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摘 要：与常规选育方式相比，玉米单倍体育种技术可以在很大程度上优化传统育种方法。该技术的高效利用，可以节

省时间和育种成本，获得明显的成效。现阶段，玉米单倍体育种技术相对较多，应用的鉴定方式也比较多元化。为保证

玉米单倍体育种技术的广泛应用和推广，应结合现状，科学地研究和运用。本文对玉米单倍体获得方法及其鉴定方法的

研究进展进行了综述，并对玉米单倍体育种技术的应用进行了展望，以期为该技术的推广应用提供参考。
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Abstract：Compared with traditional breeding methods, corn haploid breeding technology can greatly optimize tradi⁃
tional breeding methods. Effective use of this technology can save a significant amount of breeding time and costs,
and achieve significant results. Currently, there are relatively rich techniques for haploid selection in maize and the
identification methods used are relatively diverse. In order to ensure widespread application and promotion of hap⁃
loid maize cultivation technology, scientific research and application should be carried out in conjunction with the
current situation. This article reviews the progress of research on methods for obtaining and identifying maize hap⁃
loids, and discusses the application of maize haploid selection technology as a reference for the promotion and appli⁃
cation of this technology.
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玉米是重要的粮食作物，也是重要的饲料、医

药及工业原材料。研发并培育出具有优良品质和

高产性能的玉米新品种，对于保障我国粮食安

全、推动畜牧业发展以及促进国民经济的可持续

发展具有深远而重大的意义。单倍体育种（DH）
是指通过诱导系对单倍体细胞进行诱导，然后通

过自然和人为的方式加倍得到纯合型二倍体细

胞。在此基础上，通过两代遗传操作，理论上可

以得到一个具有 100%纯合度的品系。利用 DH
技术可以极大地缩短选育时间，减少大量的人

工、物力、财力的投入。在这样的优势下，DH技
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术已经被世界各大种业公司所采用。

1 单倍体的发现及单倍体诱导系的

选育

1952年，Chase在玉米果穗中发现了单倍体，

1959 年 Coe 选育出第一个玉米单倍体诱导系

“Stock6”，并利用该诱导系对其他玉米进行了授

粉，获得的单倍体率为 2.29%[1]。“Navajo-ABPI”双
重标记体系，能够在胚乳与胚芽中特异地表达紫

色花色苷，并具有控制紫色叶片、叶鞘与根部的

R1-nj标签，以其为基础，能够对单倍体种子进行

快速筛选，加速 DH技术的推广 [2]。但“Stock6”的
雄性植株具有对温度敏感、花粉性差、遗传标记

容易受到母系遗传背景影响、诱导率较低等缺

陷。因此，利用“Stock6”作为基本材料对许多品

种进行基因改造，从而获得具有较高诱导率和较

好农艺性状的诱导系 [3]。1969年从美国的商业种

质资源中筛选到了诱导系W23，其诱导率为 3%[4]；
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Lashermes等 [5]采用“W23ig×Stock6”杂交系，获得了

诱导率在 2%~5% 的诱导系 WS14；1964 年法国

Chalyk等 [6]以 KMS×ZMS群体为材料，在MHI（摩尔

氏不定芽）中培育出诱导系，其诱导率可达 6.5%；
德国霍姆海姆大学 Roeber等 [7]以“Stock6”为材料，

筛选到 RWS型玉米，其诱导率可达 13%，并对其

进行了初步研究 [8]。1999年 Liu等 [9]通过“Stock6×
BHO”（来自北京的高含油量玉米群体）培育获得

诱导系“农大高诱 1 号”，其诱导率为 1.92%~
9.25%，平均值为 5.34%，该诱导系具有花粉时间

长且易于繁殖等特点，同时还表达由 ABPI基因编

码的紫色标记。2003年陈绍江课题组培育出诱

导系“农大高诱 5 号”（CAU5），其诱导率达到

12%[10]；2007年才卓等 [11]利用“Stock6×M278”培育

出高频率单倍生殖诱导系“吉高诱系 3号”，单倍体

诱导率为 5.50%~15.94%，平均诱导率为 10.40%。
这种具有高诱导性的诱导系的培育，显著提升了单

倍体的应用价值，证明了高诱导性诱导系在农业科

学研究中的巨大潜力[12]。

2 产生单倍体诱导的机制

自 Coe培育出“Stock6”以来，通过“Stock6”培
育出了许多具有较高诱导率的新型诱导系，但其

形成机理尚不清楚 [13-14]。近年来，国内外学者对

单倍体诱导系的生物学机制进行了大量的遗传研

究，2012年 Prigge等 [15]将该 QTL定位在 bin1.04位
点。在此基础上，2013年 Dong等 [16]对该基因进行

了精细定位，将其定位在 243 kb区间。2017年
Doreen与太平洋生物科技公司联合完成了 B73全
基因组测序，获得了 B73全基因组序列。同年，美

国先正达公司、中国农业大学、法国里昂大学通

过精细定位，全基因组测序等技术克隆了一个玉

米单倍体诱导基因 MATRILINEL（MTL）[17]，又称

ZmPLA1[18]、NLD[19]，虽然命名各不相同，但已证实

该基因功能突变是由一个 4-bp（CGAG）碱基插入

第四外显子，导致 20个氨基酸产生移码突变，引

起了诱导反应。但目前已知的 MATRILINEL等基

因并不能很好地解释这一现象。 2019年 Zhong
等 [20]对“CAUHOI×CAU5”群体的子代采用图位克

隆技术，对 qhir8的候选基因区域进行了精细定

位。2022年 Jiang等 [21]解析了玉米单倍体诱导关

键基因 ZmPLA1导致单倍体发生的分子机制，研

究发现，精细胞中活性氧（ROS）的增多是诱导玉

米单倍体产生的关键因素。同时鉴定出一种全新

的基因 ZmPOD65，该基因能诱导单倍体的发生。

基于这一发现研发出一种利用化学试剂处理花粉

以诱导单倍体产生的新方法。

3 单倍体的诱导率及其影响因素

单倍体诱变率的高低，对诱导系的诱变效果

有较大的影响。第一个可诱导的“Stock6”单倍体

细胞株诱导率仅为 1%~3%。2003年俄罗斯学者

在 Stock6基因的基础上进行了改造，获得了一批

诱导率为 6%~10%的 EMK和 ZMK的诱导系材料；

1999年，Chalyk[6]研究发现，MHI诱导系的平均诱

导率为 6.5%。而在罗马尼亚，水稻 PHIs的诱导率

则在 12.1%~14.5%。2009年 Geiger等 [22]研究显示，

RWS 诱导系的诱导率大约在 8%，而其近缘系

RWK-76的诱导率则在 9%~10%。 2012年，Roe⁃
ber[7]使用无叶舌测验种与选育的“UH400”进行了

测交，得到的诱导率分别为 8%、15%。当使用无

叶舌测验种与高油诱导系“UH600”进行测交时，

其诱导率可达到 10.2%。中国农业大学陈绍江

等 [10，23] 利 用“Stock6”与 高 油 分 玉 米 杂 交 获 得

“CAUHIO”诱导系，诱导率可达 5.3%~5.8%。吉林

省农业科学院才卓等 [11]以“Stock6”“M278”为材

料，培育出“JAAS3”诱导系，诱导率在 5.5%~
15.9%，平均值为 10.4%。

另外，诱导率并不仅仅与诱导系本身有关，还

与诱导系的遗传背景密切相关 [24]。1988年 Lash⁃
ermes等 [25]研究表明，“Stock6”在不同母体中的诱

导率存在显著差异。因此，在进行单倍体诱导

时，需要充分考虑和了解诱导系的遗传背景，以

达到更好的诱导效果。Eder等 [26]对马齿型、硬粒

型、半马齿型三种类型的玉米进行了诱导试验，

发现诱导率随所用材料的基因型变化较大，其诱

导率变化幅度在 2.7%~8.0%。2009年 Li等 [27]利用

“农大高诱 1号”对多种类型的玉米品种进行了诱

导，结果表明该品种在 Reid群、Lancaster群中的诱

变效果好于来源于我国的品种。

单倍体诱导系的诱导率除了与受体基因型有

关外，还与环境有关。研究发现，具有较好生态

适应性和较高诱导率的温带型单倍体诱导系，在

热带作物上使用会受限。为此，构建了一种对热

带环境适应能力强、农艺性状优良的 TAILs，其诱

导率高达 6%~9%。在此基础上，对新型 TAILs进
行了基因工程改造，进一步增强了其诱导性，诱

导率可达到 9%~14%。单倍体诱导系的诱导率也

与传粉时间有关。玉米是一种具有双重受精特性

的作物，1990年 Kermicle等 [28-29]提出在双受精过程
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中，由于花丝长度的增长，导致两个精核间的异

步转运。2000年刘志增等 [30]研究发现，在单倍性

植株中，若能使精子的线粒体变长，则能使精子

的线粒体变宽，从而使单倍性植株的诱发率更

高。2016年李向永等 [31]按花丝长设定了不同的传

粉期，发现在花丝长≥8 cm的情况下，单倍体诱导

率平均为 17.9%，是普通传粉者（花丝长<4 cm）的
2.9倍。

4 单倍体的育性恢复

4.1 单倍体育性的自然恢复

影响单倍体结实的主要原因是雄性不育。单

倍体苗中，大多数的雌穗均能保持正常的生长发

育。但雄穗产生自然恢复较为罕见，很多种质的

自然加倍率很低，或者根本不能自然加倍。雄穗

的可育性在不同遗传类型之间有较大的差别。一

些学者提出，雄性不育的恢复除了受遗传类型的

控制外，还受外界条件的影响。 2012年段民孝

等 [32]研究发现，由于栽培地区的不同，单倍体的自

然加倍率差别较大，其中以甘肃张掖地区春季播

种的单倍体为最佳，北京地区春季种植玉米的自

然加倍率最小。2012年蔡泉等 [33]研究表明，不同

来源的材料其单倍体自然加倍率差异明显，相同

来源的单倍体在海南和黑龙江的自然加倍率也有

明显差异，在海南比黑龙江更有利于玉米单倍体

的自然加倍。2016年才卓等 [34]研究发现单倍体雄

穗自然加倍能力具有极显著的累加遗传效应，在

良好组合条件下仅通过一次轮选，加倍率就有可

能实现成倍增长，证明玉米自身遗传系统具有单

倍体雄穗自然加倍遗传恢复（修复）能力。

4.2 秋水仙素化学加倍

对于单倍体细胞的染色体加倍，不同的物种、

不同的起源，其加倍方式也各不相同。在某些特

定条件下，单倍体细胞形成可育后代的能力会受

到严重限制，导致其可育性较低，这有利于用种

子或幼苗进行加倍染色体的培养。化学诱导剂的

应用是使玉米单倍体育种成为可能的关键。目

前，秋水仙素诱导的染色体加倍仍然是最广泛应

用的方法。虽然在多种农作物上已经积累了丰富

的经验，包括浓度的掌握和特定的处理方式，但

要达到高频率、低损伤、低成本以及操作简化的

目标，还需进行更深入的研究。目标是最大程度

地发挥秋水仙素在染色体加倍中的作用，同时优

化操作流程和降低成本。与其他农作物相比，玉

米的单倍体化学加倍速率相对较慢 [35]，这与其自

身的特性有一定关系，例如：种子根部发育不良，

施药后难以存活，且无分蘖，茎尖不能加倍的几

率也相对较低等。

浸种法和浸根法的操作步骤相对简便，但由

于需要较高的秋水仙素浓度，导致成本增加，且

存在安全风险。同时，这两种方法还需经历育苗

和移栽等环节，其中单倍体幼苗移植后生长缓

慢，存活率较低。相比之下，在大田环境下，注射

法不仅操作简便、效率高，而且成本更为低廉。

2006年文科等 [36]对浸种、浸根及注射处理单倍体

植株的田间存活率、雄穗的散粉率以及雌穗的结

实率等进行了分析，结果表明在散粉性和结实率

上，浸种法和注射法的处理效果较好。

4.3 化学加倍中辅助剂的选择

通过选用适当的共溶剂，可以有效地提高单

倍体加倍效率。目前，共溶剂主要是二甲基亚

砜、赤霉素、吐温，其中以二甲基亚砜的应用最广

泛 [37]。二甲基亚砜能够更好地渗透进分生组织，

增强分生组织的活性，从而达到最大限度地发挥

秋水仙碱的效果。

4.4 自然加倍杂交诱导单倍体

国内外专家很早就开始了玉米单倍体自然加

倍杂交诱导研究，目前已有品种通过国家、省级

审定，并在生产中推广应用。才卓等 [38-40]以先玉

335F1为基础材料，通过重复自然加倍杂交诱导单

倍体，获得高自然加倍群体吉 Gjb335DH，发现并

证实单倍体株群农艺性状与雄穗自然加倍能力逐

轮显著提高，选育出的育种新材料吉 GJB335DH3
（DH系）自然加倍率超高，其散粉率为 91.24%，自
交结实率为 74.37%。利用选育出的 DH系组配出

玉米品种吉单 466，2019年通过吉林省品种审定

委员会审定，并大面积推广应用。2017年以瑞德

类群遗传背景骨干系为基础材料，经 DH轮回选

择创制出两套自然加倍率高达 80%以上、散粉性

能好（散粉花序比例大、花药饱满、粉量充足）的

瑞德类群高加倍核心 DH系种质群。目前，利用

筛选出的 DH系组配的组合已经参加预备试验及

多点异地测试。

4.5 其他加倍试剂和加倍方法

用于玉米单倍体加倍试验的秋水仙素对植物

产生了一定的毒害作用，如产生白化苗、畸形苗，

甚至致死 [41]。最常见的几个用来代替秋水仙素药

剂 APM、Trifluralin、Pronamide、安磺灵等都显示出

了不同程度的成倍增殖效果 [42]。Wan等 [43]研究发

现，在不增加细胞变异速率的情况下，APM 和
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Pronamide也能形成双单倍体花粉。目前，一些国

家已经将其用于单倍体加倍试验，并建立了一系

列的双单倍体加倍体系，作为一种新型的双单倍

体加倍药剂，有望取代秋水仙素 [18]。另外，N2O还
能促进细胞的加倍，2002年 Kato等 [44]研究结果显

示，N2O能促进细胞在早期的分裂。另外，N2O也
被用于小麦、高粱和大麦等农作物上。2019年先

正达公司 Kelliher研究团队 [45]通过基因编辑技术，

利用诱导产生单倍体的玉米花粉通过授粉的方式

诱导商业化品种，这一创新性的方式能够快速创

制稳定的育种材料。

5 单倍体育种技术存在的问题及展望

如何培育出具有较高诱导率的诱导系，以增

加选择精度和加倍效率是目前单倍体育种领域研

究的重点和难点 [34]。持续提高单倍体育种的效

率，减少生产费用，并与生产实际紧密结合是单

倍体育种研究的最终目标。通过对与单倍体诱导

紧密相关的主效基因进行分子辅助筛选，并将其

进行聚合，可持续提升表型筛选的效率，从而获

得更高诱导率（>20%）的诱导系 [46]。在已有研究

的基础上，在单倍体鉴选系统中引入多个分子标

记，或在单倍体鉴选系统中引入易识别的分子标

记，并开发自动鉴选装置，以减少假阳性率，提升

鉴选效率。Wang等 [47]近期研究发现，将甜菜红素

合成系统导入玉米单倍体诱导系中，创制幼胚、

芽、幼苗和成熟植株均能大量积累甜菜红素的

RUBY单倍体诱导系，同时创制了番茄 RUBY单倍

体诱导系，实现了玉米和番茄中高效单倍体鉴别

体系。在单倍体育种中，要选择安全、有效的加

倍试剂，强化幼胚拯救技术，缩短加倍周期，提高

成倍率。在此基础上，要进一步提高单倍体育种

与其他技术的结合水平，扩大应用领域。

2019年Wang等 [48]将 CRISPR/Cas9技术引入玉

米单倍体诱导系，在改良玉米性状的基础上，获

得具有基因编辑效应的单倍体诱导系，这种方法

与 2017年 Kelliher等 [17]在甜玉米、拟南芥、小麦等

作物上采用的HI-Edit技术相似，都可以在不依赖

于基因型的情况下，对单个基因进行编辑，避免

了复杂而耗时的基因渐渗。近年来，基因编辑技

术的不断进步，使得 CRISPR/Cas9能够同时对多

个基因进行编辑。通过将多个优异等位变异在同

一遗传背景下进行聚合，再通过单倍体获得具有较

高纯合度的DH系，可加速杂交育种进程[49-50]。

双单倍体在遗传研究、分子研究和实践应用

上有许多优点 [4，51-53]。双单倍体可以大大提高诱

导率，并且通过双单倍体诱导技术选育的品种更

具杂种优势，纯度、一致性均能得到保障，国内外

各大种业公司和研究机构均密切关注和进行深入

研究[54]，目前，单倍体技术已经拓展到番茄、烟草等

经济作物上[55-58]，为创建通用性的杂交诱导单倍体

技术体系提供了技术支撑。
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