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昆虫不同类型启动子的研究 

及其应用进展* 
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摘  要  启动子是一类受 RNA 聚合酶结合，调控基因起始转录的一段 DNA 序列，精确调控基因在生物

体内时空维度的表达量。昆虫是已知物种数量最多的生物类群之一，不同类型的启动子在昆虫中的研究和

应用发挥着重要作用。本文对启动子的基本结构、分类和鉴定以及昆虫启动子的研究进行综述，并总结展

望下昆虫启动子在基因编辑和转基因技术中的应用。 
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Research and application progress on different  
types of promoters in insects 
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Abstract  Promoters are DNA sequences that are bound by RNA polymerase to regulate the initial transcription of genes. 

They play a key role in regulating the expression of genes within the spatial and temporal context of an organism. Insects are 

the most diverse group of organisms worldwide, with the largest number of identified species. Different types of promoters 

play an important role in the research and application of insects. In this paper, the basic structure, classification, identification, 

and current research of insect promoters are reviewed. Additionally, the potential application of insect promoters in genome 

editing and transgenic technology is discussed. 
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利用昆虫遗传转化技术对害虫进行遗传控

制是害虫防治研究的重要方向，该技术具有物种

特异性强、防控效率高且对环境友好等特点，而

实现这一目标，启动子（Promoter）作为该系统

中关键的调控元件发挥着至关重要的作用（刘桂

清等，2015）。启动子作为基因时空表达调控的

重要元件，与 RNA 聚合酶结合形成转录起始复

合体，控制着基因表达的起始时间和表达水平

（童晓玲等，2018）。通过对不同类型启动子的

合理应用，实现对外源基因大量高效或精准特异

的表达，从而进一步应用于基因组编辑、功能基

因组研究以及害虫防治等方面（王亚军等，

2019）。目前启动子已在各类昆虫中成功应用，

如双翅目的黑腹果蝇 Drosophila melanogaster，

鳞 翅目 的家 蚕 Bombyx mori 、 草地 贪夜蛾

Spodoptera frugiperda ， 棉 铃 虫 Helicoverpa 

armigera 和膜翅目的寄生蜂等（Dorsett, 1999；

Tamura et al., 2000；陈征，2014； Li et al., 2014；
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Zhao et al., 2020）。 

1  启动子的结构和分类 

1.1  启动子结构 

适当的基因表达量和正确的表达时间对于

所有生物的发育和多样性至关重要。基因表达的

控制主要发生在转录过程中（Levine and Tjian, 

2003）。在基因转录调控过程中通常将转录起始

位点（Transcription start site, TSS）定义为+1，

TSS 位于基因序列的 5'端，其上游含有丰富的调

控位点结合序列，被称为“启动子”。启动子调

控序列的大小在个体基因组内因物种而异

（Zheng et al., 2011），大多数启动子的长度在

100-1 000 bp 之间（Danino et al., 2015）。启动子

能活化 RNA 聚合酶，使之与模板 DNA 准确的

结合使得 RNA 的转录起始具有特异性。 

由于启动子对细胞功能的重要性，它们已被

深入研究，许多标准的启动子基序已被特征化。

Brázda 等（2021）总结了不同生物中启动子的序

列特征，如图 1 所示。在细菌中有 4 个保守性较

高的启动子基序和各种其他元件：围绕转录起始

位点 TSS(+1)的核心识别元件（Core recognition 

element, CRE）、﹣10 区富含 AT 的序列、﹣35 区

和各种上游元件，如增强子（Enhancer）和沉默子

（Silencer）（Chen et al., 2021）。与原核生物启动

子不同的是，在古生菌和真核生物中，启动子结

构可被认为是由两个模块化的元件组成：核心启

动子区域和上游激活序列（Upstream activating 

sequence, UAS）（Cazier and Blazeck, 2021），其

中核心启动子区域包含 TATA box、起始子和 B

识别元件（B recognition element, BRE）（Wenck 

and Santangelo, 2020）。许多高表达基因的核

心启动子中都含有 1 个强 TATA box，包括管家

基因、一些致癌基因和生长因子基因在内的大量

基因等。TATA box 最初被认为是位于每个 TSS

上游约 24-30 bp 的通用元件，由 TATA 结合蛋白

（TATA binding protein, TBP）识别，而 TBP 是

起始前复合物的核心部分（ Andersson and 

Sandelin, 2020）。除了这些序列外，真核转录元

件在核心启动子区远端还使用了大量的增强子、

沉默子和绝缘子（Insulator）。例如，在真核生物

中，通常有 1 个下游启动子元件（Downstream 

promoter element, DPE）和许多其他可被视为启

动子序列的区域，如 CAAT box 和 GC box，以

及其他更远的调控元件（ Roy and Singer, 

2015）。 

“核心启动子”被定义为指导转录起始的最

小DNA序列，通常为TSS周围±50个碱基对（bp）

区域（Andersson and Sandelin, 2020）。在设定后

生动物基因表达水平中，“核心启动子”起着重

要作用，但它如何精确地“计算”表达仍不清楚。

为了分析其功能，Peter Bandilla 等对模式生物果

蝇进行了全面的结构-功能分析，观察到不同突

变类型对启动子活性的强烈影响，包括单个序

列、基序和基序组合的敲除、基序强度的变化、

核小体定位和侧翼序列等不同类型的启动子序

列变化。单个基序特征的线性组合在很大程度上 
 

 
 

图 1  古生菌、细菌和真核生物启动子元件的示意图（Brázda et al., 2021） 

Fig. 1  Schematic comparison of promoter elements in archaea, bacteria, and eukaryotes (Brázda et al., 2021) 
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解释了核心启动子活性的组合效应（Qi et al., 

2022）。细菌启动子由称为﹣35 和﹣10 bp 区域

的核心序列基序组成，其共有序列分别是

TTGACA 和 TATAAT，这两个序列是从对大肠杆 

菌的主要研究中鉴定出来的，在后续研究分析显

示了﹣35 和﹣10 bp 区域的两个最佳基序，即

TTGNNN 和 TANNN（Kozakai et al., 2020）。一

些启动子含有丰富的特定类型碱基，而另一些则

具有更多样、复杂的序列特征，调控启动子活性

的也不仅是碱基序列，还有表观遗传修饰和

DNA 结构的改变，所有生物的启动子都包含可

以形成链内发夹（十字形）或四链结构（g-四链

或 i-基序）的序列（Brázda et al., 2021）。通过以

上的研究可知，对启动子调控基因表达的分子机

制还有很多需要深入研究的方面。 

1.2  启动子分类 

根据启动子方向分类，可分为：单向启动子、

发散启动子和双向启动子。Duttke 等（2015）分

析了 HeLa 细胞中人类启动子的转录，并将启动

子分为 3 种类型：单向启动子（只在 1 个方向有

注释基因）、发散启动子（在正向方向包含 1 个

注释基因，在反向方向没有注释基因）和双向启

动子（在两个方向都包含注释基因）。令人惊讶

的是，他们发现大约一半的人类活性启动子本质

上是单向的。此外，这些不同的转录本来自于它

们自身的反向核心启动子。Danino 等（2015）

认为，分化转录不是转录过程的固有属性，而是

正向和反向启动子存在的结果。 

真核生物启动子依据不同的 RNA 聚合酶的

结合可以分为 3 类：Ⅰ型启动子，只启动 rRNA

前体基因的表达；Ⅱ型启动子：RNA 聚合酶Ⅱ

（RNA polymerase Ⅱ, Pol Ⅱ）启动子是参与真

核生物蛋白编码基因和部分 RNA 基因差异转录

调控的关键区域，涉及众多编码蛋白基因的转录

（Solovyev et al., 2010）；Ⅲ型启动子，启动一些

小分子 RNA 的转录，如 tRNA 和 snRNA 启动子

（Putthoff et al., 2003）。 

内源性启动子依据转录模式可分为 3 种类

型：组成型启动子、诱导型启动子和组织特异性

启动子。组成型启动子保持相对稳定的转录水

平，几乎不受细胞内或细胞外刺激的影响，如肌

动蛋白（Actin）和泛素（Ubiquitin）等基因的启

动子（Tang et al., 2020）。诱导型启动子可在特

定刺激存在或不存在的情况下启动其相应基因

的转录水平发生显著变化，目前主要分离了热诱

导表达基因启动子，如昆虫热休克蛋白（Heat 

shock protein 70）基因 hsp70 启动子（Pelham, 

1982）。组织特异性启动子启动基因在特定组织

中表达，具有发育调节的特性，能使目的基因表

达产物在一定组织部位积累，以达到局部表达量

增加，如果蝇生殖细胞特异的 Nanos 基因启动子

（Ali et al., 2010）。对真核生物常见启动子分类

进行总结见表 1。 

对在昆虫中已有文献报道的 3 类转录模式

启动子进行大致归纳总结，见表 2。 
 

表 1  真核生物常见启动子分类标准 

Table 1  Classification criteria for common promoters in eukaryotes 

分类方式 
Classification 

methods 

启动子类型 
Promoter types 

注释 
Annotation 

原核启动子 
Prokaryotic 
promoter 

序列较简单，由﹣10 bp 的 TATA box 和-35 bp 附近的 TTGA 区组成 

The sequence is relatively simple, consisting of a ﹣10 bp TATA box and a TTGA 

region near ﹣35 bp 

生物种类 
Species 

真核启动子 
Eukaryotic 
promoter 

序列较复杂，由﹣30 bp 左右的 TATA box 和-80 bp 附件的 CAAT box 以及-100 bp

左右的 GC box 组成 

The sequence is complex, consisting of TATA box around ﹣30 bp, CAAT box 

attached to ﹣80 bp and GC box around ﹣100 bp 

单项启动子 
Single promoter 

只在一个方向转录表达基因 
Only transcribe and express genes in one direction 

结构特点 
Structural 
features 发散启动子 

Divergent promoter 
只在正向转录表达基因 
Only express genes in the forward transcription of the promoter sequence 
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续表 1 (Table 1 continued) 

分类方式 
Classification 

methods 

启动子类型 
Promoter types 

注释 
Annotation 

结构特点 
Structural 
features 

双向启动子 
Bidirectional 
promoter 

正向和反向均能表达基因 
Both forward and reverse sequences of the promoter can express genes 

I 型启动子 
Type I promoter 

又称为 rRNA 启动子，启动 rRNA 前体基因表达 
Also known as rRNA promoter, it initiates the expression of rRNA precursor genes 

II 型启动子 
Type II promoter 

又称为 mRNA 启动子，参与真核生物蛋白编码基因和部分 RNA 基因差异转录调

控的关键区域，涉及众多编码蛋白基因的转录 
Also known as mRNA promoter, it is a key region involved in differential 
transcriptional regulation of protein coding genes and some RNA genes in eukaryotes, 
involving the transcription of numerous protein coding genes 

不同 RNA 聚

合酶结合 
Binding of  
different RNA 
polymerases 

III 型启动子 
Type III promoter 

又称为 tRNA 启动子，启动一些小分子 RNA 的转录，如 snRNA 启动子，U6 启动子等
Also known as tRNA promoter, it initiates the transcription of some small molecule 
RNAs, such as snRNA promoter, U6 promoter, etc 

组成型启动子 
Constitutive 
promoter 

又称为非特异启动子，这类启动子调控的基因表达水平大致恒定，在基因表达调

控方面不受时间和空间的限制 
Also known as non-specific promoters, these promoters regulate gene expression levels 
that are roughly constant and are not limited by time and space in gene expression 
regulation 

组织特异性启动

子 
Tissue-specific 
promoter 

又称为器官特异型启动子，这类启动子可以在特定组织或器官中表达，受组织特

异性表达的调控元件、增强子和沉默子的共同调控 
Also known as organ specific promoters, these promoters can be expressed in specific 
tissues or organs and are jointly regulated by tissue-specific regulatory elements, 
enhancers, and silencers 

转录模式 
Transcriptional 
profile 

诱导型启动子 
Inducible 
promoter 

指在诱导物（如环境，理化因子和微生物等）的刺激下大幅提高所调控基因的转

录水平，如热激蛋白启动子 
Refers to the significant increase in transcription levels of regulated genes under the 
stimulation of inducers such as the environment, physicochemical factors, and 
microorganisms, such as heat shock protein promoters 

强启动子 
Strong promoter 

指能大幅提高该基因表达效率的启动子 
Refers to the promoter that can significantly improve the expression efficiency of the gene 

启动效率 
Promoting 
efficiency 

弱启动子 
Weak promoter 

指能小量表达目的基因的启动子 
Refers to the promoter that can express the target gene in small amounts 

内源性启动子 
Endogenous 
promoter 

指启动子序列来源于该物种，为自身内源鉴定得到应用的启动子 
Refers to the promoter sequence derived from the species and applied for endogenous 
identification 

序列来源 

Origin of  
Sequence 

外源性启动子 
Exogenous 
promoter 

指启动子序列来源于其他物种，但可以在该物种中正常启动基因表达发挥作用，

一般应用于基因工程、转基因和基因编辑等领域 
Refers to the promoter sequence originating from other species, but can normally 
initiate gene expression and play a role in that species, generally applied in fields such 
as genetic engineering, transgenic, and gene editing 

 

表 2  已报道的昆虫基因启动子分类示例 

Table 2  Examples of reported insect gene promoter classification 

类别Category 基因（文献）Gene (references) 作用范围 Scope 物种 Species 

actin5C (Thummel et al., 1988) 全身 Whole body 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

Polyubiquitin (Anderson et al., 2010) 全身 Whole body 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

Am-actin5C (Schulte et al., 2013) 全身 Whole body 蜜蜂 Apis mellifera 

组成型 

启动子 
Constitutive 
promoter 

A3 (Fatyol et al., 1999) 全身 Whole body 家蚕 Bombyx mori 



5 期 毕洪论等: 昆虫不同类型启动子的研究及其应用进展 ·933· 

 

 

续表 2 (Table 2 continued) 

类别Category 基因（文献）Gene (references) 作用范围 Scope 物种 Species 

CYP6ab4 (Zhao et al., 2015) 全身 Whole body 家蚕 Bombyx mori 

TcαTub1 (Siebert et al., 2008) 全身 Whole body 赤拟谷盗 Tribolium castaneum 

组成型 

启动子 
Constitutive 
promoter 

12 1(Miyata et al., 2019) 全身 Whole body 范氏多足摇蚊 Polypedilum vanderplanki

Twist (Pan et al., 1991) 腹侧 Ventral side 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

Nanos( Ali et al., 2010) 生殖细胞 Generative cell 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

Lsp-2 (Benes et al., 1996) 脂肪体 Fat body 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

Yps (Søndergaard et al., 1995) 雌性卵巢脂肪体 Female 
ovaries and fat bodies 

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

ninaE (Mismer and Rubin, 1987) 感光细胞Photoreceptor cell 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

MSSP-α2 (Christophides et al., 2000) 雄性脂肪体 Male fat body 地中海实蝇 Ceratitis capitata 

MSSP-β2 (Christophides et al., 2000) 中肠 Midgut 地中海实蝇 Ceratitis capitata 

30K a，30K b (Mathur et al., 2010) 成虫雌性唾液腺 Adult 
female salivary gland 

埃及伊蚊 Aedes aegypti 

UbL40 (Anderson et al., 2010) 早期幼虫和卵巢 Early 
larvae and ovaries 

埃及伊蚊 Aedes aegypti 

β2 tubulin (Smith et al., 2007) 精巢 Testis 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

VgR (Cho et al., 2006) 卵巢 Ovary 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

LCH (Pham and Chavez, 2005) 肠道 Gut 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

HCH (Pham et al., 2003) 肠道 Gut 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

AeCP;AgCP (Moreira et al., 2000) 肠道 Gut 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

Vg (Kokoza et al., 2000) 脂肪体 Fat body 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

AgAper1 (Abraham et al., 2005) 中肠 Midgut 冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 

G12 (Nolan et al., 2011) 中肠 Midgut 冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 

Vasa (Papathanos et al., 2009) 生殖细胞 Generative cell 冈比亚按蚊 Anopheles gambiae 

elp2l (Schulte et al., 2013) 神经元 Neuron 蜜蜂 Apis mellifera 

ser1 (Guo et al., 2005) 丝腺 Silk gland 家蚕 Bombyx mori 

BmR1; Bmβ4 (Xu et al., 2015) 精巢 Testis 家蚕 Bombyx mori 

Bmintb2; Bmintb3; BmCatO  
(Zhang et al., 2015) 

血细胞 Blood cell 家蚕 Bombyx mori 

Bmlp3 (Deng et al., 2013) 脂肪体 Fat body 家蚕 Bombyx mori 

P2 (Jiang et al., 2013) 中肠 Midgut 家蚕 Bombyx mori 

APN (Chen and Palli, 2023) 中肠 Midgut 家蚕 Bombyx mori 

BmLSP (邓党军等, 2011) 脂肪体 Fat body 家蚕 Bombyx mori 

CIb1 (Zhao et al., 2007) 卵巢 Ovary 家蚕 Bombyx mori 

cathepsin B (Cai et al., 2014) 脂肪体 Fat body 家蚕 Bombyx mori 

BmCatD (Yu et al., 2012) 脂肪体 Fat body 家蚕 Bombyx mori 

组织特异 

性启动子 
Tissue-specific 
promoter 

FABP (Wu et al., 2002) 飞行肌 Flight muscle 沙漠蝗 Schistocerca gregaria 

hsp70 (Pelham, 1982) 温度特异 
Temperature specific 

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster 

Am-hsp83; Am-hsp70  
(Schulte et al., 2013) 

温度特异 
Temperature specific 

蜜蜂 Apis mellifera 

诱导型 

启动子 
Inducible 
promoter 

SfHsp70D; SfHsp19.07  
(Chen et al., 2020b) 

温度特异 
Temperature specific 

草地贪夜蛾 Spodoptera frugiperda 
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2  昆虫不同类型启动子的鉴定 

2.1  启动子序列的分析与获取 

启动子序列是基因表达的主要调控元件。正

确识别它们是理解基因表达模式、细胞特异性和

发育的基础。启动子序列的基因特异性结构使得

对设计预测启动子的方法产生了不同的标准。启

动子 5′侧翼区域可能包含数十个短（长 5-10 bp）

基序，作为提供转录起始和基因表达特异性调节

的蛋白识别位点，提供转录起始和基因表达的特

定调控（Solovyev et al., 2010）。 

迄今为止，许多数据库提供了关于已知启动

子序列的信息。Bucher 和 Trifonov（1986）首次

通过实验绘制了转录起始位点及其周围序列的集

合，称为真核启动子数据库（Eukaryotic promoter 

database, EPD, http://www.epd.isb-sib.ch ）。在

2002 年 10 月发布的第 72 版之前，EPD 是一个

人工编制的数据库，完全依赖已发表的实验证

据。随着第 73 版的发布，开发者开始利用 5′-全

长 cDNA 克隆的表达序列标签（ Expressed 

sequence tag, EST）作为定义启动子的新资源，

大约一半的 EPD 条目是基于 5′-EST 序列，EPD

的结构便于动态提取有生物学意义的启动子子

集进行比较序列分析。用户可以以不同的格式查

看 EPD 的相关信息，根据不同的标准选择和提

取启动子序列，浏览相关的数据库。同时还提供

了分析 EPD 所定义的 TSS 的序列基序的工具

（Schmid et al., 2004）。除此之外 DBTSS 数据库

（DataBase of transcriptional start sites）（Suzuki   

et al., 2004）（http://dbtss.hgc.jp）是基于人类基因

的一系列实验确定的 TSS 构建的，是涵盖了如

老鼠和人类疟疾寄生虫等相关基因的一个中央

数据库，该数据库现也用于启动子的比较分析。 

Wang 等（2022）开发了一种用于启动子识

别的混合深度学习模型（ Hybrid model for 

promoter identification, HMPI），建立额外的判别

特征并正确识别启动子，该模型可同时表征启动

子的天然序列和启动子的形态轮廓，并将一种名

为启动子序列特征网络（ Promoter sequence 

features network, PSFN）的方法与一种名为深层

结构图谱网络（Deep structural profiles network, 

DSPN）的技术相结合，前者用于表征天然启动

子序列并推断序列特征，后者用于根据启动子的

结构图谱对其建模并推导其结构属性。 

Miyata 等（2019）为了从范氏多足摇蚊 P. 

vanderplanki 中分离出一个强的组成性启动子，

首先检索了一个在范氏多足摇蚊幼虫中高效表

达的基因，根据范氏多足摇蚊基因组数据库的转

录组数据 MidgeBase（http://bertone.nisesf.affrc. 

go.jp/midgebase/），发现位于 scaffold121 上的

Pv.00443 基因在范氏多足摇蚊幼虫的脱水和补

水过程中均呈现组成性高表达特征，然后从

Pv.00443 基因转录起始位点克隆了一个 1 842 bp

的基因组片段，通过实验证实了其在 Pv11 细胞

系实验中具有较强的转录活性。然后他们为了确

定该片段的最小长度以获得较强的转录活性，

构建了 8 个缺失突变体，并用荧光素酶测定系

统评估了其启动子活性，最后得到 1 333 bp 片段

（﹣1 333）保留了原始 1 842 bp 片段（﹣1 842）

的最大启动子活性。因此，他们将这个 1 333 bp

的片段命名为“121 启动子”。 

Chen 和 Palli（2023）在草地贪夜蛾 S. 

frugiperda中通过 RNA-Seq 数据分析发现了一组

在中肠和其他组织中高表达的 8 个基因和一组

仅在中肠特异表达的 16 个基因。然后通过

RT-qPCR 检测各基因的 mRNA 水平，并扩增到

了相应基因的启动子序列。 

由于一些基因在很多物种中有较高的同源

性，如已有文献报道某类启动子在某物种中发挥

作用，可以查阅相关文献，在数据库中根据基因

序列比对，通过NCBI获取扩增基因的序列信息，

找到其在基因组中的位置，并标记转录起始位点

（TSS），然后向前延伸 1 000-2 000 bp 左右，可

以初步获得该基因的上游启动子序列。Anderson

等（2010）利用已知的黑腹果蝇 D. melanogaster 

泛素单体（76 a.a. ubiquitin）通过 tBLASTn 在埃

及伊蚊 A. aegypti 基因组中进行检索，分析比较

得出埃及伊蚊中与黑腹果蝇同源的泛素基因，进

一步扩增得到了泛素基因上游的启动子序列。
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Schulte 等（2013）利用黑腹果蝇的同源基因的

遗传信息来鉴定蜜蜂中的候选启动子，为了获得

神经元中驱动表达的 elp2l 启动子 5'UTR 序列，

从基因组 DNA 中扩增 elp2l 转录起始位点上游 2 

000 bp 的片段，成功鉴定了该 elp2l 启动子，并

利用这种方法成功鉴定了在整个发育过程中普

遍表达的 actin5C（act5C）基因启动子。Siebert

等（2008）使用了黑腹果蝇组成型活性 α-微管蛋

白（α-Tubulin） 84B （α-Tub84B）的推导氨基

酸序列来比对（ tBLASTn）鉴定赤拟谷盗 T. 

castaneum 基因组中预测的微管蛋白基因，成功

鉴定了该基因的启动子序列。Kou 等（2023）以

黑腹果蝇同源基因为比对序列，利用 BLAST 技

术从黑水虻 Hermetia illucens 基因组数据库中鉴

定出 Hiactin5C（Hermetia illucens actin5C）和 3

个 HiU6（Hermetia illucens U6）基因的保守基因

序列，并利用启动子预测网站（https://www. 

fruitfly.org/seq_tools/promoter.html）：伯克利果蝇

基 因 组 计 划 （ Berkeley Drosophila genome 

project, BDGP），确定了每个基因的上游启动子

预测区域。 

2.2  启动子的鉴定  

一般通过将启动子序列构建到带有筛选标

记的载体上，来进行后续的验证。Thummel 等

（1988）在研究果蝇基因的调控和功能时，将载

体设计用于生殖细胞系转化和细胞培养转染分

析，这些载体包含几个独特的限制性位点，用于

插入来自 cat 或 lacZ 报告基因上游的外源启动

子。两种 β-半乳糖苷酶编码载体也被插入起始密

码子后，用于翻译报告酶，以此来研究翻译调节

序列（Thummel et al., 1988）。Anderson 等（2010）

为了确定预测的泛素基因启动子序列是否可以

驱动蚊子细胞中的基因表达，将荧光素酶开放阅

读框（Open reading frame, ORF）准确地放置在

泛素翻译正常开始的位置，在质粒转染白纹伊蚊

Aedes albopictus C6/36 或白纹伊蚊 Aag2 细胞系

后进行了荧光素酶测定，并根据荧光素酶活性来

鉴定泛素启动子是否发挥作用。为了评估斯氏按

蚊 Anopheles stephensi Antryp1 启动子的活性，

Nolan 等（2011）选择的启动子区域跨越起始密

码子上游的核苷酸﹣1 到﹣1 100，也就 Antryp1

上游 1.1 kb 区域（pAntryp1），并建立了一个包

含荧光素酶基因（luciferase, luc）的报告转录单

元，pAntryp1-luc 片段与 Actin5C-EGFP（Enhanced 

green fluorescent protein）一起克隆在 minos 转座

元件的臂中，以生成转座质粒 pMinLuc，并用于

后续在活体中检测启动子活性。 

构建好相应的表达质粒后，可进行相应的体

外实验和体内实验，体外实验主要是通过将带有

启动子和筛选基因的载体转入相应的细胞系进

行试验验证，通过细胞实验结果来验证启动子是

否发挥作用。 Kou 等（ 2023 ）利用 DmU6

（Drosophila melanogaster U6）序列与黑水虻基

因组序列进行比对，发现 BSF 中存在 3 个 U6 基

因，为了评估内源性 U6 启动子的有效性，在每

个 HiU6 snRNA 基因上游扩增了大约 600 bp 的

片段，并测试了它们驱动 shEGFP 表达的效率。 

体内验证可以将构建的质粒转入昆虫体内，

根据该筛选基因的表达来验证该启动子能否发

挥功能，以及该启动子的表达模式等。Schulte

等（2013）为了进一步验证 elp2l 启动子序列能

否在蜜蜂神经组织中直接表达，将 elp2l 启动子

序列克隆到 EGFP 报告基因的前面，构建了

pIZ/V5-elp2l-EGFP 质粒，通过电穿孔将 pIZ/V5- 

elp2l-EGFP 质粒导入蜜蜂大脑，电穿孔 3 d 后，

检测到了绿色蛋白 EGFP 的表达，证实了蜜蜂来

源的 elp2l 启动子序列可直接在蜜蜂大脑中启动

基因表达。Siebert 等（2008）通过将赤拟谷盗

TcaTub2（T. castaneum α-Tubulin2）启动子置于

EGFP 基因上游来检测其组织特异性，并使用基

于 piggyBac 转座系统的载体来进行种系转化，

通过活体实验检测到了质粒的瞬时表达，同时该

载体还携带了眼睛特异性标记物 3xP3Tcv，以帮

助筛选转化的后代，建立转化系（αT-EGFP），

检测了 TcaTub2 启动子在胚胎、幼虫和成虫中

EGFP 表达的时空模式。 

Tan 等（2020）通过分析转基因家蚕中

A4IP-Gal4/UAS-EGFP 的表达来表征近端启动子

A4IP（Actin4 intronic promoter）的功能，证明了
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A4IP 驱动 Gal4 的表达，从而激活 UAS 连接的

EGFP 在转基因家蚕从胚胎第 3 天到成虫中的持

续表达，进一步检测发现 EGFP 在气管、脂肪体

和中肠等组织中低水平表达，而在翼盘/翅和内

表皮中高水平表达。 

Chen 等（2020b）从草地贪夜蛾中鉴定了多

个热击蛋白（Heat shock protein, Hsp）基因，并

分析了它们在 Sf9 细胞、胚胎和幼虫不同组织中

的热诱导表达。将几个高诱导 Hsp 基因的潜在启

动子克隆到荧光素酶表达载体中，并评估它们在

Sf9 细胞和胚胎中的活性。鉴定出几个在 Sf9 细

胞和胚胎中具有活性的 Hsp 启动子，这些启动子

具有较强的热诱导活性，可用于蛋白质的表达，

并用于草地贪夜蛾和其他鳞翅目昆虫的转基因

和基因编辑方法的开发。 

3  昆虫不同类型启动子的应用 

由于启动子可被用来介导外源基因在昆虫

中的组成型或组织特异性表达的这一特性，研究

人员们将其广泛应用于昆虫的各种遗传操作系

统中，例如转基因系统和基因编辑系统等，从而

进一步介导相关的益虫利用和害虫防治研究工

作，并在各个方面取得成功，产生良好的经济

效益。 

3.1  不同类型启动子在转基因方面的应用 

传统的杂交育种技术已不能满足家蚕日益

增长的产丝需求，进一步提高蚕丝产量将依赖现

代分子育种技术。Yang 等（2008）通过将带有

Actin3 启动子的 piggyBac 转座子随机插入家蚕

基因组中，进行一系列转基因试验，获得了抗家

蚕核型多角体病毒的家蚕品系。Xu 等（2014）

鉴定了一个家蚕内源性启动子 BmVgP，并结合

piggyBac 的转基因分析表明，BmVgP 以性别、

组织和阶段特异性的方式精确地指导报告基因

增强型绿色荧光蛋白（EGFP）的表达，为筛选

家蚕性别提供元件。Zhang 等（2017）报道了在

家蚕的后部丝腺（Posterior silk glands, PSG）中

将癌基因YorkieCA cDNA连接到HR3增强子和丝

素 L-链（Fibroin L-chain, Fil）基因启动子的下

游，然后插入到 piggyBac 载体中进行转基因，

特异性过表达 YorkieCA 使转基因家蚕的产丝量

提高。 

同时，利用转基因技术结合不同类型的启动

子在害虫防治中发挥关键作用。在埃及伊蚊中分

离并鉴定了特定的 beta2 微管蛋白基因（A. 

aegypti β2-tubulin），该基因仅在精巢中表达，并

进一步鉴定了 beta2 微管蛋白启动子，从而介导

转基因在害虫中的性别特异性表达，使基于性别

遗传或通过生殖系传播的转基因控制新策略得

以开发并测试实施（Smith et al., 2007）。为了控

制蚊子传播的疾病，研究人员开发了蚊子遗传操

作工具，包括适当的组织特异性启动子，如蚊子

铁蛋白 LCH 基因的启动子可驱动抗致病分子在

病原体库的主要位置表达，如肠道和唾液腺

（Dunkov et al., 2002；Geiser et al., 2003）；

Moreira 等（2000）报告了两种蚊子肠道特异性

启动子 AeCP 和 AgCP，它们能以血液诱导的方

式驱动 mRNA 和蛋白质的稳定表达，这些特性

使得羧肽酶启动子非常适合用于蚊子的基因改

造，有利于对疟疾寄生虫抗性进行相关的研究。

基于组织、细胞、性别和阶段特异性基因的特征，

其调控区域可作为蚊子双元 Gal4/UAS 系统的驱

动因子，从而利用双元 Gal4/UAS 系统研究蚊子

的独特生物学特性（Kokoza and Raikhel, 2011）。

蚊子体内的免疫细胞，即血细胞，参与对包括疟

疾寄生虫在内的病原体的免疫防御。使用

Gal4/UAS 系统来表征冈比亚按蚊 A. gambiae 成

虫体内果蝇血细胞特异性溶血素（Hemolectin）

基因启动子的活性，揭示了血细胞对免疫反应的

特异性贡献以及免疫基因和通路的血细胞特异

性功能（Pondeville et al., 2020）。 

随着启动子不断深入的研究，在多个非模式

物种中发挥关键作用。Siebert 等（2008）使用

内源性启动子 Tubulin 驱动转基因表达，促进了

赤拟谷盗和其他昆虫的过表达研究。Chen 和

Palli（2023）研究了中肠特异性 CYP321A8 启动

子介导的 CYP450 过表达，使草地贪夜蛾对溴氰

菊酯产生抗性，验证了 CYP450 基因在杀虫剂抗

性中的作用。Li 等（2022）通过直接注射 RNAi
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质粒在美国白蛾 Hyphantria cunea 体内鉴定了

RNA 聚合酶Ⅲ型（Pol Ⅲ）启动子，即 HcU62

小核 RNA（snRNA）基因启动子，随后应用基于

piggyBac 的转基因 RNAi （HcU62: shHcyellow, 

Ysh2）显著降低了 Hcyellow 的表达水平，并构

建了 HcU62 驱动的靶向 Hcser2 基因的转基因

RNAi 品系，从而获得了显性雄性不育的表型。

Chen 等（2020a）在草地贪夜蛾中鉴定出了多个

强内源性启动子，其中 SfHSC70-P1780 和

SfPub-P2009 两 个 启 动 子 显 示 出 比 常 用 的

HR5/IE1 启动子更高的活性，并将这些强内源性

启动子在草地贪夜蛾和其他鳞翅目昆虫中进行

相关应用，包括蛋白表达、基因编辑和转基因等，

丰富了非模式生物启动子的应用场景。 

3.2  不同类型启动子在基因编辑方面的应用 

通过对不同类型启动子的探究，拓宽了基因

编辑技术在不同领域的应用。Feng 等（2021）

将 Actin5C 这种组成型启动子在昆虫中广泛应用

于 Cas9 和 Gal4 等功能蛋白的表达。Xu 等（2019）

表征了家蚕 Nanos 基因（BmNos）启动子的活

性，并评估了在转基因 CRISPR/Cas9 系统中 Nos

驱动的 Cas9 表达，鉴定了 BmNos 启动子可驱动

早期胚胎和性腺特异性表达，为后续双元转基因

CRISPR/Cas9 敲除系统奠定了基础。Ahmed 等

（2019）利用斑翅果蝇 Drosophila suzukii U6 和

hsp70 基因的内源性启动子分别驱动 gRNA 和

Cas9 的表达，提高了基因编辑技术，并且分离

出 Dsβ2t（Drosophila suzukii β-tubulin2）基因，

利 用 其 启 动 子 驱 动 精 子 中 红 色 荧 光 蛋 白

（DsRed）的表达，结合改进的 HDR（Homology 

directed repair）基因编辑技术建立了转基因精子

标记系统，精子标记系统将有助于在昆虫不育技

术（Sterile insect technique）的背景下监测害虫

活动，并为这种侵入性害虫的生殖生物学基础研

究 提 供 工 具 。 同 样 为 了 提 高 斑 翅 果 蝇

CRISPR/Cas9 系统的基因编辑效率，Ni 等（2021）

克隆并测试了 4 个内源性 U6 启动子来驱动白眼

基因（Drosophila suzukii White）的突变，拓宽

了在斑翅果蝇中表达 gRNAs 的启动子范围，为

斑翅果蝇的基础研究和应用研究提供了便利。

Ren 等（2013）报道了一种在 U6b 启动子的控制

下将编码短 sgRNAs 的质粒 DNA 注入 Nanos 启

动子表达 Cas9 的转基因果蝇胚胎中，构建了有

效且廉价的黑腹果蝇基因组 DNA 编辑方法。

Neville 等（2021）通过 CRISPR/Cas9 技术产生

一个跨越 fruitless（fru）P1 核心启动子区域的缺

失，从而产生了一个新的等位基因 fruΔP1，在该

等位基因中无法检测到雄性 FruM 的表达，纯合

子突变雄性对雌性的求偶行为大大减少，并且在

行为上不育，还进一步研究了 fru P1 启动子缺失

对雄性活动及其对求偶歌声刺激的反应能力的

影响。在这里对已报道的不同类型启动子的鉴定

方法及应用进行归纳总结，如表 3 所示。 

 
表 3  昆虫不同类型启动子的鉴定方法及应用 

Table 3  Identification methods and applications of different types of promoters in insects 

类别 
Category 

基因（文献） 
Gene (references) 

启动子的鉴定方法及应用 
Promoter identification method  

and application 

物种 
Species 

actin 5C (Thummel et al., 
1988) 

转基因 Transgene 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

Am-actin5C (Schulte et al., 
2013) 

瞬时表达 Transient expression; 

电穿孔 Electroporation 

西方蜜蜂 Apis mellifera 

Polyubiquitin (Anderson et al., 
2010) 

转基因 Transgene 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

A3 (Fatyol et al., 1999) 瞬时表达 Transient expression 家蚕 Bombyx mori 

组成型启动子 
Constitutive 
promoter 

CYP6ab4 (Zhao et al., 2015) 双荧光素酶报告基因系统 
Dual-luciferase reporter gene system

家蚕 Bombyx mori 
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续表 3 (Table 3 continued) 

类别 
Category 

基因（文献） 
Gene (references) 

启动子的鉴定方法及应用 
Promoter identification method  

and application 

物种 
Species 

TcαTub1 (Siebert et al., 2008) 瞬时表达 Transient expression; 

转基因 Transgene 

赤拟谷盗 Tribolium castaneum 组成型启动子 
Constitutive 
promoter 

121 (Miyata et al., 2019) 双荧光素酶报告基因系统 
Dual-luciferase reporter gene system

范氏多足摇蚊 
Polypedilum vanderplanki 

Twist (Pan et al., 1991) 转基因 Transgene 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

Nanos (Ali et al., 2010) 转基因 Transgene; 

缺失分析 Deletion assay 

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

Lsp-2 ( Benes et al., 1996) 转基因 Transgene 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

Yps (Søndergaard et al., 1995) 转基因 Transgene; 

缺失分析 Deletion assay 

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

ninaE (Mismer and Rubin, 1987) 转基因 Transgene; 

缺失分析 Deletion assay 

黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

MSSP-α2 (Christophides et al., 
2000) 

转基因 Transgene 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

MSSP-β2 (Christophides et al., 
2000) 

转基因 Transgene 黑腹果蝇 Drosophila melanogaster

30Ka; 30Kb (Mathur et al., 
2010) 

转基因 Transgene 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

UbL40 (Anderson et al., 2010) 双荧光素酶报告基因系统 

Dual-luciferase reporter gene system，

转基因 Transgene 

埃及伊蚊 Aedes aegypti 

β2 tubulin (Smith et al., 2007) 转基因 Transgene; 

原位杂交 In situ hybridization 

埃及伊蚊 Aedes aegypti 

VgR (Cho et al., 2006) 转基因 Transgene; 

原位杂交 In situ hybridization 

埃及伊蚊 Aedes aegypti 

LCH (Pham and Chavez, 2005) 双荧光素酶报告基因系统 
Dual-luciferase reporter gene system;
DNase I 足迹 DNase I footprinting

埃及伊蚊 Aedes aegypti 

HCH (Pham et al., 2003) 双荧光素酶报告基因系统 
Dual-luciferase reporter gene system;
DNase I 足迹 DNase I footprinting

埃及伊蚊 Aedes aegypti 

AeCP; AgCP (Moreira et al., 
2000) 

转基因 Transgene 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

Vg (Kokoza et al., 2000) 转基因 Transgene 埃及伊蚊 Aedes aegypti 

AgAper1 (Abraham et al., 
2005) 

转基因 Transgene 冈比亚蚊 Anopheles gambiae 

G12 (Nolan et al., 2011) 转基因 Transgene 冈比亚蚊 Anopheles gambiae 

Vasa (Papathanos et al., 2009) 转基因 Transgene 冈比亚蚊 Anopheles gambiae 

elp2l (Schulte et al., 2013) 转基因 Transgene 蜜蜂 Apis mellifera 

组织特异性启

动子 
Tissue-specific 
promoter 

ser1 (Guo et al., 2005) 重组 AcMNPV 表达载体系统 
Recombinant AcMNPV expression 
vector system 

家蚕 Bombyx mori 
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续表 3 (Table 3 continued) 

类别 
Category 

基因（文献） 
Gene (references) 

启动子的鉴定方法及应用 
Promoter identification method  

and application 

物种 
Species 

BmR1; Bmβ4 (Xu et al., 2015) 转基因 Transgene 家蚕 Bombyx mori 

Bmintb2; Bmintb3; BmCatO 
(Zhang et al., 2015) 

重组 AcMNPV 表达载体系统 
Recombinant AcMNPV expression 
vector system 

家蚕 Bombyx mori 

Bmlp3 (Deng et al., 2013) 双荧光素酶报告基因系 
Dual-luciferase reporter gene system;
转基因 Transgene 

家蚕 Bombyx mori 

P2 (Jiang et al., 2013) 转基因 Transgene 家蚕 Bombyx mori 

BmNos (Xu et al., 2019) 转基因 Transgene 家蚕 Bombyx mori 

BmLSP (邓党军等, 2011) 转基因 Transgene 家蚕 Bombyx mori 

CIb1 (Zhao et al., 2007) 瞬时表达 Transient expression; 

缺失分析 Deletion assay 

家蚕 Bombyx mori 

cathepsin B (Cai et al., 2014) 重 组 AcMNPV 表 达 载 体 系 统
Recombinant AcMNPV expression 
vector system； 

双荧光素酶报告基因系统 
Dual-luciferase reporter gene system

家蚕 Bombyx mori 

BmCatD (Yu et al., 2012) 重 组 AcMNPV 表 达 载 体 系 统
Recombinant AcMNPV expression 
vector system， 

双荧光素酶报告基因系统 
Dual-luciferase reporter gene system

家蚕 Bombyx mori 

组织特异性启

动子 
Tissue-specific 
promoter 

FABP (Wu et al., 2002) 荧光素酶报告基因系统 
Luciferase reporter gene assay 

沙漠飞蝗 
Schistocerca gregaria 

hsp70 (Pelham, 1982) 缺失分析 Deletion assay， 

S1 核酸酶作图 Sl mapping; 

瞬时表达 Transient expression 

黑腹果蝇  
Drosophila melanogaster 

诱导型启动子 
Inducible 
promoter 

Am-hsp83; Am-hsp70  
(Schulte et al., 2013) 

瞬时表达 Transient expression， 

电穿孔 Electroporation 

蜜蜂 Apis mellifera 

 

4  展望 

基因表达是一个经历多层次调控、受到多因

素影响的复杂过程。启动子作为基因的非编码区

在之前的研究中获得的关注和投入相对较少。随

着转基因、基因编辑等基因工程技术的应用不断

发展，人们对基因表达调控的认识不断深入、新

的研究手段不断更新，启动子作为基因表达调控

的关键因子发挥着越来越重要的作用。生物信息

学、数据挖掘技术和分子生物学技术的不断进

步，各项技术的交叉融合将会促进启动子在更多

领域的不断突破，包括对启动子等非编码区功能

进行精细标注、研究启动子与顺式作用元件、反

式作用因子和转录调控因子之间的互作调控机

制，同时也为启动子在基因工程、生物医药、农

业育种和害虫防治领域提供研究基础。 

昆虫是世界上最繁盛的动物，已发现 100 多

万种。很多种类的昆虫由于繁殖能力强，种群数

量得不到有效控制而大面积肆虐，对人类的生产

生活造成严重的不良后果，如传播疟疾的埃及伊

蚊、斯氏按蚊；毁坏农作物爆发成灾的蝗虫、草

地贪夜蛾等。利用不同类型启动子构建昆虫基因

编辑或转基因系统正在成为害虫防治的一种环

境友好的新型手段，如 Marinotti 等（2013）利
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用雌性特异性基因启动子开发了一种雌性特有

的显性致死转基因斯氏按蚊品系，以帮助控制登

革热和疟疾的传播。除此之外，一些产生经济效

益的昆虫同样也正在应用启动子介导的转基因

或基因编辑技术来增强抗病毒能力或者产生更

高的经济效益，Hua 等（2016）构建的具有单一

κB 基序、仅由 NF-κB 分子诱导的 BmCecA1 短

启动子，不仅有助于家蚕免疫信号通路的深入研

究，而且有助于建立监测体内免疫反应的工具。 

启动子作为昆虫遗传操作的基本元件，存在

很多的局限性，尤其在非模式物种中，存在诸多

瓶颈。纵观果蝇、蚊子和家蚕等模式物种中，转

基因、基因编辑和基因驱动等技术发展较为成

熟。由于启动子序列在不同物种中的特异性，需

要进行大量的筛选、克隆、鉴定和应用。未来基

于不同物种启动子的研究，构建非模式物种的遗

传操作系统，逐渐减少与模式物种之间的差异，

将有助于解决更多的生物学问题。 

综上所述，在未来昆虫领域的研究中，基于

启动子来构建各种基因操作系统从而达到对害

虫的防治和益虫的利用研究，仍然有很大的应用

前景和研究价值。 
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