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摘 要：随着育种技术的进步和作物品种的遗传改良，作物产量得到了很大提高，初步解决了巨大的粮食需求

问题，但常规育种周期太长，一般需要 6~8 a 才能得到纯合自交系，严重制约了新品种的培育速率。双单倍体

技术（Double haploid，DH）作为近年来重要的一项育种技术，能大幅缩减育种年限，并提高作物育种效率。目

前，虽然在单倍体诱导基因挖掘、单倍体诱导体系建立、单倍体筛选方法优化、染色体加倍技术改进方面已经取

得很大的进展，但单倍体诱导（Haploid induction，HI）的效率还未达到生产的预期，且遗传基础知识体系仍不完

善，单倍体鉴定体系也因物种不同而存在差异。因此，挖掘单倍体诱导新基因，创制高效单倍体诱导系和鉴定

体系，是解决双单倍体技术应用瓶颈的主要方法。文章从双单倍体诱导技术研究的重要意义、单倍体诱导基因

的研究现状、单倍体诱导产生的原因、单倍体鉴定方法研究进展等方面进行了综述，为植物中挖掘新的单倍体

诱导基因、聚合创制高效单倍体诱导系和鉴定系以及解析单倍体诱导的遗传基础提供参考，并为作物单倍体诱

导体系构建及其在作物育种中的应用提供理论和技术支撑。
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Abstract：With the advancement of breeding technologies and the genetic improvement of crop varieties, crop yields have 
greatly increased, helping to address the growing food demand. However, conventional breeding cycles are too long, typically 
requiring 6 to 8 years to obtain homozygous inbred lines, which severely limits the rate of new variety development. Double 
haploid(DH) technology, an important breeding technique in recent years, can significantly shorten the breeding cycle and 
improve breeding efficiency. Although significant progress has been made in areas such as haploid induction gene discovery, 
haploid induction system establishment, haploid screening method optimization, and chromosome doubling technology 
improvement, the efficiency of haploid induction(HI) has not yet met production expectations. Furthermore, the genetic 
knowledge system remains incomplete, and haploid identification systems differ across species. Therefore, the exploration of 
new genes for haploid induction and the creation of highly efficient haploid induction lines and haploid identification system are 
key methods for addressing the application bottleneck of double haploid technology. In this article, the significance of research 
on double haploid induction technology, the current status of haploid induction gene research, the causes of haploid induction, 
and research progress on haploid identification methods were reviewed. it provided reference for exploration of new genes for 
haploid induction in plants, aggregated creation of highly efficient haploid induction lines and haploid identification lines, and 
analysis of the genetic basis of haploid induction. Additionally, It offered theoretical and technical support for the establishment 
of crop haploid induction systems and their application in crop breeding.
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1　  双单倍体技术研究的重要意义

双单倍体（Doubled haploid，DH）技术是指将

人为处理产生或自然发生的具有配子染色体数目  
（N）的单倍体种子或植株，通过染色体加倍处理

后，获得完全纯合的二倍体自交系（2N）的技术。

相较于需要 6~8 个育种周期才能获得纯合自交系

的常规育种方法，双单倍体技术只需要 1~2 个周

期就可以快速获得纯合自交系（图 1），极大地缩减

了育种周期，获得了育种学家们的青睐，正逐步成

为现代育种的重要组成部分 [1]。鉴于单倍体育种

技术周期短、纯度高等优点，在国内外各大农业公

司及育种单位获得了广泛的应用。以 DH 育种技

术商业育种应用最为成功的作物玉米为例，经过

长达 60 多年的研究与实践，玉米 DH 育种技术日

趋成熟，成为玉米主流育种技术之一。国内外许

多公司均已实现 DH 育种的规模化应用，该技术已

成为可与转基因技术，分子标记辅助育种技术相

媲美的现代玉米育种三大核心技术之一 [2]。

双单倍体育种技术主要由 3 个部分所组成：单

倍体获得、单倍体筛选、染色体加倍 [3]。其关键步

骤之一是诱导获得单倍体，经过多年的探索与研

究，已经建立了多种较为成熟的诱导方法。根据

诱导方式分为体外诱导和体内诱导。体外诱导包

括雄配子诱导和雌配子诱导；体内诱导包括远缘

杂交诱导、物理和化学诱导、诱导系诱导 [4]。各种

诱导技术由于操作复杂，限制条件多，适用范围窄

等问题，无法大规模的应用。近年来，基于诱导系

基因的克隆和诱导机制的发现 [3]，使得诱导系诱导

的单倍体育种技术在诱导效率和适用范围上都有

不错的表现，并已经进入快速发展时期，被世界各

地的种子公司和科研人员大量使用和改良。

因此，挖掘单倍体诱导新基因，创制高效单倍

体诱导系，对单倍体诱导技术和植物遗传育种研

究具有十分重要的理论及实际意义。

2　  单倍体诱导基因的研究现状

玉米中存在天然的较高频率的孤雌单倍体诱

导系，当诱导系与普通玉米材料杂交之后，后代有

一定几率产生受体植株孤雌生殖单倍体。1959年，

美国遗传学家 COE[5]报道的 Stock 6 作为父本诱导

系，经过近 60 a 的发展，由 Stock 6 衍生的一系列诱

导系已成为 DH 育种重要材料基础。2017 年 1 月，

全球农业科技巨头企业先正达（Syngenta）公司在

Nature 杂志上报道了 1 个玉米花粉特异性磷脂酶

基因 MATRILINEAL（MTL）[6]，并利用 TALENs
（Transcription activator-like effector nucleases 或转

录激活因子样效应物核酸酶）基因编辑技术对其

进行了新的编辑，结果可以把单倍体诱导率提高

到 6.7%~13.1%。 2017 年 2 月，中国科学家 LIU
等 [7]也报道了同一诱导基因（命名为 ZmPLA1），并

用 CRISPER/Cas9 基因编辑技术获得了转基因诱

导系，开展了相应的诱导实验。更为重要的是，已

有研究表明，MTL 基因在禾谷类作物中序列与功

能非常保守 [6]，所以该基因的克隆有望为基于该基

因的单倍体诱导与 DH 育种打开应用之门，从而在

更多的重要禾本科作物中开发 DH 育种技术。

随着分子生物学技术的发展，植物中诱导单

倍体的基因不断被发现（表 1）。拟南芥中，存在 1种

编码着丝粒特异性组蛋白的基因 CENH3，当其发
图 1　单倍体育种技术流程

Fig.1　The process of haploid technology in breeding
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生突变后，自交后代中发现了一定比例的单倍

体 [8]。对其进行点突变后，突变体与野生型杂交能

够诱导产生单倍体 [9]。小麦中，通过筛选基因组编

辑的 CENH3 异等位基因组合进行鉴定，发现编辑

后的等位基因在雌配子体中的传递减少，并且杂

合子基因型比纯合基因型组合更能触发较高的单

倍体诱导率 [10]。大麦、甜菜的 CENH3 保守结构域

中一个氨基酸的改变，也会诱导产生单倍体 [11]。同

时，CENH3-tailswap 转基因可用于在玉米植株体

内构建单倍体诱导系统 [12]。但 CENH3 突变引起

的诱导率只有 2%~3%，远远低于玉米 Stock 6 来

源诱导系的诱导率 12%[13]，影响了其在单倍体诱

导中的应用。

Stock 6 诱导系中存在 2 个单倍体诱导的主效

应位点，qhir1（quantitative haploid induction rate 
1）和 qhir8（quantitative haploid induction rate 8）。

对关键位点 qhir1 进行克隆，获得单倍体诱导的关

键基因 MATRILINEAL（MTL/ZmPLA1/NLD），

编码花粉特异性磷脂酶 A，编码序列上的 4 个碱基

插入所导致的基因功能缺失是单倍体诱导能力产

生的关键 [7]。然而，ZmPLA1 基因并不能完全解释

高频诱导现象。对 qhir8 位点进行定位克隆，鉴定

到了 ZmDMP 基因，并进一步通过 CRISPR-Cas9
介导的基因编辑技术验证了该基因具有诱导单倍

体的功能，其单倍体产率为 0.1%~0.3%[14]。利用

组学技术手段，通过筛选 mtl 突变体中显著上调表

达的基因，获得单倍体诱导候选基因 ZmPLD3（花

粉特异性磷脂酶基因），然后通过 CRISPR-Cas9
系统，获得该基因功能缺失突变体，经单倍体诱导

检测，该基因突变具有诱导单倍体的能力，且诱导

率与主效单倍体诱导基因 MTL/ZmPLA1/NLD
的诱导率（1.2%）相当。同时进一步与已报道单倍

体诱导调控基因聚合，发现 ZmPLD3 与 MTL/Zm⁃
PLA1/NLD 双突变体的单倍体诱导效率能够提高

4 倍，三突 zmpld3（+/-）-mtl-zmdmp（ZmPLD3
杂合突变，MTL/ZmPLA1/NLD 与 ZmDMP 纯合

突变）的单倍体诱导效率能够提高 6~7 倍 [15]。在

水稻中将 ZmMTL 基因的同源基因 OsMTL 敲除

后，自交后代中有 6% 的植株为单倍体 [16]。利用

CRISPR/Cas9 基因编辑技术敲除小麦中玉米 Zm⁃
MTL/ZmPLA1/ZmNLD 基 因 的 同 源 等 位 基 因

TaPLA-A 和 TaPLA-D，成功诱导产生了小麦单

倍体籽粒，诱导率为 2.0%~3.0%[17]。而对小麦

TaMTL-A，TaMTL-B，TaMTL-D 基因进行编辑

后，植株结实率显著降低，单株单倍体诱导率最高

达 18.8%，同时还发现了无胚型和胚及胚乳双无

型籽粒 [17-19]。敲除谷子中玉米 MTL 基因的同源基

因 SiMTL，成功诱导了谷子单倍体的产生，平均诱

导率为 2.7%[20]。

由此可见，单倍体诱导基因高度保守，挖掘单

倍体诱导新基因，对在其他作物中构建单倍体诱

导技术体系具有重要借鉴意义，可为培育新型诱

导系提供基础。

3　  磷脂酶基因诱导产生单倍体

磷脂酶主要功能是水解膜的主要成分磷脂，

在植物生长发育、逆境胁迫响应、花粉成熟、花药

开裂等方面发挥着重要作用。根据其水解磷脂部

位分为磷脂酶 A（PLA）、磷脂酶 C（PLC）和磷脂酶

D（PLD）[21]。PLA 基因家族包括 PLA1、PLA2 和

pPLA 三大类。其中，PLA1 催化水解磷脂的 sn-1
位酯键，生成 2-溶血磷脂（2-LPL）和游离脂肪酸

（FFA）。PLA2 催化水解磷脂的 sn-2 位酯键，生成

1-溶血磷脂（1-LPL）和游离脂肪酸（FFA）[21]。PLC
水解甘油磷酸键，形成二酰基甘油和含磷酸极性

基团，具有独特的催化特性和下游信号传导功能，

代谢产生磷脂酸（Phosphatidic acid，PA）和六磷酸

（Hexakisphosphate，IP6）等次生信使，并进一步细

分为磷脂酰肌醇特异性磷脂酶（Phosphoinositide-
specific PLC，PI-PLC）和磷脂酰胆碱类磷脂酶 C
（Phosphatidylcholine-PLC，PC-PLC）[22-23]。 PC-

PLC 优先水解 PC，但也可作用于其他脂类，如磷

脂酰乙醇胺（Phosphatidylethanolamine，PE）和磷

表 1 已克隆单倍体诱导基因

Tab.1 Haploid induction genes cloned

基因　Genes
CENH3

PLA1

PLD3

DMP8

DMP9

DMP

DMP4

KNL2

POD65

植物　Plants
拟南芥、玉米、小麦

玉米、水稻、小麦

玉米

拟南芥

拟南芥、芸苔属甘蓝

玉米、番茄、甘蓝型油菜、烟草、马铃薯、苜蓿

西瓜

玉米

玉米
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脂酰丝氨酸（Phosphatidylserine，PS），因此，也被称

为非特异性磷脂酶 C（Non-specific PLCs，NPCs）[22]。

PLD 主要底物为磷脂类化合物，其作用位点为磷

脂物质的末位磷原子。在水分子的作用下，PLD
可以催化磷脂底物水解生成磷脂酸（Phosphatidic 
acid，PA）。在有合适的第二亲和试剂底物时（如

丝氨酸、羟基丁酸、肌醇等），PLD 可以催化底物磷

脂的极性头部发生酯交换反应，释放原有极性头

部，生产新的磷脂 [24-26]。

磷脂酶基因的分类和功能表明其介导膜脂

代谢的多个过程，并参与调节花粉发育，这可能

是其诱导产生单倍体的原因 [27-33]。在拟南芥中，

DEFECTIVE IN ANTHER DEHISCENCE 1
（DAD1）基因编码一个叶绿体 PLA 基因，是花粉

成熟、花药开裂和开花所必需的，并与花蕾中茉莉

酸 的 积 累 相 关 [27]。 此 外 ，非 特 异 性 磷 脂 酶 C2
（NPC2）和非特异性磷酸酶 C2（NPC6）的突变体

通过抑制磷脂水解和三酰甘油生物合成，导致花

粉管生长缺陷 [33]。在玉米中，花粉特异性磷脂酶

A1（MTL）基因是单倍体诱导的关键基因。在水

稻 [16]、小麦 [17-19]、谷子 [20]中也证明该基因具有诱导产

生单倍体的功能。同时，玉米中花粉特异性磷脂

酶基因（PLD3）也具有诱导产生单倍体的功能，且

与主效单倍体诱导基因 MTL/ZmPLA1/NLD 的

诱导率相当，聚合已报道单倍体诱导调控基因可

使单倍体诱导效率提高 6~7 倍 [15]。

由此可见，磷脂酶基因具有诱导产生单倍体

的潜力，深入挖掘磷脂酶基因家族中具有单倍体

诱导功能的新基因，解析新基因与 MTL 诱导单倍

体的遗传基础，聚合创制高效的单倍体诱导系将

为小麦等作物育种提供重要的理论和技术支撑。

4　  单倍体诱导产生的原因

19 世纪末，被子植物双受精机制被发现，雄配

子体形成 2 个精子，其中一个与卵融合形成二倍体

的合子，另一个与中央细胞的极核（通常 2 个）融合

形成初生胚乳核。双受精后由合子发育成胚，中

央细胞发育成胚乳。但也存在卵细胞不能正常融

合成二倍体的合子，中央极核正常融合的现象，即

形成单倍体胚，三倍体胚乳的现象，就是孤雌生

殖。受体孤雌生殖（Parthenogenesis）能够产生单

倍体，即卵细胞不经过受精也能发育成正常的新

个体，完美地契合了 DH 育种技术的目标 [3]。孤雌

生殖现象是一种普遍存在于一些较原始动物种类

身上的生殖现象，在禾本科作物和高等动物也低

频率发生，为基于单倍体诱导与加倍的 DH 育种技

术提供了生物学机制上的可能。

随着单倍体诱导基因的不断发现，对单倍体

诱导产生机制的探索也不断加强 [34]。目前，关于单

倍体诱导产生的机制有 2 种：单核受精假说和染色

体消除假说。已有的研究大多倾向于支持染色体

消除假说，如玉米诱导系 Stock 6 作为父本与常规

材料进行杂交后父本染色体在一周内逐步消失 [35]。

在对诱导系不同阶段发育花药进行单细胞测序

后，发现花粉有丝分裂时期的精子染色体片段化

是造成受精后染色体消除及单倍体诱导的直接原

因 [36]。通过对 zmpla1 和野生型花粉的转录组、蛋

白组、蛋白修饰组、单核基因组、代谢组、脂质组等

的全面分析，揭示单倍体诱导发生过程是精细胞

的 ZmPLA1 失活，造成周边卵磷脂积累，使线粒体

发生紊乱，引起活性氧爆发，破坏精细胞染色体的

稳定性，导致染色体片段化，从而诱导产生单倍体。

同时，发现过氧化物酶 POD 是细胞防御活性氧的

主要工具，将三核花粉期特异表达的过氧化物酶基

因 ZmPOD65 进 行 基 因 编 辑 后 ，后 代 出 现 高 至

7.7% 的单倍体诱导率[37]。进一步深入研究，发现

导致活性氧水平变化的化学物质也可以诱导产生

单倍体。通过多轮测试，最后找到了能直接诱导单

倍体产生的特定化学诱导剂（MMI，M106466，PC_
18∶1，850375P），并发明了一套利用特定化学物质

处理花粉以诱导单倍体发生的技术 [37]。在小麦中，

对小麦磷脂酶基因 MTL 诱导单倍体产生的机制

进行了研究，发现 MTL 突变后会导致其翻译提前

终止，蛋白失去功能，并引起三核花粉粒时期花粉

细胞内的脂质代谢紊乱，导致花粉中脂肪酸合成

中间产物棕榈酸和油酸积累，继而引发线粒体电

子传递链紊乱，产生过量活性氧，导致花粉精细胞

染色体在进行第二次有丝分裂过程中受损，并在

受精后逐渐消除，产生单倍体 [19]。

综上所述，解析单倍体诱导产生的机制，有利

于挖掘单倍体诱导的新基因，创建高效的单倍体

诱导系，加快作物的遗传改良。

5　  单倍体鉴定方法研究进展

单倍体鉴定是双单倍体技术中的关键步骤，

能否在籽粒早期鉴定出单倍体，进行染色体加倍，
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是快速获得纯合株系的关键因素。单倍体诱导系

能够诱导自身产生 4 种籽粒（正常二倍体籽粒、单

倍体籽粒、胚败育籽粒、胚乳败育籽粒）。因此，快

速准确的单倍体鉴定方法是 DH 技术应用的前提

和关键。在早期的研究中，根据单倍体和二倍体

之间的差异，存在多种鉴定方法，包括表型、遗传

标记、染色体数目、气孔保卫细胞长度、分子标记

等 [38]。目前已开发出的单倍体鉴定技术，主要是在

植株和籽粒水平上进行鉴定和筛选，包括形态学

鉴定方法、细胞遗传学鉴定方法、遗传标记鉴定方

法、双荧光鉴定方法等。

5.1　形态学鉴定

单倍体与二倍体相比，由于细胞染色体数目

减半，出现细胞较小、生物量减小、植株矮小、叶片

狭窄、节间数减少等表型。另外，染色体数目异

常，会导致减数分裂无法正常进行，出现不育表

型。已有研究发现，水稻中能够把叶尖弧度作为

筛选标准进行单倍体鉴定，准确率为 100%，但该

表型的分子机制还未见报道，仅作为一种简便的

单倍体筛选方式应用 [39]。虽然依靠形态学特点，可

以在田间对单倍体进行鉴定，但该方法鉴定周期

较长，消耗大量的土地资源，容易受到环境因素影

响。因此，该方法并不能够满足双单倍体技术广

泛应用的需求。

5.2　细胞遗传学鉴定

单倍体相较于二倍体，染色体数目减半，细胞

遗传学鉴定是利用根尖或减数分裂期的花药进行

压片处理，在显微镜下观察染色体数目，从而进行

倍性鉴定，因此，该方法是最准确直观的鉴定方

式 [40]。然而，因其实验步骤较为繁琐，且成功率较

低，并不能够适用于大批量种子鉴定。此外，还可

利用流式细胞仪，通过荧光强度精确定量 DNA 含

量，生成 DNA 含量峰图，从而鉴定植株染色体倍

性 [41]。然而流式细胞仪需要选取叶片细胞，鉴定时

期过晚，无法及时进行染色体数目加倍，且流式细

胞仪价格昂贵，需要较高的技术水平，因此，并不

适用于大批量的单倍体鉴定。

5.3　遗传标记鉴定

上述鉴定方法往往周期长，且消耗大量资源。

因此，如何在种子阶段鉴定出单倍体尤为重要。

育种家通过被子植物双受精机制，将不同的遗传

标记导入到诱导系中，通过胚、胚乳不同的受精过

程，使单倍体和二倍体能够在种子阶段被区分出

来，即利用单倍体诱导系自身携带的遗传标记基

因，辅助单倍体筛选，能有效减少依赖单倍体植株

形态筛选产生的误差，是一种高效实用的筛选

方法。

5.3.1　花青素遗传标记　为实现利用花青素遗传

标记鉴定单倍体，将花青素 R1-nj基因导入诱导系

中，使单倍体和二倍体种子显示出不同的颜色，实

现对单倍体种子快捷高效的筛选 [42]。如将标记基

因 R1-nj，导入到玉米诱导系 Stock6 中，该基因能

够在玉米的胚乳糊粉层和胚的盾片中特异性表

达，产生紫色的花青素。拥有 R1-nj标记后的诱导

系与正常植株杂交后，子代可产生胚和胚乳均为

紫色的杂种籽粒；胚乳为紫色，胚为白色的单倍体

籽粒；胚和胚乳均为白色的自交花粉污染的籽粒；

胚为紫色，胚乳为白色的异雄核受精籽粒 [43]。经过

颜色标记后，利用肉眼就可以区分玉米籽粒，这种

鉴定方式操作简单、效率高、成本投入小，最大程

度地保护了籽粒的完整性，并能在早期实现单倍

体籽粒的鉴定 [44]。R1-nj 标记的使用，极大地提升

了玉米单倍体的鉴定与筛选，但 R1-nj标记的应用

依然有一定的局限性，比如，R1-nj 基因的表达容

易受到诱导系和母本材料的遗传背景，收获时籽

粒的成熟度和鉴定倍性时籽粒水分含量的影响，

并在部分特殊材料（有色籽粒）中表达较弱，肉眼

不易识别。以上因素均限制了 R1-nj标记的应用。

为了弥补 R1-nj 标记的不足，育种家在 R1-nj 标记

诱导系的基础上导入色素控制基因 ABP1，该基因

在叶鞘、不定根和茎秆中均表达，最终形成的诱导

系具有籽粒、植株双显性遗传标记。子代产生单

倍体籽粒的胚乳（糊粉层）为紫色，盾状体（胚）为

白色，籽粒幼苗叶鞘为绿色。

ZmC1 和 ZmR 可以调控植物花青素合成。对

组成型表达 ZmC1 的小麦材料（AL-30）和组成型

表达 ZmR 材料（AL-40）的幼胚、种子以及胚芽鞘

进行了系统观察，发现 ZmC1 可导致紫色胚芽

鞘，ZmR 可导致紫色种皮。将组成型表达 ZmC1
的材料（AL-30）与诱导系杂交，通过分子标记与

表型辅助选择，育成了紫胚芽鞘诱导系。该诱导

系杂交的后代，可根据胚芽鞘颜色实现单倍体的

精准鉴别（准确率为 96.3%）[45]。另外，利用 ZmC1
基因标记构建出小麦 HIPC（Haploid inducer with 

··7
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a purple coleoptile）诱导系，并作为父本诱导其他

材料，发现后代中紫色胚芽鞘的为二倍体，无色的

为单倍体。根据胚的颜色标记直观鉴定单倍体籽

粒的准确率为 100%[46]。这大大减轻了鉴定单倍

体的工作量，提高了鉴定的准确性和效率，可以批

量进行单倍体鉴定，显著促进了小麦单倍体育种

技术的应用。

5.3.2　高油标记系统　玉米胚的含油量占总籽粒

的 85% 以上，通过油含量选育的高油标记诱导系

能通过杂合二倍体胚的含油量与孤雌生殖的单倍

体含油量的差异快速鉴定单倍体 [47]。含油量能够

利用核磁共振技术进行检测，并设计出高通量的

鉴定仪器，极大地提升了检测的准确率，减少了资

源消耗 [48]。但由于含油量表型由多基因控制，遗传

机制尚不清晰，在育种过程中并不稳定，容易受作

物本身含油量的影响，如小麦籽粒含油量并不突

出，不能精确识别，因此，该方法未能在其他作物

中普及。

5.3.3　荧光蛋白标记系统　除了上述方法外，还

开发了利用荧光蛋白标记区分单倍体和二倍体的

方法。将编码着丝粒组蛋白 H3 的变体 CENH3 尾

部连接 YFP 荧光蛋白引入诱导系，产生的 YFP 信

号可用于区分二倍体和单倍体 [35]。将荧光蛋白基

因与组织特异性启动子结合，在玉米 zmmtl诱导系

籽粒中，利用胚和胚乳中特异性启动子表达 eGFP
和 DsRED，得到的单倍体种子在胚中无荧光，在胚

乳中显示红色荧光，二倍体种子的胚显示绿色荧

光，胚乳显示红色荧光 [3]。棉花中，在 ghdmp 诱导

系中开发出携带有 DsRED 特异表达的荧光标记

植株，作为父本进行杂交。双受精后，产生 2 种籽

粒，一种为胚孤雌生殖形成单倍体，胚无荧光。另

一种为杂合二倍体，含有父本的 DsRED 荧光标记，

表现为胚含有红色荧光[49]。在黄瓜中，利用 GFP
绿色荧光蛋白基因与 ghdmp 诱导株系结合，能够

直接在杂交后代中区分无色的单倍体籽粒和携带

GFP 荧光的二倍体籽粒 [50]。荧光鉴定系统由于其

颜色明显、鉴定准确等特点，已在玉米中得到广泛

应用，大大提高了单倍体鉴定效率，且筛选准确率

达到 99.7%，极大地推动了双单倍体技术的应用[51]。

6　  展望

近年来，国内外在单倍体技术基础理论研究

方面取得了突破，克隆了许多单倍体诱导基因，且

这些基因在物种中存在一定的保守性，为单倍体

技术在不同物种中的广泛应用提供了基础，但有

些基因在一些物种中没有同源基因，因此，将聚合

后提高单倍体诱导率的基因，在同一物种中聚合

表达提高单倍体诱导率将成为下一步的研究热

点。目前，单倍体诱导系大多通过基因编辑技术

编辑单倍体诱导基因构建而成，影响了其在生产

上的应用，因此，创制单倍体诱导基因的突变材

料，也是单倍体诱导系在生产上应用的重点。目

前，单倍体的诱导率大多为 2%~11%，与理想的

单倍体诱导率（20%）还有一定的差距 [52]，因此，挖

掘新的单倍体诱导基因，提高单倍体诱导率仍任

重而道远。

总之，挖掘单倍体诱导新基因，解析单倍体诱

导的遗传基础，选育和培育新型高效的诱导系，将

进一步提升单倍体育种效率，扩大其在育种中的

应用。通过综述单倍体基因的研究进展，有助于

挖掘单倍体诱导的新基因，创建高效的单倍体诱

导系，解析单倍体诱导的遗传基础，可为植物单倍

体技术在育种中的应用提供重要的理论支撑。
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