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摘要：该文主要对国内外杨树基因工程育种在抗虫、抗病、抗除草剂、抗旱、抗逆、降低木质素及雄性不育等方面的

研究进展进行了综述，详细介绍了各个方面近些年来的研究成果，并对杨树基因工程育种中存在的问题及发展对

策进行了讨论。
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　　杨树不仅是重要的经济树种，在水土保持和维
护生态环境方面也发挥重要的作用，我国现已成为

世界上杨树人工林面积最大的国家。杨树因速生丰

产、实用性强、分布广、无性繁殖能力强、且基因组较

小而成为研究林木生理和利用基因工程方法进行遗

传改良的理想模式植物。

１９８６年，Ｐａｒｓｏｎ等人证实了杨树可以进行遗传
转化和外源基因在高等植物细胞中的表现以来，林

木基因工程得到了迅速发展，尤其是杨树的基因工

程育种进展最为迅速。近年来国内外利用基因工程

手段在杨树良种选育研究方面取得了很大进展，尤

其在抗虫、抗病、抗除草剂、抗逆等方面。本文详细

对国内外杨树基因工程育种研究进展进行了综述，

同时对存在的问题及发展对策进行了探讨。

１　杨树基因工程育种研究现状

１．１　抗虫基因
抗虫基因主要有２种：一种是苏云金芽孢杆菌

（Ｂａｃｉｌｌｕｓｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ）的 δ内毒素（δｅｎｄｏｔｏｘｉｎ），简
称Ｂｔ基因。另一种是蛋白酶抑制因子（Ｐｒｏｔｅｉｎａｓｅ
ｉｎｈｉｂｉｔｏｒ）基因，简称 ＰＩ基因，其中包括马铃薯蛋白
酶抑制因子Ｉ（ＰＩＩ）、马铃薯蛋白酶抑制因子 ＩＩ（ＰＩ
ＩＩ）和豇豆胰蛋白酶抑制因子（ＣｐＴＩ）等，此外还有淀
粉酶抑制剂基因和植物外源凝集素基因等。但目前

的研究以农杆菌介导法转化Ｂｔ基因为主。
１．１．１　转 Ｂｔ基因　ＭｃＣｏｗｎ等用放射性基因枪法
将 ＢｔＣｒｙ１Ａａ基因的融合基因导入银白杨 ×大齿
杨，获得转基因植株ＢｔＩＩ，对舞毒蛾致死率达２４％，
天幕毛虫致死率达６０％，这是其他转化方法中唯一
成功 的 报 道［１］。饶 红 宇 等 通 过 根 癌 农 杆 菌

（Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｔｕｍｅｆａｃｉｅｎｓ）介导，将苏云金杆菌毒蛋
白基因 Ｂｔ转入杨树 ＮＬ８０１０６（美洲黑杨 ×小叶
杨），获得了再生植株，ＰＣＲ分析结果表明，Ｂｔ基因
已整合到基因组中，部分转基因植株的杀虫实验表

明，转基因植株Ｂ４５和Ｂ６４对１龄舞毒蛾幼虫有明
显抗性，饲喂转基因杨树叶片的幼虫，其死亡率显著



高于饲喂未转基因杨树叶片的幼虫［２］。中国林业

科学研究院将苏云金杆菌杀虫蛋白基因 Ｂｔ导入欧
洲黑杨，成功获得了抗叶部害虫的植株。几年后再

次用农杆菌对欧美杨叶片和茎段进行转化，共获得

２２５株转化再生植株，以舞毒蛾幼虫进行测定，Ｂｔ毒
蛋白基因已整合进入抗虫植株的细胞ＤＮＡ中，并表
达出杀虫活性［３］。姜静等将蜘蛛杀虫肽与 Ｂｔ基因
Ｃ肽序列的融合基因导入小黑杨中，转基因株系表
现出强烈的抗虫效果，能显著抑制舞毒蛾幼虫的生

长发育［４］。

高萍等用根癌农杆菌介导法，将Ｂｔ毒蛋白基因
导入１０７杨的叶片及茎段外植体，经潮霉素抗性筛
选，获得了转基因再生植株。提取转基因植株的总

ＤＮＡ，经ＰＣＲ扩增，部分植株呈阳性反应，证明目的
基因已经整合到杨树基因组中。以转基因杨树叶片

饲喂天幕毛虫幼虫的杀虫试验结果表明，转基因杨

树表现出一定的杀虫活性［５］。

王连荣等用７４１杨和转ＢｔＣｒｙ１Ａｃ基因７４１杨
抗虫株系Ｐｂ２９互为接穗和砧木进行嫁接。结果表
明Ｂｔ毒蛋白可以通过嫁接的方式在砧木和接穗间
进行运输。用各嫁接处理接穗叶片在室内喂饲杨扇

舟蛾幼虫，发现嫁接转基因杨树的非转基因杨可提

高对杨扇舟蛾幼虫的致死率，延长发育历期，表现出

一定的抗虫性［６］。

１．１．２　转蛋白酶抑制因子　高等植物的蛋白酶抑
制基因是近年来新兴的抗虫基因，在杨树基因转化

中已有成功报道。郝贵霞等将广谱抗虫基因豇豆蛋

白酶抑制剂（ＣｐＴＩ）基因导入毛白杨（Ｐｏｐｕｌｕｓｔｏｍｅｎ
ｔｏｓａＣａｒｒ．）１２８５雌株和毛新杨（Ｐ．ｔｏｍｅｎｔｏｓａ×Ｐ．
ｂｏｌｌｅａｎａ）×毛白杨回交杂种，ＰＣＲ鉴定和 ＰＣＲ－
Ｓｏｕｔｈｅｒｎ检测证实基因已整合进杨树基因组中［７］。

Ｍａｓｓｉｍｏ等利用农杆菌介导法将拟南芥半胱氨酸蛋
白酶抑制基因 Ａｔｃｙｓ导入白杨（ＰｏｐｕｌｕｓａｌｂａＬ．）中，
获得１６株转化植株，转化率达到１１％。Ｓｏｕｔｈｅｒｎ杂
交和Ｎｏｒｔｈｅｒｎ杂交结果表明，Ａｔｃｙｓ基因已经整合入
白杨的基因组中并正常表达。虫试结果表明，转基

因植株能有效地抵抗杨树的叶部害虫［８］。

丁双阳等研究了转 ＣｐＴＩ基因杨树对美国白蛾
幼虫中肠解毒酶及乙酰胆碱酯酶的影响，结果酯酶、

羧酸酯酶的活力受到明显抑制，且随时间的延长，抑

制强度增加，饲喂４８ｈ后，酶的活力分别比对照降
低７６．４２％和７３．９１％；多功能氧化酶在饲喂的前１２
ｈ，表现为受到抑制，最大抑制率为３５．７８％，２４ｈ后

酶活力反而高于对照；谷胱甘肽转移酶和乙酰胆碱

酯酶活力也受到抑制，两者表现及其相似，在饲喂后

４ｈ抑制作用最强，酶活力分别比对照降低５１．４０％
和４０．５７％，但在整个试验过程中，均没有表现出随
时间加强的趋势［９］。

１．１．３　转复合基因　张冰玉等采用农杆菌介导法
获得８种银腺杂种杨转双价抗虫基因（ＢｔＣｒｙ３Ａ和
ＯＣＩ）植株，其中转基因株系 ＢＯＧＡ３９对光肩星天
牛幼虫的毒杀和生长抑制作用显著［１０］。李明亮等

通过农杆菌介导，将人工改造的苏云金杆菌杀虫结

晶蛋白基因（Ｂｔ）转化杨树，得到杨树再生植株，再
将蛋白酶抑制剂基因（ＰＩ）导入已含 Ｂｔ基因的转基
因杨树，经 ＰＣＲ检测和 Ｓｏｕｔｈｅｒｎ杂交分析证明，最
终获得既含有 Ｂｔ基因又含有蛋白酶抑制剂基因的
转基因杨树植株。利用这种杨树叶片饲喂舞毒蛾幼

虫的杀虫试验结果表明，转基因杨树具有明显的杀

虫活性，而且含有Ｂｔ基因和蛋白酶抑制剂基因的双
基因植株，其抗虫能力明显高于仅含单一Ｂｔ基因的
植株［１１］。饶红宇采用双基因共转法将经改造的 Ｂｔ
Ｃｒｙ１Ａａ基因和 ＣｐＴＩ基因转入杨树 ＮＬ２８０１０６，获得
的转双价基因杨树对１龄舞毒蛾幼虫有明显的杀虫
活性［１２］。

诸葛强等以南林８９５杨为转基因受体材料，以
嫩芽或腋芽为外植体材料组织培养再生植株，利用

农杆菌介导法转化Ｂｔ基因和ＣｐＴＩ基因。经培养基
培养获得的植株经 ＰＣＲ分析，筛选获得了１８株整
合有 Ｂｔ基因和 １株整合有 ＣｐＴＩ基因的转基因植
株。部分转基因植株的初步饲虫实验表明饲喂转基

因杨树叶片可明显抑制杨小舟蛾的生长发育［１３］。

１．２　抗病基因
植物的抗病基因主要有２种：抗病毒基因和抗

菌基因。抗病毒基因的研究主要是克隆病毒外壳蛋

白基因，通过病毒外壳蛋白基因的导入，并借助交叉

保护作用机理，达到降低病毒侵染的目的。抗菌基

因主要有几丁质酶基因、抗菌肽基因和防御素基因。

１．２．１　抗病毒基因　Ｃｏｏｐｅｒ研究人员克隆出杨树
花叶病毒的外壳蛋白（ＰＭＶｃｐ）基因，并导入杨树
中，可在杨树体内产生ｃｐ蛋白，对杨树ＰＭＶ的侵染
起到一种类似于免疫学的交叉保护作用［１４］。

１．２．２　抗菌基因　Ｈａｒｖｅｙ研究小组对创伤反应基
因在毛果杨×美洲杨无性系中表达进行了研究，发
现杨树损伤后产生了３种新的转录子 ｍＲＮＡ，其中
转录子ｗｉｎ６和ｗｉｎ８所编码的几丁质酶可以降解侵
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染杨树的真菌或细菌的细胞壁，ｗｉｎ３转录子所编码
的多肽与豆科种子的蛋白酶抑制剂相似具有抑制昆

虫的功能。并已将 ｗｉｎ６基因与 ＧＵＳ报告基因融
合，应用于杨树抗病基因的遗传转化，但尚未有成功

的报道［１５］。Ｌｉａｎｇ等将小麦的草酸盐氧化酶基因
（ＯｘＯ）与ＣａＭＶ３５Ｓ启动子连接，转化杂交杨树无性
系Ｐｏｐｕｌｕｓ×ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ，提高了转化植株的抗病和
抗胁迫能力［１６］。Ｍｅｎｔａｇ等利用农杆菌介导法将编
码１７个氨基酸的抗菌肽基因 Ｄ４Ｅ１转入杂交杨树
（ＰｏｐｕｌｕｓｔｒｅｍｕｌａＬ．×Ｐ．ａｌｂａＬ．）中，ＰＣＲ和 Ｎｏｒｔｈ
ｅｒｎ杂交检测表明，Ｄ４Ｅ１基因已整合入杂交杨树的
核基因组中，转化植株对多种病菌均有明显

抗性［１７］。

１．３　抗除草剂基因
Ｃｈｕｐｅａｕ等以杂种杨（Ｐ．ｔｒｅｍｕｌａ×Ｐ．ａｌｂａ）叶片

原生质体为受体，采用电击法转化乙酰乳酸合成酶

（Ａｌｓ）突变基因，获得了抗磺胺脲类除草剂的工程植
株；转化乙酰转移酶（Ｐａｔ）基因，获得了抗草苷膦类
除草剂的工程植株［１８］。Ｇｕｌｌｎｅｒ等将编码抗除草剂
乙酰替绿苯胺（Ｃｈｌｏｒｏａｃｅｔａｎｉｌｉｄｅ）的谷酰丙氨酶
（ＧＳＴ）基因转入杨树杂交种内，转基因植株叶片富
含ＣＧＳＴ和谷胱氨酶（ＧＳＨ），杨树的除草剂抗性得
到提高［１９］。Ｃｏｎｆａｌｏｎｉｅｒｉ等报道获得了高抗草苷膦
类除草剂Ｂａｓｔａ的转基因白杨（Ｐ．ａｌｂａＬ．）［１９］。
１．４　抗逆基因
１．４．１　抗冻基因　利用基因工程培育转基因抗冻
杨树的研究尚在探索阶段。Ａｒｉｓｉ等用拟南芥的 Ｆｅ
ＳＯＤ基因转化杨树，发现转基因杨树不仅叶绿体中
ＦｅＳＯＤ活性高于对照５～８倍，而且杨树的抗冻性
也明显提高［２０］。李春霞从胡萝卜中克隆出抗冻蛋

白（ＡＦＰ）基因并对山杨进行了遗传转化，获得４株
卡那霉素抗性苗，经 ＰＣＲ检测分析，其中１株呈阳
性，初步表明 ＡＦＰ基因已经整合到山杨基因
组中［２１］。

１．４．２　抗旱基因　崔旭东等以欧美杨渤丰１号为
试验材料，在对其组织培养再生体系进行优化的基

础之上，采用基因枪法对其进行 ５个抗旱相关基
因———转录因子基因 ＪＥＲＦ３６基因、ＺｘＺＦ基因、
ＡＲＥＢ基因和功能基因 ＳａｃＢ基因、ＧＳＴ基因的共转
化，培育出具有强抗旱性的转基因杨树新品种，同

时，对外源基因在受体材料基因组上的整合特征进

行深入探讨，完善转基因技术的理论基础［２２］。

１．４．３　耐盐碱基因　杨传平等将与甜菜碱合成有

关的ｂｅｔＡ基因转入小黑杨中，获得阳性植株，Ｓｏｕｔｈ
ｅｒｎ杂交结果表明，ｂｅｔＡ基因已整合进入小黑杨的
基因组中，对转化植株进行盐胁迫，测定在不同的处

理天数时，非转基因植株与转基因植株之间甜菜碱、

脯氨酸、超氧化物歧化酶（ＳＯＤ）、过氧化物酶
（ＰＯＤ）的变化［２３］。

樊军锋等利用叶盘转化法首次开展了８４Ｋ杨
双价耐盐基因 ｍｔｌＤ／ｇｕｔＤ的转化研究，经诱导不定
芽及诱导生根阶段卡那霉素连续筛选，获得了１６株
卡那霉素抗性植株。经 ＰＣＲ检测，有４株呈阳性。
耐盐实验表明，３株阳性植株抗 ＮａＣｌ能力，较对照
有不同程度提高［２４］。

宋建等以盐渍生境下１～２年生１０７和１８１杨
树为材料，对不同树龄和地径的杨树各营养器官中

Ｎａ＋、Ｋ＋分布变化进行了研究。结果表明，在盐渍
生境中种植的含 ＮＴＨＫ１的转基因１８１杨树比１０７
杨树更加耐盐，可以更好地抵御盐胁迫，维持离子平

衡，ＮＴＨＫ１基因可能是通过增强转基因杨树聚集有
害Ｎａ＋至液泡的能力，以避免细胞质中过高的 Ｎａ＋

对细胞造成伤害，从而提高了转基因植株的耐

盐性［２５］。

孙伟博等将大豆中编码Ｎａ＋／Ｈ＋离子逆向转运
蛋白的 ＧｍＮＨＸ１基因构建到植物表达载体 ｐＧ
ＷＢ４０２Ω，通过农杆菌侵染叶盘法转化南林８９５杨
树，ＰＣＲ检测和Ｓｏｕｔｈｅｒｎ杂交结果表明，ＧｍＮＨＸ１基
因已经整合入南林８９５杨树基因组。对转ＧｍＮＨＸ１
基因的南林８９５杨树耐盐性的生理生化指标进行检
测，结果表明ＧｍＮＨＸ１基因的表达能够提高转基因
杨树的耐盐性［２６］。

１．５　降低木质素基因
Ｈｕ等从白杨中克隆得到 ４ＣＬ基因，通过反义

抑制使木质素的含量降低了４５％，而纤维素的含量
却升高了 １５％，并能够大大促进白杨的生长［２７］。

魏建华等将毛白杨（ＰｏｐｕｌｕｓｔｏｍｅｎｔｏｓａＣａｒｒ．）的
ＣＣｏＡＯＭＴ（ｃａｆｆｅｏｙｌＣｏＡＯｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ）基因构
建了反义表达载体转化杂交杨（Ｐ．ｔｒｅｍｕｌａ×Ｐ．ａｌ
ｂａ），发现移栽５～６个月的转基因植株的木质素含
量比未转基因对照杨树下降１７．９％［２８］。

薛英喜在辅酶Ａ连接酶（４ＣＬ）基因杨树和转反
义咖啡酰辅酶Ａ３０甲基转移酶（ＣＣｏＡＯＭＴ）基因杨
树基础上，对反义抑制木质素单体合成酶基因的转

基因杨树木材进行了酶解分析，显示５年生杨树，供
试转基因杨树的木质素含量均明显低于非转基因对

２５ 江　苏　林　业　科　技 第４２卷



照；并且即使总木质素含量降低１０％，仍未对转基
因杨树的生长速度和生物质产量造成明显影响。成

熟木材中，抑制 ＣＣｏＡＯＭＴ基因表达的转基因杨树
植株糖化效率显著提高，而抑制４ＣＬ基因表达的转
基因杨树植株糖化效率并无显著改变；经烘干、抽提

的茎糖化产量与酸溶木质素呈负相关。说明降低酸

溶木质素含量可以明显提高生物燃料生产中糖化效

率，提高糖化产量［２９］。

１．６　雄性不育基因
李玲等将ＴＡ２９Ｂａｒｎａｓｆ基因导入抗虫的转基因

欧洲黑杨（Ｐ．ｎｉｇｒａ）基因组中，转ＴＡ２９Ｂａｒｎａｓｆ基因
雄性杨树在田间表现出了高度不育［３０］。于来等将

不育结构３５ＳＰｔＡＰ３ＩＲＮＯＳ转入到毛白杨中，经检
测表明阳性植株中ＡＰ３，ＬＦＹ，ＰＩ基因的表达受到明
显抑制，对毛白杨花发育将起到一定的抑制作用，本

研究为利用转基因手段获得不育材料提供了

依据［３１］。

１．７　其他基因方面
尹吴等以转ＰＥＰＣ基因南林８９５杨和对照（南

林８９５杨）为材料，分析不同转基因植株的光合生
理参数。结果转ＰＥＰＣ基因杨树与 Ｃ４光合途径相
关的酶活性比对照增高，ＰＥＰＣ活性增加较为明显，
最高达３８．６％。转ＰＥＰＣ基因杨树表现较强的对强
光利用能力，其光饱和点比对照提高约 １０％ ～
２０％，饱和点时的光合速率比对照高 １７．７％ ～
５８．１％。转ＰＥＰＣ基因杨树光补偿点低于对照，利
用弱光的能力增强；ＣＯ２的利用效率较高。此外，转
基因 杨 树 羧 化 效 率 增 高，比 对 照 增 加 最 高

达６２．３％［３２］。

２　杨树基因工程育种存在的问题
　　转化效率低、实验重复性差是杨树基因工程育
种过程中存在的主要问题。由于受气候、环境、人

为、实验操作等因素影响，转基因杨树转化效率极

低。结合杂交育种的工作经验，每年春季根据杨树

花枝的伸展情况，仅能进行１～２批花粉管导入外源
ＤＮＡ基因的杂交育种试验，而且得到的后代仅有几
株是含有外源基因。这就要求根据转化植株自身的

特点，结合特定的试验转化方法，从实验技术因素到

环境因素方面创造有利的转化条件，提高转化效率。

外源基因的插入是随机的，这种偶然性对基因

组本身和在ＤＮＡ／ＲＮＡ蛋白质及生物性状上的表达
都会产生很大的影响。外源基因导入受体内部，只

为转基因利用提供了可能性，而受体的表达受到一

系列生理生化过程的影响，以复杂的遗传方式表达

出来。在实际工作中，通过花粉管导入柳树ＤＮＡ基
因的杂交育种实验中，得到的后代在幼苗期有几株

叶形和柳树接近，但随着苗木的生长，慢慢的有的植

株有了杨树的叶形，而ＤＮＡ结构还有待进一步的测
定。在早期表达过程中将不能正常表达和表达低的

转化植株直接淘汰，增加表达的稳定性。随着科技

的发展，能够定点的插入外源基因，保持优良的性状

遗传是未来基因工程育种的发展方向。转基因植株

性状变异的研究对优良品种的选择具有重大意义。

３　发展对策
目前导入杨树中的抗性基因大多是来源于微生

物、植物、控制单一性状的基因。而杨树的一些性状

（如抗旱、抗冻等）大都是多基因控制的。结合杨树

转抗寒基因的试验，抗寒基因设想从很多抗寒植物

中提取，但是只有从山葡萄中提取到了抗寒基因。

因此，如何根据林木自身的特点，研究、发掘适合于

杨树抗性提高的主基因，将是今后杨树基因工程抗

性育种的关键所在。

目前转抗性基因研究多集中在抗虫基因方面，

而在抗逆基因、木质素基因及雄性不育基因等方面

研究还很少。未来的趋势是增加转基因在其他方面

的研究，同时增加双价抗性基因（甚至是多价抗性

基因）的研究。育种工作重点转移到其他抗性转基

因上，能够选育出更适合的杨树新品种。

转基因杨树被应用于实际种植时要考虑它的生

物安全性问题。转基因杨树对人与环境可能产生危

害产生新型有害生物、新的过敏原、基因污染等。作

者培育出的转基因植株目前处于幼龄期，还未涉及

到生物安全性问题。通过新型技术的开发，未来的

杨树基因工程育种更能保证转化植株的生物安

全性。

基因工程育种将成为未来杨树发展的一个重要

趋势。将现代生物技术手段与常规育种方法相结

合，不断改良出新品种，是今后发展杨树产业的主要

方向。实现转基因杨树的合理化和产业化，必将产

生巨大的经济效益、社会效益和生态效益。

参考文献：

［１］　ＭｃＣｏｗｎＢＨ，ＭｃＣａｂｅＤＥ，ＲｕｓｓｅｌｌＤＲ，ｅｔａｌ．Ｓｔａｂｌｅｔｒａｎｓｆｏｒｍａ

ｔｉｏｎｏｆＰｏｐｕｌｕｓａｎｄｉｎｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎｏｆｐｅｓｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｂｙｅｌｅｃｔｒｉｃｄｉｓ

３５第２期 纪纯阳：杨树基因工程育种研究进展



ｃｈａｒｇｅｐａｒｔｉｃｌｅａｃｃｅｌｅｒａｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，１９９１，９（１０）：

５９０５９４．

［２］　饶红宇，陈　英，黄敏仁，等．杨树 ＮＬ８０１０６转 Ｂｔ基因植株的

获得及抗虫性［Ｊ］．植物资源与环境学报，２０００，９（２）：１５．

［３］　胡彦师，梁一池．我国林业遗传改良的研究现状及展望［Ｊ］．林

业科技，２００２，２７（５）：８１２．

［４］　姜　静，常玉广，董京祥，等．小黑杨转双价抗虫基因的研究

［Ｊ］．植物生物学通讯，２００４，４０（６）：６６９６７２．

［５］　高　萍，贝纳新，李浩戈，等．抗虫转基因杨树的培育及其抗虫

性初步研究［Ｊ］．林业科技，２００８，３３（５）：２５２７．

［６］　王连荣，杨敏生．转基因杨树中外源 Ｂｔ基因 ｍＲＮＡ及其蛋白

运输［Ｊ］．林业科学，２０１０，４６（７）：４９５４．

［７］　郝贵霞，朱　祯，朱之悌．豇豆胰蛋白酶抑制基因转化毛白杨

的研究［Ｊ］．植物学报，１９９９，４１（１２）：１２７６１２８２．

［８］　ＭａｓｓｉｍｏＤ，ＧｉａｎｎｉＡ，ＢｅａｔｒｉｃｅＢ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｗｈｉｔｅ

ｐｏｐｌａｒ（ＰｏｐｕｌｕｓａｌｂａＬ．）ｗｉｔｈａｎｏｖｅｌＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓｔｈａｌｉａｎａｃｙｓｔｅ

ｉｎｅｐｒｏｔｅｉｎａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｏｒａｎｄａｎａｌｙｓｉｓｏｆｉｎｓｅｃｔｐｅｓｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］．

ＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｒｅｅｄｉｎｇ，２００１，７（１）：３５４２．

［９］　丁双阳，李怀业，李学锋，等．转 ＣｐＴＩ基因杨树对美国白蛾幼

虫中肠解毒酶及乙酰胆碱酯酶的影响［Ｊ］．东北林业大学学

报，２００１，２９（５）：１００１０２．

［１０］张冰玉，苏晓华，李义良，等．转双价抗蛀干害虫基因杨树的获

得及其抗虫性鉴定［Ｊ］．林业科学研究，２００５，１８（３）：３６４３６８．

［１１］李明亮，张　辉，胡建军，等．转 Ｂｔ基因和蛋白酶抑制剂基因

杨树抗虫性的研究［Ｊ］．林业科学，２０００，３６（２）：９３９７．

［１２］饶红宇．双价抗虫基因转化杨树的研究［Ｄ］．南京：南京林业

大学，２０００：２６４８．

［１３］诸葛强，房　丹，李秀芬，等．美洲黑杨杂种优良无性系转抗虫

基因（Ｂｔ和 ＣｐＴＩ）的研究［Ｊ］．分子植物育种，２００６，４（６）：

８１９８２４．

［１４］许　农，黄敏仁，陈道明．杨树基因工程研究进展［Ｊ］．南京林

业大学学报，１９９３，１７（４）：７８８２．

［１５］郝贵霞，朱　祯，朱之悌．杨树基因工程进展［Ｊ］．生物工程进

展，２０００，２０（４）：６９．

［１６］ＬｉａｎｇＨ，ＭａｙｎａｒｄＣＡ，ＡｌｌｅｎＲＤ，ｅｔａｌ．ＩｎｃｒｅａｓｅｄＳｅｐｔｏｒｉａｍｕ

ｓｉｖａｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｈｙｂｒｉｄｐｏｐｌａｒｌｅａｖｅｓｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇａ

ｗｈｅａｔｏｘａｌａｔｅｏｘｉｄａｓｅｇｅｎｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌｅｃｕｌａｒＢｉｏｌｏｇｙ，２００１，

４５（６）：６１２６１９．

［１７］ＭｅｎｔａｇＲ，ＬｕｃｋｅｖｉｃｈＭ，ＭｏｒｅｎｃｙＭＪ，ｅｔａｌ．Ｂａｃｔｅｒｉａｌｄｉｓｅａｓｅ

ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｏｆｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｈｙｂｒｉｄｐｏｐｌａｒｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇｔｈｅｓｙｎｔｈｅｔｉｃａｎｔｉ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌｐｅｐｔｉｄｅＤ４Ｅ１［Ｊ］．ＴｒｅｅＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，２００３，２３（６）：

４０５４１５．

［１８］ＣｈｕｐｅａｕＭＣ，ＰａｕｔｏｔＶ，ＣｈｕｐｅａｕＹ．Ｒｅｃｏｖｅｒｙｏｆｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｔｒｅｅｓ

ａｆｔｅｒｅｌｅｃｔｒｏｐｏｒａｔｉｏｎｏｆｐｏｐｌａｒｐｒｏｔｏｐｌａｓｔｓ［Ｊ］．ＴｒａｎｓｇｅｎｉｃＲｅ

ｓｅａｒｃｈ，１９９４，３（１）：１３１９．

［１９］ＣｏｎｆａｌｏｎｉｅｒｉＭ，ＢｅｌｅｎｇｈｉＢ，ＢａｌｅｓｔｒａｚｚｉＡ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ

ｏｆｅｌｉｔｅｗｈｉｔｅｐｏｐｌａｒ（ＰｏｐｕｌｕｓａｌｂａＬ．）ｃｖ．‘Ｖｉｌｌａｆｒａｎｃａ’ａｎｄｅ

ｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆｈｅｒｂｉｃｉｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐｏｒｔｓ，２０００，１９

（１０）：９７８９８２．

［２０］ＡｒｉｓｉＡＣ，ＣｏｒｎｉｃＧ，ＪｏｕａｎｉｎＬ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＦｅＳＯＤ

ｉｎｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄｐｏｐｌａｒｍｏｄｉｆｉｅｓｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓａｔ

ｌｏｗＣＯ２ｐａｒｔｉａｌｐｒｅｓｓｕｒｅｓｏｒｆｏｌｌｏｗｉｎｇｅｘｐｏｓｕｒｅｔｏｔｈｅｐｒｏｏｘｉｄａｎｔ

ｈｅｒｂｉｃｉｄｅｍｅｔｈｙｌｖｉｏｌｏｇｅｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌｏｇｙ，１９９８，１１７：

５６５５７４．

［２１］李春霞．抗冻蛋白基因对山杨等植物遗传转化的研究［Ｄ］．

哈尔滨：东北林业大学，２００３．

［２２］葛旭东．杨树抗旱多基因转化及整合机制研究［Ｄ］．北京：中

国林业科学研究院，２０１２．

［２３］杨传平，刘桂丰，梁宏伟，等．耐盐基因 ｂｅｔＡ基因转化小黑杨

的研究［Ｊ］．林业科学，２００１，３７（６）：３４３８．

［２４］樊军锋，韩一凡，李　玲，等．８４Ｋ杨树耐盐基因转化研究［Ｊ］．

西北林学院学报，２００２，１７（４）：３３３７．

［２５］宋　建，周祥明，郝志愚，等．转 ＮＴＨＫ１基因对杨树各器官中

Ｎａ＋、Ｋ＋分布的影响［Ｊ］．天津农业科学，２０１２，１８（５）：１６．

［２６］孙伟博，邓大霞，杨立恒，等．南林８９５杨树ＧｍＮＨＸ１基因的转

入及其耐盐性分析［Ｊ］．福建农林大学学报：自然科学版，

２０１４，４３（１）：３４３８．

［２７］ＨｕＷＪ，ＨａｒｄｉｎｇＳＡ，ＬｕｎｇＪ，ｅｔａｌ．Ｒｅｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｌｉｇｎｉｎｂｉｏｓｙｎ

ｔｈｅｓｉｓｐｒｏｍｏｔｅｓｃｅｌｌｕｌｏｓｅａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎａｎｄｇｒｏｗｔｈｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ

ｔｒｅｅｓ［Ｊ］．ＮａｔｕｒｅＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，１９９９（１７），８０８８１２．

［２８］魏建华，赵华燕，张景昱，等．毛白杨 ＣＣｏＡＯＭＴｃＤＮＡ片段的

克隆与转基因杨木质素含量的调控［Ｊ］．植物学报：英文版，

２００１，４３（１１）：１１７９１１８３．

［２９］薛英喜．杨树木质素合成基因功能分析及其对生物质能源转

化的影响［Ｄ］．哈尔滨：东北林业大学，２０１２．

［３０］李　玲，齐力旺，韩一凡，等．ＴＡ２９Ｂａｒｎａｓｆｅ基因导致抗虫转基

因欧洲黑杨雄性不育的研究［Ｊ］．林业科学，２０００，３６（１）：

２８３２．

［３１］于　来，安新民，曹冠琳，等．ＰｔＡＰ３不育结构转化毛白杨的研

究［Ｊ］．北京林业大学学报，２０１０，３２（５）：１５２０．

［３２］尹　吴，李丽莎，王立科，等．转玉米 ＰＥＰＣ基因杨树的光合生

理特性分析［Ｊ］．林业科学，２０１２，４８（６）：６３７１．
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