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　　摘要：杨树作为全球使用最为广泛的生态、能源、分子遗传木本模式植物之一，其种质资源研究改良对我国生态环
境建设意义重大。综述不同目的基因（抗虫、抗病、抗除草剂、抗逆境、降低木质素、促生长等）转化杨属植物的研究与

应用，分析目前为止杨树分子改良研究应用发展现状、存在问题及解决途径，为杨树遗传改良的进一步发展提供参考。
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　　杨树是杨柳科（Ｓａｌｉｃａｃｅａｅ）杨属（Ｐｏｐｕｌｕｓ）物种的统称，
全球约有１００多种，一般在北纬３０°～７２°范围，垂直分布多在
海拔３ｋｍ以下［１］。杨树是优良的造林绿化树种、建筑用材和

造纸原料，此外，杨树拥有很高的生物质产量，是重要的可再

生生物质能源植物。杨属植物单倍体基因组含有１９条染色
体，ＤＮＡ含量为１．２ｐｇ，总遗传图距约为２５００ｃＭ ［２－３］。杨

属植物因其基因组具有构成精简、物种丰富、分布广泛、童期

短、生长快、遗传转化容易、再生能力强、严格的异交树种、位

点组成高度杂合，已构建成较饱和的各种连锁图等这些特点，

使其成为林木基因工程模式物种［４－６］。２０１１年７月北京林
业大学的科学家以百年古树———白杨组毛白杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）为样本，绘制完成了毛白杨的基因组序列图谱，这
标志着杨树分子育种正式进入基因组时代，推动了杨树育种

技术的全面进步。

杨树作为保护脆弱生境环境的生态树种，须要耐受恶劣

的自然环境（如干旱、低温、盐碱、病虫害等），因此培育生长

迅速、抗逆性强的杨树品种一直是全球相关科学家努力的方

向之一。相对于常规育种方法费时长、效率低的缺陷，现代分

子育种方法高效、靶向的优点为杨树改良品种开辟了新的途

径。Ｆｉｌｌａｔｔｉ等将从沙门氏菌中分离出来的 ＡｒｏＡ基因导入杨
树ＮＣ－５３３９无性系并获得了一批抗草甘膦植株［７］，使人们

对树木育种研究的认识有了重大的改变，基因工程逐渐成为

树木育种研究的焦点。１９９１年我国首次利用抗虫基因成功
转化了欧洲黑杨［８］。到目前为止，进行的转基因树木有３０多
个属，而研究最多、应用最广泛的为杨属，约占５０％［９］。众多

科学家通过分子遗传转化的方法对杨树现有品种进行了优化

改良，尤其是在抗性育种（包括抗虫、抗病、抗旱、耐盐碱等）

方面。对近年来杨树转基因的研究应用现状进行总结分析，以期

为杨树的分子育种研究及其应用的进一步发展提供参考。

１　不同目的基因的杨树转化

１．１　抗虫基因转化
杨树的虫害十分普遍，主要类型有蛀干害虫，如光肩星天

牛、桑天牛、云斑天牛等；食叶害虫，如杨尺蠖、分月扇舟蛾、

杨梢叶甲等；枝梢害虫和吸汁害虫，如杨黄卷叶螟、草履蚧等，

每年给杨树的生长和生产造成巨大的损失。抗虫基因工程为

解决这一问题提供了非常有效的方法，我国对抗虫转基因杨

树研发处于国际前列，利用转基因技术已获得多种转基因抗

虫杨树，有效降低了林木虫害的危害。

１．１．１　转单个抗虫基因　１９９３年田颖川等用带有 ３５Ｓ－
Ω－Ｂｔ－Ｎｏｓ嵌合基因的双元载体农杆菌转化欧洲黑杨的叶
片外植体，获得再生植株，对杨尺蠖的毒理试验表明，５～９ｄ
内死亡率达８０％～９６％，存活昆虫的生长和发育受到明显抑
制［１０］。大田试验结果表明，转基因欧洲黑杨田间抗虫效果明

显，转基因试验林叶片损失率不超过２０％，健杨林带和欧洲
黑杨林带土壤中的虫蛹数分别为转基因试验林土壤中虫蛹数

的４．９、４．１倍［１１］。２００２年转抗虫基因欧洲黑杨获得了商品
化许可，２００３年通过良种审定，我国成为世界上第１个商业
化栽培转基因林木的国家［１２］。还有其他杀虫基因也被导入

杨树中，郝贵霞等将广谱抗虫基因豇豆蛋白酶抑制剂基因

（ｃｏｗｐｅａｔｒｙｐｓｉｎｉｎｈｉｂｉｔｏｒ，简称 ＣｐＴＩ）导入毛白杨雌株和毛新
杨×毛白杨回交杂种，获得转基因植株，现已进入大田检测阶
段［１３］。伍宁丰等将昆虫特异性神经蝎毒素基因（ＡａＩＴ）导入
杨树杂种Ｎ－１０６，获得的转基因植株 Ａ５对１龄舞毒蛾幼虫
的虫试７ｄ的死亡率达８０％［１４］。

１．１．２　转双抗虫基因　研究表明，昆虫易对单个基因产生耐
受性，将多个不同类型的抗虫基因导入植物，转基因植株的杀

虫活力增强。２０００年，李明亮等用农杆菌介导２次转化的方
法，将蛋白酶抑制剂基因（ｐｒｏｔｅｉｎａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｏｒ，简称ＰＩ）导入含
Ｂｔ基因的欧洲黑杨，含有双抗基因杨树的抗虫能力明显高于
含单一Ｂｔ毒蛋白基因或单一 ＰＩ基因的植株［１５］。饶红宇等

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ＮＬ－８０１０６，获得的转双价基因杨树对１龄舞毒蛾
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幼虫有明显的杀虫活性，转 Ｂｔ基因的植株经过２～３年的抗
虫测定和优良性状选择，目前已有３个无性系在我国６个省
种植进行评估［１６］。郑均宝等首次将 Ｂｔ毒蛋白基因和 ＡｐＩ构
建成一个双价表达载体成功导入７４１杨，对美国白蛾、杨扇舟
蛾、杨小舟蛾、古毒蛾、舞毒蛾、盗蛾等具有较高抗虫性，幼虫

总死亡率达８３％～９０％，这是国内外首次报道用双价抗虫基
因获得的抗虫杨植株［１７］。张冰玉等将 ＢｔＣｒｙ３Ａ和 ＯＣＩ导入
银腺杂种杨基因组中，获得转双价抗蛀干害虫基因杨树，并初

步筛选出抗性株系［１８］。诸葛强等以南林８９５杨为受体，进行
了Ｂｔ基因和ＣｐＴＩ基因的遗传转化，饲虫试验结果表明，杨小
舟蛾的生长发育受到了明显抑制［１９］。

１．１．３　转抗虫基因杨树的生物安全性研究　我国在抗虫转
基因方面的技术体系已基本成熟，具备不断推出抗虫基因工

程新品种并用于杨树人工林建设的能力，走在世界研究的前

列。随着抗虫转基因杨树的环境释放及其商业化，近年来的

研究多针对转抗虫基因杨树的生物、生态安全性探讨［２０－２３］。

１．２　抗病基因转化
由于抗病基因常与一些不良基因连锁在一起，往往并非

仅由单基因控制，所以利用有性杂交的传统抗病育种研究受

到一定程度的局限。目前，克隆的抗病基因主要有２类：抗病
毒基因和抗菌基因。抗病毒基因的研究主要是通过导入病毒

外壳蛋白基因，并借助交叉保护作用机制，达到降低病毒侵染

的目的。杨树抗菌性研究的主要病害有杨树溃疡病、烂皮病、

锈病，导入的抗菌基因主要有几丁质酶基因、抗菌肽基因（天

蚕素基因、防御素基因等）。将几丁质酶基因导入杨树，通过

几丁质酶对真菌或细菌细胞壁成分几丁质的降解达到抑菌的

目的。抗菌肽是广泛存在于动植物体中的一类广谱微生物抗

性肽，其以物理的方式作用于微生物的细胞膜，使细胞膜穿

孔、细胞质外溢而将微生物杀死。

１．２．１　抗病毒基因转化　在杨树的抗病毒基因研究中，英国
牛津大学病毒所 Ｃｏｏｐｅｒ领导的研究小组将克隆的杨树花叶
病毒（ｐｏｐｌａｒｍｏｓａｉｃｖｉｒｕｓ，简称 ＰＭＶ）外壳蛋白基因（ＰＭＶ－
ｃｐ）导入杨树，育成了抗杨树病毒病的无性系，对杨树ＰＭＶ的
侵染起到一种类似于免疫学的交叉保护作用［２４］。在杨树的

抗菌基因研究中，Ｒｒａｄｓｈａｗ等从杨树中克隆出类似于大豆胰
蛋白酶抑制剂和几丁质酶的损伤激活基因的ｃＤＮＡ并进行了
转化研究［２５］。Ｎｉｃｏｌｅｓｃｕ等将矮牵牛查尔酮合成酶 ＣＨＳＡ基
因导入杨树，提高杨树的抗病性［２６］。Ｍｅｎｔａｇ等利用农杆菌介
导法将抗菌肽基因 Ｄ４Ｅ１转入杂交杨树中，转化植株对多种
病菌均有明显抗性［２７］。

１．２．２　抗病菌基因转化　国内学者赵世民等将兔防御素基
因ＮＰ－１导入毛白杨，转基因植株组织提取液对枯草杆菌、
农杆菌、立枯病原菌等的生长均有抑制作用［２８］。Ｌｉａｎｇ等将
小麦的草酸盐氧化酶（ｏｘａｌａｔｅｏｘｉｄａｓｅ，简称 ＯｘＯ）基因转化杂
交杨树无性系，提高了转化植株的抗病和抗胁迫能力［２９］。孟

亮等利用植物几丁质酶基因转化美洲黑杨，提高了美洲黑杨

对部分真菌性病害的抗性［３０］。Ｊｉａ等分别将来源于球孢白僵
菌的几丁质酶基因 Ｂｂｃｈｉｔ１与益母草的阳离子抗菌肽基因
ＬＪＡＭＰ２成功导入毛白杨中，结果发现，转Ｂｂｃｈｉｔ１基因杨树对
叶枯病具有良好的抗病效果，转 ＬＪＡＭＰ２基因杨树能显著提
高溃疡病抗病性［３１－３２］。牛庆霖等将β－１，３－葡聚糖酶基因

（ＢＧ２）转入欧美杨１０７杨中，经抑菌试验表明，ＢＧ２基因的表
达提高了１０７杨对杨树溃疡病的抗性［３３］。黄艳等利用农杆

菌介导的二次遗传转化，将Ｂｂｃｈｉｔ１基因转入过量表达无色花
色素还原酶基因ＬＡＲ３转基因毛白杨中，结果表明，Ｂｂｃｈｉｔ１＋
ＬＡＲ３共表达转基因毛白杨细胞粗提液对杨树叶枯病菌具有
明显的抑制作用，进一步将叶枯病菌接种在转基因和非转基因

毛白杨叶片上培养３０ｄ，转基因植株的感病面积均低于非转基因
植株且Ｂｂｃｈｉｔ１＋ＬＡＲ３共表达转基因株系抗病效果更明显［３４］。

　　目前为止，国内外转基因的抗杨树叶锈病、抗杨树叶枯
病、抗日本山杨肿瘤病等的研究还在进一步的试验当中。近

些年来，人们利用多种基因克隆技术，如图位克隆法、转座子

标签法等，克隆出了大量的抗病基因，相信这些基因的发现将

给抗病基因工程带来巨大的推动力，将会有更多成功的报道。

１．３　抗除草剂基因转化
抗除草剂基因已经成功应用于林木基因工程研究。例如

草甘膦，作为一种筛选标记既可用于转化植株的筛选，又便于

转基因植株的苗期除草管理。除草剂的应用在发达国家已相

当普及，几乎 ８５％ ～１００％的栽培作物上都使用除草剂。
１９８７年，Ｆｉｌｌａｔｔｉ等将ａｒｏＡ基因转入杨树无性系ＮＣ－５３３９，首
次报道培育出杨树抗除草剂植株，这是杨树抗性基因工程研

究的开端，也是基因工程技术在林木遗传育种中应用成功的

首例［７］。ｄｅＢｌｏｃｋ将抗膦丝菌素除草剂基因转入杨树［３５］。

Ｃｈｕｐｅａｕ等以杨树叶片原生质体作为受体，运用电激法将乙
酰乳酸合成酶（ａｃｅｔｏｌａｃｔａｔｅｓｙｎｔｈａｓｅ，简称 Ａｌｓ）突变基因转入
杨树，获得了抗磺胺脲类的杨树植株；又分别转化乙酰转移酶

（ｐｈｏｓｐｈｉｎｏｔｈｒｉｃｉｎａｃｅｔｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，简称ＰＡＴ）基因和新霉素磷
酸移酶（ｎｅｏｍｙｃｉｎｐｈｏｓｐｈｏｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，简称 ＮＰＴ）基因，获得了
抗草苷膦类除草剂的杨树植株［３６］。Ｃｏｎｆａｌｏｎｉｅｒｉ等得到了高
抗草丁膦类除草剂－Ｂａｓｔａ的转基因银白杨［３７］。Ｇｕｌｌｎｅｒ等将
编码专一性抗除草剂乙酰替氯苯胺的谷氨酰丙氨酶

（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅＳ－ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，简称 ＧＳＴ）基因转入杨树杂交种
内，转基因植株叶片的 γ－ＧＳＴ和还原性谷胱甘肽
（ｇｌｕｔａｔｈｉｏｎｅ，简称ＧＳＨ）含量提高，杨树的除草剂抗性也得到
提高［３８］。２００２年，Ｍｅｉｌａｎ等获得了一批携带有 ＣＰ４基因的
抗草甘膦白杨杂种［３９］。

　　抗除草剂转基因植株可能出现负面影响，在抗除草剂转
基因植物应用的同时，农作人员会因为他的目标植物耐受除

草剂，反而会加大除草剂的使用量，增加了土壤以及植株中的

除草剂残留。这个度的把握还需要科研人员与农作人员共同

去实践摸索。

１．４　抗逆境基因转化
由于环境的不断恶化，越发严重的非生物胁迫降低了林

木产量。氧化剂、低温、土壤的盐渍化和沙漠化是限制森林树

木生长生存的重要因素，利用基因工程技术培育抗氧化、耐霜

冻、耐干旱、耐盐碱等品质的树木新品种无疑具有广阔的应用

前景。杨树的抗逆性研究主要集中在耐盐、抗旱、抗寒等方

面。用于抗逆研究的基因主要有编码细胞渗透压调节物质基

因、逆境诱导的植物蛋白激酶基因、抗氧化基因、保护生物大

分子及膜结构的蛋白质基因、编码转录因子的调节基因等。

１．４．１　抗旱及耐盐碱基因转化　我国森林覆盖率仅为
１８２１％，且分布不均，严重的干旱、半干旱、盐碱地、荒漠化等
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极端脆弱生态区已占国土面积的近１／２，盐渍化土地近０．４
亿ｈｍ２。抗旱、耐盐碱林草品种培育是实现困难立地造林、植
被恢复的前提，可以阻止荒漠化、盐渍化的进一步加剧，又能

扩大种植面积，解决人口增加与耕地骤减的矛盾，促进我国生

态环境特别是脆弱生态环境建设，保障社会经济发展和人们

生产生活安全［４０］。

有学者将来自枯草杆菌的果聚糖蔗糖转移酶基因

（ＳａｃＢ）导入银腺杨，ＳａｃＢ基因在５０个无性系中获得表达，生
物学检测也证明植株的抗旱能力明显提高［４１－４２］。研究人员

将来自极端抗逆木本植物霸王 Ｃ２Ｈ２锌指蛋白转录因子基因
（ＺｘＺＦ）作为外源基因，对欧美杨渤丰１号进行遗传转化，转
基因株系叶片相对含水量和脯氨酸含量均显著高于非转基因

植株１０％以上，转基因株系抗旱性得到一定程度提高［４３－４４］。

王沛雅等将油菜素内酯合成酶基因 ＤＡＳ５转入河北杨中，在
干旱胁迫条件下转基因植株的生长状况和相关生理生化指标

测定发现，转ＤＡＳ５基因河北杨的抗旱能力明显提高［４５］。

　　经多年研究，２００４年世界上第１个可用于大田生产的转
基因抗盐碱杨树———中天杨（八里庄杨）培育成功，由中国

科学院、山东农业大学、山东金水木抗逆植物研究院联合成立

的课题组将ｍｔｌＤ基因转入其中。１９９６年，研究人员将 ｍｔｌＤ
基因导入了八里庄杨，获得了一批具较高抗盐性的转化植株，

结果表明，转化植株较对照有明显提高，生长良好。后续的大

田释放造林试验验证，与对照相比，转 ｍｔｌＤ基因杨树的造林
成活率明显提高，在０．３％ ～０．４％土壤盐化范围内提高０．７
倍；林木生长量显著增大、树体健壮、耐盐能力增强，转基因杨

的田间耐盐极限为土壤含盐量的０．４３％，可在中度盐碱地上
正常生长［４６］。刘桂丰等以小黑杨花粉植株为受体将 ｂｅｔＡ基
因转入小黑杨，经检测获得的４个转基因株系的甜菜碱含量
显著高于对照，显著提高了转基因株系的耐盐性［４７］。转胆碱

氧化酶基因（ｃｏｄＡ）的小黑杨也已被转化成功，耐盐性试验证
明转化植株能在０．６％的 ＮａＣｌ浓度下生长［４８］。杨春霞等将

胁迫脱水应答基因ＤＲＥＢ１Ｃ转入南林８９５抗性试验结果初步
表明，转基因植株的抗旱性、耐盐性均有所提高［４９］。

　　蔺娜将甜菜碱醛脱氢酶（ｂｅｔａｉｎｅａｌｄｅｈｙｄｅｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ，
简称ＢＡＤＨ）基因和胆碱单加氧酶（ｃｈｏｌｉｎｅｍｏｎｏｏｘｙｇｅｎａｓｅ，简
称ＣＭＯ）以２个独立的表达框形式构建在１个载体上，转入
三倍体毛白杨中发现，转 ＢＡＤＨ＋ＣＭＯ植株的抗旱、耐盐、抗
氧化，耐高／低温能力均高于转 ＢＡＤＨ、转 ＣＭＯ及野生型植
株［５０］。姜超强等将拟南芥的ＡｔＮＨＸ１基因转入杨树Ｔｒ品系，
显著提高了杨树的耐盐性［５１］。２０１０年，周陈力分别将吉春
半乳糖苷酶基因 ＡｔＧｏｌＳ２和蔗糖非发酵相关蛋白激酶基因
ＳＲＫ２Ｃ转入南林８９５杨，耐盐性初步试验表明，转基因植株的
耐盐性有一定程度的提高［５２］。

１．４．２　抗氧化基因转化　由于环境的污染及大气层的破坏，
臭氧逐渐成为森林树木的重要胁迫。一般情况下，臭氧可以

破坏植物体内抗氧化剂的防御机制、破坏细胞膜、降低叶绿素

的活性及核酮糖－１，５－二磷酸羧化酶和氧化酶的活性，进而
降低植物的光合作用，使植物体过早地衰老，同时降低植物体

对其他胁迫的抗性。在１９９８年，Ａｒｉｓｉ等将拟南芥的含有结
合铁的超氧化物歧化酶（Ｆｅ－ｓｕｐｅｒｏｘｉｄｅｄｉｓｍｕｔａｓｅ，简称
Ｆｅ－ＳＯＤ）基因导入杨树，提高了工程植株的耐冻性和抗氧化

能力［５３］。Ｇａｌｌａｒｄｏ等将松树胞质谷胱苷肽合成酶基因导入杂
种杨获得表达［５４］。Ｆｏｙｅｒ等将谷胱甘肽还原酶基因转入杂种
白杨，得到了过量表达谷胱甘肽还原酶的转基因植株，大大提

高了杂种白杨对氧化剂的抗性，同时也解除了光合作用中产

生的氧自由基对植物体的光合抑制现象［５５］。Ｓｔｒｏｈｍ等利用
谷胱甘肽合成酶基因 ＧｓｈＳ和谷胱甘肽降解酶基因 ＧＲ转化
杂种杨树，结果表明ＧｓｈＳ基因和 ＧＲ基因的过量表达并不能
缓解暴露在高浓度臭氧环境中转基因杨树受到的伤害［５６］。

陈彩霞等利用农杆菌介导的叶盘法将 ＰｅＮｈａＤ１基因转入盐
敏感且速生的派间杂种 １１０杨中，获得转 ＰｅＮｈａＤ１基因的
１１０杨再生植株［５７］。Ｗａｎｇ等将 Ｍｎ－ＳＯＤ基因导入杨树，使
转基因杨树ＳＯＤ活性增强［５８］。

１．４．３　抗寒、耐涝基因转化　植物在生长发育过程中，温度
作为一个重要的环境因子对其生长、生殖和分布起着关键的

作用。低温不仅在很大程度上限制植物的分布区域，而且严

重影响生物产量，甚至造成大面积死亡。研究人员虽然从生

理学、形态学、生物化学、生物物理学等多学科对植物抗冻机

制进行深入广泛地研究，找到了一些与抗寒相关的基因，如抗

冻蛋白基因（ａｎｔｉｆｒｅｅｚｅｐｒｏｔｅｉｎｇｅｎｅ，简称ＡＦＰ）、低温信号转录
因子基因（Ｃ－ｒｅｐｅａｔｂｉｎｄｉｎｇｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，简称 ＣＢＦ）、
膜稳定相关基因（ＦＡＤ、ＧＰＡＴ、ＳＡＤ）、抗氧化酶活性基因
（Ｆｅ－ＳＯＤ、Ｍｎ－ＳＯＤ）、渗透调节蛋白（ＢＡＤＨ、ＬＥＡ、ＳａｃＢ），但
是目前林木抗寒育种还主要依靠天然杂种选育和人工杂交育

种，通过基因工程手段改良林木的抗寒性育种发展还较为缓

慢，尚处在探索阶段。法国农业科学研究院（ＩｎｓｔｉｔｕｔＮａｔｉｏｎａｌ
ｄｅｌａＲｅｃｈｅｒｃｈｅＡｇｒｏｎｏｍｉｑｕｅ，简称ＩＮＲＡ）的ＬｉｓｅＪｏｕａｎｉｎ实验
室将查尔酮合成酶（ｃｈａｌｃｏｎｅｓｙｎｔｈａｓｅ，简称 ＣＨＳ）基因导入杨
树，转基因植株对低温的敏感性降低。１９９８年，Ａｒｉｓｉ等用拟
南芥的Ｆｅ－ＳＯＤ基因转化杨树时发现，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［５３］。李春霞从胡萝卜中克隆到抗冻蛋白基因，对山

杨进行遗传转化，ＰＣＲ检测初步证明ＡＦＰ基因已整合到山杨
基因组中［５９］。周洲利用２个与增加不饱和脂肪酸相关的基
因（ｆａｔｔｙａｃｉｄｄｅｓａｔｕｒａｓｅ，简称 ＦＡＤ）及其相应的反义表达载
体，分别转化８４Ｋ杨，对脂肪酸去饱和酶基因的表达水平进
行调控发现，这２个基因都可以提高转化植株三烯酸的含量，
能在一定程度上改变杨树脂肪酸组成，转化植株在低温胁迫

下表现出较强耐抗能力，这为杨树的抗寒基因工程育种提供

了一个研究方向［６０］。２０１１年，张薇用抗冻转录因子 ＣＢＦ３基
因转化欧美杨１０８，通过ＰＣＲ、ＲＴ－ＰＣＲ检测初步认定转化成
功，对其抗冻能力还未研究［６１］。

　　杨树耐涝性较差，南方常常由于大量降水造成长时间积
水，给杨树生产造成了巨大损失。对转基因杨树的耐涝能力

的研究鲜见报道。２００９年，李义良等对转透明颤菌血红蛋白
基因（ｖｉｔｒｅｏｓｃｉｌｌａｈｅｍｏｇｌｏｂｉｎｇｅｎｅ，简称 ｖｇｂ）的银腺杨杂种进
行耐涝能力的试验研究，淹水胁迫下 ｖｇｂ基因的表达增强了
银腺杂种杨叶绿素含量的积累，进而促进了转基因植株的生

长，提高了转基因株系对淹水的忍受能力［６２］。这是国内首例

转基因杨树耐涝性研究。

１．５　降木质素基因转化
杨树木质素生物合成基因工程是当前研究的热点，在纸
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浆和造纸工业的林木培育中具有广阔的前景。木质素硬度很

大，在植物的生长过程中具有很重要的作用，但它的存在严重

阻碍了造纸业的发展，很难从木浆里将其剔除，须要加入多种

化学试剂去除，增加环境污染与生产成本。木质素的生物合

成是一个复杂的生理生化过程，研究人员通过导入反义抑制、

正义共抑制和ＲＮＡ干扰的相关酶基因载体方法使木质素生
物合成过程中一个或几个酶的表达抑制，降低木质素的含量

来改良木材品质。

　　１９９５年，Ｄｏｏｒｓｓｅｌａｅｒｅ等将甲基转移酶基因导入杨树中，
其工程植株的甲基转移酶活性减少达９３％［６３］。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
４５％，而纤维素的含量升高 １５％，并能大大促进白杨的生
长［６４］。２０００年，Ｊｏｕａｎｉｎ等发现，由于基因沉默使再生杨树苗
中３５Ｓ启动子作用的儿茶酚－Ｏ－甲基转移酶（ｃａｔｅｃｈｏｌａｍｉｎｅ－
Ｏ－ｍｅｔｈｙｌｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，简称ＣＯＭＴ）活性降低为０，木质素含量
降低１７％，木质素的结构得到显著改变，纤维素含量提高，使
木质素更易被工业降解，而ＣＡＤ启动子作用下的ＣＯＭＴ转基
因杨树的纤维素含量增加［６５］。２０００年，Ｆｒａｎｋｅ等在转基因杨
树中证实了Ｆ５Ｈ的过量表达对木质素单体含量的影响，并认
为林木中过量表达 Ｆ５Ｈ是对木质素生物合成进行修饰的有
效代谢基因工程策略［６６］。几乎与国外同步，我国报道了利用

反义ＲＮＡ技术、通过抑制编码木质素合成关键酶基因的表
达，获得了木质素显著降低的转基因植株。魏建华等将

ＣＣｏＡＯＭＴ基因的反义表达载体转入杨树，检测发现，内源
ＣＣｏＡＯＭＴ基因的表达在转录和翻译水平均受到抑制，木质素
含量均有不同程度的降低，其中木质素含量下降幅度较大的

株系比非转基因对照下降最高可达４１．７３％［６７－６８］。碱法制

浆试验表明，转基因杨树在降低碱量的同时，还可以获得高的

纸浆得率，显示了该转基因杨树用于纸浆材培育的潜在应用

价值。贾彩红等将反义４ＣＬ基因转入三倍体毛白杨中发现，
木质素含量下降，但总纤维素含量没有明显区别，推测 ４ＣＬ
基因可能并非木质素与碳水化合物的代谢调节点［６９］。Ｌｉ等
将反义ＣｏＡ连接酶基因和有义 ＣＡｌｄ５Ｈ基因同时导入杨树，
获得了３种工程植株，携带反义 ＣｏＡ连接酶基因的植株木质
素含量降低４０％，纤维素增加１４％；在携带有义ＣＡｌｄ５Ｈ基因
植株中，木质素含量基本保持不变；而携带２个基因的植株
中，木质素含量下降５２％，纤维素含量增加３０％［７０］，这个试

验是首次进行改良杨树生物质的双价基因转接，在杨树木质

素基因改良工程起到了引领作用。２０１４年，Ｗｉｌｋｅｒｓｏｎ等将当
归的阿魏酸转移酶基因（ｆｅｒｕｌｉｃａｃｉｄｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，简称 ＦＭＴ）转
入杨树中，干扰了杨树的木质素的合成，使木质素更易处

理［７１］，此结果得到了学术界的认同。

　　在林木材性转基因改良方面，研究主要集中在改变杨
树木材化学成分，通过改变木质素、纤维素、半纤维素的含

量，木质素的化学组成等，降低造纸成本和减少环境污染，

而对于其物理材性（木材密度、微纤丝角）的改良，基本上还

未见报道。

１．６　激素合成酶相关基因转化
提高林木的生长速率、增加茎干生物量积累、缩短轮伐时

间、改良林木的木材性状是林木育种的重要目标。树木被看

作是潜在的低碳生物燃料的重要组成部分，是具有广阔应用

前景的生物质能源。将激素合成相关基因导入杨树中，有利

于提高杨树生物性能。

　　Ｔｕｏｍｉｎｅｎ等将与生长素合成有关的 ＩａａＭ、ＩａａＨ基因导
入杨树，获得２个基因同时表达的工程植株，使杨树木材的维
管直径变小、维管密度增大、射线发育模式发生改变，该研究

团队又将带有 ｒｏｌＣ启动子的 ＩａａＭ基因导入杨树，使工程植
株形成层的吲哚乙酸（ｉｎｄｏｌｅ－３－ａｃｅｔｉｃａｃｉｄ，简称 ＩＡＡ）浓度
显著提高［７２－７３］。Ｎｉｌｓｓｏｎ等将 ｒｏｌＣ基因导入杨树，提高了杨
树中游离态细胞分裂素的浓度，进而影响杨树的生长和发

育［７４］。Ｅｒｉｋｓｓｏｎ等将赤霉素生物合成关键酶基因 ＧＡ２０导入
杨树，提高了杨树的生长速率［７５］。拟南芥内源葡聚糖酶

ＣＥＬ１基因在杨树中的过量表达也能显著增加树高、叶面积、
树干直径和纤维素含量［７６－７７］。李伟等将 ｒｏｌＢ／ｐｔｔＧＡ２０ｏｘ双
价基因导入银白杨中，获得４株转基因植株，分析转化与非转
化组培苗在生根与生长方面的差异，发现转双价基因银白杨

在形态特征方面具有ｒｏｌＢ和ｐｔｔＧＡ２０ｏｘ单个基因在其他植物
中表达的优良性状，且生根速度快、量多、转化植株生长率

高［７８］。郝宇等将多拷贝ｒｏｌＢ、ｒｏｌＣ基因转入三倍体毛白杨中
发现，ｒｏｌ基因的多拷贝促使转化植株快速大量生成毛状
根［７９］。将棉花中的油菜素内酯合成酶基因 ＤＥＴ２导入毛白
杨，可以增加转基因植株的生长量，使木质部纤维细胞增长，

还可以打破芽休眠［８０－８１］。研究人员将油菜素内酯合成酶基

因ＤＡＳ５导入河北杨中发现，转ＤＡＳ５基因河北杨的生长量显
著提高，特别是根干质量显著增加，同时转化植株较野生型的

抗旱能力明显增强［４５，８２］。通过研究证实了将激素相关基因

导入杨树，可以明显改良杨树的生物特征，进而达到改良生长

周期、抗性、木材质量的效果。

２　研究进展

对林木来说，繁殖周期长、遗传杂合性高、许多性状的遗

传机制不明、性状分析困难及种间地理隔离、生殖隔离等因素

的限制，使利用常规育种手段完成优质、高抗、高森林生产力

等育种目标十分困难。借助现代分子生物学技术手段，尤其

是利用基因工程手段解决一些用经典遗传育种方法很难解决

或根本解决不了的问题，使之成为常规育种方式的有力补充，

大力推进我国林木育种进程。从第１个转基因杨树工程植株
的产生到现在，已经约有３０年的时间。在这一时期，分子生
物学、植物组织培养蓬勃发展，为杨树转基因打下了牢固的基

础。目前已将不少的目的基因和标记基因导入杨树，完成了

遗传转化的系统构建，有些已经开始进行商品化生产。

２．１　我国抗虫转基因研究应用处于世界先列，安全性评价同
步进行

国内外对抗虫转基因杨树的研发工作都高度重视，而我

国在这一领域的研究水平处于世界前列。由我国林业科学院

林业研究所培育的转 Ｂｔ基因 Ｃｒｙ１Ａ欧洲黑杨和河北农业大
学培育的转双抗虫基因（Ｃｒｙ１Ａｃ＋ＡＰＩ）７４１杨２个抗食叶害
虫转基因杨树品种已进入了商业化应用阶段，我国也因而成

为林木抗虫基因工程应用最早的国家，其中转Ｂｔ基因欧洲黑
杨是目前世界上释放面积最大的转基因林木品种，栽培面积

已达４５０ｈｍ２。我国获得的欧美杨、美洲黑杨、小黑杨、毛白
杨等１０多个抗虫转基因杨树品系（无性系）也已相继进入了
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田间试验阶段［８３］。面对转基因抗虫杨树的商业化步伐，研究

人员近几年来开展了转抗虫基因杨树对生态安全性的评价研

究，包括对非靶标生物的影响、昆虫抗性的影响、昆虫群落结

构的影响以及对土壤微生态系统的影响等方面。有研究发

现，抗虫转基因杨树对非靶标生物无明显毒害作用、对根际土

壤微生物群落无明显影响，其节肢动物群落更稳定、多

样［２０，２２，８４］。也有研究发现，转抗虫基因杨树在杀虫的同时，有

可能会破坏局部地区的生态种群平衡，或会促使靶标害虫产

生抗性并遗传。李海峰等对移栽７个月的转 Ｂｔ－蜘蛛神经
毒肽重组基因的小黑杨根际土壤微生物数量与基因水平转移

情况检测发现，转基因植株根际土壤微生物数量略有升高，但

其中有部分微生物产生抗生素抗性，并且有转基因植株目的

基因水平转移到根际土壤微生物的情况发生，这一结果还须

更大范围地检测验证［２３］。转基因树木的安全评估是一个长

期而复杂的过程，必须进行长期的持续跟踪研究，才能获得较

全面的数据，以评估其大面积释放的安全性。

２．２　耐寒转基因杨树研究尚在探索阶段进展缓慢
在我国北方地区，杨树在生长过程中经常会遇到低温胁

迫，尤其是在晚秋和早春时期，由于现有的许多速生丰产系不

耐低温，气温的骤然下降会对树木产生极大伤害。而林业上

通常使用的防寒措施，如施肥、树干涂白也只能在一定程度上

提高杨树的抗寒能力，却又费时费力，难以广泛开展。因此，

对杨树进行抗寒机制研究，从而筛选出不同抗寒能力的杨树

品种，为杨树的适地、适树、适品种推广提供理论依据，对杨树

速生丰产林的发展意义重大。在对杨树的转基因和抗冻基因

工程研究中，用于杨树抗寒遗传转化的外源基因较少，因此，

对其他林木中的抗寒相关基因进行克隆、分离，为杨树抗寒基

因工程提供基因储备，这些都须要进一步深入研究。有学者

将抗冻相关基因导入杨树中，对其抗冻性还未检测［５９，６１］。周

洲将增加不饱和脂肪酸相关的基因（ＰｔＦＡＤ２、ＰｔＦＡＤ２）转化
８４Ｋ杨发现，可以提高转化植株三烯酸的含量，能在一定程度
上改变杨树脂肪酸组成，转化植株在低温胁迫下表现出较强

耐寒能力［６０］，这为杨树的抗寒基因工程育种提供了一个新的

研究方向。目前在杨树的抗寒性研究上，对引起这些抗寒生

理生化变化的分子机制研究甚少，而且通过转基因或植入抗

冻蛋白等技术来提高杨树抗寒性的研究也较缺乏，这将会是

下一步研究的重点［８５］。

２．３　多基因共转化研究初见成效
迄今为止，已有诸多遗传转化成功的报道，但获得理想的

转基因杨树并不多。究其原因，首先是自然界生物的多数性

状往往是由多基因控制的，多数的遗传转化研究是将１个或
２个外源基因转入受体杨树。对转基因杨树的多数性状来
说，一两个外源基因可能因为表达强度不够或作用机制单一，

难以实现转基因的目的，为达到培育高产、优质、多抗等性状

的品种目的，就须要把３个或更多有用基因导入杨树中进行
多基因操纵。夏永刚等利用基因枪共转化法将５个外源基因
［调节基因（ＪＥＲＦ３６）、枯草杆菌果聚糖蔗糖酶基因（ＳａｃＢ）、
透明颤菌血红蛋白基因（ｖｇｂ）、双价抗蛀干害虫基因
（ＢｔＣｒｙ３Ａ＋ＯＣ－１）、报告基因（ＮＰＴⅡ）］导入库安托杨，获
得含有５个外源基因的转基因杨树新品种，经在盐碱地中试
验表现出较强的耐盐碱性，随后进行抗旱、耐涝、及生产能力

试验均表现良好，对目标害虫有一定抗虫性，对昆虫群落多样

性无明显影响，ＮＰＴⅡ蛋白的表达量并没有随着目的基因数
量的增加而升高，转多个基因杨树可能由标记基因引起的生

物安全问题并不会加剧［２２，８６－８８］。这开创了多价基因同时转

入杨树，并同时表达的实践先河。目前尚未获得可以大面积

推广的具有优良基因的杨树新品种，未来的发展方向是进行

多基因共价转化、试图获得优良的杨树新品种。

３　杨树转基因研究存在问题及展望

杨树基因的改良虽然取得了不少的成果，但在实际应用

中还存在很多困难，有很多问题亟须解决。目前杨树基因改

良的总体特征是进行杨树遗传转化体系研究的多，进入大田

栽培的品种少；进行单个基因转化的多，多个基因共同转化的

少，而且所选用的目的基因大都不是来自杨树本身，多数是来

源于微生物和草本植物。应加快对杨树本身基因组的研究，

针对抗旱耐盐、抗病虫等关键抗逆性状，开展杨树多基因遗传

转化研究，建立转多基因杨树种苗繁育、生物安全评价及管理

示范体系，构建高效、安全、快捷的林木转基因及评价技术平

台，为我国林业可持续发展提供技术支撑。目前，我国是以美

洲黑杨种质为基础的品种国产化育种，将杨树产业种质扩大

到江淮流域，但黑杨派种质不能很好地适应西北干旱、半干旱

地区栽种，亟须培育抗旱、抗寒、耐盐碱能力强的杨树品种，使

我国辽阔的荒漠化日益严重的西北干旱、半干旱地区获得性

状优良的更新换代品种。

在化石燃料急剧枯竭、温室效应不断加剧的今天，杨树作

为可持续再生生物质能源中重要的一员，可为新能源的开发

利用贡献力量。但其自身丰富的木质素组成阻碍了对纤维素

的降解利用，降低了生物染料产出，同时也增加了造纸生产中

的污染与成本。在过去的几十年中，研究工作者们一直致力

于通过改造植株中的木质素组成，来降低其对工业生产和畜

牧造成的影响。能否通过改造得到自身合成易于处理或消化

的木质素的植株，成为整个纤维素利用领域的关键。２０１４
年，一项由威斯康星大学麦迪逊分校生物化学系教授 Ｒａｌｐｈ
负责的研究，即从当归中克隆得到阿魏酸辅酶 Ａ转移酶基因
并导入杨树中，通过对木质素取样并使用高效液相色谱检测，

转基因杨树合成的木质素中含有阿魏酸，用 ６．２５ｍｍｏｌ／Ｌ
ＮａＯＨ在９０℃下处理３ｈ后，木质素含量就减少到满足进行
后续工业生产的标准，而目前常用的处理温度是 １６０～
２００℃。这使进一步改造和设计易于利用纤维素和木质素的
植物的设想成为了可能。这一研究结果为杨树木材利用提供

了新基础，相信在不久的将来，木质素降解与促进生长相结合

的转基因杨树在造纸工业及新能源等领域扮演重要角色。

在全球范围内，转基因树木的发展将在优良树种的选育、

濒危树种保护等方面发挥更大的作用。随着我国已绘制出毛

白杨基因组序列框架，杨树的基因改良将进入一个新的时代，

运用杨树自身庞大丰富的优良基因进行多基因共价转化，获取

性状优良的杨树新品种［７９］。随着分子生物学理论和技术的进

步，各种转化体系的建立和逐步完善，遗传转化技术将得到进

一步的发展，这些都为转基因树木的研究奠定了坚实的基础。通

过基因工程手段改造的树木新品种，必在净化大气、改良土壤、恢

复生态、生物质能源及提供优质木材等方面发挥巨大作用。
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　　摘要：为系统总结中国基本农田的研究成果，进而为新时期基本农田保护及建设提供借鉴，采用文献综合法及归
纳总结法，阐述基本农田的内涵，分析基本农田的保护制度、基本农田划定以及基本农田建设的研究进展，并提出基本

农田保护及建设未来需要深入研究的内容。

　　关键词：中国基本农田；划定；保护；高标准基本农田建设；研究进展；生态化高标准基本农田
　　中图分类号：Ｆ３０１．２　　文献标志码：Ａ　　文章编号：１００２－１３０２（２０１７）２０－００２４－０４

收稿日期：２０１６－０８－１０
基金项目：国家科技支撑计划（编号：２０１５ＢＡＤ０６Ｂ０１）。
作者简介：吕振宇（１９７４—），男，河北邯郸人，博士，农艺师，主要研究
方向为土地整治与评价。Ｅ－ｍａｉｌ：ｓｈｉｙａｎｚｈａｎ１６３＠１６３．ｃｏｍ。

　　自１９８９年５月农业部与原国家土地局在湖北省监利县
召开基本农田保护现场会以来，中国的基本农田保护已历时

近３０年。在近３０年间，伴随着基本农田保护、建设的实践，
众多学者在基本农田的内涵、保护制度、划定、建设等方面取

得了丰富的研究成果。综观已有文献，缺乏对该领域研究成

果的系统总结。因此，本文梳理基本农田的研究成果，以期为

新时期更加科学有效地进行基本农田保护及建设提供借鉴。

１　基本农田的内涵

基本农田是中国特有的一个概念。“基本农田”一词首

现于１９６３年中国召开的“黄河中下游水土保持工作会议”，
该会议提出了“通过水土保持，逐步建立旱涝保收、产量较高

的基本农田”［１］。可见首次提出的基本农田具备２个特征：
旱涝保收、产量较高，即能够抵御旱涝自然灾害实现稳产且又

高产的农田即为基本农田。至２０世纪８０年代末期，基本农
田的核心内容一直是指高产稳产的农田［２］。１９９４年国务院
颁布的《基本农田保护条例》定义的基本农田，是指根据一定

时期人口和国民经济对农产品的需求以及建设用地的预测而

确定的长期不得占用的和基本农田保护区规划期内不得占用

的耕地［３］。相较２０世纪８０年代末之前，该条例所指的基本
农田的内涵已变更为综合考虑农产品的需求及建设用地的预

测而确定的长期不得占用的耕地，其关注的焦点已非高产稳

产，此时基本农田的确定是基于“要吃饭，也要建设”。由于

耕地保护形势的严峻，１９９８年国务院修订颁布的《基本农田
保护条例》定义的基本农田是指按照一定时期人口和社会经

济发展对农产品的需求依据土地利用总体规划确定的不得占

用的耕地［４］。此时期基本农田的内涵已演进为不再考虑对

建设用地的预测而只考虑农产品的需求且依据土地利用总体

规划确定的不得占用的耕地，基本农田的确定已是只考虑

“吃饭”，首要目标是保证农产品的需求。此外，与一般农田

相比，基本农田具有以下特征：肥力较高、农田立地条件较优、

且因牵涉到人地关系平衡而具有时段性［１］。可见，基本农田

的内涵已演化为保障一定时期农产品的需求依据土地利用总

体规划确定的不得占用的优质耕地。

２　中国基本农田保护制度的研究

基本农田保护制度是指以实现基本农田总量不减少、用

途不改变、质量有提高为目的的法律、政策的总体。中国基本

农田保护制度的变迁具有明显的供给主导型制度变迁的特

征［５］。基本农田保护制度是中国中央政府保护“保命田”、约

束行为主体的强制性制度安排，体现了中央政府保护基本农

田的强烈意愿与不可动摇的决心［５］。基于博弈论的纳什均

衡分析，中央政府、地方政府、农村集体经济组织、村民在现有
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