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摘 要:双单倍体(DH)技术是一种通过单倍体诱导与染色体加倍快速获得纯合植株的生物技术,可在

一个世代内实现遗传稳定,显著缩短育种周期,被广泛应用于小麦、玉米、油菜等多种作物的遗传育种,尤其在

构建遗传群体、QTL定位和品种改良中发挥关键作用。本文简要介绍了小麦单倍体产生的方法,回顾了DH
育种技术在小麦研究领域的最新进展,并介绍DH技术在加速育种、遗传图谱构建、核不育及小孢子遗传转化

等方面的应用实例,以期促进DH技术在小麦育种中的发展和提高小麦育种效率。
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Abstract:Doubledhaploid(DH)technologyisabiotechnologythatrapidlyobtainshomozygousplants
throughhaploidinductionandchromosomedoubling,geneticstabilityinonegenerationandsignifi-
cantlyshorteningthebreedingcycle.Itiswidelyusedinthegeneticbreedingofvariouscropssuchas
wheat,corn,andrapeseed,especiallyakeyroleintheconstructionofgeneticpopulations,QTLmap-
ping,andvarietyimprovement.Thispaperwillbrieflyintroducethemethodofproducingwheathap-
loid,reviewthelatestprogressofDHbreedingtechnologyinthefieldofwheatresearch,andintro-
ducetheapplicationexamplesofDHtechnologyinacceleratingbreeding,geneticmapconstruction,

nuclearsterility,andmicrosporegenetictransformation,inordertopromotethedevelopmentofDH
technologyinwheatbreedingandfurtherimprovetheefficiencyofwheatbreeding.
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  小麦(Triticumaestivum L.)是中国主要粮

食作物之一,加强小麦遗传育种的探究对国家粮

食安全和人民群众生活水平的提高至关重要[1]。
合理的育种技术是小麦实现高效育种的关键[2]。

1920年,人们在棉花上发现单倍体植株,其染色

体数是正常植株的一半[3]。此后,育种家们持续

关注植物上自然产生的单倍体,希望通过加倍形

成双单倍体(doubledhaploid,DH),以此开展植

物育种。由于植物自然产生单倍体植株几率较

低,科学家不断探索,逐渐将单倍体诱导[3-4]与染

色体加倍结合,掌握了快速获得纯合植株的DH
育种技术,并在小麦、玉米、油菜等作物的遗传育

种上广泛应用。该技术从亲本杂交后的配子体一

步发展完整的纯合子系,可在一个世代内实现遗

传稳定,显著缩短育种周期[5],其在构建遗传群

体、QTL定位、品种改良等方面发挥着重要作



用[6]。本文简要介绍小麦单倍体产生的方法,回
顾DH 技术在小麦研究领域的最新进展,总结

DH植株在育种工作中的开发与利用状况,以期

推动DH技术在小麦遗传育种研究中更广泛的应

用,促进小麦高效育种和相关研究的开展。

1 小麦单倍体的诱导方法

小麦单倍体最初来源于小麦和圆柱山羊草

(Aegilopscylindrica Host)之间的杂交[7]。此

后,人工诱导小麦单倍体的研究工作大量开展,获

得的诱导方法多种多样,主要有小麦远缘杂交、离
体培养及单倍体基因诱导[8-14],这些方法原理不

同,应用的优缺点各有差异(表1)。

1.1 小麦的远缘杂交

通过小麦和球茎大麦(Hordeumbulbosum
L.)杂交可产生小麦单倍体,但球茎大麦对位于

小麦5A和5B染色体上的优势交叉性抑制剂基

因Kr1和Kr2敏感,因此通过小麦×球茎大麦杂交

产生的小麦单倍体仅限于可交叉的小麦基因

型[15-16]。

表1 小麦单倍体诱导的主要方法

Table1 Mainmethodsofwheathaploidinduction

诱导方法
Inducing
method

技术应用
Technology
utilization

原理
Principle

优势
Dominance

不足
Deficiency

基因型偏离
Genotype
deviation

远缘杂交
Distant

hybridization

小麦×玉米杂交
Wheat×
maizehybrid

染色体消除
Chromosome
elimination

不存在基因型限制,效率高
Nogenotyperestriction,high
efficiency

操作流程繁琐,受环境影响较大
Operation process is cumber-
some,greatlyaffectedbytheen-
vironment

存在
Presence

离体培养
Isolatedculture

单倍体
基因诱导
Haploid

geneinduction

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

花粉培养
Pollenculture

植物细胞全能性
Plantcell
totipotency

无愈伤组织阶段,减少孢子体
变异和幼苗白化
Nocallusstage,reducesporo-
phytevariationandseedling
albino

受基因型影响大,对技术及环境
要求严格
Greatlyaffectedbythegenotype,
Requiresstricttechnologyanden-
vironment

存在
Presence

花药培养
Antherculture

植物细胞全能性
Plantcell
totipotency

技术成熟,应用广泛
Maturetechnology,widelyused

需诱导愈伤组织,存在白化现象,
受亲本基因型影响明显
Inducingcallus,highproportion
ofalbino,significantlyaffectedby
parentalgenotype

存在
Presence

子房培养
Ovary

cultivation

植物细胞全能性
Plantcell
totipotency

再生植株的比例高,避免白化
Highproportionofregenera-
tedplants,lowalbinism

技术应用较少
Lessapplicationoftechnology

存在
Presence

TaMTL 精细胞片段化
Spermcell
fragmentation

诱导率高,技术成熟,可实现
大规模育种
Highinductionrate,mature
technology,toachievelarge-
scalebreeding

结实率低,具有染色体渗入风险,
存在品种差异
Lowseedsettingrate,risk of
chromosomeinfiltration,variety
differences

存在
Presence

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

TaPLA 精细胞片段化
Spermcell
fragmentation

诱导率高,技术成熟,更适合
大规模育种
Highinductionrate,mature
technology,toachievelarge-
scalebreeding

结实率低,具有染色体渗入风险,
存在品种差异
Lowseedsettingrate,risk of
chromosomeinfiltration,variety
differences

存在
Presence

TaCENH3α- 单亲染色体消除
Singleparent
chromosome
elimination

可快速固定父本的优良基因
Excellentgenesofthe male
parentwerequicklyfixed

诱导率低
Lowinductionrate

存在
Presence

􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋􀪋

  在小麦与玉米杂交中,玉米对普通小麦的

Kr1、Kr2不敏感,因而其花粉可在小麦柱头上萌

发、伸长并使小麦卵细胞和极核受精。在受精卵

的前3次细胞分裂中,玉米染色体组消失,最终形

成的胚只含小麦雌配子染色体组,即为单倍体胚。
但这一过程的具体机制尚未完全明确,可能与核

蛋白合成异步性、细胞周期异步性或着丝粒特异

性失活等因素有关[17]。通过这一方法几乎可诱

导所有小麦基因型产生单倍体,是生产小麦单倍

体最常用的方法[9],具有基因型特异性低、操作简

便、成本相对较低、体细胞无性系变异少、高效省

时、再生率高等优点[17,18]。1986年,小麦和玉米

之间新的远缘杂交系统成功建立,但一些研究认

为玉 米 基 因 型 对 小 麦 × 玉 米 系 统 有 显 著 影

响[19-21],使用多种甜玉米基因型的花粉混合物会

增强单倍体植株的再生[22]。小麦基因型对单倍

体培养的影响小于玉米基因型[19]。目前普遍认

为,冬小麦(冬小麦、冬小麦×冬小麦F1)的单倍

体培养表现优于非冬小麦 (春小麦、春小麦×小

麦F1和冬小麦×春小麦F1)。然而,冬小麦×春
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小麦F1 在获取再生植株方面表现最好[23],小麦×
玉米基因型中的DNA杂合性提高了单倍体诱导

率(HIR)[24]。利用杂交诱导单倍体的过程中,由
于杂交种子中没有胚乳,因此需要胚挽救。有研

究人员提出,通过调整培养中的重要条件如温度

(18~21℃)可以提高胚胎形成的频率[25]。
此外,利用其他植物如高粱(Sorghumbicol-

orL.)[26]、小米 (Pennisetumglaucum)[27]和白

茅草(Imperatacylindrica)[28]也可此通过杂交

诱导小麦单倍体。

1.2 离体培养

离体培养是将小麦分离的花药通过无菌操作

分离出来,在特定的培养基上进行离体培养,雄配

子通过胚胎发生和器官发生在体外发育成单倍体

植株[29]。
小麦花粉离体培养没有愈伤组织阶段,可减

少因孢子体变异而引起的农艺性状退化以及白化

苗的产生量,提高单倍体产生频率,是小麦单倍体

育种中比较成熟的方法之一,在生产中已有广泛

应用。但其培养体系仍有一些障碍,如出现低反

应基因型、高白化病频率及对培养技术和条件具

有严格要求等问题[30]。研究表明,玉米花粉诱导

产生小麦单倍体的总体效率比花药培养高6~10
倍[31]。因此,与小麦 × 玉米杂交体系相比,花药

培养的应用受限。小麦等谷类作物离体培养中植

株再生效率高度依赖于培养基成分及其剂量、合
适的植物生长调节剂和生长条件等[32,33]。目前,
提高花粉培养诱导效率的研究大多集中在诱导和

再生阶段的花粉预处理和优化离体培养条件[34]。
据报道,植株的成功再生受CuSO4、AgNO3 以及

诱导步骤的影响[35],6-苄氨基嘌呤可以提高胚胎

中单倍体植株的比例,而 AgNO3 的优势在于胚

胎培养过程中微生物污染减少[11]。

Slama等[10]比较了小孢子培养、用玉米花粉

授粉小麦以及子房培养三种方法在突尼斯硬粒小

麦中获得单倍体的效率,结果表明,小孢子培养的

效果最差(再生植株的比例0.01%),与玉米杂交

排名第二(再生植株的比例0.4%),而子房培养

的效果最佳(再生植株的比例0.8%)。此外,使
用后两种方法可以再生出100%的绿苗,而小孢

子培养仅产生白化苗。该研究团队还发表了硬粒

小麦子房培养的详细方案[36],诱导培养基中加入

低浓度的大量盐、750mg·L-1 的谷氨酰胺、2
mg·L-1 的2,4-D和0.5mg·L-1 的呋喃氨基

嘌呤(Kinetin)是子房培养的最佳选择。分化培

养基则包含146mg·L-1 的谷氨酰胺、1mg·

L-1 的2,4-D和1mg·L-1 的NAA。相比其他

方法,使用未授粉的子房通过直接离体培养产生

单倍体胚胎的雌核发育方法应用比较少。
总之,离体培养的物理处理(冷预处理、热休

克)中,使用AgNO3、BAP、植物生长调节剂和优

化培养条件可能会对植株的离体培养反应产生积

极影响[37-40],可增加胚胎诱导中胁迫的耐受性,有
助于增强小麦离体培养的胚胎发生能力[41,42],从
而提高HIR。

1.3 诱导基因突变

利用单倍体诱导基因型作为种质杂交,可以

诱导单倍体产生,获得的单倍体穗会携带一定比

例的种子,其含有母系来源的单倍体胚胎[43]。
在玉米中使用的所有现代单倍体诱导剂均来

源于单倍体诱导剂系Stock6。MTL/ZmPLA1/
NLD基因突变会导致单倍体诱导现象[43],HIR可

达到2%[44-46]。ZmDMP 是非Stock6起源基因,
其突变将会导致玉米配子质膜通讯和融合中断,

HIR为0.1%~0.3%,在MTL/ZmPLA1/NLD
存在下HIR可增加5~6倍[47]。但在水稻中敲除

ZmDMP 的两个直系同源基因OsDMP3和Os-
DMP6后,在与OsMTL 突变体结合时,并没有诱

导单倍体或增加HIR[48]。
在小麦中,TaPLA-A、TaPLA-B和TaPLA-D

为MTL/ZmPLA1/NLD的同源基因,其功能丧失

会导致精细胞片段化,进而触发单倍体诱导现

象[12]。也有 研 究 表 明,通 过 优 化 CRISPR/Sp-
Cas9系统并编辑了小麦TaMTL后,TaMTL-A和

TaMTL-D的双敲除突变导致 HIR 达到10%,

TaMTL-A、TaMTL-B和TaMTL-D的三重敲除

会将HIR提高至11.8%~31.6%[49],远高于以

往的 HIR[12]。敲除ZmDMP的同源基因可能会

进一 步 提 高 小 麦 HIR,小 麦 中 的TaDMP3和

TaDMP13在序列和表达模式方面均与ZmDMP
相似,预测通过基于CRISPR/Cas9的基因组编辑

修饰这些直系同源基因在小麦中高效产生单倍体

诱导系(HIS)[50],但这些同源基因在小麦中是否

能够诱导单倍体还未见报道。
磷脂酶 D3 是磷脂酶 D(phospholipaseD,

PLD)亚家族的成员之一 ,其功能丧失突变会导

致精细胞片段化,可以触发玉米的母体单倍体诱

导。ZmPLD3被鉴定为母本单倍体诱导基因,其
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突变导致的 HIR与MTL/ZmPLA1/NLD相似,
在提高 HIR方面表现出协同作用,其 HIR约为

4%。此外,ZmPLD3在谷物中高度保守,突出了

这些体内单倍体诱导剂系在其他重要作物物种中

的潜在应用[51]。然而,ZmPLD3在小麦中的同源

基因是否能够诱导单倍体还未见报道。
活性氧 (ROS)爆发在单倍体诱导过程中起

关键作用,ROS会导致DNA 损伤,可能导致染

色体片段化,在单倍体诱导过程中消除染色体。
用过氧化物抑制剂:甲巯咪唑 (MMI)、ROS试

剂:磷脂酰胆碱(PC)对花粉进行简单化学处理,
可能会导致单倍体诱导,并发现编码精子特异性

过氧化物酶的ZmPOD65突变会诱导单倍体后代,
其HIR为1.0%~7.7%,研究者推断其他增加花

粉 ROS 水 平 的 试 剂,如 钙 离 子、环 磷 酸 腺 苷

(cAMP)、4,5-二磷酸磷脂酰肌醇(PI(4,5)P2)
以及细胞骨架聚合或解聚抑制剂,也可能会产生

单倍体诱导现象[52]。在小麦中也存在类似情况,
当TaPLA基因突变失去功能后,花粉在第二次有

丝分裂时产生一定量的 ROS,导致精细胞中的

DNA受到一定程度的损伤,受损伤的DNA在受

精后逐渐消除,最终产生单倍体籽粒[13],但过氧

化物抑制剂、ROS试剂以及小麦ZmPOD65的同

源基因突变在小麦中是否会产生单倍体诱导现象

仍需研究。

Ravi等[53]研究发现,可以通过纵着丝粒特异

性组蛋 白(CENH3)在 拟 南 芥 中 获 得 单 倍 体,

CENH3与着丝粒DNA结合并将其连接到纺锤

体纤维上,在减数分裂和有丝分裂期间促进染色

体和染色单体分离到子细胞中,CENH3的突变会

导致合子发育过程中亲本染色体消除而产生单倍

体。这种方法产生的单倍体还可通过减数分裂非

还原自发转化为可生育的二倍体,使它们的基因

型得以延续。因此,利用改良的CENH3进行单倍

体创制的方法在小麦中具有较好的应用前景。

CENH3的基因组编辑在小麦中可以产生父本单

倍体,HIR约为7%,通过筛选基因组编辑的Ta-
CENH3α-异等位基因组合来鉴定,且杂合基因型

触发的 HIR高于纯合子组合[14]。
小麦单倍体诱导基因的开发实现了小麦种

内单倍体诱导,为小麦单倍体诱导技术开辟了

一条新的路径,也为小麦 DH 育种方法升级奠

定了基础。

2 单倍体鉴定方法

单倍体鉴定是 DH 技术的重要组成部分。
目前单倍体鉴定的方法有很多,常用的方法主要

包括植株形态、细胞遗传学和遗传标记。

2.1 植株形态

形态鉴定法是单倍体鉴定的最基础方法。单

倍体仅含有一组染色体,植株的叶片面积、花茎以

及种子等器官相较于二倍体小,植株也较矮。前

人研究发现,小麦×玉米产生的单倍体颖果小,小
穗数少,植株瘦小,颜色淡,质地软,且大多数子房

内无胚乳,仅在少数子房内观察到1个游离的球

形幼胚,单倍体植株常在开花期出现花药退化或

花粉败育[54]。因此,一般情况下,通过观察植株

的表型可以很直观快速地分辨出单倍体。但是该

方法鉴定单倍体所需的时间较长,需要在田间种

植,而植物的生长也容易受到环境的影响[55],因
此在植株倍性鉴定中,几乎不采用形态进行鉴定,
避免造成鉴定失误。

单倍体和二倍体的种子质量不同,单倍体种

子的平均质量较小。然而,单倍体和二倍体种子

的种子 质 量 分 布 重 叠,具 体 取 决 于 供 体 基 因

型[56]。因此,利用种子质量大小有效区分单倍体

和二倍体仍具有挑战性。

2.2 细胞遗传学

许多植物中,细胞或器官大小与倍性水平有

关[57]。随着倍性水平的增加,气孔会变大,而气

孔密度会降低。气孔保卫细胞中的叶绿体数量与

倍性水平通常呈正相关[58]。因此,根据这种关系

可以快速鉴别二倍体和单倍体。通过染色体压片

观察植物的根尖细胞是鉴定单倍体的最直观方

法。研究人员利用胚培苗根尖鉴定栽培大麦和球

茎大麦的倍性[59]。但该方法所包含的实验步骤

繁琐,且效率较低,不适用于大量样品的筛选鉴

定。利用流式细胞仪(Flowcytometry,FCM)对
处于分裂期的植物细胞DNA含量进行检测,进
而确定样本的倍性[60],既快速精准,又能实现样

品批量检测。

2.3 遗传标记

遗传标记具有可遗传性和可识别性,可用于

对染色体、染色体片段和基因进行鉴别和分析。
玉米单倍体缺乏R1-nj,因而利用显性花青素标记

R1-nj对单倍体进行筛选[61],但该标记在某些种

质中 的 鉴 定 效 率 低 下[62]。利 用 高 仁 油 含 量
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(KOC)的单倍体诱导系也可实现单倍体鉴定[63],
其准确率甚至超过90%,随着研究的不断深入和

技术成本的不断降低,这种方法可大幅度提高单

倍体鉴定的效率[64]。但这两种技术目前仅在玉

米上有所应用[65],是否用于其他作物尚有待探

索。随着玉米花青素基因诱导剂的开发和升级,
玉米单 倍 体 的 鉴 定 识 别 更 加 有 效、准 确 和 简

便[66]。另外,基于增强的绿色荧光蛋白和红色荧

光蛋白信号在胚胎和胚乳中的特异性表达,也能

简化单倍体鉴定[67]。
在小麦中,研究人员建立了基于花青素积累

的筛选系统:利用玉米花青素调控基因ZmC1和

ZmR,将组成型表达ZmC1的材料 AL-30与诱导

系进行杂交,通过分子标记与表型辅助选择,育成

了紫胚芽鞘诱导系PCI。利用该诱导系杂交的后

代,根据胚芽鞘颜色可实现单倍体精准鉴定,准确

率达到96.3%[68]。随后,胚特异表达的色素标记

系统[69]被建立,并直接被转化到小麦单倍体诱导

系中,形成紫胚单倍体诱导系PEI。PEI叶片中

无花青素积累,生长不受影响。利用该诱导系产

生的六倍体表现为紫色胚,而单倍体胚表现为正

常颜色。利用3个母本材料进行单倍体鉴定评

估,结果表明,无论是幼胚阶段还是成熟种子阶

段,单倍体鉴定准确率平均达到97.7%。
研究人员通过编辑小麦TaMTL基因,创制了

小麦单倍体诱导系,以该诱导系作为父本能够诱

导母本产生20%左右的单倍体籽粒[49]。利用小

麦单倍体诱导系与表达花青素基因ZmC1(胚芽鞘

呈现紫色)的转基因小麦杂交,获得了携带ZmC1
的小麦单倍体诱导系 HIPC。以 HIPC作为父本

与其他小麦材料杂交,籽粒萌发后胚芽鞘呈现白

色的为单倍体,呈现紫色的为二倍体[59],经过染

色体计数、保卫细胞长度鉴定、DNA含量测定和

花粉育性观察等验证,根据胚色直观鉴定单倍体

籽粒的准确率几乎为100%。

3 加倍处理

3.1 人工诱导染色体加倍

单倍体植株具有不育性[70]。染色体加倍可

获得纯合、稳定的DH植株。秋水仙素是应用最

多的加倍植物染色体的试剂[71],其在有丝分裂期

间抑制纺锤体功能,并阻止姐妹染色单体的极性

分离,诱导时加入2% 二甲基亚砜(DMSO)可以

有效提高增倍诱导率[72]。此外,有研究者在诱导

单倍体小麦时,开发出一种高效的秋水仙碱诱导

方法,可使染色体加倍效率大大提高[17]。

3.2 自发性单倍体基因组复制

自发性单倍体基因组复制 (SHGD)发生在

许多伞形科、十字花科、葫芦科、茄科等作物中,

SHGD机制尚不完全清楚,但SHGD在不同物种

中以不同的频率发生。例如,在谷类作物中,大
麦[73]、水稻[74]及玉米[75]中均存在SHGD现象。
不同小麦材料中自发染色体加倍的比例差异较

大。研究人员对6个小麦品系观察发现,4个品

系的自发染色体加倍比例约80%,2个品系则低

于15%[76],这种现象 在 小 麦 栽 培 品 种 间 也 存

在[77]。

4 DH技术在实践中的应用

4.1 加速育种

利用DH技术可加速小麦新品种的选育。在

具体实践中,小麦×玉米杂交被广泛应用,虽然其

单倍体基因诱导效果较弱、技术难度大及成本高,
但利用这种方式已成功育成新品种(系)。例如,

Amin等[27]利用DH技术筛选出盐胁迫条件下产

量性状优于亲本的春小麦DH 种质材料;Zhang
等[78]利用该技术培育出11个矮败雄性不育系材

料;王子宁等[79]利用该技术培育了6个糯性小麦

新品系;Bustos等[80]以提高粒数和粒重为目标,
筛选出的DH 品系比亲本增产31%。利用DH
技术可改良品种抗病性。研究人员利用该技术育

成高产、节水、条锈病中高抗及白粉病免疫的小麦

新品种中麦533[81]。通过小麦×玉米杂交,Mo-
radi等[82]评价面包小麦材料的黄锈病抗性,并在

短时间内获得纯合抗病基因型。通过小麦与白茅

草的杂交,利用DH技术筛选出在苗期和成株期

对黄锈病和褐锈病均表现抗性的株系[83]。
此外,单倍体诱导技术与分子标记技术结

合[84],能够快速获得稳定、纯合的目标单株,加速

育种进程[85-86]。Rohit等[87]在单倍体诱导的基础

上,增加多性状分子标记筛选,快速培育出聚合了

来源于小黑麦的抗秆锈病基因SrR、Sr31和来源

于长穗偃麦草的抗秆锈病基因Sr24、Sr26的普通

小麦品系。

4.2 遗传图谱构建

数量性状由多个基因控制,因而对杂交后代

中数量性状稳定遗传所需要的时间较长,其规律
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也比较复杂。DH 群体具有完全纯合的特性,是
进行小麦数量性状遗传分析的理想材料。在小麦

DH群体构建过程中,离体培养的 HIR受基因型

影响较大,白化问题也会导致群体偏小,可能遗漏

部分基因和性状,基因诱导也存在结实率低的问

题,影响遗传图谱的完整性和准确性。通过小麦

×玉米杂交可产生遗传稳定的单倍体,且不受基

因型限制,有助于减少遗传背景的干扰,提高遗传

图谱的准确性和可靠性,因而此方法经常被用于

DH群体构建。
种子形态是在驯化过程中改变的重要性状。

研究人员在两个小麦DH 群体中,发现3D上存

在影响种子长度的 QTL,在1D和3B上存在种

子均匀加宽的QTL[88]。Zhang等[89]使用一组来

源于华培3×玉麦57的小麦杂交DH群体,研究

其株高的数量性状位点 (QTL),认为株高遗传加

性效应占46.07%,上位效应占19.89%,QTL×
环境相互作用(QEs)占19.09%,三者共解释了

85.04% 的表型变异。Ajay等[90]利用弱筋小麦

品种Rugby和强筋小麦品种 Maier创建的小麦

DH群体构建了一张包含228个标记的遗传连锁

图谱,可解释90%以上的表型变异。小麦的穗状

形态性状[91]、穗粒数[92]、产量[93]、谷蛋白质 含

量[94]等性状的 QTL也成功通过 DH 群体被发

现。Jia[95]通过对杂种花药培养获得的小麦DH
群体,构建遗传连锁图谱,并检测到稳定的低赤霉

病严重度QTL。这些QTL的发现有助于小麦高

产优质品种的选育以及优异种质资源的挖掘。

4.3 与雄性不育结合

太谷核不育小麦是显性不育基因控制的雄性

不育材料。太谷核不育基因(Ms2)的发现对小麦

育种方式的创新具有重要意义[96],利用该基因可

实现轮回选择育种[97]。将携带Ms2的轮回选择

群体与单倍体诱导系杂交,可以产生大量单倍体。
这种方法的效果已在小麦和拟南芥中得到验证,
可显著减少大规模单倍体诱导所需的工作量[98]。

研究人员利用F1、F2 和F3 代的不育材料,基
于DH 技术选育小麦热光敏基因雄性不育系

(TPSGMS),并对不同子代不育材料利用效率进

行评估,结果表明,4年内共培育了24个具有完

全纯合且其他性状优良的品系,其中F2 代更有利

于选育DH系;相较于传统系谱法育种,这种方

法用时短,品系选育效率高[99]。因此,在小麦杂

交优势利用研究过程中,急用 DH技术在不育系

的选育及其性状改良方面可充分挖掘了小麦种质

材料的潜力。

4.4 小孢子遗传转化

将单倍体技术与基因编辑技术结合,可以在

一个生育期内获得含有目标性状的DH系,继而

进行基因功能分析和作物品种的遗传修饰[100]。
利用基因枪法、电激转化法和农杆菌介导法对小

麦小孢子进行遗传转化,可获得纯合的转基因植

株。研究人员将大麦耐旱性基因HVA1用农杆菌

介导的方法进行遗传转化,转入小麦花药来源的

单倍体胚胎,获得耐旱单倍体植株,对其进行加倍

获得纯合DH转基因植株[101]。通过转化水稻花

药愈伤组织,经过加倍获得含Xa21基因的DH转

基因植株[102]。将目标基因转入植株,进行单倍

体诱导,加倍后得到纯合转基因DH植株,这无疑

缩短 了 通 过 自 交 获 得 纯 合 转 基 因 植 株 的 时

间[103]。

5 结语

利用DH技术可大幅缩短小麦新品种的育成

时间,该技术的不断优化将会使 DH的培育过程

更加高效和稳定。DH也被广泛应用于遗传图谱

构建、不育系筛选、小孢子遗传转化等方面,成为

小麦遗传育种研究的重要手段,将进一步提高性

状遗传分析和改良的效率和准确性,为小麦遗传

育种提供更多可能。
虽然小麦×玉米杂交的应用十分广泛,但环

境因素对单培体产生的成功率和胚培养效果均存

在显著影响,激素的处理浓度、时间和方法对胚胎

成活和成苗的影响仍存在基因型差异。通过优化

技术路线,打破种质壁垒,进一步提高小麦×玉米

杂交诱导的HIR,可提高这种方法的应用适配性。
离体培养的诱导效率受到基因型、环境、激素

等多种因素影响,且多数时候存在基因型依赖性,
限制该技术在加速育种、遗传分析及其他研究领

域的应用,因而有必要围绕限制因素进一步改进

离体培养诱导技术,提高成熟度。此外,可在小孢

子遗传转化等研究领域运用该诱导技术,充分挖

掘其在小麦遗传育种研究中的利用价值。
单倍体诱导基因的发现对实现小麦种内单倍

体诱导有重要意义。利用此类基因产生单培体对

基因型依赖性较小,且不需要组织培养,成本和效

率均得到提高。未来需要深入解析单倍体诱导基

因的分子机制,这将有助于挖掘更多具有单倍体
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诱导功能的基因,可进一步拓展单倍体诱导技术

的应用范围。此外,更要将其与其他现代生物技

术的结合运用,拓宽其在小麦研究中的应用范围。
例如,将显性雄性不育基因与单倍体诱导系相结

合,可省去传统DH育种中的去雄步骤,进一步结

合可视化单倍体识别系统,从单倍体诱导和鉴定

两方面提高单倍体的产生效率,最大程度提高育

种规模。
此外,进一步开发小麦单倍体标记,能够在胚

胎时期以及种子时期有效筛选单倍体,拓宽单倍

体识别效率的品种范围;染色体加倍常用的化学

处理通常会对植物细胞造成损害,SHGD可以避

免这种化学损伤,挖掘SHGD在小麦中的发生机

制,提高DH植株的产生效率,挖掘DH技术在小

麦研究中的更多可能性。
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