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　　摘要：阐述了基因工程技术在杨树抗逆遗传改良方面的应用，总结了转基因杨树抗病虫、抗旱、耐盐以及在环境修
复中取得的研究成果，讨论了基因工程技术在杨树抗逆方面存在的问题。杨树因长速快、产量高、基因组小等特点，具

有较高的经济价值和生态效益，同时也是林木遗传改良的模式树种。尽管对杨树抗逆遗传改良进行了相关研究，但有

关外源基因提高杨树抗逆性的机理和应用仍有待进一步深入研究。挖掘新的抗逆基因、培育具有抗性的杨树新品种

仍将是今后的研究重点。
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　　杨树是重要的速生丰产工业用材、绿化建设、防护林和生
物质能源树种之一，具有较高的经济价值和生态效益。杨树

的基因组较小，基因组测序已完成，因此，杨树被作为模式林

木树种应用于木材的形成、抗逆性遗传改良等方面的研

究［１］。２０世纪末至２１世纪初，我国建造了超过１０００万 ｈｍ２

的速生林基地，杨树占重要部分。随着杨树人工林的大面积

推广，杨树的抗逆性明显降低，病虫害的发生和危害逐渐加

重，培育杨树抗病新品种迫在眉睫。由于杨树生长周期长、树

体高大，采用传统育种方法在短时间内培育抗病新品种较困

难。随着分子生物学和基因工程技术的发展，植物抗逆机理

研究的深入以及某些抗逆相关基因的克隆和转化，为杨树抗

逆遗传改良开辟了一条新途径［２－３］。

１　转基因杨树抗病虫研究

１．１　抗病研究
１．１．１　抗病毒病　抗病毒基因工程研究在林业上的应用才
刚起步，目前，使用的基因主要有洋李痘病毒的外壳蛋白基因

和黄瓜花叶病毒外壳蛋白基因等几种。Ｃｏｏｐｅｒ、李玮等分别
将花叶病毒外壳蛋白基因和抗菌肽 ＬＣＩ基因导入杨树中，均
获得良好抗病效果的转基因植株［４－５］。

１．１．２　抗细菌病　农杆菌感染杨树后，杨树极易感染冠瘿
病。目前，关于杨树抗冠瘿病的研究主要是采用转基因技术

将农杆菌致瘤基因、激素 ＩＡＡ基因、抗菌肽基因（兔防御素
ＮＰ－Ⅰ基因）导入杨树，获得抗性提高的转基因植株［６］。

１．１．３　抗真菌病　植物受到病原物侵染后，会使多种病程相
关蛋白迅速表达，参与其抗病防卫反应。在这些病程相关蛋

白中，最主要的蛋白之一就是几丁质酶 ［７］，几乎所有的植物

器官中均可以发现几丁质酶［８］。在正常情况下，几丁质酶水

平很低，但经诱导因子的诱导，表达量可以迅速增加。病原真

菌、细菌、病毒的侵染、激发子和一些逆境等均可能诱导植物

几丁质酶的表达［９］。近年来，有关对植物几丁质酶的特性、

基因结构、分类、分子进化、生物学作用及转几丁质酶基因的

研究，已成为植物抗真菌病害的研究热点之一［１０－１１］。１９９１
年，Ｂｒｏｇｌｉｅ等首次对转几丁质酶基因在植物的抗真菌病方面
进行了研究，他们将菜豆几丁质酶基因转入烟草和油菜，并得

到表达，有效降低了植株的死苗率，控制了病情的发展［１２］。

但转基因烟草植株对病原真菌的抗性没有明显提高。进一步

研究证明，几丁质酶同工酶类型及其在植物体内定位的不同，

将影响基因的表达和植株的抗病性。

Ｎｉｃｏｌｅｓｃｕｄ等分别将矮牵牛黄酮合成酶基因、草酸氧化
酶基因、几丁质酶基因导入杨树，均获得了具有一定抗性的转

基因植株［１３－１５］。王琼等以受落叶松 －杨栅锈菌单孢子堆菌
系Ｓｂ０５２侵染的川杨叶片为材料，采用 ＲＡＣＥ技术克隆川杨
几丁质酶基因ＤＮＡ全长，通过荧光定量表达分析，推测ＰｓＣｈｉＩ
基因参与了寄主川杨抵抗真菌的防御机制［１６］。

１．２　抗虫研究
食叶害虫和蛀干害虫是危害杨树的２类主要害虫，包括

杨尺蠖、舞毒娥、杨扇舟蛾、光肩星天牛、桑天牛、云斑天牛等。

目前，国内外用于杨树抗虫基因工程研究的外源基因主要有

苏云金杆菌杀虫结晶蛋白基因、抗菌肽基因、昆虫特异性神经

蝎毒素基因、几丁质酶基因、多酚氧化酶、脂氧化酶、胆固醇氧

化酶，以及Ｖｉｐ３Ａ等，但对于杨树转Ｂｔ基因的研究最为深入，
发展也最为迅速［１７－１９］。

１．２．１　苏云金杆菌杀虫结晶蛋白基因　从苏云金杆菌的芽
孢中分离出来的Ｂｔ杀虫晶体蛋白，现今已发现６０多种，一般
用Ｃｒｙ１、Ｃｒｙ２、Ｃｒｙ３、Ｃｒｙ４和Ｃｒｔ来表示，划分的主要依据是由
其杀虫谱范围和基因序列的同源性来决定［２０］。Ｂｔ毒蛋白是
一个单基因产物，１９８１年Ｓｃｈｎｅｐｆ等首次将苏云金杆菌Ｋｕｒｓｔ
ａｋｉＨＤ－１的Ｂｔ毒蛋白基因克隆［２１］。该基因的 ｍＤＮＡ在植
物中表达量较低，不稳定，同时也不会改变原氨基酸序列，从

而使这些毒蛋白的基因表达量提高了上百倍［２２－２３］。鉴于 Ｂｔ
毒蛋白具有高度专一性、生物降解性，且对人畜无害的安全
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性，被作为转基因植物抗虫基因工程中理想的杀虫目的基

因［２４］。目前，已有许多转Ｂｔ基因植物问世，有的已进入大田
试验和商品生产阶段［２５］。国内外关于转Ｂｔ基因在杨树方面
的研究，主要集中在欧洲黑杨、美洲黑杨、欧美杨和杨树杂种

ＮＣ５３３９（Ｐｏｐｕｌｕｓｄｅｈｏｉｄｅｓａｌｂａ×Ｐ．ｇｒａｎｄｉｄｅｎｔａｔａ）、ＮＬ－８０１０６
（Ｐ．×Ｐ．ｓｉｍｏｎｉｉ）、７４１杨［Ｐ．ａｌｂａ×（Ｐ．ｄａｖｉｄｉａｎａ＋Ｐ．
ｓｉｍｏｎｉｉ）×Ｐ．ｔｏｍｅｎｔｏｓａ］等品种上，这些转 Ｂｔ基因杨树均具
有一定的抗虫效果［２６］。最早见于报道的是用 ＢｔＣｒｙＩＡ基因
转化欧洲黑杨，通过 Ｓｏｕｔｈｅｒｎ杂交证明外源基因的成功转
入［２７］。此后，抗虫转基因研究就拉开了帷幕。广大研究工作

者围绕Ｂｔ基因［２８－３３］，以及Ｂｔ嵌合基因［３４－３５］、Ｂｔ双元表达载
体［３６］、Ｂｔ双价抗虫基因［３７－３８］在杨树中的抗虫性进行了广泛

研究，并取得了明显的抗虫效果。

１．２．２　蛋白酶抑制剂　蛋白酶抑制剂是对蛋白水解酶有抑
制活性的一种水分子蛋白质，普遍存在于植物、动物和微生物

中［３９］。迄今为止，自然界共发现四大类蛋白抑制剂：丝氨酸

蛋白酶抑制剂、巯基蛋白酶抑制剂、金属蛋白酶抑制剂和酸性

蛋白酶抑制剂。目前，用于转化杨树的主要有丝氨酸蛋白酶

抑制剂基因和半胱氨酸蛋白酶抑制剂基因［４０］。ＭｃＮａｂｂ等首
次将马铃薯蛋白酶抑制剂基因导入 ＮＣ５３３９无性系，转化获
得抗虫杨树［４１］。Ｋｌｏｐｆｅｎｓｔｅｉｎ等分别利用马铃薯的蛋白酶抑
制剂与ＮＰＴ，以及大豆丝氨酸蛋白酶抑制剂基因、水稻巯基蛋
白抑制剂基因和ＢｔＣｒｙ（Ａ）构成的嵌合基因导入杨树，获得转
基因植株［４２－４３］。郝贵霞等将广谱抗虫基因豇豆胰蛋白酶抑

制剂基因成功地导入了毛白杨，经 ＰＣＲ和 ＰＣＲ－Ｓｏｕｔｈｅｒｎ检
测证实基因已整合进杨树基因组中［４４］。

１．２．３　昆虫毒性基因　昆虫特异性神经毒素是从胡蜂、蝎
子、蜘蛛的毒液中分离到的一些小肽（３０～４０个氨基酸），是
一类作用于昆虫神经系统并具有毒杀作用的蛋白类神经毒

素。这类毒素只作用于昆虫而对哺乳动物和其他动物无害或

者毒性很小，是一种十分理想的抗虫基因源［４５］。伍宁丰等将

抗虫的蝎神经毒素基因导入黑杨无性系 Ｎ－８０１０６中，通过
根癌农杆菌将构建在双子叶高效表达载体上的已优化了密码

子的 ＡａＩＴ基因转化杨树杂种 ＮＬ－８０１０６（Ｐｏｐｕｌｕｓｄｅｌｔｏｉｄｅｓ×
Ｐ．ｓｉｎｏｎｉｉ），得到了转基因植株［４６］，通过 ＰＣＲ、ＰＣＲ－Ｓｏｕｔｈｅｒｎ
杂交和ＥＬＩＳＡ分析，证实了转基因植株中 ＡａＩＴ基因的表达，
转基因植株对１龄舞毒蛾幼虫的效果最好，具有明显抗虫性。
１．２．４　其他抗虫基因　近年来，陆续开展了植物凝集素基
因、脂氧化酶、多酚氧化酶、胆固醇氧化酶及 Ｖｉｐ３Ａ等编码基
因在杨树抗虫方面的应用研究，取得了一定的进展［４７－４８］。

２　转基因杨树耐旱研究

我国国土面积有５０％以上属于干旱或半干旱地区，这些
地区降雨量集中，年降水量介于２５０～５００ｍｍ之间，土壤水
分缺失严重。据统计，半干旱区人工造林成活率、保存率大约

为３０％，而干旱区一般为４％，最高也不会超过２０％，严重阻
碍了当地林业生产发展和生态环境的改善［４９］。

根据基因的作用方式，可将参与杨树干旱胁迫相关基因

分为２类：一类是直接参与植物抗旱能力提高的功能基因，包
括水通道蛋白、渗透蛋白、Ｌｅａ蛋白等；一类是起调节作用的
蛋白基因，主要包括Ｂｚｉｐ、ＭＹＣ、ＭＹＢ和ＤＲＥＢ等传递信号和

调控基因表达的转录因子基因。ＭＡＰ激酶、ＣＤＰ激酶、受体
蛋白激酶、核糖体蛋白激酶和转录调控蛋白激酶等，以及感应

和转导胁迫信号的蛋白激酶基因以及磷酸酯酶、磷酸酶 Ｃ等
蛋白酶基因［５０］。目前，关于杨树抗旱研究主要通过克隆松

树、柽柳、桦树、栎树等极端抗逆植物的抗旱基因，导入杨树

中，获得抗旱性植株。

侯德英等采用根癌农杆菌介导法，将甜菜碱合成酶基因

转化，获得转基因植株［５１］。通过农杆菌介导法，王沛雅等分

别将油菜素内酯生物合成酶基因ＤＡＳ５、柽柳ＴａｂＺＩＰ基因、锌
指蛋白转录基因、ｐＢＩ１２１－ｃｈｌＡＰＸ重组质粒等基因导入杨树
中，转基因株系的抗旱性得到提高［５２－５５］。经过不断研究，转

ｓｏｓｌ基因山哈杨［５６］、转Ｌｅａ基因小黑杨［５７］、转ＡｔＤＲＥＢ１Ａ基因
银新杨［５８］、转ＡＲＥＢ１Ｃ基因南林８９５杨［５９］、转 Ｔｒｘ基因欧美
杨［６０］、转基因ＳａｃＢ银腺杂种杨［６１－６２］等的抗旱性均有不同程

度的提高。崔旭东等采用基因枪法，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，获得了包含１～４个外源基
因的转基因抗旱性杨树植株［６３］。

３　转基因杨树耐盐研究

随着全球人口不断增长，工农业污染日益加重，淡水资源

急剧减少，土壤盐碱化带来的危害越来越明显，严重制约着我

国农林业生产的可持续发展，影响生态环境平衡，阻碍经济发

展。因此，提高植物的耐盐性、加强盐碱土的生物治理和综合

开发具有重要实际意义。盐胁迫对杨树的生长影响较大，主

要影响杨树的生长、光合作用、生物膜、物质代谢和激素的产

生等。杨树的耐盐机理主要与渗透调节机制、离子区域化机

制与杨树耐盐相关基因（糖醇合成相关基因、甜菜碱合成相

关基因以及脱水应答元件ＤＲＥＢ类基因）的调节相关［６４－６６］。

围绕杨树耐盐机理，在抗盐基因工程中主要有以下转化

基因进行了应用研究：１－磷酸甘露醇脱氢酶、甜菜碱醛脱氢
酶、Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运蛋白基因、反义磷脂酶 Ｄ、６－磷酸山梨
醇脱氢酶等。其中 Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运蛋白和液泡 Ｈ＋焦磷酸
化酶是当前植物耐盐研究的焦点，这２种蛋白在植物的抗盐
过程中起重要的作用。美国已经获得了转Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运
蛋白基因的杨树，耐盐效果较好［６７］。我国在耐盐转基因杨树

的研究取得了良好进展。１－磷酸甘露醇脱氢酶基因、外源基
因ＢｅｔＡ、山菠菜 ＡｈＤＥＲＢ１基因、双价耐盐基因（甘露醇和山
梨醇基因）、番茄的 ＥＲＦ类转录因子 ＪＥＲＦｓ基因、ｍｔ１Ｄ基
因［６８－７４］、辽宁碱蓬的外源基因、ＮＴＨＫ１的转基因、Ｍｎ－ＳＯＤ
基因、蒙古柳 ｃＤＮＡ农杆菌表达文库、重组质粒 ｐＢＩ１２１－
ｃＡＰＸ、拟南芥Ｎａ＋／Ｈ＋逆向转运蛋白（Ｎａ＋／Ｈ＋ａｎｔｉｐｏｒｔｅｒ）基
因（ＡｔＮＨＸ１）、正义 ＰＬＤα基因［７５－８１］等外源基因成功导入杨

树中，并取得了不同程度的耐盐转基因植株。

４　转基因杨树在环境修复方面的研究

随着工农业的快速发展，土壤污染日益严重，重金属已成

为土壤污染中最严重的污染物之一。采用具有重金属超富集

能力的植物对该类土壤进行综合治理是最安全、最经济有效

的环境治理方法。但重金属超富集植物生长缓慢、生物量低，

而生长速度快、生物量高的林木材料对重金属富集量低。通
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过基因工程技术在杨树遗传改良上的应用，开展了关于利用

杨树修复重金属污染土壤的一系列研究，并取得了一定进展。

１９９８年，Ｒｕｇｈ等将抗重金属相关基因 ｍｅｒＡ转入到杨树
中，研究表明，转基因杨树对汞的富集能力是未转基因杨树的

１０倍，而对重金属汞的耐受性也提高了３～４倍［８２］。转基因植

株的基因产物也能有选择地影响某些土壤微生物的生长与繁

殖，但与施肥、灌水和施药等农作措施相比，影响明显较小［８３］。

５　存在问题及展望

经过广大研究者的不断努力和探索，利用基因工程技术

提高杨树的抗逆性取得了一些成果，但仍存在不足。杨树在

分子水平上的定向改造技术远远落后于农作物，杨树的内源

优良抗性基因还未被识别和有效利用。能够有效利用于杨树

的外源基因多来自于农作物，多数是只能控制单一性状的功

能基因，这些基因的转入并不能完全满足杨树多基因调控的

要求，现阶段外源基因导入杨树的转化效率低、试验重复性

差。如何将外源基因定位整合入杨树基因组中且能在高代转

基因材料中稳定表达，挖掘杨树本身优良抗逆基因，实现多基

因共转化等方面，还有待进一步深入研究。

利用基因工程技术，对林木进行定向遗传改良提高抗逆

性，为培育林木新品种提供了一条新途径。杨树具有生长速

度快、生物量高、基因组小等特点，在林木分子遗传育种中有

着不可替代的作用。我国的荒地、盐碱地、沙土地、重金属污

染地面积大，培育多抗性的速生、丰产、优质杨树品种，为这些

地区提供适应的杨树品种，不仅可以改善生态环境，同时也可

以促进地方经济的持续发展。
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