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特异性启动子在植物基因工程中的应用
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摘 要 选择特异性启动子构建植物表达载体，是实现基因表达三维调控的重要策略，并已应用于植物品质改良基因工程、

抗性基因工程及植物生物反应器等领域。文章综述了特异性启动子的结构、类型、研究方法及在植物基因工程研究中的应用

进展和发展前景。
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自 $UAE年首次获得转基因植物以来，植物基因
工程的技术在解决人类所面临的粮食、能源和环境

危机等方面发挥了很大的作用并显示了良好的前

景，然而，在其发展过程中也不可避免地遇到一些问

题，例如外源基因在受体植物内往往会出现表达效

率低、表达产物不稳定甚至基因失活或沉默等现象，

导致转基因植物无法投入实际应用。另外，转基因

植物安全性问题也逐步引起人们的关注［$］。选择特

异性的启动子构建植物表达载体，用以调控外源基因

在植物体内定时、定位、定量表达是解决上述问题的

一个重要策略。本文就已经取得的进展进行综述。

: 特异性启动子概述
启动子是指 /)7聚合酶及一些反式作用因子

识别并与之结合从而正确有效地起始转录的一段特

异性的 Z)7序列。不同的启动子使基因具有不同
的表达特性。能够使基因在大多数的细胞类型中表

达的启动子称为组成型启动子，例如花椰菜花叶病

毒（;>M%）E6S 启动子、肌动蛋白（>0915）和泛素
（4-1X41915）启动子等。使基因表达能够对特异条件
产生响应的启动子为特异性启动子。在以往的转基

因植物中使用较多的是组成型表达启动子，它们是

植物基因工程中应用最早、最广泛的一类启动子，特

点是表达具有持续性，表达量基本恒定。也正由于



这种特点使得外源基因产物可能对植物的生长发育

产生不利影响，甚至导致死亡。此外，重复使用同一

种启动子驱动两个或两个以上的外源基因可能引起

基因沉默或共抑制现象［!］。为了使外源基因在植物

体内高效发挥作用，同时又可减少对植物的不利影

响，目前人们对特异性启动子的研究和应用越来越

重视。

!"! 特异性启动子的结构与功能
植物特异性启动子主要由保守的基本启动子核

心序列及其上游特异性的顺式作用元件组成。一般

情况下，基本启动子包含转录起始位点和 "#"#$%&’
结构。转录起始位点一般为 #，两侧常为嘧啶碱基。
"#"#$%&’的保守序列为 "#"#［#("］#［#("］，大都
位于转录起始点 ) !*%+ , ) -.%+之间，是 /0#聚
合酶!的识别和结合位点，它决定了转录起始的精
确性。而上游特异性的顺式作用元件与特异性的转

录因子相结合调控基因表达的强度或特异性。因此

不同类型的启动子的差异可归结为顺式作用元件与

转录因子的差异，而同一类型的启动子又具有一些

保守的序列。

在组织特异性启动子中，种子特异性表达的玉

米醇溶蛋白基因启动子含有一段结合核因子的 1*
个碱基的保守序列［-］，它与其他种子特异性基因（如

豌豆球蛋白基因、谷类储藏蛋白基因及玉米蔗糖合

成酶基因［2］的启动子的保守元件相似，该序列包含

了一个保守的 /3基序（4#"54#"5），它对于种子特
异性基因的表达有重要作用［*］。植物叶特异性表达

的 1，* 二磷酸核酮糖羧化酶(加氧酶小亚基
（/6%78&9:$1，*$%69+;&9+;<=: ><?%&’@8<9:(&’@8<9: 9A<88
97%7B6=，?%>C）基因启动子中 5"55""##"序列、#"$1
%&’、D$%&’顺式元件也具有高度保守性［E］。菜豆富
含甘氨酸的蛋白质（ !"#1FG）基因启动子中位于
) !.*至 ) 1HH%+的 4"54#"5序列与木质部特异性
表达有关［I］，而这一序列也存在于菜豆 !"# 1F. 基
因和与之亲缘关系甚远的火炬松木质部特异表达的

$%&-JE和 $%&12#H 基因启动子中［G］。在韧皮部特
异性表达的杨树树皮贮藏蛋白基因、笋瓜韧皮部蛋

白 !基因和豌豆谷氨酰胺合成酶基因启动子中都存
在着保守的（5(4）（5(4）"#"5 序列［H］。
在诱导启动子中，光响应启动子通常存在 5"$

1、5#"#、5$%&’等顺式元件的共同作用；热响应启动
子使得基因的表达水平在受到热冲击后迅速大幅度

地提高，其中含有的热冲击响应元件（JCK），在植
物、动物和酵母中有一定保守性［1.］；低温响应启动

子则含有保守的 445#4 序列［11］；干旱响应启动子
包含保守的干旱响应元件（L/K，"#445#4#"）和
#M#应答因子（#M/K，#45"55"4）［1!］；植物在遭到
水淹时产生缺氧胁迫，低氧响应启动子中含有的缺

氧响应元件（#/K）［1-］，使得相关基因因发生缺氧而
诱导表达；激素应答启动子中则包含激素应答元件

（J/K）［12］等。
利用这些保守元件一方面可以推测新基因的功

能，另外将其有序的组合，并与目的基因融合构建植

物表达载体最终应用于基因工程研究中。

!"# 启动子的研究方法
启动子分析方法主要分为两大类，一是通过实

验测定方法，二是通过计算机预测方法。

!"#"! 实验测定方法：实验测定启动子及其顺式调
节元件的最常用方法是构建启动子（或拟启动子）$
报告基因系统。其过程为，构建启动子（或拟启动

子）片段与报告基因的表达载体，然后通过合适的检

测系统，测定报告基因的表达水平，最终确定启动子

的表达特性或定位启动子顺式作用元件。构建启动

子片段采用缺失（包括 *N系列缺失、-N系列缺失和中
间缺失）、突变（对特定序列的点突变、整段取代和扫

描突变）和功能获得实验。常用的报告基因有"$葡
聚糖酸醛苷酶（"$O87>7?&B6P<9:，5QC）、氯霉素乙酰转
移酶（4;8&?<A+;:B6><8 <>:=@8 =?<B9R:?<9:，4#"）、荧光素
酶（ D7>6R:?<9:，DQ4）和 绿 色 荧 光 蛋 白（ 5?::B
R87&?:9>:B= +?&=:6B，5ST）。用于启动子$报告基因表
达特性检测的系统有原生质体转化、基因枪轰击和

农杆菌介导的瞬间表达检测以及转基因植物的稳定

表达检测。

此外，免 疫 共 沉 淀（ 4;?&A<=6B 6AA7B&+?:>6$
+6=<=6&B，4;UT）法也是常用的启动子分析方法［1*］。
它是指活体细胞，经过甲醛的处理，使得转录因子与

L0#分子上的结合位点共价交联在一起，通过超声
波等机械手段将 L0#分子破碎成小片段，然后利用
某种转录因子的抗体免疫沉淀蛋白$L0#复合体，最
后纯化分离出与该种转录因子结合 L0#片段，并对
其 T4/扩增和凝胶分析以获得启动子及其顺式元
件的序列信息。

随着基因芯片（5:B: >;6+）技术诞生和发展［1E］，
在 4;UT技术基础上，结合 5:B: >;6+技术，又发展成
为 4;UT$>;6+技术［1I］，意在基因组范围内分析蛋白质
和L0# 的相互作用。它是将 4;UT 方法分离出的
L0#扩增，加上荧光标记，然后与 O:B: >;6+杂交，而
这个 O:B: >;6+ 上包含有整个基因组的基因间或启
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动子序列。

!"#"# 计算机预测方法：虽然采用实验验证研究启
动子是最为简单而准确的方法，但其耗时昂贵。将

计算机技术应用于启动子研究领域，不但可以节省

人力和物力资源，而且在较短时间内获得大量的关

于启动子及其调节元件的信息。因此计算机预测方

法已经成为启动子研究的一个重要手段。

无论预测启动子还是识别其中的调控元件，首

先要建立具有覆盖面宽广而且序列信息较为完整的

数据库。同时数据库之间可以建立相互链接，有助

于信息的快速查找。!"#是由瑞士的实验癌症研究
所（$%&!’）和生物信息研究所（%$(）共同维护、注释
的非冗余真核生物聚合酶!启动子的数据库［)*］。
它是一个较为综合性的数据库，分为 +大类：植物启
动子、线虫启动子、拟南芥启动子、软体动物启动子、

棘皮类动物启动子和脊椎类动物启动子，共 ,--.个
条目。此外，还有专用于预测植物调控元件的数据

库，如 "/0’!［)-］和 "1234’0&!［,5］。
接下来就可以结合不同的研究目的而选择适合

的数据库进行查询和搜索。通过数据库搜索获得已

知序列的特征，就可以预测未知序列的性质、结构及

功能。在数据库搜索时基于特定数学算法而开发出

一些不同的预测软件，这些预测软件的可靠性可以

通过对数据库中已知序列的验证来进行评价。

6789:44等对已知的 ,; 个启动子用常用的启动子预
测软件（如 "<=>=4:<,?5、@@""、"<=>=4:<%823等）预测，
结果表明这些软件预测的假阳性率高达 *5A，而真
阳性率很少超过 B5A［,)］。因此逐步改进数学算法，
以开发高精度的预测软件的研究是启动子研究的一

个重要领域。

!"$ 特异性启动子类型
特异性启动子主要可分为诱导型启动子和组织

特异性启动子。诱导型启动子是指能够接受某些物

理或化学信号刺激而转录调控目的基因高量表达的

一类启动子。根据不同信号刺激又可划分环境响应

启动子和化学诱导启动子。环境响应启动子使得植

物在生长发育中能够在一定程度上对光、温度、水和

氧气等作出响应以维持其正常的生命活动。化学诱

导启动子是一类能对植物激素、病原物诱导子及其

它化学物质作出响应的启动子［,,］。诱导型启动子

常以诱导信号命名，如光、热、冷、创伤、生长素和真

菌诱导启动子等。

组织特异性启动子有时也称为器官特异性启动

子，这种启动子调控基因只在某些特定的组织部位

或器官中表达，并往往表现出发育调节的特性。这

种特异性通常以特定组织的细胞结构和化学、物理

信号为基础，因此，这类转录调控序列与诱导性启动

子有一定的共同点。这类启动子研究较多的有根特

异启动子、茎特异启动子、叶特异启动子、花特异启

动子、果实特异性表达启动子、种子特异性表达启动

子以及特化器官特异性表达启动子如块茎和根瘤特

异性表达启动子等。

由于植物生长环境及基因表达的复杂性，大多

数基因的表达是受多种因素调控，如拟南芥的

&#,-0基因启动子中同时存在受冷、干旱、盐及脱
落酸等因素诱导的顺式元件［,C］。有些组织特异性

启动子同时也是诱导型启动子，如水稻的 <D8%启动
子［+］和叶绿体的果糖E)，+E二磷酸醛缩酶（!"#"）基因
启动子［,;］，既包含叶特异表达元件，又带有光调控

的顺式元件。小麦种子特异性表达的"E淀粉酶
（$%&）基因启动子同时受到赤霉素特异性地调控
表达［,B］。玉米乙醇诱导的启动子 !#’)具有组织特
异性表达方式［,+］。大多数果实特异性基因启动子

的表达同时受到乙烯的调控［,.，,*］］。根特异性基因

启动子还会受到盐浓度的影响［,-］。

大多数植物启动子都是单一方向的转录，)--;
年，F2>:等首次在植物中发现了双向启动子，即一
个启动子同时表达两个基因［C5］。双向启动子应用

于植物基因工程，不但可以大幅度提高转基因效率，

还可以避免因使用具有同源关系的启动子转入多个

基因而造成的基因沉默现象。然而，自然界存在的

双向启动子一般活性较低，因此将单向启动子人工

改造成为双向启动子对于植物基因工程研究和应用

具有重要意义［C)］。

# 特异性启动子在植物基因工程中的
应用

#"! 植物品质改良基因工程
作物的品质改良是目前植物转基因技术的研究

热点。随着生活水平的不断提高，人们不仅要求食

品的数量，还更加要求食品的质量，如食品的营养

性、口感甚至观感。

#"!"! 植物营养品质改良：%42<9等人利用淀粉生物
合成的关键性酶 0#"葡萄糖焦磷酸化酶（!())）基
因和 ’GHCB 启动子构建了一个嵌合基因，导入烟
草、番茄和马铃薯中，结果得到极少的转基因植物，

表明 0I""基因的组成性表达对植物的生长、发育
是有害的，它很可能改变了植物不同组织之间源库
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与沉积的关系。后来改用块茎特异表达的 !"#"#$%
基因的启动子来构建嵌合基因，就得到了相当多的

转基因马铃薯，转基因马铃薯块茎中淀粉的含量比

传统的马铃薯提高了 &’(［&)］。
*+,,"等将大豆球蛋白（!"#-./）基因与水稻谷

蛋白（$%0）基因启动子构建嵌合基因导入水稻中，结
果转基因水稻种子中蛋白质和几乎所有的氨基酸含

量均高于非转基因植株，而其他性状如稻米的外形、

矿物质含量则没有改变［&&］。123%4等利用 $%0基因
启动子将菜豆球蛋白（!562"73+.$%）基因特异表达于
水稻种子的内胚乳中，也获得了高蛋白质含量的水

稻种子［&8］。

植物类胡萝卜素是广泛存在于自然界中的一类

色素。在许多花和果实中，类胡萝卜素用以吸引昆

虫、鸟类或其它动物来帮助授粉和传播种子，对园艺

植物的观赏性和经济价值也起着重要的作用。此

外，!5胡萝卜素和含!5环的胡萝卜素是人类及动物
体内维生素 9（:3#$%+.）合成的前体。许多其它非维
生素 9 类胡萝卜素如叶黄体素（;<#3$%）和玉米黄质
（13"="%#2$%）能抑制、清除体内自由基，可以延缓衰
老和预防肿瘤、血栓、动脉粥样硬化等疾病。近年

来，应用类胡萝卜素合成相关基因的转基因植物研

究取得了很大的进展。

>?"73? 等人利用多聚半乳糖醛酸酶启动子，使
修饰后的欧氏杆菌（&’()*)# +,’-.#*%,/0)）的八氢番
茄红素合成酶（1’%-）基因在番茄果实中特异性表
达，转基因番茄植株中的类胡萝卜素含量较野生型

番茄增加 ) @ 8 倍［&’］。A23B,"C3? 等人将 1’%- 基因
在油菜种子中特异性过量表达，转基因油菜种子中

的类胡萝卜素含量较野生型油菜增加了 ’D 倍［&E］。
F2"?,"6<?$等人为提高番茄果实中的玉米黄质含
量，将番茄果实特异性启动子驱动下的番茄红素!5
环化酶（2-+-）和辣椒的胡萝卜素!5环羟化酶（314
）基因导入番茄，使转基因番茄果实中玉米黄质和!
隐黄质含量增加 0DD 多倍［&G］。瑞士植物研究所 H3
等利用水稻成熟种子特异性表达的谷蛋白基因启动

子将维生素 9原（!5胡萝卜素）合成途径的 &个关键
酶，即 1’%-、2-+- 及细菌八氢番茄红素去饱和酶
（ +’%"）基因同时导入水稻，获得了胚乳呈黄色的
“金色水稻”。首次实现了通过植物基因工程使水稻

种子产生本不存在的类胡萝卜素，为作物营养品质

改良提供了一个良好的范例［&I］。

铁是人体必需的微量元素，缺铁可导致缺铁性

贫血的发生和不良怀孕等。JKL数据显示，世界上

有近 &G 亿人口缺铁，缺铁已成为影响世界上 &D(
人口的严重营养问题。M+#+等用水稻种子谷蛋白启
动子（$"5-50）将大豆铁蛋白基因全序列导入水稻
中，实现大豆铁蛋白基因在水稻种子胚乳中特异而

稳定地表达，所获得转基因富铁水稻种子胚乳铁含

量最高可以比未转基因对照高 &倍［&N］。
!"#"! 植物营养吸收品质改良：植酸是一种抗营养
因子，同时它也是植物体内磷的主要存在形式，其绝

大部分不能被单胃动物消化吸收，而随粪便排出体

外造成环境磷污染。研究表明，种子中的植酸一般

占总磷的 GD(左右［8D］。利用种子特异性启动子，在
粮食作物中表达重组植酸酶，创造低植酸的转基因

作物，对于提高食品营养价值，促进人类健康具有重

大的现实意义。O<PP"等利用 $%0启动子将曲霉属
（!.6/’7)""5. 850)7#*%5.）的植酸酶基因及菜豆的铁蛋
白基因、富含半胱氨酸的金属硫蛋白基因导入水稻，

获得了 &种基因均在水稻胚乳中特异性表达的转基
因水稻，显著提高了水稻对铁的吸收，增加了含铁

量［80］。Q+3..+等将大肠杆菌的植酸酶基因连同一段
液泡定位表达信号肽序列在胚特异性启动子的控制

下转化拟南芥，在转基因植株干种子中检测到了植

酸酶的活性，且内部植酸的水平有所降低，无机磷酸

盐的含量相对提高［8)］。!+%7#3$%等构建了含有植酸
酶基因的油菜籽实特异性表达载体，进行转化研究，

结果在 N’(的 R0代转基因籽实中检测到了植酸酶
活性，该酶能抵抗胃蛋白酶的降解，具有大规模生产

的潜力［8&］。

植物来源的非淀粉多糖（SA!7），如!5葡聚糖和
木聚糖，是单胃动物饲料中的抗营养因子，这两种多

聚糖可被相应的!5葡聚糖酶和木聚糖酶降解而消除
其抗营养特性。T3%73%等利用胚乳特异的大麦醇溶
蛋白基因的启动子（49’&0）及其信号肽，介导葡聚糖
酶基因在大麦中表达。重组酶可以定位于种子的贮

存液泡中，酶蛋白的表达量最高为 8D#4U,4 可溶蛋
白［88］。!"#3.等人利用胚乳特异启动子介导来源于
瘤胃真菌（ :/9+#"")0#.%); 6#%’)+)#’50）的木聚糖酶
（<=:!）基因在大麦种子中高效表达。再生大麦都
没有出现异常性状，可以正常发芽繁殖，转基因植株

的后代也表现了良好的遗传稳定性［8’］。F"$等利用
叶片特异启动子，将嗜酸耐热菌（ !+5>)%7/’05.
+/""5"5"-%)+5.）的高耐热性!5葡聚糖酶 V0在烟草叶绿
体中特异表达，蛋白表达量最高可达总可溶蛋白的

0W&’(［8E］。
!"#"$ 植物口味品质改良：无籽果实品质高、口味
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好，深受人们喜爱。在子房中表达生长素生物合成

途径的某些基因可以诱导单性结实。!"#$%"等已将
金鱼草（ !"#$%%&$"’( ()*’+）子房特异性表达的启动
子 &’()*+与编码色氨酸单加氧酶（! )),）基因融
合，并将其导入茄子和烟草中，获得了单性结实的转

基因植株［-.］。毛自朝等利用番茄中果实特异性启

动子 /01/驱动编码异戊烯基转移酶（ $,#）基因，调
节果实内源激素的含量，不仅可获得无籽果实，还能

改善果实的品质［-2］。

1++3年 4$##5 等报道，转入 67甜蛋白基因的马
铃薯须根具有一种新的特异性风味和 67甜蛋白的
口味［-+］。8(%9::;<$9等利用果实特异性表达启动子
=2，将 ,7甜蛋白基因转入番茄中，得到有甜蛋白表
达的番茄，甜蛋白与蔗糖摩尔甜度比为 1 > 133333甜
度热。这种番茄热量低，不易被细菌利用，对糖尿

病、心血管疾病患者是很好的糖替代品［?3］。

!"#"$ 培育雄性不育系新品种：利用杂种优势可以
显著地提高作物产量，改善作物品质，而作物雄性不

育系的选育是杂种优势利用的关键。采用基因工程

创造雄性不育的主要策略是将花粉或花药组织特异

性启动子与外源基因嵌合，构建表达载体转化植物

来阻断花粉发育的过程而达到雄性不育的目的［?1］。

目前已经分离出多种花粉或花药启动子，例如烟草

花药绒毡层启动子 60/+、60/@ 及 601A［?/］；水稻绒
毡层启动子 BCD@E［?A］；拟南芥绒毡层启动子 0A、02
及 0+［?-］；番茄花粉特异性启动子 F9# ?/和 F9# ?+［??］

等，都可用于植物雄性不育基因工程研究中。

,9:$9%$等将花药绒毡层启动子 860/+，与来自于淀
粉芽孢杆菌胞外 !G0酶基因，即细胞毒素（-)%")+.）
基因融合，导入烟草和油菜后获得雄性不育的工程

植株。随后他们又将 -)%")+. 基因的抑制剂
（-)%+#)%）基因与 60/+ 启动子融合，获得 60/+7
E9:C#9:转基因油菜，而这种油菜正是 60/+7E9:%9C(
的雄性不育油菜的恢复系，这为植物杂种优势利用

开辟了一条新途径［?@，?.］。

!"! 特异性启动子用于抗性基因工程
!"!"# 抗病基因工程：通过基因工程将抗病基因转
入异源植物，具有高效、快速的优点，如 E(F<9H:$ 等
利用烟草的病原菌诱导基因 &+%/3AI的启动子与青
枯菌（/)0+#1"$)+10)")2.)%’(）,1,0诱导子基因相连，
转入烟草植株，发现诱导表达的 ,1,0 基因定位在
*!且转基因植株对卵菌病原体具有高度抗性［?2］。
然而由于抗病基因介导的抗性具有小种专化性

的特点，即一个抗病基因仅能对含相应无毒基因的

病原菌产生抗性。由此，J( 4$#提出了一种非专化
的抗病双元系统，即在一种植物中转入某种抗病基

因和相应病原的无毒基因，将抗病基因置于一组成

型表达的启动子之下，无毒基因则置于一受病原诱

导的启动子之下，当病原侵染植物时，两种基因表达

的产物相互作用，最终引起受侵染部位组织的过敏

反应，进而植物获得整体的抗病性［?+］。K;%#(:
L#:$##M9##(: 等利用受马铃薯晚疫病病原真菌
（3&4#1,&#&1%) $"5.+#)"+）诱导的 8!蛋白启动子 8:&71
来控制 -)%")+. 基因表达，同时利用置于 N9,O A?L
启动子控制下的 -)%+#)% 基因来消除 -)%")+. 基因背
景表达造成的对植物细胞的伤害，最终获得了抗病

的转基因马铃薯植株［@3］。吕华飞等通过融合水稻

!2#1基因的启动子核心元件及马铃薯和小麦 6+#1
基因启动子区的受病原诱导调控元件序列而人工构

建了具有稻瘟菌诱导活性的嵌合启动子［@1］。毛盛

$等将该诱导性启动子与 -)%")+. 基因融合，再与
由 N9,O A?L启动子驱动的 -)%+#)% 的构件融合转化
水稻，从而获得了具有明显的抗致病性真菌和一定

程度的抗细菌危害的较广谱抗性的转基因水稻品

种［@/］。

!"!"! 抗虫基因工程：在植物抗虫方面，采用诱导
型或组织特异性表达的启动子，调控抗虫基因只在

害虫侵害时或只在植物易受害虫侵害的部位或只在

一定的条件下（如化学调节剂）高效表达，不但避免

抗虫基因对人体或非目标生物的伤害，提高了生物

安全性，而且还可以提高抗虫的效果，减少耐受性昆

虫的发展。4$FF$9MC 等将受水杨酸诱导表达 8!7P0
基因启动子与苏云金杆菌（-)2$00’+ #&’%$"7$."+$+7E#）
杀虫晶体蛋白基因构建嵌合基因，转化烟草。在正

常情况下，转基因烟草不表达 E#基因。当害虫达到
一定密度时，喷施水杨酸，使 E#基因迅速表达杀虫
晶体蛋白（QN8C），并杀死害虫，这样由于害虫不经常
接触 QN8C，从而不易产生适应性和抗性［@A］。1++A
年，R"S$(F等将 E#基因与只能在绿色组织中表达的
玉米 8=8 羧化酶启动子连接，用基因枪法转化玉
米，获得了高水平表达的抗虫玉米，而且能够稳定遗

传［@-］。

蚜虫是以刺吸式口器吸取植物韧皮部内的汁液

维持生存。T;9% 等采用韧皮部特异性启动子
N"T,O驱动雪花莲凝集素（68!）基因在烟草韧皮
部内特异性表达，获得较 A?L 启动子更佳抗蚜效
果［@?］。

由于叶绿体基因组的高拷贝性，定点整合进叶
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绿体基因组的外源基因往往会得到高效率表达。例

如 !"#$%&’等人首次利用叶绿体 ()*$+,-基因启动
子 .$$/，将 #0毒素基因转入烟草，在转基因烟草叶
子中检测到高表达量的杀虫晶体蛋白［))］。1203 等
利用 .$$/启动子将 #0毒素基因也转入到烟草叶绿
体中，转基因烟草不仅能抗敏感昆虫，而且能够百分

之百地杀死那些产生了高抗性的昆虫［)4］。

!"!"# 抗逆基因工程：环境响应启动子应用于抗逆
分子育种中，只有当植物处在胁迫环境时，转基因才

高效表达，而在正常条件下，则转基因表达很弱或根

本不表达，这样无疑更有利于转基因植物的生长。

赵恢武等将来自拟南芥诱导性启动子 .$&56-与海
藻糖7)7磷酸合酶基因（ !"#）融合转入烟草中，转基
因烟草的耐旱性明显提高［)8］。

在逆境条件下，一些逆境相关的转录因子会激

活许多抗逆功能基因同时表达，从而更为有效地提

高植物的抗逆性。13*9:3 等利用组成性强启动子
;3!<=>?驱动来自拟南芥的转录因子 @+A#(- 或
;#B(，在转基因拟南芥中表达，能增强植物抗寒力，
但在正常生长条件下有严重的生长抑制现象。他们

改用 $&56-启动子后，不仅更有效地提高了抗寒力，
而且对植物的生长影响甚微［)6］。高世庆等将 $&56-
启动子驱动 @$%&(’ 基因在小麦中特异性表达，获
得了耐旱和耐寒的转基因小麦植株［4C］。

!"!"$ 抗杂草基因工程：目前，防除杂草最常用而
有效的方法是喷洒除草剂，因而作物中要转入大量

的抗除草剂基因，而这些基因可能会通过花粉的传

播与受精逐渐漂入野生近缘种或近缘杂草而产生难

以控制的“超级杂草”。同时除草剂还会带来严重的

环境污染，因此，建立更有效的控制杂草的新技术策

略已成为农业生物学研究的热点。?03/%D39* 和
;E’/:等设计构建了一种“基因表达盒”，即利用热
激蛋白启动子调控 &()*(+, 基因表达，同时又将
&()+-() 基因在 ;3!< =>* 启动子控制下插入到
&()*(+, 基因表达盒的上游，从而阻止 &()*(+, 毒性
基因的表达。只有到周围环境温度升高时，热激蛋

白启动子活性恢复，启动 &()*(+, 基因的表达，引起
植株死亡。他们将这样的基因表达盒导入烟草后形

成转化体，在热处理前转化体生长良好，但在 F5G
条件下，由于 &()*(+, 基因被启动和表达，转化体 =E
后便死亡。这种基因表达盒可转入农田休闲期间种

植的覆盖作物中，使其在晚春时节（夏播作物播种之

前）自行死亡，从而免去化学除草剂的使用［4(］。

!"# 植物生物反应器
植物生物反应器是指以转基因植物为“化学工

厂”，通过大规模种植生产具有重要功能的蛋白质如

药用蛋白、抗体、疫苗、工业用酶、生物可降解塑料及

其它一些次生代谢产物等。王玉华等利用水稻叶绿

体基 因 启 动 子 将 聚 羟 基 脂 肪 酸 酯（ H2DIEI7
&$2JI3DK3/230’*，.L-*）基因特异表达于烟草叶绿体，
为植物生产生物降解塑料开辟新途径［45］。

在植物生物反应器中，最受人们关注同时研究

进展也最快的是生产各种转基因植物疫苗。

M3"K3N’$$I等利用水稻种子特异性表达的启动子
OM= 驱动巨细胞病毒（L9P3/ "I02P’:3D2 Q%$9*，
L;!<）疫苗糖蛋白 #（ODI"2H$20’$%/ #，:#）基因在烟
草种子中特异性表达，转基因烟草产生的 :#与细胞
感染 L;!< 产生的 :# 性质相似［4=］。马铃薯是表达
外源基因的重要生物反应器。宋东光等将马铃薯块

茎专一性表达的 H3030%/ 启动子与乙肝病毒表面抗
原（L#?-:）基因构建载体转化马铃薯茎段，获得高
L#*-:蛋白表达的转基因植株［4F］。

?3/&E9等通过番茄果实特异性启动子 A8的控
制，将呼吸道合胞病毒 B 抗原基因（+?<7B）表达于
番茄，鼠吃了转基因番茄后产生了免疫反应，在其血

浆和黏膜中检测出 +?<7B［4>］。最近，江晓玲等也利
用 A8启动子，在番茄果实中特异性表达霍乱肠毒
素 #亚单位基因（.!&），口服免疫后的小鼠血液和
肠道粘膜中均检测到抗 ;M#抗体［4)］。基因表达调
控与免疫学的有效结合，使得转基因植物口服疫苗

有望在不久的将来问世。

我们克隆并功能分析了胡萝卜直根特异表达的

液泡转化酶!型同工酶（*RR）基因的启动子，找到其
行使功能的最佳长度及增强区序列，以构建胡萝卜

直根特异性表达的高效植物表达载体，并将用于胡

萝卜表达轮状病毒抗原蛋白的植物生物反应器研究

中，从而实现利用转基因胡萝卜生产口服疫苗这一

最终目标。

# 展望
启动子是精确调控外源基因在植物体内表达

的”开关”。随着植物转基因技术的广泛应用，快速

分离和鉴定植物体内各种特异启动子已经成为植物

基因工程研究的热点和难点。近年来，将实验测定

和计算机预测方法的有效结合，大量的特异性启动

子已被克隆和功能分析，并已广泛应用于植物基因

工程中［44］。然而，应用中也暴露出一些问题。例如
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天然的特异性启动子大多表达水平不高，而且不能

满足人们的多种需要。因此对现有的天然启动子人

工改造，利用不同种类启动子中特异性顺式调控元

件及增强子序列去构建高活性的，同时受多种因素

调控的复合式启动子将是一个十分重要的解决问题

途径。此外，与特异性启动子相互作用的转录因子

的研究和应用，也会大幅度提高启动子的转录活性。

相信特异性启动子一定会在植物基因工程研究中发

挥愈来愈重要的作用。
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