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摘 要：与核基质结合的 ()* 序列称为基质附着区（+,-./0 ,--,12+34- .35/647 ，8*97），可提高转基因的表达水平

并降低转基因在不同转基因系间的表达差异，因其在植物基因工程中的巨大应用潜力而引起了研究者的极大兴

趣。对植物中 8*9 的研究尚处于早期阶段，本文综述了植物中 8*9 的分离鉴定、序列特征及 8*9 对植物中转

基因表达的影响，并进一步讨论了 8*9 对转基因效应的可能机制。

关键词：植物；基质附着区；转基因表达

中图分类号：:;< 文献标识码：* 文章编号：%"&# = >;;"（"%%!）%# = %"<! = %?

!"#$ %& ’()&*$ )&+ ,-.%/ 011.2*$ 3& *-. ,/)&$4.&. 056/.$$%3&
@A*B C,4!，"，D*B @234EFG#，AH*)D (,E4/,4#

（! ! "#$$%&% #’ () ’% *+)%,+%，-.%/)0,& 1,)2%34)56，70,&8.#9 #!%%!"，".),0；

" ! :)#$#&)+0$ ;,&%,%%3),& <%=035>%,5，70,&8.#9 ?,45)595% #’ "#>>%3+%，70,&8.#9 #!%%#&，".),0；

# ! @%6 (0A#305#36 ’#3 B)+% :)#$#&6，C),)4536 #’ D&3)+9$593%，".),0 E05)#,0$ B)+% ?,45)595% ，70,&8.#9 #!%%%’，".),0；）

"7$*/)2*：()* 73IG34137 1,JJ3K +,-./0 ,--,12+34- .35/647（8*97）2,L3 .3134-JF ,--.,1-3K +G12 ,--34-/64 M31,G73 6N
-23/. O3.13/L3K 1,O,1/-F -6 /41.3,73 J3L3J7 6N -.,475343 30O.377/64 ,4K -6 .3KG13 -.,47N6.+,4- = -6 = -.,47N6.+,4- L,./,-/64
6N -.,475343 30O.377/64 /4 OJ,4-7P Q6.R S/-2 8*97 /4 OJ,4-7 /7 /4 /-7 3,.JF 7-,53 P T4 -23 O.3734- O,O3. ，S3 .3L/3S3K -23
O.613KG.3 -6 /76J,-3 ,4K /K34-/NF 8*9 73IG34137 N.6+ 2/523. OJ,4-7，-23 73IG3413 12,.,1-3./7-/17 6N -23 OJ,4- 8*97 ,4K
-23 3NN31- 6N 8*97 64 -23 -.,475343 30O.377/64 /4 OJ,4-7P UG4-23.+6.3，-23 O677/MJ3 +312,4/7+ -6 30OJ,/4 26S 8*97 ,NE
N31- -.,475343 30O.377/64 /4 -.,47N6.+,4-7 S,7 K/71G773KP
8.9 :3/+$：OJ,4-；+,-./0 ,--,12+34- .35/647（8*97）；-.,475343 30O.377/64

染色质中与核基质（或核骨架）相结合从而将染色质固

定于核基质的 ()* 序列称为基质附着区（+,-./0 ,--,12+34-
.35/647，8*97）或骨架附着区（71,NN6JK ,--,12+34- .35/647，
V*97 ）。8*9 与 V*9 无本质区别，不同仅在于制备核基质

时去除组蛋白步骤所用方法不同。V*9 易和植物中系统获

得抗性（7F7-3+ ,1IG/.3K .37/7-,413）的英文缩写相混，因此在

外文中常用 8*9［!］。按照染色质高级结构组织的环状结构

模型，8*9 作为边界元件与核基质结合，使两个 8*9 之间

的基因区段被界定成一独立的染色质环（J66O），并作为隔离

子（/47GJ,-6.）阻挡邻近染色质区的顺式调控元件对环内基因

的影响，使位于染色质环内的基因可作为一独立的表达调控

单位而存在［"］。对 8*9 的研究尚处于初级阶段，但 8*9
序列可能使转基因在受体基因组内整合后形成独立的环状

结构，从而提高转基因的表达水平并减少转基因在不同株系

间的表达差异即位置效应（O67/-/64 3NN31-）。8*9 在植物基

因工程中的潜在应用价值引起了研究者的极大兴趣。本文

对植物中 8*9 的分离鉴定、序列特征、对转基因的影响及其

可能机制作一综述。

; 植物 !"# 的分离鉴定

近十年来，已先后从大豆［!］、玉米［#］、高粱［#］、烟草［?］、

水稻［&］、拟南芥［’］、豌豆［;］中分离出了具有 8*9 活性的 ()*
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片段。所用起始材料包括悬浮细胞、幼苗叶片或已构建的

!"# 文库。从细胞和幼苗中分离 $#% 主要根据 $#% 与核

基质的亲和力。大致过程如下：分离纯化细胞核!用高盐或

二碘水杨酸锂除去与 !"# 结合的组蛋白!限制酶消化未与

核基质结合的染色质 !"# 区! 离心得核基质沉淀。此核

基质沉淀可用于分离含 $#% 的残余 !"# 片段，也可加入

已标 记 的 !"# 片 段 检 测 其 与 核 基 质 的 亲 和 力。在 分 离

$#%& 时，将核基质沉淀悬浮于含 ’( )!) 的碱性缓冲液以

使 !"# 与结合蛋白分离!用酚和氯仿抽提去蛋白质!水相

加入冷乙醇沉淀 !"# 即可。

在检测 !"# 片段的 $#% 结合活性时，常同时加入高

于待测 !"# 数倍量的未标记的无 $#% 活性 !"# 片段作

为竞争 !"#（*+,-./0/+1 !"#），竞争 !"# 可以与待测 !"#
来源于同一材料，此时称内源结合实验（.23+4.2+5& 6&&67），

也可以是来源不同的任何 !"# 片段，此时称为外源结合实

验（.8+4.2+5& 6&&67）。待测 !"# 在竞争 !"# 存在下与核基

质共温育后离心，则具有 $#% 活性的 !"# 片段与核基质

结合而存在于沉淀中，无 $#% 活性的 !"# 片段则存在于

上清。因此，将 !"# 含量相等的沉淀及上清电泳分离后放

射自显影，仅在沉淀中出现的待测 !"# 片段 $#% 结合活

性较高，仅在上清中出现的待测 !"# 片段不具 $#% 结合

活性，由于加样量相等，可依据某些片段在沉淀和上清中相

对分布量比较其 $#% 结合活性的相对大小［9］。

对源于烟草随机 !"# 文库的 $#% 的研究表明，$#%
与核基质的结合活性大小不仅取决于 $#% 中结合位点的数

目，而且取决于各位点的亲和力。其中类果蝇拓扑异构酶 ::
识别位点基序（,+/0;）与烟草 $#% 的结合活性无关，新鉴定

的基序“<=( #> ? @+8”和烟草 $#% 结合活性的相关性最

大［A］。根据与核基质的结合力大小，>0BC+2+D 等［E］将玉米和

高粱中与乙醇脱氢酶基因 !"#$ 相关的 $#% 分为两类：一

类称为“永久”$#%（3516@F. $#%&），在高浓度竞争 !"# 存

在时仍能与核基质结合，常位于基因外部，构成染色质环区

的边界；另一类称为“不稳定”$#%（52&/6@F. $#%&），在高浓

度竞争 !"# 存在时即失去与核基质的结合力，主要位于内

含子中。

$#% 对核基质的结合力在不同物种间较为保守，故可

用一种 核 基 质 来 检 测 不 同 来 源 的 $#% 的 结 合 活 性。但

$#% 与核基质的结合能力似乎并不与其对转基因的促进效

应完全一致，研究表明，能与核基质结合的大豆!G菜豆球蛋

白 HI$#% 不能阻挡转基因烟草中增强子对转基因 %&’ 的转

录激活［<］，相反在动物和果蝇中，一些不能与核基质结合的

!"# 序列却能作为隔离子阻挡顺式元件对转基因的激活作

用或减弱转基因表达的位置效应［’=］。可见 $#% 与核基质

的结合位点和隔离子功能域可能是位于同一边界 !"# 片段

上的两个相互独立的区域。

! 植物 "#$的序列特征

植物的 $#% 与动物的 $#% 一样，是在进化上较为保

守的一类 !"# 序列，染色体上 $#% 序列分布间隔为 H J
K== B@［K］，$#% 的长度从 ’== @- 至数千 @- 不等，碱基组成

上富含 # L >（ M N=(），常含有一些特征性基序（&.O5.2*.
,+/0;&），如类 # ? @+8、> ? @+8、酵母自主复制序列 #%)、果蝇

拓扑异构酶 :: 识别位点和能形成蛋白质识别位点的松散

!"#（52P023024 !"#）、富 #> 区、弯曲 !"#（*51D.3 !"#）

等［’’］。在从水稻悬浮细胞分离的 $#% 序列 "Q ? K 中还发

现一独特的能形成发夹环（C601-02 F++-）结构的区段，预示着

$#% 可能有一定的种属特异性［H］。这些特征性基序虽能反

映 $#% 在序列组成上的某些共有特性，但它们往往变化较

大，不能作为鉴定 $#% 的特征性元件。

植物中 $#% 的特征性序列元件首先在拟南芥中发现，

该元件由间隔很近的两个序列组成，N@- 的 >#R#RRR 和

’K@- 的 #RR%>##""RRS（其中 R T # U >；% T # U S；V T
W U >；" T S U # U > U W；下同），二者间隔仅数个 @-，共同构成长

约 K’@- 的元件，该 K’@- 元件在拟南芥基因组中平均每隔

’=B@ 出现一次，可能是拟南芥 $#% 的特征性元件［X］。最近

W+12.F0& 等［’K］发 现 另 一 真 核 细 胞 $#%& 的 特 征 性 元 件

（$#% U )#% 1.*+420/0+2 &0426/51.，$%)），该 $%) 元件也由

两个隔开的序列共同组成，一个序列为 9@-（##>##V##），

另一序列为 ’X@-（#RR%>##""RRS"""W），两序列间有

约 K==@- 的间隔区。据此元件成功预测了 ( ) *+*%,-’ 黏粒中

EEB@!"# 片段上的 X 个 $#% 及拟南芥基因组 M E=B@ !"#
片段上的 N 个 $#%。所做的研究中，含 $%) 元件的 !"#
片段无一例外地具有与核基质结合的 $#% 活性，但进一步

研究发现，并非所有已知 $#% 均含有此 $%) 元件，表明至

少有两类 $#%：一类含有 $%) 元件，一类不含有 $%) 元

件。根据 $%) 元件中两个序列间隔区的大小推测，二者在

不同核小体上的空间位置相互靠近，因此 $%) 可能与 $#%
的特定功能相关，而不与核基质结合。Y+76 等［’E］分析了与

玉米中 !+ . /#0 基因序列同源的水稻 H=B@ 和高粱 E=B@!"#
片段的序列特征后发现，虽然染色质环内的基因组成、基因

方向、排列顺序、相对位置在三种作物中十分保守，但 $#%
序列的碱基组成不具有保守性，这些 $#% 的共有特征是常

与较多的微小倒置重复可转移元件（,0206/51. 02D.1/.3 1.-.6/
/162&-+&6@F. .F.,.2/&，$:>Z&）共存，表明 $:>Z 优先插入在

$#% 附近和 U或作为 $#% 起作用。>0BC+2+D 等［E］在玉米

和高粱的与醇脱氢酶基因 !"#$ 相关的 $#% 片段中也发现

了 $:>Z，且许多 $:>Z 可与核基质结合，认为 $:>Z 在体

内可能起 $#% 的作用。

% "#$& 对植物中转基因表达的影响

$#% 对动物转基因效应的研究开展较早，也比植物中

K9K 遗 传 [Z%Z!:>#)（Q.0\024）K==’ KE 卷



的研究更为详尽。!"# 总体表现为能提高转基因表达水平

（如比对照提高 $% 倍以上），并降低转基因在不同转基因系

间的表达差异。有些研究甚至称，!"# 消除了转基因在受

体基因组中整合后的“位置效应”，从而使转基因表达表现为

“位置独立性”（&’()*)’+ , )+-.&.+-.+*）和拷贝数依赖性（/’&0
+123.4 , -.&.+-.+*）［5］。

!"# 对植物转基因表达的研究尚处于早期阶段。材料

主要集中在模式植物烟草上，多使用报道基因 !"#，转化方法

主要采用农杆菌介导法和基因枪法，所得结果与在动物上的

研究也很不一致。64.0+. 等［$7］分别将动物和植物来源的

!"# 连接在报道基因 !"# 两侧经农杆菌介导转化烟草悬浮

细胞，!"# 仅使 !"# 在不同转基因系间的表达差异稍有降

低，未能提高其总表达水平，甚至有些转基因系的 !"# 表达

水平还有所降低，这与其他研究结果相差悬殊，但该试验中

未估测转基因的拷贝数。89+ -.4 :..(* 等［$］发现 !"# 使大

豆!, 菜豆球蛋白基因在转基因烟草植株中的总表达水平有

所提 高，不 同 转 基 因 系 间 的 差 异 也 稍 有 降 低。!;0+<4’=9
等［$>，$?］将鸡的溶菌酶基因相邻的 !"# 置于 !"# 两侧，结果

!"# 在转基因烟草植株中的表达水平不仅平均提高了 7 倍，

且各转基因株间的表达差异也降低了。源于大豆热激蛋白

基因相邻的 !"#［$@］和源于拟南芥的 !"#［$5］使 !"# 在转基

因烟草植株中的表达量增加了 > A $% 倍，但 !"# 既未降低

转基因在不同转基因系间的表达差异，也未使转基因的表达

量呈“拷贝数依赖性”。以上研究均由农杆菌介导转化，当以

基因枪介导转化烟草悬浮细胞时取得了更加令人振奋的结

果，按每拷贝基因的表达量计，源于酵母和烟草的 !"# 分别

使 !"# 的表达量增加了 B7 倍［$C］和 $7% 倍［B%］，尽管 !"# 使

!"# 在不同转基因系间的表达差异稍有降低，却未观察到“拷

贝数依赖性”效应，事实上，较高拷贝数反而抑制转基因的表

达。

此外，!"# 对转基因的效应不仅表现出一定的物种特

异性，而且转基因两侧 !"# 的同源性也是必需的。当源于

拟南芥的 "*!"# 同时出现在转基因 !"# 两侧时才能提高其

在烟草植株中的表达水平，当转基因两侧的 !"# 异源时（如

>D为拟南芥的 $%!"#，ED为豌豆的 &’(!"#）则不能提高转

基因的表达水平［$5］。

! "#$作用的可能机制

解释 !"# 作用机制的假说普遍是建立在染色质环状结

构模型基础上的。按照染色质组织的环状结构模型，!"#
作为边界元件限定了染色质的集缩程度，将不同的基因区段

界定于不同的染色质环内，并阻挡了邻近染色质区的顺式调

控元件对环内基因的影响。这种学说认为，!"# 连接在转

基因两侧可锚锭于核基质，从而使转基因整合至宿主染色体

后形成 一 独 立 的 染 色 质 环，并 作 为 一 独 立 的 调 控 单 位 存

在［5］。反之，随机整合的转基因尤其拷贝数多时，可能整合

在转录活性低的异染色质区以至表达水平较低或不表达，即

表现“位置效应”［$5］。按此假说，转基因两侧连有 !"# 时，

其表达应表现为位置独立性（&’()*)’+ )+-.&.+-.+/.），即所有

单拷贝转基因按相同水平表达，转基因拷贝数越多，总表达

量越大，即表现为“拷贝数依赖性”（/’&0 +123.4 -.&.+-.+*）。

该假说虽能较好解释 !"# 普遍提高转基因表达水平的

现象，但这个简单的模型不能完全解释 !"# 对转基因表达的

实验结果。如鸡的溶菌酶 " 的 !"# 降低了报道基因 !"# 在

转基因烟草中表达的位置效应，但转基因表达的拷贝数依赖

性主要取决于所用启动子而非 !"#［$>，$?］。酵母 !"# , $ 和

烟草 #3@ !"# 虽大大提高了转基因 !"# 在烟草悬浮细胞中

的表达水平，但位置效应并未减弱，转基因的表达量也不和拷

贝数成正比，转基因拷贝数高时，无论 !"# 存在与否，其表达

量均降至较低水平［$C，B%］。该模型也无法解释农杆菌转化和

基因枪转化时 !"# 对转基因表达影响的悬殊差异。

";;.+ 等提出了另一假说，对上述模型作了补充。他们

认为 !"# 对转基因表达水平的提高主要是通过减少同源依

赖性基因沉默而实现的［B%］。基因沉默主要由涉及转基因本

身的同源依赖性相互作用造成的，同源依赖性沉默包括转基

因之间同源和转基因与受体植物内源基因同源［B$］。转基因

的位置效应反映了整合位点染色体的固有特性，如与基因组

中的增强子间的距离、染色质的集缩程度等，但位置效应和

基因沉默并非互不相干，!"# 有可能通过减弱基因沉默的

负影响而提高转基因的表达效率［B%］。此假说能较好解释用

农杆菌转化和基因枪转化时 !"# 对转基因表达影响的悬殊

差异。农杆菌转化时，选择标记基因和报道基因 !"# 共连接

于 F , GH" 中，F , GH" 位点基因沉默使转基因 !"# 和选择

标记基因均以低水平表达，在药物筛选过程中就会排除表达

效率较低的转基因系，从而提高了对照组的转基因表达的平

均水平，致使 !"# 对转基因表达效率的提高幅度的表观值

降低；基因枪转化时，转基因在受体中常以多拷贝存在，整合

模式较为复杂，更易导致转基因同源依赖性沉默，无 !"# 的

对照转基因系中由于基因沉默使转基因表达效率减低，!"#
则削弱了转基因沉默的影响，从而使 !"# 对转基因表达效

率提高的表观值增大［$C，B%］。此外，基因沉默机制复杂，!"#
对转基因表达的效应不表现为拷贝数依赖性也不足为奇。

但 891/I.4.* 等［BB］研究发现，!"# 不能阻止强沉默位点处

的转基因在转录水平及转录后水平的反式沉默，源于鸡、大

豆、酵母、烟草的 !"# 置于转基因 !"# 两侧获得转基因烟草

株系，与携带有两个强反式沉默位点 B@$ 和 ?35 的烟草株系

杂交时，无论有无 !"#，杂交后代均表现为沉默。

% 小 结

尽管植物中 !"# 的研究处于早期阶段，对 !"# 与核

基质的相互作用、!"# 在染色质高级结构组织中的功能以

及 !"# 对转基因表达效应的机制尚知之甚少，但 !"# 已
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在防止转基因沉默、提高转基因在植物中的表达效率方面显

示了巨大潜力，有可能作为转基因表达的促进剂很快被广泛

应用。同时对 !"# 作用机制的阐明将有助于我们进一步认

识真核细胞基因在染色质水平上的调控机理。
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