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摘　 要: 发根农杆菌 Ｒｉ 质粒可诱导植物产生毛状根体系ꎬ 该体系具有遗传性状稳定且增殖速度快的特点ꎬ 可用

于药用植物次生代谢产物的生产研究ꎬ 为利用生物反应器技术进行药用植物有效成分工业化水平的发酵培养开

辟了新途径ꎮ 本文主要综述了发根农杆菌 Ｒｉ 质粒介导的植物毛状根体系遗传转化机理ꎬ 并对毛状根体系在药用

植物次生代谢产物生产中的研究现状进行了深入分析ꎬ 为从基因水平上调控植物次生代谢产物的合成提供新思路ꎮ
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　 　 １９００ 年 Ｓｔｅｗａｒｔ 等[１]第一次提出“毛状根(ｈａｉｒｙ
ｒｏｏｔ)”这一概念ꎬ １９０７ 年 Ｓｍｉｔｈ 和 Ｔｏｗｎｓｅｎｄ 发现

发根农杆菌(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ)可诱导植

物产生毛状根的现象[２]ꎬ １９８２ 年 Ｃｈｉｌｔｏｎ 等[３] 指出

发根农杆菌侵染植物的过程中可在感染部位或其附近

产生大量毛状根的现象与发根农杆菌 Ｒｉ 质粒有关ꎮ

自此ꎬ Ｒｉ 质粒遗传转化机理的研究受到广泛关注[４]ꎮ
毛状根因具有生长繁殖速度快、 遗传性状稳

定、 次生代谢产物含量高等特点被用于药用植物代

谢工程的研究ꎬ 尤其是以根为材料提取有效成分的

药用植物毛状根研究成为近 ３０ 年的热点关注内

容ꎬ 主要包括有效成分合成途径机制解析、 毛状根



体系建立条件的探索与完善、 前体诱导子添加及分

子水平上介导表达等[５]ꎮ
中国是世界上使用和出口中药材最多的国家ꎬ

而其中 ８０％以上的中药材来自药用植物ꎮ 随着中

药现代化研究的深入和中药产业规模的扩大ꎬ 药用

植物的用量也在不断增加ꎬ 从而导致中药材与农作

物栽培用地矛盾ꎬ 为了缓解这一矛盾ꎬ 以毛状根为

药源的研究越来越多ꎮ 到目前为止ꎬ 已建立起多种

药用植物毛状根体系ꎬ 并获得了高产次生代谢产

物ꎬ 如长春碱、 喜树碱、 茄尼醇、 银杏酚、 紫草

素、 葛根素、 吗啡、 类黄酮、 龙胆碱、 核黄素、 积

雪草苷、 丹参酮类等ꎬ 其中紫草 ( Ｌｉｔｈｏｓｐｅｒｍｕｍ
ｅｒｙｔｈｒｏｒｈｉｚｏｎ Ｓｉｅｂ. ｅｔ Ｚｕｃｃ.)、 长春花(Ｃａｔｈａｒａｎ￣
ｔｈｕｓ ｒｏｓｅｕｓ)、 甜菜 (Ｂｅｔａ ｖｕｌｇａｒｉｓ Ｌ.)、 胡萝卜

(Ｄａｕｃｕｓ ｃａｒｏｔａ Ｌ.)等植物的毛状根已达到工业化

生产水平ꎬ 甚至达到生物反应器生产水平的研

究[６－８]ꎮ 本文主要综述了发根农杆菌 Ｒｉ 质粒介导

的植物遗传转化机理、 毛状根体系的诱导技术及毛

状根体系在药用植物次生代谢产物生产中的研究进

展ꎬ 分析了毛状根体系在药用植物次生代谢产物生

产中存在的问题ꎬ 并对其今后的发展方向进行了展

望ꎬ 以期为毛状根的深入研究提供借鉴ꎮ

１　 发根农杆菌 Ｒｉ质粒介导的植物遗传转化

１ １　 发根农杆菌及 Ｒｉ 质粒

１ １ １　 发根农杆菌

发根农杆菌为根瘤菌科(Ｒｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅ)农杆

菌属革兰氏阴性菌ꎬ 呈杆状ꎬ 有鞭毛ꎬ 能够诱导大

多数双子叶植物、 少数单子叶植物及个别裸子植物

产生毛状根ꎮ 在转化的植物细胞中可检测到一类特

殊的非蛋白质态的氨基酸—冠瘿碱(ｏｐｉｎｅｓ)ꎬ 根

据冠瘿碱的种类不同可将发根农杆菌分为 ４ 类ꎬ 即

农杆碱型(ａｇｒｏｐｉｎｅ ｔｙｐｅ)、 甘露碱型(ｍａｎｎｏｐｉｎｅ
ｔｙｐｅ)、 黄瓜碱型(ｃｕｃｕｍｏｐｉｎｅ ｔｙｐｅ)和异黄瓜碱型

(ｍｉｋｉｍｏｐｉｎｅ ｔｙｐｅ) [９]ꎮ 实验室常用的发根农杆菌菌

株有 ＬＢＡ ９４０２、 ＡＣＣＣ １００６０(Ａ４)、 ＡＴＣＣ １５８３４、
ＴＲ １０５、 Ｒ １６０１ 等ꎬ 这些菌株中均含有 Ｒｉ 质粒ꎬ
是毛状根体系建立的主要应用菌株[１０ꎬ１１]ꎮ
１ １ ２　 发根农杆菌 Ｒｉ 质粒

Ｒｉ 质粒是独立存在于发根农杆菌细胞染色

体外的双链共价闭环基因组 ＤＮＡꎬ 约为 ２００ ~
８００ ｋｂꎬ 并且具有独立的遗传复制能力ꎮ 依据 Ｒｉ
质粒行使的不同功能可将其主要分为 ４ 个区ꎬ 即

Ｔ￣ＤＮＡ 区 ( Ｔｒａｎｓｆｅｒ￣ＤＮＡ ｒｅｇｉｏｎ)、 Ｖｉｒ 区 ( Ｖｉｒｕ￣
ｌｅｎｃｅ ｒｅｇｉｏｎ)、 Ｏｒｉ 区(Ｏｒｉｇｉｎ ｏｆ ｒｅｐｌｉｃａｔｉｏｎ)和冠

瘿碱代谢功能区(ｏｐｉｎｅ ｃａｔａｂｏｌｉｓｍꎬ ＯＰＣＡ)ꎮ 其

中ꎬ Ｔ￣ＤＮＡ 区是可转移的 ＤＮＡ 区ꎬ 可被转移到寄

主植物细胞核基因中进行整合及表达从而形成毛状

根ꎻ Ｖｉｒ 区为致病区ꎬ 亦被称作毒性区ꎬ 它在 Ｔ￣
ＤＮＡ 转移过程中起着至关重要的作用ꎬ 该区域的

丢失或突变会导致 Ｒｉ 质粒致病能力的减弱或丧失ꎬ
从而使被侵染植株不出现病症和毛状根ꎮ 农杆碱型

的 Ｔ￣ＤＮＡ 分为两个区ꎬ 即 ＴＬ￣ＤＮＡ(Ｌｅｆｔ￣ｈａｎｄ Ｔ￣
ＤＮＡ)和 ＴＲ￣ＤＮＡ(Ｒｉｇｈｔ￣ｈａｎｄ Ｔ￣ＤＮＡ) [１２ꎬ１３]ꎮ
１ ２ 发根农杆菌 Ｒｉ 质粒介导的植物遗传转化机理

发根农杆菌介导的植物毛状根体系建立的遗传

转化是发根农杆菌与植物细胞之间相互作用的结果ꎮ
发根农杆菌在侵染植物过程中ꎬ 其染色体上的 ｃｈｖ
Ｂ(ｃｈｒｏｍｏｓｏｍａｌ ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ Ｂ ｇｅｎｅ)基因的表达产物

参与 β￣１ꎬ２ 环葡聚糖的合成ꎬ β￣１ꎬ２ 环葡聚糖可进入

发根农杆菌的外周胞质并使发根农杆菌菌体吸附到

植物细胞壁上ꎬ 从而植物伤口部位细胞会合成一些

与细菌接合有关的蛋白[１４]ꎮ 而 ｓｓＴ￣ｓｔｒａｎｄ(ｓｉｎｇｌｅ
ｓｔｒａｎｄ Ｔ￣ｓｔｒａｎｄ)的合成与 Ｔ￣ｓｔｒａｎｄ 进入植物细胞主

要与 ｖｉｒ 基因转录翻译的蛋白质种类有关ꎬ 其中 ｖｉｒ
Ｄ１(ｖｉｒｕｌｅｎｃｅ Ｄ１)基因和 ｖｉｒ Ｄ２ 基因转录的蛋白质

具有专一性切割作用ꎬ 可对松弛状态的 Ｔ￣ＤＮＡ 两端

２５ ｂｐ 重复序列进行专一性切割ꎬ 从而使 Ｔ￣ＤＮＡ 区

得到激活ꎻ 然后 ｖｉｒ Ｄ２ 基因结合到 Ｔ￣ｓｔｒａｎｄ ５′端以

避免核酸外切酶对 Ｔ￣ｓｔｒａｎｄ 的破坏ꎬ ｖｉｒ Ｄ２ / Ｔ￣
ｓｔｒａｎｄ 通过 Ｔ４ＳＳ 系统(Ｔｙｐｅ ＩＶ Ｓｅｃｒｅｔｉｏｎ Ｓｙｓｔｅｍꎬ
包括 １１ 种 ｖｉｒ Ｂ 转录翻译蛋白和 ｖｉｒ Ｄ４ 基因)从发

根农杆菌外周胞质中转移出来ꎮ ｖｉｒ Ｂ２ 的表达产物

可使 Ｔ￣ＤＮＡ 进入植物细胞ꎬ 其 Ｃ￣末端的细胞核定

位信号(ｎｕｃｌｅａｒ ｌｏｃａｌｉｚａｔｉｏｎ ｓｉｇｎａｌꎬ ＮＬＳ)可靶向引

导 Ｔ￣ＤＮＡ 结合在植物细胞核上ꎬ Ｔ￣ｓｔｒａｎｄ 进入植物

细胞膜后与植物细胞内的 α 蛋白作用可形成一种超

Ｔ￣ＤＮＡ 结构ꎬ 该结构在靶向定位过程中有重要意义ꎮ
ｖｉｒ Ｆ 转录翻译的蛋白对超 Ｔ￣ＤＮＡ 结构上的结合蛋白

具有解离作用ꎬ 在 Ｔ￣ｓｔｒａｎｄ 与植物细胞基因组整合的
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过程中ꎬ ｖｉｒ Ｅ２和α 蛋白就在 ｖｉｒ Ｆ 表达蛋白的作用下

从 Ｔ￣ｓｔｒａｎｄ 上解离下来ꎬ Ｔ￣ＤＮＡ 最后与细胞核中的

植物 ＤＮＡ 基因组进行整合ꎬ 从而转录翻译表达得到

相应的毛状根体系(图 １)[１５ꎬ１６]ꎮ

２　 毛状根体系在药用植物次生代谢产物生

产中的研究进展

　 　 植物次生代谢产物被广泛应用于药物、 香料、
化妆品、 染料等领域ꎬ 但它在植物中的含量一般较

低ꎮ 通过对植物次生代谢产物合成途径的解析ꎬ 在

体外可通过化学合成法或半合成法对其有效成分进

行合成ꎬ 但在实际工业生产中仍存在各种各样的问

题ꎬ 如工艺流程复杂、 成本高昂、 排放物对环境造

成污染等ꎬ 因此研究植物次生代谢产物的代谢工程

成为生命科学领域的热点问题之一ꎮ
利用生物技术生产植物次生代谢产物的方式主

要有植物细胞培养和植物器官培养两种ꎬ 目前只有

小檗碱等很少种类的植物次生代谢产物可通过工业

化的植物细胞培养技术生产ꎮ 制约植物细胞培养的

主要因素是细胞生长缓慢且对生产环境要求苛刻、

生产成本高、 实现大规模化生产困难等ꎬ 迫切需要

改良原有培养方式或探究新的技术ꎬ 其中毛状根的

培养技术发展迅速ꎬ 已被国内外学者广泛研究与应

用(表 １)ꎮ 毛状根培养技术的主要特点是激素自养

型、 生长速度快、 遗传和生化性状稳定且能够产生

并积累植物重要的有效成分ꎬ 因此毛状根被认为是

获得植物次生代谢产物极为优良的原材料[６]ꎮ
２ １　 绿色毛状根

国内外已有大量研究表明暗培养获得的毛状根

能够生产药用植物的次生代谢产物ꎬ 而针对某些药

用植物次生代谢产物(如长春碱和长春新碱)难以

获得的情况ꎬ Ｙｏｓｈｉｍａｔｓｕ 等发现光照培养条件下

的毛状根会增加相应的药用植物次生代谢产物ꎬ 可

激活某些酶的活性及促进光诱导的叶绿体代谢物产

生[４３]ꎬ 叶绿素的含量可能与某些药用成分的合成

存在相关性ꎮ 这些在光照条件下培养获得的毛状根

因会逐渐变绿(即产生叶绿素)而被称为绿色毛状

根(ｇｒｅｅｎ ｈａｉｒｙ ｒｏｏｔｓ) [５]ꎮ 杨睿等通过对水母雪莲

(Ｓａｕｓｓｕｒｅａ ｍｅｄｕｓａ)毛状根在光周期 １８ ｈ / ｄ 条

件下进行培养ꎬ 发现其毛状根呈现黄绿色ꎬ 生长量
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图 １　 发根农杆菌 Ｒｉ质粒介导的植物遗传转化机理[１５]

Ｆｉｇ １　 Ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ Ｒｉ ｐｌａｓｍｉｄ Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ
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表 １　 毛状根在植物次生代谢产物生产中的应用
Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｎ ａｃｔｉｖｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｐｌａｎｔｓ ｕｓｉｎｇ ｈａｉｒｙ ｒｏｏｔｓ ｃｕｌｔｕｒｅ

植物种类
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

科属
Ｆａｍｉｌｙ ａｎｄ ｇｅｎｅｒａ

有效成分
Ａｃｔｉｖｅ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ

文献来源
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

曼陀罗 Ｄａｔｕｒａ ｓｔｒａｍｏｎｉｕｍ 茄科曼陀罗属 东莨菪碱、 莨菪碱 孙际薇等(２０１３) [１２]

钝叶决明 Ｃａｓｓｉａ ｏｂｔｕｓｉｆｏｌｉａ 豆科决明属 可溶性蛋白、 氨基酸等 李素红等(２０１３) [１７]

白花曼陀罗 Ｄａｔｕｒａ ｍｅｔｅｌ 茄科曼陀罗属 东莨菪碱、 东莨胆碱 张显强等(２０１２) [１３]

长春花 Ｃａｔｈａｒａｎｔｈｕｓ ｒｏｓｅｕｓ 夹竹桃科长春花属 长春碱等总生物碱 杨致荣等(２０１２) [１８]

花生 Ａｒａｃｈｉｓ ｈｙｐｏｇａｅａ 豆科花生属 白藜芦醇 姚庆收等(２０１２) [１９]

圆叶牵牛 Ｐｈａｒｂｉｔｉｓ ｐｕｒｐｕｒｅａ 旋花科牵牛属 咖啡酸、 咖啡酸乙酯 徐大卫(２０１２) [２０]

新疆紫草 Ａｒｎｅｂｉａ ｅｕｃｈｒｏｍａ 紫草科软紫草属 紫草素及其衍生物 芦韦华等(２０１２) [２１]

南方红豆杉 Ｔａｘｕｓ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｖａｒ. ｍａｉｒｅｉ 红豆杉科红豆杉属 紫杉醇 王颖芳等(２０１２) [２２]

黄芩 Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ 唇形科黄芩属 黄芩苷 齐香君等(２０１２) [２３]

乌桕 Ｓａｐｉｕｍ ｓｅｂｉｆｅｒｕｍ 大戟科乌桕属 老鹳草素 黄素梅等(２０１１) [２４]

紫锥菊 Ｅｃｈｉｎａｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ 菊科紫松果菊属 多糖 杨世海等(２０１１) [２５]

甘草 Ｇｌｙｃｙｒｒｈｉｚａ ｕｒａｌｅｎｓｉｓ 豆科甘草属 甘草黄酮 卢虹玉等(２０１１) [２６]

Ｒａｕｗｏｌfiａ ｓｅｒｐｅｎｔｉｎａ 夹竹桃科萝芙木属 利血平 Ｍｅｈｒｏｔｒａ 等(２０１３) [２７]

印度人参 Ｗｉｔｈａｎｉａ ｓｏｍｎｉｆｅｒａ 茄科睡茄属 睡茄内酯 Ａ Ｐｒａｖｅｅｎ 等(２０１３) [２８]

西洋参 Ｐａｎａｘ ｑｕｉｎｑｕｅｆｏｌｉｕｍ 五加科人参属 人参皂甙 Ｋｏｃｈａｎ 等(２０１３) [２９]

金盏花 Ｃａｌｅｎｄｕｌａ ｏｆｆｃｉｎａｌｉｓ 菊科金盏菊属 齐墩果酸苷 Ｄłｕｇｏｓｚ 等(２０１３) [３０]

Ｄｒａｃｏｃｅｐｈａｌｕｍ ｋｏｔｓｃｈｙｉ 唇形科青兰属 迷迭香酸、 类黄酮 Ｆａｔｔａｈｉ 等(２０１３) [３１]

菊苣 Ｃｉｃｈｏｒｉｕｍ ｉｎｔｙｂｕｓ 菊科菊苣属 新木脂素双葡萄糖苷 Ｍａｌａｒｚ 等(２０１３) [３２]

大花红景天 Ｒｈｏｄｉｏｌａ ｃｒｅｎｕｌａｔａ 景天科红景天属 红景天甙 Ｌａｎ 等(２０１３) [３３]

桔梗铃当花 Ｐｌａｔｙｃｏｄｏｎ ｇｒａｎｄｉflｏｒｕｍ 桔梗科桔梗属 植物甾醇、 三萜烯 Ｋｉｍ 等(２０１３) [３４]

大红罂粟 Ｐａｐａｖｅｒ ｂｒａｃｔｅａｔｕｍ 罂粟科罂粟属 吗啡喃类生物碱 Ｓｈａｒａｆｉ 等(２０１３) [３５]

水飞蓟 Ｓｉｌｙｂｕｍ ｍａｒｉａｎｕｍ 菊科水飞蓟属 黄酮木脂素 Ｒａｈｎａｍａ 等(２０１３) [３６]

匙羹藤 Ｇｙｍｎｅｍａ ｓｙｌｖｅｓｔｒｅ 萝藦科匙羹藤属 匙羹藤酸 Ｎａｇｅｌｌａ 等(２０１３) [３７]

Ｃｏｌｅｕｓ ｂｌｕｍｅｉ 脣形科鞘蕊花属 酚类物质 Ｖｕｋｏｖｉｃａ 等(２０１３) [３８]

香青兰 Ｄｒａｃｏｃｅｐｈａｌｕｍ ｍｏｌｄａｖｉｃａ 唇形科青兰属 迷迭香酸 Ｗｅｒｅｍｃｚｕｋ￣Ｊｅｚｙｎａ 等(２０１３) [３９]

鞑靼荞 Ｔａｒｔａｒｙ Ｂｕｃｋｗｈｅａｔ 蓼科荞麦属 类苯基丙烷 Ｔｈｗｅ 等(２０１３) [４０]

高丽参 Ｐａｎａｘ ｇｉｎｓｅｎｇ 五加科人参属 Ｒｇ３ 人参皂苷 Ｋｉｍ 等(２０１３) [４１]

短小蛇根草 Ｏｐｈｉｏｒｒｈｉｚａ ｐｕｍｉｌａ 茜草科蛇根草属 喜树碱 Ａｓａｎｏ 等(２０１３) [４２]

是全黑暗培养的 ２ １ 倍ꎬ 是全光照培养的 １ ２ 倍ꎻ
有效成分总黄酮的合成量为 １１７９ ｍｇ / Ｌꎬ 比全黑

暗培 养 提 高 了 １６０％ꎬ 比 全 光 照 培 养 提 高 了

２０％[４４]ꎮ 紫锥菊(Ｅｃｈｉｎａｃｅａ ｐｕｒｐｕｒｅａ)能够产生

咖啡酸衍生物(ｃａｆｆｅｉｃ ａｃｉｄ ｄｅｒｉｖａｔｉｖｅｓꎬ ＣＡＤｓ)ꎬ
包括单咖啡酰酒石酸、 咖啡酸、 绿原酸以及菊苣

酸ꎬ Ａｂｂａｓｉ 等研究显示诱导的紫锥菊毛状根在光

照条件下培养有助于其次生代谢产物咖啡酸衍生物

的合成[４５]ꎮ
２ ２　 基因过表达在毛状根次生代谢产物合成过程

中的研究

基因工程中的过表达可被用于研究植物毛状根

中次生代谢产物的合成途径ꎬ 现已引起国内外学者

的重视ꎮ Ｒａｈｎａｍａ 等通过分子生物学手段对矮牵

牛(Ｐｅｔｕｎｉａ ｈｙｂｒｉｄａ Ｖｉｌｍ)花 ｃｈｓＡ 基因与水飞蓟

(Ｓｉｌｙｂｕｍ ｍａｒｉａｎｕｍ (Ｌｉｎｎ.) Ｇａｅｒｔｎ.)基因组进行

整合获得了转基因水飞蓟毛状根ꎬ 研究了 ｃｈｓＡ 基

因的过表达对水飞蓟毛状根中水飞蓟素含量的影

响ꎬ 发现转基因水飞蓟毛状根中水飞蓟素的含量提

高了 １０ 倍ꎬ 同时证明了矮牵牛花 ｃｈｓＡ 基因在水

飞蓟毛状根中的过表达不会引起基因沉默ꎬ 反而使

黄酮木质素的合成量增加[３６]ꎮ Ｓｈａｒａｆｉ 等对吗啡喃

类生 物 碱 合 成 途 径 中 ＳａｌＡＴ ( ７￣ｏ￣ａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓ￣
ｆｅｒａｓｅ)基因的过表达进行了研究ꎬ 结果显示通过

发根农杆菌介导 ＳａｌＡＴ 基因的过表达可提高罂粟

毛状根中吗啡喃类生物碱的含量[３５]ꎮ 朱宽鹏等为

验证 Ｆｍ￣ＳＴＳ ( Ｆａｌｌｏｐｉａ ｍｕｌｔｉｆｌｏｒａ￣Ｓｔｉｌｂｅｎｅ Ｓｙｎ￣
ｔｈａｓｅ)基因功能ꎬ 采用 ＲＡＣＥ(Ｒａｐｉｄ Ａｍｐｌｉｆｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｃＤＮＡ Ｅｎｄｓ)扩增技术得到 Ｆｍ￣ＳＴＳ 基因的 ｃＤ￣
ＮＡ 序列ꎬ 再通过构建过表达质粒 ｐＢＩＮ￣３５Ｓ￣ＳＴＳ￣
ＧＦＰ(阳性)和双链 ＲＮＡ 干扰(ＲＮＡ ｉｎｔｅｒｆｅｒｅｎｃｅꎬ
ＲＮＡｉ)重组质粒 ｐＢＩＮ￣３５Ｓ￣正向￣反向￣ＧＦＰ(阴性)
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对何首乌毛状根进行转化ꎬ 结果表明 Ｆｍ￣ＳＴＳ 基因

过量表达与双链 ＲＮＡ 干扰相结合在植物基因功能

研究中有良好的应用[４６]ꎮ 基因的过表达为代谢工

程领域中植物次生代谢产物有效成分含量的提高提

供了新思路ꎮ
２ ３　 ＲＮＡｉ 介导毛状根在植物次生代谢产物合成

过程中的研究

基因沉默技术已被应用于植物毛状根功能缺失

的研究中ꎬ 已有很多文献介绍了以模式植物烟草诱

导的毛状根进行 ＲＮＡｉ 研究来阐明植物次生代谢产

物的合成途径ꎮ Ｋａｊｉｋａｗａ 等通过 ＲＮＡｉ 实现 ＰＩＰ
(Ｐｒｏｌａｃｔｉｎ Ｉｎｄｕｃｉｂｌｅ Ｐｒｏｔｅｉｎ)家族中 Ａ６２２Ｌ 还原酶

基因(Ａ６６２￣ｌｉｋｅ ｒｅｄｕｃｔａｓｅｓ)对烟草中吡啶生物碱

合成的作用[４７]ꎮ Ｈüｃｈｅｒｉｇ 等通过彩叶草毛状根中

ＨＰＰＲ(Ｈｙｄｒｏｘｙｐｈｅｎｙｌｐｙｒｕｖａｔｅ Ｒｅｄｕｃｔａｓｅ)基因、
ＲＡＳ(Ｒｏｓｍａｒｉｎｉｃ Ａｃｉｄ Ｓｙｎｔｈａｓｅ)基因的 ＲＮＡｉ 抑
制及其过表达来研究迷迭香酸的合成途径ꎬ 结果表

明 ＲＮＡｉ 的抑制作用不明显[４８]ꎮ 张蕾等利用发根

农杆菌 ＡＣＣＣ １００６０ 介导丹参牻牛儿基牻牛儿基

焦磷酸合酶 １ 基因 (Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ｇｅｒａｎｙｌｇｅｒ￣
ａｎｙｌ ｐｙｒｏｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ １ꎬ ＳｍＧＧＰＳ１) 的

ＲＮＡｉ 重组载体转化丹参叶片ꎬ 产生 ＳｍＧＧＰＳ１ 的

ＲＮＡｉ 转基因毛状根ꎬ 获得 ＳｍＧＧＰＳ１￣ＲＮＡｉ２ 和

ＳｍＧＧＰＳ１￣ＲＮＡｉ３ 转基因毛状根 ３０１ 根和 ３９９ 根ꎬ
平均转化率为 ６０３４％ꎬ 首次建立了发根农杆菌介

导的外源基因转化丹参体系[４９]ꎮ
植物毛状根有望成为新的模式体系并用于功能

基因组学的研究ꎬ 通过双元载体的构建来研究目的

基因在毛状根体系中的抑制及过表达ꎬ 从而解析植

物次生代谢产物的合成途径ꎮ

３　 展望

毛状根作为一种药用植物次生代谢产物的生产

材料具有广阔的市场前景ꎬ 但绝大多数毛状根药用

成分提取往往不能满足市场需求ꎬ 需通过对植物次

生代谢产物合成途径中关键基因的调控来实现该过

程中关键酶或中间产物合成的调节ꎬ 从而提高其药

用成分含量ꎬ 减少类似物含量或种类ꎬ 进而降低生

产成本ꎮ 因此对毛状根药用成分进行深入的分子生

物学解析将成为以后的研究焦点和发展趋势ꎮ

目前ꎬ 我国对植物毛状根的研究还主要停留在

体系构建等方面ꎬ 如外植体的选择、 菌株的选择、
侵染条件的探究以及不同理化因子对产量的影响

等[６ꎬ１０ꎬ１１]ꎬ 而对于毛状根中有效药用成分的代谢合

成机理研究较少ꎮ 若能进一步从基因水平上对其进

行表达调控ꎬ 这将在很大程度上促进毛状根工业化

生产的进程ꎮ
在今后的研究中ꎬ 植物毛状根体系将从药用成

分的生产走向更宽广的应用领域ꎬ 如将 Ｒｉ 质粒介

导的不定根作为污染物降解的新材料ꎻ 同时ꎬ 毛状

根也将成为植物修复领域的热点研究对象[５０]ꎻ 毛

状根作为重组药用蛋白表达系统ꎬ 以其生物活性

高、 成本低、 规模化培养技术成熟等优势将在药用

蛋白方面的研究中发挥更重要的作用[５１]ꎮ 因此ꎬ
Ｒｉ 质粒介导的植物毛状根体系作为一种基础材料ꎬ
将为植物药用成分的生产及在其他领域的研究应用

做出更深远的贡献ꎮ
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