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［摘要］　发根农杆菌作为一种天然菌株可用于诱导多种植物产生毛状根性状。毛状根组织能够稳定高效地生产
次生代谢产物，该研究领域正受到越来越多的关注。本文对发根农杆菌及毛状根的特性、遗传机制和应用进行了综

述。同时结合本课题组前期研究基础，对毛状根在博落回资源创新与新药源途径开发上的应用前景进行展望。
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毛状根（ｈａｉｒｙｒｏｏｔｓ）是植物宿主经过发根农杆菌
（Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ）浸染后，在植株的创伤表
面被诱导而出现的一种特殊表现型。目前，发根农

杆菌已被广泛应用于植物分子育种、植物代谢工程

与次生代谢产物生产等领域，具有很强的应用价值

和研究意义。目前发现，该技术适用于几乎所有双

子叶植物及少数单子叶植物，如黄芪［１］、曼陀罗［２］、

人参［３］、西洋参［４］、颠茄［５］、莨菪［６］、决明子［７］、

丹参［８］、辣椒［９］、长春花［１０］、罂粟［１１］等物种中。

本文对发根农杆菌机制和原理进行简单介绍，并重

点关注毛根技术在次生代谢产物开发中的进展，然

后对毛状根技术在博落回资源开发中的优势进行

展望。

１　毛状根特性与形成机制

发根农杆菌属于根瘤菌科（Ｒｈｉｚｏｂｉａｃｅａｅ）农杆菌
属的一种革兰氏阴性好氧土壤细菌，具鞭毛，外形

呈杆状，其能感染大多数双子叶植物和少数单子叶

植物及个别裸子植物［１２］。发根农杆菌浸染植物宿主

后会产生大量毛絮状不定根，又被称作发根或毛状

根。其根诱导的主要机制是发根农杆菌所含的 Ｒｉ质
粒。毛状根诱发机制［１３］是由于农杆菌中的 Ｒｉ质粒
上存在ＴＤＮＡ（转移区）和Ｖｉｒ（致病区）这２个与转化
有关的功能区。其中转移区的主要功能是在转化时
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整合到宿主植物基因组，并表达决定毛状根形成的

基因；致病区的作用是协助转移区完成转化。转移

区中共包括左边界序列 ＴＬＤＮＡ和右边界 ＴＲＤＮＡ
区。其中 ＴＬＤＮＡ区中包含有 ｒｏｌＡ［１４１５］、ｒｏｌＢ［１６］、
ｒｏｌＣ［１７］、ｒｏｌＤ［１８１９］这几个与毛状根表型性状产生有
关的基因。这些基因在转入植物宿主后，对植物宿

主表型产生影响，而其中的 ｒｏｌＢ基因是毛状根形成
最关键的基因［２０２２］。而在 ＴＲＤＮＡ上有能指导吲哚
乙酸合成的ｔｍｓ１和ｔｍｓ２基因，同时能促进毛状根的
生成［２３２４］。

２　毛状根技术的现状

２１　毛状根技术的优点

相比户外田间种植的传统农作物或者转基因作

物，毛状根组织始终处于人工可控的封闭环境中，

产生基因漂移的风险大大降低；能快速生长，在培

养过程中会高速增殖；与根癌农杆菌相比毛状根的

遗传性能稳定，继代与扩大培养后生化特性不易改

变；毛状根能在培养基中产生代谢产物，为提取和

分离提供了便利的条件。由于其具有稳定的生物合

成能力，在对培养条件进行优化后可以实现可持续

天然产物的工业化生产；目前已经发现有超过

４５０种不同种类的植物易受发根农杆菌侵染［２５２６］，

包括多种双子叶植物、单子叶植物家系［２７］及一些

裸子植物，为代谢通路中靶基因的挖掘和筛选提供

了方便。如杨蕊等［２８］通过诱导并筛选出了高产量

桃叶珊瑚苷的杜仲毛状根，其质量分数高于自然根

及皮，最高可达３０１０５ｍｇ·ｇ－１。Ｍａｔｓｕｄａ等［２９］通

过发根农杆菌诱导甜瓜生成毛状根，能提高其中精

油如（Ｚ）３己烯醇，（Ｅ）２己烯醛，１壬醇和（Ｚ）
６壬烯醇含量，且均高于天然成熟瓜果实。Ｊｉａｏ
Ｊｉａｏ等［３０］通过诱导黄芪产生毛状根来生产异黄酮，

其最佳培养条件下，３４日龄的总异黄酮积累量达
到了２３４７７μｇ·ｇ－１干重（ＤＷ），比田间生长３年
的黄芪根中（１８７３８μｇ·ｇ－１ＤＷ）含量更高；除了植
物宿主本身的代谢产物以外，毛状根材料还能够通

过生物转化产生有价值的化合物，如东莨菪碱、尼

古丁、莨菪碱、洋地黄毒苷等［３１］。通过底物饲喂可

以改变毛状根天然产物生产，比如 Ｆａｒｉａ等［３２］对莳

萝毛状根组织培养１５ｄ后，通过加入薄荷醇或香叶
醇（２５ｍｇ·Ｌ－１）这两种含氧单萜底物，转化生成为
１０种新的香叶基乙酸酯，以及芳樟醇和橙花醇氧

化物。

２２毛状根技术的不足

毛状根技术虽然具有以上一些优点，但是由于

还处于发展和完善阶段有以下不足之处：毛状根组

织培养虽然在许多物种中都能够成功建立体系，但

是目前真正能实现商业化大规模生产的主要是人参，

其中最成功的例子是韩国 ＣＢＮＢｉｏｔｅｃｈ公司（ｈｔ
ｔｐ：／／ｃｂｎｂｉｏｔｅｃｈｃｏｍ）对人参根进行毛状根的生物
反应器组培并实现了工业化大规模生产。ＣＢＮＢｉｏ
ｔｅｃｈ公司生产的人参毛状根能够在４５ｄ的周期中产
生８５０ｋｇ新鲜和８５４ｋｇ干生物质。目前，ＣＢＮ生
物技术公司每年生产３０３５吨人参不定根，其产品
大规模应用于制药、食品和化妆品行业［３３］。但是经

过诱导产生的毛状根多次继代培养后，其体内的有

效成分会逐渐减少，甚至丢失，因此许多高价值的

药用植物毛状根培养还仅仅停留在实验室阶段。且

就目前情况来看，发根农杆菌诱导木本植物与单子

叶植物成功率还很低，因此为进一步获得能稳定遗

传的高产量的毛状根株系，其培养条件仍待继续优

化。此外，毛状根工业化生产需要较高成本的装置

与设备，这使其大规模生产受限，因此还需要进一

步研制出廉价的新型生物反应器来提高产量和降低

生产成本，实现工业化生产。

３　博落回毛状根工业化生产的可行性

博落回 Ｍａｃｌｅａｙａｃｏｒｄａｔａ（Ｗｉｌｌｄ）ＲＢｒ是罂粟
科（Ｐａｐａｖｅｒａｃｅａｅ）博落回属（Ｍａｃｌｅａｙａ）多年生草本植
物，在中国作为一种传统天然药物已经使用有很长

时间。其具有较好的抗炎、杀虫、抗癌、抗肿瘤、

杀菌、调节动物肠道菌群，促进动物生长等作

用［３４］。国内研发的美佑壮已经被农业部批准为药物

饲料添加剂，以替代饲用抗生素在国际上使用。血

根碱（ＳＡＮ）、白屈菜红碱（ＣＨＥ）、小檗碱（ＢＢＲ）等
苄基异喹啉类生物碱（ＢＩＡｓ）是博落回主要的生物活
性成分。血根碱、白屈菜红碱等生物碱由于具有良

好的抑菌、抗炎作用［３５］，在欧洲已成为饲用抗生素

的良好替代品［３６］。市场对这些生物碱的需求逐年增

加，而博落回作为一种野生资源，数量逐年减少。

目前还未能实现大规模人工种植博落回，且环境因

素对于人工种植影响很大。而 ＢＩＡｓ分子结构复杂，
因此通过化学合成血根碱的成本很高，也不利于产

品开发。本课题组正在通过博落回 “野生变家种”
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及 “定向培育”等研究手段培育高血根碱含量植

株，但是这些传统育种手段有培育周期长、成本高

等问题。因此，找到一种周期较短且能替代和可持

续高效生产生物碱的方法是当务之急。

发根农杆菌诱导毛状根的技术已经在产生物碱

类化合物植物中得到广泛应用。如罂粟中的可卡因

还原酶基因（ＣｏｄＲ），在植物表达载体中过表达后再
通过发根农杆菌转移到罂粟中，可以使毛状根中的

吗啡含量显著提高［３７３９］。长春花［４０］毛状根比叶和根

中长春新碱的含量分别高０５倍和２３５倍，长春碱
含量分别高２３５倍和２７４倍。烟草［４１］经发根农杆

菌诱导不仅能合成烟碱，而且其烟碱含量均比对照

高；其中以毛状根多倍体再生植株的烟碱含量最高，

达到４３２５２ｍｇ·ｇ－１（干重），且分别约为对照和二
倍体烟草毛状根再生植株的 ６９０倍和４５７倍。同
样，一些罂粟科植物也已建立起毛状根体系，并获

得了高产量的生物碱。如 Ｂｏｒｂｉｒｏ［４２］早在２０００年就
已经建立起了罂粟的发根农杆菌遗传转化体系。在

此基础上，有学者利用该遗传体系，将可卡因还原

酶基因（ＣｏｄＲ）在罂粟毛根培养物中过量表达，将可
卡因还原酶基因（ＣｏｄＲ）的转录水平提高了１０倍和
２４倍，并显著提高了吗啡和可待因的含量。除了通
过基因过表达，不同发根农杆菌对植物宿主产生的

效果也有差异，通过比较几种不同的发根农杆菌，

筛选出了比野生型罂粟高出３倍可待因含量的高产
细胞株。２０１０年，有研究通过蓟罂粟毛状根生产血
根碱取得了成功，但是由于其中含有一些成瘾性物

质，导致通过蓟罂粟工业化生产血根碱的方案无法

实现［４３］。而博落回作为一种完全不含有吗啡和可待

因的植物，可以通过建立毛状根体系工业化生产血

根碱。

目前，我们已经建立了完整的博落回体细胞再

生体系［４４］，为细胞悬浮培养以及未来的毛状根组培

生产血根碱等次生代谢产物奠定了研究基础。之后，

我们通过建立博落回花药离体培养技术，培育出了

博落回单倍体材料，为构建博落回加倍单倍体或双

单倍体（ＤＨ）系提供了基础数据［４５］。２０１２年通过对
博落回和小果博落回转录组进行高通量测序［４６］，预

测了大量参与血根碱合成的功能基因［４７４９］。２０１７年在
博落回全基因组测序基础上对１４个参与合成血根碱
与白屈菜红碱的功能基因进行了验证。同时，通过已

经得到解析的博落回血根碱合成通路，利用发根农杆

菌介导的遗传转化，过表达血根碱通路中的一些关键

基因，来提高血根碱含量。前期，本课题组已经初步

建立了根癌农杆菌介导的博落回遗传转化体系［５１］，

这为发根农杆菌体系的建立提供了研究基础。

下一步，课题组拟通过使用多种发根农杆菌浸

染博落回叶片组织，诱导外植体产生毛状根。然后

通过超高效液相色谱串联三重四级杆质谱法（ＵＰＬＣ
ＱＱＱＭＳ）定量、通过高效液相色谱串联四极杆飞行
时间质谱法（ＨＰＬＣＱＴＯＦＭＳ）定性等方法检测毛状
根组织中ＢＩＡｓ代谢产物的含量，来筛选高血根碱含
量的材料以及最优化的培养方式。本课题组期望通

过前期建立毛状根体系来实现博落回资源改良和血

根碱新药源途径开发，若能实现将降低血根碱生产

成本和资源的可持续开发。

４　展望

迄今为止，绝大部分的生物碱只能从植物中提

取。许多含有生物碱的植物属于野生资源，具有生

长周期长、受环境影响大、采集困难、难以大规模

种植或野生变家种后成本过高等问题。近年来，一

些科研团队运用合成生物学方法在微生物中构建整

个植物次生代谢合成途径，并实现了在酿酒酵母等

微生物中合成生物碱。虽然通过微生物合成生物碱

类化合物能够节省生产周期，但是由于合成生物碱

类化合物的酶种类多且结构复杂，难以在微生物中

高效表达。特别是一些合成路径很长的生物碱，如

吗啡、血根碱等的产率很低，目前还无法实现大规

模的工厂化生产。因此，在有革命性的新技术和新

发现出现之前，运用代谢工程技术开发博落回毛状

根技术也许也是开辟博落回新药源的一种现实

选择。

虽然发根农杆菌和毛状根的研究取得了很多成

果，但由于其利用时间还比较短，还有很多地方值

得进一步研究。首先，不同的发根农杆菌菌株诱导

植物产生毛状根的能力有差异，因此需要筛选出适

合诱导博落回的发根农杆菌菌株。其次，在生物反

应器中培养博落回毛状根来实现次生代谢产物的生

产，其对于生物反应器的大小、形状等条件，对其

次生代谢产物产量的影响，需要充分的研究，摸索

出合适的培养条件及培养方式，使其得到最优化，

最大限度地提高目的产物。目前，博落回资源的开

发还主要集中在传统育种与提取工艺的改进上，通

过毛状根技术来扩大博落回资源的开发利用将是未

来一个重要的研究方向。

·７９４１·
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ｉｄａｎｔｄｅｆｅｎｓｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌ，２０１２，１５８（３）：１３７１１３８１．

［２３］ＨｕａｎｇＹ，ＳｕＣＹ，ＫｕｏＨＪ，ｅｔａｌ．Ａｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｓｔｒａｔｅｇｉｅｓｆｏｒ
ｍｕｌｔｉｐｌｅｇｅｎｅｃｏｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｖｉａｈａｉｒｙｒｏｏｔｉｎｄｕｃｔｉｏｎ［Ｊ］．
ＡｐｐｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１３，９７（１９）：８６３７８６４７．

［２４］ＢｕｌｇａｋｏｖＶＰ．Ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｏｆｒｏｌｇｅｎｅｓｉｎｐｌａｎｔｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅ
ｔａｂｏｌｉｓｍ［Ｊ］．ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＡｄｖａｎｃｅｓ，２００８，２６（４）：
３１８３２４．

［２５］ＴｅｐｆｅｒＤ．Ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｓｅｖｅｒａｌｓｐｅｃｉｅｓｏｆｈｉｇｈｅｒｐｌａｎｔｓ
ｂｙａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍ ｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ：Ｓｅｘｕａｌｔｒａｎｓｍｉｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄｇｅｎｏｔｙｐｅａｎｄｐｈｅｎｏｔｙｐｅ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，１９８４，３７
（３）：９５９９６７．

［２６］ＤＪＲＰＰ，ＤＨＦＰ．Ｈｏｓｔｒａｎｇｅａｎｄｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｏｆｐｌａｎｔ
ｉｎｆｅｃｔｉｏｎｂｙＡｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓ［Ｊ］．ＣｒｉｔｉｃａｌＲｅｖｉｅｗｓ
ｉｎＰｌａｎｔＳｃｉｅｎｃｅｓ，１９９１，１０（４）：３８７４２１．
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ｓｏｕｒｃｅｏｆｇｅｎｅｓｈａｖｉｎｇａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｓｉｎｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅｂｉｏｌｏｇｙ
ａｎｄｐｌａｎｔｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ，ｅｃｏｌｏｇｙ，ａｎｄｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔｍｉ
ｃｒｏｂｅｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ（ＵＳＡ），１９８９，３：２９４３４２．

［２８］杨蕊，张家辉，孙雪梅，等．杜仲毛状根培养条件优化及
其桃叶珊瑚苷药用成分的研究［Ｊ］．中国中药杂志，
２００９，３４（１５）：１９０２１９０５．

［２９］ＭａｔｓｕｄａＹ，ＴｏｙｏｄａＨ，ＳａｗａｂｅＡ，ｅｔａｌ．Ａｈａｉｒｙｒｏｏｔｃｕｌｔｕｒｅ
ｏｆｍｅｌｏｎｐｒｏｄｕｃｅｓａｒｏｍａｃｏｍｐｏｕｎｄｓ［Ｊ］．ＪＡｇｒｉｃＦｏｏｄ
Ｃｈｅｍ，２０００，４８（４）：１４１７１４２０．

［３０］ＪｉａｏＪ，ＧａｉＱＹ，ＦｕＹＪ，ｅｔａｌ．Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｉｓｏｆｌａ
ｖｏｎｏｉｄｓｂｙＡｓｔｒａｇａｌｕｓｍｅｍｂｒａｎａｃｅｕｓｈａｉｒｙｒｏｏｔｃｕｌｔｕｒｅｓａｎｄ
ｅｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆａｎｔｉｏｘｉｄａｎｔａｃｔｉｖｉｔｉｅｓｏｆｅｘｔｒａｃｔｓ［Ｊ］．ＪＡｇｒｉｃ
ＦｏｏｄＣｈｅｍ，２０１４，６２（５２）：１２６４９１２６５８．

［３１］ＰｅｎｇＣＸ，ＧｏｎｇＪＳ，ＺｈａｎｇＸＦ，ｅｔａｌ．Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆｇａｓｔｒｏｄ
ｉｎｔｈｒｏｕｇｈｂｉｏｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｐｈｙｄｒｏｘｙｂｅｎｚｙｌａｌｃｏｈｏｌｕ
ｓｉｎｇｈａｉｒｙｒｏｏｔｃｕｌｔｕｒｅｓｏｆＤａｔｕｒａｔａｔｕｌａＬ［Ｊ］．ＡｆｒｉｃａｎＪｏｕｒ
ｎａｌｏｆＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，２０１０，７（３）：２１１２１６．

［３２］ＦａｒｉａＪＭＳ，ＮｕｎｅｓＩＳ，ＦｉｇｕｅｉｒｅｄｏＡＣ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｔｒａｎｓｆｏｒ
ｍａｔｉｏｎｏｆｍｅｎｔｈｏｌａｎｄｇｅｒａｎｉｏｌｂｙｈａｉｒｙｒｏｏｔｃｕｌｔｕｒｅｓｏｆ
Ａｎｅｔｈｕｍｇｒａｖｅｏｌｅｎｓ：ｅｆｆｅｃｔｏｎｇｒｏｗｔｈａｎｄｖｏｌａｔｉｌｅｃｏｍｐｏ
ｎｅｎｔｓ［Ｊ］．ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙＬｅｔｔｅｒｓ，２００９，３１（６）：８９７９０３．

［３３］ＭｕｒｔｈｙＨＮ，ＧｅｏｒｇｉｅｖＭＩ，ＫｉｍＹＳ，ｅｔａｌ．Ｇｉｎｓｅｎｏｓｉｄｅｓ：
ｐｒｏｓｐｅｃｔｉｖｅｆｏｒｓｕｓｔａｉｎａｂｌｅｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｃａｌｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ［Ｊ］．
ＡｐｐｌＭｉｃｒｏｂｉｏｌＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１４，９８（１４）：６２４３６２５４．

［３４］杨军衡，汪葵．中药博落回的药理实验研究［Ｊ］．中国野
生植物资源，２０１１，３０（６）：６０６２．

［３５］彭懿，左姿，卿志星，等．基于ＨＰＬＣＱＴＯＦ／ＭＳ技术鉴定
博落回叶中化学成分［Ｊ］．中南药学，２０１６（５）：４６５４７０．

［３６］卿志星，程辟，曾建国．博落回中生物碱质谱裂解规律研
究进展［Ｊ］．中草药，２０１３，４４（２０）：２９２９２９３９．

［３７］罗玉．利用毛状根的培养生产植物次生代谢物［Ｊ］．云南
农业科技，２００１（２）：４０４２．

［３８］ＬｅＦｌｅｍＢｏｎｈｏｍｍｅＶ，ＬａｕｒａｉｎＭａｔｔａｒＤ，ＦｌｉｎｉａｕｘＭＡ．
ＨａｉｒｙｒｏｏｔｉｎｄｕｃｔｉｏｎｏｆＰａｐａｖｅｒｓｏｍｎｉｆｅｒｕｍｖａｒ．ａｌｂｕｍ，ａ
ｄｉｆｆｉｃｕｌｔｔｏｔｒａｎｓｆｏｒｍｐｌａｎｔ，ｂｙＡｒｈｉｚｏｇｅｎｅｓＬＢＡ９４０２［Ｊ］．
Ｐｌａｎｔａ，２００４，２１８（５）：８９０８９３．

［３９］ＸｏｏｌＴａｍａｙｏＪ，ＳｅｒｒａｎｏＧａｍｂｏａＧ，ＭｏｎｆｏｒｔｅＧｏｎｚａｌｅｚＭ，ｅｔ

ａｌ．Ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｏｆｎｅｗｌｙｓａｎｇｕｉｎａｒｉｎｅｂｉｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃｃａｐａｃｉｔｙ
ｉｎｉｎｖｉｔｒｏｒｏｏｔｌｅｓｓｓｈｏｏｔｓｏｆＡｒｇｅｍｏｎｅｍｅｘｉｃａｎａＬ．Ｍｅｘｉｃａｎ
ｐｒｉｃｋｌｙｐｏｐｐｙ［Ｊ］．ＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌＬｅｔｔ，２０１６：１８．

［４０］陈艺璇，朱帅旗，龚一富，等．共转 ｏｒｃａ３／ｇ１０ｈ双基因长
春花毛状根生物碱量及转录差异研究［Ｊ］．中草药，
２０１６，４７（１８）：３２７２３２７８．

［４１］王英娟，步怀宇，李多伟，等．烟草毛状根诱导及其茄尼
醇含量初探［Ｊ］．植物学通报，２００６，２３（４）：３３４３４０．

［４２］ＢｏｒｂｉｒｏＩ，ＬｉｓｚｔｅｓＥ，ＴｏｔｈＢＩ，ｅｔａｌ．Ａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆｔｒａｎｓｉｅｎｔｒｅ
ｃｅｐｔｏｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｖａｎｉｌｌｏｉｄ３ｉｎｈｉｂｉｔｓｈｕｍａｎｈａｉｒｇｒｏｗｔｈ［Ｊ］．
ＪＩｎｖｅｓｔＤｅｒｍａｔｏｌ，２０１１，１３１（８）：１６０５１６１４．

［４３］ＣｈａｎｄｒａＳ，ＣｈａｎｄｒａＲ．Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇｓｅｃｏｎｄａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｔｅ
ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎｉｎｈａｉｒｙｒｏｏｔｓ［Ｊ］．ＰｈｙｔｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙＲｅｖｉｅｗｓ，
２０１１，１０（３）：３７１．

［４４］芦强，彭琼，李炎林，等．不同激素对博落回愈伤组织血
根碱代谢累积水平的影响［Ｊ］．湖南农业科学，２０１４
（９）：２０２４．

［４５］宋锡帅，彭琼，柳亦松，等．博落回花药离体培养及植株
再生研究［Ｊ］．湖南农业科学，２０１４（７）：２８３１．

［４６］朱鹏程，柳亦松，黄鹏，等．博落回 ＳＳＲ引物的开发以及
遗传多样性分析［Ｊ］．生命科学研究，２０１３，１７（２）：
１２０１２４．

［４７］黄鹏，刘金凤，卿志星，等．博落回中四氢小檗碱氧化酶
ＭｃＳＴＯＸ基因的克隆及表达分析［Ｊ］．基因组学与应用
生物学，２０１７（６）：２４５８２４６３．

［４８］黄鹏，刘金凤，卿志星，等．博落回去甲乌药碱合成酶基
因的克隆及表达分析［Ｊ］．分子植物育种，２０１７（２）：
４５４４５９．

［４９］刘金凤，黄鹏，柳亦松，等．博落回ＭｃＴＹＤＣ基因的克隆
与实时定量表达分析［Ｊ］．分子植物育种，２０１７（２）：
５０１５０６．

［５０］ＬｉｕＸ，ＬｉｕＹ，ＨｕａｎｇＰ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｇｅｎｏｍｅｏｆｔｈｅｍｅｄｉｃｉｎａｌ
ｐｌａｎｔＭａｃｌｅａｙａｃｏｒｄａｔａｐｒｏｖｉｄｅｓｎｅｗｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｂｅｎｚｙｌｉｓｏ
ｑｕｉｎｏｌｉｎｅａｌｋａｌｏｉｄｓｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ［Ｊ］．ＭｏｌｅｃｕｌａｒＰｌａｎｔ，２０１７，
１０（７）：９７５．

［５１］卓奕秀，柳亦松，谢红旗，等．博落回遗传转化体系的初
步建立［Ｊ］．生命科学研究，２０１６，２０（３）：２２４２２９．

（收稿日期　２０１７０２２０）
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