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植物单倍体育种研究进展

王　鑫　纪晓楠　葛祥菡　霍如雪　刘振宁
（临沂大学农林科学学院，山东临沂 276000）

摘要：传统育种技术通常耗时较长、成本高昂，而单倍体育种通过单倍体的产生与染色体加倍，在极短时间内可获得纯合

的双单倍体植株，极大地缩短了育种周期。通过全面梳理单倍体育种的基础理论、关键技术、应用领域以及未来发展方向，重

点分析了花药培养、花粉培养、胚珠培养、远缘杂交以及基因编辑技术在单倍体育种中的应用与挑战，同时探讨了该技术在分

子育种和基因组研究中的前景。单倍体育种技术的成熟与应用为现代农业的可持续发展提供了重要支撑。 
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单倍体育种的概念最早可追溯至 20 世纪初，

Buchholz 等 [1] 在曼陀罗花中首次发现了天然单倍

体，此后单倍体的研究一直是学术界的研究热点。

然而，由于自然条件下单倍体形成的概率极低，其实

际应用受到限制，单倍体的发展变得十分缓慢。直

到 Guha 等 [2-3] 通过对曼陀罗花进行花药离体培养

并成功诱导单倍体植株，单倍体育种才成为可行的

技术，此研究成果为单倍体育种提供了新的思路。

中国科学家也在该领域作出了开创性贡献，我国首

次培育出的单倍体植株是由中国科学院遗传研究所

通过小麦花药离体培养而成，也是在国际上率先培

育出的第一株小麦花粉单倍体植株 [4]，这一研究成

果一经发出引起世界的广泛关注。近年来，随着基

因组学、组织培养技术以及基因编辑技术的发展，单

倍体育种在作物遗传改良和生物学研究中得到广泛

应用。单倍体育种不仅能够显著缩短育种周期，还

可以通过染色体加倍快速获得基因型纯合的双单倍

体（DH，Doubled haploid）植株 [5]。通过配子胚胎发

生产生单倍体和双单倍体，从杂合亲本一步发展为

完整的纯合子系，为优质作物新品种选育提供了一

条高效途径 [6]。回顾单倍体育种的百年历程，从早

期天然单倍体的偶然发现，到花药离体培养技术的

关键突破，再到如今多学科技术的深度融合，这项技

术不断突破发展瓶颈。本文将从理论基础、技术方

法、应用现状及未来发展方向对单倍体育种进行系

统综述。

1　单倍体的产生
单倍体在自然条件下的形成极为罕见，如图 1

所示，主要通过以下途径实现。

1.1　自然途径

1.1.1　孤雌生殖　孤雌生殖是指卵细胞不经过受精

而自主发育成胚胎的生殖方式，该现象在自然界中

广泛存在。在昆虫、蜥蜴和鱼类等动物中尤为常见，

在植物中大多以雌雄异株植物为主，尤其是大麻属、

山靛属、菠菜属和蓖麻属植物，还有一些具有雌雄单

性花的雌雄同株植物，例如玉米。孤雌生殖现象最

早由 Bonnet 于 1745 年在蚜虫中发现，而在植物中，

Smith 于 1841 年在大戟科植物山杆麻中首次发现，

该植物无需花粉即可产生正常种子，这一发现被认

为是无性繁殖的第一个证据 [7-8]。我国对孤雌生殖
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的研究也作出了重要的贡献，例如在甘蓝型油菜中，

1976 年四川大学植物遗传实验室首次报道了甘蓝

型油菜诱发孤雌生殖的初步结果，并在后续 20 年间

进行了一系列研究 [9]。

1.1.2　孤雄生殖　孤雄生殖是指卵核在精子入卵后

即发生退化和解体，在卵细胞质内发育成只含雄配

子染色体组的单倍体胚的生殖方式。根据植物性别

表现的不同，孤雄生殖可分为两大类：完全孤雄生殖

以及部分孤雄生殖。完全孤雄生殖通常指所有植物

个体中有些是完全雌性，而有些则是雌雄同体，或以

某些雄性器官表现为主要特征，这种生殖方式在植

物群体中较为常见，尤其是自花授粉的物种中 [10]。

部分孤雄生殖则是指植物体内虽然存在雄性生殖器

官，但在某些特定的环境条件或发育阶段，某些个

体会表现为部分雌性或雄性生殖特征。这种现象通

常与植物的适应性演化紧密相关，通过不同的性别

表现形式帮助植物种群在动态环境中保持较高的繁

殖成功率 [11]。不同的作物品种和基因型对孤雄生

殖的响应可能不同。因此，在进行孤雄生殖育种时，

需要选择对孤雄生殖敏感的作物品种和基因型。通

过选择合适的品种和基因型，可以提高孤雄生殖的 
效率 [12]。

1.1.3　无配子生殖　植物的无配子生殖是一种广义

的单性生殖，是维管（束）植物中配子体卵细胞以外

的细胞单独分裂和发育产生孢子体的现象，这种方

式在蕨类植物群体中表现尤为突出。例如金粉蕨的

配子体仅产生精子器，不形成颈卵器，属于专性无配

子生殖，其配子体生长点下方的细胞经分裂形成无

配子生殖胚，最终发育成孢子体 [13]。与有性生殖相

比，无配子生殖具有较高的效率和适应性，尤其在环

境条件严苛或配子发生不利的情况下。然而，尽管

无配子生殖的研究逐渐深入，但其机制、调控和生态

CENH3

MTL/PLAI/NLD

DMP

ZmPLD3
ZmPOD65

图 1　植物单倍体和双单倍体产生途径
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适应性仍然是当前植物学研究的前沿领域。

总的来说，由于自然单倍体形成的概率低

（<0.1%），难以满足育种需求。

1.2　人工诱导单倍体　相较于自然途径产生的单

倍体，人工诱导单倍体产生的效率较高。人工诱导

单倍体主要包括诱变以及离体培养的方式。目前离

体培养是获得大量单倍体最高效的方法。离体培养

主要包括花药培养、花粉培养、胚珠培养以及直接从

母体植株中提取细胞，通过人为创造环境诱导形成

单倍体。随着研究的深入，基因编辑技术也逐渐成

为诱导单倍体的主要方法（图 1）。

2　单倍体育种的技术方法
2.1　花药培养技术　花药培养技术是通过体外培

养植物花药，诱导花粉发育成单倍体植株的一种方

法。该技术在植物育种和遗传研究中具有重要意义，

能够缩短育种周期、提高育种效率，并为遗传改良提

供纯合的遗传材料。花药培养的核心在于将处于特

定发育阶段的花药在适宜的培养基上培养，诱导其

中的小孢子（花粉母细胞）由配子体发育途径转向

孢子体发育途径，最终形成单倍体植株。这些单倍

体植株经过染色体加倍处理，可获得纯合的二倍体

植株，广泛应用于育种实践中。

花药培养的成功率受多种因素影响，包括以下

几点：（1）基因型依赖性。不同植物种类和品种对

花药培养的响应存在显著差异。例如，小麦的花药

培养效果受基因型影响显著 [14]。（2）培养基成分。

培养基中的激素种类和浓度、碳源类型、矿质元素等

都会影响花药的脱分化和再分化过程。研究表明，

适当的激素组合有助于提高愈伤组织的诱导率和再

生能力 [15]。（3）培养条件。温度、光照、pH 值等环

境条件对花药培养的效果也有重要影响。例如，适

宜的温度和光周期有助于提高花药的再生效率。

2.2　花粉培养技术　花粉培养技术的核心挑战在

于维持花粉的活力和胚性分化能力。研究表明，预

处理温度（通常为 4~10°C）显著影响花粉的胚性诱

导效率。例如，在小麦花药培养中，低温预处理可明

显提高花粉愈伤组织的数量 [16]。此外，培养基中碳

源种类对花粉培养的成功率也有重要影响。在辣椒

花药培养中，碳源的选择直接影响胚状体的诱导与

植株再生 [17]。与花药培养相比，花粉培养直接将花

粉粒培养成单倍体胚，省略了花药分离过程，但对花

粉粒的活力要求更高。因此，优化预处理条件和培

养基成分对于花粉培养至关重要。

2.3　胚珠培养技术　胚珠培养是一种通过离体培

养未受精胚珠，诱导其发育为单倍体植株的技术。

该方法在植物育种中具有重要意义，尤其适用于花

药培养难以成功的物种。胚珠培养的核心在于利用

未受精的胚珠，通过适当的培养条件，诱导其发生雌

核发育，直接形成胚状体，进而发育成单倍体植株。

这一过程避免了受精步骤，使获得纯合基因型的单

倍体成为可能。不同物种对胚珠培养的响应存在显

著差异。例如，在黄瓜的研究中，不同基因型的胚珠

培养成功率差异明显 [18]。胚珠的发育时期直接影

响培养效果。通常，选择胚囊发育至八核至成熟阶

段的胚珠进行培养，成功率较高。适当的预处理（如

低温处理）有助于提高胚珠的培养效率。在小麦的

研究中，低温预处理显著提高了胚珠的愈伤组织诱

导率 [19]。培养基中的碳源、激素种类和浓度对胚珠

培养至关重要。在南瓜属蔬菜的研究中，培养基中

添加适量的生长素和细胞分裂素可提高单倍体植株

的诱导效率 [20]。胚珠培养已成功应用于多种作物

的单倍体诱导，如油菜、黄瓜、甜瓜等。通过该技术，

可加速育种进程，缩短育种周期，获得纯合的双单倍

体植株。尽管胚珠培养在单倍体诱导中具有独特优

势，但其成功率仍受多种因素影响，且不同物种间存

在差异。未来的研究应致力于优化培养条件，深入理

解胚珠发育机制，以提高胚珠培养的效率和稳定性。

2.4　基因编辑技术　通过 CRISPR/Cas9 系统对孤

雌生殖相关基因进行编辑，可以人工诱导单倍体形

成。CRISPR/Cas9 技术的兴起为单倍体诱导提供了

新的可能性。通过编辑关键调控基因（如孤雌生殖

相关基因），可以显著提高单倍体的诱导率 [21]。

2.4.1　基因编辑改造 CENH3 基因创制单倍体诱导

系　CENH3（Centromere-specific histone 3 variant）
即着丝粒特异组蛋白 H3 变异体，在真核生物中对

着丝粒的形成和功能发挥至关重要 [22]。它是细胞

分裂时染色体分离所必需的，决定着丝点的定位。

2010 年 Ravi 等 [23] 报道了通过在着丝粒组蛋白 H3
（CENH3）中引入单一基因改变，可以有效地诱导产

生单倍体植物。这一研究成果的发表是单倍体研究

的一项重大突破，也为基因编辑创制单倍体提供了

新思路。
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基于 CENH3 基因的单倍体诱导系在玉米中有

一定的应用。如利用 CRISPR/Cas9 创制 CENH3 突

变杂合子（+/cenh3），通过与野生型植株正反交诱导

单倍体 [24]。此外，利用基因编辑突变 CENH3 基因

创制单倍体诱导系在拟南芥、大麦和甜菜中也有相

关报道 [25]。

在植物中，单倍体胚诱导是一种强大的植物育

种工具，但其应用目前仅限于极少数作物。通过对

着丝粒组蛋白 H3（CENH3）进行基因编辑，可构建

基于种子的单倍体系统，该系统能够产生父本单倍

体胚。结合有关将玉米母本单倍体诱导能力转化至

小麦和水稻的研究，成功实现了父本单倍体胚胎的

产生。这一创新性系统为单倍体胚胎诱导提供了新

途径，打破了以往单倍体诱导系的局限性，为植物育

种拓展了更多可能性 [26]。

2.4.2　MTL/PLA1/NLD 介导的单倍体诱导　MTL/
PLA1/NLD（磷脂酶 A1）是在玉米中发现的一个关

键基因，它在单倍体诱导中起着重要作用 [27]。目前

的研究表明，该基因功能缺失能够介导单倍体诱导。

具体来说，通过对 ZmPLA1 突变体花药进行综合的

多组学分析，包括转录组、代谢组、定量蛋白质组和

蛋白质修饰数据的整合，发现与氧化应激反应相关

的分子实体的功能类别显著富集或差异丰富，这表

明活性氧（ROS）爆发在单倍体诱导中起着关键作

用。进一步的研究发现，用 ROS 试剂对花粉进行简

单的化学处理可以诱导单倍体产生。

由于 MTL/PLA1/NLD 基因家族的成员比较常

见，在单子叶植物中的序列相似性高，功能类似，可

以作为创制单倍体诱导系的候选基因。在水稻研究

中利用 CRISPR/Cas9 编辑水稻中 OsPLA1 的同源

基因，成功创制了第一个水稻单倍体诱导系，诱导率

为 2%~6%[28]。在小麦中 CRISPR/Cas9 系统编辑小

麦 TaMTL 基因，结果显示：TaMTL-4A 和 TaMTL-

4D 的双敲除突变系的单倍体诱导率为 10%，而

TaMTL-4A、TaMTL-4B 和 TaMTL-4D 三敲除突变

系的单倍体诱导率为 11.8%~31.6%[29]。

虽然磷脂酶基因 ZmPLA1 已在水稻、小麦等

植物上成功应用并获得了单倍体，但是在双子叶

植物中的进展仍然十分缓慢。在双子叶植物中，

此基因的序列变异大，表达效果多样，功能也不完

全相同。这就需要对该基因在双子叶植物中的表

达进行更深的研究，了解其在双子叶植物中的作用 
机制。

2.4.3　DMP 介导的单倍体诱导　Zhong 等 [30] 率

先克隆了首个非诱导系 Stock6 来源的玉米单倍体

诱导关键基因 ZmDMP，该基因编码一个 DUF679
（DOMAIN OF UNKNOWN FUNCTION 679）结构

域的膜蛋白，在花粉发育后期高度表达，通过基因

编辑手段敲除 ZmDMP 基因可以独立诱导产生单

倍体，单倍体诱导效率为 0.1%~0.3%，与 MTL 基因

不同，DMP 在某些单子叶植物和大多数双子叶植

物中具有保守性，为在双子叶植物中应用这种单倍

体诱导系统提供了可能性。Zhong 等 [31] 利用基因

编辑技术对拟南芥中与 ZmDMP 同源的 AtDMP8
和 AtDMP9 进行了编辑，构建的诱导系诱导效率为

2.1%±1.1%，并且开发了一种种子特异表达的 RFP
标签以加快单倍体种子的筛选。随后在番茄、苜蓿、

油菜、马铃薯和西瓜等双子叶植物中相继报道出

DMP 基因可以诱导产生单倍体 [32-36]。Zhao 等 [37] 

克隆了一个在花粉中高表达的甘蓝基因 BoC03.
DMP9，利用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术对其功能

进行了研究，发现 boc03.dmp9 功能敲除突变体自交

或作为父本进行杂交，均能够诱导产生母本单倍体，

诱导率为 0.41%~2.35%，没有基因型依赖性。Zhong 
等 [38] 在甘蓝型油菜中鉴定到 4 个 DMP 基因，并利

用 CRISPR/Cas9 基因编辑技术进行了多靶位点敲

除，获得的敲除突变体中单倍体诱导率达到 2.4%。

与此同时，Li 等 [34] 使用同样的方法敲除了甘蓝型

油菜 Westar 的 4 个 BnaDMP 基因，在 T0、T1 和 T2
代的单倍体诱导率可达 2.53%。另外，Zhong 等 [38]

与 Li 等 [34] 都发现 4 个 BnaDMP 同源基因之间存

在剂量补偿效应，在二突、三突和四突中单倍体诱导

率逐步提升。

2.4.4　其他基因的单倍体诱导应用　虽然已经发

现许多单倍体诱导基因的存在，但是鉴定更多单倍

体诱导基因对解析单倍体诱导遗传机理具有重要意

义。2021 年中国农业大学宋伟彬课题组发现玉米

单倍体诱导新基因——ZmPLD3，ZmPLD3的功能缺

失突变导致单倍体诱导率与 MTL/ZmPLA1/NLD 相

似，并且在 MTL/ZmPLA1/NLD 存在的情况下显示出

协同效应而非功能冗余，将单倍体诱导率从 1.19%

提高到 4.13%，此外，ZmPLD3 在谷物中高度保守，
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表明这些体内单倍体诱导系在其他重要作物中具有

潜在的应用价值 [39]。Jiang 等 [40] 鉴定了全新的能

诱导单倍体的基因 ZmPOD65，它编码一种精子特

异性过氧化物酶，是一个控制单倍体诱导的新基因，

为玉米单倍体诱导创造了一种新方法，也为加速作

物育种提供了一条潜在途径。

3　染色体加倍技术
获得单倍体后，利用染色体加倍技术将其转变

为纯合体。染色体加倍是单倍体育种的核心环节，

其方法主要有以下几种。

3.1　化学加倍　通过使用化学药剂（如秋水仙素、

去甲基水杨酸酯等）干扰微管蛋白聚合，抑制纺锤

体形成，从而阻止细胞在有丝分裂过程中染色体的

正常分离，诱导加倍。Blakeslee 等 [41] 首次报道了

使用秋水仙素诱导植物染色体加倍的方法。 
3.2　物理加倍　通过热处理或冷处理干扰细胞周

期以促进染色体加倍。Ramsey 等 [42] 论述了物理方

法在多倍体形成中的作用。但由于难度较大，所以

目前以此方法进行染色体加倍的应用较少。除此之

外，温度激变和射线的方法也能诱导植物多倍体的 
产生。

3.3　其他方法　目前体细胞融合法、胚乳培养法以

及农杆菌介导法也逐渐成为诱导多倍体的热门方

法。随着基因编辑技术的兴起，利用 CRISPR/Cas9
等工具调控细胞周期相关基因（如 MAD2 或 BUB1
基因）成为诱导染色体加倍的潜在方法 [43]。这种方

法具有特异性高、毒性低的优势，但目前仍处于实验

室研究阶段。

4　单倍体育种的应用
4.1　农作物遗传改良　玉米　玉米是全球重要的

粮食和饲料作物。玉米单倍体育种能够将纯系的

育种时间从 6~7 代缩短至 1~2 代，极大地缩短了育

种进程。中国农业大学陈邵江教授团队利用 MTL/
ZmPLA1/NLD 基因突变，在玉米中可以产生 2% 的

诱导率 [30]，在国际上率先攻克了玉米单倍体诱导的

难题。仅通过两个世代就可以获得育种所需要的纯

系，让玉米育种坐上了育种的“高铁”专列。

水稻　水稻是全球主要的粮食作物之一。单

倍体育种技术在水稻育种中被广泛应用。通过花粉

培养等方法，可快速获得纯合体，加速抗病、抗逆等

优良性状的选育。采用定向回交育种方法，结合分

子标记辅助选择技术和花药培养技术，快速改良了

武运粳 29196 的稻瘟病抗性。以籼稻品种谷梅 4 号

为稻瘟病抗性基因 Pigm（t）的供体，经过连续回交

和自交过程，利用与 Pigm（t）紧密连锁的 InDel 标
记进行分子标记辅助选择。在 BC2F1 世代进行花药

培养，获得 185 个双单倍体群体（DH 群体），从中筛

选出 82 个含有 Pigm（t）基因的改良株系。经过农

艺性状、稻瘟病抗性和稻米品质性状的系统鉴定，发

现改良株系 DH036 和 DH158 的综合性状与武运粳

29196 已十分相近，且稻米品质有所提升，在保持了

武运粳 29196 丰产性的同时，稻瘟病抗性有了明显

提高 [44]。

4.2　植物遗传研究　单倍体育种通过快速构建纯

合群体，为植物遗传研究提供了重要材料，加速了基

因定位、基因功能验证、复杂性状解析以及分子标记

辅助选择的研究进程。在基因定位方面，利用 DH
技术可以快速精确地定位目标基因。例如，在水稻

中，采用混合线性模型的复合区间作图方法，对水稻

圭 630 和 02428 组合 DH 群体的谷粒外观性状——

粒长、粒宽和粒型进行了数量性状基因定位，同时

对定位的主效应和上位性进行了环境效应分析 [45]。

在基因功能验证方面，单倍体育种与基因编辑技术

结合，为研究提供了高效工具。例如，在玉米中，中

国农业大学田丰课题组和李继刚课题组合作研究，

首次在玉米中鉴定到“智慧株型”基因 lac1，揭示了

光信号动态调控 lac1 促使玉米适应密植的分子机

制，并建立了“一步成系”的单倍体诱导编辑技术体

系 [46]。此外，复杂性状（如产量和抗逆性）通常由多

基因控制，传统解析方法易受遗传背景干扰，而 DH
技术通过提供均一的纯合遗传背景，结合数量性状

位点（QTL）分析，有效解析了复杂性状。同样，在

现代育种中，DH 技术结合 MAS 显著提升了选择效

率。例如，在油菜中，通过 DH 技术快速纯合携带抗

病基因标记位点的植株，不仅加速了抗病品种的选

育，还大幅度减少了育种周期和成本 [47]。这些优势

使得单倍体育种在植物遗传研究和分子育种中展现

了广泛应用潜力。

4.3　转基因育种　利用单倍体育种技术可快速筛

选转基因植株，显著提高转基因作物开发效率。单

倍体育种技术在转基因作物的筛选和稳定方面具有

重要应用价值。通过单倍体技术，可以快速筛选出
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稳定表达目标基因的转基因植株，提高转基因育种

的效率和精准性。例如，在玉米研究中，利用单倍

体诱导技术结合 CRISPR/Cas9 基因编辑系统敲除

ZmPLD3 基因，成功地在一代内获得了纯合的基因

编辑植株 [48]。这种方法显著缩短了育种周期，提高

了育种效率。

5　未来发展方向
5.1　技术优化　未来的研究将进一步优化单倍体

诱导和染色体加倍技术，提高效率和稳定性，降低成

本。尤其是在不同作物中，优化培养基配方和培养

条件，以适应更多作物种类的需求。

5.2　多样化作物应用　将单倍体育种技术推广到

更多作物中，特别是一些对经济和生态发展重要的

非主粮作物，如蔬菜、果树和花卉等，单倍体育种技

术能够提高这些作物的育种效率和品种改良速度。

5.3　与分子育种结合　将单倍体育种与基因组选

择和分子标记辅助育种结合，提升精准性。将单倍

体育种与分子标记辅助育种、基因组选择等现代育

种技术结合，进一步提高育种效率和精准性。这种

综合育种策略将有助于更快速、更准确地开发出符

合市场需求和环境适应性的新品种。

6　结论
单倍体育种作为一种革命性的育种技术，通过

快速纯合基因型，大幅缩短了育种周期，是现代农业

遗传改良的重要工具。它在单倍体诱导、染色体加

倍和纯合体选择方面具有显著优势，为作物改良提

供了高效的平台。单倍体育种不仅应用于抗病、抗

逆、高产等性状的改良，还在基因功能验证、数量性

状位点精确定位、分子标记辅助选择等方面具有不

可替代的作用。通过与 CRISPR/Cas9 基因编辑技

术的结合，单倍体育种显著提升了复杂性状遗传解

析的效率和准确性。

未来，随着技术的不断优化，如单倍体诱导率

的提高、染色体加倍效率的改进，以及高通量基因组

测序技术的应用，单倍体育种将进一步降低育种成

本，提高品种改良的速度和质量。此外，新方法的探

索，如在多倍体作物和非模式植物中的应用，将拓展

其适用范围，为全球农业生产提供更广泛的支持。

在全球气候变化和粮食安全挑战日益严峻的背景

下，单倍体育种技术有望在粮食增产、抗逆性育种及

精准农业中发挥更加重要的作用，为实现农业的可

持续发展提供强有力的科学依据和技术支撑。
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