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编者按：我国是世界果树产业第一大国，是果品生产和消费大国。自我国农业产业结构调整以来，果树产

业发展迅猛，以水果、干果与茶叶等园艺树种为主的种植业已成为中西部地区乡村振兴的主要产业，我国

果树遗传改良与品种选育研究也取得了长足进展。在我国现代果业的发展过程中，果树育种工作仍面临

巨大挑战，如果树品种单一、果品品质降低、砧木育种滞后、全球气候变化对果树抗性和品质造成严重影响

等。随着现代分子生物学的发展，分子育种技术进展迅速，具有周期短、效率高、定向育种精确度高等优

点，还可以打破物种的生殖隔离，实现优良基因的高效重组；分子育种可以提高果树育种的效率和精准度，

转基因、基因编辑和分子标记辅助育种技术近年来发展迅速，是实现丰产优质、提高贮运性能、增强抗逆性

等果树育种目标的重要手段。为此，本刊编辑部特邀作者围绕果树分子育种涉及的果实品质、抗逆性等重

要研究成果展开了较为全面的综述，对全球气候变化影响果树育种的问题进行了深入分析，针对当前果树

育种目标，倡导将先进的分子育种技术与常规育种手段结合提高早期优良种质资源筛选效率，建立经济、

高效的育种体系，对果树品种定向遗传改良，将培育低温需求较小、生长适应范围更广的品种作为育种的

一个明确目标，成为未来果树应对气候变化的策略之一。

果树分子育种研究进展

苑兆和，陈立德，张心慧，赵玉洁

（南京林业大学，南方现代林业协同创新中心，南京林业大学林学院，江苏　南京　２１００３７）

摘要：我国是果树产业第一大国，具有丰富的果树品种资源。随着市场需求和自然环境的变化，我国果树产业中

出现了一些新问题和新需求亟待解决。深入研究和系统分析我国果树育种现状，并探讨未来发展方向十分必

要。转基因技术、分子标记技术等分子育种技术具有周期短、效率高、定向育种精确度高等优点，将其应用于果

树育种可以改良果品品质并增强产业竞争力，是现代果树改良育种研究的重要手段。结合我国果树产业现阶段

存在的品种单一、品质下降、病虫害危害增加等实际问题，从改善果实色泽、果型、大小、风味、质地、香味、功能物

质等果实品质相关性状，以及提高抗干旱、低温、高温等非生物胁迫和抗病虫害等生物胁迫能力出发，综述了现

代分子生物学技术在果树育种中的应用进展、不足以及发展建议，认为我国果树分子育种应该以满足不同人群

和不同用途需求为基础，培育多样化、个性化的品种；以优质绿色安全为发展方向，培育抗性好、适合省力化栽培

的品种；要充分利用果树全基因组丰富的遗传信息资源，在基因组或系统水平上全面分析基因功能，以揭示果树

生长发育、环境应答互作分子网络、代谢等分子机制，为果树定向育种奠定基础；同时应综合运用现代生物学等

各种先进技术，提升育种效率，逐步缩短培育新品种的周期。

关键词：果树；品质育种；抗性育种；分子育种
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　　近年来，随着农业产业结构调整，果树产业迅
猛发展［１］，我国已成为果树产业第一大国。在我

国脱贫攻坚进程中，以水果、蔬菜、茶叶等园艺作物

为主的种植业成为中西部地区扶贫的主要产

业［２］，是促进乡村振兴的重要支柱产业之一。果

树是一种重要的经济作物，其根、茎、叶、花、果实、

种子等，可为人类提供所需营养物质，一些果树还

具有医药保健功能［３］。在我国现代果业的发展过

程中，果树育种工作仍面临巨大挑战：果树品种单

一，果品品质降低，砧木育种滞后，全球气候变化等

对果树产量和品质造成严重影响。具体来看：其

一，我国消费市场上水果种类较为丰富，但品种单

一化严重，如我国苹果产业中 ７０％是‘富士’品
种［４］；其二，在追求高产、耐贮藏等品质的过程中，

部分牺牲了果实其他品质的质量，引起水果原有风

味发生明显改变或丧失，如“桃没有桃味”“葡萄没

葡萄味”［５］；其三，与栽培品种选育工作相比，果树

砧木育种评价难度大、周期长，目前缺乏广适性强、

抗性突出、综合性状优良的砧木品种；其四，受全球

气候变化的影响，果树病虫害危害加剧，柑橘黄龙

病、香蕉枯萎病、猕猴桃溃疡病、梨枯梢病等严重危

害果树产业持续健康发展［２］。因此，培育适应市

场消费需求和全球气候变化的优良果树品种是目

前果树产业持续发展的首要任务。

我国果树种质资源丰富，拥有大量优异基因资

源。特别是苹果、桃、杏、梨、柑橘、猕猴桃、枇杷、杨

梅等原产我国的果树树种［４，６－９］遗传多样性十分丰

富，是果树育种的重要材料。在不同生态地区栽培

的地方品种，经过自然选择和人工选择，携带有较

多与品质及抗性相关的优异基因［１０－１２］。随着现代

分子生物学技术的发展，果树定向育种可行性增

强，该方法能有效克服传统育种方法的缺点，具有

周期短、效率高、定向育种精确度高等优势，还可以

打破种间生殖隔离，实现优良基因高效重组［１３］。

近年来，转基因、基因编辑［１４］和分子标记辅助育

种［１５］技术等分子生物学技术发展迅速，推动了果

树育种的现代化发展。笔者从果树品质育种、抗性

育种两个方向综述果树分子育种进展，并在分析现

阶段不足的基础上，探讨未来果树育种的发展方

向，以期为未来果树育种研究提供参考。

１　果实品质育种

果实品质是衡量水果商品性和食用价值的重

要标准。果实品质主要包括外观品质和内在品质，

外观品质包括果实颜色、果型和大小等，内在品质

包括风味、质地、香味和功能物质等［１６－１７］。果实品

质性状是复杂的数量性状，遗传机制复杂，受多基

因及基因间相互作用的复杂网络调控［１６］。

１．１　果实外观品质分子育种
１．１．１　果实色泽

果皮颜色是决定水果品质的关键因素。花青

素是影响果实颜色最重要的色素，花青素种类和含

２
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量的不同使植物呈现红色、紫色和蓝色等外

观［１８－１９］。花青素生物合成相关基因的表达受到

Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ与 ｂＨＬＨ和 ＷＤ４０－ｒｅｐｅａｔ共同调
控［１９］。通过调控花青素合成途径中的转录因子，

人们已初步了解了影响果皮和果实颜色的关键转

录因子（表１）。近年来，在苹果中已分离并鉴定了
ＭｄＭＹＢ１０、ＭｄＭＹＢ１和 ＭｄＭＹＢＡ等转录因子，其
中 ＭｄＭＹＢ１０ 是调控苹果红肉的关键基因，
ＭｄＭＹＢ１和 ＭｄＭＹＢＡ是调控果皮变红的关键基
因［２０－２２］。此外，研究表明，在 ＶｖＭＹＢＡ１中插入反
转录转座子是引起白葡萄品种色素丢失的原

因［２３］。研究发现，ＶｖＭＹＢ５ａ主要在葡萄果皮、果
肉和种子发育早期表达，ＶｖＭＹＢ５ａ在烟草中过表

达诱导了青酶苷和槲皮素等多种酚类化合物的大

量积累，这些酚类化合物是花青素和黄酮醇类化合

物合成的主要成分［２４］。而ＶｖＭＹＢ５ｂ在烟草中过表
达则会引起类黄酮途径酶基因上调，影响花青素和

原花青素等衍生化合物的积累［２５］。桃中 ＭＹＢ１０．１
和ｂＨＬＨ３双基因过表达（或ＭＹＢ１０．３和ｂＨＬＨ３双
基因过表达）通过上调ＮｔＣＨＳ、ＮｔＤＦＲ和ＮｔＵＦＧＴ来
激活花青素合成，使黄色果肉中出现红色斑块［２６］。

Ｙａｏ等［２７］通过ＱＴＬ定位和物理图谱定位鉴定了与
红皮梨花青素生物合成相关的关键转录因子 Ｐｙ
ＭＹＢ１１４，并在烟草和梨中进行了瞬时转化实验，结
果表明，该转录因子能够促进花青素的生物合成。

表１　果实色泽改良分子育种方法
Ｔａｂｌｅ１　Ｔｈｅｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｆｒｕｉｔｃｏｌｏｕｒｕｓｉｎｇｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｒｅｅｄｉｎｇｍｅｔｈｏｄｓ

树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
分子设计

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｄｅｓｉｇｎ
性状变化

ｃｈａｒａｃｔｅｒｃｈａｎｇｅ
文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

苹果

Ｍａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ

ＭｄＭＹＢ１０、ＭｄｂＨＬＨ３和ＭｄｂＨＬＨ３３多基因过表达 产生色素斑块 ［２１］
过表达ＭｄＭＹＢＡ 绿色变为紫红色斑点 ［２２］
过表达ＭｄＭＹＢ３ 红色沉淀加深 ［２８］
通过ＭｄＭＹＢ１１０ａ激活ＣＨＳ启动子过表达ＭｄｂＨＬＨ３和ＭｄＴＴＧ１ 绿色变为红色 ［２９］

葡萄

Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ
过表达ＶｖＭＹＢ５ａ 粉红色加深 ［２４］
过表达ＶｖＭＹＢ５ｂ 粉红色加深 ［２５］

桃

Ｐｒｕｎｕｓｐｅｒｓｉｃａ
ＭＹＢ１０．１和 ｂＨＬＨ３双基因过表达
（或ＭＹＢ１０．３和ｂＨＬＨ３双基因过表达） 出现红色斑块 ［２６］

樱桃

Ｃｅｒａｓｕｓｐｓｅｕｄｏｃｅｒａｓｕｓ 通过ＲＮＡｉ抑制ＰａｃＭＹＢＡ表达 红色变为局部白色 ［３０］

砂梨

Ｐｙｒｕｓｐｙｒｉｆｏｌｉａ
过表达ＰｙＭＹＢ１１４ 出现色素沉淀 ［２７］
过表达ＰｙＭＹＢ１０ 出现色素沉淀 ［３１］

１．１．２　果型
桃、甜瓜等多数果实的形状受多基因控制。桃

果型分为扁平型（Ｓ）和非扁平型（ｓ）两大类，显性
的扁平型被称为蟠桃。Ｄｉｒｌｅｗａｎｇｅｒ等［３２］检测到 １
个限制性片段长度标记（ＲＦＬＰ）ＰＣ２和１个扩增片
段长度多态性（ＡＦＬＰ）标记与Ｓ基因共标记。桃第
２代遗传图谱将Ｓ基因定位在第６个连锁群，与２
个ＳＳＲ标记ＭＡ０４０ａ和ＭＡ０１４ａ以及１个ＲＦＬＰ标
记ＦＧ２５共分离。Ｄｉｒｌｅｗａｎｇｅｒ等［３３］首次报道了 １
种新的孟德尔性状，表现为开花但果实败育，该性

状由隐性等位基因 Ａｆ控制，与控制果实扁平形状
的显性等位基因有关。

１．１．３　果实大小
引起果实大小差异的原因有很多，包括遗传差

异、内源激素的调控和环境因素等［３４－３５］。目前，与

果实大小相关的遗传调控网络尚未有详细研究。

细胞色素Ｐ４５０（ＣＹＰ）家族是最大的植物蛋白家族

之一，对果实大小具有一定的影响。在甜樱桃中，

过表达ＰａＣＹＰ７８Ａ９通过影响中果皮细胞的增殖
和扩张来增加果实大小［３６］。ＮＹ５４×Ｅｍｐｅｒｏｒ
Ｆｒａｎｃｉｓ和Ｒｅｇｉｎａ×Ｌａｐｉｎｓ图谱共鉴定到４个控制樱
桃果实大小的数量性状位点（ＬＧ１、ＬＧ２、ＬＧ３和
ＬＧ６）［３７］，两 个 ＣＮＲ 基 因 （ＰａｖＣＮＲ１２ 和

ＰａｖＣＮＲ２０）位于 ＬＧ２和 ＬＧ６区间内，它们的高表
达抑制了果实发育早期的细胞分裂，特别是

ＰａｖＣＮＲ１２的低效率等位基因变异与果实大小的
增加有关［３８］。

１．２　果实内在品质分子育种
１．２．１　果实风味

果肉酸度是水果感官品质的重要组成部分。

水果酸度是由于有机酸的存在，苹果酸和柠檬酸是

大多数成熟水果的主要有机酸［３９］。目前，研究者

通过分析突变体，并借助转基因技术等方法已分离

出一些影响有机酸含量的基因（表 ２）［４０－４７］。Ｌｉ

３
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等［４０］在转基因柑橘和拟南芥中通过顺时过表达方

式发现 ＣｉｔＥＲＦ１３可正调节柠檬酸的积累。在苹
果中，转录因子 ＭｄＭＹＢ７３通过与 ＭｄＡＬＭＴ９、
ＭｄＶＨＡ－Ａ和ＭｄＶＨＰ１的启动子直接结合，激活它
们的转录并增强表达活性，影响苹果酸积累及液泡

ｐＨ；此外，苹果中，ＭｄＣＩｂＨＬＨ１能够与 ＭｄＭＹＢ７３

相互作用，增强其对下游靶基因的活性［４１］。除了

上述ＭＹＢ、ｂＨＬＨ和ＥＲＦ等转录因子，部分基因也
可以通过相互作用影响有机酸的积累，如通过病毒

载体遗传转化试验发现，在苹果中，ＭｄＳＯＳ２Ｌ１可
以与ＭｄＶＨＡ－Ｂ１相互作用，磷酸化ＭｄＶＨＡ－Ｂ１蛋
白，进而调控苹果酸在苹果果实中的积累［４２］。

表２　果实风味改良分子育种方法
Ｔａｂｌｅ２　Ｔｈｅｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｆｒｕｉｔｆｌａｖｏｒｕｓｉｎｇｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｒｅｅｄｉｎｇｍｅｔｈｏｄｓ

树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
分子设计

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｄｅｓｉｇｎ
性状变化

ｃｈａｒａｃｔｅｒｃｈａｎｇｅ
文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

柑橘

Ｃｉｔｒｕｓｒｅｔｉｃｕｌａｔａ
ＣｉｔＥＲＦ１３和ＣｉｔＶＨＡ－ｃ４双基因过表达 增加柠檬酸含量 ［４０］
ＣｉｔＡｃｏ３、ＣｉｔＮＡＣ６２和ＣｉｔＷＲＫＹ１多基因过表达 减少柠檬酸含量 ［４５］

枇杷

Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａｊａｐｏｎｉｃａ 过表达ＥｊＶＩＮ 减少果实蔗糖含量，轻微

增加果糖含量
［４３］

柚

Ｃｉｔｒｕｓｍａｘｉｍａ 过表达ＣｇＤＲＥＢ 增加有机酸含量以及糖

含量
［４４］

苹果

Ｍａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ

ＭｄＶＨＡ－Ｂ１和ＭｄＳＯＳ２Ｌ１双基因过表达 增加苹果酸含量 ［４２］
ＭｄＭＹＢ７３和ＭｄＣｌｂＨＬＨ１多基因过表达 增加苹果酸含量 ［４６］
过表达ＭｄＭＹＢ１ 增加苹果酸盐含量 ［４６］
过表达ＭｄｃｙＭＤＨ 增加苹果酸含量 ［４７］

　　糖是果实品质和风味物质形成的基础原料。
可溶性糖主要包括蔗糖、果糖和葡萄糖，可为植物

生长发育提供能量，也是重要的信号分子，在调节

植物代谢过程和防御机制中起重要作用。果实糖

代谢通常以蔗糖形式进入果实，随后，在一系列糖

代谢酶的作用下转化为果糖和葡萄糖等。目前，研

究者已通过分子生物学技术分离出一些影响果实

糖含量的基因（表 ２），例如酸性转化酶基因
（ＥｊＶＩＮ）［４３］。枇杷 ＥｊＶＩＮ过表达可同时减少果实
己糖和蔗糖含量；此外，一些转录因子（如 Ｃｇ
ＤＲＥＢ）［４４］的过表达或抑制，通过调控下游靶基因
的表达也能影响果实糖含量的积累。

１．２．２　果实质地
果实质地是果实品质的重要组成部分。在桃

中，１对等位基因控制着桃的溶质型（Ｍ）和不溶质
型（ＮＭ）性状。Ｐｅａｃｅ等［４８］研究发现基因标记 ｅｎ
ｄｏＰＧ－４或ｅｎｄｏＰＧ－５均可在苗期用于区分离核溶
质、黏核溶质和黏核不溶质３种类型桃。进一步研
究 发 现，参 与 溶 质／非 溶 质 性 状 的 标 记
（Ｐｐａ００６８３９ｍ）和参与黏核／离核性状的标记
（Ｐｐａ００６８５７ｍ）始终是共分离的［４９］。在苹果和梨

基因组连锁群１上开发了一个与果实硬度有关的
功能标记 Ｍｄ－Ｅｘｐ７ＳＳＲ

［５０］。果实成熟时的软化与

乙烯和生长素等的调控有关［５１－５２］。ＺＭｄＰＧ１是苹
果果实软化开裂所必需的，研究发现１－ＭＣＰ（１－甲
基环丙烯，Ｃ４Ｈ６）可以阻断 ＺＭｄＰＧ１的表达，说明

ＺＭｄＰＧ１的表达受内源乙烯介导，拟南芥中过表
达ＺＭｄＰＧ１可导致角果早期开裂［５３］。此外，一种

硬质性桃受隐性单基因控制，成熟期乙烯缺失可导

致硬质型桃不能软化，进一步分析发现成熟时果实

生长素含量降低，抑制了乙烯合成关键基因

ＰｐＡＣＳ１的转录［５４］。

１．２．３　果实香味
果香化合物主要由萜类、酯类、醇类、醛类以及

部分含硫化合物组成［５５］。葡萄中的萜类化合物在

其游离状态下直接释放出香气，当光照强度增大

时，ＶｖＰＬｉＮｅｒ１表达上调，引起‘金香玉’葡萄中萜
烯类化合物（里那醇）含量增加；而葡萄中 ＶｖＧＴ１４
受光照强度负调控，该基因与香叶醇和橙花醇的积

累有关［５６］。Ｌüｃｋｅｒ等［５７］将柠檬中 ３个单萜基因
在烟草中共表达，转基因株系中释放出了柠檬烯、

β－蒎烯和γ－萜品烯等芳香物质。在甜橙果实中，
过表达ＣｉｔＡＰ２．１０后，引起ＣｓＴＰＳ１表达上调，能够
促进朱栾倍半萜的合成［５８］。ＬＯＸ酶活性受到抑制
时，会引起苹果中酯类物质合成底物缺乏，产生具

有非正常气味的苹果果实［５９］。基因 ＰｐＦＡＤ２过表
达可显著增加转基因烟草中亚油酸含量，同时也显

著改变了叶片组织己醛等香气物质的含量［６０］。

１．２．４　果实功能物质
黄酮类化合物如黄酮、黄酮醇和花青素来源于

植物苯丙氨酸代谢途径的几个分支，是许多植物重

要的紫外线保护剂，同时也对人体健康具有重要作

４
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用［６１－６３］。Ｃｚｅｍｍｅｌ等［６４］对葡萄 Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢ型转
录因子 ＶｖＭＹＢＦ１进行分离鉴定，发现 ＶｖＭＹＢＦ１
是ＶｖＦＬＳ１（黄酮醇合成酶）的特异性激活剂，拟南
芥ｍｙｂ１２突变体中 ＶｖＭＹＢＦ１过表达可互补其黄
酮醇缺乏表型。基因ＭｄＮＡＣ９可通过激活 ＭｄＦＬＳ
促进红肉苹果中黄酮醇的积累［６５］（表３）。

表３　果实功能物质分子育种方法
Ｔａｂｌｅ３　Ｔｈｅｉｍｐｒｏｖｅｍｅｎｔｏｆｆｒｕｉｔｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｂｉｏｍａｔｅｒｉａｌｓ

ｕｓｉｎｇｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｒｅｅｄｉｎｇｍｅｔｈｏｄｓ

树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
分子设计

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｄｅｓｉｇｎ
性状变化

ｃｈａｒａｃｔｅｒｃｈａｎｇｅ
文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

葡萄

Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ
ＶｖＭＹＢＦ１＋拟南
芥ｍｙｂ１２突变体 正常合成黄酮醇 ［６４］

苹果

Ｍａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ 过表达ＭｄＮＡＣ９ 增加黄酮醇含量 ［６５］

红肉脐橙

Ｃｉｔｒｕｓ×ａｕｒａｎｔｉｕｍ
通过 ＲＮＡｉ抑制
ＣＣＤ１表达

增加紫黄质、９－
顺式紫黄质含量

［６７］

枇杷

Ｅｒｉｏｂｏｔｒｙａｊａｐｏｎｉｃａ
通 过 ＶＩＧＳ 沉
默ＰＳＹ

降低类胡萝卜素

含量
［６８］

　　类胡萝卜素在高等植物中可以辅助进行光合
作用，对人体有益，具有抑制、消除体内自由基和减

缓衰老等功效［６６］。基因 ＣＣＤ１抑制表达后，红肉
脐橙转基因株系中紫黄质、９－顺式－紫黄质等类胡
萝卜素含量均显著提高［６７］。通过 ＶＩＧＳ技术沉默
枇杷果实ＰＳＹ基因，发现总类胡萝卜素含量降低，表
明ＰＳＹ正调控枇杷果实中类胡萝卜含量［６８］（表３）。

２　果树抗性育种

　　果树在生长发育过程中往往会受到周围环境的
不良影响，环境因素包括生物因素和非生物因素。

果树抗性基因参与了多种生物与非生物胁迫调控，

提高了果树在复杂环境中的适应能力［６９－７１］。利用

分子育种等技术可培育抗逆果树，改善果树在逆境

胁迫下的生长状况，稳定果树产量品质。相关研究

已取得一定进展［７２－１１３］（表４）。

表４　部分果树抗性分子育种方法
Ｔａｂｌｅ４　Ａｓｕｍｍａｒｙｏｆｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｍｏｌｅｃｕｌａｒｂｒｅｅｄｉｎｇｏｆｓｏｍｅｆｒｕｉｔｔｒｅｅｓ

树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
分子设计

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｄｅｓｉｇｎ

性状变化

ｃｈａｒａｃｔｅｒ
ｃｈａｎｇｅ

文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
树种

ｓｐｅｃｉｅｓ
分子设计

ｍｏｌｅｃｕｌａｒｄｅｓｉｇｎ

性状变化

ｃｈａｒａｃｔｅｒ
ｃｈａｎｇｅ

文献

ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ

苹果

Ｍａｌｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ

过表达ＭｈＹＴＰ１ 抗旱性提高 ［８０］
分子标记辅助育种 耐盐性提高 ［８７］
ＭｄＵＧＴ８８Ｆ１遗传转化 抗病性提高 ［９９］
ＣｒｙｌＡ遗传转化 抗虫性提高 ［１１１］

橄榄

Ｃａｎａｒｉｕｍａｌｂｕｍ 渗透压基因遗传转化 抗旱性提高 ［８１］

蓝莓

Ｖａｃｃｉｎｉｕｍｓｐｐ． 分子标记辅助育种 抗寒性提高 ［８３］

柠檬

Ｃｉｔｒｕｓｌｉｍｏｎ
过表达ＰｔｒｂＨＬＨ 抗寒性提高 ［８４］
分子标记辅助育种 耐盐性提高 ［８９］

猕猴桃

Ａｃｔｉｎｉｄｉａｃｈｉｎｅｎｓｉｓ ｍｌｔＤ／ｇｕｔＤ遗传转化 耐盐性提高 ［８６］

椰枣

Ｐｈｏｅｎｉｘｄａｃｔｙｌｉｆｅｒａ 分子标记辅助育种 耐盐性提高 ［９２］

番木瓜

Ｃａｒｉｃａｐａｐａｙａ ＰＶＲ遗传转化 抗环斑病　 ［９５］

欧洲李

Ｐｒｕｎｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａ ＰＶＲ遗传转化 抗环斑病　 ［９７］

杏

Ａｒｍｅｎｉａｃａｖｕｌｇａｒｉｓ ＰＰＶ遗传转化 抗痘疫病　 ［９８］

葡萄

Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ ＶｒＥＲＥ，ＳＴＳ遗传转化 抗病　　　 ［１００］

甜樱桃

Ｐｒｕｎｕｓａｖｉｕｍ ＩＲｒｅｇｉｏｎｏｆＰＮＲＳＶ遗传转化 抗病　　　 ［１０５］

柑橘

Ｃｉｔｒｕｓｒｅｔｉｃｕｌａｔａ

分子标记辅助育种 耐盐性提高 ［８８］

ＣＴＶ遗传转化 抗病　　　 ［１０６］

Ｘａ２１遗传转化 抗溃疡病　 ［１０７］

分子标记辅助育种 抗虫　　　 ［１１２］

ＧＮＡ遗传转化 抗虫　　　 ［１１３］

梨

Ｐｙｒｕｓｓｐｐ．
分子标记辅助育种 抗赤霉病　 ［１０８］
过表达ＡｔｔａｃｉｎＥ 抗火疫病　 ［１０９］

２．１　分子育种在果树抗非生物胁迫中的应用
２．１．１　在果树抗干旱胁迫中的应用

不论是生长季或休眠期，干旱胁迫均会对果树

生长发育起抑制作用，甚至导致果树冬春季抽条，生

长季落果、落叶，死亡等现象［７２］。ＭＹＢ转录因子在
干旱胁迫等非生物胁迫调控中具有重要作用［７３］，研

究表明过表达 ＭＹＢ可显著提高转基因植株抗旱
性［７４－７７］。杜梨 ＰｂｒＭＹＢ２受干旱诱导表达，ＭＹＢ沉
默会引起杜梨株系的干旱敏感性增强、抗旱性降

低［７８］。苹果ＭｄＳＩＭＹＢ１基因表达受干旱诱导，Ｍｄ

ＳＩＭＹＢ１过表达烟草株系根系强壮，抗逆性增强［７９］。

在长期中度干旱胁迫下，ＭｈＹＴＰ１过表达苹果株系
显著提高了水分利用效率和生物积累量［８０］。为了

提高橄榄对逆境的承受能力，Ｒｕｇｉｎｉ等［８１］通过转化

渗透压基因获得了抗旱性较强的转基因橄榄植株。

２．１．２　在果树抗低温胁迫中的应用
低温冷害会引起植物的光合作用、细胞膜流动

性及基础代谢等降低，造成新梢、花芽及叶片的冻害

损伤或死亡，严重影响果树的正常生长发育及产

量［８２］。目前，蓝莓抗寒性差与需冷量过高是其栽培

５
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推广的主要限制因素，刘肖［８３］筛选出与抗寒性、需

冷量性状相关的ＳＮＰ标记，并进行杂交实生苗分子
标记辅助育种，最终筛选出２个抗寒性突出的杂交
优株和１个低需冷量的杂交优株，该策略显著提高
了蓝莓优良品种选育效率。ｂＨＬＨ基因家族同样在
植物耐寒性中发挥重要作用，过表达ＰｔｒｂＨＬＨ可增
强柠檬在寒冷或冰冻温度下的耐寒性，ＰｔｒｂＨＬＨ基
因的 ＲＮＡ沉默（ＲＮＡｉ）则会引起柠檬冷敏感性
提高［８４］。

２．１．３　在果树抗高盐胁迫中的应用
土壤盐渍化会引起土壤内渗透胁迫离子增加，

使果树发生离子毒害、吸水困难、氧化胁迫等现象，

进而影响果树生长和结果［８５］。樊军锋等［８６］利用

ｍｌｔＤ／ｇｕｔＤ双价耐盐基因转化猕猴桃的研究发现，
与对照株相比，转化株耐盐性得到显著提高。孙宁

等［８７］通过诱变育种获得苹果砧木耐盐变异系，并利

用ＲＡＰＤ分子标记技术对耐盐突变体进行分析，从
ＤＮＡ水平上揭示突变体与原品种之间的差异。此
外，利用 ＲＡＰＤ或 ＡＦＬＰ标记技术在柑橘［８８］和柠

檬［８９］中检测到与抗高盐显著相关的 ＱＴＬｓ。ＤＲＥＢ
转录因子蛋白通过调节一系列下游靶基因的表达以

调控抗逆反应，对新疆野苹果ＤＲＥＢ进行功能分析，
发现ＭｓＤＲＥＢＡ５和ＳｔＤＲＥＢ２都能提高转基因拟南
芥的抗高盐能力［９０－９１］，因此ＤＲＥＢ基因也可能是抗
盐胁迫分子育种中重要的目标基因。Ｙａｉｓｈ等［９２］发

现椰枣品种‘Ｋｈａｌａｓ’中一些 ｍｉＲＮＡ在高盐胁迫下
差异表达，并进一步分析确定了在高盐条件下具有

关键作用的ｍｉＲＮＡ及其靶标基因。
２．２　分子育种在果树抗生物胁迫中的应用
２．２．１　在果树抗病中的应用

果树病害主要由细菌、真菌等病原微生物或者

病毒引起，如由黑腐皮壳菌侵染引起的苹果腐烂

病［９３］，由病毒侵染导致柑橘黄龙病和衰退病、葡萄

的白粉病和霜霉病等，这些病害对果树生产影响极

大［９４］。美国研究者已分离出番木瓜环斑病病毒外

壳蛋白基因（ＰＶＲ），并于１９９２年培育出抗病的番木
瓜品种［９５］，１９９７年获得美国国家环保局和国家食品
与药品管理局登记，１９９８年在美国商业化应用［９６］。

随后番木瓜环斑病病毒外壳蛋白基因（ＰＶＲ）被成功
导入欧洲李中，并获得了抗病欧洲李［９７］。李痘疫病

毒外壳蛋白基因ＰＰＶ－ＣＰ被成功克隆并构建双元载
体，获得了杏转基因植株，可有效延缓转基因植株病

毒病症状的出现［９８］。ＭｄＵＧＴ８８Ｆ１过表达苹果植株
中，根皮苷过量生长，促进了病原菌的生长，导致植

株抗病能力减弱；而ＭｄＵＧＴ８８Ｆ１－ＲＮＡｉ苹果植株则

表现为生长发育受抑制，抗病能力增强［９９］。将欧洲

葡萄ＶｒＥＲＥ基因导入到冬葡萄和沙地葡萄杂交后
代的植株中，ＶｒＥＲＥ活性显著提高，而对照植株
ＶｒＥＲＥ活性则被外源毒素抑制，表明ＶｒＥＲＥ基因转
化能有效提高葡萄抗毒性［１００］。中国野生葡萄 ＳＴＳ
基因转化到欧洲葡萄后，转基因植株中白藜芦醇含

量与对照相比显著增加，进而提高了转基因植株的

抗病性［１０１］。环形抗菌肽基因或单独线性抗菌肽基

因转化到欧洲葡萄后，转基因植株对冠瘿病和白粉

病抗性均有所提高［１０２－１０４］。

将ＲＮＡ沉默（ＲＮＡｉ）载体（包含李属坏死环斑
病毒的反向重复区域）转化到樱桃砧木中，可增强樱

桃砧木对病毒的抗性［１０５］。将柑橘衰退病毒（ＣＴＶ）
的外壳蛋白基因导入到酸橙和墨西哥酸橙中，获得

了第一批转基因植株。在甜橙品种菠萝中首次用成

熟组织作为受体，获得了转化植株［１０６］。利用绿色荧

光蛋白（ＧＦＰ）作为报告基因和Ｘａ２１基因（从水稻
中获得的 Ｘａｎｔｈｏｍｏｎａｓ抗性基因）共转导来提高柑
橘溃疡病抗性，得到了９个摩洛哥蜜橘（Ｃｉｔｒａｓｓｐ．）
转基因品系中，其中 ＷＭ－８品系始终耐受溃疡
病［１０７］。利用ＳＮＰｓ标记对欧洲和亚洲梨的种间后
代进行基因分型并构建图谱，确定了７个ＱＴＬｓ与３
种赤霉病病菌显著关联，这些位点可用于增强梨抗

病性［１０８］。在梨品种‘ＰａｓｓＣｒａｓｓａｎｅ’中过表达
ＡｔｔａｃｉｎＥ基因，获得了６种火疫病症状减轻的遗传
转化品系［１０９］。

２．２．２　在果树抗虫害中的应用
虫害一直是制约农业持续、稳定和健康发展的

主要因素，全世界每年因虫害造成的损失高达数千

亿元，抗虫性已被列为全球作物基因工程的主要目

标之一［１１０］。迄今为止，发现并应用于提高植物抗虫

性的基因主要有两类：一类是从细菌中分离的抗虫

基因，如 苏 云 金 杆 菌 毒 蛋 白 基 因 （Ｂａｃｉｌｌｕｓ
ｔｈｕｒｉｎｇｉｅｎｓｉｓ，Ｂｔ）、异戊基转移酶基因（Ｉｓｏｐｅｎｔｅｎｙｌ
ｔｒａｎｓｆｅｒａｓｅ，ＩＰＴ）；另一类是从植物和动物中分离出
来的抗虫基因，如外源凝集素基因（ｌｅｃｔｉｎ）、蛋白酶
抑制剂基因（Ｐｒｏｔｅｉｎａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｏｒ，ＰＩ）、淀粉酶抑制剂
基因（αＡｍｙｌａｓｅｉｎｈｉｂｉｔｏｒ，αＡＩ）等。Ｊａｍｅｓ等［１１１］将

ＣｒｙｌＡ导入苹果品种绿袖‘Ｇｒｅｅｎｓｌｅｅｖｅｓ’中，并得到
转基因植株，这是首次将有用的外源目标基因导入

果树中。在柑橘中，应用 ＡＦＬＰ标记技术已鉴定了
与线虫抗性显著关联的多个ＱＴＬｓ［１１２］。Ｙａｎｇ等［１１３］

成功地将ＧＮＡ导入柑橘，此研究为柑橘等果树抗虫
育种研究奠定了基础。

６
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２．２．３　在应对全球气候变化中的应用
气候条件是决定果树生长发育的重要环境因

子，随着全球气候变化的加剧，果树的物候期、需冷

量、果实品质和产量等也相应地受到影响［１１４－１１６］。

研究表明，气候变化直接影响植物物候［１１７－１１９］，对果

树而言，物候期变化不仅会改变果树的生长周期，同

时还会改变果树在生长过程中对光、温、水资源及其

他营养物质的吸收和利用，进而对果实产量和品质

产生影响［１２０－１２２］。目前，国内外学者已开展大量关

于气候变化对果树物候期影响的相关研究［１２３］。

我国北方地区大部分果树品种的低温需求量均

较多，全球气候变暖导致需冷量不足，使得难以达到

果树解除休眠所需的低温，严重影响北方果树的大

面积发展［１２４－１２５］。此外，近几年随着保护地果树的

不断发展，短低温品种的需求更加迫切［１２６］。研究还

发现，开花植物通过调节花色以适应生存环境温度

变化，这暗示全球气候变暖可能影响开花植物花

色［１２７］。ＣＯ２是引起全球气候变暖的主要温室气体
之一，生存环境中ＣＯ２浓度增加直接影响植物光合
作用等生物过程，进而影响植物的生长发育。在较

高的ＣＯ２浓度条件下，果树叶片光合适应性随着二
磷酸核酮糖羧化酶蛋白浓度的下降而下调［１２８］。在

提高ＣＯ２浓度条件下，新叶比老叶积累更多淀粉，表
明新叶相对于老叶更能适应高浓度 ＣＯ２环境

［１２９］。

适当提升ＣＯ２浓度可以提高桃产量、维生素Ｃ和可
溶性糖含量［１２９］。

目前，有关气候变化与果树育种的研究，主要集

中在气候变化对果树生产和品质的影响，以及现有

果树品种对气候变化适应能力的比较分析，在苹

果［１３０］、葡 萄［１３１］、柑 橘［１３２］、椰 子［１３２］、李［１３３］、扁

桃［１３３］等果树上已有研究报道，但利用分子育种技术

来提高果树气候变化适应能力的研究还鲜见报道。

３　果树分子育种的展望

果树育种以实现果大丰产、高品质、结果能力

强、贮运性能强、果实成熟期长、抗逆性强和适宜机

械化采收等为目标［１３４］。目前，我国果树品种选育多

采用传统育种方法，难以实现对目标性状快速高效

的改良选育。分子育种技术可大幅缩短果树育种周

期，实现性状的定向改良。但与水稻、玉米、棉花等

大田作物相比，我国果树分子育种技术的研究和应

用较为滞后，加强分子生物学技术在果树育种领域

的研究应用将是未来果树育种的重要方向。此外，

将分子育种技术与常规育种技术相结合，可提高育

种全程筛选效率，有利于逐步建立经济、高效的果树

育种体系，为提高果树育种效率提供技术支撑。

此外，随着全球气候变化的加剧，果树原有优良

性状难以维持。利用分子育种技术，可提高果树品

种对环境变化的适应能力，然而有关这方面的研究

还鲜有报道。笔者建议，可将培育低温需求较小、生

长适应范围更广的品种作为果树育种的一个明确目

标。利用分子生物技术对果树品种进行定向遗传改

良，这也是增强果树应对气候变化能力的有效策略

之一［１３５］。

我国是果品生产和消费大国，市场潜力大，消费

需求多样。未来果树育种研究和果树新品种开发应

围绕需求展开，现提出以下４点建议：第一，满足不
同人群和不同用途需求，培育多样化、个性化的品

种；第二，优质绿色安全是未来农产品的发展方向，

培育抗性好、适应轻简化、机械化栽培的品种将是未

来果树育种的重要方向；第三，充分利用果树分子遗

传信息，在基因组、转录组或系统水平上全面分析基

因功能，以揭示果树生长发育调控网络、环境应答互

作分子网络、代谢网络等分子机制，为果树定向育种

提供理论指导；第四，结合现代生物学、农业物联网

等各种技术，提高育种效率，缩短新品种培育

周期［５，１３６－１３７］。
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［４４］ＮＩＳＨＡＷＹＥ，ＳＵＮＸＨ，ＥＷＡＳＭ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＣｉｔｒｕｓ
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１０．１０１６／ｊ．ｓｃｉｅｎｔａ．２０１５．０６．０３５．

［４５］ＬＩＳＪ，ＹＩＮＸＲ，ＷＡＮＧＷＬ，ｅｔａｌ．ＣｉｔｒｕｓＣｉｔＮＡＣ６２ｃｏｏｐｅｒａｔｅｓ
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ｒｏｎａｓｅｇｅｎｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ：ａｓｓｅｔｏｆｔｈｅｌｏｃｕｓｉｎｄｉｆｆｅｒｅｎｔｐｅａｃｈ
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Ｂｏｒｋｈ．）ａｎｄｐｅａｒ（Ｐｙｒｕｓｃｏｍｍｕｎｉｓ）［Ｊ］．ＴｒｅｅＧｅｎｅｔＧｅｎｏｍｅｓ，
２００８，４（３）：５７５－５８６．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１１２９５－００８－０１３３－５．
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２０１６．ＺＨＡＮＧＺＹ．Ｉｓｏｌａｔｉｏｎａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎｏｆｇｅｎｅｓ
ａｓｓｏｃｉａｔｅｄｗｉｔｈｆｒｕｉｔｒｉｐｅｎｉｎｇａｎｄｓｏｆｔｅｎｉｎｇｉｎ‘Ｔａｉｓｈａｎｚａｏｘｉａ’
ａｐｐｌｅ（Ｍａｌｕｓ ｄｏｍｅｓｔｉｃａ Ｂｏｒｋｈ．）［Ｄ］．Ｔａｉａｎ：Ｓｈａｎｄｏｎｇ
ＡｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１６．
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ｎｉｎｇｉｎｔｈｅｓｔｏｎｙｈａｒｄｍｕｔａｔｉｏｎｉｎｐｅａｃｈ［Ｊ］．ＰｏｓｔｈａｒｖｅｓｔＢｉｏｌ
Ｔｅｃｈｎｏｌ，２００６，４１（１）：１６－２１．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｐｏｓｔｈａｒｖｂｉｏ．２００６．
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ｓｉｔｉｏｎｏｆＰａｓｓｉｆｌｏｒａｆｒｕｉｔｓｐｅｃｉｅｓ［Ｊ］．ＭｉｃｒｏｃｈｅｍＪ，２００９，９３（１）：
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ｌａｔｉｏｎｉｎｇｒａｐｅｅｘｏｃａｒｐａｎｄｍｅｓｏｃａｒｐ［Ｊ］．ＦｏｏｄＣｈｅｍ，２０１７，２３７：
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ａｆｔｅｒｃｏｎｔｒｏｌｌｅｄａｔｍｏｓｐｈｅｒｅｓｔｏｒａｇｅｏｆｍｏｎｄｉａｌｇａｌａａｐｐｌｅｓ（Ｍａｌｕｓ
ｄｏｍｅｓｔｉｃａ）：ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｔｏｓｏｍｅｉｎｖｏｌｖｅｄｅｎｚｙｍｅａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ［Ｊ］．Ｊ
ＡｇｒｉｃＦｏｏｄＣｈｅｍ，２００７，５５（１５）：６０８７－６０９５．ＤＯＩ：１０．
１０２１／ｊｆ０７０４６４ｈ．

［６０］王娇娇，黄玉吉，张波，等．桃果实 ＰｐＦＡＤ２基因的功能研究
［Ｃ］／／中国园艺学会．２０１５年学术年会论文集．厦门，２０１５：２７．

［６１］ＪＡＡＫＯＬＡＬ．Ｎｅｗｉｎｓｉｇｈｔｓｉｎｔｏｔｈｅｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｆａｎｔｈｏｃｙａｎｉｎｂｉｏ
ｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｆｒｕｉｔｓ［Ｊ］．ＴｒｅｎｄｓＰｌａｎｔＳｃｉ，２０１３，１８（９）：４７７－４８３．
ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｔｐｌａｎｔｓ．２０１３．０６．００３．

［６２］ＧＡＦＲＩＫＯＶＡＭ，ＧＡＬＯＶＡＥ，ＳＥＶＣＯＶＩＣＯＶＡＡ，ｅｔａｌ．Ｅｘｔｒａｃｔ
ｆｒｏｍＡｒｍｏｒａｃｉａｒｕｓｔｉｃａｎａａｎｄｉｔｓｆｌａｖｏｎｏｉｄｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓｐｒｏｔｅｃｔ
ｈｕｍａｎｌｙｍｐｈｏｃｙｔｅｓａｇａｉｎｓｔｏｘｉｄａｔｉｖｅｄａｍａｇｅｉｎｄｕｃｅｄｂｙｈｙｄｒｏｇｅｎ
ｐｅｒｏｘｉｄｅ［Ｊ］．Ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ，２０１４，１９（３）：３１６０－３１７２．ＤＯＩ：１０．３３９０／
ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ１９０３３１６０．

［６３］ＢＡＴＲＡＰ，ＳＨＡＲＭＡＡＫ．Ａｎｔｉｃａｎｃｅｒｐｏｔｅｎｔｉａｌｏｆｆｌａｖｏｎｏｉｄｓ：ｒｅ
ｃｅｎｔｔｒｅｎｄｓａｎｄｆｕｔｕｒｅｐｅｒｓｐｅｃｔｉｖｅｓ［Ｊ］．３Ｂｉｏｔｅｃｈ，２０１３，３（６）：
４３９－４５９．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１３２０５－０１３－０１１７－５．

［６４］ＣＺＥＭＭＥＬＳ，ＳＴＲＡＣＫＥＲ，ＷＥＩＳＳＨＡＡＲＢ，ｅｔａｌ．Ｔｈｅｇｒａｐｅｖｉｎｅ
Ｒ２Ｒ３－ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒＶｖＭＹＢＦ１ｒｅｇｕｌａｔｅｓｆｌａｖｏｎｏｌｓｙｎ
ｔｈｅｓｉｓｉｎｄｅｖｅｌｏｐｉｎｇｇｒａｐｅｂｅｒｒｉｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌ，２００９，１５１
（３）：１５１３－１５３０．ＤＯＩ：１０．１１０４／ｐｐ．１０９．１４２０５９．

［６５］孙庆国，姜生辉，房鸿成，等．苹果ＭｄＮＡＣ９的克隆及其调控黄
酮醇合成功能的鉴定［Ｊ］．园艺学报，２０１９，４６（１１）：２０７３－
２０８１．ＳＵＮＱＧ，ＪＩＡＮＧＳＨ，ＦＡＮＧＨ Ｃ，ｅｔａｌ．Ｃｌｏｎｉｎｇｏｆ
ＭｄＮＡＣ９ａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｏｆｉｔｓｒｅｇｕｌａｔｉｏｎｏｎｆｌａｖｏｎｏｌｓｙｎｔｈｅｓｉｓ［Ｊ］．
ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃＳｉｎ，２０１９，４６（１１）：２０７３－２０８１．ＤＯＩ：１０．１６４２０／ｊ．
ｉｓｓｎ．０５１３－３５３ｘ．２０１８－１０７０．

［６６］ＺＡＫＡＲＴ，ＬＡＣＺＫＯＤＯＢＯＳＨ，ＴＯＴＨＴＮ，ｅｔａｌ．Ｃａｒｏｔｅｎｏｉｄｓａｓ

９
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ｓｉｓｔｉｎｃｙａｎｏｂａｃｔｅｒｉａｌｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍＩＩａｓｓｅｍｂｌｙａｎｄｆｕｎｃｔｉｏｎ［Ｊ］．
ＦｒｏｎｔＰｌａｎｔＳｃｉ，２０１６，７：２９５．ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０１６．００２９５．

［６７］张印，万勇，张婷，等．柑橘愈伤组织 ＲＮＡｉ沉默 ＣＣＤ１基因对
其类胡萝卜素积累的影响［Ｊ］．园艺学报，２０２０，４７（１０）：
１９８２－１９９０．ＺＨＡＮＧＹ，ＷＡＮＹ，ＺＨＡＮＧＴ，ｅｔａｌ．ＲＮＡｉｍｅｄｉａｔｅｄ
ｓｕｐｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＣＣＤ１ｇｅｎｅｉｍｐａｃｔｓｃａｒｏｔｅｎｏｉｄａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎ
ｃｉｔｒｕｓｃａｌｌｉ［Ｊ］．ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃＳｉｎ，２０２０，４７（１０）：１９８２－１９９０．ＤＯＩ：
１０．１６４２０／ｊ．ｉｓｓｎ．０５１３－３５３ｘ．２０１９－１００７．

［６８］洪敏，石丝，何珊珊，等．ＶＩＧＳ诱导 ＰＳＹ基因沉默对枇杷果实
类胡萝卜素积累的影响［Ｊ］．分子植物育种，２０１８，１６（６）：
１７９２－１７９７．ＨＯＮＧＭ，ＳＨＩＳ，ＨＥＳＳ，ｅｔａｌ．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＶＩＧＳ
ｉｎｄｕｃｅｄＰＳＹｇｅｎｅｓｉｌｅｎｃｉｎｇｏｎｃａｒｏｔｅｎｏｉｄａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｉｎｆｒｕｉｔｏｆ
ＥｒｉｏｂｏｔｒｙａｊａｐｏｎｉｃａＬｉｎｄｌ［Ｊ］．ＭｏｌＰｌａｎｔＢｒｅｅｄ，２０１８，１６（６）：
１７９２－１７９７．ＤＯＩ：１０．１３２７１／ｊ．ｍｐｂ．０１６．００１７９２．

［６９］ＷＥＩＴ，ＤＥＮＧＫＪ，ＬＩＵＤＱ，ｅｔａｌ．ＥｃｔｏｐｉｃｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＤＲＥＢ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ＡｔＤＲＥＢ１Ａ，ｃｏｎｆｅｒｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｄｒｏｕｇｈｔｉｎ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃＳａｌｖｉａｍｉｌｔｉｏｒｒｈｉｚａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌ，２０１６，５７
（８）：１５９３－１６０９．ＤＯＩ：１０．１０９３／ｐｃｐ／ｐｃｗ０８４．

［７０］ＮＩＳＨＡＷＹＥ，ＳＵＮＸＨ，ＥＷＡＳＭ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＣｉｔｒｕｓ
ｇｒａｎｄｉｓＤＲＥＢｇｅｎｅｉｎｔｏｍａｔｏａｆｆｅｃｔｓｆｒｕｉｔｓｉｚｅａｎｄａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ
ｏｆｐｒｉｍａｒｙｍｅｔａｂｏｌｉｔｅｓ［Ｊ］．ＳｃｉＨｏｒｔｉｃ，２０１５，１９２：４６０－４６７．ＤＯＩ：
１０．１０１６／ｊ．ｓｃｉｅｎｔａ．２０１５．０６．０３５．

［７１］裴庆利，王春连，刘丕庆，等．分子标记辅助选择在水稻抗病虫
基因聚合上的应用［Ｊ］．中国水稻科学，２０１１（２）：１１９－１２９．ＰＥＩ
ＱＬ，ＷＡＮＧＣＬ，ＬＩＵＰＱ，ｅｔａｌ．Ｍａｒｋｅｒａｓｓｉｓｔｅｄｓｅｌｅｃｔｉｏｎｆｏｒｐｙｒ
ａｍｉｄｉｎｇｄｉｓｅａｓｅａｎｄｉｎｓｅｃｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｇｅｎｅｓｉｎｒｉｃｅ［Ｊ］．ＣｈｉｎＪ
ＲｉｃｅＳｃｉ，２０１１，２５（２）：１１９－１２９．

［７２］李君霞，代书桃，陈宇翔，等．ＭＹＢ转录因子在植物抗旱基因
工程中的应用进展［Ｊ］．河南农业科学，２０２０，４９（１１）：１－９．ＬＩ
ＪＸ，ＤＡＩＳＴ，ＣＨＥＮＹＸ，ｅｔａｌ．ＰｒｏｇｒｅｓｓｏｎａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎｏｆＭＹＢ
ｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｉｎｐｌａｎｔｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｇｅｎｅｔｉｃｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ
［Ｊ］．ＪＨｅｎａｎＡｇｒｉｃＳｃｉ，２０２０，４９（１１）：１－９．ＤＯＩ：１０．１５９３３／ｊ．
ｃｎｋｉ．１００４－３２６８．２０２０．１１．００１．

［７３］ＧＵＢＬＥＲ Ｆ，ＫＡＬＬＡ Ｒ，ＲＯＢＥＲＴＳＪＫ，ｅｔａｌ．Ｇｉｂｂｅｒｅｌｌｉｎ
ｒｅｇｕｌａｔｅｄｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆａｍｙｂｇｅｎｅｉｎｂａｒｌｅｙａｌｅｕｒｏｎｅｃｅｌｌｓ：ｅｖｉ
ｄｅｎｃｅｆｏｒＭｙｂｔｒａｎｓａｃｔｉｖａｔｉｏｎｏｆａｈｉｇｈｐＩａｌｐｈａａｍｙｌａｓｅｇｅｎｅ
ｐｒｏｍｏｔｅｒ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ，１９９５，７（１１）：１８７９－１８９１．ＤＯＩ：１０．
１１０５／ｔｐｃ．７．１１．１８７９．

［７４］ＬＩＭＪ，ＱＩＡＯＹ，ＬＩＹＱ，ｅｔａｌ．ＡＲ２Ｒ３ＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ
ｇｅｎｅｉｎｃｏｍｍｏｎｗｈｅａｔ（ｎａｍｅｌｙＴａＭＹＢｓｍ１）ｉｎｖｏｌｖｅｄｉｎｅｎ
ｈａｎｃｅｍｅｎｔｏｆｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．Ｊ
ＰｌａｎｔＲｅｓ，２０１６，１２９（６）：１０９７－１１０７．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１０２６５－
０１６－０８５７－５．

［７５］ＱＩＮＹＸ，ＷＡＮＧＭ Ｃ，ＴＩＡＮＹＣ，ｅｔａｌ．Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆ
ＴａＭＹＢ３３ｅｎｃｏｄｉｎｇａｎｏｖｅｌｗｈｅａｔＭＹＢｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｉｎ
ｃｒｅａｓｅｓｓａｌｔａｎｄｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＭｏｌＢｉｏｌ
Ｒｅｐ，２０１２，３９（６）：７１８３－７１９２．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１１０３３－０１２－
１５５０－ｙ．

［７６］ＺＨＡＮＧＬ，ＺＨＡＯＧ，ＸＩＡＣ，ｅｔａｌ．ＡｗｈｅａｔＲ２Ｒ３ＭＹＢｇｅｎｅ，
ＴａＭＹＢ３０Ｂ，ｉｍｐｒｏｖｅｓｄｒｏｕｇｈｔｓｔｒｅｓｓｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃＡｒａ
ｂｉｄｏｐｓｉｓ［Ｊ］．ＪＥｘｐＢｏｔ，２０１２，６３（１６）：５８７３－５８８５．ＤＯＩ：１０．
１０９３／ｊｘｂ／ｅｒｓ２３７．

［７７］ＹＵＹＴ，ＷＵＺ，ＬＵＫ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅＭＹＢ３７ｔｒａｎ
ｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒｅｎｈａｎｃｅｓａｂｓｃｉｓｉｃａｃｉｄｓｅｎｓｉｔｉｖｉｔｙ，ａｎｄｉｍｐｒｏｖｅｓ
ｂｏｔｈｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｓｅｅｄｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙｉｎＡｒａｂｉｄｏｐｓｉｓ
ｔｈａｌｉａｎａ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＭｏｌＢｉｏｌ，２０１６，９０（３）：２６７－２７９．ＤＯＩ：１０．
１００７／ｓ１１１０３－０１５－０４１１－１．

［７８］ＬＩＫ，ＸＩＮＧＣ，ＹＡＯＺ，ｅｔａｌ．ＰｂｒＭＹＢ２１，ａｎｏｖｅｌＭＹＢｐｒｏｔｅｉｎｏｆ
Ｐｙｒｕｓｂｅｔｕｌａｅｆｏｌｉａ，ｆｕｎｃｔｉｏｎｓｉｎｄｒｏｕｇｈｔｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｍｏｄｕｌａｔｅｓ
ｐｏｌｙａｍｉｎｅｌｅｖｅｌｓｂｙｒｅｇｕｌａｔｉｎｇａｒｇｉｎｉｎｅｄｅｃａｒｂｏｘｙｌａｓｅｇｅｎｅ［Ｊ］．
ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌＪ，２０１７，１５（９）：１１８６－１２０３．ＤＯＩ：１０．１１１１／

ｐｂｉ．１２７０８．
［７９］ＳＨＵＫＬＡＰＳ，ＧＵＰＴＡＫ，ＡＧＡＲＷＡＬＰ，ｅｔａｌ．Ｏｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆ

ａｎｏｖｅｌＳｂＭＹＢ１５ｆｒｏｍＳａｌｉｃｏｒｎｉａｂｒａｃｈｉａｔａｃｏｎｆｅｒｓｓａｌｉｎｉｔｙａｎｄ
ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎｔｏｌｅｒａｎｃｅｂｙｒｅｄｕｃｅｄｏｘｉｄａｔｉｖｅｄａｍａｇｅａｎｄｉｍｐｒｏｖｅｄ
ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｔｏｂａｃｃｏ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔａ，２０１５，２４２（６）：
１２９１－１３０８．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ００４２５－０１５－２３６６－５．

［８０］ＧＵＯＴＬ，ＷＡＮＧＮ，ＸＵＥＹＣ，ｅｔａｌ．ＯｖｅｒｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆｔｈｅＲＮＡ
ｂｉｎｄｉｎｇｐｒｏｔｅｉｎＭｈＹＴＰ１ｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃａｐｐｌｅｅｎｈａｎｃｅｓｄｒｏｕｇｈｔ
ｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄＷＵＥｂｙｉｍｐｒｏｖｉｎｇＡＢＡｌｅｖｅｌｕｎｄｅｒｄｒｏｕｇｈｔｃｏｎｄｉ
ｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＳｃｉ，２０１９，２８０：３９７－４０７．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｐｌａｎｔｓｃｉ．
２０１８．１１．０１８．

［８１］ＲＵＧＩＮＩＥ，ＤＥＰＡＣＥＣ．Ｏｌｉｖｅｂｒｅｅｄｉｎｇｗｉｔｈｃｌａｓｓｉｃａｌａｎｄｍｏｄｅｒｎ
ａｐｐｒｏａｃｈｅｓＯｌｉｖｅＴｒｅｅＧｅｎｏｍｅ，２０１６：１６３－１９３．ＤＯＩ：１０．１００７／
９７８－３－３１９－４８８８７－５＿１０．

［８２］乌凤章，王贺新，徐国辉，等．木本植物低温胁迫生理及分子机
制研究进展［Ｊ］．林业科学，２０１５，５１（７）：１１６－１２８．ＷＵＦＺ，
ＷＡＮＧＨＸ，ＸＵＧＨ，ｅｔａｌ．Ｒｅｓｅａｒｃｈｐｒｏｇｒｅｓｓｏｎｔｈｅｐｈｙｓｉｏｌｏｇｉｃａｌ
ａｎｄｍｏｌｅｃｕｌａｒｍｅｃｈａｎｉｓｍｓｏｆｗｏｏｄｙｐｌａｎｔｓｕｎｄｅｒｌｏｗｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｓｔｒｅｓｓ［Ｊ］．ＳｃｉＳｉｌｖａｅＳｉｎ，２０１５，５１（７）：１１６－１２８．

［８３］刘肖．蓝莓抗寒性、需冷量 ＳＮＰ分析与分子辅助育种研究
［Ｄ］．北京：北京林业大学，２０１３．ＬＩＵＸ．Ｓｔｕｄｙｏｎｍｏｌｅｃｕｌａｒ
ｍａｒｋｅｒａｓｓｉｓｔｅｄｂｒｅｅｄｉｎｇｗｉｔｈｓｉｎｇｌｅｎｕｃｌｅｏｔｉｄｅｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍｓ
ｌｉｎｋｅｄｔｏｃｏｌｄｈａｒｄｉｎｅｓｓａｎｄｃｈｉｌｌｉｎｇｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｉｎｂｌｕｅｂｅｒｒｙ
［Ｄ］．Ｂｅｉｊｉｎｇ：ＢｅｉｊｉｎｇＦｏｒｅｓｔｒｙＵｎｉｖｅｒｓｉｔｙ，２０１３．

［８４］ＨＵＡＮＧＸＳ，ＷＡＮＧＷ，ＺＨＡＮＧＱ，ｅｔａｌ．Ａｂａｓｉｃｈｅｌｉｘｌｏｏｐ
ｈｅｌｉｘｔｒａｎｓｃｒｉｐｔｉｏｎｆａｃｔｏｒ，ＰｔｒｂＨＬＨ，ｏｆＰｏｎｃｉｒｕｓｔｒｉｆｏｌｉａｔａｃｏｎｆｅｒｓ
ｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｍｏｄｕｌａｔｅｓｐｅｒｏｘｉｄａｓｅｍｅｄｉａｔｅｄｓｃａｖｅｎｇｉｎｇｏｆ
ｈｙｄｒｏｇｅｎｐｅｒｏｘｉｄｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌ，２０１３，１６２（２）：１１７８－１１９４．
ＤＯＩ：１０．１１０４／ｐｐ．１１２．２１０７４０．

［８５］ＬＩＵＣＹ，ＹＡＮＭ，ＨＵＡＮＧＸＢ，ｅｔａｌ．ＥｆｆｅｃｔｓｏｆＮａＣｌｓｔｒｅｓｓｏｎ
ｇｒｏｗｔｈａｎｄｉｏｎｈｏｍｅｏｓｔａｓｉｓｉｎｐｏｍｅｇｒａｎａｔｅｔｉｓｓｕｅｓ［Ｊ］．ＥｕｒＪ
ＨｏｒｔｉｃＳｃｉ，２０２０，８５（１）：４２－５０．ＤＯＩ：１０．１７６６０／ｅｊｈｓ．２０２０／８５．
１．５．

［８６］樊军锋，李嘉瑞，韩一凡，等．ｍｔｌＤ／ｇｕｔＤ双价耐盐基因转化秦
美猕猴桃的研究［Ｊ］．西北农林科技大学学报（自然科学版），
２００２，３０（３）：５３－５８．ＦＡＮＪＦ，ＬＩＪＲ，ＨＡＮＹＦ，ｅｔａｌ．Ｓｔｕｄｉｅｓｏｎ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｍｔｌＤ／ｇｕｔＤｓａｌｔｒｅｓｉｓｔａｎｔｇｅｎｅｔｏＫｉｗｉｆｒｕｉｔ（Ｑｉｎ
ｍｅｉ）［Ｊ］．ＪＮｏｒｔｈｗｅｓｔＳｃｉＴｅｃｈＵｎｉｖＡｇｒｉｃＦｏｒ，２００２，３０（３）：５３－
５８．ＤＯＩ：１０．１３２０７／ｊ．ｃｎｋｉ．ｊｎｗａｆｕ．２００２．０３．０１４．

［８７］孙宁，孙建设，李增裕．苹果砧木耐盐突变体的筛选鉴定及
ＲＡＰＤ分析［Ｊ］．河北农业大学学报，２００４，２７（５）：３７－４０．ＳＵＮ
Ｎ，ＳＵＮＪＳ，ＬＩＺＹ．ＳａｌｔｔｏｌｅｒａｎｔｍｕｔａｎｔｓｃｒｅｅｎｉｎｇａｎｄＲＡＰＤ
ａｎａｌｙｓｉｓｓｔｕｄｉｅｓｏｎａｐｐｌｅｒｏｏｔｓｔｏｃｋ［Ｊ］．ＪＡｇｒｉｃＵｎｉｖＨｅｂｅｉ，２００４，
２７（５）：３７－４０．

［８８］ＭＯＯＲＥＧＡ，ＧＵＹＣＬ，ＴＯＺＬＵＩ，ｅｔａｌ．Ｍａｐｐｉｎｇｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅ
ｔｒａｉｔｌｏｃｉｆｏｒｓａｌｔｔｏｌｅｒａｎｃｅａｎｄｃｏｌｄｔｏｌｅｒａｎｃｅｉｎＣｉｔｒｕｓｇｒａｎｄｉｓ
（Ｌ．）ｏｓｂ．×Ｐｏｎｃｉｒｕｓｔｒｉｆｏｌｉａｔａ（Ｌ．）ｒａｆ．ｈｙｂｒｉｄｐｏｐｕｌａｔｉｏｎｓ［Ｊ］．
ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃ，２０００（５３５）：３７－４６．ＤＯＩ：１０．１７６６０／ａｃｔａｈｏｒｔｉｃ．２０００．
５３５．３．

［８９］ＴＯＺＬＵＩ，ＧＵＹＣＬ，ＭＯＯＲＥＧＡ．ＱＴＬａｎａｌｙｓｉｓｏｆＮａ＋ａｎｄＣｌ－

ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎｒｅｌａｔｅｄｔｒａｉｔｓｉｎａｎｉｎｔｅｒｇｅｎｅｒｉｃＢＣ１ ｐｒｏｇｅｎｙｏｆ
ＣｉｔｒｕｓａｎｄＰｏｎｃｉｒｕｓｕｎｄｅｒｓａｌｉｎｅａｎｄｎｏｎｓａｌｉｎｅｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ［Ｊ］．
Ｇｅｎｏｍｅ，１９９９，４２（４）：６９２－７０５．ＤＯＩ：１０．１１３９／ｇ９９－００３．

［９０］ＺＨＡＯＫ，ＳＨＥＮＸ，ＹＵＡＮＨ，ｅｔａｌ．Ｉｓｏｌａｔｉｏｎａｎｄｃｈａｒａｃｔｅｒｉｚａｔｉｏｎ
ｏｆ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔｂｉｎｄｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ２Ｃ
（ＭｓＤＲＥＢ２Ｃ）ｆｒｏｍＭａｌｕｓｓｉｅｖｅｒｓｉｉＲｏｅｍ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＰｈｙｓｉｏｌ，
２０１３，５４（９）：１４１５－１４３０．ＤＯＩ：１０．１０９３／ｐｃｐ／ｐｃｔ０８７．

［９１］ＢＯＵＡＺＩＺＤ，ＰＩＲＲＥＬＬＯＪ，ＢＥＮＡＭＯＲＨ，ｅｔａｌ．Ｅｃｔｏｐｉｃｅｘｐｒｅｓ
ｓｉｏｎ ｏｆ ｄｅｈｙｄｒａｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｉｖｅ ｅｌｅｍｅｎｔ ｂｉｎｄｉｎｇ ｐｒｏｔｅｉｎｓ
（ＳｔＤＲＥＢ２）ｃｏｎｆｅｒｓｈｉｇｈｅｒｔｏｌｅｒａｎｃｅｔｏｓａｌｔｓｔｒｅｓｓｉｎｐｏｔａｔｏ［Ｊ］．
ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌＢｉｏｃｈｅｍ，２０１２，６０：９８－１０８．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．
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　第４期 苑兆和，等：果树分子育种研究进展

ｐｌａｐｈｙ．２０１２．０７．０２９．
［９２］ＹＡＩＳＨＭＷ，ＳＵＮＫＡＲＲ，ＺＨＥＮＧＹ，ｅｔａｌ．Ａｇｅｎｏｍｅｗｉｄｅｉｄｅｎ

ｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｍｉＲＮＡｏｍｅｉｎｒｅｓｐｏｎｓｅｔｏｓａｌｉｎｉｔｙｓｔｒｅｓｓｉｎｄａｔｅ
ｐａｌｍ（ＰｈｏｅｎｉｘｄａｃｔｙｌｉｆｅｒａＬ．）［Ｊ］．ＦｒｏｎｔＰｌａｎｔＳｃｉ，２０１５，６：９４６．
ＤＯＩ：１０．３３８９／ｆｐｌｓ．２０１５．００９４６．

［９３］郭宝强．苹果树腐烂病防治技术要点［Ｊ］．农业工程技术，
２０１９，３９（３５）：４８．ＧＵＯＢＱ．Ｋｅｙｐｏｉｎｔｓｏｆｃｏｎｔｒｏｌｌｉｎｇａｐｐｌｅｔｒｅｅ
ｒｏｔｄｉｓｅａｓｅ［Ｊ］．ＡｇｒｉｃＥｎｇＴｅｃｈｎｏｌ，２０１９，３９（３５）：４８．ＤＯＩ：１０．
１６８１５／ｊ．ｃｎｋｉ．１１－５４３６／ｓ．２０１９．３５．０３６．

［９４］蒋迪，徐昌杰，陈大明，等．柑橘转基因研究的现状及展望［Ｊ］．
果树学报，２００２，１９（１）：４８－５２．ＪＩＡＮＧＤ，ＸＵＣＪ，ＣＨＥＮＤＭ，
ｅｔａｌ．ＳｔａｔｕｓａｎｄｐｒｏｓｐｅｃｔｏｆｒｅｓｅａｒｃｈｉｎＣｉｔｒｕｓｔｒａｎｓｇｅｎｅ［Ｊ］．Ｊ
ＦｒｕｉｔＳｃｉ，２００２，１９（１）：４８－５２．ＤＯＩ：１０．１３９２５／ｊ．ｃｎｋｉ．ｇｓｘｂ．２００２．
０１．０１３．

［９５］ＦＩＴＣＨＭＭＭ，ＭＡＮＳＨＡＲＤＴＲＭ，ＧＯＮＳＡＬＶＥＳＤ，ｅｔａｌ．Ｖｉｒｕｓ
ｒｅｓｉｓｔａｎｔｐａｐａｙａｐｌａｎｔｓｄｅｒｉｖｅｄｆｒｏｍｔｉｓｓｕｅｓｂｏｍｂａｒｄｅｄｗｉｔｈｔｈｅ
ｃｏａｔｐｒｏｔｅｉｎｇｅｎｅｏｆｐａｐａｙａｒｉｎｇｓｐｏｔｖｉｒｕｓ［Ｊ］．Ｂｉｏ／Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ，
１９９２，１０（１１）：１４６６－１４７２．ＤＯＩ：１０．１０３８／ｎｂｔ１１９２－１４６６．

［９６］李亚新．首例商品化的转基因果树：番木瓜［Ｊ］．园艺学报，
２０００，２７（１）：５１．ＬＩＹＸ．Ｔｈｅｆｉｒｓｔｃｏｍｍｅｒｃｉａｌｉｚｅｄｇｅｎｅｔｉｃａｌｌｙ
ｍｏｄｉｆｉｅｄｆｒｕｉｔｔｒｅｅ：ｐａｐａｙａ［Ｊ］．ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃＳｉｎ，２０００，２７（１）：５１．

［９７］ＳＣＯＲＺＡＲ，ＣＯＲＤＴＳＪＭ，ＭＡＮＴＥＳ，ｅｔａｌ．Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｍｅｄｉａ
ｔｅｄｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｐｌｕｍ（ＰｒｕｎｕｓｄｏｍｅｓｔｉｃａＬ．）ｗｉｔｈｔｈｅｐａｐａｙａ
ｒｉｎｇｓｐｏｔｖｉｒｕｓｃｏａｔｐｒｏｔｅｉｎｇｅｎｅ［Ｊ］．ＨｏｒｔＳｃｉｅｎｃｅ，１９９１，２６（６）：
７８６－７８６．

［９８］Ｃ?ＭＡＲＡＭＡＣＨＡＤＯＭＬ，Ｃ?ＭＡＲＡＭＡＣＨＡＤＯＡ，ＨＡＮＺＥＲ
Ｖ，ｅｔａｌ．ＲｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｏｆｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｌａｎｔｓｏｆＰｒｕｎｕｓａｒｍｅｎｉａｃａ
ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｔｈｅｃｏａｔｐｒｏｔｅｉｎｇｅｎｅｏｆＰｌｕｍＰｏｘＶｉｒｕｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌ
Ｒｅｐ，１９９２，１１（１）：２５－２９．ＤＯＩ：１０．１００７／ＢＦ００２３１８３４．

［９９］ＺＨＯＵＫ，ＨＵＬ，ＬＩＹ，ｅｔａｌ．ＭｄＵＧＴ８８Ｆ１ｍｅｄｉａｔｅｄｐｈｌｏｒｉｄｚｉｎ
ｂｉｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓｒｅｇｕｌａｔｅｓａｐｐｌｅｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔａｎｄＶａｌｓａｃａｎｋｅｒｒｅｓｉｓ
ｔａｎｃｅ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＰｈｙｓｉｏｌ，２０１９，１８０（４）：２２９０－２３０５．ＤＯＩ：１０．
１１０４／ｐｐ．１９．００４９４．

［１００］ＬＥＧＲＡＮＤＶ，ＤＡＬＭＡＹＲＡＣＳ，ＬＡＴＣＨ?Ａ，ｅｔａｌ．Ｃｏｎｓｔｉｔｕｔｉｖｅ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎｏｆＶｒＥＲＥｇｅｎｅｉｎｔｒａｎｓｆｏｒｍｅｄｇｒａｐｅｖｉｎｅｓｃｏｎｆｅｒｓｅｎ
ｈａｎｃｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｅｕｔｙｐｉｎｅ，ａｔｏｘｉｎｆｒｏｍＥｕｔｙｐａｌａｔａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉ，２００３，１６４（５）：８０９－８１４．ＤＯＩ：１０．１０１６／Ｓ０１６８－９４５２（０３）
０００６９－４．

［１０１］ＦＡＮＣＨ，ＰＵＮ，ＷＡＮＧＸＰ，ｅｔａｌ．Ａｇｒｏｂａｃｔｅｒｉｕｍｍｅｄｉａｔｅｄｇｅ
ｎｅｔｉｃｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｇｒａｐｅｖｉｎｅ（ＶｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）ｗｉｔｈａｎｏｖｅｌ
ｓｔｉｌｂｅｎｅｓｙｎｔｈａｓｅｇｅｎｅｆｒｏｍＣｈｉｎｅｓｅｗｉｌｄＶｉｔｉｓｐｓｅｕｄｏｒｅｔｉｃｕｌａｔａ
［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＴｉｓｓｕｅＯｒｇａｎＣｕｌｔ，２００８，９２（２）：１９７－２０６．ＤＯＩ：
１０．１００７／ｓ１１２４０－００７－９３２４－２．

［１０２］ＶＩＤＡＬＪＲ，ＫＩＫＫＥＲＴＪＲ，ＤＯＮＺＥＬＬＩＢＤ，ｅｔａｌ．Ｂｉｏｌｉｓｔｉｃ
ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆｇｒａｐｅｖｉｎｅ ｕｓｉｎｇ ｍｉｎｉｍａｌｇｅｎｅ ｃａｓｓｅｔｔｅ
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐ，２００６，２５（８）：８０７－８１４．ＤＯＩ：１０．
１００７／ｓ００２９９－００６－０１３２－７．

［１０３］ＶＩＤＡＬＪＲ，ＫＩＫＫＥＲＴＪＲ，ＭＡＬＮＯＹＭＡ，ｅｔａｌ．Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎｏｆ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃ‘Ｃｈａｒｄｏｎｎａｙ’（Ｖｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａ）ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇＭａｇａｉｎｉｎ
ｇｅｎｅｓｆｏｒｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｃｒｏｗｎｇａｌｌａｎｄｐｏｗｄｅｒｙｍｉｌｄｅｗ［Ｊ］．Ｔｒａｎｓ
ｇｅｎｉｃＲｅｓ，２００６，１５（１）：６９－８２．ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１１２４８－００５－
４４２３－５．

［１０４］ＶＩＤＡＬＪＲ，ＫＩＫＫＥＲＴＪＲ，ＷＡＬＬＡＣＥＰＧ，ｅｔａｌ．Ｈｉｇｈ
ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙｂｉｏｌｉｓｔｉｃｃｏｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎａｎｄｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎｏｆ‘Ｃｈａｒ
ｄｏｎｎａｙ’（ＶｉｔｉｓｖｉｎｉｆｅｒａＬ．）ｃｏｎｔａｉｎｉｎｇｎｐｔＩＩａｎｄａｎｔｉｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｐｅｐｔｉｄｅｇｅｎｅｓ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＣｅｌｌＲｅｐ，２００３，２２（４）：２５２－２６０．ＤＯＩ：
１０．１００７／ｓ００２９９－００３－０６８２－ｘ．

［１０５］ＳＯＮＧＧＱ，ＳＩＮＫＫＣ，ＷＡＬＷＯＲＴＨＡＥ，ｅｔａｌ．Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ
ｃｈｅｒｒｙｒｏｏｔｓｔｏｃｋｓｗｉｔｈｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏＰｒｕｎｕｓｎｅｃｒｏｔｉｃｒｉｎｇｓｐｏｔ
ｖｉｒｕｓｔｈｒｏｕｇｈＲＮＡｉｍｅｄｉａｔｅｄｓｉｌｅｎｃｉｎｇ［Ｊ］．ＰｌａｎｔＢｉｏｔｅｃｈｎｏｌＪ，
２０１３，１１（６）：７０２－７０８．ＤＯＩ：１０．１１１１／ｐｂｉ．１２０６０．

［１０６］ＭＡＣＨＡＤＯＭ Ａ，ＣＲＩＳＴＯＦＡＮＩＹＡＬＹＭ，ＢＡＳＴＩＡＮＥＬＭ．
Ｂｒｅｅｄｉｎｇ，ｇｅｎｅｔｉｃａｎｄｇｅｎｏｍｉｃｏｆＣｉｔｒｕｓｆｏｒｄｉｓｅａｓｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ
［Ｊ］．ＲｅｖＢｒａｓＦｒｕｔｉｃ，２０１１，３３（ｓｐｅ１）：１５８－１７２．ＤＯＩ：１０．１５９０／
ｓ０１００－２９４５２０１１０００５０００１９．

［１０７］ＯＭＡＲＡＡ，ＭＵＲＡＴＡＭＭ，ＥＬＳＨＡＭＹＨＡ，ｅｔａｌ．Ｅｎｈａｎｃｅｄ
ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｃｉｔｒｕｓｃａｎｋｅｒｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｍａｎｄａｒｉｎｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇ
Ｘａ２１ｆｒｏｍｒｉｃｅ［Ｊ］．ＴｒａｎｓｇｅｎｉｃＲｅｓ，２０１８，２７（２）：１７９－１９１．
ＤＯＩ：１０．１００７／ｓ１１２４８－０１８－００６５－２．

［１０８］ＷＯＮＫ，ＢＡＳＴＩＡＡＮＳＥＨ，ＫＩＭＹＫ，ｅｔａｌ．Ｇｅｎｅｔｉｃｍａｐｐｉｎｇｏｆ
ｐｏｌｙｇｅｎｉｃｓｃａｂ（Ｖｅｎｔｕｒｉａｐｉｒｉｎａ）ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎａｎｉｎｔｅｒｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｐｅａｒｆａｍｉｌｙ［Ｊ］．ＭｏｌＢｒｅｅｄ，２０１４，３４（４）：２１７９－２１８９．ＤＯＩ：１０．
１００７／ｓ１１０３２－０１４－０１７２－６．

［１０９］ＲＥＹＮＯＩＲＤＪＰ，ＭＯＵＲＧＵＥＳＦ，ＮＯＲＥＬＬＩＪ，ｅｔａｌ．Ｆｉｒｓｔ
ｅｖｉｄｅｎｃｅｆｏｒｉｍｐｒｏｖｅｄｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｔｏｆｉｒｅｂｌｉｇｈｔｉｎｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｐｅａｒ
ｅｘｐｒｅｓｓｉｎｇｔｈｅａｔｔａｃｉｎＥｇｅｎｅｆｒｏｍＨｙａｌｏｐｈｏｒａｃｅｃｒｏｐｉａ［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
Ｓｃｉ，１９９９，１４９（１）：２３－３１．ＤＯＩ：１０．１０１６／Ｓ０１６８－９４５２（９９）
００１３９－９．

［１１０］李梦桃，李圣彦，汪海，等．转ｃｒｙ２Ａｈ－ｖｐ基因玉米的抗虫性鉴
定［Ｊ］．植物保护学报，２０２０，４７（１）：７４－８３．ＬＩＭＴ，ＬＩＳＹ，
ＷＡＮＧ Ｈ，ｅｔａｌ．Ｉｄｅｎｔｉｆｉｃａｔｉｏｎｏｆｉｎｓｅｃｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅｉｎｔｈｅ
ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃｍａｉｚｅｈａｒｂｏｒｉｎｇｃｒｙ２Ａｈｖｐｇｅｎｅ［Ｊ］．ＪＰｌａｎｔＰｒｏｔ，
２０２０，４７（１）：７４－８３．ＤＯＩ：１０．１３８０２／ｊ．ｃｎｋｉ．ｚｗｂｈｘｂ．
２０２０．２０１９０４３．

［１１１］ＪＡＭＥＳＤＪ，ＰＡＳＳＥＹＡＪ，ＷＥＢＳＴＥＲＡＤ，ｅｔａｌ．Ｔｒａｎｓｇｅｎｉｃａｐ
ｐｌｅｓａｎｄｓｔｒａｗｂｅｒｒｉｅｓ：ａｄｖａｎｃｅｓｉｎｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ，ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎｏｆ
ｇｅｎｅｓｆｏｒｉｎｓｅｃｔｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄｆｉｅｌｄｓｔｕｄｉｅｓｏｆｔｉｓｓｕｅｃｕｌｔｕｒｅｄ
ｐｌａｎｔｓ［Ｊ］．ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃ，１９９３，３３６：１７９－１８４．ＤＯＩ：１０．１７６６０／
ＡｃｔａＨｏｒｔｉｃ．１９９３．３３６．２２．

［１１２］ＬＩＮＧＰ，ＤＵＮＣＡＮＬＷ，ＤＥＮＧＺ，ｅｔａｌ．ＩｎｈｅｒｉｔａｎｃｅｏｆＣｉｔｒｕｓ
ｎｅｍａｔｏｄｅｒｅｓｉｓｔａｎｃｅａｎｄｉｔｓｌｉｎｋａｇｅｗｉｔｈｍｏｌｅｃｕｌａｒｍａｒｋｅｒｓ［Ｊ］．
ＴｈｅｏｒＡｐｐｌＧｅｎｅｔ，２０００，１００（７）：１０１０－１０１７．ＤＯＩ：１０．
１００７／ｓ００１２２００５１３８２．

［１１３］ＹＡＮＧＺＮ，ＩＮＧＥＬＢＲＥＣＨＴＩＬ，ＬＯＵＺＡＤＡＥ，ｅｔａｌ．Ａｇｒｏｂａｃｔｅ
ｒｉｕｍｍｅｄｉａｔｅｄｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｏｆｔｈｅｃｏｍｍｅｒｃｉａｌｌｙｉｍｐｏｒｔａｎｔ
ｇｒａｐｅｆｒｕｉｔｃｕｌｔｉｖａｒＲｉｏＲｅｄ（ＣｉｔｒｕｓｐａｒａｄｉｓｉＭａｃｆ．）［Ｊ］．Ｐｌａｎｔ
ＣｅｌｌＲｅｐ，２０００，１９（１２）：１２０３－ １２１１．ＤＯＩ：１０．
１００７／ｓ００２９９００００２５７．

［１１４］ＲＡＭ?ＲＥＺＦ，ＫＡＬＬＡＲＡＣＫＡＬＪ．Ｉｎｔｒｏｄｕｃｔｉｏｎ［Ｍ］／／Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ
ｏｆｆｒｕｉｔｔｒｅｅｓ ｔｏ ｇｌｏｂａｌｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ．Ｃｈａｍ：Ｓｐｒｉｎｇｅｒ
ＩｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌＰｕｂｌｉｓｈｉｎｇ，２０１５：１－２．ＤＯＩ：１０．１００７／９７８－３－３１９－
１４２００－５＿１．

［１１５］ＣＥＣＣＡＲＥＬＬＩＳ，ＧＲＡＮＤＯＳ，ＭＡＡＴＯＵＧＵＩＭ，ｅｔａｌ．Ｐｌａｎｔ
ｂｒｅｅｄｉｎｇａｎｄｃｌｉｍａｔｅｃｈａｎｇｅｓ［Ｊ］．ＪＡｇｒｉｃＳｃｉ，２０１０，１４８（６）：
６２７－６３７．ＤＯＩ：１０．１０１７／ｓ００２１８５９６１００００６５１．

［１１６］ＯＬＥＳＥＮＪＥ，ＢＲＧＥＳＥＮＣＤ，ＥＬＳＧＡＡＲＤＬ，ｅｔａｌ．Ｃｈａｎｇｅｓｉｎ
ｔｉｍｅｏｆｓｏｗｉｎｇ，ｆｌｏｗｅｒｉｎｇａｎｄｍａｔｕｒｉｔｙｏｆｃｅｒｅａｌｓｉｎＥｕｒｏｐｅｕｎｄｅｒ
ｃｌｉｍａｔｅｃｈａｎｇｅ［Ｊ］．ＦｏｏｄＡｄｄｉｔＣｏｎｔａｍ：ＰａｒｔＡ，２０１２，２９（１０）：
１５２７－１５４２．ＤＯＩ：１０．１０８０／１９４４００４９．２０１２．７１２０６０．

［１１７］ＣＡＭＰＯＹＪＡ，ＲＵＩＺＤ，ＥＧＥＡＪ．Ｄｏｒｍａｎｃｙｉｎｔｅｍｐｅｒａｔｅｆｒｕｉｔ
ｔｒｅｅｓｉｎａｇｌｏｂａｌｗａｒｍｉｎｇｃｏｎｔｅｘｔ：ａｒｅｖｉｅｗ［Ｊ］．ＳｃｉＨｏｒｔｉｃ，２０１１，
１３０（２）：３５７－３７２．ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ｓｃｉｅｎｔａ．２０１１．０７．０１１．

［１１８］蔡榕硕，付迪．全球变暖背景下中国东部气候变迁及其对物
候的影响［Ｊ］．大气科学，２０１８，４２（４）：７２９－７４０．ＣＡＩＲＳ，ＦＵ
Ｄ．Ｔｈｅｐａｃｅｏｆｃｌｉｍａｔｅｃｈａｎｇｅａｎｄｉｔｓｉｍｐａｃｔｓｏｎｐｈｅｎｏｌｏｇｙｉｎ
ｅａｓｔｅｒｎＣｈｉｎａ［Ｊ］．ＣｈｉｎＪＡｔｍｏｓＳｃｉ，２０１８，４２（４）：７２９－７４０．

［１１９］郑景云，葛全胜，郝志新，等．过去１５０年长三角地区的春季
物候变化［Ｊ］．地理学报，２０１２，６７（１）：４５－５２．ＺＨＥＮＧＪＹ，
ＧＥＱＳ，ＨＡＯＺＸ，ｅｔａｌ．ＣｈａｎｇｅｓｏｆｓｐｒｉｎｇｐｈｅｎｏｄａｔｅｉｎＹａｎｇｔｚｅ
ＲｉｖｅｒＤｅｌｔａｒｅｇｉｏｎｉｎｔｈｅｐａｓｔ１５０ｙｅａｒｓ［Ｊ］．ＡｃｔａＧｅｏｇｒＳｉｎ，
２０１２，６７（１）：４５－５２．

［１２０］ＴＡＯＦＬ，ＹＯＫＯＺＡＷＡＭ，ＸＵＹＬ，ｅｔａｌ．Ｃｌｉｍａｔｅｃｈａｎｇｅｓａｎｄ
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ｔｒｅｎｄｓｉｎｐｈｅｎｏｌｏｇｙａｎｄｙｉｅｌｄｓｏｆｆｉｅｌｄｃｒｏｐｓｉｎＣｈｉｎａ，１９８１－
２０００［Ｊ］．ＡｇｒｉｃＦｏｒＭｅｔｅｏｒｏｌ，２００６，１３８（１／２／３／４）：８２－９２．
ＤＯＩ：１０．１０１６／ｊ．ａｇｒｆｏｒｍｅｔ．２００６．０３．０１４．

［１２１］郭建平．气候变化对中国农业生产的影响研究进展［Ｊ］．应用
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