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摘要：良种是提升人工林生产力和增强其碳汇能力的重要基础。“林业种质资源培育与质量提升”是国家“十四

五”重点研发任务之一。突破制约林木育种效率和遗传增益提升的瓶颈对于保障国家木材安全和实现“双碳”

目标具有十分重要的战略意义。由于传统林木育种周期长、效率低、表型选择精度差，以分子育种为代表的现代

育种技术可以显著缩短林木育种周期，精准改良目标性状，成为实现高效林木遗传改良的关键途径。笔者分析

了限制林木遗传改良进程的主要问题，阐述了全基因组选择育种等现代林木育种关键核心技术的发展现状及应

用情况，并对这些技术未来发展方向进行了展望，为加速林木遗传改良的重大技术创新提供参考。

关键词：林木育种；全基因组选择育种；双单倍体（ＤＨ）系育种；多倍体育种；多基因聚合育种；基因编辑育种
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　 　 森林是陆地生态系统的主体，森林碳汇在全球
碳收支平衡中起着至关重要的作用，受到世界各国

的广泛关注和重视。中国在第 ７５届联合国大会上
郑重承诺将争取 ２０６０ 年实现碳中和目标，为新时
代林木遗传改良和林木良种选育工作指明了研究

方向。中国是全球第一木材进口大国，自 ２０１４ 年
起我国木材对外依存度已超过 ５０％［１］，随着全球
性的天然林禁伐，我国木材供应安全面临严峻的挑

战。此外，以橡胶、生漆、松脂等次生代谢物为主要

目标的林副产品生产和林业生态修复等生态文明

建设工程的大力推进，要求林木育种工作需根据不

同目的开展定向改良。同时，森林的生态功能及非

木质林产品生产对社会经济发展至关重要，也日益

受到有关专家的关注。因此，加速林木育种进程，

培育高碳汇能力林木良种，提高人工林生产力，是

实现“碳达峰、碳中和”国家战略目标、保障我国木

材安全和满足市场不同需求的重要基础。传统育

种以选择、交配、遗传测定为核心开展新品种培育，

已选育出一系列适合不同栽培目标的优良无性系。

以杨树为例，中国林业科学研究院以小叶杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｉｍｏｎｉｉ）为母本、钻天杨（Ｐ． ｎｉｇｒａ ｖａｒ． ｉｔａｌ
ｉｃａ）为父本选育出抗逆、速生良种合作杨（Ｐ． ×ｘｉ
ａｏｚｈｕｎｉｃａｌ），以小叶杨为母本，与钻天杨及旱柳混
合花粉杂交选育出群众杨（Ｐ． × ｐｏｐｕｌａｒｉｓ）［２］；南京
林业大学从美洲黑杨（Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ）×小叶杨 Ｆ１代选
育出生根力强、造林成活率高的速生优良品种

‘ＮＬ８０１０５’‘ＮＬ８０１０６’等［３］。传统育种技术选育

的这些优良品种在“三北”防护林工程和国家造林

项目中广泛应用，多年来为国家木材安全和林业产

业发展做出了重要贡献。但传统育种方法存在周

期长、预见性差、效率低等缺点，致使快速定向培育

新品种的需求与传统育种瓶颈效应之间的矛盾日

益显现。随着科学技术的发展，新的育种理论和方

法不断涌现，以分子育种为代表的现代林木育种技

术极大推进了林木新品种的定向选育进程。全基

因组选择技术、倍性育种技术、优良性状高效聚合

和基因精准编辑技术等现代林木育种核心技术体

系，是加速林木遗传改良进程，实现林木高效育种，

提升我国林木种业创新能力的重要途径。

１　 限制林木遗传改良进程的主要问题

传统林木遗传改良研究多集中于种质资源收

集、引种驯化以及杂交育种等方面。由于木本植物

固有的生物学特性，如个体高大、世代周期长等，一

个育种周期往往长达十几年甚至几十年的时间，多

世代轮回选择育种进程难以推进，遗传增益提升缓

慢。例如，美国湿地松第 １ 代遗传改良工作耗时
３４ ａ，第 ２ 代和第 ３ 代分别耗时 １６ ａ 和 １１ ａ［４－６］。
林木许多重要经济性状如生长、材性和抗性等属于

多基因控制的数量性状，林木多为异交物种，遗传

负荷较高，普遍存在自交不亲和或近交衰退现象，

不能像农作物一样获得自交系、近交系等基本的遗

传作图和育种群体材料，限制了林木重要经济性状

的精细遗传定位与解析，林木新品种定向培育的需

求难以满足。此外，林木遗传背景复杂，多数树种

缺少完整的遗传转化体系，已建立组培再生体系的

树种仍具有较强的基因型效应和基因型依赖性，不

能广泛应用于不同基因型的研究，导致林木功能基

因组研究相对薄弱，制约了基因工程育种以及精准

基因编辑等先进育种理念和技术在林木遗传改良

上的应用。总之，与作物相比，林木具有世代周期

长、近交衰退、遗传背景复杂、遗传转化体系匮乏、

基因功能研究相对薄弱等特点或问题，这些因素限

制了林木遗传改良进程，成为提升林木育种效率、

加速林木种质创新的瓶颈。

２　 加速林木遗传改良进程的现代育种技术

２．１　 全基因组选择育种
林木世代周期长，传统林木育种主要是基于表

型选择，表型数据的获得依靠人工测量，存在效率

低、误差大和部分性状测量难度大等不足。突破林

木长育种周期瓶颈的关键是实现由表型选择向基

因型选择的转变。目前较有效的技术是基于基因

型的早期选择技术：一是针对主效基因位点控制性

状的分子标记辅助选择（ｍａｒｋｅｒａｓｓｉｓｔｅｄ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ，
ＭＡＳ）育种技术，二是针对微效多基因控制性状的

２
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基因组选择（ｇｅｎｏｍｉｃ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ，ＧＳ）育种技术。
利用分子标记能够精确定位控制目标性状的

主效遗传位点，ＭＡＳ 技术将标记信息纳入遗传改
良，逐步实现了由表型选择向基因型选择的转变。

在水稻（Ｏｒｙｚａ ｓａｔｉｖａ）、玉米（Ｚｅａ ｍａｙｓ）、小麦
（Ｔｒｉｔｉｃｕｍ ａｅｓｔｉｖｕｍ）等作物上，通过重要农艺性状
紧密连锁的分子标记，实现了从基因型层面上对抗

病、产量、分蘖性状等的 ＭＡＳ 育种［７］。在林木

ＭＡＳ研发方面，自 ２０ 世纪 ９０ 年代开始，国内外学
者针对杨树［８－９］、柳树［１０］、桉树［１１］、火炬松［１２］等多

个树种开展了重要性状基因定位与遗传解析研究。

最近，南京林业大学林木遗传育种研究团队克隆了

美洲黑杨性别决定基因，开发了性别特异的分子标

记，为实现不飞絮美洲黑杨新品系的早期选择奠定

了基础［１３］。值得注意的是，ＭＡＳ 技术主要依赖于
数量性状基因位点（ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ ｔｒａｉｔ ｌｏｃｉ，ＱＴＬ）定
位的准确性以及位点的遗传效应，ＭＡＳ 只能利用
与效应显著的基因或主效 ＱＴＬ 紧密连锁的标记进
行辅助选择，对遗传力低的性状选择准确性差。林

木大多数重要经济性状都是由微效多基因控制的

数量性状，每个基因的效应较小，且基因间、基因与

环境间存在复杂的互作关系，加上 ＭＡＳ 技术涉及
的分子标记数量有限，无法对众多微效基因控制的

数量性状进行有效选择，极大地限制了 ＭＡＳ 技术
在育种中的应用。

随着高通量测序技术的飞速发展以及基因分

型成本的下降，基于精确基因组信息的辅助育种研

究为优异基因资源的发掘与利用带来了新的机遇。

Ｍｅｕｗｉｓｓｅｎ等［１４］在 ２００１年首次提出了基因组选择
（ＧＳ）育种的概念，ＧＳ利用覆盖全基因组的高密度
标记进行目标性状选择，尤其对低遗传力、微效多

基因控制的复杂性状具有较好的预测效果。相对

于 ＭＡＳ育种，ＧＳ育种的优势在于不需要检测与目
标性状相关的主效 ＱＴＬ，且能在表型调查前进行早
期选择，可以大大提高育种效率及单位时间的选择

增益。此外，ＧＳ 育种还可以克服林木复杂性状遗
传基础薄弱及基因位点难以精准定位的局限。目

前 ＧＳ在牲畜育种中已取得了巨大成效，如中国农
业大学创建的奶牛 ＧＳ 技术平台，使荷斯坦牛育种
世代间隔较常规选择技术缩短了 ４年，选择准确性
提高了 ２２％［１５］。近年来 ＧＳ 在水稻、小麦、玉米等
农作物中也取得了较大的进展［１６－１８］。林木 ＧＳ 技
术研发尚处于起步阶段，主要针对林木生长、材性

等性状构建 ＧＳ 预测模型，并对影响基因组预测准
确性的主要因素开展理论研究。Ｒｅｓｅｎｄｅ 等［１９］首

次在林木中应用 ＧＳ 技术，该研究通过对两个不同
桉树群体的生长和木材品质性状分别构建预测模

型，发现 ＧＳ预测精度受到目标性状和有效群体大
小的影响，较小有效群体的 ＧＳ 预测准确度较高，
此外，该研究还发现使用一个群体的 ＧＳ 模型来预
测另一个无亲缘关系的群体时，ＧＳ 预测精度会大
幅度下降［１９］；Ｉｓｉｋ 等［２０］利用包含 ６６１ 个无性系的
海岸松（Ｐｉｎｕｓ ｐｉｎａｓｔｅｒ）育种群体构建 ＧＳ 预测模
型，发 现 ＧＢＬＵＰ、Ｂａｙｅｓｉａｎ Ｒｉｄｇｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ 和
Ｂａｙｅｓｉａｎ ＬＡＳＳＯ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ３ 种模型对海岸松胸径
和地径的预测准确度相似；Ｔｈｉｓｔｌｅｔｈｗａｉｔｅ 等［２１］利

用 １ ３７２株花旗松（Ｐｓｅｕｄｏｔｓｕｇａ ｍｅｎｚｉｅｓｉｉ）训练群体
构建的 ＧＳ模型，对株高和木材密度性状的预测准
确率达到 ７９％ ～ ９２％；Ｓｕｏｎｔａｍａ 等［２２］利用 ６９１ 株
亮果桉（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ ｎｉｔｅｎｓ）训练群体构建 ＧＳ 预测
模型，发现材性性状的预测准确度高于生长性状的

预测准确度；Ｌｅｎｚ 等［２３］构建的预测模型对白云杉

（Ｐｉｃｅａ ｇｌａｕｃａ）大部分性状的预测准确率可以达到
６１％～７４％，该研究首次在多交配设计的背景下测
试 ＧＳ选择效率，证明了半同胞家系预测比基于母
系谱系的预测准确率提高了 ２２％ ～５２％，比使用重
建的全同胞家系的预测准确率提高 ５％ ～７％，证明
了 ＧＳ方法用在林木半同胞家系育种选择中是可
行的。我国林木 ＧＳ 育种研究目前尚属空白，但在
常规育种过程中保留有大量全同胞或半同胞家系，

可以根据育种目标快速构建 ＧＳ 训练群体和育种
群体，有针对性地开发并优化各类林木 ＧＳ 预测模
型，提高目标性状预测的能力和准确度。

２．２　 基于单倍体的双单倍体（ＤＨ）系工程化育种
利用传统育种方法，植物需要经过 ６ ～ ８ 代的

自交和选择，才能获得基因型和表型相对稳定的纯

合品系，但在长期制种和繁育过程中仍然可能发生

性状分离和衰退等现象。利用单倍体（ｈａｐｌｏｉｄ）加
倍得到 ＤＨ（ｄｏｕｂｌｅｄ ｈａｐｌｏｉｄ）系的育种策略一般只
需 ２代即可获得纯系，可以大大缩短育种周期，而
且得到的 ＤＨ系具有基因组高度纯合、稳定性强、
遗传变异丰富等独特的遗传学优势，是选配高产优

质、强优势组合的宝贵育种材料。基于单倍体技术

的 ＤＨ系工程化育种已经在农作物特别是玉米种
质改良和新品种选育中发挥了巨大作用［２４］。北京

市农林科学研究院玉米研究中心利用单倍体诱导

技术选育的‘ＭＣ２７８’‘ＭＣ７０３’‘ＭＣ６７０’等优良玉
米品种已经通过国家和省级审定，其中，新品种

‘ＭＣ６７０’刷新了我国玉米单产记录［２５］。

林木是基因组高度杂合的异交物种，有性生殖

３
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会导致性状分离，利用单倍体诱导和加倍技术获得

ＤＨ系，在此基础上开展定向改良和选配组合培育
良种，是缩短林木育种年限和提高育种效率的有效

途径。花药离体培养是目前获得单倍体及 ＤＨ 系
最为常用的手段。林木花药离体培养具有极强的

基因型依赖性，不同树种或同一树种的不同基因型

植株的花药在愈伤组织诱导率、分化率及植株再生

率等方面存在显著差异，多数生产上推广的林木良

种难以诱导出花粉植株［２６］。此外，木本植物每年

仅开花 １次，花药样品的采集还受到环境及花期难
以调控等因素的限制，导致林木单倍体诱导极其困

难，规模化创制 ＤＨ系仍存在严重的技术障碍。杨
树是木本植物遗传研究的模式树种，也是开展单倍

体育种研究相对深入的树种。自 ２０ 世纪 ６０ 年代
起，学者们就开展了杨树的单倍体诱导研究，我国

植物细胞学家王敬驹等［２７］最先利用花药离体培养

获得了欧洲黑杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ）花粉植株，随后，
１０ 余种杨树花粉植株被成功诱导［２８］。Ｄｅｕｔｓｃｈ
等［２９］利用杂交黑杨（Ｐ． ｎｉｇｒａ×ｈｙｂｒｉｄ）未成熟花粉
获得了 ＤＨ系，１５个单倍体细胞系形成再生植株。
最近，东北林业大学林木遗传育种研究团队以小黑

杨（Ｐ． ｓｉｍｏｎｉｉ × Ｐ． ｎｉｇｒａ）花药为材料成功获得了
ＤＨ系，并对小黑杨亲本和单倍体植株开展了基因
组重测序和分子核型分析，结果显示，获得的小黑

杨 ＤＨ系基因组高度纯合，该研究为在林木中开展
ＤＨ系规模化创制提供了重要的技术支撑［３０］。

除杨树外，利用花药或花粉离体培养成功获得

单倍体植株的木本植物还有大叶合欢（Ａｌｂｉｚｚｉａ ｌｅｂ
ｂｅｃｋ）、茶树（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）、印楝（Ａｚａｄｉｒａｃｈｔａ
ｉｎｄｉｃａ）、橡胶（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｕｂｅｒ）、麻疯树（Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒ
ｃａｓ）、Ｃａｍｅｌｌｉａ ａｓｓａｍｉｃａ 等［３１－３６］。此外，单倍体和

ＤＨ系在果树纯系育种中也有较为广泛的应用，通
过孤雌生殖或花药 ／花粉离体培养等途径，目前世
界上主要栽培的果树种类都已获得单倍体植株或

愈伤组织，包括猕猴桃（Ａｃｔｉｎｉｄｉａ ｄｅｌｉｚｉｏｓａ）、多种柑
橘属果树（Ｃｉｔｒｕｓ）、苹果（Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ）、梨
（Ｐｙｒｕｓ ｐｙｒｉｆｏｌｉａ）、杏 （Ｐｒｕｎｕｓ ａｒｍｅｎｉａｃａ）、椰子
（Ｃｏｃｏｓ ｎｕｃｉｆｅｒａ）、冬枣（Ｚｉｚｙｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ）等［３７－３９］，这

些单倍体材料的获得为果树的诱变育种、倍性育种

和遗传转化等研究提供了重要的材料基础。

２．３　 多倍体育种
基因组多倍化不仅是植物进化的主要动力，也

是物种形成和生物多样性建立的重要机制。多倍

体植株普遍表现出更优越的农艺性状，如生活力

强、生长迅速、器官增大、代谢物含量增加等，因而

具有较高的育种价值和应用前景。多倍体育种在

农作物和果树的遗传改良中取得了较为显著的成

果，例如，人工合成六倍体小麦单株产量比亲本提

高了 ６． ４％ ～ １８． １％［４０］，三倍体苹果‘乔纳金’
（‘Ｊｏｎａｇｏｌｄ’）、四倍体葡萄‘巨峰’（‘Ｋｙｏｈｏ’）和八
倍体草莓 ‘房香’（‘Ｆｕｓａｎｏｋａ’）等具有果实大、风
味佳、品质优等特点，在国内外的推广栽培中占据

重要地位［４１］。由于林木多年生，多数树种可以无

性繁殖，并且基因组倍性水平变异丰富，多倍体林

木新品种一旦选育成功即可长期持续利用，因此林

木多倍体育种具有独特的优越性和重要的应用价

值。林木多倍体育种在短周期森林工业用材树种、

收获次生代谢产物的经济林木和生态防护林木新

品种选育等方面都发挥了重要作用［４２］。朱之悌

等［４３］、姚春丽等［４４］利用毛白杨（Ｐ． ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）天然
２ｎ花粉与毛新杨（Ｐ． ｔｏｍｅｎｔｏｓａ ×Ｐ． ｂｏｌｌｅａｎａ）回交
成功选育出的三倍体毛白杨具有生长快、纤维素含

量高和木素含量低等特点。Ｌｉ 等［４５］、康向阳［４６］通

过高温处理诱导大孢子染色体加倍选育的三倍体

杜仲（Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ）无性系表现出生长快、药
效成分显著提高等优良特性。由二倍体刺槐（Ｒｏｂ
ｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ）体细胞加倍育成的四倍体刺槐，
适宜在我国华北黄土高原和太行山宜林荒山荒坡、

荒漠化治理、盐碱地改造等工程中广为栽培［４７－４８］。

近年来，以杨树为代表的林木多倍体诱导技术取得

了显著的进步：基于高温处理诱导配子染色体加倍

技术，田梦迪等［４９］利用银灰杨（Ｐ． ｃａｎｅｓｃｅｎｓ）２ｎ 花
粉与银白杨（Ｐ． ａｌｂａ）雌配子杂交首次获得了银灰
杨杂种三倍体；耿喜宁等［５０］利用毛白杨（Ｐ． ｔｏｍｅｎ
ｔｏｓａ）２ｎ雌配子与银腺杨（Ｐ． ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ）花粉杂交
选育出毛白杨杂种三倍体，三倍体的株高和地径均

优于二倍体；周晴等［５１］利用秋水仙碱诱导银灰杨

优良单株的 ２ｎ花粉，分别与河北杨（Ｐ． ｈｏｐｅｉｅｎｓｉｓ）
及银腺杨杂交，获得不同组合的银灰杨杂种三倍

体；Ｒｅｎ 等［５２］利用秋水仙碱处理‘８４Ｋ’杨二倍体
离体叶片获得了‘８４Ｋ’杨四倍体植株，与二倍体植
株相比，四倍体‘８４Ｋ’杨出现叶片大而厚、气孔稀
疏、叶肉细胞增大、根系变短等表型变异。可见，多

倍体育种是培育速生、优质、抗逆林木良种的有效

途径之一，随着多倍体育种相关的细胞遗传学、分

子生物学等基础理论研究的逐渐深入，以及多倍体

育种技术的创新和完善，林木多倍体育种将焕发新

的生机与活力。

２．４　 基因工程多基因聚合育种
作物高产、优质、抗逆等重要经济性状都是由

４
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多基因控制的复杂农艺性状。随着全基因组、转录

组、蛋白组等测序分析平台的快速发展，高通量组

学数据分析发现，控制重要性状的关键基因及其调

控网络呈现“模块化”特点，即主效基因及其互作

的多基因调控网络作为一个整体负责相关功能的

发挥与目标性状的形成［５３］。林木遗传负荷高，并

存在严重的连锁累赘，无法通过多代回交去除与优

良性状紧密连锁的不利基因。通过模块化育种设

计和多基因遗传叠加，进行多个优良性状的精准高

效聚合是缩短林木育种周期、提升林木育种效率的

重要技术。模块化遗传改良在番茄上已成功应用，

Ｂｕｔｅｌｌｉ 等［５４］通过在番茄果实中特异性过量表达花

青素合成调控因子（Ｄｅｌｉｌａ 和 Ｒｏｓｅａ１），创制出了抗
氧化能力显著提高的紫色番茄。林木也开始相关

探索研究，Ｗａｎｇ 等［５５］通过转录组、蛋白组、代谢组

等多组学数据整合分析，对木质素生物合成途径关

键基因进行了耦合研究，为木材品质相关性状的模

块化遗传改良提供了关键基因；中国科学院分子植

物科学卓越创新中心李来庚团队解析了生长和材

性性状基因模块的耦合效应，在分子水平上证实了

林木高产和优质性状同向改良的可能性［５６］；浙江

农林大学卢孟柱团队获得了一系列与林木生长和次

生木质部发育相关的基因和调控模块，如

ＰａｇＥＲＦ３５ ＰａｇＷＯＸ１１ ／１２ ａ 模 块、ＰａｇＫＮＡＴ２ ／６ ｂ
ＰａｇＧＡ２０ ＯＸ１ 模块、ＰａｇＷＯＸ１１ ／１２ ａＰａｇＣＹＰ７３６ Ａ１２
模块［５７－５９］，为开展林木优良性状多基因聚合育种研

究提供了候选基因。

以高碳汇、速生、优质为目标的分子模块设计

育种，通常涉及基因位点较多，已有的林木遗传转

化体系大多是转化单个或 ２ ～ ３ 个功能基因，不能
满足复杂性状分子设计育种目标的需要。河北农

业大学杨敏生团队利用多基因单载体的构建方法，

建立了一次性转化多个目的基因的转基因技术体

系，分别获得了转双 Ｂｔ 基因巨霸杨（Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ
‘５０’× Ｐ． ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ ‘３６’）、转 双 抗 虫 基 因
（ＢｔＣｒｙ１Ａｃ＋ＡＰＩ）‘１０７ 杨’（Ｐ． × ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ‘７４ ／
７６’）和转抗虫耐盐三价基因（Ｃｒｙ１Ａｃ ＋ Ｃｒｙ３Ａ ＋
ＢＡＤＨ）‘１０７杨’，其中，转双 Ｂｔ基因巨霸杨显著提
高柳蓝叶甲（Ｐｌａｇｉｏｄｅｒａ ｖｅｒｓｉｃｏｌｏｒａ）抗性［６０］；转双

抗虫基因‘１０７杨’，对美国白蛾（Ｈｙｐｈａｎｔｒｉａ ｃｕｎｅａ）
和杨扇舟蛾均具有明显抗性［６１］，并且可以有效抑

制靶标害虫种群发展［６２］；转三价基因‘１０７ 杨’在
低盐浓度处理下幼苗株高增长量显著高于对

照［６３］；Ｚｈｏｕ等［６４］在同一个表达载体中用 ４ 个独立
的启动子分别启动 ２ 个抗虫基因 （Ｃｒｙ３ Ａ ＋

Ｃｒｙ１ Ａｃ）和 ２个耐盐基因（ｍｔｌＤ＋ＢＡＤＨ），利用叶盘
法转化欧洲山杨（Ｐ． ｎｉｇｒａ），获得了多基因转化杨
树，转基因杨树显著提高美国白蛾的抗性。此外，

在高效多载体多次转化方面，Ｔａｎｇ 等［６５］通过两次

独立的农杆菌介导的遗传转化，在 ＰａＣ３ Ｈ１７ 显性
抑制转基因杨树中抑制 ＰａＭＹＢ１９９ 的表达，获得
了生长量显著提高的转基因杨树。

２．５　 基因编辑精准育种
基因编辑技术的迅猛发展，大大加快了作物遗

传改良进程，同时使定向设计和精准分子育种成为

可能。由于可以对目标基因开展定向编辑，

ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９技术为精准育种提供了前所未有的
便捷工具，在提高作物产量、改良作物品质、培育抗

胁迫新品种等方面已有广泛的研究报道［６６］。最早

尝试应用 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９技术进行木本植物基因编
辑的研究工作在甜橙（Ｃｉｔｒｕｓ ｓｉｎｅｎｓｉｓ）中开展，但该
研究并未获得基因编辑植株［６７］。随后，中国西南

大学罗克明团队针对 ＰＤＳ 基因（八氢番茄红素脱
氢酶）在毛白杨（Ｐ． ｔｏｍｅｎｔｏｓａ）中建立起杨树基因
编辑体系，ＰＤＳ基因的编辑效率达到 ５１ ７％［６８］；同
年，美国佐治亚大学 Ｔｓａｉ 团队报道了在银灰杨（Ｐ．
ｔｒｅｍｕｌａ × ａｌｂａ）中分别编辑４ ＣＬ１ 和４ ＣＬ２ 基因（４
香豆酸辅酶 Ａ连接酶），编辑效率高达 １００％，获得
的基因编辑株系茎秆呈红褐色［６９］。上述两项研究

工作的完成标志着杨树高效基因编辑体系的建立，

近年来 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９技术体系在杨树生长、材性、
抗逆及抗病等方面的研究中都已有成功应用的案

例。例如，敲除杨树 ＵＧＴ７１ Ｌ１ 基因（ＵＤＰ 依赖的
糖基转移酶）不仅导致植株生长出现明显变

化———个体矮小、叶片变小呈锯齿状，而且对白斑

毒蛾（Ｏｒｇｙｉａ ｌｅｕｃｏｓｔｉｇｍａ）幼虫的抗性显著降低［７０］。

除杨树外，ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 技术体系已在多种果树
（苹果、梨、猕猴桃、葡萄柚等）和经济树种（咖啡、

橡胶、木薯等）中建立［７１］，成为林木基因功能研究

和遗传改良的重要工具。

ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 技术还被用于定向改良作物的
野生近缘种，实现作物的“从头驯化”过程。研究

人员将产量和品质性状精准地导入野生番茄（Ｓｏ
ｌａｎｕｍ ｐｉｍｐｉｎｅｌｌｉｆｏｌｉｕｍ），使得具有突出耐盐、抗病
特征的野生番茄获得了更好的产量和品质性

状［７２－７３］。最近，中国科学院遗传与发育研究所李

家洋院士团队实现了野生四倍体水稻的“从头驯

化”，创造了世界首例重新设计与快速驯化的四倍

体水稻［７４］。传统作物驯化过程通常需要上百年甚

至上千年的时间，上述研究证实了利用 ＣＲＩＳＰＲ ／

５
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Ｃａｓ９技术介导的精确育种能够实现野生植物的快
速驯化，极大拓展了人类利用植物丰富遗传变异的

能力。野生植物的从头驯化代表着一条全新的利

用植物界大量遗传及表型变异的新策略，为精准设

计和创造全新作物提供了新的途径。大多数林木

基本处于野生或半野生状态，由于生长周期长、基

因组高度杂合等特点，在长期的进化过程中形成了

大量的自然变异类型，为育种工作提供了极为丰富

的基础材料。与作物相比，林木具有较为理想的自

然群体材料，结合分子数量遗传学和群体遗传学的

研究手段，克隆控制林木重要经济性状、抗逆、抗病

性状的主效基因，并在天然群体中开发高效等位基

因，在此基础上，借助 ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 介导的基因定
点编辑、单碱基替换和等位基因替换系统，可以有

目标地精准创制包含特定优异等位基因的林木新

种质，实现从传统“经验育种”向“精准育种”的

转变。

３　 展　 望

传统林木遗传育种技术由于周期长、效率低等

问题，难以应对未来林业面临的高碳汇需求和木材

安全带来的巨大挑战，迫切需要建立和应用新型育

种技术。突飞猛进发展的单细胞测序、基因编辑等

新兴技术为林木目标性状的基因组定位、精细调控

和聚合提供了有效手段，同时为现代林木遗传改良

技术的改革和创新带来了机遇。围绕制约林木育

种效率和遗传增益提升的技术难题，未来林木种质

创新与遗传改良将重点发展以下核心技术：

１）全面系统性开发 ＧＳ 技术在林木遗传育种
中的应用。我国虽然设计了多个树种的 ＧＳ 育种
技术研发计划，但尚未有相关研究成果报道。在基

因组研究基础较好的树种中优化 ＧＳ 算法模型，建
立适合林木的动态 ＧＳ 新算法，利用覆盖全基因组
的高密度遗传标记预测复杂数量性状，在林木种苗

阶段根据基因组育种值进行个体选择，可以显著加

快选育进程，提高遗传增益。

２）建立林木 ＤＨ 系工程化育种技术。利用高
通量测序筛选影响花药培养的关键因子，攻克小孢

子脱分化增殖瓶颈技术；突破林木良种单倍体化学

诱导加倍技术，规模化创制林木 ＤＨ 系；解析林木
纯合与杂合基因组的位点遗传效应，创制具有育种

价值的新种质。

３）加强林木天然多倍体种质资源发掘，开发
多倍体诱导新技术，特别是针对速生和珍贵树种良

种，进一步提高多倍体诱导率，综合利用杂种优势

和倍性优势，实现林木多目标性状的快速改良。

４）利用分子模块设计和多基因遗传操作，攻
克林木优良性状高效聚合育种技术。解析林木生

长、材性等重要经济性状的分子调控模块以及不同

性状基因模块耦合效应，建立适用于林木目标性状

联合改良的分子育种设计与精准调控技术，进一步

开发高效快速多基因表达载体构建、大片段 ＤＮＡ
遗传操作和遗传叠加转化技术，建立多性状高效聚

合育种技术。

５）建立更多林木野生资源的遗传转化体系，
利用野生植物的从头驯化，以特异木本植物资源为

起始材料，利用基因组编辑技术将与驯化改良相关

的性状快速整合，有效避免传统驯化所需的漫长的

杂交、筛选过程。

需要指出的是，基于杂交育种和种子园选择的

传统育种体系目前仍占据林木良种选育和生产的

主导地位。现代林木育种基础理论或技术方法创

新在指导林木良种选育快速发展的同时，仍有许多

短板问题需要解决。与作物相比，林木基因组庞

大、杂合度高，多数树种基因组组装质量不高，进一

步提升参考基因组的质量和水平仍是在多数树种

中开展 ＧＳ育种和分子设计育种面临的前提和基
础性问题。相对于低成本、高通量、标准化分析的

林木基因型数据，获取大规模、多维度表型组数据

的方法较为滞后，如何开发林木表型性状高通量测

定技术，搭建准确有效的表型数据采集与分析平

台，是现代林木遗传育种面临的又一问题。此外，

倍性育种需要目标树种具备完善的组培再生体系，

多基因聚合育种和基因编辑育种都有赖于高效的

遗传转化体系，但是，许多生产上推广的优良品种

和我国特有的乡土树种仍不具备组培或遗传转化

体系，限制了现代育种技术的应用。综合利用人工

智能、基因组学、细胞工程、基因工程等方法和手

段，推进 ＧＳ 育种、倍性育种、多基因聚合和基因编
辑育种等技术在林木中的应用与优化，无疑将大大

缩短育种周期、提升林木育种效率，为解决现代林

木种业卡脖子技术难题提供创新性解决方案，也将

显著提升我国林木种业创新能力，为充分发挥林业

的经济和生态效益提供技术支撑。
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Ｈｅｒｅｄｉｔｙ，２０２０，１２４（４）：５６２－５７８．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１４３７－０１９－
０２９０－３．

［２４］张如养，段民孝，赵久然，等．单倍体技术在玉米种质改良和育
种中的应用方向［Ｊ］．作物杂志，２０１２（５）：４－８．ＺＨＡＮＧ Ｒ Ｙ，
ＤＵＡＮ Ｍ Ｘ，ＺＨＡＯ Ｊ Ｒ，ｅｔ ａｌ． Ｔｈｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｐｌｏｉｄ
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ ｏｎ ｇｅｒｍｐｌａｓｍ ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ａｎｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｉｎ ｍａｉｚｅ［Ｊ］．
Ｃｒｏｐｓ，２０１２（５）：４ － ８． ＤＯＩ：１０． １６０３５ ／ ｊ． ｉｓｓｎ． １００１ － ７２８３． ２０１２．
０５．００７．

［２５］赵久然，王帅，李明，等．玉米育种行业创新现状与发展趋势
［Ｊ］．植物遗传资源学报，２０１８，１９（３）：４３５－ ４４６． ＺＨＡＯ Ｊ Ｒ，
ＷＡＮＧ Ｓ，ＬＩ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｃｕｒｒｅｎｔ ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｆ ｍａｉｚｅ
ｂｒｅｅｄｉｎｇ［Ｊ］．Ｊ Ｐｌａｎｔ Ｇｅｎｅｔ Ｒｅｓｏｕｒ，２０１８，１９（３）：４３５－４４６．ＤＯＩ：
１０．１３４３０ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．ｊｐｇｒ．２０１８．０３．００８．

［２６］张冰玉，苏晓华，周祥明，等．林木花药培养研究进展及展望
［Ｊ］．植物学通报，２００３，２０（６）：６５６－ ６６３． ＺＨＡＮＧ Ｂ Ｙ，ＳＵ Ｘ
Ｈ，ＺＨＯＵ Ｘ Ｍ，ｅｔ ａｌ．Ｐｒｏｇｒｅｓｓ ａｎｄ ｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ ｃｕｌｔｕｒｅ ｉｎ
ｆｏｒｅｓｔ［Ｊ］．Ｃｈｉｎ Ｂｕｌｌ Ｂｏｔ，２００３，２０（６）：６５６－６６３．ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．
ｉｓｓｎ．１６７４－３４６６．２００３．０６．００３．

［２７］王敬驹，朱至清，孙敬三．杨树花粉植株的诱导［Ｊ］．植物学报，
１９７５，１７（１）：５６－５９，８１． ＷＡＮＧ Ｊ Ｊ，ＺＨＵ Ｚ Ｑ，ＳＵＮ Ｊ Ｓ． Ｔｈｅ ｉｎ
ｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｐｕｌｕｓ ｐｏｌｌｅｎｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．Ｊ Ｉｎｔｅｇｒ Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｌ，１９７５，１７
（１）：５６－５９，８１．

［２８］朱湘渝，王瑞玲，梁彦．杨树花粉植株的诱导［Ｊ］．林业科学，
１９８０，１６（３）：１９０－１９７，２４２．ＺＨＵ Ｘ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｒ Ｌ，ＬＩＡＮＧ Ｙ．
Ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｐｏｌｌｅｎ ｐｌａｎｔｌｅｔｓ［Ｊ］． Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，１９８０，１６
（３）：１９０－１９７，２４２．

［２９］ＤＥＵＴＳＣＨ Ｆ，ＫＵＭＬＥＨＮ Ｊ，ＺＩＥＧＥＮＨＡＧＥＮ Ｂ，ｅｔ ａｌ．Ｓｔａｂｌｅ ｈａｐ
ｌｏｉｄ ｐｏｐｌａｒ ｃａｌｌｕｓ ｌｉｎｅｓ ｆｒｏｍ ｉｍｍａｔｕｒｅ ｐｏｌｌｅｎ ｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］． Ｐｈｙｓｉｏｌ

７
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Ｐｌａｎｔ，２００４，１２０（４）：６１３ － ６２２． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／ ｊ． ００３１ － ９３１７．
２００４．０２６６．ｘ．

［３０］ＬＩＵ Ｂ，ＷＡＮＧ Ｓ，ＴＡＯ Ｘ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｋａｒｙｏｔｙｐｉｎｇ ｏｎ
Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｉｍｏｎｉｉ × Ｐ． ｎｉｇｒａ ａｎｄ ｔｈｅ ｄｅｒｉｖｅｄ ｄｏｕｂｌｅｄ ｈａｐｌｏｉｄ［Ｊ］．
Ｉｎｔ Ｊ Ｍｏｌ Ｓｃｉ，２０２１，２２ （２１）：１１４２４． ＤＯＩ：１０． ３３９０ ／
ｉｊｍｓ２２２１１１４２４．

［３１］ＧＨＡＲＹＡＬ Ｐ Ｋ，ＲＡＳＨＩＤ Ａ，ＭＡＨＥＳＨＷＡＲＩ Ｓ Ｃ．Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｈａｐｌｏｉｄ ｐｌａｎｔｌｅｔｓ ｉｎ ａｎｔｈｅｒ ｃｕｌｔｕｒｅｓ ｏｆ Ａｌｂｉｚｚｉａ ｌｅｂｂｅｃｋ Ｌ．［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
Ｃｅｌｌ Ｒｅｐ，１９８３，２（６）：３０８－３０９．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ＢＦ００２７０１８８．

［３２］ＳＥＲＡＮ Ｔ，ＨＩＲＩＭＢＵＲＥＧＡＭＡ Ｋ，ＳＨＡＮＭＵＧＡＲＡＪＡＨ Ｖ． Ｒｅ
ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｐｌａｎｔｌｅｔｓ ｆｒｏｍ ｃｕｌｔｕｒｅｄ ａｎｔｈｅｒｓ ｏｆ ｔｅａ ［Ｃａｍｅｌｌｉａ
ｓｉｎｅｎｓｉｓ （Ｌ．）Ｏ．Ｋｕｎｔｚｅ］［Ｊ］．Ｔｒｏｐ Ａｇｒｉｃ Ｒｅｓ，１９９８，１０：２７１－２８１．

［３３］ＳＲＩＶＡＳＴＡＶＡ Ｐ，ＣＨＡＴＵＲＶＥＤＩ Ｒ． Ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ａｚａ
ｄｉｒａｃｈｔｉｎ ｆｒｏｍ ａｎ ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｍｅｔｈｏｄ ｏｆ ａｎｄｒｏｇｅｎｉｃ ｃｕｌｔｕｒｅｓ ｏｆ ａ ｍｅ
ｄｉｃｉｎａｌ ｔｒｅｅ Ａｚａｄｉｒａｃｈｔａ ｉｎｄｉｃａ Ａ． Ｊｕｓｓ［Ｊ］． Ｐｌａｎｔ Ｓｉｇｎａｌ Ｂｅｈａｖ，
２０１１，６（７）：９７４－９８１．ＤＯＩ：１０．４１６１ ／ ｐｓｂ．６．７．１５５０３．

［３４］ＰＩＮＴＯＳ Ｂ，ＭＡＮＺＡＮＥＲＡ Ｊ Ａ，Ｇ?ＭＥＺＧＡＲＡＹ Ａ．Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ
ｄｏｕｂｌｅｄ ｈａｐｌｏｉｄ ｅｍｂｒｙｏｓ ｆｒｏｍ ｃｏｒｋ ｏａｋ ａｎｔｈｅｒ ｃｕｌｔｕｒｅｓ ｂｙ ａｎｔｉｍｉ
ｔｏｔｉｃ ａｇｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．Ｍｅｔｈｏｄｓ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ，２０２１，
２２８９：１９９－２１９．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ９７８－１－０７１６－１３３１－３＿１３．

［３５］ＡＲＯＣＫＩＡＳＡＭＹ Ｓ，ＰＡＴＩＬ Ｍ，ＹＥＰＵＲＩ Ｖ，ｅｔ ａｌ．Ａｎｔｈｅｒ ｃｕｌｔｕｒｅ ｉｎ
Ｊａｔｒｏｐｈａ ｃｕｒｃａｓ Ｌ．：ａ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］． Ｍｅｔｈｏｄｓ Ｍｏｌ Ｂｉｏｌ，２０２１，
２２８９：２２１－２３３．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ９７８－１－０７１６－１３３１－３＿１４．

［３６］ＭＩＳＨＲＡ Ｖ Ｋ，ＢＡＪＰＡＩ Ｒ，ＣＨＡＴＵＲＶＥＤＩ Ｒ．Ａｎｄｒｏｇｅｎｉｃ ｈａｐｌｏｉｄ
ｐｌａｎｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔ ｖｉａ ｅｍｂｒｙｏｇｅｎｅｓｉｓ ｗｉｔｈ ｓｉｍｕｌｔａｎｅｏｕｓ ｄｅｔｅｒｍｉ
ｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｂｉｏａｃｔｉｖｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ ｉｎ Ｃａｍｂｏｄ ｔｅａ （Ｃａｍｅｌｌｉａ ａｓｓａｍｉｃａ
ｓｓｐ．）［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔ，２０２２，１４８（３）：５１５－ ５３１．
ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１２４０－０２１－０２２０３－２．

［３７］ＧＥＲＭＡＮ? Ｍ Ａ．Ｄｏｕｂｌｅｄ ｈａｐｌｏｉｄ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｉｎ ｆｒｕｉｔ ｃｒｏｐｓ［Ｊ］．
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔ，２００６，８６（２）：１３１． ＤＯＩ：１０． １００７ ／
ｓ１１２４０－００６－９０８８－０．

［３８］张圣仓，魏安智，杨途熙．果树单倍体和加倍单倍体（ＤＨ）技术
研究与应用进展［Ｊ］．果树学报，２０１１，２８（５）：８６９ － ８７４．
ＺＨＡＮＧ Ｓ Ｃ，ＷＥＩ Ａ Ｚ，ＹＡＮＧ Ｔ Ｘ．Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ
ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｈａｐｌｏｉｄ ａｎｄ ｄｏｕｂｌｅｄ ｈａｐｌｏｉｄ ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｉｅｓ ｉｎ ｆｒｕｉｔ
ｔｒｅｅｓ［Ｊ］． Ｊ Ｆｒｕｉｔ Ｓｃｉ，２０１１，２８（５）：８６９－８７４．ＤＯＩ：１０．１３９２５ ／ ｊ．
ｃｎｋｉ．ｇｓｘｂ．２０１１．０５．０２３．

［３９］吴丽萍．‘冬枣’花药培养体系优化和再生植株鉴定研究［Ｄ］．
北京：北京林业大学，２０１３． ＷＵ Ｌ Ｐ． Ｏｐｔｉｍｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ａｎｔｈｅｒ
ｃｕｌｔｕｒｅ ｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｅｄ ｐｌａｎｔｌｅｔｓ ｏｆ
‘Ｄｏｎｇｚａｏ’（Ｚｉｚｙｐｈｕｓ ｊｕｊｕｂａ Ｍｉｌｌ．）［Ｄ］．Ｂｅｉｊｉｎｇ：Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ
Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１３．

［４０］汤永禄，杨武云，魏会廷，等．利用人工合成六倍体小麦突破小
麦产量瓶颈的机会与潜力［Ｊ］．中山大学学报（自然科学版），
２０１０，４９（３）：８６－９２．ＴＡＮＧ Ｙ Ｌ，ＹＡＮＧ Ｗ Ｙ，ＷＥＩ Ｈ Ｔ，ｅｔ ａｌ．
Ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｔｉｅｓ ｆｏｒ ｂｒｅａｋｉｎｇ ｔｈｅ ｂａｒｒｉｅｒｓ ｏｆ ｗｈｅａｔ ｙｉｅｌｄ ｕｓｉｎｇ ｓｙｎ
ｔｈｅｔｉｃ ｈｅｘａｐｌｏｉｄ ｗｈｅａｔｓ［Ｊ］．Ａｃｔａ Ｓｃｉ Ｎａｔ Ｕｎｉｖ Ｓｕｎｙａｔｓｅｎｉ，２０１０，
４９（３）：８６－９２．

［４１］王同坤，张京政，齐永顺，等．我国果树多倍体育种研究进展
［Ｊ］．果树学报，２００４，２１（６）：５９２－５９７．ＷＡＮＧ Ｔ Ｋ，ＺＨＡＮＧ Ｊ
Ｚ，ＱＩ Ｙ Ｓ，ｅｔ ａｌ．Ａｄｖａｎｃｅｓ ｏｎ ｐｏｌｙｐｌｏｉｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｆｒｕｉｔ ｃｒｏｐｓ ｉｎ
Ｃｈｉｎａ［Ｊ］． Ｊ Ｆｒｕｉｔ Ｓｃｉ，２００４，２１（６）：５９２－ ５９７．ＤＯＩ：１０．３９６９ ／ ｊ．
ｉｓｓｎ．１００９－９９８０．２００４．０６．０２０．

［４２］康向阳．林木多倍体育种研究进展［Ｊ］．北京林业大学学报，
２００３，２５（４）：７０－７４．ＫＡＮＧ Ｘ Ｙ．Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ ｒｅｓｅａｒｃｈｅｓ ｏｎ ｐｏｌｙ
ｐｌｏｉｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｔｒｅｅｓ［Ｊ］． Ｊ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ，２００３，２５
（４）：７０－７４．

［４３］朱之悌，林惠斌，康向阳．毛白杨异源三倍体 Ｂ３０１等无性系选

育的研究［Ｊ］．林业科学，１９９５，３１（６）：４９９－５０５． ＺＨＵ Ｚ Ｔ，ＬＩＮ
Ｈ Ｂ，ＫＡＮＧ Ｘ Ｙ．Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ａｌｌｏｔｒｉｐｌｏｉｄ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏ
ｍｅｎｔｏｓａ ｂ３０１ ｃｌｏｎｅｓ［Ｊ］．Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，１９９５，３１（６）：４９９－５０５．

［４４］姚春丽，蒲俊文．三倍体毛白杨化学组分纤维形态及制浆性能
的研究［Ｊ］．北京林业大学学报，１９９８，２０（５）：１８－２１． ＹＡＯ Ｃ
Ｌ，ＰＵ Ｊ Ｗ． Ｔｉｍｂｅｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｐｕｌｐ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ
ｔｒｉｐｌｏｉｄ ｏｆ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｔｏｍｅｎｔｏｓａ［Ｊ］． Ｊ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ，１９９８，２０
（５）：１８－２１．

［４５］ＬＩ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｙ，ＷＡＮＧ Ｐ Ｑ，ｅｔ ａｌ．Ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｒｅｄｕｃｅｄ ｍｅｇａ
ｓｐｏｒｅｓ ｉｎ Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ ｂｙ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｄｕｒｉｎｇ ｍｅｇａｓｐｏｒｏｇｅｎｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｅｕｐｈｙｔｉｃａ，２０１６，２１２（３）：５１５－５２４．
ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１０６８１－０１６－１７８１－４．

［４６］康向阳．杜仲良种选育研究现状及展望［Ｊ］．北京林业大学学
报，２０１７，３９（３）：１ － ６． ＫＡＮＧ Ｘ Ｙ． Ｓｔａｔｕｓ ａｎｄ ｐｒｏｓｐｅｃｔ ｏｆ
ｉｍｐｒｏｖｅｄ ｖａｒｉｅｔｙ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎ Ｅｕｃｏｍｍｉａ ｕｌｍｏｉｄｅｓ［Ｊ］． Ｊ Ｂｅｉｊｉｎｇ
Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ，２０１７，３９ （３）：１ － ６． ＤＯＩ：１０． １３３３２ ／ ｊ． １０００ －
１５２２．２０１６０３７７．

［４７］ＫＩＭ Ｃ．Ｓｔｕｄｉｅｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｏｌｃｈｉｔｅｔｒａｐｌｏｉｄｓ ｏｆ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｌ．
［Ｒ］．Ｋｏｒｅａ：Ｒｅｓ Ｒｅｐ Ｉｎｓｔ Ｆｏｒ Ｇｅｎ，１９７５，１２：１０８．

［４８］任满田．四倍体刺槐生物学特性及经济价值［Ｊ］．山西林业，
２００３（５）：２９． ＲＥＮ Ｍ Ｔ． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｅｃｏｎｏｍｉｃ
ｖａｌｕｅ ｏｆ ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ［Ｊ］． Ｆｏｒ Ｓｈａｎｘｉ，２００３
（５）：２９．

［４９］田梦迪，李燕杰，张平冬，等．高温诱导银灰杨花粉染色体加倍
创制杂种三倍体［Ｊ］．林业科学，２０１８，５４（３）：３９－４７．ＴＩＡＮ Ｍ
Ｄ，ＬＩ Ｙ Ｊ，ＺＨＡＮＧ Ｐ Ｄ，ｅｔ ａｌ． Ｐｏｌｌｅｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｏｕｂｌｉｎｇ
ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｔｏ ｐｒｏｄｕｃｅ ｈｙｂｒｉｄ ｔｒｉｐｌｏｉｄｓ
ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃａｎｅｓｃｅｎｓ［Ｊ］． Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，２０１８，５４（３）：３９ － ４７．
ＤＯＩ：１０．１１７０７ ／ ｊ．１００１－７４８８．２０１８０３０５．

［５０］耿喜宁，任勇谕，韩志强，等．高温诱导大孢子染色体加倍选育
毛白杨杂种三倍体［Ｊ］．北京林业大学学报，２０１８，４０（１１）：
１２－１８．ＧＥＮＧ Ｘ Ｎ，ＲＥＮ Ｙ Ｙ，ＨＡＮ Ｚ Ｑ，ｅｔ ａｌ．Ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｈｙ
ｂｒｉｄ ｔｒｉｐｌｏｉｄｓ ｖｉａ ｉｎｄｕｃｉｎｇ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ ｄｏｕｂｌｉｎｇ ｏｆ ｍｅｇａｓｐｏｒｅ ｗｉｔｈ
ｈｉｇｈ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎ Ｌｅｕｃｅ ｐｏｐｌａｒ［Ｊ］． Ｊ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒ
Ｕｎｉｖ，２０１８，４０ （１１）：１２ － １８． ＤＯＩ：１０． １３３３２ ／ ｊ． １０００ －
１５２２．２０１８０２１５．

［５１］周晴，吴剑，桑亚茹，等．秋水仙碱处理诱导银灰杨 ２ｎ 花粉与
杂种三倍体创制［Ｊ］．北京林业大学学报，２０２０，４２（３）：１１９－
１２６． ＺＨＯＵ Ｑ，ＷＵ Ｊ，ＳＡＮＧ Ｙ Ｒ，ｅｔ ａｌ． Ｐｏｌｌｅｎ ｃｈｒｏｍｏｓｏｍｅ
ｄｏｕｂｌｉｎｇ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｃｏｌｃｈｉｃｉｎｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ａｎｄ ｃｒｅａｔｉｏｎ ｏｆ ｈｙｂｒｉｄ
ｔｒｉｐｌｏｉｄｓ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｃａｎｅｓｃｅｎｓ［Ｊ］． Ｊ Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｆｏｒ Ｕｎｉｖ，２０２０，４２
（３）：１１９－１２６．ＤＯＩ：１０．１２１７１ ／ ｊ．１０００－１５２２．２０１９０３６３．

［５２］ＲＥＮ Ｙ Ｙ，ＪＩＮＧ Ｙ Ｃ，ＫＡＮＧ Ｘ Ｙ． Ｉｎ ｖｉｔｒｏ ｉｎｄｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ
ａｎｄ ｒｅｓｕｌｔｉｎｇ ｔｒａｉｔ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ × Ｐｏｐｕｌｕｓ ｇｌａｎｄｕｌｏｓａ
ｃｌｏｎｅ ８４ Ｋ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ Ｔｉｓｓ Ｏｒｇａｎ Ｃｕｌｔ，２０２１，１４６（２）：２８５－
２９６．ＤＯＩ：１０．１００７ ／ ｓ１１２４０－０２１－０２０６８－５．

［５３］薛勇彪，种康，韩斌，等．开启中国设计育种新篇章：“分子模块
设计育种创新体系”战略性先导科技专项进展［Ｊ］．中国科学
院院刊，２０１５，３０（３）：３９３ － ４０２，２８２． ＸＵＥ Ｙ Ｂ，ＺＨＯＮＧ Ｋ，
ＨＡＮ Ｂ，ｅｔ ａｌ．Ｎｅｗ ｃｈａｐｔｅｒ ｏｆ ｄｅｓｉｇｎｅｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ ｉｎ Ｃｈｉｎａ：ｕｐｄａｔｅ
ｏｎ ｓｔｒａｔｅｇｉｃ ｐｒｏｇｒａｍ ｏｆ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｍｏｄｕｌｅｂａｓｅｄ ｄｅｓｉｇｎｅｒ ｂｒｅｅｄｉｎｇ
ｓｙｓｔｅｍｓ［Ｊ］． Ｂｕｌｌ Ｃｈｉｎ Ａｃａｄ Ｓｃｉ，２０１５，３０（３）：３９３ － ４０２，２８２．
ＤＯＩ：１０．１６４１８ ／ ｊ．ｉｓｓｎ．１０００－３０４５．２０１５．０３．０１４．

［５４］ＢＵＴＥＬＬＩ Ｅ，ＴＩＴＴＡ Ｌ，ＧＩＯＲＧＩＯ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｏｆ ｔｏｍａｔｏ
ｆｒｕｉｔ ｗｉｔｈ ｈｅａｌｔｈｐｒｏｍｏｔｉｎｇ ａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｓ ｂｙ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｓｅｌｅｃｔ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒｓ［Ｊ］． Ｎａｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２００８，２６（１１）：１３０１ －
１３０８．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｂｔ．１５０６．

［５５］ＷＡＮＧ Ｊ Ｐ，ＭＡＴＴＨＥＷＳ Ｍ Ｌ，ＷＩＬＬＩＡＭＳ Ｃ Ｍ，ｅｔ ａｌ． Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ

８
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ｗｏｏｄ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｆｏｒ ｗｏｏｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｔｈｒｏｕｇｈ ｍｕｌｔｉｏｍｉｃｓ
ｉｎｔｅｇｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｌｉｇｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．Ｎａｔ Ｃｏｍｍｕｎ，２０１８，９：１５７９．
ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓ４１４６７－０１８－０３８６３－ｚ．

［５６］ＧＵＩ Ｊ Ｓ，ＬＡＭ Ｐ Ｙ，ＴＯＢＩＭＡＴＳＵ Ｙ，ｅｔ ａｌ． Ｆｉｂｒｅｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎ ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｂｉｏｍａｓｓ ｑｕａｌｉｔｙ ｉｎ Ｐｏｐｕ
ｌｕｓ［Ｊ］．Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２０，２２６（４）：１０７４－ １０８７． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／
ｎｐｈ．１６４１１．

［５７］ＷＡＮＧ Ｌ Ｑ，ＬＩ Ｚ，ＷＥＮ Ｓ Ｓ，ｅｔ ａｌ．ＷＵＳＣＨＥＬｒｅｌａｔｅｄ ｈｏｍｅｏｂｏｘ
ｇｅｎｅ ＰａｇＷＯＸ１１ ／ １２ａ ｒｅｓｐｏｎｄｓ ｔｏ ｄｒｏｕｇｈｔ ｓｔｒｅｓｓ ｂｙ ｅｎｈａｎｃｉｎｇ
ｒｏｏｔ ｅｌｏｎｇａｔｉｏｎ ａｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｐｏｐｌａｒ［Ｊ］．Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔ，２０１９，
７１（４）：１５０３－１５１３．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｊｘｂ ／ ｅｒｚ４９０．

［５８］ＳＯＮＧ Ｘ Ｑ，ＺＨＡＯ Ｙ Ｑ，ＷＡＮＧ Ｊ Ｎ，ｅｔ ａｌ．Ｔｈｅ ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ
ＫＮＡＴ２ ／ ６ｂ ｍｅｄｉａｔｅｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｐｌａｎｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ
ｄｒｏｕｇｈｔ ｖｉａ ｄｏｗｎｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ＧＡ２０ ｏｘ１ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ａｌｂａ × Ｐ．ｇｌａｎ
ｄｕｌｏｓａ［Ｊ］．Ｊ Ｅｘｐ Ｂｏｔ，２０２１，７２（１５）：５６２５－５６３７．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／
ｊｘｂ ／ ｅｒａｂ２０１．

［５９］ＷＡＮＧ Ｌ Ｑ，ＷＥＮ Ｓ Ｓ，ＷＡＮＧ Ｒ，ｅｔ ａｌ．ＰａｇＷＯＸ１１ ／ １２ａ ａｃｔｉｖａｔｅｓ
ＰａｇＣＹＰ７３６Ａ１２ ｇｅｎｅ ｔｈａｔ ｆａｃｉｌｉｔａｔｅｓ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｉｎ ｐｏｐｌａｒ［Ｊ］．
Ｐｌａｎｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ Ｊ，２０２１，１９（１１）：２２４９ － ２２６０． ＤＯＩ：１０． １１１１ ／
ｐｂｉ．１３６５３．

［６０］ＤＯＮＧ Ｙ，ＤＵ Ｓ Ｓ，ＺＨＡＮＧ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔｉａｌ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｄｕａｌ
Ｂｔ ｇｅｎｅｓ ｉｎ ｔｒａｎｓｇｅｎｅ ｐｏｐｌａｒ Ｊｕｂａ （Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄｅｌｔｏｉｄｅｓ ｃｖ．‘Ｊｕｂａ’）
ｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄ ｂｙ ｔｗｏ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｖｅｃｔｏｒｓ［Ｊ］．Ｃａｎ Ｊ Ｆｏｒ
Ｒｅｓ，２０１５，４５（１）：６０－６７．ＤＯＩ：１０．１１３９ ／ ｃｊｆｒ－２０１４－０３３５．

［６１］张益文，任亚超，刘娇娇，等．转双抗虫基因欧美杨 １０７ 杨中外
源基因的表达［Ｊ］．林业科学，２０１５，５１（１２）：４５－５２．ＺＨＡＮＧ Ｙ
Ｗ，ＲＥＮ Ｙ Ｃ，ＬＩＵ Ｊ Ｊ，ｅｔ ａｌ．Ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ ｇｅｎｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｎ ｔｒａｎｓ
ｇｅｎｉｃ Ｐｏｐｕｌｕｓ × ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ． ‘７４ ／ ７６’ ｃａｒｒｙｉｎｇ ｂｉｖａｌｅｎｔ
ｉｎｓｅｃｔｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｅｓ［Ｊ］． Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，２０１５，５１（１２）：４５－５２．
ＤＯＩ：１０．１１７０７ ／ ｊ．１００１－７４８８．２０１５１２０６．

［６２］任敏霞，张子恒，曾月霞，等．转抗虫基因 １０７杨对主要节肢动
物种群的影响［Ｊ］．林业与生态科学，２０２１，３６（３）：２７７－２８４．
ＲＥＮ Ｍ Ｘ，ＺＨＡＮＧ Ｚ Ｈ，ＺＥＮＧ Ｙ Ｘ，ｅｔ ａｌ．Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ ｉｎ
ｓｅｃｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｔ ｇｅｎｅ １０７ ｐｏｐｌａｒ ｏｎ ｍａｊｏｒ ａｒｈｔｒｏｐｏｄ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．
Ｆｏｒ Ｅｃｏｌ Ｓｃｉ，２０２１，３６（３）：２７７－２８４．ＤＯＩ：１０．１３３２０ ／ ｊ．ｃｎｋｉ．ｈｊｆｏｒ．
２０２１．００３９．

［６３］陈盼飞，左力辉，王桂英，等．盐胁迫下转复合多基因欧美杨
１０７杨幼苗生长及生理响应［Ｊ］．林业科学，２０１７，５３（７）：４５－
５３．ＣＨＥＮ Ｐ Ｆ，ＺＵＯ Ｌ Ｈ，ＷＡＮＧ Ｇ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｏ
ｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ Ｐｏｐｕｌｕｓ × ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ．‘７４ ／
７６’ｗｉｔｈ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｇｅｎｅｓ ｕｎｄｅｒ ｓａｌｔ ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］． Ｓｃｉ Ｓｉｌｖａｅ Ｓｉｎ，
２０１７，５３（７）：４５－５３．ＤＯＩ：１０．１１７０７ ／ ｊ．１００１－７４８８．２０１７０７０５．

［６４］ＺＨＯＵ Ｘ Ｌ，ＤＯＮＧ Ｙ，ＺＨＡＮＧ Ｑ，ｅｔ ａｌ．Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｅｘ
ｏｇｅｎｏｕｓ ｉｎｓｅｃｔ ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ａｎｄ ｓａｌｔ ｔｏｌｅｒａｎｃｅ ｇｅｎｅｓ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｎｉｇｒａ
Ｌ．［Ｊ］． Ｆｒｏｎｔ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉ，２０２０，１１：１１２３． ＤＯＩ：１０． ３３８９ ／ ｆｐｌｓ．
２０２０．０１１２３．

［６５］ＴＡＮＧ Ｘ Ｆ，ＷＡＮＧ Ｄ，ＬＩＵ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｄｕａｌ ｒｅｇｕｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｘｙｌｅｍ ｆｏｒ
ｍａｔｉｏｎ ｂｙ ａｎ ａｕｘｉｎｍｅｄｉａｔｅｄ ＰａＣ３Ｈ１７ＰａＭＹＢ１９９ ｍｏｄｕｌｅ ｉｎ
Ｐｏｐｕｌｕｓ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０２０，２２５（４）：１５４５ － １５６１． ＤＯＩ：１０．
１１１１ ／ ｎｐｈ．１６２４４．

［６６］ＧＡＯ Ｃ Ｘ．Ｇｅｎｏｍｅ ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ ｆｏｒ ｃｒｏｐ ｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ
ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ［Ｊ］．Ｃｅｌｌ，２０２１，１８４（６）：１６２１－１６３５．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．
ｃｅｌｌ．２０２１．０１．００５．

［６７］ＪＩＡ Ｈ Ｇ，ＷＡＮＧ Ｎ．Ｔａｒｇｅｔｅｄ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｏｆ ｓｗｅｅｔ ｏｒａｎｇｅ ｕｓｉｎｇ
Ｃａｓ９ ／ ｓｇＲＮＡ［Ｊ］．ＰＬｏＳ Ｏｎｅ，２０１４，９（４）：ｅ９３８０６．ＤＯＩ：１０．１３７１ ／
ｊｏｕｒｎａｌ．ｐｏｎｅ．００９３８０６．

［６８］ＦＡＮ Ｄ，ＬＩＵ Ｔ Ｔ，ＬＩ Ｃ Ｆ，ｅｔ ａｌ．Ｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ｍｅｄｉａｔｅｄ
ｔａｒｇｅｔｅｄ ｍｕｔａｇｅｎｅｓｉｓ ｉｎ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ［Ｊ］． Ｓｃｉ
Ｒｅｐ，２０１５，５：１２２１７．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｓｒｅｐ１２２１７．

［６９］ＺＨＯＵ Ｘ Ｈ，ＪＡＣＯＢＳ Ｔ Ｂ，ＸＵＥ Ｌ Ｊ，ｅｔ ａｌ． Ｅｘｐｌｏｉｔｉｎｇ ＳＮＰｓ ｆｏｒ
ｂｉａｌｌｅｌｉｃ ＣＲＩＳＰＲ ｍｕｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｏｕｔｃｒｏｓｓｉｎｇ ｗｏｏｄｙ ｐｅｒｅｎｎｉａｌ
Ｐｏｐｕｌｕｓ ｒｅｖｅａｌｓ ４ｃｏｕｍａｒａｔｅ：ＣｏＡ ｌｉｇａｓｅ ｓｐｅｃｉｆｉｃｉｔｙ ａｎｄ
ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ［Ｊ］． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌ，２０１５，２０８（２）：２９８－ ３０１．ＤＯＩ：１０．
１１１１ ／ ｎｐｈ．１３４７０．

［７０］ＧＯＲＤＯＮ Ｈ，ＦＥＬＬＥＮＢＥＲＧ Ｃ，ＬＡＣＫＵＳ Ｎ Ｄ，ｅｔ ａｌ． ＣＲＩＳＰＲ ／
Ｃａｓ９ ｄｉｓｒｕｐｔｉｏｎ ｏｆ ＵＧＴ７１Ｌ１ ｉｎ ｐｏｐｌａｒ ｃｏｎｎｅｃｔｓ ｓａｌｉｃｉｎｏｉｄ ａｎｄ
ｓａｌｉｃｙｌｉｃ ａｃｉｄ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｎｄ ａｌｔｅｒｓ ｇｒｏｗｔｈ ａｎｄ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ［Ｊ］．
Ｐｌａｎｔ Ｃｅｌｌ，２０２２：ｋｏａｃ１３５．ＤＯＩ：１０．１０９３ ／ ｐｌｃｅｌｌ ／ ｋｏａｃ１３５．

［７１］陈赢男，陆静． ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ 系统在林木基因编辑中的应用
［Ｊ］．遗传，２０２０，４２（７）：６５７－６６８．ＣＨＥＮ Ｙ Ｎ，ＬＵ Ｊ．Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ＣＲＩＳＰＲ ／ Ｃａｓ９ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｇｅｎｅ ｅｄｉｔｉｎｇ ｉｎ ｔｒｅｅｓ［Ｊ］． Ｈｅｒｅｄｉｔａｓ，
２０２０，４２（７）：６５７－６６８．ＤＯＩ：１０．１６２８８ ／ ｊ．ｙｃｚｚ．２０－０９２．

［７２］ＬＩ Ｔ Ｄ，ＹＡＮＧ Ｘ Ｐ，ＹＵ Ｙ，ｅｔ ａｌ．Ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｏｍａｔｏ ｉｓ
ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｄ ｂｙ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ［Ｊ］．Ｎａｔ Ｂｉｏｔｅｃｈｎｏｌ，２０１８，３６（１２）：
１１６０－１１６３．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｂｔ．４２７３．

［７３］ＺＳ?Ｇ?Ｎ Ａ，ＣＥＲＭ?Ｋ Ｔ，ＮＡＶＥＳ Ｅ Ｒ，ｅｔ ａｌ． Ｄｅ ｎｏｖｏ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｗｉｌｄ ｔｏｍａｔｏ ｕｓｉｎｇ ｇｅｎｏｍｅ ｅｄｉｔｉｎｇ［Ｊ］． Ｎａｔ Ｂｉｏ
ｔｅｃｈｎｏｌ，２０１８，３６（１２）：１２１１－１２１６．ＤＯＩ：１０．１０３８ ／ ｎｂｔ．４２７２．

［７４］ＹＵ Ｈ，ＬＩＮ Ｔ，ＭＥＮＧ Ｘ Ｂ，ｅｔ ａｌ．Ａ ｒｏｕｔｅ ｔｏ ｄｅ ｎｏｖｏ ｄｏｍｅｓｔｉｃａｔｉｏｎ
ｏｆ ｗｉｌｄ ａｌｌｏｔｅｔｒａｐｌｏｉｄ ｒｉｃｅ［Ｊ］． Ｃｅｌｌ，２０２１，１８４（５）：１１５６－ １１７０．
ｅ１４．ＤＯＩ：１０．１０１６ ／ ｊ．ｃｅｌｌ．２０２１．０１．０１３．

（责任编辑　 李燕文）
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