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丹参遗传转化体系建立及应用研究进展
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摘　 要: 丹参(Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ Ｂｕｎｇｅ)是我国一种传统的大宗中药材ꎬ 主要活性成分丹参酮和丹酚酸被广泛用

于治疗心脑血管等疾病ꎮ 建立高效、 稳定的遗传转化体系ꎬ 对丹参进行定向改良ꎬ 为丹参酮和丹酚酸类成分工

业化生产及丹参药材产量与质量提高提供了可能ꎮ 本文结合国内外的研究ꎬ 对丹参遗传转化方法进行了系统总

结ꎬ 从外植体、 培养基、 菌液浓度等影响丹参遗传转化因素方面进行综述ꎮ 对近 ５ 年丹参遗传转化研究的关键

酶基因和转录因子进行归纳ꎬ 并对未来的研究重点进行了展望ꎮ
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　 　 植物遗传转化是利用重组 ＤＮＡ 等技术ꎬ 将外

源基因导入植物细胞使其与受体染色体整合并稳定

遗传或表达的过程ꎬ 是开展基因工程的核心ꎮ 通过

基因工程技术ꎬ 在中药领域可以提高药用植物的产

量ꎬ 改善药材的品质ꎬ 增强抗逆性ꎬ 保障药材生

产ꎻ 调控次生代谢产物的合成和积累ꎬ 增加药用植

物中活性物质的含量ꎻ 打破育种界限ꎬ 缩短育种年

限ꎬ 为中药产业发展提供新思路[１]ꎮ 目前ꎬ 通过

遗传转化技术ꎬ 在黄花蒿(Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ａｎｎｕａ Ｌ.)中
过表达 ＡａＡＤＳ 基因可以显著提高青蒿素的含

量[２]ꎻ 在丹参(Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ Ｂｕｎｇｅ)中过表

达 ＳｍＥＲＦ１ 可以提高其耐盐性[３]ꎮ 因此ꎬ 对遗传

转化体系进行优化ꎬ 提高植物的遗传转化效率ꎬ 对

药用植物开展基因工程研究具有重要意义ꎮ
丹参为唇形科多年生草本ꎬ 其根部药用历史悠

久ꎮ 丹参酮和丹酚酸类成分是丹参的主要活性成

分ꎬ 治疗心脑血管疾病、 阿尔兹海默症等疾病效果

显著[４]ꎮ 丹参是我国传统的大宗中药材ꎬ 也是开

展药用植物基因工程研究的模式植物ꎮ 目前ꎬ 通过

遗传转化技术开展丹参基因工程研究过程中仍存在

一些问题ꎮ 丹参中次生代谢产物仍以丹参原料提取

为主ꎬ 虽然可以利用微生物发酵等一些工业化方式

扩大生产ꎬ 但尚不能大量获得ꎬ 并且其遗传转化效

率也不稳定ꎮ 李雯瑞[５] 研究发现过表达丹参

ＳｍＧＲＡＳ１~５ 基因的转化效率在 ６０％~８０％ꎻ 王

瑞红[６]的研究表明过表达 ＳｍＰｓｂＤ 基因的转化效

率仅为 １５％ꎮ 丹参遗传转化过程周期长ꎬ 在发根

农杆菌介导的叶盘法遗传转化中ꎬ 约 １４ ｄ 才开始

长出毛状根[７]ꎬ 而黄芩 ( Ｓｃｕｔｅｌｌａｒｉａ ｂａｉｃａｌｅｎｓｉｓ
Ｇｅｏｒｇｉ)１０ ｄ 就可以发出毛状根ꎬ 缩短了遗传转化

的时间[８]ꎮ
因此ꎬ 开展丹参体内次生物质生物合成途径和

调控机制研究ꎬ 是改良丹参品质ꎬ 提高次生物质含

量的有效手段ꎮ 而建立高效、 稳定的遗传转化体系

则是实现丹参次生代谢物质调控研究和品质改良的

前提和基础ꎬ 也是丹参基因工程研究的重要环节ꎮ
本文对丹参遗传转化方法以及影响丹参遗传转化的

因素进行了系统归纳总结ꎬ 并对未来的研究重点进

行了展望ꎮ

１　 丹参遗传转化方法

植物遗传转化方法有农杆菌介导法、 ＰＥＧ 介

导法、 基因枪法、 电激法、 超声法、 显微注射

法、 花粉管通道法和脂质体法等ꎮ 其中ꎬ 农杆菌

介导法是目前丹参遗传转化中最主要、 最常用的

方法ꎮ
农杆菌介导法是以农杆菌为媒介ꎬ 侵染外植

体后将其 Ｔ￣ＤＮＡ 转移并整合到植株基因组中ꎬ 具

有转化率高且稳定性好的优点ꎮ 整合或插入基因

在植株各组织器官里能够特异性表达ꎬ Ｔ￣ＤＮＡ 区

能插入长达 ５０ ｋｂ 的外源 ＤＮＡ 片段ꎬ 外源基因不

易发生甲基化和转基因沉默[９]ꎮ 目前发现的能够

在生物之间转移 ＤＮＡ 的仅有农杆菌ꎬ 其中以根癌

杆菌(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ)和发根农杆菌

(Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ) [１０－１４] 最为常用ꎮ 本

文对丹参遗传转化中两种介导方法在质粒类型、 外

植体材料、 菌株类型、 转化产物等方面进行了较为

全面的比较分析(表 １)ꎮ
根癌农杆菌介导的转化方法主要有整体植株接

种共感染法、 叶盘转化法、 原生质体转化法ꎮ 由于

叶盘转化法操作简单、 重复性高ꎬ 为丹参根癌农杆

菌转化最常用的方法[１５]ꎮ 发根农杆菌介导的遗传

转化具有生长迅速ꎬ 培养时不需添加外源激素等优

点ꎬ 大幅度缩短了遗传转化周期ꎬ 因而成为现阶段

丹参次生代谢和基因工程研究的主要方法ꎮ 目前ꎬ
研究人员以农杆菌介导的转化方法ꎬ 先后开展了构

建和优化丹参遗传转化体系的研究ꎬ 并取得了一定

的进展(表 ２)ꎮ

２　 影响农杆菌介导的丹参遗传转化的因素

当前ꎬ 越来越多的研究者成功构建了农杆菌介

导的丹参遗传转化体系ꎮ 然而ꎬ 农杆菌介导的丹参

遗传转化受多种因素制约ꎬ 包括外植体、 培养基组

成、 菌株类型、 菌液浓度、 侵染时间以及抗生

素等ꎮ
２􀆰 １　 外植体

成功建立遗传转化体系的首要条件是正确选择

外植体ꎬ 明确受体细胞的转化能力是选择外植体的

依据ꎮ 外植体的转化能力、 所处的发育阶段以及种

类在一定程度上影响着遗传转化的效率ꎮ 通常要求

建立遗传转化体系的外植体要幼嫩、 增殖能力强且

处于萌动期ꎬ 因为这时候的外植体分裂能力强ꎬ 更

易于转化ꎬ 而且农杆菌介导的遗传转化只发生在很

短的时期内ꎬ 一般只有处于分裂周期的 Ｓ 期才具有
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表 １　 根癌农杆菌与发根农杆菌介导的丹参遗传转化的比较
Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ￣ ａｎｄ

Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ￣ｍｅｄｉａｔｅｄ ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ

区别
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ

根癌农杆菌介导
Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ

发根农杆菌介导
Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ

质粒类型
Ｐｌａｓｍｉｄ ｔｙｐｅ Ｔｉ 质粒 Ｒｉ 质粒[１３]

外植体材料
Ｅｘｐｌａｎｔｓ ｍａｔｅｒｉａｌ 多为叶片 叶片、茎、子叶、愈伤组织ꎬ下胚轴等

菌株类型
Ｓｔｒａｉｎ ｔｙｐｅ ＬＢＡ４４０４、ＥＨＡ１０５、ＧＶ３１０１ 等 Ｃ５８Ｃ１、ＡＴＣＣ１５８３４、Ｋ５９９

菌种类型
Ｂａｃｔｅｒｉａ ｔｙｐｅ 根瘤菌 发根瘤菌

最终产物
Ｆｉｎａｌ ｐｒｏｄｕｃｔ 植株 毛状根

转化产物表型
Ｐｈｅｎｏｔｙｐｅ ｏｆ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｄｕｃｔ 生长旺盛ꎬ根系发达 白色绒毛、多根毛、多分支、无向地性[１４]

抗生素使用
Ａｎｔｉｂｉｏｔｉｃ ｕｓｅ

卡那霉、头孢噻肟ꎬ
潮霉素等

卡那霉、头孢噻肟ꎬ潮霉素等

转化过程
Ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ

无菌叶片→根癌农杆菌侵染→共培养 ２~３ ｄ→选择
培养及芽分化→生根培养→再生植株→固体培养

无菌叶片→发根农杆菌侵染→共培养 ２~３ ｄ→
选择培养及毛状根形成→液体悬浮培养

优点
Ａｄｖａｎｔａｇｅ

技术成熟、成功率高、效果好ꎬ能产生瞬时和稳定的
转化ꎬ整合效率高[１０]

毛状根可在在无激素培养基上生长ꎬ且生长迅
速ꎬ避免根癌农杆菌介导嵌合体产生[１１ꎬ １２]

形成最终产物的时间
Ｔｉｍｅ ｗｈｅｎ ｆｉｎａｌ ｐｒｏｄｕｃｔ ｉｓ ｆｏｒｍｅｄ ３~４ 周 ２ 周左右

缺点
Ｄｉｓａｄｖａｎｔａｇｅ

易产生嵌合体ꎬ转化植株的再生需使用外源激素ꎬ费
力费时

诱导产生的毛状根难以转化成形态正常的再生
植株

外源基因转化能力ꎮ 已分化的组织细胞的转化能

力与其发育程度有关ꎬ 一般来说ꎬ 发育晚期的组

织细胞转化能力较差ꎬ 甚至会丧失转化能力ꎻ 发

育早期的组织细胞转化能力较强ꎮ 目前ꎬ 应用丹

参叶片作为外植体时ꎬ 使用率最高的是丹参的第

２ 轮叶片ꎬ 分生能力强且生长最为旺盛ꎮ 张换样

等[１６]的研究表明ꎬ 丹参叶龄在 ７ ~１４ ｄ时ꎬ 叶片

的分化效率最高ꎬ 叶龄超过 １４ ｄ 的叶片分化率

降低ꎮ 此外ꎬ 不同种类外植体的转化率也有较明

显的差异ꎬ 刘晓艳等 [１７] 通过研究外植体类型对

农杆菌诱导丹参毛状根的影响发现叶片比茎和

叶柄更适合做外植体ꎻ 张换样等 [１６] 以 １４ ｄ 叶

龄丹参的叶柄、 茎段和叶片为外植体时发现ꎬ
以丹参叶柄作为外植体的分化率高ꎬ 分化速度

更快ꎮ

２􀆰 ２　 菌株类型、 菌液浓度及侵染时间

农杆菌的侵染能力随不同菌株的类型有着明显

差异ꎮ 在一定范围内ꎬ 菌液浓度越高转化率就越高ꎬ
但菌液浓度过高会伤害外植体ꎬ 且造成除菌培养阶

段农杆菌不易控制ꎮ 不同类型的外植体对菌液侵染

时间的要求也不同ꎮ 周伟等[１８] 以发根农杆菌

Ｒ１６０１、 Ａ４、 Ｃ５８Ｃ１ 为实验菌株ꎬ 以叶片、 叶柄、
茎段为外植体ꎬ 研究了菌液浓度对丹参毛状根转化

效率的影响ꎬ 发现应用发根农杆菌 Ｃ５８Ｃ１ 侵染叶

片ꎬ 菌液浓度 ＯＤ６００为 ０􀆰４ 时的转化效率最高ꎮ 张夏

楠等[１９]对丹参外植体农杆菌侵染时间进行优化研究ꎬ
发现外植体侵染 １０ ｍｉｎ 时诱导效果最佳为 ６３􀆰３％ꎬ
时间越长诱导率越低ꎬ 侵染２０ ｍｉｎ时仅为 １３􀆰３％ꎮ 蔡

媛等[２０]的研究表明ꎬ 农杆菌菌液浓度 ＯＤ６００为 １􀆰０ꎬ
侵染时间为 ５ ｍｉｎ 时毛状根的诱导率最高ꎮ
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　 　 通过对众多转化方案的比较ꎬ 发现在外植体、
培养基、 抗生素的选用上基本一致ꎮ 在已有的报道

中ꎬ 遗传转化体系构建过程的外植体多为叶片ꎬ 相

较于其他类型外植体ꎬ 稳定而且出愈率和转化率都

较高[１４ꎬ １５ꎬ ２２－２８]ꎮ 常用的基础培养基主要是 ＭＳ 培

养基ꎬ 因其无机盐与离子的浓度较高ꎬ 成为较为稳

定的平衡培养液ꎬ 被广泛应用于多种外植体的培养

中[２３ꎬ ２６－２８]ꎻ 目前ꎬ 卡那霉素和头孢噻肟是应用最

多的两种抗生素ꎬ 卡那霉素浓度多为 ３０~５０ ｍｇ /
Ｌ[２２ꎬ ２３ꎬ ２８]ꎬ 头孢噻肟浓度多为 ３００ ~５００ ｍｇ / Ｌꎬ
浓度太高则会抑制外植体及愈伤组织的正常生长ꎬ
因此ꎬ 在构建体系过程中ꎬ 应进行抗生素适宜浓度

的筛选ꎬ 从而最大程度上提高遗传转化的效率ꎮ
２􀆰 ３　 培养条件

共培养、 培养基的选择以及外源添加物对遗

传转化的效果也具有重要影响ꎮ 农杆菌介导的遗

传转化关键之一在于共培养ꎬ 共培养能够增加外

植体与农杆菌的接触ꎬ 促进 Ｔ￣ＤＮＡ 转移到外植体

基因组中ꎬ 张林甦等[２２] 通过实验发现ꎬ 共培养

１ ｄ 的出芽率高于共培养 ３ ｄ 的出芽率ꎬ 且转基

因阳性率并未降低ꎬ 大大缩短了遗传转化的周

期ꎮ 培养基选择对建立一个高效的遗传转化体系

也是非常重要的ꎬ 一般是在了解基本培养基类型

和特点基础上ꎬ 根据植物材料的生理特性、 增殖

特点、 栽培条件及品种类型等ꎬ 确定培养基的成

分和浓度以及植物激素的类型和浓度ꎮ 目前ꎬ 在

丹参遗传转化中ꎬ 以 ＭＳ 和 １ / ２ ＭＳ 培养基为主

要培养基[５ꎬ ２９ꎬ ３０] ꎮ 在基础培养基中添加适量的外

源物能够促进转化效率的提高ꎮ 如酚类化合物乙酰

丁香酮ꎬ 尤其在发根农杆菌介导的遗传转化中应用

广泛ꎬ 能够促进 Ｔ￣ＤＮＡ 上 Ｖｉｒ 基因的活化和高效

表达ꎬ 因此确定最优乙酰丁香酮浓度也可以提高丹

参遗传转化效率ꎬ 周伟等[１８] 的研究表明ꎬ 丹参遗

传转化过程中添加乙酰丁香酮浓度为４００ μｍｏｌ / Ｌ
时ꎬ 转化效率最高ꎻ 此外褐化也是丹参遗传转化过

程中一个较为严重的问题ꎬ 往往是由丹参外植体材

料在受伤后分泌的多酚类物质造成ꎬ 低浓度的抗氧

化物如抗坏血酸(ＶＣ)和活性炭ꎬ 对抑制褐化有较

好的效果[３１]ꎮ
２􀆰 ４　 抗生素选择

抗生素敏感实试验是建立遗传转化体系的关键

环节ꎬ 主要是为在外植体除菌培养阶段防止农杆菌

过度生长产生污染ꎮ 因此ꎬ 要求在培养基中添加的

抑菌性抗生素既能有效抑制农杆菌生长又不影响植

物细胞正常发育ꎮ 为合理使用抗生素ꎬ 就需对抗生

素种类及其浓度进行敏感性测定ꎮ 在丹参农杆菌介

导的遗传转化中ꎬ 目前多用头孢噻肟(５００ ｍｇ / Ｌ)
和特美汀(３００ ｍｇ / Ｌ)ꎬ 抑菌效果较好[５ꎬ ２９ꎬ ３０ꎬ ３２]ꎮ
２􀆰 ５　 植株再生

植株再生是农杆菌介导的丹参遗传转化中的一

个重要环节ꎮ 植物的基因型在一定程度上决定着植

物离体再生的难易ꎮ 兰英等[３３] 的研究发现ꎬ 川丹

参、 山东丹参以及河南丹参的再生率不同ꎬ 最高的

可达 ６４％ꎬ 最低的只有 ３７％ꎮ 刘冬青[３４] 研究发

现ꎬ 不同品系的丹参毛状根的诱导率也不同ꎬ Ｄ２１
品系最高诱导率可达 ８５􀆰 ６％ꎬ 最低的为 Ｄ７ 品系ꎬ
诱导率仅为 ４􀆰 ４％ꎮ 同时以白花丹参的叶片、 茎段

和茎尖进行再生实验时ꎬ 成活率最高的外植体材料

是茎尖ꎬ 在灭菌 １０ ｍｉｎ 的条件下可达 ８５％以上ꎻ
其次是叶片ꎬ 成活率为 ７０％以上ꎻ 最低的是茎段ꎬ
成活率只有 ６０％[３５]ꎮ 因此ꎬ 进一步优化再生系统

对建立高效的丹参遗传转化体系具有十分重要的

意义ꎮ

３　 近 ５ 年来导入丹参的目的基因及其功能

近年来ꎬ 随着分子生物学的不断发展ꎬ 越来越

多的基因被转入丹参中ꎬ 通过对其进行过表达或敲

除ꎬ 从而达到了一定的调控目的ꎬ 主要包括调控丹

参活性成分及增强抗性的基因(表 ３)ꎮ

４　 丹参遗传转化的发展前景和展望

借助转基因等基因工程技术改良中药品质问题

是科学技术为中药产业发展提供的新思路ꎬ 也是培

育新品种的一条重要途径ꎮ 转基因技术在丹参品种

选育和基因功能验证等方面的应用前景广阔ꎬ 而建

立高效、 稳定的遗传转化体系是转基因技术顺利实

现的重要基础ꎮ
目前ꎬ 人们围绕丹参遗传转化开展了大量的研

究工作ꎬ 取得了丰硕的成果ꎬ 为提高丹参体内活性

物质含量、 实现活性物质工业化生产、 改良丹参性

状和培育新品种方面奠定了坚实基础ꎮ 农杆菌介导

法使用频率最高ꎬ 相对比较成熟ꎬ 但也存在着侵染

对象主要限制在双子叶植物ꎬ 具有周期长、 操作复

杂、 诱导再生植株难度大ꎬ 侵染后的外植体在再生

２２４ 植 物 科 学 学 报 第 ４０ 卷　
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表 ３　 近 ５ 年以来丹参遗传转化的主要基因
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｅｓｅａｒｃｈ ｐｒｏｇｒｅｓｓ ｏｎ ｇｅｎｅｔｉｃ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｓａｌｖｉａ ｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ ｉｎ ｒｅｃｅｎｔ ｆｉｖｅ ｙｅａｒｓ

基因类别
Ｇｅｎｅ

ｃａｔｅｇｏｒｙ

基因名称
Ｇｅｎｅ
ｎａｍｅ

过表达 /敲除
Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ /

ｋｎｏｃｋｏｕｔ
功能

Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

ｂＨＬＨ

ＳｍｂＨＬＨ３ 过表达 抑制毛状根丹参酮和酚酸积累[３６]

ＳｍｂＨＬＨ９２ 过表达 抑制丹参酮和酚酸积累[３７]

ＳｍｂＨＬＨ１４８ 过表达 提高丹参酮Ⅰ、二氢丹参酮Ⅰ、隐丹参酮和咖啡酸、迷迭香酸、丹酚酸 Ｂ 含量[３８]

ＳｍｂＨＬＨ１０ 过表达 提高丹参酮含量[３９]

ＳｍｂＨＬＨ５１ 过表达 提高迷迭香酸和丹酚酸 Ｂ 和总黄酮含量[４０]

ＳｍｂＨＬＨ５２ 敲除 降低迷迭香酸、丹酚酸 Ｂ、总黄酮和花色苷含量[３９]

ＭＹＢ

ＳｍＭＹＢ９８ 过表达 提高丹参酮和酚酸含量[４１]

ＳｍＭＹＢ１１１ 过表达 提高迷迭香酸和丹酚酸 Ｂ 含量[４２]

ＳｍＭＹＢ９ｂ 过表达
提高 １５ꎬ１６￣二氢丹参酮Ⅰ、１ꎬ２￣二氢丹参酮、丹参酮酸甲酯、隐丹参酮、丹参酮Ⅰ、１ꎬ２￣二氢
丹参酮Ⅰ和丹参酮ⅡＡ 含量[４３]

ＳｍＭＹＢ３６ 过表达
提高丹参酮(二氢丹参酮Ⅰ、隐丹参酮、丹参酮Ⅰ和丹参酮Ⅱ Ａ)、酚酸(迷迭香酸和丹酚酸
Ｂ)、总酚和总类黄酮含量[４４]

ＳｍＰＡＰ１ 过表达 提高迷迭香酸、丹酚酸 Ｂ、总酚和总黄酮含量[４５]

ＭＹＣ
ＳｍＭＹＣ２ 过表达 提高酚酸(迷迭香酸和丹酚酸 Ｂ)、总酚和总黄酮含量[４６]

ＳｍＭＹＣ２ａ 和
ＳｍＭＹＣ２ｂ 敲除

降低丹参酮(丹参酮Ⅰ、二氢丹参酮Ⅰ、丹参酮ⅡＡ、隐丹参酮)、酚酸(丹酚酸 Ａ 和丹酚酸
Ｂ)和中间产物(Ｌ￣苯丙氨酸、高尿酸、迷迭香酸)含量[４７]

茉莉酸生
物合成 /
信号基因

ＳｍＪＭＴ 过表达 提高酚酸(迷迭香酸和丹酚酸 Ｂ)以及总酚和总黄酮的含量[４８]

ＳｍＪＡＺ８ 过表达 调节 ＪＡ 诱导丹参毛状根中丹酚酸和丹参酮生物合成的核心抑制物[４９]

ＳｍＪＡＺ９ 过表达 降低丹参酮含量ꎬ敲除此基因则具有相反作用[５０]

ＬｅＰＳ 过表达 提高丹参酮(丹参酮Ⅰ、丹参酮ⅡＡ 和隐丹参酮)和茉莉酸酯含量ꎬ增强了抗虫性[５１]

碳代谢基
因

ＳｍＳｎＲＫ２.３ 过表达 酚酸含量无变化[５２]

ＳｍＳｎＲＫ２.６ 过表达 提高酚酸(迷迭香酸和丹酚酸 Ｂ)含量[５２]

激素调节
基因 ＳｍＧＡＳＡ４ 过表达

促进生长(更大的主根ꎬ更多和更长的侧根)ꎻ增强了对盐、干旱和多效唑的耐受性ꎻ促进对
ＧＡ３ 的反应[５３]

其他基因
ＳｍＫＳＬ 过表达 提高丹参酮含量[５４]

ＳｍＧＲＡＳ３ 过表达 负响应 ＧＡ 信号ꎬ同时促进丹参酮生物合成[５５]

阶段除菌比较困难等缺点ꎮ 此外ꎬ 次生物质合成路

径复杂ꎬ 人工调控效率受诸多因素影响ꎬ 致使丹参

遗传转化效率仍然不高ꎮ 遗传转化方法和再生体系

还有待于更进一步的优化和完善ꎬ 以满足我国转基

因丹参新品培育和功能基因研究的深入开展ꎮ
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