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与动物细胞核基因一样， 高等植物的核基

因在 5' 端 、 3' 端及编码区都有精确的结构[lJ] ，

典型的植 物细也核基因结均具有以下一些特

点z

… 、 5' 端结构

这是基因表达顺式作用的主要区， 结构极

为复杂。 由 RNA 聚合酶 E 负责转录的基因的

V 端常包括翻译起始密府、转录起始位点、

TATA 盒、 CCAAT 盒、 增强子等区域。

1. 翻译起始密码 ATG 核基因编码的蛋

白质 翻译均 在公因转录产物 mRNA 的 V 端

AUG(相 当于 DNA 的 ATG)处开始，编码甲阮

氨酸。植物核基因对起始密码 ATG 附近的核音

酸碱基有所偏爱， 如大麦 Bl 麦碎j容蛋白的基

因 ATG 附近的顺序为 CCACCATG[ 3J ， 玉米

C1 基因 ATG 附近为 GCCATGG['门， 这与动物

翻译起始r~;码附近的 DNA 顺序(C古CCATGG)

同源。 这段顺序;是转录产生的 mRNA 提与核

糖体结合的位点[5-7 J 。 在研究蛋白质翻译时将

ATG 的A处定为 1 , 上游为 负值，下游为正

值。统计分析表明， 95%真怯生物的核基因翻

译起始密码的 ATG 上游的-3 位置均为 嗦岭碱

基， + L[ 通常是 G[ 5 J 0 1987 年 Taylor 等利用

赛氏柑i菌几丁JJh酶的结构基因 (Chi) 和能在植

物细胞中 组成型表 达的烟脂碱合成酶 基因

(Nos)5' 端和 3' 端构成融合基因 ， 对 ATG 上

游一3 位和下游+ -1 位进行了 优化研究。结果

表明， 当-3 位由 A替换原来1~1(] C , 细胞的几

丁质酶含量提高 2 倍，如同时在 + 4 位再由 G

替换 C ，则几丁质酶含量上升 8 倍 ， 其 mRNA

含量上升 4 倍， 证明蛋白质翻译和l DNA 的转

录均受影响[8] 。

2. 转录起始位点 (加帽位点) ATG 密

码上游-40-70 bp 左右为高等植物核基因转录

起始点， 大多数情况下其周围为暗览碱基的腺

瞟岭残基， 少数情况下为乌嘿岭残基。转录起

始位点发生变化或缺失时， 影响转录效率甚至

其发生。

编码鱼精蛋白的 H2A 基囚的 TATA 盒和

转录起始 位点问插 入 1-3 bp 片段 DNA 时，

不影响基因体外转录， 但影响体内外转录的正

确性， 为使转录正确而有效地进行 1、ATA 盒和

转录起始位点在形成双螺旋结构时;品'在同一平

面上， 如发生缺失、 插入或点突变， 转录就从

原起始处的 A残基上开始[8] 。 Jones 等发现，

为了不降低植物 基因转录水平， 在 ATG 和转

录起始点之间应有合适的距离[ j 0 J 。

3. TATA 盒 TATA 盒通常位于转录

起始点上游-25 bp 处的非编码链上。植物核基

因的旷 端也具有 此盒， 人们把它 看作是原核
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;在 1 禾谷类植锦蕃困的 5'销区域的保守顺序

基因克隆 CATC盒 TATA 盒 力日帽位点
一一'一一-一一一一一- '一一一一 一

大麦醇溶蛋白基因 pBHR 184 - 139 ACATCCAAACA - 80CTATAAATA -- 51 

麦Pi):溶蛋白基因 pW 8233 - 165 GCATCCAAGCA 一 10 5 CTATAAATA 一 67

Z 2 1 玉米醇溶蛋白基因 pML1 - 177CCATCTATACC 一 11 2 GTATAAGCA 一 6 5，一 52

Z 1 9 玉米醉洛蛋白基因 ZG 99 -168 TCATCTCTACC -gO GTATAAATA 57 
玉米 Adh 1 基因 P l S ,] - 167 CCATCTCTTCC … 110 CTATATAAA 9!J 

小去 Hó 到1蛋白基因 pTH012 - 201 CCATCTCGACC 一 9 7 CTATTTAAC 62 
小麦 rbcS t.t因pWS Jj ， 3 - 113 CCATCCCAACC -79CTATATATA - 12 

表 2 高等植物中 rbcS稳固的- 1 40 区内 "GT " ;IlJU手比较

基因

豌豆， rbcS-E 9 
3 A 
3 C 

3 .6 
大豆， S RS 1 
烟草 ， Ntss 23 
N . plumbagini­
folia rbcS-8 R 

矮牵牛， SSU 8 
SSU 11 

顺序

GTGTGG士TAATATG

GTGTGGTTAATATG 
GTGTGGTTAATATG 
GTGTGGTTAATATG 
GTGTGGCCAATATA 
GTGTGGATATTAAG 
GTGTGGATATTAAG 

GTGTGGATATTAAA 
ATGTGGCCATTAAT 

生物基因的 Pribnow 盒启动序列的同功部分。

离休试验结果表明 ，TATA 盒影响转录的效率 ，

但它只是基因启功子的组分之一，对 RNA 聚合

酶 E 在转录起始位点的定向起重要作用，从而

影响基因转录效率。 Kaulen证明，只有TATA

盒时， 植物的查尔闹合成 酶基因不能发生表

达[ 11 J 。

4 . CCAAT 牟 在植物核 基因转录 起

始点上游-90 bp 处的典型顺序为 5'-GC-CCA­

AT- 3' ， 但禾谷类贮藏蛋白基因中无 CCAAT

盒 ， 被 CATC 盒取代 (表 1 )0 CCAAT 或 CATC

盒也是植物启动子的组分 [3J。它们的效应可能

是通过 RNA 聚合酶 E 或影响 DNA-蛋白质空

间结构使 RNA 聚合酶 E 更易于迅速地转录，

CCAAT 可能是 RNA 聚合酶 E 识别的位 点，

使之容易与被转录基因的启动子结合， 形成转

录起始复合物。有些植物基因，如玉米醇溶蛋

白基因， 在 TATA 盒和 CCAAT 盒之间存在有

AGGA 保守区， 该区是否起协调两盒的顺式

作用还有待进一步研究[12 ， 1 3 J 。

作者或文献

Coruzzi et al , (198 .1 ) 

[ 19 J 
[lgJ 
日巳rrera-Estrell a et a l . (1081 ) 
Berry-Lowe et al . (1982) 
h在azur & Chui (1935 ) 
C . P~ulsen (未发表资料)

Tu口ler et al ~ (1986) 
Tumer 巳t a l . (1986 ) 

5 . 增强子 是指基因的一些顺序无论是

顺向还是反向， 在结构基因的 V端或 3'端， 对

基因的表达都有增强作用 。 增强子首先在 SV40

基因中发现[ 11 -J 7 J 。 真核生物基 囚的增强子至

少有两类， 一类与结构基因的大量转录有关，

另一类影响转录的水平和特异性表达。目前植

物增加子的研究主要集中在后一类。

Simpson 等在研究叶绿索 ajb 结合蛋白基

因 (1hcp)5'端调控顺序时发现， AB 8 0 基因 5'

端上游 - 100 到 一 347 区域的 DNA 片段能使植

物中 N。每一NPT JI 融合基因增强表达， 而且受

光调控。如串联两个这样的区域， Nos 启动子

转录效应更明显。 这一区域还能使 Nos-NPT

E 基因不表达[1 8 J 。 可认为， 在增强子的 DNA

片段中可能有两个功能不同的区域或同一区域

在不同组织中起不同作用 ， 即增强子和沉默子。

Fluhr 等 (1 986) 发现 ， rbc S 3A 5 ' 端上游的

280 bp( - 327 $IJ - 48) 的顺向或是反向的都能

使植物中 CaMV35SRNA 启动子受光调控 [ 1 BJ 。

rbc S 基因的 5'端至少有一区域与该基因的光
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调 f主千j;二 ， (1: [)/ ;:f;j约- 140 bp 处都有 " GT" I I 
(表 2 ), ltt I)X Ij SV "1 0 i'#I 0Rt子的核心顺j于 同源 ，

因而平: 可能起相同的作用 [ 2日， 21 ]。

Voelker 等 ( 1987)研究了大豆细胞脏集素

的两个等位垃因， 一个基因 dle 2 来访于能合

成白细胞凝集~~~的大言， 另一个基因 pdle 2 来

自不能合成凝集素的大豆， 它们在转化烟草中

表达恼况不同， dlc 2 基因比 p肘dle 2 基因的转

录水平吕 5印o íiι、

因的 s'匀咱叫%立封站剖均;iL丛11品1j 上L::;l? 一 114 b坤p 处{缺!时叭甘决L 共 ， dle 2 基囚的

民区域合 有 4 个特 异结构: 63 bp 的 "A"震复

顺序， 16 bp 的倒转主复结构， 利l子蛋白去因

都有ιCATCAT" 保守顺序和豆科植物贮藏蛋白

基因具有豌豆球蛋白基因 "QCCACCTCA"保守

顺序[叫。 i二、些结构 肯定 与该基因的表达调控

和l特异表达有关。

Stougarrd 等 (1 987)发现， 大豆血红蛋白

lbc 3 基因 5句:lTj上前一100 !':j -950 区域存在有强

的增强于， 台[ I~;~ CAT f主因在植物中表达增强

201斤， 一1 :3 9 子"一102 区 !戎决定该基因组织特异

性的表达[ 23 ) 。 所以 lbc 3 岳阳表达受多层次的

调控， í~~I l{J!特 :)，'，性 ij忖?区均可能是协调牙、同

增强于作m的环节，也可能不同i首 ~?I子迈过途

径起作Ji J 。

豌豆热休克蛋白基因 hs 687 J 的 5句iij有两

类顺序识拉去因的表达3 一类为热休克调控顺

序 hsE， 在 hs 687 1 r~1 有 6 个这种顺序， 其中

位于一1 81 y!!- 1 51 的两个交错的 hsE 决定 该基

因热访导 p 另-失与地强基因表达有关， 位于

一439 到-298 川的顺序具有增强子的效应， 这

段序，歹IJ正 、 反问都能极显苟地增强 hs 687 1 基

因的表达。 结构分析表明 ， 该序列中有与酵母

增强子相似的 1 'l 个 A 连续 的顺序， 另有一以

-407 区为巾心的 34 bp不完全轴对称结构[ 1 3 ， 24 )

查尔自由合成酌基因 、 玉米晖溶蛋白基因 、

胃、糖合成盹旦因 、 燕麦和i南瓜的光敏色素基因

中都 有与动物 基因;增强 子同源)1回 j予的存

在[ 1 1 ， 25 ， 26 ] 。 已到]植斗力基因增强子与动物、 病

毒基 因 V端增强子一 样是位于 ，TATA 盒 和

CCAAT ft l'i~ _ 1 ';叶 ， 有J'l"J ~r_i T AT A f;;近，也有

相距数 k，b 以上， 结构复杂， 1旦旦j只古·以下几

个特点z

(1) 起顺式作用。

(2) 对基因转录均起增强作用，但有的增

强子在不同组织中的功能完全不同。

( 3.) 位于基因 5' 古itj上游的地强子， 无论是

顺向或是反向都能起增强基因转录的作用，但

与动物基因增强子不同， 位于结构基因 了末端

的增强子通常不起作用， 这特点与酵巧的增强

子相似。

( 4 ) 有些增强子有相似的保守序列，并可

能是在五因活化前或活化过程中受扭力或结合

蛋白的相互作用形成发夹式结构。 有的增强子

可能形成"'Z-DNA" (左旋 DNA) ， 可能影响染

色质细微结构的变化，从而增强基因的转录活

性。

综上所述， 高等植物基因 YF:lI结构仨杂，

执行不同功能的 DNA 区以被Þ1;li开， 可人为地

分为 3 个主要区Jr:x : 拉回表达(j(J ;ri} frh区〈即转

录相翻译的起始点) , 决定作录起始点的选择

区(TATA jE和 CCAAT 企〉以及转录水平的调

控区(增强子及特异性表达元í'!-. )。 不同区域不

仅结构复杂， 而且多态性， 但它们之间作用的

协调均通过 RNA ;.\(合酶 E 进行.，

二、外显于极内含子结掏

与其他高等生物基因相似，植物基因通常

也有内合子，但有些丑因， Sm热休克蛋白基因

和凝集素基因则无内含子 [24-27) 。 不同植物中

编码相同蛋白的基因复杂程度不同，但也有保

守性， 如拟南芥菜的酒精脱氢酶基因中的 6 个

内含子与玉米的该酶基囚的 9 个内含子中 6 个

的位置完全相同 [ 28 ) 。此外植物内含子还含有类

似哺乳动物在l果 蝇等 基因内含子中的切割信

号。经统计分析证明 ， 内含子 5' ftNJ为一保守区域

(GT~AGT) ， 而且其中的 GT 两核昔酸碱盐的

保守性最强。改变这区域结构，不仅影响切割效

率， 而且导致隐蔽切割位 点的产生，如 5'y1荒

第 1 ， 2 位的 G和 T 改变时， mRNA 前体的
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切割加工就不能~~，行。

内 含子 3'卢布也有切割信号 【(TjC)nNCCjT

AGj GJ , 基肉的特 定内含子 3'端切割信号的

略院(TjC)n 数一定， 当发生缺失突变时， 切

割效率下降， 有时则产生新的切割位点。

高等植物核编码的叶绿体蛋白 (RuBP 竣

化酶)的结构基因 5'端有一编码转运nt区，转

运肤通常由 30 个左右的 氨基酸残 基组成的疏

水性强的-段小肤，将成熟蛋白穿越叶绿体膜

运进功能 部位。 Schrei町 等 (1985) 曾利用

rbc S 基因启动子和编码 转运肤的 DNA 区域

与 NPT 1I 构成融合基 因后转化 烟草， 结果

NPT 1I 蛋白能 :我转运肤导入叶绿体[ 29] 。

Lycett 等 (1983)分析了多种植物基因密码

子利用情况， 发现植物与动物基因密码子的偏

爱有所不同， 在植物中带 CG 密码子利用频率

较低， 编码 Arg 6 个 密码中 AGA 和 AGG;利

用频率较高，不像动物基因对编码 Leu的 CVC，

Ala 的 GCC， Lys 的 AAG 和 Glu 的 CAG 密

码那样偏爱[ 30] 。

三、 3' ;:tz端结梅

植物基因 3'才413 是终 止基 因转录的功能

区， 基因转示 的终 止，足 3' 末端不 同功能区协

调作用的结果。

1. 在77!12问 植物基因 翻译的终 止密码

为 TAA、 TAG .~口 TGA，如玉米花色素苦调控

基 因 Cl 的 3F端有 TAG、 TAA 两个 终止 密

码[4 ] 。

2 . AATAAA 加尾信号植物基因的 3'

下游、 poly A 加尾位点上游也有 AATAAA

保守序列， 数量为 1 个或多个不等， 有的两个

加尾信号交错形成 AATAAATAAA 序列。有

的加尾信号附近还有 GATAAA 或 AATAAG­

AAA 顺序出现。有的 与动物基因一样在 AAT­

AAA 下游有一 个 TTTTCACTGC 保守顺序出

现， 其作用尚不清楚[ 30 ] 0 AATAAA 序列发生

点突变或缺失， 均 l寻汶 mRNA 加尾不 能正常

而有效地进行。力~I尾信号的土游和下游的其他

顺序也起协调作用。

基因转录的终止处位于 polyA 加尾的开始

点上， 终止后1m尾， 产 !=r I构成熟 mRNA 运入

细胞质发挥作用。

在动物红细胞 自一珠蛋白基因及组蛋白 H6

基因的 3'端发现有增强子存在， 增强子与基因

的特异性表达有关[ 31 ， 32 ]。虽然迄今 在植物基

因扩端还未发现有类似的调控顺序，但启发

我们今后应注:~ 3'端在基因表达调控中的作

用 。

摘要

木文较系统地介绍了高等植物核基因的 5'

末端和1 3'末端的结构研究新进展， 并着重介绍

了增强子结均及其对基因表达的调控作用。
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真;核基因反义 RNA 研究进展

会使 f这

(中国科学院上海细胞生物学研究所)

反义 RNA(antisense RNA)是指能与特定

的 mRNA 互补的 RNA 片段， 1981 年 Tomiza­

wa 首先报道[1 ) 。 目前已发现在原核生物中存

在不少天然的反义 RNA 系统， 它们对基因的

复制、转录和翻译起着重 要的 调节控制作

用[ 2 )[句。在其核生物中， 至今尚未观察到有天

然的反义 RNA :{J 在。但通过不同的途径，把

件外人工构 建的反义 RNA(或基因)引入到细

胞内进行基因调控的研究，已有不少报道。本

文介绍近几年来这方面工作的一些进展。

一 、 反义 RNA 的作用

1. 表达反义 RNA 的基因质粒

Izant 军1] Weintraub[ -I ) 最先提出 了真核细

胞反义 RNA 研究的重要性并建立了一个模型

系统。 他们将单纯启彦病毒(HSV)的胸腺略1克

核背激前(TK )DNA 反向插入在 HSV-TK 启动

子或小鼠肉庸w.;毒(MSV)LTR 与 SV 40 polyA 

信号之间， 获得 HSV-TK 的反义 RNA 基因重

mm粒。~号上述民义 HSV-TK 2主因 f员来生和 TK

基因 j页t ~:立以 10 0 .: 1 引入 到小鼠 LTK-~月 1包，结

果发现，与单独引入 TK 基因股粒的对照组相

比， 细胞内 TK 的瞬时表达大大下降。这个实

验表明z 一个外源反义 RNA 基因可以抑制真

核细胞内特定基因的表达。在上述工作的基础

上， 其它一些基因的反义 RNA 基因质校也进

行了构建并研究，如鸡的 TK 基 因[叫，小鼠

自一肌习J蛋白基因 [5J ， 劳氏肉也病毒 (RSV )env

基因 [8] ， 果蝇的 hsp 2 6 基因 [7] ， 氯霉素乙眈

转移酶 (CAT) 基因 ( 5 ) ， c-fos 基因( 8)和 c-myc

基因[町等等。

考虑到某些基因的抑制对细胞可能产生致

死效应， 或实验要求反义 RNA 只在特定的阶

段表达， 不少反义 RNA 重组质位采用了可诱

导的启1动子(5)[ 9 ) 。 较为常用 的果 小鼠 乳腺肿

瘤病毒 (MMTV) 启动子， 在地塞米松的诱

导下，带有上述 启动子的反义 RNA 基 因可

在细胞内表达，其表达量在一定范围内随药
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