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农业生物技术                                                               

拟南芥 FRUITFULL (FUL) 基因的表达调控模式 

褚婷婷 1,2，谢华 1,2，徐勇 2，马荣才 1,2 
1 首都师范大学生命科学学院，北京 100048 
2 北京市农林科学院 农业生物技术研究中心，北京 100097 

摘  要: FRUITFULL (FUL) 基因是一类 MADS box 基因，在控制开花时间、花分生组织分化、茎生叶形态以及心

皮和果实的发育中发挥重要作用。为了阐明 FUL 的表达调控模式，克隆了拟南芥 Arabidopsis thaliana FUL 启动子区

(−2 148 bp~+96 bp) 及其第一内含子，并构建一系列启动子分段缺失表达载体及含 FUL 第一内含子的融合载体。并进

一步构建了各顺式作用元件融合拟南芥 TUBULIN 和 ACTIN 启动子的表达载体。转基因拟南芥分析结果表明，FUL 启

动子的上游存在 2 个抑制其表达的顺式作用元件，其中一个很可能与转录因子 AP1 的结合有关；2 个存在于上游调控

区的 CArG-box 对 FUL 基因表达起到重要的调控作用；FUL 基因第一内含子参与拟南芥心皮和雄蕊的发育调控，而且

有增强基因表达的作用。 

关键词 : 拟南芥，FUL 基因，启动子，第一内含子，缺失分析，GUS 活性  

Regulation pattern of the FRUITFULL (FUL) gene of  
Arabidopsis thaliana 
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Abstract:  FRUITFULL (FUL) is an MADS box gene that functions early in controlling flowering time, meristem identity and 
cauline leaf morphology and later in carpel and fruit development in Arabidopsis thaliana. In order to clarify the regulation of FUL 
expression the upstream regulatory region, −2 148 bp−+96 bp and the first intron of the FUL gene were cloned, and vectors with a 
series of deletion of FUL promoter, and the ones fused with the first intron were constructed. Vectors harboring the fusion of 
cis-acting elements with the constitutive promoters of TUBULIN and ACTIN were also constructed. β-Glucuronidase activity assays 
of the transgenic Arabidopsis plants showed that two cis-elements were involved in the repression of FUL expression, with one of the 
two being probably the binding site of the transcriptional factor AP1. And the two CArG boxes played a important role in FUL 
initiation particularly. Furthermore, the first intron of FUL was shown to participate in the development of carpel and stamen as an 
enhancer. 
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拟南芥 Arabidopsis thaliana 中 FRUITFULL (FUL) 

基因，也称为 AGL8 (AGAMOUS-LIKE 8)[1]，属于一

类 MADS box 基因，编码一种特异性转录因子。FUL

和 APETALA1 (AP1)、CAULIFLOWER (CAL) 都属于

AP1/SQUA-like 基因亚家族[2]，在花同源异型器官发

育的 ABCDE 模型中，同属 A 类基因[3]。其中 AP1

是花序分生组织特征基因，也是花器官特征基因，

促进花瓣和萼片的发育[4]。而 AP1 的旁系同源基因

CAL，只在花发育过程中促进花分生组织的形成[5]。

与 AP1 和 CAL 相比，FUL 基因则具有更广泛的功能：

它既能在花发育早期促进花序分生组织的形成，又

能在花发育晚期心皮及幼嫩角果中表达，同时还能

调控叶片的发育[6]。 

在 控 制 拟 南 芥 开 花 时 间 方 面 ， FUL 和

TERMINAL FLOWER (TFL)[7]、 SUPPRESSOR OF 

OVEREXPRESSION OF CONSTANS 1 (SOC1)[8]等起

到促进花起始发育的作用。拟南芥是兼性长日照植

物，在长日照 (16 h/d) 条件下比短日照 (8 h/d) 提

前开花。在光周期依赖性开花途径中，各种光周期

调节基因由整合子 CONSTANS (CO) 整合后，激活

FLOWER LOCUS T (FT) 基因在叶片维管束中表达，

FT 被运送到顶端分生组织后，引发 FUL 和 SOC1

在顶端分生组织中表达，FUL 参与调控芽分生组织

向花序分生组织的转变，随后 FUL 和 SOC1 在发育

的花序原形成层中表达诱导其向花分生组织的转

变，从而控制开花时间[9]。 

在拟南芥发育早期，FUL 受 AP1 负调控。早期

的营养器官内 FUL 几乎不表达，直至拟南芥转变为

生殖生长后，FUL 基因才在花序分生组织中强烈表

达[1]。FUL 由于受到 AP1 抑制，最初只限定在花序

分生组织中间的肋状区 (Rib zone) 中表达。植株抽

薹后，主茎花序延伸明显，茎生叶发育成披针形，

叶腋处产生无限花序分生组织，后来，产生侧生有

限花序分生组织，后者只分化为不含托叶的花。在

花发育过程中，FUL 在花分生组织的中央区域表达，

此区域后期发育成心皮。在心皮发育初期，FUL 在

整个心皮原基中表达，而随着心皮的继续发育，FUL

则主要集中在心皮的外壁上表达，并从其他类型的

心皮组织细胞如胚珠、花柱、柱头以及子房隔膜上

消失[10]。此外，当拟南芥转为生殖生长后可检测到

FUL 在芽分生组织、莲座叶、茎生叶中也有表达。

Bamnolker 等发现，在叶片中，FT 的产物促进 FUL

和 SEPALLATA3(SEP3) 在莲座叶、茎生叶的维管束

中表达，从而控制叶片的形态[11]。 

FUL 基因控制拟南芥果实发育的功能也备受关

注。一方面，FUL 控制角果的伸长，突变体 ful 植株

的心皮在受精后不久就停止伸长，导致生成短小的果

荚。同时，FUL 也控制角果果皮细胞的发育，ful 突

变体的果皮细胞发育受阻，形成拉链状扭曲的果皮[12]。

另外，FUL 基因也与拟南芥角果果荚开裂的性状有关。

研 究 表 明 果 荚 离 层 特 异 基 因 SHATTERPROOF1 

(SHP1)/SHATTERPROOF2 (SHP2)[13]促进下游基因

ALCATRAZ (ALC) 和 INDEHISCENT (IND) 的表达，

其中基因 IND 控制果荚离层的 7 层细胞的不均等分

裂[14]，而 ALC 控制果荚离层细胞的木质化[15]。在果

荚中 FUL 基因抑制 SHP1/2 基因的表达，进而抑制

ALC 和 IND 在果荚中的表达，阻止果荚的木质化[16]。

假 隔 膜 中 有 REPLUMLESS (RPL) 基 因 [17] 抑 制

SHP1/2、ALC 和 IND 在假隔膜中的表达。因此，在

FUL 和 RPL 共同抑制作用下，SHP1/2、ALC 和 IND

基因只在果荚离层里表达，从而调控了果荚的开裂。

研究表明，过表达 FUL 的转基因拟南芥果荚离层细

胞中 SHP1/2、ALC 和 IND 表达量下降，离层细胞形

成受阻，且木质化程度降低，导致成熟角果的果荚

不开裂[18]。芸苔属农作物，如油菜，由于果荚开裂

造成产量降低，是导致农业生产损失的重要方面，

而易位表达 FUL 在控制果荚开裂的特性中起到重要

作用，因此具有一定的研究价值[19]。 

对于 FUL 基因功能的研究已经比较深入，然而

对于 FUL 基因上游调控元件、内含子作用及表达调

控模式的研究还很不深入。因此本实验旨在进一步

阐明 FUL 基因表达的时空特异性及调控模式，试图

找到起作用的顺式作用元件，及其调控的分子基础，

以期进一步揭示调控 FUL 基因表达的上游基因产物

的作用位点，为后期深入研究 FUL 基因的新功能及

其参与的调控网络奠定基础。 
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1  材料与方法 

1.1  材料 
野生型拟南芥 Arabidopsis thaliana Col-0 植株；

菌种为大肠杆菌 Escherichia coli 菌株 DH5α，根癌

农杆菌菌株 Agrobacterium tumefaciens C58 (GV 

3101::pMP90RK)；质粒为 pBI121。所用菌种、质粒

均由本实验室保藏。限制性内切酶、Taq 酶、Ex Taq

酶和 T4 DNA 连接酶购自大连 TaKaRa 试剂公司。

其他化学试剂均为国产分析纯。 

1.2  各种植物表达载体的构建 
根 据 http://www.arabidopsis.org/ 搜 索 到 基 因

FRUITFULL(At5G60910)、ACTIN (At3G46520)[20]和

TUBULIN (At5G62690)[21]的序列，设计各种引物，

见表 1。通过 PCR 扩增得到 FUL 的启动子序列 (简

称为 PFUL) 及第一内含子序列 (简称为 Intron1)，

ACTIN 启动子序列 (简称为 PACT)，TUBULIN 启动

子序列(简称为 PTUB)。并通过 PLACE Web Signal 

Scan 找到 FUL 启动子上游 DNA 元件 CArG box 

(CC(A/T)6GG)[22]。CaMV 35S 启动子中 46 bp 的基

本启动子区 mini35S 序列[23]。 

构建一系列表达框：FUL 启动子序列的分段缺

失表达框 PFUL2244(−2 148 bp~+96 bp)；PFUL2083 

(−1 987 bp~+96 bp)；PFUL1580(−1 484 bp~+96 bp)；

PFUL1124 (−1 028 bp~+96 bp)；PFUL474(−378 bp~ 

+96 bp)；FUL 第一内含子融合 CaMV35S 基本启动

子 mini35S 的表达框 Intron1+mini35S；PFUL2244

融合 Intron1的表达框 PFUL2244+Intron1；PFUL2244

删除含 2 个 CArG-box 的−1 916 bp~−1 737 bp 区的表

达框 PFUL△CArG；TUBULIN、ACTIN 启动子的表

达框 PTUB、PACT；FUL 的上游调控序列 PFUL161 

(−2 148 bp~−1 987 bp) 分别融合 PTUB、PACT 的表

达框 PFUL161+TUB、PFUL161+ACT；PTUB、PACT

分 别 融 合 Intron1 的 表 达 框 PTUB+Intron1 、

PACT+Intron1。将上述所有表达框代替 pBI121 载体

中的 CaMV35S 启动子，启动 GUS 表达，各表达框

示意图见图 1。 

1.3  拟南芥转化和阳性苗筛选 
参考 Clough 和 Bent 的方法[24]。电击法将植物

表达载体转化至农杆菌 C58 中，将含表达载体的

农杆菌接入 YEP 培养基中  (含 Kan 100 mg/L；Ter 

10 mg/L；Rif 50 mg/L)，200 r/min、28℃小摇过夜，

再在 400~500 mL YEP 培养基中 (含 Kan 100 mg/L；

Ter  10  mg/L；Rif  50  mg/L)  接 种 3 mL 菌 液，  

 
表 1  本实验所用的引物  
Table 1  Primers used in the experiment  

Forward primers (5′−3′) Reverse primers (5′−3′) Purpose 

pF-F1: CCCAAGCTTCGAATTAATAT pF-R5: CGCGGATCCGAGAAA 
CGACAACCCTGAAAT Construct PFUL2244 

pF-F2: CCCAAGCTTTCAGGCC 
ACAGTCACGCAGT 

pF-R5: CGCGGATCCGAGAAACG 
ACAACCCTGAAAT Construct PFUL2083 

pF-F3: CCCAAGCTTGGGACCGACATGAATGT 
TGTTTTG 

pF-R5: CGCGGATCCGAGAAACGACAA 
CCCTGAAAT Construct PFUL1580 

pF-F4: CCCAAGCTTCAAGTGAATAA 
GTTATGGAATATAGGC 

pF-R5: CGCGGATCCGAGAAACGAC 
AACCCTGAAAT Construct PFUL1124 

pF-F5: CCCAAGCTTATTGAGTTCTTTGGTCTG pF-R5: CGCGGATCCGAGAAACGAC 
AACCCTGAAAT Construct PFUL474 

pF-F-412: GGAAGATCTAACAAATTTACGTCG 
GAAGGT pF-R-231: GGAAGATCTTTCCGGTG CCAGTTCTCC Construct PFUL CArG△  

In-F: CCCAAGCTTTCGTCGTC AGCCTTGGAAATA In-R: CGCGGATCCAGGTCAA CACTCGATTAATT Construct Intron1 

In-F:CCCAAGCTTTCGTCGTCAGCCTTGGAAATA 
In-mini35S-R: CGCGGATCCTCCTCTCCAAA 
TGAAATGAACTTCCTTATATAGAGGAAGGGTCTTG
AGGTCAACACTCGATTAATT 

Construct Intron1+mini35S

pA-F: CCCAAGCTTAAGTTTTAAT 
GGGTTTTGTTCGG 

pA-R: CGCGGATCCGCGAAACGGTCA 
GATCATAGAGA Construct PACT 

pT-F: CCCAAGCTTGTTGGGTAGTTGCT TGCGTAG pT-R:CGCGGATCCTGGAAATTACGTCTGAAA 
CAACC Construct PTUB 
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图 1  构建的表达框 
Fig. 1  Construction of expression cassettes.  represents the upstream regulatory sequences of FUL;  represents GUS coding 
region;  represents Nos;  represents CArG box;  represents Intronl;  represents 1 PTUB;  represents PACT;  
represents MINI35S Promoter;  represents deletion of two GArG box. 

 
200 r/min、28℃大摇过夜至 OD600 大于 2.0。在

4 900 ×g、4℃离心 15 min 收集菌体，并悬浮于大约

3 倍体积的渗透培养液，此时的 OD600 约为 0.8。采

用花序浸渍法完成对拟南芥的侵染，将植株移入正

常条件下培养 3~4 周，收集种子。将收获的拟南芥

T0 代种子经消毒处理后，播种于含 50 mg/L Kan 的

1/2 MS 培养基平板上，4℃低温处理 2~3 d 转入 20℃

光照培养室。将初步得到的阳性苗移到营养土中，

继续培养。 

1.4  GUS 活性检测  
T0 代植株收获种子后，经连续 4 代的卡那霉素

抗性筛选、PCR 检测选择，在 T3 代得到各转基因植

株的纯合株系。GUS 组织化学染色参考 Jefferson 的

方法[25]。取每种转基因材料 T3 代经 PCR 鉴定为阳

性的 15~20 个独立株系，将植物组织浸入适量的染色

缓冲液中，后加入适量的浓度为 1 mg/mL X-Gluc 溶

液，抽真空 5 min，密封 37℃避光过夜，70％酒精

漂洗多次脱除叶绿素，观察组织是否有蓝色出现。

将各种转基因植株染色后在 Leica MZ16F 荧光体式

显微镜下观察并拍照。 

GUS 定量分析参考 Gallagher 的方法[26]。GUS

活性用每毫克蛋白每分钟形成的 4-MU 的 pmol 表

示，取每种转基因材料 T3 代 15~20 个独立株系进行

测量求各自平均值。 

2  结果与分析 

2.1  FUL 启动子分段缺失转基因植株的 GUS
活性  

各种转基因 T3 代植株经 PCR 鉴定后，取 PCR

结果为阳性的 15~20 个独立株系进行 GUS 组织化学

染色。其中每种转基因植株都有一定比例 (约 65％~ 

82％) 的独立株系染色结果相同，具体比例数据见

表 2。 

转基因植株 PFUL2244 播种后 7 d (图 2a)、14 d 

(图 2b)、21 d (图 2c) 的植株 GUS 染色均为阴性。

抽苔开花后，PFUL2244 (图 2d，2e) 在莲座叶、茎

生叶和花的萼片中有 GUS 表达，而野生型 Col-0 没

有 GUS 活性 (图 2f)。 

转基因植株 PFUL2083 播种后 7 d (图 3a)、14 d 

(图 3b)、21 d (图 3c) 的植株幼苗期子叶和幼小莲座

叶均有 GUS 表达。抽苔开花后，PFUL2083 (图 3d，

3e) 在莲座叶、茎、茎生叶及花的萼片均有 GUS 活

性。并且 PFUL2083 的 GUS 活性比 PFUL2244 增加

0.4 倍 (图 6)。 
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表 2  各转基因植株相同表达模式株系所占比例  
Table 2  Proportion of same expression patterns in 
different transgenic plants 

Transgenic  
plants 

Number of  
sample 

Number of same  
expression  

patterns 

Proportion
(%) 

PFUL2244 18 12 66.70 

PFUL2083 20 13 65.00 

PFUL1580 15 11 73.33 

PFUL1124 15 12 80.00 

PFUL474 16 13 81.25 

PFUL CArG△  17 12 70.59 

PFUL2244+Intron1 16 11 68.75 

Intron1+mini35S 20 16 80.00 

PTUB 18 14 77.78 

PACT 16 13 81.25 

PTUB+Intron1 15 10 66.67 

PACT+Intron1 17 12 70.59 

PFUL161+TUB 20 14 70.00 

PFUL161+ACT 19 13 68.42 
 

 

图 2  最长启动子 PFUL2244 的 GUS 染色模式 
Fig. 2  GUS staining of transgenic plant PFUL2244. (a, b, c) 
GUS staining of seedlings at 7, 14 and 21 days of the transgenic 
plant PFUL2244, respectively. (d) GUS staining of PFUL2244 
after the transition from vegetative growth to reproductive 
growth. (e) GUS staining of floral organ of PFUL2244. (f) GUS 
staining of Col.  
 

抽苔开花后的转基因植株 PFUL1580 (图 3f)、

PFUL1124 (图 3g) GUS 染色均为阳性，而 PFUL474 

(图 3h)、PFUL CArG△  (图 3i) 和野生型 Col (图 2f) 

无 GUS 活性。并且 PFUL1124 的 GUS 活性较强，

PFUL1580 较弱。 

2.2  FUL 第一内含子 (Intron1) 转基因植株的

GUS 活性  
在营养器官中，PFUL2244+Intron1 和 PFUL2244

的 GUS 表达模式基本相同，而在生殖器官中，两者

产生明显差别  (图 4a，左 PFUL2244+Intron1，右

PFUL2244)。PFUL2244+Intron1 (图 4b) 从花蕾期到

角果伸长期在萼片和心皮中 GUS 都有表达，并且通

过组织解剖染色可看到，随着心皮的发育 GUS 活性

从整个心皮向其两端集中 (图 4c)。而且 PFUL2244+ 

Intron1 在成熟雄蕊的花粉丝中也有明显的 GUS 染

色 (图 4d，4e)。而 PFUL2244 只在萼片中表达 GUS，

心皮和雄蕊都没有活性(图 4f、4g、4h、4i)。这说

明 FUL 的第一内含子在调控其表达模式中起着重

要的作用。 

 

图 3  各 FUL 启动子缺失片段转基因植株 GUS 染色模式 
Fig. 3  GUS staining of transgenic plants harboring different 
deletion of FUL promoter. (a, b, c) GUS staining of seedlings at 
7, 14 and 21 days of the transgenic plant PFUL2083, 
respectively. (d) GUS staining of PFUL2083 after the transition 
from vegetative growth to reproductive growth. (e) GUS 
staining of floral organ of PFUL2083. GUS staining of 
transgenic plants PFUL1580 (f), PFUL1124 (g), PFUL474 (h) 
and PFUL CArG (i), respectively.△  

 
2.3  Intron1 和 PFUL161 功能的进一步研究 

进一步研究 FUL 第一内含子 Intron1 和上游

−2 148 bp~−1 987 bp (PFUL161) 区的功能。转基因

植株 Intron1+mini35S (图 5e) 在茎、叶片、萼片和

柱头中 GUS 表达均很强，比 CaMV35S 启动 GUS (图

5a，为转 pBI121 植株 ) 活性还强。 ACTIN 和

TUBULIN 启动 GUS 表达活性都比较弱，只在 PTUB 

(图 5b) 叶脉、花芽中和 PACT (图 5f) 叶片的叶脉、

花托基部有少量表达。而 PTUB+Intron1 (图 5c) 的

GUS 活性明显提高，在叶片、花芽和茎中表达较强，

PACT+Intron1 (图 5g) GUS 活性也有提高，在花柄、 
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图 4  转基因植株 PFUL2244+Intron1 和 PFUL2244 的 GUS 染色 
Fig. 4  GUS staining of transgenic plants PFUL2244+ Intron1and PFUL2244. (a) GUS staining of PFUL2244+Intron1 (left) and 
PFUL2244 (right). (b, f) GUS staining of floral organs of PFUL2244+Intron1and PFUL2244 from bud to silique, respectively. (c, g) 
GUS staining of the carpels of PFUL2244+ Intron1 and PFUL2244 in different stages, respectively. (d, h) GUS staining of anatomical 
floral organ of PFUL2244+ Intron1and PFUL2244, respectively. (e, i) GUS staining of stamens of PFUL2244+Intron1and PFUL2244, 
respectively. 

 

图 5  其他转基因植株的 GUS 染色 
Fig. 5  GUS staining of other transgenic plants. GUS staining of transgenic plants pBI121 (a), PTUB (b), PTUB+Intron1 (c), 
PFUL161+TUB (d), Intron1+mini35S (e), PACT (f), PACT+Intron1 (g), PFUL161+ACT (h), respectively. 

 

 
图 6  各转基因植株 GUS 定量分析  
Fig. 6  GUS activity analyses of different transgenic plants. 
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萼片及茎中有较强表达。但 PFUL161+TUB (图 5d) 

和 PFUL161+ACT (图 5h) 的 GUS 活性分别与

PTUB、PACT 没有太大的差别。 

2.4  各种转基因植株 GUS 活性定量分析 
从每种转基因株系 T3代植株选取 15~20 株 GUS

组织化学检测为阳性的进行 GUS 定量分析，各自取

平均值代表各转基因植株 GUS 表达的活性，见图 6。

定量结果表明，转基因植株 Intron1+mini35S GUS

染色活性最高，约是转基因植株 pBI121 的 1.1 倍。

PFUL2244+Intron1、PFUL2083、PFUL1124 GUS 活

性较强；PFUL2244、PFUL1580 活性较弱；PFUL474

和 PFUL△CArG 几乎无 GUS 活性； Intron1 使

TUBULIN 和 ACTIN 驱动 GUS 表达的能力增强；

PFUL161 抑制 TUBULIN 和 ACTIN 启动子的能力并

不明显，与 GUS 组织化学染色结果基本相符。 

3  讨论 

基因的表达受到由 DNA 上的顺式作用元件与

特异的反式作用因子构成的调控复合物的调控，从

而表现出时空特异性。转录因子与顺式元件的相互

作用可能诱导或抑制基因的表达，这些作用是通过

复杂的调控机制来实现的[27]。启动子分段缺失是研

究相关的顺式作用元件的有效方法。本实验通过构

建 FUL 一系列启动子分段缺失片段及内含子载体，

通过转基因、GUS 活性分析等技术，分析实验结果，

可得到以下结论： 

拟南芥 FUL 启动子上游调控序列−2 148 bp~ 

−1 987 bp 区能够抑制其自身启动子的活性，而将

−2 148 bp~−1 987 bp 区连接到启动子 TUBULIN 和

ACTIN 中则不能抑制它们的活性。这说明 FUL 启动

子上游调控序列−2 148 bp~−1 987 bp 区的抑制作用

不具有普遍性，很可能是拟南芥中某个抑制 FUL 基

因表达的转录因子的特异结合区域。PFUL2244 

(−2 148 bp~+96 bp) 在营养生长阶段无 GUS 活性，

表明在营养生长阶段 FUL 启动子及上游调控区

(−2 148 bp~+96 bp) 无法启动 GUS 表达，直至转变

为生殖生长阶段，茎生叶和花器官中才有 GUS活性，

这与 Jefferson 等[25]的研究一致，他们将 2.3 kb FUL

启动子融合 GUS 基因，转基因拟南芥在营养生长阶

段没有 GUS 活性，而一旦转入生殖生长，在花分生

组织和新生的茎生叶中表现出 GUS 活性。本实验中

转基因植株 PFUL2083 (−1 987 bp~+96 bp) 营养生

长阶段的子叶、幼小莲座叶、茎以及生殖生长阶段

的茎生叶、萼片均有 GUS 活性。根据 Mandel 和

Yanofsky[1]研究表明 AP1 抑制 FUL 在营养生长阶段

的表达，直到转为生殖生长阶段在花分生组织发育

到第 3 阶段时 FUL 才开始大量上调表达，并且在

新生的茎生叶中 FUL 也开始表达。综上，我们认为

−2 148 bp~−1 987 bp 及其附近区域很可能就是转录

因子 AP1 的结合位点。但是对于 AP1 是否真正作用

于此区域，直接作用，还是与其他转录因子结合后

再作用于此位点等问题还有待下一步深入研究。 

FUL 上游调控序列−1 484 bp~−1 028 bp 区也能

够抑制自身启动子的活性，其作用机制还需进一步研

究。−378 bp~+96 bp 区不能单独启动 FUL 表达，表

明这是启动子最基本的核心区域。序列分析表明 FUL

启动子在−1 916 bp~−1 737 bp 区含有 2 个 CArG-box。

CArG-box 是具有 MADS 结构域的转录因子结合位

点，具有序列保守性，一般为 CC(A/T)6GG[28]。将

−1 916 bp~−1 737 bp 删除，则 PFUL△CArG 失去启

动活力，说明对于 FUL 启动子来说，这 2 个

CArG-box 起到很重要的作用。但是很难解释的是，

更短的 FUL 启动子缺失表达载体虽然不含这 2 个

CArG-box 却能启动 GUS 的表达。这暗示了在靠近

基本启动子的区域有与这 2 个 CArG-box 共同起作

用的顺式作用元件，它们与转录因子相互作用形成

复杂的复合体，共同调控基因表达。 

本实验研究还表明 FUL 的第一内含子参与 FUL

的表达调控。Deyholos 和 Sieburth 的研究表明拟南

芥 AG 基因的第二内含子具有调控功能，其 3′端序

列对于激活 AG 的早期表达和调控 AG在心皮中的表

达有重要作用，而 5′端的序列对 AG 在雄蕊中的表

达更为重要[29]。AG-Like 基因与 AG 基因有一定的序

列相似性，调控元件也有一定保守性，AG-Like 基

因的内含子中大多至少包含一个 CArG-box[30]。根据

PLACE Web Signal Scan 序列分析表明 FUL (AGL8) 

的第一内含子内部存在 2 个 CArG-box (图 7)。本实

验的结果证明 FUL 的第一内含子对拟南芥从幼蕾期
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图 7  FUL 第一内含子含两个 CARG box 
Fig. 7  Two CArG box in the first intron of FUL. 

 
到角果伸长期的心皮发育起调控作用，并且随着发

育的进行，调控的区域逐渐向心皮两端集中。而且

FUL 的第一内含子也参与雄蕊花粉丝的发育。这与

AG 的第二内含子的调控模式比较相似。另外，FUL

的第一内含子具有类似增强子的作用，其增强作用

通过转基因植株 PTUB+Intron1 和 PACT+Intron1 的

GUS 活性得到验证。表明 Intron1 有普遍的增强表达

的作用。而且 Intron1+mini35S 单独启动 GUS 表达

的能力比 CaMV35S 还要强，如图 5e 所示，转基因

植株的叶片、茎、花器官中的萼片、心皮都有比较

深的染色。并且 GUS 定量分析的结果也验证了其启

动 GUS 的能力比 CaMV35S 还要强。所以有可能将

FUL 的 Intron1+mini35S 开发成像 CaMV35S 一样的

通用启动子，但这有待于进一步的验证。 

总之，我们验证了在 FUL 启动子的上游存在 2

个抑制 FUL 表达的顺式作用元件，并且其中一个很

可能与转录因子 AP1 的结合有关。在 FUL 上游调控

序列的 2 个 CArG-box，对 FUL 的启动活性起到重

要作用。FUL 基因的第一内含子参与拟南芥心皮和

雄蕊的发育调控，而且有增强基因表达的作用。对

于 FUL 基因表达模式的研究有利于将其更好地应用

于作物新品种的培育，如通过在油菜上过表达 FUL

或其同源基因可防止油菜角果开裂，其他木本植物

如桃、苹果和桦树的 FUL 同源基因的异源表达，能

促进早花，改变植株形态，减少二级分枝。相信随

着 FUL 基因的深入研究，必将在农作物增产、品种

改良方面作出重大贡献。 
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