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玉米单倍体诱导的分子机制
解析及其应用研究进展

郭 华，鹿红卫，王帮太，王志红，苏玉杰，张晓春，秦贵文
(鹤壁市农业科学院，河南 鹤壁 458031)

摘 要：单倍体诱导(HI)及双单倍体(DH)技术为加快玉米自交系的选育起到了重要作用。DH育种是改良作

物和整合新基因以选育出满足不同育种需求的有效方法，已逐步实现规模化生产。自1959年Coe发现玉米单倍体

诱导自然突变体以来，单倍体诱导率(HIR)已从最初的2%～3%逐渐上升至10%以上。针对单倍体诱导基因克隆及

诱导机制开展大量研究，先后发现多个QTL诱导位点，克隆4个重要的单倍体诱导基因，并在诱导机制方面取得较

大突破，但许多关于HI的谜团仍然存在，依然制约着HI技术在作物育种中的应用。
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Abstract: The haploid induction technique(HI) and double haploid technique(DH) have played a crucial role
in accelerating the breeding of maize inbred lines. DH breeding is an effective method for crop improvement and the
integration of new genes to meet various breeding requirements. It has gradually achieved large-scale and industrial⁃
ized production. Since Coe identified a spontaneous mutant(named Stock6) able to induce about 2%-3% haploid em⁃
bryos in maize in 1959, the induction rate has gradually increased from the initial 2%-3% to over 10%. Although ex⁃
tensive research has been conducted on the cloning and induction mechanism of HI genes, multiple QTL induction
sites have been identified, four important HI genes have been cloned, and significant breakthroughs have been made
in the induction mechanism. However, many mysteries about HI still exist, which restrict its application in maize
and other important crop breeding.
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现代玉米杂交种的成功取决于优良亲本自交系

的选育[1]。传统的玉米育种需要 8～10代才能将目

标基因引入理想的遗传背景，非常费力、耗时且成本

较高 [2]。此外，新出现的气候变化威胁需要快速选

育对非生物和生物因素具有更高耐受性的改良品
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种[3]。因此，迫切需要开发一种快速有效的方法，培

育兼有多种优良性状的自交系。

开花植物的有性生殖包括双受精，即花粉中的

两个精子与胚囊中的两个生殖细胞结合 [4]，玉米属

于典型的双受精植物。现代育种学家希望将亲本重

组单倍体基因组固定在自交系中，通过恢复正常的

倍性状态直接产生DH个体[5-6]。以单倍体诱导（HI）
为基础的DH育种体系只需要两代即可实现纯合，

大大缩短了育种时间，可以有效替代传统自交系选

育 [7]。同时，DH个体基因组的快速纯和，使得作物

表型性状的早期鉴定、基因鉴定、遗传图谱开发等遗

传学研究更为精准有效[8-9]。此外，HI技术可以与不

同的分子技术结合，从而更好地克服作物改良中存
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在的各种限制[10]。目前，HI技术已经逐渐成为作物

工程的基础，并逐步发展成为玉米育种的重要技

术。国内外许多公司已实现DH育种的规模化应

用，该技术已成为与生物育种、分子标记辅助育种相

媲美的玉米育种三大关键核心技术之一[11]。

目前，已发现3种不同来源体内单倍体诱导系，

一是能诱导父系和母系单倍体的 ig突变体 [12-13]；二

是组蛋白 3(CENH3)的着丝粒突变体诱导父系单倍

体，利用 cenh3无效突变的杂合子作为母本进行杂

交，玉米单倍体诱导率可达 5%[14]；三是诱导母系单

倍体的Stock6诱导系或未知功能域679膜蛋白(dmp)
突变体[15]。

母系单倍体诱导系及其衍生物目前已广泛应用

于玉米育种 [16-17]。母系单倍体诱导由父系触发，使

用来自该单倍体诱导系的花粉杂交导致卵细胞发育

成仅包含母系染色体组或基因组的单倍体胚胎，而

胚乳通常是受精的[18-19]。自1959年第1个玉米单倍

体诱导自然突变体的发现到一系列高效诱导系的选

育，利用诱导系诱导单倍体已成为玉米DH育种的

有效方法。单倍体技术已经成为北美和欧洲玉米育

种的主要技术[20]。国内玉米单倍体育种也在快速发

展中，成功育成系列诱导率达 15%以上的高频诱导

系、子粒油分和诱导率均超 10%的超高油型诱导系

及组培专用诱导系等[21]。目前我国每年创制DH系

达到 30万个以上，育成DH杂交种超过 200个，其

中，展现出DH杂交种的高产潜力。

这些成功的育种工作进一步表明了单倍体诱导

的多基因性质，并逐渐被数量性状位点(QTL)分析及

关键基因克隆所证实[22]。植物单倍体诱导的机制仍

然是一个长期的探索。本文主要围绕玉米母系单倍

体诱导QTL定位和关键基因克隆、单倍体诱导机制

假说及关键基因分子作用机理进行综述。

1 玉米母系单倍体诱导系

玉米单倍体诱导系的诞生要追溯到 1959年，

Ed Coe发现了 1个能够诱导产生约 2%～3%单倍体

胚胎的自然突变体(Stock6)。当由 Stock6授粉时，无

论受体亲本遗传背景如何，单倍体都能稳定发

生[23]。随着玉米育种的不断发展，许多诱导系衍生

物被选育出来，形成了一个复杂的单倍体诱导系谱

系。根据其遗传多样性划分为 6个类群 [24]，其中，

HIR较高的衍生物，如广泛使用的RWS[25]，被称为

“现代单倍体诱导系”，使DH技术在玉米育种中的

大规模应用成为可能。随后，具有更高HIR的玉米

单倍体诱导系的选育，使得体内单倍体诱导成为生

产玉米单倍体的首选方法[26]，育种家在生产实践中

能够更加有效地选育单倍体[27]。

2 玉米母系单倍体诱导遗传研究

2.1 单倍体诱导QTL定位

玉米的母体单倍体诱导是一种受多基因控制的

数量性状。Lashermes和Beckert认为，单倍体诱导

是一种可遗传性状，由少数具有主要决定性的基因

控制[28]。Deimling等在Bin1.03-1.06及Bin2.04-2.06
分别鉴定出了1个主效和1个微效QTL，他们共同解

释了17.9%的表型变异[29]。Barret等在Bin 1.04上确

定 1个参与孤雌生殖诱导的主要位点 ggi1，并精细

定位至约11.6 cM的区间(umc1917-bnlg1811)，与De⁃
imling等 [29]鉴定出的主效QTL位置一致。Prigge在
4 个不同群体中定位到 7 个 HIR 相关 QTLs，其中

qhir1 与 ggi1 位置一致，并决定 66%的 HIR，位于

Bin9.01的qhir8决定22.75%的HIR。位于qhir1位点

上的 sed1区域物理距离被缩小至455 kb，随后，qhir1

被精细定位至243 kb的区间，为后续基因克隆提供

了一个很好的起点，qhir8的位置也被进一步被缩

小到 789 kb的区域[30]。通过GWAS分析，qhir1被分

解为两个紧密相连的基因组片段 qhir11(0.54 Mb)与
qhir12(3.97 Mb)[31]。HIR评估显示，只有 qhir11对单

倍体诱导有显著影响[32]。

2.2 单倍体诱导基因克隆

2.2.1 基于正向遗传策略的关键基因克隆

玉米母系单倍体诱导系使传统的正向遗传策略

探索单倍体基因得以实现，科学家们通过多轮定位

及基因编辑对单倍体诱导基因进行探索和验证[33]。

ggi1/qhir1是迄今以来发现的HIR最高的QTL位点，

其精细定位始于Barret等创建了96个高重组自交系

和诱导杂交的18个单粒传后代。此后，ggi1/qhir1被

缩小到243 kb的区域。Kelliher等将ggi1/qhir1位点

缩小到大约 0.57 Mb的区域，与 ggi1/qhir1的一个子

区域 qhir11一致，并首次克隆了 qhir1位点上控制玉

米单倍体诱导基因，确定了玉米单倍体诱导是由一

种花粉特异性磷脂酶基因的移码突变造成的，命名

为MATRILINEAL(MTL)。随后，Liu等[34]和Gilles等[35]

也克隆了该基因，分别命名为 ZmPHOSPHOLI⁃

PASE-A1(ZmPLA1)和 NOT LIKE DAD(NLD)，并分别

利用基因敲除及野生型互补证实了突变带来的功能

缺失是导致单倍体诱导的原因。该基因统一称为

ZmPLA1。

作为触发玉米单倍体诱导的第二大QTL，qhir8
可以解释大约20%的基因型变异。2015年，qhir8被



精细定位至789 kb的区域内。2019年，在qhir8中发

现了 1个非 Stock6起源基因的突变，通过图位克隆

将候选基因区间缩小至 318 kb，最终锁定为编码

DUF679结构域膜蛋白的基因，命名为 ZmDMP，并

利用基因编辑等方法验证了ZmDMP就是qhir8位点

触发单倍体诱导的关键基因(表1)。
2.2.2 基于逆向遗传策略的关键基因克隆

基于ZmPLA1诱导机制，采用逆向遗传策略确

定同属于磷脂酶亚家族的 ZmPLD3发生功能缺失

后，同样可引发单倍体诱导，并利用基因编辑进行了

验证。ZmPLD3 中存在两个水解活性位点区域

(HKD)结构域，并筛选出两个因碱基插入或缺失导

致的突变体，突变的 ZmPLD3产生了与 ZmPLA1相

似的HIR。ZmPLD3与先前报道的QTL均未发生重

叠，这表明该位点可能没有被育种者选择[36]。

表1 单倍体诱导相关基因及QTLs

Table 1 Haploid induction related genes and QTLs
来 源

Resource

Stock6

非Stock6

基因编辑

基因编辑

名 称

Name

MTL/ ZmPLA1/

NLD

ZmDMP

ZmPLD3

ZmPOD65

所在位点/基因

Locus

bin 1.04, ggi1/qhir1
GRMZM2G471240

bin 9.01, qhir8
GRMZM2G465053

Zm00001d017246

Zm00001d017996/

GRMZM2G442008

突 变

Mutation

插入

SNP

插入/缺失

SNP/移码

突变

编码蛋白

Coding
protein

花粉特异性磷脂酶

DUF679 结 构 域 膜

蛋白

花粉特异性磷脂酶

精子特异性过氧化

物酶

蛋白定位

Protein
localization

营养细胞内质膜

精子细胞质膜

内质网、质体、高

尔基体和细胞质

无

诱导率(%)
Haploid
induction
rate

3

0.1～0.3

0.85、0.96

7.7、1.0

作 物

Crop

谷物

谷物及双

子叶植物

谷物

谷物

文 献
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[34]
[35]
[15]

[36]

[37]

2017年，玉米单核测序技术取得了重要突破。

测序结果显示，zmpla1突变体中精子细胞DNA断裂

频率较高 [37]。Jiang等 [38]发现与“ROS&应激”相关的

过氧化物酶基因 ZmPOD65(Zm00001d017996)在小

孢子细胞三核期高度表达。利用CRISPR-Cas9系

统编辑该基因产生了错义突变、移码突变两个突变

体，HIR分别为7.7%和1.0%，这表明ZmPOD65突变

导致单倍体诱导，进而支持ROS爆发在单倍体诱导

中的作用[38]。

3 关键诱导基因分子作用机制

3.1 活性氧(ROS)爆发

对 zmpla1进行多个组学水平综合功能分析，发

现大量显著富集或差异丰富的分子实体的功能类别

与氧化应激反应相关，这表明活性氧(ROS)爆发在单

倍体诱导中起着关键作用。ZmPLA1编码一种在花

粉营养细胞中特异性表达的类 patatin样磷脂酶 a，
该基因启动子活性始于双细胞晚期，即第二次有丝

分裂之前或期间[39]。zmpla1中 1个 4 bp的插入导致

编码的磷脂酶被截断失去稳定性，引起精子中磷脂

酰胆碱(PC)的增多。PC是ROS的有效诱导剂，PC含

量增加破坏线粒体稳态并刺激ROS的产生，继而引

起氧化还原失衡，这可能导致DNA断裂从着丝点区

域延伸到整个精子基因组。而持续的DNA断裂导

致雄性基因组丢失/或着丝粒缺陷，触发单倍体诱

导。使用ROS试剂对花粉进行简单的化学处理会

导致单倍体诱导，进一步证实了 PC引发的ROS是

ZmPLA1突变产生单倍体诱导的主要因素。

在 zmpla1突变体中发现3个精子特异性过氧化

物酶基因在转录图谱的三核花粉期高度表达，其中，

Zmpod65在移码突变及M73L点突变杂合状态下均

可产生HI，支持ROS爆发在这一过程中的作用。

3.2 雌雄配子细胞通讯受阻或中断

研究表明，zmdmp及 zmpld3均可与 zmpla1产生

协同效应，推测在现代HIR背后包含不同的单倍体

诱导途径。在 zmpld3突变体中发现多个参与雌雄

配子间细胞通信的基因发生了显著变化，可能改变

了花粉管的极性生长或中断了与雌配子体的通信，

进一步导致双受精过程中雄性特异性发育缺陷和基

因组消除。此外，ZmPLD3作为磷脂酶家族的一员，

突变后的功能缺失可能同样会引发ROS。
基于拟南芥中同源基因 AtDMP8和 AtDMP9突
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变体研究结果，推测玉米ZmDMP参与了双受精所

必需的雌雄配子相互作用，并且对精卵细胞融合的

贡献大于中心细胞与精子的融合 [40]。ZmDMP可能

不会直接产生单倍体诱导，但可以损害双受精并诱

发中央细胞单受精，同时异雄核受精率提高(中心细

胞和卵细胞分别与来自两个不同花粉管的精子细胞

的融合)[41]，有利于增加DNA片段化精子使卵细胞受

精的机会，从而间接提高HIR，被认为可以解释 zm⁃

pla1和 zmdmp之间的协同作用[42]。

4 体内母系单倍体诱导机制假说

母体单倍体诱导物中的花粉负责诱导产生单倍

体。由Stock6衍生而来的玉米母系单倍体诱导系统

依赖于雄配子体缺陷，单倍体子粒中胚乳正常受精

表明，两个精子细胞中至少 1个正常受精是形成单

倍体子粒的必要前提[43]。单倍体诱导主要可以分为

以下3种假说。

4.1 小孢子发育或受精过程中的异常可能导致中

央细胞单受精

Sarkar研究认为，极核的正常受精产生三倍体

胚乳，同时刺激未受精卵分裂，是产生大多数玉米母

体单倍体的原因。以往关于小孢子发育异常的研究

多基于细胞形态观察，主要针对精子传输速度[44]、形

态大小不同[45]、染色体倍性异常等以及一些异常的

受精现象，如异雄核受精[46-48]等，利用显微镜甚至可

以观察到未与卵细胞融合的残余精核[49]，以及中心

细胞分裂而卵细胞没有发生分裂等直接证据。2017
年，单核测序技术取得重大突破，发现约30%单倍体

诱导系的精子细胞发生染色体断裂，不仅会产生单

倍体胚胎，还会产生非整倍体胚胎和/或胚乳，从而

导致子粒败育(表2)。

表2 单倍体诱导机制-单受精假说

Table 2 Haploid induction mechanism-hypothesis of single fertilization
类 别

Category
细胞学

同工酶分析、形态学

形态学

细胞学

形态学、细胞学

细胞学、形态学

单核测序

依 据

Evidence
精子传输速度不同

异雄核受精

精子大小不同

非整倍体精子

胚囊残余精核

卵细胞未分裂

染色体断裂

文 献

Literature
[44]
[46][50]
[45]
[43]
[49]
[47]
[37]

4.2 受精后父系染色体消除

这一假说主要基于在受精产物(胚胎或胚乳)中
检测到不完整的父系染色体片段 [51-55]。非整倍性、

混合倍性、滞后染色体和微核，所有这些都表明单倍

体诱导过程中父系染色体丢失[56]。利用SSR、SNP等

分子标记可以检测出部分单倍体胚胎携带诱导系基

因，利用R1-nj和高油标记物等细胞遗传标记，检测

到单倍体胚胎中含有源于父系诱导系的弱花青素和

高油标记，支持父系染色体渐渗的假设。在少数单

倍体中检测到源于诱导系的细胞遗传学标记B染色

体，为选择性消除染色体提供直接证据，与甜玉米杂

交诱导产生的镶嵌胚乳从形态上直观地展现了诱导

表3 单倍体诱导机制-亲本染色体消除假说

Table 3 Mechanism of haploid induction-hypothesis of paternal chromosome elimination
类 别

Category
SSR标记

形态学、细胞学

荧光原位杂交、SNP标记

形态学、细胞学、SSR标记

单细胞测序、SNP芯片测序

基因测序

依 据

Evidence
父系染色体片段、父系染色体渐渗

微核、混合倍性、镶嵌胚乳

混合多倍体、父系染色体渐渗

混合倍性、滞后染色体、微核、父系染色体片段

非整倍性、混合倍性

基因编辑产物
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系染色体片段不同程度的消除。2019年，利用单倍

体诱导系介导的基因组编辑(IMGE、HI-Edit)方法成

功生成了由父系诱导系基因组编辑的单倍体[57]，这

意味着精子和卵细胞发生了融合，但传递了一个不

稳定的父系基因组并触发了雌性生殖(表3)。
4.3 精细胞缺陷、受精缺陷和受精后染色体消除共

同作用

单核测序发现，单倍体诱导系中约 30%的精子

细胞基因组不稳定，与卵细胞结合后父系染色体逐

渐消除。动物研究表明，DNA损伤是杂交细胞基因

组消除的促进因素[58]，为单倍体诱导系花粉中观察

到的精子细胞缺陷和胚胎中父系基因组特异性消

除/缺失之间的联系提供了桥梁[59]。另外，基于 zmd⁃

mp突变可以显著增加单倍体诱导后代中异雄核受

精率，以及 zmpla1与 zmdmp突变的协同作用等分子

机制的研究，一种新的假设被提出：“缺陷”精子细

胞与卵细胞融合，随后在早期胚胎发生过程中父系

诱导系基因组丢失；中心细胞的单受精导致支持种

子发育和未受精的卵细胞自主发育为单倍体胚胎的

功能性胚乳的形成，且胚乳中母系和父系基因组的

2∶1平衡对于种子发育至关重要[60]。总之，在玉米单

倍体诱导系中，高单倍体胚胎发生率是精子细胞缺

陷、受精缺陷和受精后染色体消除共同作用的结果。

5 讨 论

研究表明，单倍体诱导基因在自然界中存在广

泛的来源，如Stock和非Stock衍生系，单子叶植物或

双子叶植物[61-62]等。有些诱导基因如ZmPLA1、Zm⁃

DMP在育种中已被固定，有些如 ZmPLD3并未固

定。这些基因之间协同作用及功能冗余体现了不同

的作用机制，如ROS引发精子细胞缺陷导致染色体

消除，而损伤雌雄配子间正常通讯可以导致单受精

等。回顾单倍体诱导关键基因的克隆，存在两种截

然不同的科研途径：一种是常规的从发现自然突变

到最终基因克隆的正向育种策略；另一种是基于诱

导机制的作用路径，通过基因编辑技术人为的创造

新的诱导突变体，也就是逆向育种策略。如 Zm⁃

PLD3这样的逆向遗传策略代表了一种扩展遗传资

源的新方法，为选育超级单倍体诱导系的潜力提供

了一种新的途径。

单倍体诱导并不是完全显性的，只有一部分单

倍体诱导后代具有单倍体胚胎，而很大一部分具有

正常的二倍体胚胎。有研究推测认为，表观遗传调

控可能是不完全外显的原因之一[63]。如何提高单倍

体诱导外显率、降低子粒败育率，以及通过基因之间

的协同效应叠加并放大单倍体诱导效率是今后一项

重要的研究方向。

HI技术可以与许多生物技术相结合奠定了其

作物工程基础的地位。如 DH 与标记辅助选择

(MAS)相结合减少了性状渗入优良品种的时间和资

源 [64]；单倍体诱导与基因编辑(GE)结合可以对难以

进行基因转化的品种实现“无痕”基因编辑；单倍体

诱导与雄性不育的结合可以打破作物有性繁殖模式

的限制，实现对自花授粉作物的诱导；与有丝分裂取

代减数分裂(MiMe)技术的结合可以实现种子克隆，

降低商业制种成本；与高通量基因分型平台(如微阵

列、外显子组捕获或测序基因分型)相结合，显著加

速了基因图谱的开发等。

此外，基于ZmPLA1及ZmDMP等基因的功能保

守性，使得单倍体诱导体系可以不断跨越物种的限

制，已成功转化至水稻、小麦等单子叶植物以及番

茄、苜蓿等双子叶植物中[65]。以往单倍体诱导的跨

作物功能扩展主要基于氨基酸序列比对的蛋白质家

族聚类分析以及同源基因挖掘，但一维的序列信息

无法完全阐明蛋白质的功能特性，而人工智能可以

直接基于蛋白质三维构象进行功能分析，将为具有

可变序列和低序列保守性的蛋白质分类提供新的视

角[66]。相信这项技术必将为单倍体诱导在更多作物

中的应用提供有力的技术保障。

近年来，随着更为高效的单倍体遗传标记鉴定

系统[67]以及自发加倍[68-69]的发展，实现了从诱导、鉴

别到加倍的一整套DH技术的整体升级，并可能导

致“超级单倍体诱导系”[70]的产生，HI技术已成为现

代育种技术的一个重要基础，并进入了飞速发展的

“高铁时代”。
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