
文章编号! !""#$"%"&’("")*"+$""!+$"+

单倍体技术在玉米育种中的应用和新进展
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摘 要! 介绍了单倍体技术在作物育种中应用的概况"特别是在玉米育种中"对如何获得单倍体"如何进行单

倍体的鉴别和加倍等问题进行了综述$ 并介绍了 /0123 & 及其衍生的几个玉米单倍体诱导系"评述了单倍体技术在

玉米育种中的应用前景$
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人们很早就产生了在作物育种中利用单倍体技

术的思想"但是"实践的过程是漫长的"这是因为有

两个限制因素! 一是难以获得足够数量的单倍体育

种材料#二是单倍体二倍体化时的困难$随着单倍体

现象的深入研究和科技进步" 这些限制因素被最大

限度地克服了" 形成了一种新的育种思路%%%分解

育种$ 分解育种包括三个阶段!!获得单倍体#"在

单倍体水平上进行选育##多倍体的重新合成$而单

倍体的获得是分解育种的基础" 利用单倍体技术获

得纯系是分解育种的重要研究方向之一$ 对玉米而

言"分解育种方案简化为两个阶段!即获得单倍体和

单倍体的二倍体化$
HEBQ:’!%)%.提出利用单倍体技术获取玉米自交

系!利用自然发生或人工培育的单倍体植株"经过自

然或人工加倍获得双单倍体’纯系.$ 因为从单倍体

到纯系只需一个世代" 并且单倍体技术的应用是对

配子进行选择" 获得优良的遗传重组的机会高于合
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子的选择"并可缩短自交系的选育年限"提高育种

效率$

! 关于单倍体的几个基本问题

单倍性’EBRS1?N.变异是指同一物种中出现体细

胞只具有配子染色体数目’;.的变异’刘大均"!%%\.$
携有配子染色体数的个体称为单倍体$ 被子植物中

单倍现象是很广泛的’C1A]?1V"!%G".$^B0BTBUB,!%+#.
以细胞遗传学特点为依据< 提出了为单倍体分类的

方法"即根据原始个体的倍数性水平"把所有单倍体

分为两个基本类型! 一倍体是从具有二倍染色体数

的个体所产生的单倍体# 多倍单倍体是从具有多倍

染 色 体 数 的 个 体 所 产 生 的 单 倍 体 $ 霍 赫 洛 夫 等

,!%G".根据细胞核和细胞质所决定的单倍体的遗传

结构为基础" 给出如下的单倍体分类! !母性单倍

体$ 从减数卵细胞或由有机体的母本有性组织 ,胚
囊.的细胞发育而成的单倍体"具有来自同一个体的

细胞质和细胞核$ "雄核发育单倍体$ 从卵细胞或

胚囊的任何其它细胞发育而来" 其染色体被外来精

子的染色体所代换" 这类单倍体具有质核杂种的性

质$ #花药单倍体$ 从雄性的,花粉粒.细胞发育而
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来!具有同一个体的细胞质和细胞核"不同类型的单

倍体其基因型的特性是不同的! 母性单倍体和花药

单倍体都具有来自同一个体的染色体和细胞质#而

雄核发育单倍体则不同!它是从父本获得染色体!从

母本获得细胞质" 弄清这种差异对于在育种和遗传

中有效地利用单倍体技术将会大有帮助"

! 如何获得单倍体

!"# 自然发生的单倍体

在自然界!大多数生物是二倍体!而动物几乎都

是二倍体"在植物中!大多数低等植物的生命周期的

主要阶段是单倍体!是由配子"孢子#直接产生的!不

会出现不育性问题"高等植物自然发生的单倍体!一

般是由于生殖过程异常所引起的孤雌或孤雄生殖而

来的"由于高等植物中的单倍体高度不育!其植株和

它的组织器官等都比它们的二倍体和双倍体弱小!
所以!在自然界存在的单倍体很少"
!"! 人工诱变单倍体

!"!"# 孤雌生殖

利用异种花粉授粉! 刺激未受精卵发育引起孤

雌生殖产生单倍体#利用 $ 或紫外线处理玉米成熟

花粉粒!并用辐射过的花粉给正常植株授粉!让已无

授精能力的花粉去刺激未受精的卵细胞单性发育成

单倍体的胚#利用甲苯胺蓝%&’#处理花粉也能产生

单倍体"
!"!"! 花粉培养

用花粉%小孢子#培养技术获得单倍体在许多植

物上都已取得成功"在获得单倍体的同时!还常常出

现已自然加倍了的二倍体和双倍体" 这个方法的缺

点是$要经过组织培养的过程!先诱导愈伤组织!再

分化形成再生植株!并非每个小孢子都能无性增殖"
此外!二倍体化以后!因适应性问题而出现生长或

结实的困难" 花培育种效率不高!除了受基因型影

响外!绿苗诱导率低和染色体加倍的困难也是原因

之一"
!"!"$ 单亲染色体消失

在远缘杂交中! 可能由于双亲体细胞分裂周期

的不同步!导致某一亲本染色体的丢失!从而引起单

倍体的发生"
!%!"& 核质互作

据报道!在小麦中连续回交进行核置换时!发现

单倍体出现的频率极高%()* + ,)-.*#" /0123%4,.)#
认为!这是由于 4’5 上抑制单倍体发生的基因随着

4’5 被 465 代换而丢失!而 465 不能补偿 4’5 在这

方面的功能"该途径产生单倍体的频率虽然很高!但

是在单倍体二倍体化后依然是雄性不育! 在育种中

难以利用"
!%!%’ 利用单倍体启动基因

4,(7 年美国的 89:;<:0= >3?@ 种子公司发现了

一个高频诱导单倍体的材料!为早熟%白色%粉质%硬

粒型的玉米! 送给威斯康辛大学作遗传研究" AB
C9D%4,(E#发现这份材料有利用的价值!并导入了控

制子粒性状和植株性状的两种显性标记基因%6F?G%
HI#!又经过两次回交和两次自交!然后定名为 5;9J1
E" 它具有两个标记性状$!子粒 82K2G9 斑纹!是由

L4L!C4C!6F?G 互补基因控制# "成株叶片和叶鞘

呈紫色!是由 L4L!C!’HI 互补基因控制" 在育种实

践中用 5;9J1 E 作父本!被诱导的育种试材作母本!
大约有 )*的单倍体胚"M2@ND:@"4,.7O在大麦中鉴定

出一个部分显性的单倍体启动基因"<2=O突变体!它

控制异常胚和胚乳的败育或存活! 其纯合的后代能

产生 47* + 4(*的单倍体"
此外! C<2PD 的 L)(.#&:Q?9K 和 R2K2I3P<3?2 使

用的 R/5"R2:9BQP<DKQ /2:1D: 52:2;9KP1QO#C<2IQ1 使

用的 />5"19:3J<?DKQ /2:1D: 52:2;9KP1QO及 /MS"/9F
B9K32? M2=I93B S?B0JD:O等等!它们都可以产生约 )*
左右的单倍体胚"在以上这些材料中!目前利用较多

的是 5;9J1 E! 育种家已利用 5;9J1 E 作父本诱导了

大量的母本单倍体! 从中获得的部分玉米自交系已

在生产上加以利用"张铭堂"4,,EO用 5;9J1 E 作父本!
诱导单交种 T<U)V/94W!共获得 EE7 个杂交果穗计

)7( 477 粒种子! 经子粒标记选择和植株标记选择!
最后获得 !U, 个双单倍体纯系! 现已育成 ! 个玉米

自交系! 并配出优良的商业杂交种" 我国的学者对

5;9J1 E 进行了有效的改造X 刘志增等"4,,.O用一个

高油玉米改良群体 ’MT 和 5;9J1 E 杂交! 经多代自

交和测交选育出农大高诱 4 号单倍体诱导系! 其诱

导率可高达 (-.*X 比 5;9J1 E 高出 ( 倍!已经应用于

育种实践" 通过对 5;9J1 E 的改造!已衍生出数个单

倍体诱导系! 如 5<2;P12Q2 "4,,UO 俄罗斯的 >6L5F
8TYL6 /L6>A6!C<2IQ1"4,,UO报道的摩尔瓦多的

R/5!Z2P<D:[DP"4,,.O报道的 5\4U" 刘纪麟"!774O从
美国引进了玉米诱导系 5;9J1 E! 并用它作父本对

\’/% 辽旅等 E 个玉米群体进行了单倍体诱导!经

对诱导后代的子粒%成株标记和植株育性的鉴定!已

获得一些双单倍体材料"

) 单倍体的鉴定方法

$%& 细胞遗传学方法

最准确的方法是用根尖分生组织压片观察体细
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胞中或减数分裂细胞中的染色体数目! 可区分整倍

单倍体和非整倍单倍体" 利用光度计法分析细胞核

中 !"# 含量!但不能区分整倍单倍体和非整倍单倍

体!又由于该法检测速度慢和需要仪器设备!不适合

在田间进行大批量地鉴定"
!"# 形态学和解剖学方法

利用形态学和解剖学特征来鉴定单倍体是一种

直观和便捷的方法" 在幼苗期可以用目测选出大部

分的单倍体" 单倍体在正常生长状态下常常比它的

标准类型小的多#在幼苗生长的早期阶段$% & ’ ()主
根和牙鞘的长短区别明显# 在 * & + 叶期玉米单倍

体的第一片叶大约短 , - % & , - *./0123!,455)#在玉

米等子粒大而扁平的作物上! 比较胚和盾片的大小

也能对单倍体做出初步的鉴定" 在解剖学上观察叶

片表皮气孔$保卫细胞的大小和数目!也可以区分单

倍体和二倍体"
!"! 射线照射法

植物对辐射的敏感性随着倍数性的变化而变

化6 是生物学的一般规律" 基本方法是用电离射线

照射$如 7 射线8叶片的一部分!先看到褪绿!而后出

现辐射坏死" 关键是要探索出不同作物的最适剂量

和照射时间!如果掌握的好!该法可成为最简便和实

用的鉴定方法之一"
!"$ 遗传标记法

目前! 最可靠有效的单倍体鉴定方法是利用遗

传标记" 在玉米中!著名的 "191:; 标记基因 <=>: 是

利用较成功的" /;3 的 ?@;AB ’ 和宋同明等的高诱 ,
号单倍体诱导系! 导入了子粒和植株显色的遗传标

记基因"由单倍体诱导系诱导出的子粒分三种类型%
!胚乳糊粉层呈现紫色或紫红色! 胚芽部位也呈现

紫色或紫红色# "胚乳糊粉层呈现紫色或紫红色标

记!胚芽部位无色##胚乳糊粉层和胚芽部位均不显

色.无标记8" 张铭堂.,44C8报道%第一$三种类型的子

粒占绝大多数!为二倍体子粒#第二类子粒所占的比

例很小!为单倍体子粒" 根据子粒的颜色标记特征!
对单倍体做出初步判断之后! 还可在田间根据植株

#DEF 紫色标记对单倍体做出进一步的判别%凡幼苗

叶鞘全部为紫色者不是单倍体"在拔节期!单倍体植

株大多表现出生长缓慢$植株矮小$叶片短和颜色浅

等特点#此外!玉米植株的育性也是鉴别玉米单倍体

的一个重要指标" 玉米的单倍体植株由于只含有一

套染色体组!通常都是雄性不育或育性很低"
综上所述!单倍体的鉴定方法很多!但是运用之

妙存乎一心" 在育种实践中!结合育种家的经验!灵

活运用诸方法!无疑是成功的关键"

% 单倍体的二倍体化方法

$%& 单倍体的自然加倍

单倍体植株在生长发育的过程中!大约有 GH%I
& ,H*I 的 植 株 可 以 自 然 加 倍 成 二 倍 体 ./01FJB!
,44%)" 在一般情况下单倍体植株表现为雌雄不调!
正常花粉粒很少! 所以单倍体自然加倍的频率仅占

全部单倍体植株的 ,GI./0123!,45*)" 许多材料的

自然加倍率低于 5I! 也有的材料不发生自然加倍

.K1LMN;91 等!,44+#?01@2B1J1!,44%8" 鉴于此!仅依靠

单倍体的自然加倍难以满足育种实践的要求! 必需

对其进行人工加倍!以提高其育性!通过自交以获得

更多的纯合二倍体种子! 以便从中选育出优良的自

交系"
$%’ 单倍体的人工加倍

单倍体的人工加倍! 目前主要是利用秋水仙素

处理单倍体的根尖或茎尖生长点"基本有三种方式%
!处理萌发的种子# "处理根尖# #处理茎尖生长

点" 其中效果较好的是第二和第三种方式" 处理根

尖!在实际操作中会受到一些限制#而处理顶端分生

组织较为方便! 可采用微量注射和涂抹" 刘志增等

$,44C8在拔节期将 GH, OP 的不同浓度$GHG,I!GHG5I!
GH,I8的秋水仙素注射到茎尖生长点偏下的组织中!
结果在 GHG,I的低浓度下效果好!随着浓度的提高!
受药害植株的比例也在增加"

EHQ1J3> 等 $,44%8用 不 同 浓 度 $GHG+I !GHG’I !
GH,I8的秋水仙素!在两个温度$,CR和 *5R8下分别

对单倍体的种子和幼苗进行不同时间 $’$,* 和 *%
08的处理" 结果表明!在$,CS,8R的温度下!用 GHG’I
的 秋 水 仙 素 处 理 ,* 0! 单 倍 体 加 倍 的 百 分 率 为

,CHG5I" 张铭堂$,44*8认为!如果能扣除自然加倍的

频率!人工化学加倍的效果尚不十分显著" 此外!环

境条件对单倍体的加倍效果的影响也不能忽略" 所

以! 有效的单倍体加倍方法是单倍体技术能否在作

物育种中广泛应用的关键问题之一"

5 单倍体技术在玉米育种中的应用

育种家对从单倍体获得纯系的兴趣越来越浓

厚!因为利用单倍体技术培育优势杂种!选种过程可

缩短 + - % & % - 5 的时间" 目前!在美国产生玉米纯系

的单倍体技术!正被玉米商业育种家广泛地利用$张
铭堂!*GG*8"

在玉米育种中有效的应用单倍体技术! 要有几

个先决条件%!8如何简便且大规模地获得单倍体植

株# "如何简便且有效地重组二倍体#!下转第 "# 页$
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!上接第 "# 页$!如何简便且快速地鉴别纯系! !"#$% &
及其改良的衍生系"如 ’() 和农大高诱 * 号等单倍

体诱导系的成功培育" 能对任何基因型的材料诱导

出 +,的单倍体! 它们携带的显性标记基因 -"."/0
123$454 可保证对成熟种子进行有效的鉴别! 单倍体

技术在玉米育种上应用具有如下优点# 快速获得纯

系$在单倍体中能简化基因互作"去掉超显性效应"
保留有利的加性和加加上位效应$还可淘汰有害的%
致死和半致死的隐性基因!但是"单倍体育种技术也

存在缺点#不能有效打破不良基因的连锁$基因间的

重组几率较低$单倍体的诱导频率不高$此外"重组

二倍体时染色体加倍具有一定的困难!目前"二倍体

化的频率能达到 *6, 7 869!尽管如此"单倍体技术

在玉米育种中的应用前景是十分诱人" 若与种质扩

增和育种材料的改良有机的结合起来" 先对目标诱

导材料进行有效的重组改良" 累积足够的有利基因

位点"然后再用单倍体技术获得纯系"将会极大地发

挥单倍体育种的优势!
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性状是数量性状"对环境条件反应较为敏感"容易造 成误差!

正常 遮光 差值 正常 遮光 差值 正常 遮光 差值 正常 遮光 差值

本育 f +>> 8f6 H6 *>> f> H*> *D *6 H* *8 *8 >
四单 *D 8I6 86> 6 f> *>> *> *I *6 * ** *> H*
四单 *f +>> 8D6 H+6 *I> *>> HI> *g *6 H8 *+ *> H+
龙单 8+ 8j> 8I> HI> f6 g6 H8> *6 *I H* *+ ** H8
龙单 8* 8g6 866 H8> D> D> > *6 *6 > *8 f H+
四早 D 8I> 886 H*6 g> D> H*> *6 *I H* *8 j HI
龙单 *+ 8g6 8+6 HI> f6 D> H+6 *I *+ H* ** j H+
龙单 *D 86> 8+> H8> jj g> H*j *g *D H* *8 f H+
绥玉 g 86> 86D D g6 D6 H*> *I *+ H* ** ** >
东农 8Ij 886 88> H6 j> gg H+ *I *+ H* *> *> >
海玉 I 8I6 8I> H6 jg j6 H8 *I *I > j j >
龙单 88 8*> 8>> H*> g6 g> H6 *I *+ H* j g H*

雄穗分枝数?个G叶片数?片G穗位高?CaG株高?CaG
品 种

表 ! "##$ 年各杂交种在正常及遮光两种条件下的株高!穗位高!叶片数及雄穗分枝数

+ 讨 论

?*G 关于光敏感临界期" 前人做过一些研究!
mU1UR% K15 /U"CcU"?*fj8G在人工控制下对 8 个光敏感

品种"用 *>%*8<6%*6 和 *g c 不同光照处理! 结果发

现"玉米在出苗至雄穗分化前 I 7 j 5 对光周期变化

反应钝感" 而雄穗分化期是玉米对光周期变化反应

敏感期!在本试验中"遮光处理对玉米杂交种影响较

大的是 f 叶期至抽雄期的间隔时间" 而这一时期正

是玉米的雌雄穗分化期" 说明光照长短对玉米雌雄

穗分化影响较大!这一结果与前人的结果基本相似!
?8G影响玉米光周期敏感性的因素较多"它不仅

受到光周期的影响"而且还受到温度%光质%水分%土

壤养分% 栽培条件等因素和品种基因型以及这些因

素之间的互作影响!在本试验中"四早 D 的光周期敏

感性变化较大"在花期上缩短光照对其影响不大"而

在植株性状上却影响较大" 这可能和其它因素的互

作有关"关于这一点有待于进一步的研究!
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