因的特

异表达中起重要作用。本文将就维管束特异表达基因及其

顺式调控元件作一综述。

迄今为止，已克隆的启动子包括：（!）组成型启动子；（#）

组织特异型启动子（如木质部、韧皮部、分生组织、绒毡层），

维管束特异表达启动子见表 !；（%）器官和发育阶段特异启

动子（如根、茎、叶、花、果实、种子）；（8）细胞特异启动子（如

保卫细胞、花粉）；（1）激素诱导启动子（如 4J4、K4）；（3）环

境诱导启动子（如冷、热、光、盐、病原物、紫外线）等。

表 ! 维管束特异表达启动子

"#$%& ! ’#()*%#+ (,&)-.-) ,+/0/1&+(

K7E7 L’B-.7 ;:A-7??=’E M7I7-7E.7?

N/7EO(,(,E=E7 ,<<’E=, (O,?7 J7,E &,?.B(,-，?7A,(?，,ED/7-?，.,-A7(? ［!］

3*(-#,#$#（345#） 6*+7#8(9&#& /"+,#+$+ &,?.B(,- ［#，%］

:;3! )2 J7,E &,?.B(,- ［8］

<&3;!$0! <%8#0+1( &+/#=+ &,?.B(,- ［1］

6;P#，6;P%，6;P8 >#$$#+ %,%1+$& &,?.B(,- ［3］

*(,4，J，,EQ G 61*(7+0/%*#)? *"#@(1%$%& N/(’7<，-’’D .,A ［5］

LB.-’?7 ?OED/,?70! M=.7、<,=R7 N/(’7< ［2，"］

K(BD,<=E7 ?OED/7D,?7 N7, N/(’7< ［!$］

A%#$ ! J7,E N/(’7< ［!!］

G’S+& G’<<7(=E, O7((’T <’DD(7 U=-B? N/(’7< ［!#，!%，!8］

A6BCD ! 6’<,D’ N/(’7< ［!1］

33! NB<AV=E N/(’7< ［!3］

33# !)0)*7#/+ ?+E#?+ N/(’7< ［!5，!2］

.F3 3(9),)& 8%,/(#8%& N/(’7< ［!"］

=&0! 6’<,D’ WO(7< ［#$］

F(86# 5#0(/#+$+ 9,)?7+1#$#-(,#+ N-7Q’<=E,ED(O =E U,?.B(,- CBEQ(7? ’I -’’D?，(7,U7?，?D7<? ,EQ I(’T7-? ［#!］

4.D=E!、XC=YB=D=E、;<B 等启动子是适于在单子叶植物中

表达的组成型启动子。G,+&%1L 启动子（%1$ CA， Z %8% [
\ 2）是目前在植物基因工程中应用最广的组成型启动子，尤

其适合于双子叶植物中基因的表达。蔡南海实验室的研究

表明［## Z #8］，%1L 启动子可分为两个主要区段：（!）4 区（ Z "$
[ \ 2）。主要在根中及行将发育成根的胚性组织中表达，在



根分生组织中表达最强。在表达调控中起关键作用，其中

!" 区（ # $% & # ’(）含 ) 个基元序列（*+,-.），即 !"/"（转录激

活序列 "）、0!1! 及 2!，它们分别与反式作用因子 !34/"，

0!1!" 及 2!4 相结合，起转录调控作用。 # ’( & 5 6 区含

1!1! 7+8，称为 )93 启动子的最小 1!1! 区。 # :; & 5 6 区

段称为 )93 启动子的最小启动子，因为将该区段与 < 区连接

融合，在转基因烟草的所有发育阶段都检测不到 #$" 报告基

因的表达。（;）< 区（ # )’) & # $%）。主要控制在植物地上

部分的表达，在子叶期胚及叶片的维管束、表皮及叶肉细胞、

以及茎维管束中表达最强，在根中主要表达在维管束及根冠

细胞中。! 区和 < 区是互补表达方式，且其作用很少重叠，

既是一种简单的加性关系，又有复杂的组合关系，不同区段

的相互组合，调控在不同物种、不同发育阶段、不同细胞和组

织中基因的特异表达。他们称之为组合转录调控机制或顺

式元件的组合控制。

! 维管束特异表达基因及其顺式调控元件

已知许多基因在维管束中特异表达，如蔗糖合酶/" 启动

子可驱动 #$" 基因韧皮部的特异表达［6，$］；拟南芥 =>+.-?-@; 启

动子驱动 #$" 基因在拟南芥根、胚轴、子叶、萼片、花药和发

育种子柄的维管束中特异表达［;］。西葫芦 韧 皮 部 蛋 白 "
（=="）在西葫芦根、下胚轴、子叶、茎、叶的韧皮部特异表

达［"(］；发根农杆菌 %&’2 启动子驱动 #$" 基因在韧皮部、维管

束鞘细胞、维管束薄壁细胞中表达，在木质部或非维管束组

织中无表达［6］；菜豆 ()*+" 基因主要在叶、茎、花萼韧皮部表

达［""］；将椰子小叶腐烂病毒（24AB）单链环状 AC! 转为双链

AC!，连接 #$" 基因，转入烟草，能启动 #$" 基因在茎、叶、花

维管束木质部中表达［;9］。竹节花黄斑驳病毒（2+D*B）启动

子驱动 #$" 基因在转基因烟草韧皮部、韧皮部相关细胞、根、

茎、叶的轴向薄壁组织及在整个花药、尤其是绒毡层中的特

异表达。对该启动子的分析结果表明：# ;)% & # ;%% 7E 区

段上有与 2F*B)93 启动子转录激活序列 !" # " 类似的序列，

缺失这一序列，在玉米悬浮细胞系中表达的活性降低 69G；

# "9$ & # 6’ 7E 区段为维管束特异表达所必需［";，")］。

某些基因还可受诱导在维管束中表达，如紫花苜蓿的

,"=H"%/" 可受病原侵染诱导在维管束中特异表达［9］。马铃

薯 -".&/*+ 基因编码产物为病程相关蛋白 =H/9，该基因可受

!<!、2;I’、CF2? 诱导，在表皮和茎维管束薄壁细胞中特异表

达［;(，;:］，其 # ;’6 & # "%6 7E 是控制 2;I’、!<!、CF2? 诱导表

达及组织特异表达的顺式元件［;6］。菠菜亚硝酸盐还原酶启

动子（)"%% 7E）受硝酸盐诱导，在转基因烟草的叶肉细胞、根

茎维管束组织中呈诱导性特异表达。HFJ,+K- 等［;$］对该启动

子作缺失分析，分别构建了 # ":)%、# ::)、# ))% 和 # ;%% 7E
’ 种不同长度的 9L端缺失型启动子与 #$" 基因连接的植物表

达载体，检测转基因烟草中 #$" 基因的表达，发现 9L端缺失

到 # ))% 7E 仍能驱动 #$" 基因受硝酸盐诱导的组织特异性

表达，说明 # )"%% & # ))% 7E 之间的区段对硝酸盐诱导的组

织特异表达没有影响。当 9L端缺失到 # ;%% 7E 时不能检测

到 0M3 活性，据此推测 # ))% & # ;%% 7E 之间的 AC! 区段存

在为基因诱导表达所必需的顺式元件，该区段为亚硝酸盐还

原酶基因受硝酸盐诱导表达所必需。

迄今为止，研究得最为深入的维管束特异表达启动子

有：菜豆 012"N6（富甘氨酸细胞壁结构蛋白）、拟南芥 3%&4*5
’*+; 和菜豆苯丙氨酸氨裂合酶 267 基因的启动子，已有的研

究结果显示，某些基元序列对基因的维管束特异表达具有重

要的调控作用。

!"! !"# !"# 启动子

富甘氨酸蛋白是一类细胞壁结构蛋白，按摩尔浓度计

算，甘氨酸约占 (%G。经抗体标记研究，已知菜豆 0H="N6
定位在种壳和下胚轴发育中的年幼导管（原生木质部）内，与

木质部次生壁的加厚密切相关。在菜豆和大豆中已知 0H=
表达在初生和次生木质部以及初生韧皮部中，#%3"N6 启动子

为研究基因在维管束组织中特异表达的分子基础提供了一

个很好的体系。

经研究，#%3"N6 启动子的转录调控也存在与 2F*B)93
启动子一样的组合调控机制，所不同的是除顺式元件之间的

相互作用之外，还存在负调控因子 CHO（图 "）。

图 " 菜豆 #%3"N6 启动子的调控元件

4-KP" HQKR?F,+>S Q?QTQ@,J -@ ,UQ 7QF@ #%3 "N6 E>+T+,Q>

CHO：@QKF,-VQ >QKR?F,+>S Q?QTQ@,；3O"：J,QT Q?QTQ@,；H3O：>++,/JEQ/

W-.-W Q?QTQ@,；B3O：VFJWR?F> JEQW-.-W Q?QTQ@,

XQ??Q> 等［’］构建了以 # ’;: 7E #%3"N6 启动子驱动 #$" 基

因的植物表达载体，转化烟草，发现 #$" 基因在转基因烟草

中呈维管束特异表达。XQ??Q> Y <FRTKF>,@Q>［)%］对 #%3"N6 启动

子进行了 9L端缺失分析，分别构建了 # 9%;、# )%’、# ;%9、#
"$$、# "6(、# "’)、# ";"、# $’、# :(、# ;; 7E 9L端缺失型启动

子，发现 : 个植物表达载体均能驱动 #$" 基因在转基因烟草

茎中表达，表达强度无明显改变。其中 # 9%;Z #$"、# )%’Z
#$"、# ;%9Z #$" 呈维管束特异表达，# "$$Z #$" 除维管束中表

达较强外，在皮层中也可检测到 #$" 基因的表达，# "6(Z #$"
则明显由维管束特异表达变为组成型表达，即：非维管束细

胞中的 #$" 表达增强，维管束中的 #$" 表达减弱。 # $’Z #$"
在茎中的表达明显降低，仅约为 # ";"Z #$" 的 "Z"%，这表明在

#%3"N6 启动子的 # ";" & # $’ 7E 之间存在一个控制茎表达

的正调控序列 # 3O（3,QT Q?QTQ@,）（图 "）。转基因植株根中

#$" 基因的表达情况与茎中不同，# 9%;Z #$"、# )%’Z #$"、#
;%9Z #$"、# "$$Z #$"、# "6(Z #$"、# "’)Z #$"、# ";"Z #$"、# $’Z #$"
在转基因植株根中的表达强度基本相同，# :(Z #$" 在根中的

表达较 # $’Z #$" 显著降低，因此推测 #%3"N6 启动子 # $’ &
# :( 7E 之间存在控制根表达的正调控元件 H3O（图 "）。

XQ??Q> Y IQ-Q>?-［)"］发现，将 #%3"N6 # ;%9 & # (’ 连接到

2F*B )93 # 6; 启动子 9L端构成融合启动子，可驱动 #$" 基因

在转基因烟草中组成型表达，# ;%9 & # )( 连接到 )93 # 6;
启动子的 9L端，#$" 基因只在维管束中表达，推测 # (’ & # )(

;)" 生 物 工 程 学 报 "$ 卷



之间 !" #$（%&&&’%&%&%((%’%’%%&&%%%( (&%%，!"#)*）为

$%&*+" 维管束特异表达所必需（图 * 中 ,-.）。

据文献报道，!")*（%(&’%&%%’&&’’(&’&’’((’(%(’)
%(）为转录因子 #/01 蛋白（,-2)*）的结合序列。,-2)* 是

一个转录激活因子蛋白，其 % 端有一个亮氨酸拉链结构 3
#/01 基元序列，与 !")* 45( 呈序列特异性结合。 !")* 突变

后不能与 ,-2)* 结合，同时也不再能驱动 $’" 基因的维管束

特异表达。为进一步验证 $%&*+" 启动子这一区段的功能，

将 !" #$ 的 !")* 片段连接到 %67,89-)"! #$ 启动子的 9:端，

构成融合启动子，发现在转基因烟草中 $’" 基因呈维管束特

异表达，!")* 连接到 $%&*+");< #$ 启动子 9:端构成的融合启

动子，也能驱动 $’" 基因在转基因烟草中的维管束特异表

达［8!］。

!"# !"## 启动子的维管束特异表达

1=>?@A@B 是一种 *! C *9 D4 的小分子量蛋白，广泛存在于

多种动植物的各种组织中，如动物的巨噬细胞、血小板、脑、

脾等，植物的根、茎、叶、花、胚轴、子叶、萼片等。1=>?@A@B 参与

调节肌动蛋白（(EF@B）的聚合和磷酸肌醇途径，具有多种生

物学功能，通过调节 6EF@B 的聚合可影响细胞骨架和细胞的

形状，改变细胞周期及物质运输等［88］。

%G=@HFIBHIB等［!］从拟南芥（%>AJK#@6 生态型）E45( 文库

和基因组文库中，克隆了 L 种 &() 基因，即 &()*、&()!、&()8、

&()L。根据其氨基酸序列将其分为两类，即 1?B*、1?B! 为一类

（氨基酸序列同源性为 "MN）；1?B8、1?BL 为另一类（氨基酸序

列同源性为 M*N），两类 $=>?@A@B 间的氨基酸序列同源性仅为

;*N C ;9N。5>=FGI=B 杂交表明，&()*、&()! 可在植物各器官

中表达，&()8、&()L 仅在花中表达，据此可将 $=>?@A@B 分为两

类，即 &()*、&()! 为一类，&()8、&()L 为另一类，这同根据氨基

酸序列对其进行的分类一致。分析 &()!、&()L 启动子驱动

$’" 基因在转基因拟南芥中的表达发现，&()L 启动子驱动

$’" 基因在花粉粒中特异表达，&()! 启动子则为维管束特异

表达，如在根、下胚轴、子叶、叶片、萼片、花瓣、花丝和发育种

子的种柄中均为维管束特异表达。

O@J 等［8］在对 &()! 启动子作 9:端缺失分析中发现，3
*<<; C 3 * #$ &()! 全长启动子驱动 $’" 基因在转基因伽蓝

菜的根、茎、叶中均呈维管束特异表达。9:端缺失的 3 *8"P
#$ 启动子驱动 $’" 基因除在根、茎、叶的维管束中表达较强

外，还在皮层和髓部的薄壁细胞中表达。 3 **98 #$ 和 3 M<M
#$启动子不能驱动 $’" 基因的表达。 3 9M; #$ 启动子驱动

$’" 基因在根、茎、叶中的表达模式与 3 *8"P #$ 启动子基本

相同，即除在维管束中表达较强外，还在皮层薄壁细胞中表

达。根据以上缺失分析结果，将 &()! 全长启动子分成三部

分：区段 (，3 *<<; C 3 *8"P #$，缺失该区段，由维管束特异

表达变为组成型表达，由此推测在该区段内存在维管束特异

表达的元件。区段 Q，3 **98 C 3 9M; #$，强烈抑制 $’" 基因

的表达，推测在该区段中存在负调控因子。区段 %，3 9M; C
3 * #$，除在维管束中表达较强外，还在薄壁细胞中表达，故

可认为它是 &()! 的基本启动子。对 &()! 启动子核苷酸序列

的进一步分析发现，3 *8M* C 3 *8"" #$ 处及 3 9<9 C 3 9<! #$
处各有一个 #/01 蛋白结合位点的核心序列 (%’&。值得指

出的是除玉米 R! 蛋白和 ,-2)* 以外，目前发现的所有 #/01
蛋白的 45( 结合位点处均含 (%’& 核心序列。#/01 蛋白是

植物中最丰富的一类转录因子，它们参与调控查尔酮合酶基

因的光诱导表达，参与调节基因的 (Q( 诱导表达及基因的

病毒诱导表达等，在植物中具有重要的作用。我们还发现［8］

在 &()! 启动子的 3 *<L; C 3 *<LP #$ 处有一个与控制菜豆

*+,! 维管束特异表达的序列 (%)0（%%%(%%&(%%）相类似的

序列（%%(%%&(%）。(%’& 及 (%)0 序列在 &()! 启动子中调控

维管束特异表达的作用正在作进一步实验验证。

!"$ !$%# 启动子

在高等植物发育过程中，苯丙酸类化合物（1GIBSA$=>)
$6B>@T）代谢途径可提供多种前体，它们积聚在不同类型的

细胞中。其中包括细胞壁的结构成份，如构成木质部细胞壁

的木质素及构成细胞壁基质的木栓质（-J#I=@B）。来自苯丙

酸类化合物代谢途径的花青素，则在繁殖器官的特异细胞中

积累，如花瓣的着色区及花粉粒的外壳中。苯丙酸类化合物

亦是植物对逆境反应（如紫外线、创伤、病原感染等）的产

物。与细胞类型的特异积累不同，这种环境激发因子诱导下

的苯丙酸类化合物可表达在各种不同的细胞中。

苯丙氨酸氨裂合酶（1GIBSA6A6B@BI 6KK>B@6 AS6HI，1(O）催

化苯丙酸类化合物合成的第一步，它是该代谢途径中的主要

控制点。QIU6B 等［*］在转基因烟草和马铃薯中发现，菜豆

*+,! 启动子（全长 *!PP #$）驱动 $’" 基因在茎木质部、皮

层、表皮细胞、根尖、花瓣着色区和花粉粒中特异表达。V6F)
F>B 等［8L］对该启动子进行了更加深入的研究，分别构建了 3
**MPW $’"、3 L!PW $’"、3 8L!W $’"、3 !"8W $’"、3 !9LW $’"、3 *!8W
$’"、3 ;9W $’" 等 ; 个 9: 端缺失型启动子的植物表达载体，转

化烟草，发现前 9 个的 $’" 基因表达特性未发生改变；3 *!8W
$’" 仅在花瓣着色区和花粉粒中表达，根、茎木质部和表皮

层中均测不到 ’X-，但可在韧皮部中清楚地检测到 $’" 基因

的表达；3 ;9W $’" 不能驱动 $’" 基因的表达。*+,! 启动子中

间缺失实验发现，全长启动子中间缺失 3 *ML #$ C 3 ;9 #$ 或

缺失 3 *ML C 3 *!8 #$ 区段时，$’" 基因在木质部中的表达

强度降低，缺失 3 !L9 C 3 *!8 #$ 区段，$’" 基因的表达进一

步降低，当 3 !L9 C 3 ;9 #$ 区段缺失后 $’" 基因在木质部中

的表达强度降得很低，但可在韧皮部中检测到 $’" 基因的表

达。这与 OISU6 等［89］的实验结论基本一致，即 3 !"M C 3 ;L
#$ 区段为 *+,! 启动子根、茎木质部、皮层、花瓣着色区和花

粉粒中特异表达所必需。将 3 8"8 C 3 ;9 启动子连接到

%67,89- 3 <P 启动子的 9:端构成融合启动子，可驱动 $’" 基

因在根、茎木质部、皮层、花瓣着色区和花粉粒中特异表达，

与 *!PP #$ 全长启动子驱动 $’" 基因在转基因植株中的表达

相同。

进一步研究表明，在 *+,! 启动子的 3 "8 C 3 ;L、3 *8*
C 3 *!P、3 !L< C 3 !8" 处分别存在 8 个转录因子结合位点

(%3 0（%%%(%%&(%%）、(% 3 00（%%(%%((%%%%%）和 (% 3 000
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（!""#""""$）。对 #$ % &、#$ % && 和 #$ % &&& 进行突变，即以

" 代替双链 #$ % &、#$ % && 和 #$ % &&& 中的 !，并改变其它碱

基保持 !$ 总量不变，发现 #$ % & 或 #$ % && 突变后，!"# 基因

在茎维管束中的表达均明显降低，为野生型的 ’() * ’(+。#$
% & 突变后在根中检测不到 !"# 基因的表达；#$ % && 突变对

!"# 基因在根中的表达无影响。#$ % & 和 #$ % && 同时突变，

在根、茎维管束、表皮中均检测不到 !"# 基因的表达。#$ %
&&& 突变对 !"# 基因的表达影响不大。说明 #$ % &、#$ % && 为

$%&) 启动子驱动 !"# 基因维管束表达所必需，$%&) 启动子

驱动 !"# 基因维管束表达至少需要有 #$ % & 或 #$ % && 的存

在。欧芹、拟南芥 $%& 启动子上也有与菜豆 $%&) % ’+) * %
’)’（含有 #$ % &&，"$$#$$##$$$$）相 似 的 保 守 序 列 $$#

（#($）$（#("）##$（$("）$$［+,］，欧芹的这一序列控制其细胞

悬浮培养系受紫外和真菌诱导转录激活［+-］。与此类似，.$/
和其它编码苯丙酸类化合物的基因的 #$01234 保守区也有转

录因子结合位点［+5］。

综上所述，启动子中的顺式元件和基元序列对调控维管

束特异表达有重要作用。众所周知，细菌和真菌性维管束病

害如马铃薯青枯病、棉花黄枯萎病、香蕉 678797 病等常造成

严重的产量损失，由于缺乏抗源，常规育种进展缓慢，加之维

管束病害难以用药剂防治，因而至今仍为生产中亟待解决的

问题之一。维管束特异表达及其调控研究将为抗维管束病

害作物基因工程提供更佳的启动子和元件。
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