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ABSTRACT 

Promoters are essential for gene expression, and it is the promoter that determines the function of genes. The eukaryotic promoter is composed of 

several components. In the absence of auxiliary proteins, promoters cannot perform their hypothetical functions. Scientists analyze or predict the 

function of promoters in the laboratory, or by using bioinformatics information. There are different types of promoters, including constitutive 

forms that are active in almost all tissues, locations and times. An spatio-temporal counterpart induces gene expression in certain stress 

conditions, tissues and locations. Inducible promoters are excellent tools in research because experts can fully control expression of the target 

gene. They limit gene activity to specific conditions, such as abiotic or biotic stresses. Based on their knowledge of molecular elements, scientists 

can now make synthetic promoters that control the expression of genes with greater ease and confidence. The role of introns in promoting 

promoter activity is well-documented, and introns can play a positive regulatory role. The issues discussed in this article can lead scientists to 

choose the most appropriate promoter for their target gene and be able to move forward in their research. 
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 غلات در پروموترها کارکرد و نقش بر ریمرو
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 .گیلان دانشگاه اورزی،شک علوم دانشکده بیوتکنولوژی، گروه دکتری، مقطع دانشجوی 2
 .اردبیلی محقق دانشکده کشاورزی، علوم دانشکده نبات، اصلاح و زراعت گروه دکتری، مقطع دانشجوی 3

 چکیده

 یلتشک مختلف اجزای از یوکاریوتی پروموترهای. هستند سلولی فرآیندهای در هاآن نقش و وظیفه کننده تعیین و هاژن فعالیت حیاتی عناصر از رهاموتپرو

 با یا و آزمایشگاه در را پروموترها کارکرد دانشمندان. نیستند خود فرضی وظایف انجام به قادر کمکی هایپروتئین وجود بدون و تنهایی به پروموترها. اندشده

 همه در تقریباً که دائمی فعالیت با واعنا شامل که دارند مختلفی انواع پروموترها. کنندمی گوییپیش یا و تحلیل تجزیه بیوانفورماتیکی اطلاعات از استفاده

 تحقیقات، در استفاده مورد پروموترهای مهم قابلیت کی. است سلول مختص انواع نهایت در و زمانی مکانی انواع هستند، فعال هامکان همه و هابافت

 سنتز در دانشمندان توانایی. کند زیستی غیر و زیستی هایتنش مثلاً خاص شرایط یک به محدود را ژن فعالیت تواندمی که است هاآن پذیریالقاء

 هااینترون نقش. شود انجام بیشتری اطمینان با هاژن بیان کنترل تا است شده سبب است، مولکولی عناصر از هاآن شناخت حاصل که مصنوعی پروموترهای

 .است شده بررسی و بحث حاضر مقاله در موارد این همه خصوص در البیطم. هستند مثبت تنظیمی کارکرد دارای اغلب و شده شناخته پروموترها فعالیت در

 .مصنوعی یا سینتتیک پروموترهای شدنی، القاء وترهایومپر مکانی،-زمانی پروموترهای دائمی، پروموترهای های کلیدی:واژه

 مروریمقاله  وع مقاله:ن

 06/01/1401 انتشار آنلاین:، 07/08/1400 پذیرش: 04/07/1400 اصلاح: 15/04/1400 دریافت: نوع مقاله:

-135 .(1) 1 .بیوتکنولوژی و بیوشیمی غلات .غلات در پروموترها کارکرد و نقش بر مروری. (1401). س ،علیدوستو  .ط ،فلاحی.، م. م ،سوهانی :ادنتسا

100.  195510.22126/cbb.2022. DOI: 
 

 گان.سندنوی ©                                                                            دانشگاه رازیناشر: 
 

mailto:mhdsohani@gmail.com
mailto:mhdsohani@gmail.com
https://dx.doi.org/10.22126/cbb.2022.1955


 102 غلات در پروموترها کارکرد و نقش بر مروری

 

 

 دمهقم -1

یکسان و  یهاژنیک گیاه حاوی  یهاسلولاگرچه همه 

فقط گروه کوچکی از اما  ،هستندمشابه اطلاعات ژنتیکی 

تقسیم  در تا شوندیمدر هر زمان مشخص بیان  هاژن

نترل محیطی و دیگر ، کولیدمثل، تمو، نمایز، تدش، رسلولی

ایف د و این وظیبه وجود آهماهنگی  ،یندهای مهم سلولفرآ

یان ، بکلی طورهبد. هماهنگ شده انجام شوه طریق چیده بپی

رآوری ، فرونوشت برداریدر هر کدام از مراحل  تواندیمژن 

mRNAاییابج، جایداری رونوشت، پ mRNA  به

تنظیم و کنترل  نیا تغییرات پروتئی مهرج، تسیتوپلاسم

آغاز  ،ژن ی در تنظیم بیانه کلیدیک نقط .شود

ماشین  استقراردرباره  اطلاعات زیادیبرداری است و شتورون

برداری برداری در نزدیک مکان آغاز و شروع رونوشترونوشت

طالعات نشان داده م. (Robinson et al., 2016) وجود دارد

یوانات و ، حاست که اجزاء اصلی در این فرآیندها در مخمر

 . (Datla et al., 1997) شدت حفاظت شده استگیاهان به

ی هاژنی هدف و هاژنشامل  -تمام ساختارهای تراژن 

برداری  یازمند پروموترهایی برای تنظیم رونوشتن -نشانگر

عمل بینی ی و قابل پیشتکرار شدنطور  بههستند تا بتوانند 

همراه با انواع مختلفی از پروموترهای  هاژنرات .کنند

، )گیاه مورد مطالعه( 2نهادهمو یا  )از منابع دیگر( 1نهادناهم

ی کایمری در داخل وکتورهای هاژنر طی ساخت د

 
1 Heterologous or exogenous   
2 Homologous or native  

ن اخصصمت ،شوند و بدین وسیلهلون می، کتراریزش

بیوتکنولوژی طیف وسیعی از الگوهای بیان را در اختیار 

 باشد. هاآنخواهند داشت که مناسب تحقیقات و آزمایشات 

پروموتر)های( مورد استفاده در گیاهان تراریخت عاملی است 

که در بسیاری موارد تفاوت بین یک پروژه موفق 

ای ناشناخته و ناموفق را ژهبیوتکنولوژی گیاهی و پرو

حیاتی اهمیت از ها لذا دقت در انتخاب آن .کندمی مشخص

 .ای برخوردار استدر هر پروژه

 پروموترها  -2

در در چند هزار باز هایی هستند که بلافاصله توالی هاپروموتر

قرار  (TSS) یبردارآغاز رونوشت مکانو اطراف بالادست 

بیان  که کندکه مشخص می هستندی اطلاعاتحاوی و گرفته 

پروموتر، . شودانجام کجا، چه زمان و به چه میزان در  نژ

و مکان اتصال  قرار داردتوالی رونوشت  '5منطقه  عمدتاً در

پلیمراز است که برای  RNAهای پروتئینی کمپلکس

 RNAها در یوکاریوت. هستندبرداری ژن مورد نیاز رونوشت

، و mRNAسنتز II پلیمراز rRNA ،RNAسنتز  Iپلیمراز 

RNA پلیمراز III  5سنتزSRNA ،tRNA ها و دیگر

mRNA در گیاهان  .بر عهده دارندها راRNA  پلیمرازIV  و

V  در سنتزmiRNA  در خاموشی ژن نقش و همچنین

در این نوشته پروموترهای . (Krebs et al., 2017) دارند

داده  مد نظر هستند و توضیح IIپلیمراز  RNAمربوط به 

 اند. شده
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های عمل لوکوس اساساًرا  هاژنفعالیت رونوشت برداری 

د. کننیمکنترل  trans-ای عمل کنندهورهتکو فا cis-کننده

یک ناحیه ژنتیکی است که بر  cis-های عمل کنندهلوکوس

ثیر دارد. این نواحی أت DNAها در همان مولکول فعالیت ژن

اتصال  ی برایبلکه مکان ،کنندعموماً پروتئین کد نمی

هستند. تقویت  DNAهای متصل شونده به پروتئین

 هایهایی از لوکوسپروموترها نمونه ها وها، اپرونکننده

ر برخی موارد مشاهده شده است د هستند. cis-عمل کننده

ها یا در داخل اینترون cis-ی عمل کنندههایتوالکه 

 ,.Griffiths et al)دقرار دارن کد کنندهی هایتوال  '3منطقه

1999; Rugg-Gunn, 2019). 

 یفاکتورها)یا  trans-اکتورهای عمل کنندهف

 DNAی متصل شونده به هانیپروتئ ،(TF؛ یبرداررونوشت

ناصر موجود ع بوده وژن -که عمومی و یا مختص باشندمی

شناسایی و  ،بر روی پروموتر یا مناطق تنظیم کننده دیگر را

 کنند.بیان ژن را تنظیم می

 وتریکار پروموترها در موجودات یوساختا -3

مختلف تقسیم به مناطق  هاپروموتر ،از دیدگاه ساختاری

های اساس مکان برنیز  3عنصر. سه دسته (1شوند )شکل می

قرار  4پروموتر مرکز TSSها وجود دارند. در نزدیک نسبی آن

عمل  عناصر است. IIپلیمراز   RNAمنطقه اتصالکه دارد 

 
3 Element 
4 Core promoter 

اتصال  حلم و قرار دارند پروموتر نزدیکدر  cis5-کننده

به  IIپلیمراز  RNAهایی هستند که در اتصال پروتئین

 در cis-عناصر عمل کننده د.نکنآن کمک میبه پروموتر 

 ,.Griffiths et al) کنندیم عمل زین دورتر یهامسافت

1999; Grotewold & Springer, 2018). 

کمپلکس  ،متصل شود DNAپلیمراز به  RNAقبل از اینکه 

در منطقه مرکزی  ،ترتیب زیربه (PIC) ماقبل آغازین

 TFIID ،TFIIB ،RNAگیرد: کمپلکس پروموتر شکل می

را  TATAجعبه  .TFIIHو  II ،TFIIF ،TFIIEپلیمراز

کند شناسایی می TATA (TBP)پروتئین متصل شونده به 

یک  TFIIBکه در حالی ؛تاس TFIIDکه زیرواحد 

بالادست کنش  DNAو  TBPپپتید منفرد است که با پلی

متقابل دارد. این دو فاکتور نقش مهمی در شناسایی عناصر 

 Griffiths et al., 2002; Krebs et) پروموتر مرکزی دارند

al., 2017) ها فعال کننده - از مسافت دور -. مکانیسم عمل

هایی توضیح داده شده است که با مدل ،هاو سرکوب کننده

افتد. در این مدل اتفاق می DNA 6حلقه شدن در طی آن 

های فعال کننده متصل به ، پروتئینDNAبا حلقه شدن 

های ورت کمپلکسبه مجا ،عناصر تقویت کننده دور

در  cisهای عمل کننده متصل به توالیپروتئینی مرتبط و 

شود تا شود. این مکانیسم سبب میپروموتر نزدیک آورده می

 
5 Cis-acting elements 
6 DNA looping 
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 Griffiths) تقویت کننده در مجاور پروموتر هدف قرار گیرد

et al., 2002). 

 پروموترها زیآنال -4

ها و ژنوم گیاهان در بانک ژن اطلاعات وسیعی از توالی ژن

 ،ها در مطالعات تراریزشاست. استفاده از این ژن دموجو

ها است. برای نیازمند اطلاعات قبلی از مکان و سطح بیان آن

تعیین خصوصیات کارکردی بیان ژن، جداسازی و آنالیز 

 ,.Li et al)  ساختاری منطقه بالادست ژن ضروری است

2020; Porto et al., 2014) . 

ی ساختار هانیمدُکارهای آزمایشگاهی در اوایل،  در خصوص

در  .با آنالیزِ حذف شناسایی شد اًی گیاهی عمومپروموترها

تأثیر حذف نوکلئوتیدهای یک پروموتر بر  ،هااین قبیل آنالیز

شود. یک گیری میاندازه ،بیان ژن گزارشگر متصل به آن

ای( ود که شامل پروموتر)هشدر آزمایشگاه ساخته می 7زهسا

ژن گزارشگر )از قبیل  ،تغییریافته است و در پایین دست آن

gus ای یا آنالیز موتاسیون نقطه. (2( قرار دارد )شکل

و سپس آزمون توانایی اتصال آنها به  8شدنیدرج

 inای )خالص یا ناخالص( در شرایط های هستهپروتئین

vitro مدل یا هدف با این  شود. همچنین، گیاهام میانج

در گیاه  gusشود و مکان و زمان بیان ژن تراریزش می سازه

شود. اطلاعات ردیابی می in plantaتراریخت در شرایط 

ها سبب ای پروموتر در این قبیل سازهآنالیز موتاسیون نقطه
 

7 Constract  
8 Insertional 

که برای  دهای مهم یا عناصری شدنشناسایی توالی موتیف

رای مثال، . بلازم هستند رصاصی عمل کردن یک پروموتاخت

مطالعات مولکولی اولیه در خصوص پروموترهای واکنش 

از طریق جعبه  هاآننشان داد که القاء  ABAدهنده به 

ACGT  با توالی ثابت“GTACGTGGCGC”  انجام

 .(Shen et al., 2000) دشویم

در طی نمو  صورت مشترک بهیی که هاژنی پروموترها

کننده با  تقویتدارای عناصر  ،شوندیمهای گرده تنظیم دانه

 ,.Twell et al) دباشنیمحفاظت شده  کاملاًی هایتوال

یکی از  ،لوبیای فرنگی 9فازئولین-βروموتر ژن . پ(1991

پروموترهای مختص بذر است که مطالعات زیادی در 

با این  تراژنطالعات بیان ت. مخصوص آن انجام شده اس

در  ATشدت غنی از پروموتر نشان داد که یک توالی به

لاوه ت. عبرای بیان مختص بذر ضروری اس ،منطقه بالادست

بالادست تنظیم کننده مثبت  لیامل دو تواپروموتر ش ،نیابر 

( و -391تا -468) UAS2( و -109تا -295) UAS1به نام 

تا -NRSI (391 هایبه نام تنظیم کننده منفیهای میندُ

ی هات. واکنشاس (-418تا -518) NRS2و  (-295

تنظیم کننده مثبت و منفی سبب ی هانیمدُترکیبی بین 

 Lalonde et) شودیمموتر تنظیم مکانی و زمانی این پرو

1986 ,al.). ده از ابزارهایتواند با استفاالی پروموترها میتو 

 PlantCareو  PLACEهایی مانند سایتدر محاسباتی 

ای فرضی شناسایی هTFآنالیز شود که در نتیجه آن 

 
9 β-phaseolin 
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. ردیف سازی و مطالعات قابل آنالیز هستندشوند که با هممی

شناسایی و تعیین خصوصیت  cis-عناصر ،هاسایت در این

ه شده ارجاع دادو به مقاله مربوط  ی ذکر شدهشده متعدد

ن وتواند برای زیرکلهای به دست آمده می. نتایج توالیاست

یاه گتراریزش به داخل  سپسسازی به داخل وکتور بیانی و 

 ،(برای برآورد سطح بیان پروموتر جدا سازی شده) مدل

 استفاده شود. 

ایجاد رایج ، از عوامل تنوع در منطقه کد کننده یک ژن

یان ژن به سبب در سطح ب اما تغییرتنوع آللی است. کننده 

تنوع توالی در منطقه پروموتر نیز برای ایجاد تفاوت در 

و  FZPنوع دوم های بارز در تغییرات صفات مهم است. مثال

NOG1 در برنج (Bai et al., 2017; Huo et al., 2017) 

در  است. اخیراً (Doebley et al., 1997) در ذرت tb1و 

 Gای در گیاه برنج نشان داده شد که جایگزینی یک مطالعه

سبب افزایش سطح بیان ژن  ،در منطقه پروموتر Aبه جای 

TGW2 نه کاهش یافتوزن دا پهنا و ،شده و در نتیجه آن 

(Ruan et al., 2020).  آنها استنتاج کردند که یک موتیف

تواند با فاکتورهای می TGW2در پروموتر  SNP حوالیدر 

رونویسی متعدد تنظیم شود. بنابراین، بهبود محصول دانه 

 دست آید.به TGW2تواند با کاهش بیان می برنج

سبب شد تا های گیاهی پیشرفت در شناخت پروموتر

را طراحی و رکیب رهای جدید نوتتموپرومحققین بتوانند 

 CaMV. شناسایی یک توالی تقویت کننده در تولید کنند

35S  35عامل ساخت پروموتر دوگانهS را شد که سطح بیان 

 .  et al. (Kay(1987 , بود افزایش دادهبرابر  10تا  5

 

 

 ینبا چند cis (CRM)-بخشیم کننده چندو تقویت کننده. یک تنظی cis-بخشیهای چندکننده کارکرد تنظیماز  یمثال -1 شکل

TF کند. این کمپلکس اتصال برقرار میTF کننده یک عنصر تنظیمهمراه یک فاکتور ورودی از به-cis دور (CRE)  در نقشکه 
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در طی شود. برداری میکی و در نهایت ارتقاء رونوشتکمپلکس فعال کننده کمایجاد سبب  ،کندتقویت کننده عمل می

متصل و با ماشین  DNAخاص زمان به موتیف هم TFهای کمکی و کنندههای کمکی یا خاموشدهکننرداری فعالبرونوشت

 ,.Griffiths et al., 2002; Krebs et al., 2017; Uno et al) به پروموتر مرکزی کنش متقابل دارند برداری متصلرونوشت

2000) . 

 

Figure 1. A cis-regulatory module and enhancer in action. Cis-regulatory modules (CRMs) can connect 

with various TFSs. TF complexes, in combination with an input factor from a distal cis-regulatory 

element, serve as activators and enhance transcription. During transcription, auxiliary promoters and 

suppressors bind simultaneously to the DNA motif and communicate with core promoters (Griffiths et al., 

2002; Krebs et al., 2017; Uno et al., 2000). 

 

 

. (gfpیا  gusاز قبیل )کننده ژن گزارشگر توالی کدیک ژن به همراه از ناشناخته ساخت یک سازه حامل پروموتر  -2شکل 

در آن پروموتر و شرایطی است که و به عبارتی قدرت ژن رونوشت برداری مقدار محصول آنزیم نشان دهنده گیری مقدار کمی اندازه

 . شودبیان می

Figure 2. The construct contains an unknown promoter and a reporter gene (such as gus or gfp). The 

amount of an enzyme is a measure of transcription, or the strength or condition in which the promoter is 

active. 

 های گیاهیجداسازی پروموتر -5
در  اختصاصاً هاشخص است که فقط گروه کوچکی از ژنم

مرحله  ،سلول یا بافت خاصشوند که به هر زمان بیان می

ی و بستگی دارد. ابزارهای مولکولگیاه شرایط محیطی  و مون
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طور به ،را شناسایی کنند 10هاهایی که این رونوشترهیافت

موفقیت آمیزی در گیاهان استفاده شده است و برخی از این 

اهی و ترهای گیمنتهی به جداسازی پرومو ،مطالعات

در . (Porto et al., 2014)گردیدند اختصاصی سلول و بافت 

ی گیاهی از جداسازی پروموترها ،میلادی 80اوایل دهه 

دنبال آن و به cDNAهای رایج شامل شناسایی رهیافت

 .شدانجام میمربوط جداسازی پروموتر از کلون ژنومیک ژن 

های بیشتر از روشبرای جداسازی  ،بعدیدهه دو در 

differential display ،subtractive hybridization  و

یا  T-DNA با استفاده از)پروموتر  /نژی نزبرچسب

ها نیازی به شده است. در این روش استفاده (زونپونساتر

 Datla et)  ژن یا محصول آن نیستتوالی اطلاعات قبلی از 

al., 1997).  

 تراریزشخصوصیات پروموترهای استفاده شده در  -6

 گیاهی

به  ،های اختصاصیاساس خصوصیات و جنبه برترها پرومو

در  که انواعی از آنها تقریباً شوندیمبندی دسته یانواع مختلف

در مراحل مختلف نمو فعال  هااندامو  ها، بافتهاتمام سلول

مانند پروموتر ) 11دائمیپروموترهای  که اصطلاحاًهستند 

ها گروه ژنن ای. شوندنامیده می (رداخانه اصطلاحاًی هاژن

های کنند که در کارکردها و فعالیتهایی را کد میپروتئین

ای سلول از قبیل متابولیسم کربوهیدرات یا بیوسنتز پایه

 
10 transcripts 
11 Constitutive 

 12مکانی-زمانیگروه دوم پروموترهای پروتئین دخالت دارند. 

 تنش ر پاسخ بهدفقط ، ی خاصهابافتدر  عمدتاًکه  هستند

 ی اکسیژن سمیهاکالید، رایهوازریغی )شرایط ستیزریغ

زیستی )آلودگی با پاتوژن( یا در پاسخ به  ، تنش(...

 شوندیمی فیزیکی فعال هابیآسی داخلی یا هاگنالیس

(Potenza et al., 2004). بیان سبب همین اساس،  بر

به تغییرات در فعالیت رونوشت شوند که ژن میافتراقی 

 ،کنش به وضعیت محیطیدر طی نمو یا در وا آنبرداری 

 شود.اطلاق می

برخی پروموترها را بیش از یک عامل تنظیم علاوه بر این، 

محصولات ژن مربوط برای گیاه در شرایط  زیرا ،کندیم

رای مثال پروموترهایی که در شرایط بضروری است.  مختلف

و  هاهورمونبه برخی از  ،شوندیمی مختلف تنظیم هاشتن

برای مثال د. دهنیممراحل نموی خاص نیز واکنش نشان 

 cis-انواع گوناگون عناصر Os03g01700توالی پروموتر  در

 ،ندوسپرمآ مختص برگ، مختص قبیل از بافت مختص

 شناسایی مختص میوه و ختص بذرم ،مختص دانه گرده

 150یست کاملی از حدود ل. (2015et al. Li ,) اندشده

 تیسادر  هاآنپروموتر ایزوله شده گیاهی و خصوصیت 

PLACE  وStrawberry  باشندیملیست و قابل آنالیز 

(Datla et al., 1997) (1 مهیضم جدول.) پروموتر  انتخاب

ف پروژه هد به اساساً ،تراژنبرای استفاده در داخل ساختار 

عداد زیادی پروموترها در منابع ذکر شده است د. تبستگی دار

 
12 Spatio-temporal 
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تعدادی از به  وبه خوبی مشخص شده  هاآنکه خصوصیات 

با ارزشی در  هایابزار کهد شویمدر اینجا اشاره  هانآ

 . هستندمهندسی ژنتیک گیاهان 

و منشاء  منشأ ویروسیدائمی با  پروموترهای -1-6

 گیاهی

تحقیقات مهندسی ژنتیک  اساس ،تراریخت نخلق گیاها

بیان و در نهایت پروتئین  ژن فرا هاآناست که در  گیاهی

 پروموتر نیترجیاد. رتولید شومورد نظر در داخل سیستم 

از است که   35S ، پروموتربیان دائمی استفاده شده برای فرا

لذا  .به دست آمده است (CaMV)ویروس موزائیک کلزا 

 ,Bak & Emerson) گیاهی است روسیو یک منشاء آن

2020; Odell et al., 1985). (Amack & Antunes, 

ی که در یین پروموتر همانند سایر پروموترهاا (2020

دو  DNAهای ز ژنوم، اشوندیمگیاهی استفاده  یهاستمیس

پلیمراز هسته میزبان  RNAز ، اای جدا شده استرشته

ویروسی یک از محصولات ژنی و به هیچ کندیماستفاده 

طور اختصاصی با ارزش هت. بوابسته نیس trans-عمل کننده

 تقریباً)نه فقط به سبب ایجاد بیان بالا 35S  بودن پروموتر

دسترسی بلکه  (،تراریختگیاه  هایها و بافتاندامدر تمام 

آکادمیک است و در ارتباطات  آسان به آن از طریق

که همین امر  دارندوجود  یگیاه تراریزشهای وکتور کاست

. دکنیممطلوب را آسان تراژن  13 یساز کلون ریز

 
13 Subcloning 

 )2019(Somssich,  35 روموترپS CaMV  سطوح بالای

 & Battraw) دکنیمایجاد  هایادولپهرا در تراژن بیان 

Hall, 1990)  مشاهده کردند که برخی دانشمندان . البته

کمتر بوده و لذا از ها ایمیزان بیان آن در تک لپه

 داناستفاده کردهدر ذرت و برنج پروموترهای جایگزین 

(Nuccio, 2018).  ندازه کامل ااز طرفی مشخص شد که

شامل ای از آن قطعهو ( +9تا  -941)اصلی 35S پروموتر 

برابر از نظر فعالیت و عمل + 9تا  -343 نوکلئوتیدهای

 bp-352 تیپیک معمولاً 35S پروموتر لذا طول .هستند

 .  (Fang et al., 1989) است

بدین  ؛شد در استفاده از این پروموتر مشاهده یاشکالات

در  CaMV 35S های تحت کنترلبیان ژن کهمعنی 

و تنظیم نماتد به شدت کاهش  باتغذیه شده  یهامکان

گزارشاتی وجود  .(Urwin et al., 1997)  منفی شده است

های بلکه ژن ،مبنی بر اینکه نه تنها ژن پایین دستدارد 

گیرند که علت آن ثیر این پروموتر قرار میأمجاور نیز تحت ت

ه قوی تقویت کنندیک وجود  تمالاًحا

در برخی .  (Gudynaite‐Savitch et al., 2009)تاس

ها و انواع تحقیقات مشخص شد که پروموتر در همه بافت

است  14 ایسلولی فعال نیست و گاه دارای الگوی فعالیت لکه

 ,.Holtorf et al) کوئیتین مشاهده نشدبیکه در پروموتر اُ

گواهی سازی آن به سبب گرچه کاربرد و تجاری. (1995

 
14 Patchy 
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 ماا ،با محدودیت روبروست 15چندگانه همپوشان ثبت اختراع

پروموترهای  نیترجیراین پروموتر همچنان یکی از ا

 ,Cody & Scholthof) تغیرگیاهی مورد استفاده اس

حامل  ،از گیاهان زراعی تراریخت درصد 80حدود  (.2019

ثیرات أبدون اینکه تند دهه است که این پروموتر هستند و چ

از آن استفاده  از آنها ثبت شده باشد، سوء بر سلامت انسان

 .(Commission, 2010; Science, 2012)د شومی

پروموترهای ، CaMV 35Sپروموتر  ه سبب موفقیتب

سیاری د. بباشنیم سنتزو یا در حال  استفادهویروسی دیگر 

لکرد مشابه و یا بهتر از این پروموترهای با منشأ ویروسی عم

اند و بیان بالایی را در تک داشته CaMV 35Sاز پروموتر 

رها شامل ین پروموتد. اانکردهالقاء  هایادولپهو  هایالپه

، (CsVMV) کاساواویروس موزائیک آوند وتر پروم

روموتر ، پ(BSV) استرالیاییروموترهای ویروس خطی موز پ

و پروموتر ویروس  (MMV) عباسیلاله  ویروس موزائیک

 ,Dey & Maiti) هستند (FMV) خنازیرعلف موزائیک 

1999; Li et al., 2001; Makhzoum et al., 2014; 

Schenk et al., 2001). بسیاری از دانشمندان  به طور کلی

 کوئیتین هستندموافق استفاده از پروموتر داخلی و ابی

(Somssich, 2019). 

برای ایجاد بیان  در بسیاری از مواردبرنج های داخلی پروموتر

کاار  نایمسطح بالای دائمی تراژن به  هاای  د.رو یان پروموتر ا

تا یهااژنقوی دائمی از  لای اک یاره  نیتیکاوئیابین، داخ و غ

 
15 Multiple overlapping patent 

ماوتر. دانمنشأ گرفته بااً Act1 بارنج پرو بار 10 تاا 5 تقری  برا

خات  ،بارنج هایسلول در ذرت Adh1 پروموتر از بیشتر تراری

 برنج حاوی Act1 در ’5 منطقه دهدمی که نشان است فعال

ساتفاده برای کارآمد پروموتر یک یازش در ا سات بارنج ترار  ا

(McElroy et al., 1990a; McElroy et al., 1990b .) 

یااان بااا  باارنج Act1 ژن ب شااابه  نااه هااایژنم گااری دارخا  دی

چااون تاار eIF-1α و Tubulin، 18S rRNA هم  ژن از به

Ubiquitin 5 سات کای و ا یادارترین از ی جاع هاایژن پا  مر

سات  شاده گزارش  Caldana et al., 2007; Manna et)ا

al., 2016) . 

 مکانی-زمانیروموترهای پ -2-6

منجر به آسیب به  ممکن استن خارجی ژبیان دائمی یک 

گر یک ا .وردد و مشکلات متعددی به وجود آوشگیاه میزبان 

یی هابافتدر مثلاً بیان شود،  تراژن خاص در زمان اشتباه فرا

یا در سطح و ، شودینمدر آنجا بیان  معمولاًبیان شود که 

بینی بر عواقب غیرقابل پیش تواندی، مخیلی بالا بیان شود

 تسو به طور بالقوه بر محیط زیمیزبان رشد و نمو گیاه 

 ,.Hsieh et al., 2002; Zhong et al) دداشته باشن

و یا  گیاهان تراریخته با بیان دائمی قوی ژن .(2006

های فنوتیپاز اغلب  ،فاکتورهای رونویسی کارکردی

آرابیدوپسیس تراریخت  ،بینند. برای مثالب مینامطلوب آسی

در  خیرأت 35S::DREB1Aبیان کننده  ،مقاوم به تنش

 Kasuga et). رشد و کاهش شدید در تولید بذر را نشان داد

al., 2004) یک گوجه فرنگی تراریخته بیان  ،به طریق مشابه
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 ,.35S:CBF1 (Hsieh et al., 2002; Hsieh et alکننده 

 35S::Adcیک برنج تراریخته بیان کننده  ،(2004

(Capell et al., 1998)  و یک تنباکوی تراریخت بیان

ترتیب به 35S::TPS1 (, 1997et al. Romero)کننده 

یرطبیعی و کاهش نمو غ ،در رشدخیر أت ازدرجات متفاوتی 

با  AtCBFهای بیان دائمی ژن تولید بذر را نشان دادند.

ر توقف رشد د تر،های کوچکهای منفی شامل برگفنوتیپ

در  غدهدر گلدهی و کاهش یا فقدان تولید خیر أت، گیاهان

شدت مان که هدر حالی .همراه بوده استزمینی گیاه سیب

ازطریق  AtCBF، کنترل بیان زدگیاز مقاومت به یخ

های منفی فنوتیپ اینکه بدون ،تنشبا پذیر ءپروموترهای القا

همان سطح تولید  ضمن اینکه، ؛دست آمدبه ،مشاهده شود

et al. Pino ,) در مقایسه با گیاهان وحشی مشاهده شد غده

2007) .OsPT2  فسفات یک ترانسپورتر جذب و تجمع کم

 های گیاه برنج است. ژن کد کننده عمدتاًدر شاخه (Pi)آلی 

 Piشوند و مسئول انتقال های اولیه و ثانوی بیان میدر ریشه

ت کنترل ژن تحبیان  فرا ،ها هستند. امااز ریشه به شاخساره

35S  سبب تجمعPi  اضافی در شرایط کفایتPi  در سلول

منفی بر رشد گیاهچه برنج داشته ثیرات أتبیان  و فرا دکنمی

ی انتقال هاگنالیسیان دائمی ب .( 2010et alLiu ,.) است

 ،ی اصلی مقاومت به پاتوژن در گیاهان هستندهاچیسوئکه 

یا حساسیت به دیگر و سبب کاهش رشد شود  تواندیم

 ;Berrocal‐Lobo et al., 2002) دپاتوژن ها را افزایش ده

Bowling et al., 1997). ی حل این مشکلات راب ،بنابراین

پذیر ءدی پروموترهای مختص بافت یا القالازم است که تعدا

جداسازی شود تا بیان ژن هدف در گیاهان تراریخته کنترل 

. در برخی موارد مشاهده شده است که جایگزینی شود

 با انواع دائمی سبب شده است تاپروموترهای مختص بافت 

 حتی چند برابر شود ،هاتراژن بدون آسیب به سایر بافت بیان

(Cai et al., 2007; Hajiahmadi et al., 2017; 

Tanabe et al., 2015).  

و  نداابداع شده  16چندژنیتراریزش های تکنیکاخیراً 

گروه چندگانه  هایلوکوسهای ژنی یا مکانبا  یهایموتانت

زمان انتقال هم د.نشوتولید می )SMART( های پایدارتراژن

سازد تا کل می قادرمحققین را  ،های چندگانه به گیاهانژن

متابولیکی را مطالعه و دستکاری کنند، مسیرهای 

ی پروتئینی را بیان هامری یا کمپلکسهای مولتیپروتئین

و سلسله مراتب تنظیم  17ژنتیکی مدارهاهای کنند و کنترل

در همین . et al. aqvi(N(2010 , کنندگی را کنترل کنند

 .چندگانه مدنظر قرار دارد خصوص استفاد از پروموترهای

لذا  .افی نیازمند پروموتر خاص خود استهر تراژن اض زیرا،

یا لازم است پروموترهای متفاوت که پروفیل بیان یکسان 

برای هر تراژن یافت شود،  ،داشته باشندبیان هماهنگ شده 

گیاه تراریخت  یک پروموتر خاص چند بار در یکاینکه یا و 

ر مورد اول ممکن است کمبود پروموتر با استفاده شود. د

بسیاری از  ،لذا .پروفیل بیانی مطلوب وجود داشته باشد

 
16 Multigene transformation 
17 Circuits 
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دنبال ایزوله کردن و جداسازی پروموترهای ه دانشمندان ب

ورود  ،مورد دومدر  در حالی کهمکانی جدید هستند. -زمانی

س در برخی موارد های تکراری به داخل لوکوتعمدی توالی

 جانبی سوء بر بیان و پایداری تراژن داشته باشدثیرات أت

 , 2010)et al. (Peremarti. 

که در فرآیندهای  ییهاژنبیان دائمی ترا فرالازم است 

ایجاد اصلاح شود.  ،طبیعی گیاه اختلال ایجاد کنند

یا مختص بافت با فعالیت زمانی  -مکانی پروموترهای 

به منظور فعال کردن بیان  -ای خاص از رشد مختص مرحله

یان د. بتا این نیاز برطرف شو کندمیکمک  -تراژن یک 

وص برای تولید گیاهان زراعی آینده اهمیت خصب 18مندهدف

 دریپذیمبهتر بیان کمتر را با  تراژنِافکار عمومی  ،زیرا .دارد

(, 2004et al. Potenza)19سازیحدود، مالثرای م. ب 

که حشرات آفت به  ییهابافتبه تراژن کشی حشرهمحصول 

قابل های اندامبه جای تولید آن در  ،کنندیمحمله  هاآن

مانع از شکست بالقوه طور به تواندیم ،مصرفبرداشت و 

عبارتی یا به تراریختهای مختلف تولید گیاهان زراعی پروژه

این، استفاده از برعلاوه شود. کنار گذاشتن کامل آنها

های چندگانه تراژندر بیان  35Sمانند پروموترهای یکسان 

 ،هادلیل خاموشی رونوشتهای خارجی بهپروتئینکد کننده 

از دیدگاه زیست  .(Naqvi et al., 2010)شود توصیه نمی

 باکتریبیان دائمی سم  از اینکه فرا هاینگرانمحیطی، 

 
18 Targeted expression 
19 Confinement 

در گیاهان زراعی مقاومت به  جینسیستورین لوسیباس

آژانس محافظت "سبب شد تا  ،حشرات هدف را افزایش دهد

منظور مدیریت مقاومت با قوانینی به "20از محیط زیست

 د.گیاهان زراعی رایج را اعلام کن 21کاشت پناهگاه

طور دقیق در زمان و مکان مورد روموترهای گیاهی که به پ

ی هایاستراتژبرای گزینه ترین آلفعال شوند ایده ،نیاز

 .باشندیم هایماریبافزایش مقاومت به  به منظورمهندسی 

مهندسی  بافت برای اهداف-پروموترهای مختصایجاد 

 جداسازی ول قطعه پروموترد. طپیچیده باش تواندیمژنتیک 

در  cisکننده تقویتعناصر  زیرا .دارد ریآن تأثبیان بر  شده

د. ممکن است در جریان ایزوله کردن پروموتر حذف شون '5

اساس ساختار یا  بالقوه که بر transمتقابل  یهااکنشو

با  تواندیمنیز  افتدیممکان کروماتین در داخل ژنوم اتفاق 

د. برو از بین ،داخل ژنوم میزبانبهتراژن صادفی تلفیق ت

پروموتر  cis-عناصربین ثر ؤممتقابل  یهاکنشمکن است م

هترولوگوس موجود در  trans-با فاکتورهای عمل کننده

طلاعات بیشتری د. اوجود نداشته باش ،تراریختگیاه میزبان 

و هترولوگوس  هومولوگوسدر خصوص فعالیت پروموترهای 

یان و کارایی ب منظور بهبوددر گیاه میزبان هدف در تلاش به

اید بهتر باشد بسیاری از پروموترها را شروری است. ، ضژنترا

 
20 Environmental Protection Agency 
21 Refuges 
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محدود  کاملاً هانیان آ، بنامید زیرا "22تقویت شده در بافت"

 . (Potenza et al., 2004) به یک بافت یا بخش گیاه نیست

 .میوهپروموترهای مختص  -1-2-6

در یک  ی خوراکیهاواکسنتولید عناصر غذایی میکرو و 

ناقل خوراکی مانند میوه نیازمند بیان مختص/ تقویت شده 

 یهابافتنوترکیب بیان شده در  یهاژننتیت. آمیوه اسدر 

کپسول شده " یهاواکسنرا به  هاآنخوراکی گیاهان 

 .کندیمطبیعی تبدیل  "23زیستی

به سبب خصوصیات  مرتبط با رسیدگی میوه یهاژنوتر پروم

مورد نظر  ها ژنترامیوه -در بیان مختص ،هابالقوه آن

در تحقیقی یک پروموتر مختص . اندقرار گرفتهدانشمندان 

نام پروموتر هیستیدین دی  میوه در گوجه فرنگی به

et al. Kim ,) ی شدجداساز )A  )A-SlHDC-کربوکسیلاز

2019). 

 PCR-RTو آنالیز  RNA -یابیبا استفاده از تکنیک توالی

شود و در میوه بیان می عمدتاَمشخص شد که این آنزیم 

پایدار است. برای آزمون  ،بیان آن در طی رسیدن میوه

ا گوجه فرنگی تراریخته ب ،اختصاصی بودن بیان ژن در میوه

تولید شد. در مقایسه  GUS::A-SIHDاستفاده از ساختار 

فقط در  GUSتانت اول بیان وم ،تراریخت GUS::35Sبا 

در میوه  GUSشدت فعالیت  ،میوه مشاهده شد. ضمن اینکه

 
22 Tissue enhanced 
23 Bioencapsulated 

 GUS::35Sت تانوبرابر بیشتر از م 10تانت حدود ودر این م

روموتر پبوده است. آنالیز حذف هم مشخص کرد که منطقه 

 et al. (Chung , است -577تا  -880زی آن از مرک

 . (2 جدول ضمیمه) (2020

 .دانه یا بذرپروموترهای مختص  -2-2-6

 تراریختبرای تولید محصولات مناسب  بذور بسترهای

 از یمتعدد برای کاربردهایتراژن بذر -یان مختصد. بهستن

، کیفیت مواد غذایی بذرو جمله بهبود ازمهندسی ژنتیک 

یفیت کاربردی دانه آسیاب شده و تولید ترکیبات صنعتی و ک

 تولید محصولات مصرفی یا ،ماد. اشویمویی استفاده دار

فرآیندهای رشد و نمو  صنعتی از تحقیقات پایه متمرکز بر

 & Bak) برندیمگیاه بخصوص تنظیم نمو بذر بهره 

Emerson, 2020; Cahoon & Shanklin, 2000; Ye 

et al., 2009) . 

در طی نمو بذر بیان  ،ذخیره بذر در سطوح بالا یهانیپروتئ

یک هدف با ارزش برای  هاژنو پروموترهای این  شوندیم

د. باشنیماستفاده در تکنولوژی مهندسی ژنتیک 

ر بذهای اختصاصی بذر که عامل بیان تراژن در پروموتر

بسیار اهمیت دارند و در  بذردر مهندسی ژنتیک  ،هستند

با توانایی تولید از قبیل برنج  ،هفارمینگ مولکولی گیا

، (Paine et al., 2005)طلایی معروف به برنج  Aویتامین 

اکسیدانی یا گیاه با فعالیت آنتی خاکستری برنج ندوسپرمآ

 Liu et) جنین خاکستری ذرت، (Zhu et al., 2017) زیاد
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al., 2018)  3-روغن ماهی امگانایی تولید اتوکانولا با و 

(Napier et al., 2019) مورد نظر هستند . 

-بیان مختصاء القای برای بذر دو لپه-روموترهای مختصپ

 24کونگلایسینین-βکه از جمله ژن  اندشده استفادهبذر 

بیان آن به فاز میانی تا پایانی بلوغ جنین محدود  است که

کامل ل طوکه گیاه آفتابگردان  25های هلیانتینیناست و ژن

-طح بالا و مختصن سبیا +(bp24تا  -2379)آن ر پروموت

. (Nunberg et al., 1994) دبذر را در تنباکو ایجاد کر

 روموتر دیگر که خصوصیات آن به خوبی مشخص شده استپ

ی فازئولین لوبیای فرانسوی است که بیان قوی و مکان-β ژن

بوده  تراریخته بذور در حال نمو تنباکو محدود بپروموتر آن 

منطقه  (.Sengupta-Gopalan et al., 1985) تاس

bp295- و جنین را ندوسپرم آبیان بالا در  مخصوصاً ،آن

افت شده در ی (MARS) اطق اتصال ماتریکسند. من دانشا

وارد تراژن در ساختار  زمانی کهنیز فازئولین  -βمجاور ژن 

 van der) است بودهرونوشت برداری  تقویتسبب  ،دش

Geest & Hall, 1997) . یک آنزیم فرآوری واکوئل

پروتئیناز سیستئین تنظیم کننده بلوغ واکوئلی است و مرگ 

دهد. نتایج نشان ریزی سلولی را در گیاهان انجام میبرنامه

آنزیم حاوی یک پروموتر این  ꞵ داد که ژن کدکننده تیپ

جالب اینکه آنالیز حذف پروموتر نشان داد مختص بذر است. 

، آنزیماین ژن کد کننده  موترِروپ بذرکه اختصاصی بودن 

 
24 β-conglycinin 
25 Helianthinin 

حذف  -bp 1306تا  -1046منطقه  که از دست رفت  زمانی

 . (3 جدول ضمیمه) (Gong et al., 2019)د ش

 .هااجزاء آنو  هاگلپروموترهای مختص  -3-2-6

و ارزش  هاستگلظاهری های جنبه نیترمهمرنگ یکی از 

رنگ گل د. کنیمایجاد بریده  گلزیادی در بازار اقتصادی 

نژادی گل است. یک رهیافت یکی از اهداف مهم در به

پروموتر  تراریخت موفق برای تغییر رنگ نیازمند تراژن و

های بصری و ها در بروز پیگمانت. آنتوسیانینگل اسمختص 

هرگونه های نارنجی، قرمز و آبی نقش دارند. لذا تولید رنگ

ها در تولید ارقام آنتوسیانینهای کدکننده یت ژنییر و تقوتغ

ر ب .(2018et al. Kim ,) با ارزش تجاری بالاتر نقش دارد

برای  تحقیقات زیستی در خصوص جستجو ،همین اساس

و  تراریختبرای تولید گیاهان  گل-پروموترهای مختص

ت. انجام شده اس فراوانبا ارزش اقتصادی  یهاگل

فات، افزایش عمر آصفاتی مانند مقاومت به  خصوصیات و

های تازه ب برای تولید گل، تغییر رنگ و عطر مطلوگلدانی

. (de Vetten et al., 1999) استم نیز از اهداف مه

 نژادگران گیاهی به منظور استفاده در تولیدنرعقیمی را به

های گرده دانهزایی آلرژی از بین بردن خاصیتبذر هیبرید، 

 GM گیاهان ازهای گرده و اجتناب از انتقال افقی دانه

کنند. حذف سلولی ژنتیکی برای تحقیق در استفاده می

ولید لوژیکی برای تخصوص گامتوژنسیس نر و ابزار بیوتکنو

-مختصشده نرعقیم با استفاده از پروموتر هندسی گیاهان م
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استفاده شده است. این پروموترها بساک -دانه گرده یا 

یابند و سبب مرگ سلول مییک ژن سمی امتزاج به  معمولاً

et  , 2016; Yueet al. (Millwood شوندمی هدفزایشی 

17), 20al. .،تحت کنترل 26 ژن ریبونکلئاز بارنیز برای مثال 

به  (PsEND1)گیاه نخود بساک -اختصاصی پروموتر ژن

 انقدضمن فو منتقل زراعی مختلف از جمله بقولات گیاه 

باعث تحلیل رفتن بساک در  ،سوء بر فنوتیپثیرات أتهرگونه 

های گرده بالغ در همه گونهابتدای نمو و مانع تولید دانه 

جدول ) (Roque et al., 2019) مورد آزمون شدی گیاه

  (.4 ضمیمه

دار تراژن در ایجاد گیاهان نر عقیم با استفاده از بیان هدف

اساس آن نسل دوم بذور تراریخت عقیم  دانه گرده که بر

به نظر ت. به دنبال داشته اسنیز ی زیادی را هابحث ،باشد

استفاده در تکنولوژی محدودیت " رسد آنچه تحت عنوانمی

نامیده  27"مه دهندهتکنیک خات"یا  (GURT) "ژنتیکی

ای ملاحظهطور قابل بهاند تا ایجاد شده اصولاًشود، می

با دریفت دانه گرده  هاحاصل از تراژن "آلودگی"کابوس 

مخالف موجودات ت که عالان محیط زیس، فاماد. کاهش یاب

کسب و "ی هابخشنیز و  هستند (GMO)مهندسی شده 

  ی اهدافکه گیاهان تراریخت را برا "28 کشاورزی کار

ی خاتمه دهنده را هایتکنولوژدف ، هکنندیمتجاری تولید 

 
26 barnase 
27 Terminator technique, suicide seed 
28Agribusiness 

 ,.Shiva et al) د داننیمراهی برای کنترل تولید بذر 

2000) . 

بسیار دانه گرده -ساک یا ب-، مادگی-پروموترهای مختص

-بساک و مختص-ن مختصاید. بانهقرار گرفتمطالعه  مورد

ر فاز اول د. دبه دو فاز اصلی تقسیم شون توانندیمدانه گرده 

ختص بساک و در ژن دارای پروموترهای م "زودهنگام"یا

ی هاسلولگیری بافت و طی نمو بساک و شکل

 "دیر هنگام"یا بیان  د. فاز دومشونیمبیان  29 کیتیاسپوروف

رده هستند دانه گ-مختصبساک و -ختصم یهاژنشامل 

گیری دانه گرده و و شکل 30 ه در طی تولید گامتوفیتک

 پروموترهای .(2020et al. Wang ,) شوندیمبلوغ بیان 

 به esculentum. L دیرهنگام گرده دانه مختص خانواده

توصیف شده و آنها های والیت و اندشده مطالعه خوبی

تنظیم  گرده رادانه مختص شده است که بیان  مشخص

های با بیان ژن پروموتر . et al. (Eyal(1995 , کندمی

 هاژن نید. اشونیممحسوب بساک -زودهنگام عموماً مختص

، شودیمریزی که مورفولوژی بساک پایه شوندیمزمانی بیان 

ی هاسلولو  ندهای داخل بساک درحال تمایز هستلولس

مادری میکروسپور در حال انجام تقسیمات میوز هستند تا 

 ;Potenza et al., 2004) میکروسپورها تولید شوند

Roque et al., 2019). 

 
29 Sporophytic 
30 Gametophytic 
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 یپروموترهامانند های اختصاصی گرده و بساک پروموتر

توانند یم ،(OsLSP) گرده لیمراحل آخر تشک یاختصاص

با هدف در برنج  و ایجاد نر عقیمی شدن گرده رفعالیغ یبرا

 ,.Wang et al)استفاده شوند  ،تولید گیاهان هیبرید

و  یقو انیمختص بساک برنج که ب یهااز پروموتر .(2015

 ریامکان پذ سرماتنش  طیشرا تحت را هااز تراژن یاسازنده

، OsACE1  ،OsCER1یهاسازد، پروموتریم

OsMADS58  وOsPGT1 هاشهیگزارش شده اند که در ر 

بالغ خاموش هستند  یهاو دانه اهچهیگ ییهوا یهاو قسمت

 ,.Kato et al) دهندیک نشان مدر بافت بسا یقو انیو ب

 .(4 جدول ضمیمه) (2010

گرده دانه مختصعنوان  تحتها رتاکنون تعدادی از پروموت

اما پروموترهای  ،اندهای مختلف شناسایی شدهدر گونه

اختصاصی قوی که بتواند در تحقیقات گیاهان مختلف به کار 

 در .(2012et al. Khurana ,)  محدود و کم است ،رود

وقتی به بسیاری از آنها  ،پروموترهای شناسایی شده میان

 ،شوندمی منتقلمثلاً آرابیدوپسیس  هترولوگوسسیستم 

روتین  استفاده برایدانه گرده ندارند و  مختصبیان قطعی و 

 های غلاتتراریزش برخینظیم کننده در ابزار تبه عنوان و 

   .et al. (Li(2020 , هستندزا مشکل

 گسترش یافتهپروتئین " کنندهکدداخلی ژن یک 

ژن گزارشگر با از گیاه کریزانتموم  (UEP1) "نیتیکوئیاب

GUS  شداستفاده امتزاج یافته و برای بیان مختص بافت. 

پروموتر  kb 1.45گیاه کریزانتموم با این ساختار که حاوی 

UEP1 ژن  گل از-بیان تقویت شدهخت و تراری ،استده بو

 شد مشاهدهها گلچه 32صفحهو  31پرتوگل گزارشگر در

این ساختار  .کمتر بوده است هابرگبرابر در  9اگرچه، بیان 

را داشته  CaMV 35Sدر مقایسه با ساختاری که پروموتر 

 برابر بیان بالاتری را در گل ایجاد کرده بود 40-85 است،

(, 2002et al. aAnnadan) .OsSUT3 خانواده  عضوی از

های گرده شدت در دانههز است که بدهنده ساکارژنی انتقال

اصلی را احتمالاً در انتقال شود و نقش مو بیان میندر حال 

کند که ا میساکارز به دانه گرده برای تجمع نشاسته ایف

 اندر ایزوله و تعیین خصوصیت شدهمناطق مختلف پروموت

(, 2020et al. Li). 

ریشه وابسته به  هایگرهپروموترهای مختص  -4-2-6

 ریزوبیوم. -لگوم 

در گروه ( ENODهای )ژنگره -گیاهی مختص یهاژن

بیان  یهاند. ژشونیمبندی گروه 33نودولینهایی به نام ژن

ه های اولیزایی گره نودولینابتدای اندامشده در 

مانند پروموتر ژن  ؛شوندیم( نامیده 34زودهنگام)

VFEnod12 که بیان ژن گزارشگر را در  از گیاه باقلا

، های جوانتلقیح نشده گره های کوتیکول ریشهسلول

 کندهای تراریخت فعال میگره IIپریموردیای گره و ناحیه 

 
31 Ray floret 
32 Disk 
33 Nodolins 
34 Early nodulins 
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(Frühling et al., 2000) .بل از شروع ها قاین گروه از ژن

هایی که بعد در حالی که ژنشوند. تثبیت نیتروژن بیان می

های نودولین ،شوندبیان مینیتروژن  تیتثبشروع از 

 -30pvN (868مانند پروموتر  شوندیمنامیده  35دیرهنگام

 گیاهان تراریختگره را فقط در  GUSفعالیت که ( -67تا 

vulgaris Phaseolus بسیاری از پروموترهای  .ادن دنشا

شده نودولین های حفاظتشامل موتیف ،نودولین دیرهنگام

AAAGAT  وCTCTT در  . گروه دوم احتمالاًهستند

ها نقش های متابولیکی ضروری برای کارکرد گرهفعالیت

 نودولینپروموترهای کارهای تحقیقاتی که روی اغلب  .دارند

ها نودولین اینکه و هاهرگ مطالعه در جهت ،انجام شده است

 تثبیت مرحله متعاقباً و گره نمو طی در چه زمانی و کجا

 چگونه هانودولین کارکرداینکه  و ؛شوندمی بیان نیتروژن

  (.5 جدول ضمیمه)  (2007et al. lazeLap ,) است

 پروموترهای مختص سلول -5-2-6

 کهد نتعدادی از پروموترهای گیاهی مختص سلول وجود دار

انواع از  یکی .دنایزوله شوخاص نوع سلول  از یک ندنتوایم

بافت که هستند  36 تریکوم-مختصپروموترهای  ،هاآن

 .است دارگلیافته ساختمان اپیدرم در سطح گیاهان تغییر

هداری ترشح یا نگ، بر اساس ظرفیت تولید کومریت دو نوع

 :قابل تمایز هستند های ثانویمقادیر قابل توجه متابولیت

 نقشهای برگ که فقط ای و یا کرکغده های غیرتریکوم -1

 
35 Late nodulins 
36 Trichome 

، جلوگیری ی از حمله حشراتمانند جلوگیر ؛فیزیکی دارند

 -2 و UVر ست رفتن آب و محافظت در مقابل نود از از

 در قسمت نوک غدهیک تا ده  حاویکه  ایهای غدهتریکوم

  .هستند تریکوم

و برای  تریکوم متفاوت-مختصمطالعه پروموترهای اهمیت 

یکی از مثلاً  قابل استفاده است. مهای تریکوبررسی فرآیند

بیان  که مستقیماً است ییهاTFو شناسایی مطالعه آنها 

اطلاعات  د وکننهای مسیر بیولوژیکی تریکوم را فعال میژن

 (2016et al. Shen ,) نسبتاَ کمی از آنها در دسترس است

در دسترس بودن تنظیم  ،علاوه بر مهندسی ژنتیک.

 با طمرتب صفات تغییر به تواندمی ،مهای مختص تریکوکننده

های TF بیان یمتنظ ی مثالبرا. کند کمک تریکوم

 منجر تواندمی هاتریکومو نمو  تمایز کنندهکنترل اختصاصی

 تولید درو بهبود  اصلاح یک که شود آنها تراکم افزایش به

 شامل موادی مانند و را به دنبال دارد متریکو از ترشحی مواد

 به اومتقم در افزایش .است 37ها و ترکیبات فراراسانس

تواند تریکوم نیز می واسطه به هاپاتوژن دیگر یا آفت حشرات

ژن  روموترهایپ .(Tissier, 2018) بدین طریق ایجاد شود

  (Lange & Croteau, 1999)از تنباکو  P450سیتوکروم 

از جمله تنباکو  CYP71D16 ژن پروموتر و همچنین

هستند. مطالعه کاربردی ژن  تریکوم-مختصی پروموترها

نشان داد  GUSژن امتزاج با  گیاهان تراریخت و در دوم در

ها و گل و اقه، سهابرگریشه تا در خروج در مراحل اولیه  که

 
37 Essential oils 
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 نمو به شدت در تریکوم بیان شده بود در تمام مراحل

(, 2015et al. Wang) (6 جدول ضمیمه.) 

ت از آن جه محافظ یهاسلول یا روزنه-پروموترهای مختص

 تواندیمها روزنه شدناند که بازشدن و بستهمطالعه شده

گیاه به تغییرات محیطی واکنش کاربرد وسیعی در کنترل 

 & Lawson) دخشکی و گرما داشته باششامل 

Matthews, 2020). ها در حقیقت محل تلاقی روزنه

 .در گیاه هستندمدیریت تولید بیوماس و مدیریت آب 

در کنار  اجراکنندهرسپتورها و در خصوص تحقیقات 

سبب  ،های محافظدخیل در رشد و نمو سلول هایپروتئین

و  ژن 15حدود شناسایی، جداسازی و آنالیز کارکردی تعداد 

) شده است 38مختص سلول محافظ معروف به  پروموتر

, 2018)et al. Quan ., 2013)et al. Han (جدول ضمیمه 

7.)  

 .ریشهپروموترهای مختص  -6-2-6

های مختص ریشه دامنه وسیعی از کاربردهای بالقوه پروموتر

های داخلی و خارجی در افزایش بیان پروتئینانایی وتو 

گیاه منظور افزایش مقاومت بهرا دارند. استفاده از آنها ریشه 

 ،خشکی شوری، ،به پاتوژن و آفت، افزایش مقاومت به گرما

های نهای خوراکی یا تولید پروتئیبهبود ارزش غذایی ریشه

رایج یی نوترکیب به منظور فارمینگ مولکولی و گیاه پالا

 
38 Guard cell-specific 

Werneret al. , 2000; Shenet al. (Jeon ;2000 , است 

, 2010)et al. (8 جدول ضمیمه.)  

رهای ریشه برای بهبود سیستم در گیاه برنج از پروموت

 ,.Gao et al)افزایش مقاومت به تنش خشکی  ،ایریشه

2014; Jeon et al., 2000; Li et al., 2005; Redillas 

et al., 2012);  مانند خطرناکجذب عناصر  کاهش 

بهبود جذب عناصر ماکرو ، (Deng et al., 2018) کیآرسن

 انیب افر قیطر ازطور مثال بهبود جذب فسفر  به کرویو م

استفاده  یشهردر محدوده  OsPT2ناقل فسفر به نام  کی

 بیانذکر شده از  کاربردهای تمامیشده است. علاوه بر 

مخرب توان از اثرات میآن  وسیله، بهریشهژن در  یاختصاص

 Li et) کرد یریجلوگ یزن یاهژن در سراسر گ یدائم یانب

al., 2019). 

 ریشه مختص ژن بیان ءالقا برای ریشه مختص هایپروموتر

 استفاده آب و غذایی مواد برداشت بهبود برای و ضروری

برای مثال، در زمینه مهندسی ژنتیک برای  شوند.می

وقتی تحت کنترل آمیناز دی ACCژن ، 39پالاییزیست

های آلودگیبه منظور زیست پالایی و  پروموتر مختص ریشه

مقاومت بالاتری  ،ال یافترنگی انتقگوجه ف به گیاه خاک

 (Cd, Co, Ni, Pb, Zn)نسبت به یون های فلزی سنگین 

 asani(F  نشان دادپروموتر دائمی با  تانتودر مقایسه با م

, 2000)et al. 18; Grichko, 20et al. . 

 
39 Bioremediation 
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یاز  AK109149) یشماره دسترسبا  برنج RCc3 پروموتر ن

صا یهاپروموتراز جمله این پروموترها است.    شاهیر یاختصا

Os03g01700  وOs02g37190 شاهیر یهاابافتدر  برنج

نادیما و هستند فعال اریبس برنج یا  انیاب تیاتقو یبارا توا

 بااناین، چهم. باشند دیمف شهیر در هدف یهاژن یاختصاص

 3 ،واقعیدر زمان PCR  زیآنال و یزار کرویم یهاداده یبررس

صاا انیااب بااا ژن  rRSG1 یهااانااام بااه شااهیر یاختصا

(Os02g0658100) ،rRSG3 (Os07g0646800) و 

rRSG5 (Os04g0423800) شدند ییشناسا .(Huang et 

al., 2015). 

 های سبز.بافتها و برگ -7-2-6

کلروفیل مانند برگ، غلاف، خوشه و ساقه  واجدهای بافت

 هایپروموتر .کنندهای قابل القاء با نور را حمایت میبیان ژن

 های مرتبط با فتوسنتزیا پروموتر ژن با بیان بالا در برگ

نژادی تراریختی و بهبود مقاومت برای به BiGSSP7 مانند

 Chen et al., 2010; Ye)در برگ برنج  آفاتبه بیماری و 

et al., 2009)،  فتوسنتز در خصوص تحقیقات(Cao et al., 

مناسب و غیره  (Zhu et al., 2017)و پیری برگ  (2019

. پروموترهای مختص ساقه برای آسانی تحقیقات در هستند

استفاده قابل فات آمطالعات طویل شدن ساقه و مقاومت به 

تعدادی پروموترهای مختص بافت سبز در برنج  .هستند

های اما اغلب آنها در حقیقت در سلول ،اندشناسایی شده

ی که در سایر شوند. لذا یافتن پروموترهایمزوفیل بیان می

از اهمیت بالایی در مهندسی  ،ای سبز بیان شوندهبافت

  .(9 جدول ضمیمه) برخوردار استژنتیک 

540PD عنصر . پنجیک پروموتر مختص بافت سبز است-cis 

شد. نامگذاری ی و مختص بافت از این پروموتر شناسای

LPSE1  د. رفعال کجوان بیان ژن را در برگ و خوشه

LPSRE2 ساقه برگ، ریشه، خوشه جوان و را در  بیان ژن

 ساقهخوشه جوان و بیان ژن را در  PSE1 درسرکوب ک

 بیان تنظیم در  LPSE2و   LPSRE1عناصر  .سرکوب کرد

بودند بدین طریق که  دوگانه نقش دارای بافت مختص ژن

سرکوب کننده   LPSRE1 ،عال کننده در برگ اماف دو هر

ریشه  ر خوشه جوان وسرکوب کننده د LPSE2در ساقه و 

 .( 2007et alCai ,.)  کردندعمل 

 پروموترهای القاء شدنی - 7

بیان  تحقیقات برای جلوگیری ازآل در یک وضعیت ایده

تفاده از سیستمی است که ی در استوانای ،ژنترا 40 ینابجا

زمان مطلوب و مرحله  ،بر اساس هدفطور دقیق بهبیان را 

بدون شک مفیدترین نمو گیاه روشن یا خاموش کند. 

تغییرات محیطی بهپروموترها در گیاهان انواعی هستند که 

های فنوتیپقبلا آثار سوء و . دهندمی نشان واکنش

ها با دائمی تراژن انبیحاصل از  و ناهنجار طبیعیغیر

مطلوب  ،بنابرایناستفاده از پروموترهای مربوط بحث شد. 

 تتولید کرد که محصولا ایاست که گیاهان تراریخته

 
40 Misexpression 
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شرایط تنش ت تحعبارتی در موقع نیاز و یا بهتراریخته فقط 

وجود آمدن فنوتیپ بهو از  بیان نابجاتا از  تجمع یابد

. اجتناب شود راژنحاصل از بیان دائمی ت غیرطبیعی

(Verma et al., 2007). ،با  هاژنترا بیان هدفمند از طرفی

رای ببافت یک تکنیک قوی -استفاده از پروموترهای مختص

این نوع کنترل همچنان به گیاه و اما،  کنترل بیان ژن است

داخلی بستگی  trans-الگوی بیان فاکتورهای فعال کننده

ز معایب پروموترهای هترولوگوس آن است که وقتی د. ادار

خاص ا حتی ارقام مختلف یک گیاه ی هاگونهها، جنسدر 

د. ممکن است متفاوت عمل کنن شوندیماستفاده 

با  (و سرکوب شدنی)های پروموتر القاء شدنی یستمس

بالقوه  یهاتیمزو اجزاء داخلی و خارجی  مؤلفهاستفاده از 

 بافت دارند-های مختصبرخی سیستم متعددی نسبت به

(, 2004et al. otenzaP). انجام  با القاء شونده پروموترهای

. اندشده خصوصیات تعیین و جداسازی متعدد هایتنش

 خصوصیت تعیین برای فراوان هایتلاش رغمعلی

برای  آنها از خیلی کمی تعداد تنش، با القاءپذیر پروموترهای

 یرشد های مختلفطیف در طیها به استرس پاسخبروز 

ای نمونه .et al. (Yi(2010 ,اند آنالیز شده ،راریختگیاهان ت

 OsABA2شامل نش ت پذیر بالقاءاز چنین پروموترهای ا

آرابیدوپسیس است که نشان داده شده  RD29Aبرنج و 

ثر ؤمگیاهان تراریخت رشد ها و مراحل است در تمام بافت

در نسبی  کمبود در حال حاضر ،هستند. بنابراین

بخصوص نش ت پذیر باءژن القاتراپروموترهای کارا برای بیان 

-بهاشاره شد  چنانچه قبلاً وجود دارد.ن تک لپه ر گیاهاد

های متفاوت نیز به پروموترهای ژنمحصول منظور تجمع 

et al. Yi ,) متفاوت نیاز است تا خاموشی اتفاق نیفتد

2010). 

 شناسایی گیاهان در القاءپذیر های پروموتر از تعداد زیادی

 (1شوند: می بندی طبقه مختلف گروه سه در که اندشده

( هورمون های گیاهی)انواعی که به سیگنال های داخلی 

دهنده به ترین پروموترهای واکنش گسترده ،دهندمیپاسخ 

 ،هااکسین ها،نکه توسط جیبرلیتند سه یهورمون انواع

حتی پروموترهای واکنش شوند القاء میاسید آبسسیک 

از منشاء )ترولوگوس خارجی و ههای دهنده به هورمون

به خودی خود  ،نیز مفید هستند زیرا (حشرات و پستانداران

 Padidam et) ندکنفعال نمیرا داخلی بیولوژی مسیرهای 

al., 2003)، 2)  خارجی فیزیکی هایمحرکانواعی که به 

 ءالقا .(زیستیهای زیستی و غیرتنش) ددهنمی پاسخ

شامل عناصر  مصنوعیهای خارجی پروموترهای کننده

مثالی از پروموترهای تنظیم  .فیزیکی و شیمیایی هستند

 ،عناصر فیزیکی شامل پروموترهای تنش گرماییبا ده ونش

و پذیر با نور ءموترهای القاپرو ،رماپذیر با سءپروموترهای القا

 (2014et al. ttDu ,) هستندبا زخم پذیر ءموترهای القاپرو

واکنش های شیمیایی خارجی انواعی که به محرک (3 و

پروموترهای  .(Zuo & Chua, 2000)  دهندنشان می

شونده با  ءپذیر با مواد شیمیایی شامل پروموترهای القاءالقا

پروموترهای  ،با تتراسایکلینپروموترهای تنظیم شونده  ،الکل
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واکنش دهنده به استروئید از قبیل پروموتر رسپتور 

و  42استروژنهای رسپتور پروموتر، 41گلوکوکورتیکوید

پروموترهای واکنش دهنده به فلزات و ، 43کدایزونا

از  موردسه .هستندزایی پروموترهای مرتبط با بیماری

های تمسیس ،پذیر در گیاهانءسیستم های القامهمترین 

.  باشندبا استروئید می با گرما و ،پذیر با الکلءالقا

(Corrado & Karali, 2009; Sharma & Sharma, 

 2009) 

 و زخم. هاوترهای القاء شدنی با تنشپروم -1-7

 یستیزریغزیستی و  یهاتنشدر گیاهان انواع مختلفی از 

شامل طیف  هانشد. تکننیمرا القاء  هاژنتعداد زیادی از 

، UVور ، نرما، گوسیعی از تغییرات محیطی مانند سرما

یا حمله  ،مبود یا طغیان آب، کوری یا فلزات سنگین خاکش

 یهازخمکه  استیا پاتوژن  زایماریبو عوامل  علف خوارها

گیاه زخمی قتی یک د. وکننیمموضعی را در گیاهان ایجاد 

 ییهامینز، آشوندیممنظور دفاع و تعمیر فعال به هان، ژشود

 هانیپروتئ ، وتا مواد شیمیایی دافع تولید شود شوندیمالقاء 

مبنی  ییهاالگنیستا  شوندیمتولید  هامولکولو دیگر ماکرو

طور سیستماتیک ارسال به سرتاسر گیاه بهبر بروز حمله، 

دارای پروموترهای  یش یا دفاعالقاء شده با تن یهان. ژشود

خوبی شناخته شده به هاآنمفیدی هستند که خصوصیات 

 هاآن ،سیاری از این پروموترها با ارزش هستند زیرات. باس

 
41 Glucocorticoid receptor

 

42 Estrogen receptor 
43 Ecdysone 

زخم یا آلودگی  نقطهدر  اختصاصاًرا گیری شده هدفبیان 

پروموترهای القاء شدنی با  ،ین خصوصیات. اکنندتنظیم می

مقاومت  یهاژنو تنش را به طور بالقوه برای مهندسی زخم 

 ؛مناسب ساخته استکشی با خاصیت حشره یهانیپروتئیا 

 ،شوندیمفعال آفت فقط در زمان حمله که ای به گونه

 ک یا عمومی دارایهای القاء سیستمیحالی که سیستمدر

 است. موجود  یهاتنشکل گیاه از از پتانسیل محافظت 

هایی هستند که با مواد های دفاعی گیاهان دارای پروموترژن

آفات و  از طرفتولید شده  ی(الیسیتورها)شیمیایی 

عمل شوند. ترکیبات مختلف فاکتورهای می ءالقا هاپاتوژن

از اعی تبط دفهای مربرای فعال کردن ژن trans-کننده

-عناصر عمل کننده یطرفاز طریق الیسیتور نقش دارند و 

cis  در بسیاری از موارد  نظیر هایدر پروموترمتعدد

  اند.شناسایی شده

بر  ،های محافظبا بیان گروهی از ژنبسیاری از گیاهان 

واکنش نشان  (زخم)فعالیت آفت  های فیزیکیجنبه

 ءاتیلن هم القایا  44موناتد که بسیاری از آنها با جاسندهمی

های القا شونده با زخم شامل انواعی است که شوند. ژنمی

سینتاز  نمانوپی ،سینتازین نوپال ،IIپروتئیناز ممانعت کننده 

 . کنندبرنج را کد می R2329 ها از قبیلراکسیدازپو 

های اصطلاحاً شوک بالا رفتن دما سبب بیان پروتئین

کند ای گیاه کمک میهبه سلولشود که می (HSP)گرمایی 

 
44 Jasmonate 
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سلولی آنها پایدار شود و از  ها و دیگر ترکیباتتا پروتئین

دارای  HSPهای ژن .شودایجاد می 45دمایی تحملرو این

پروموترهای شوک گرمایی . ندپروموتر القاءپذیر با گرما هست

زیرا  ،کندهای هترولوگوس به خوبی عمل میبرای پروتئین

های در میان گونهایی از نظر تکاملی سیستم واکنش گرم

القاء  یهاژنبسیاری از  .حفاظت شده هستندگیاهی مختلف 

-شامل دو عنصر عمل کننده یستیزریغ یهاتنششده با 

cis عنصر واکنش دهنده به  هاند. آدر پروموتر خود هستن

و عنصر  DRE (TACCGACAT)خشکی /کم آبی به نام 

 (ACGTGG/TC)یا اسید  کیآبسسواکنش دهنده به 

ABRE یهاند. ژباشنیم rd29A  وrd29B سیدوپسیآراب 

زیستی تحت تنش غیر ،ده به تنش هستند اماواکنش دهن

 روموترد. پشونیمبه طور متمایزی از یکدیگر القاء  هاآن

rd29A  شامل دو عنصرDRE  وABRE در  است و ژن

 اسید کیآبسسدمای پایین و  ،وری بالا، شآبیکم شرایط

شامل فقط  rd29Bر حالی که پروموتر د دنشویمء القا

ABRE ها هستند و القاء وابسته بهABA است (Uno et 

al., 2000) . 

 یا مصنوعی کینتیسپروموترهای  -8

عناصر تنظیم  ای ازموترهای طبیعی ساختار پراکندهپرو

رسد در بین نظر میبهدارند که ( هاموتیف) cis-کننده

 ،های با الگوی بیان یکسان حفاظت شده نیست. از این روژن

 
45 Thermotolerance 

پروموتر یک ها در داخل فاصله موتیف و هاتعداد نسخه ،نوع

مبنای ساخت همین فاکتورها د که نشوتوانند بازآرایی می

دو  .(Mehrotra et al., 2011) است مصنوعیپروموترهای 

عبارتی  یا به طبیعییکی نوع  ؛ود داردنوع پروموتر اصلی وج

که شامل  مصنوعیو دیگری نوع  ،ذاتی یا نیافته تغییر

 مرکزیساختار پروموترهای  یا طبیعیترکیبی از انواع 

ترکیبات  ،ساخته شده جدید همراه با تکرارهای چندگانه

گیاهی گیاهی یا غیر cis -یا عناصر تنظیم کننده ،خاص

 مصنوعیپروموتر  یک .ضمیمه( 1)شکل  باشدمییی بازآرا

برای کنترل  مصنوعیهای و موتیف پروموترمرکز شامل یک 

یک  ،طور معمولبرداری ژن است. بهزمانی و مکانی رونوشت

 یا تکثیر ،اما آیدمی دستبه موجود هایتوالی موتیف از توالی

 پروموتر کزرم در هاتوالی. شوندمی به اشکال مختلف ترکیب

 در فاصله (TSS)در مقایسه با مکان آغاز رونوشت برداری 

bp 50/+-  قرار دارد و شامل یک جعبهTATA عناصر ،

GA  لکه  پروموتر مرکزییا سایر عناصر(Py عنصر ،

CCAAT عنصر ، Inr عنصر ،CA  )استو غیره (Porto et 

al., 2014; Yamamoto et al., 2011) .پراکندگی عناصر 

نشان دهنده حفاظت موقعیت نسبی در  پروموترمرکز  در

رونوشت  پروموترمرکز  .است در گیاهان TSSخصوص 

پایه به آن متصل  هایTFبرداری دقیق و درست را وقتی 

 بسیار ناچیزمقدار به و فاقد بیان پایه یا  کندآغاز می ،شوند

 است. 
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های بیان دائمی تمسیس ،راساس کاربردهای بیوتکنولوژیکیب

بسیار مهم هستند  ،پذیر هدفمندءالقا هایتراژنطح بالا و س

جدید  مصنوعیو از اهداف اصلی برای توسعه پروموترهای 

های استفاده از منظور فائق آمدن به محدودیتبه .باشندمی

پروموترهای  ،و بیان هدفمند تراژن طبیعیترهای مووپر

چهار هدف مختلف  اب ه(یا دو جهت هیک جهت) مصنوعی

( 2 ،پروموترقابل استفاده بودن بیشتر ( 1شوند. میتولید 

جلوگیری از خاموشی  (3 ،های چندگانهن تراژنکنترل بیا

بیان بر کنترل بیشتر  (4و  هاتوالیشابه تژن بر اساس 

موتر یک پروجزء اصلی  .تراژن بافتمختص مختص محیط و 

 46چندبخشی نندهتنظیم کای است به نام منطقه مصنوعی

وضعیت . بدیامیامتزاج  پروموتر مرکزکه در بالادست 

 ،جهت ،گذاریفاصله ،هاموتیفیعنی مکان ( cis-موتیف

هدف اصلی برای  (ها و ترکیبات خاص آنهاتعداد نسخه

 .(Venter, 2007) استراتژی های تغییر پروموتر است

کنترل دقیق  تنهانه  cis-هایتنظیم کننده ساختارتغییرات 

ها را پذیری تراژنءالقاو یا افزایش فعالیت رونوشت برداری 

-های موتیفبلکه نقش کارکردی توالی ،کندامکان پذیر می

cis  به در اتصال نقش آنها  وکند می مشخصراTF های

محرک خاص را نشان یک یا چند در واکنش به مشخص و 

بهینه شده قادر به کنترل  مصنوعییک پروموتر . دهدمی

 ،زمانی و مکانی ،فعالیت یک یا چند تراژن به حالت کمی

اختصاصی  ،بودن همنطبق با نیازهای خاص از قبیل چندکار

 
46 Regulatory module 

فعالیت رونوشت برداری پایه  (زمینهپس)کمترین  ء،بودن القا

 و پاسخ ،های داخلیTF تخلیهکمترین  ،موتر مرکزیپرواز 

لقاء تراژن بدون پروموتر و ا افزایش قدرت ،القاء سریع

Gurr)  & است گیاهتأثیرات پلیوتروپیک بر روی 

, 2006)et al. Rushton, 2005; Tavva .پروموتر  یک

یک پروموتر مرکزی  امتزاجتواند با می هیک جهت مصنوعی

چندبخشی تنظیم کننده یک  ’5در جهت مخالف پایانه 

 دوزمان امکان بیان هماین اساس،  و برشود  47هجهتدو

های رایج استفاده کند. در مقایسه با تکنیکتراژن را فراهم 

یاهان یعنی های چندگانه در گاژنبرای ورود و بیان تر شده

 ,Halpin)  زمان یا متوالیتراریزش هم ،هااستفاده از تلاقی

 مزیت های مهندسی شده هیک پروموتر دو جهت ،(2005

 را میرا داپذیری رونوشت ءدر خصوص فعالیت و القابالاتری 

 .(2004et al. Li ,)باشد 

و سایر پروموترهای حداقل  CaMV 35Sپروموتر حداقل 

هترین اند. بساخت پروموترهای مصنوعی بوده دیگر مبنای

پروموتر حداقل برای استفاده احتمالی انواعی است که از 

مشخصات بیان را به  ترینهایی به دست آید که نزدیکژن

خصوصیات بیانی پروموتر مصنوعی نهایی داشته باشد. برای 

پروموتر القاء شدنی با خشکی از ژن القاء شونده با یک 

ای یک پروموتر القاء شده با زخم از ژن القاء خشکی و بر

. علاوه بر این، پروموتر بسیاری از فاده شودستشونده با زخم ا

کوئیتین( حاوی های ابیهای با سطح بیان بالا )مثلاً ژنژن

 
47 bidirectional 



 123 .100-135 ،(1)1 ،1401 غلات، بیوشیمی و بیوتکنولوژی /همکاران و سوهانی

 

 

تخاب یک اشان هستند. بنابراین، ان UTR-'5اینترون در 

 پروموتر حداقل که شامل یک اینترون باشد بخش مهمی از

 ,Rushton) استراتژی طراحی چنین پروموترهایی است 

2016) . 

کارگرفته شده در لید و بهتعداد پروموترهای مصنوعی تو

نوع  200میلادی حدود  2015تا سال  in plantaشرایط 

  .(Dey et al., 2015) بوده است

 اینترون و پروموتر لباثر متقا – 9

های شناخته شده علیرغم یوکاریوت ون در تماموجود اینتر

مفهوم آن است که به ،سلول عبارتی اتلاف انرژییا به ،هزینه

دارند. همراه بهبرای سلول  مستقیمها مزایای مهم و اینترون

حیاتی ثیرات أتها آن است که نوهای مهم اینتریکی از نقش

 ،نژک ها از یژن دارند. حذف اینترون یرونوشت برداربر 

با )ی مربوط cDNAبا جایگزینی توالی ژنومیک با  مثلاً

-اغلب کاهش بیان را به ،(وجود حضور پروموتر و ترمیناتور

ن معمولاً ژداخل یک دنبال دارد. برعکس، امتزاج اینترون به

 – دارند اییشامل انواعی که منشاء باکتری -فاقد اینترون 

. باشد داشته دنبالبه را ژن دارمعنی بیان افزایش دناتومی

تأثیر و بقیه اما برخی بی ،ارندند افزایشی نقش همیشه البته

et al. Bai;2020 , ) دارای کارکرد تنظیمی منفی هستند

, 2008et al. Rose). 

برنج با  48کوییتینابیژن پلی ’UTR -5اینترونریتأث

برنج مطالعه شد.  لاین سوسپانسیون سلولی تراریزش دائمی

های سلولی را در لاین GUSاینترون فعالیت ژن گزارشگر 

برابر افزایش  دوبرداری سلولی برابر و در سطح رونوشت 29

 ،خزه، این پدیده درجلبک. (2008et al. erSamadd ,) داد

 ،برنج ،ذرت) هاایو بسیاری از تک لپه (کاج)نهاندانگان 

 ،تنباکو ،آرابیدوپسیس)ها ایو دو لپه ز(وو م یولاف، گندم

. استمشاهده شده ( لوبیا و پنبه ،سیب زمینی فرنگی، گوجه

ها ندارد که اینتروموضوع این  هاین پراکندگی وسیع اشاره ب

در تنظیم بیان نقش اساسی و نقش حفاظت شده تکاملی را 

   .et al. se(Ro(2008 , کنندژن یوکاریوتی ایفا می

ها معمولاً به این نوآزمایشگاهی مطالعه اینترهای رهیافت

بدون دیگری با اینترون و یکی )گونه است که دو ساختار 

این شوند و سپس تراریزش دائم یا موقت آماده می (نواینتر

شود. های گیاهی انجام میبه داخل سلولدو نوع ساختار 

ژن گزارشگر بین پروموتر گیاه و ساختار ژنی معمولاً امتزاج 

رد اینترون از است یا در برخی موا GUSباکتریایی مانند 

توان با شود. سطح بیان ژن را مینسخه ژنومی حذف می

 .et al. (Rose(2008 , بررسی کرد mRNAبررسی تجمع 

های بالادست توالی ازهای متعدد گیاهی بیان ژن را نواینتر

لذا  .دهندهر دو جهت افزایش می در رداری شدهرونوشت ب

هستند. برای مثال ژن  49عناصر تقویت کنندهاحتمالاً حاوی 

 
48 Polyubiquitin 
49 Enhancer-containing intron 
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گیاه آرابیدوپسیس  )1B-eEF( سازیننده فاکتور طویلکدک

. اینترون در های تراریخته تنباکو افزایش دادبرگبیان را در 

جلو آن رو بهثیر أتشت برداری وارد شده و بالادست آغاز رونو

et al. Gidekel ,) بیشتر از ورود آن در جهت معکوس بود

 ACT1ژن  ’UTR-5، بخش مشابه قیبه طر. (1996

 در زشیترار از پس نترونیا کی بر مشتمل سیدوپسیآراب

 10 انیب سبب ACT1:GUS افتهی متزاجساختار اقالب 

مثال دیگر از اینترون کامل  شد. بساک مختص یبرابر

 آرابیدوپسیس است agamousتقویت کننده در ژن 

(Deyholos & Sieburth, 2000) مکان اتصال پروتئین .

در داخل اینترون شناسایی شده  AGبیان  تنظیم کننده

 .(200et al. Sridhar ,6)  است

ضعیف را  و ی القاء بیان حداقلیها توانایاینترونتعدادی از 

 حاوی لذا .باشندمیدر یک ژن فاقد پروموتر دارا 

 افزایش حدودی تا بیان را توانندمی که هستند پروموترهایی

. کنند عمل 50جایگزین پروموتر عنوان به توانندمی دهند. لذا

 sCDPK2Oو  Ostub16 هایژن اول اینترون مثال، برای

 FAD2 ژن اولاینترون  et al. (Morello(2006 ,برنج  در

 et  (Kim آزمون شد آرابیدوپسیس اهیگ در که گیاه کنجد

, 2006)al.بدان جهت  . فرضیه وجود جایگزین پروموترها

 هایتوالی داخل از هااز رونوشت پیشنهاد شد که برخی

 است.  گرفته منشاء ناینترو

 
50 Alternative promoter 

سطح  هاترونبه دست آمد مبنی بر این که اینشواهدی 

mRNA دهند بدون اینکه حاوی تقویت را افزایش می

ین حقیقت مکانیسم ادر کننده یا پروموتر جداگانه باشند 

ها و ندگی با نحوه عمل در تقویت کنندهعمل تقویت کن نوع

به واسطه  تقویت کنندگی لذا .است پروموترها متفاوت

ها برخلاف عناصر نترواین قبیل ایند. نامیده ش 51نترونای

 عمل جهت دو هر در دور مسافت که ازتقویت کننده هستند 

کنند ا از پروموتر فعال میر برداری رونوشت و کنندمی

(Zabidi & Stark, 2016).  خلاف برهمچنین آنها

ثر ؤمباشند تا بر بیان  TSS  باید در پایین دست ،روموترهاپ

از تقویت نوع  ها برای تعیین تفاوت اینآزمون .واقع گردند

 اینترون آیا که است این مسئله کننده و پروموتر شامل

 شده برداری رونوشت هایتوالی از خارج در را بیان تواندمی

 یک بیان تواندمی اینترون آیا ؟کند تتقوی جهت دو هر در یا

و اینکه  ؟وموتر حداقلی را تحریک کندپر یا پروموتر فاقد ژن

هایی آنبه غیر از است )آیا اینترون حاوی توالی عناصر خاصی 

که برای تقویت فعالیت یا فاکتور  (برای جوش نیاز است که

 .(Gallegos & Rose, 2015) خاصی متصل شود

 اهنوبیشتر در این خصوص که بسیاری از اینتر یهدواش

های جداگانه یا کنندهرا بدون داشتن تقویت mRNAسطح 

 به هاتلاش این از دهند می یا افزایش و تحریک پروموتر

 با را IME در دخیل های اینترون هایتوالی که آمد دست

 %80 تا گاه که داد نشان نتایج. کنند تعیین حذف آنالیز

 
51 Intron-mediated enhancement  
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شود در حالی که نقش تقویت حذف می 1ون شماره ترنای

های دهد توالیکنندگی همچنان پابرجاست که نشان می

ودر سراسر  باشند دارای فراوانی بالا باید IMEمسئول 

انتهای اینترون  ه/یا محدود به پایانباشند پراکنده  اینترون

تاکنون توالی خاصی مشخص نشده است  ،ضمن اینکه .باشند

در این قبیل گرچه ند. نقش داشته باش IMEاً در عکه قط

 هایز یک الگوریتم کار شناسایی توالیاستفاده اموارد 

 Parra) مسئول و موثر بر بیان را آسانتر کرده است یینترونا

et al., 2011). اینترون و سیس پدوآرابی حقیقات درت

UBQ10 های فعال در بب توالینشان داد که این امر به س

گیری یک عنصر ن محرک وجود دارند تا شکلوسرتاسر اینتر

 ,.Rose et al) هاTFاتصال  جداگانه منفرد مانند مکان

سیس و پهایی که بیان را در آرابیدواغلب اینترون (2008

-’5ها هستند که در دهند اولین اینترونایش میذرت افز

UTR نکته دیگر این که  .ژن اولیه ژنومی وجود دارند

 حداکثری شروع ژن برای افزایش نقطه اینترون باید نزدیک

 از سبب UTR-’3 به اینترون جابجایی. باشند داشته قرار

. (Jeon et al., 2000) شد اینترون خاصیت رفتن بین

 52بیان  محرک اینترون یک انکم هاآن در که هاییآزمون

ژن متغیر بود نشان داد که اینترون باید در داخل در 

از  1kbهای رونوشت برداری شده و در فاصله کمتر از توالی

را افزایش  mRNAشروع رونوشت برداری باشد تا سطح 

 .دهد

 
52 Expression-stimulating 

ن بیشتر بوده ژموتر در یک پروتاثیر اینترون بر بیان از تاثیر 

خانواده اعضاء یک  ن بینواینتره تبادل یک مطالعاست. در 

در  (PRF1, 2, 3)رویشی   Profilinژن  .ژنی مطالعه شد

 فقط در 5 و PRF4شود در حالی که تمام گیاه بیان می

 برای فقط نه PRF2 اول اینترون. شودمی بیان خامه و کلاله

نیاز  GUS ژن به متصل PRF2 ساختار پروموتر کامل بیان

 از را PRF5:GUS بیان تواندمی روننتای ایناست بلکه 

 ,.Jeon et al) کند تبدیل رویشی بیان به زایشی بیان الگوی

تاثیر  PRF2 اینترون ن داد کهنشا مطالعه این . (2000

 بیان مختص بافت دارد و تاثیردر  PRF5بیشتری از پروموتر 

 .است بیشتر ژن دو هر پروموترهای از انبی آن در مقدار

 پایایین وینترا علاوه بر این، در بسیاری از موارد حضور

mRNA دهد که در سرعت را در سیتوزول افزایش می الغب

ای و پایداری رونوشت موثر هستهرونوشت برداری، مهاجرت 

 را ترجمه کارایی تواندمی اینترون حضور این، بر . علاوهاست

 . (Shaul, 2017) دهد افزایش

 سپاسگزاری

حمایت از پژوهشگران و فناوران کشور بدینوسیله از صندوق 

(INSF)  مالی از نویسنده مسئول تشکر به جهت پشتیبانی

 شود.و قدردانی می



 126 .100-135 ،(1)1 ،1401 غلات، بیوشیمی و بیوتکنولوژی /همکاران و سوهانی

 

 

 

 

 

منطقه  ه.جهتمصنوعی یک هایپروموتر( طراحی . الفصنوعیاصلی برای طراحی پروموترهای م شیوهدو  -1 شکل

خاص  cis-موتیفیک مصنوعی شامل تکرارهای چندگانه  قطعهپروموتر مرکزی که عامل اصلی بیان تراژن است با یک 

لاً مث)یک محرک خاص  با ءبخصوص انواع مرتبط با القا cis-اطلاعات اولیه از موتیف .یابدامتزاج میمریزاسیون( )مولتی

دهد؛ ب( در پاسخ به آن تنش خاص را میبه منظور بیان تراژن  مصنوعیامکان ساخت پروموترهای  ،(اتوژنمله پح

ظیم دوتراژن با طراحی پروموتر مصنوعی دوجهته. امتزاج یک پروموتر مرکزی اضافی در سمت مخالف امکان تن

 ( Venter & Botha, 2010)از  دهد، اقتباسمشابه را می cis-استفاده از ساختار تنظیم کنندگی

Figure 1- An illustration of two basic strategies for the design of synthetic promoters (a) 

unidirectional synthetic promoter design. The core-promoter will be fused to a synthetic stretch of 

DNA containing multiple repeats of the specifically cis-motif (multimerisation). Knowledge of 

specific cis-motif associated with induction (e.g. pathogen attack) enables construction of synthetic 

promoters in response to pathogen attacks, (b) Bidirectional synthetic promoter design. By 

integrating an additional promoter on the opposite side, it is possible to regulate two transgenes 

using the same cis-regulatory architecture. (Venter & Botha, 2010) with some modifications. 

 ب(

 الف(
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 مستقل از مسافتانواع و  مرکزی پروموترهای شناخته شده در ناحیه کارکرد برخی موتیف -1جدول 

Table 1. The function of some known motifs in the core and distal region of the promoter.  
* Source: PlantCARE (http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/) 

 عملکرد

Function 

 موتیف

Motif 

 مکان

Position 

 توالی
Sequence (5’-3’) 

 پروموتر  مرکز

Core promoter 

TATA Box -33 TCCCTATAAATAA 

CAT Box -49 GCCAAC 

CAAT Box -80 GGCCAATCT 

G Box -66 TGACGGTGT 

 پاسخ به استرس

Response to stress 

ABRE -76 TGGTTT 

AB14 -245 CACCG 

 پاسخ دهنده به نورعنصر بخشی از یک 

Part of a light-responsive element 

I Box 95 to 103 CTCTTATGCT 

L box 58 to 68 TCTCACCAACC 

 دفاع در مقابل پاتوژن
Defense against pathogen 

W Box -72 CTTCTTTGACGTGTCCA 

 هوازینقش ضروری در القای بی

Essential for the anaerobic induction 
ARE -700 to -705 TGGTTT 

 القای سطوح بالای رونویسی

Confer high transcription levels 

5'-UTR Py-rich 

stretch 
-533 to -547 TTTCTCTCTCTCTC 

 برلینیجبه پاسخ دهنده  عنصر

Gibberellin-responsive element 
GARE-motif 139 to 145 AAACAGA 

 به نور پاسخ دهنده عنصر
Light-responsive element 

GT1-motif 168 to 178 ATGGTGGTTGG 

 TC از یغن یهارارتک و تنشپاسخ در دفاع و 

Responsive to defense and stress TC-rich repeats 
 17 to 26 ATTTTCTCCA 

 در پروموترهای مربوط به کم آبی MYB سایی اه شنایگجا

MYB recognition site found in promoters of the 

dehydration 

MBS -425 to -430 CGGTCA 

 گرما تنشپاسخ به 

Responsive to heat stress 
HSE 79 to 87 AAAAAATTTC 

 MeJA  به پاسخگوییدرگیر در 

Involved in the MeJA responsiveness 
CGTCA-motif 1 to 5 CGTCA 

 مورد نیاز برای بیان اندوسپرم

Required for endosperm expression 
Skn-1_motif -624 to 628 GTCAT 

 Responsible to مسئول بیان آوندی در آوند چوبی

vascular expression in xylem 
AC-I 58 to 68 TCTCACCAACC 

 یددرگیر در پاسخ به سالسیلیک اس

Involved in response to salicylic acid 
TCA-element -101 to -110 CAGAAAAGGA 

  

 

http://bioinformatics.psb.ugent.be/webtools/plantcare/html/
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 اختصاصی بذر هایپروموترتعدادی از  -3جدول 
Table 3. Seed-specific promoters 

 پروموتر

Promoter 

 منشا

Source 

 تست شده
Tested 

 منبع

Reference 

 توضیحات

Remark/ cis 

element 

 بیان

Expression 

PROLAM26 rice rice 
Plant Cell Tiss 

Organ Cult 128:125 
endosperm 

spatial or 

preferentially 

pF128 
foxtail millet 

(Setaria italica) 

Arabidopsis /Zea 

mays/foxtail millet 
Planta  241:57 Embryo 

temporal and 

spatial 

PZmBD1 / Skn-1 maize maize 
Plant Cell Physiol. 

59(10): 1942 

Chimeric 

/bidirectional 
persistent 

PGlu-4B rice rice 
Plant Cell Tiss 

Organ Cult 128:125 
endosperm 

spatial or 

preferentially 

PRAL2&4 rice rice 
Plant Cell Tiss 

Organ Cult 128:125 
endosperm 

spatial or 

preferentially 

BIP4 rice rice 
Front Plant Sci 7: 

766 
bidirectional spatial-temporal 

maize α-zein 

promoter 
maize rice 

Physiol Mol Biol 

Plants. 21(1): 35 Endosperm 
temporal and 

spatial 

 

 

 تعدادی از پروموترهای اختصاصی میوه -2جدول 
Table 2. Fruit-specific promoters 

وترپروم  

Promoter 

 منشأ
Source 

 تست شده
Tested 

 منبع
Reference 

 توضیحات
Remark/ cis element 

 بیان
Expression 

SlAdh2 tomato tomato 
J Plant Biotechnol 47  

:172 
- 

preferentially / 

temporal 

VqSTS6 
Vitis 

quinquangularis 
tomato Agri Gene.1: 38 

Core functional 

region  -–518 bp to –

411 bp 

preferentially 

(SlHDC-

A) 
tomato tomato 

Plant Biotechnology 

Reports 13:43 

− 880 to − 577  core 

functional region 

temporal and 

spatial 

E8  tomato 

tomato, spring 

onion, capsicum 

and lettuce 

J. Appl. Emerg. Sci. 

6(1) 
- spatio -temporal 

FaDOF2  strawberry 
strawberry / 

tobacco 

J. of Experimental 

Botany, 68 : 4529 

fruit-specific 

transcription factor  
spatio -temporal 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC4885881/
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC4312335/
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC4312335/
https://www.sciencedirect.com/science/journal/23522151
https://link.springer.com/journal/11816
https://link.springer.com/journal/11816
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 پروموترهای اختصاصی گرده/پرچم/بساکتعدادی از  -4 ولجد
Table 4. Pollen/Stamen/Anther-specific promoters 

موترپرو  

Promoter 

 منشا
Source 

 تست شده
Tested 

 منبع
Reference 

 توضیحات
Remark/ cis element 

 بیان
Expression 

OsLSP3 -

OsLSP4-OsLSP5-

OsLSP6 

Oryza 

sativa 
Oryza sativa 

Journal of Integrative 

Plant Biology 62: 

1246 

late‐stage/pollen temporal 

Zm908 Zea mays tobacco 
Front. Plant Sci. 8: 

658 

–126 to –102 region - 

transcriptional suppression 

element/pollen 

Spatio-

temporal 

OsSUT3 rice Arabidopsis 
Int J Mol Sci. 21(6): 

1909. 

p385 (from −385 to −1 ) 

monocotyledon and 

dicotyledon 

Spatio-

temporal 

ASP (38 

promotor 

sequences) 

Oryza 

sativa L. 

(rice) 

Oryza sativa L. 
Breeding Science 68: 

420 
Anther 

temporal  

preferential 

TaRATIN1a cereals 

pWAER1, 

pWAER2 and 

pWAER3  vectors 

Southwest China 

Journal of 

Agricultural Sciences 

28 :1 

ABA-response element 

ABRE, 8 CK-response 

element ARR1ATDRE and 

MBS   / Anther 

- 

OSIPP3 
Oryza 

sativa 
Oryza sativa 

Plant Reproduction 

28 :133–142 

OSIPP3-D3 (388 bp) (late 

pollen stage) 
strong 

 پروموترهای اختصاصی گرهتعدادی از  -5جدول 
Table 5. Nodule-specific promoters 

 پروموتر
Promoter 

 منشا
Source 

 تست شده
Tested 

 منبع
Reference 

 توضیحات
Remark/ cis 

element 

 بیان
Expression 

NIN promoter common bean  
common Bean / 

Lotus japonicus 

Journal of Visualized 

Experiments 130:56140 

Cis element 

(IPN2‐RE) 
Spatio-temporal 

GmINS1 soybean soybean 
Plant Physiology Preview, 

DOI:10.1104/pp.18.01018 
- preferentially 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pmc/articles/PMC7139308/
https://www.cabdirect.org/cabdirect/search/?q=do%3a%22Southwest+China+Journal+of+Agricultural+Sciences%22
https://www.cabdirect.org/cabdirect/search/?q=do%3a%22Southwest+China+Journal+of+Agricultural+Sciences%22
https://www.cabdirect.org/cabdirect/search/?q=do%3a%22Southwest+China+Journal+of+Agricultural+Sciences%22
https://link.springer.com/journal/497
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 پروموتر اختصاصی کرکتعدادی از  -6جدول 
Table 6. Trichome-specific promoters 

 پروموتر
Promoter 

 منشا
Source 

 تست شده
Tested 

 منبع
Reference 

 توضیحات
Remark/ cis 

element 

 بیان
Expression 

aldehyde 

dehydrogenase 1 

(ALDH1) 

Artemisia 

annua 
Artemisia annua 

Plant Cell, Tissue and Organ 

Culture (PCTOC) 126: 469 

exclusively 

discovered In 

young leaves 

spatial 

pRbcS-T1 and 

pMALD1 

Nicotiana 

tabacum 
N. tabacum Planta 251:58 - 

constitutive / 

spatial 

TcCHS  
Tanacetum 

cinerariifolium 

Chrysanthemum 

morifolium 

/Nicotiana 

tabacum 

Scientia Horticulturae 185: 

193-199 
- 

temporal and 

spatial 

MsYABBY5 
Mentha 

spicata 

tobacco and 

sweet basil 

Plant Biotechnology Journal 

14 : 1619 
- preferentially 

 تعدادی از پروموترهای اختصاصی روزنه / سلول نگهبان -7ل جدو
Table 7. Stomata/ Guard cell-specific promoters 

 پروموتر
Promoter 

 منشا
Source 

 تست شده
Tested 

 منبع
Reference 

 توضیحات
Remark/ 

cis 

element 

 بیان
Expression 

pCsMYB15 
Solanum 

lycopersicum 
Arabidopsis 

Plant Physiology and 

Biochemistry 130: 54-60 
- spatial 

pGC1 Arabidopsis 
Arabidopsis and 

tobacco 

Plant Cell, Tissue and Organ 

Culture (PCTOC) 126: 469 
- spatial / strong 

DREB1D)HP15, 

HP16 and HP17 ( 

Coffea 

canephora 
C. arabica Journal of experimental botany - spatial 

KST1ppro 
Solanum 

tuberosum 

Arabidopsis / H. 

vulgare / V. vinifera 

/ Solanaceae and 

the Cucurbitaceae 

Journal of Experimental Botany. 

68: 2885 
- constitutive 

https://link.springer.com/journal/11240
https://link.springer.com/journal/11240
https://www.sciencedirect.com/science/journal/03044238
https://www.sciencedirect.com/science/journal/03044238/185/supp/C
https://www.sciencedirect.com/science/journal/09819428
https://www.sciencedirect.com/science/journal/09819428
https://www.sciencedirect.com/science/journal/09819428/130/supp/C
https://link.springer.com/journal/11240
https://link.springer.com/journal/11240
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