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杨树三倍体育种的研究现状

张焕玲， 贾小明， 汪爱兰， 孙 军

(西北农林科技大学林学院，陕西杨陵712100)

摘要：杨树三倍体培育主要有4种方法：选育天然三倍体；筛选天然未减数的2n花粉人工授

粉；四倍体与二倍体杂交；化学物理诱导。选育天然三倍体是比较简单的方法，但可供选择的

数量有限。用天然2n花粉杂交获得三倍体，具有偶然性、多变性的特点，且因2n花粉比率较

低，利用比较被动，但天然2n花粉活力强，三倍体得率高。四倍体与二倍体杂交获得三倍体的

方法具有较强的主动性，但要先得到四倍体，增加了育种难度及年限，在没有可供利用的四倍

体的情况下，只能作为一种倍性育种的辅助途径。化学物理诱导获得三倍体具有机动灵活的

特点，是一种获得三倍体最有效的途径。杨树三倍体育种要取得突破性进展，必须加强细胞

学，尤其是染色体制片技术的研究。
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Recent Progress on Breeding of Poplar Triploids

ZHANG Huan-ling， JtA Xiao-ming， WANG Ai·lan， SUN Jun

(Colkse ofForestry，Northwest蹦一Tech‰白．of岍and For．。Shaanxi，y口，咖712100，Ch／na)
Abstract：Methods for poplar triploid breeding mainly include selcting triploid from natural population，poUinatting

with 2n pollens，crossing between tetraploid and diploid，and physical and chemicM induction．ne first method is

easier，but the triploids number is very limited in nature．，11le second method is accidental and changable，but be—

cause of higher vitality of natural 2n pollens。the hequence of obtaining triploid is higher．ne third is only an aux—

iliary method，because it must obtain tetraploid first．The fouth method is effective．In order to make surmountable

progress in poplar triploid breeding，reaserched On cytology，especially chromosome technigues，must be strength—

ened．
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自然界杨树天然三倍体的偶然发现及其超速生

性，引起了不少林木育种者的极大兴趣与研究热情。

多个超速生人工三倍体的选育成功及投人生产，证

明三倍体育种技术日益成熟，并逐渐成为杨树超速

生品种选育的一条有效途径。本文对国内外有关杨

树三倍体育种方面的研究进行综述，以期推动我国

杨树倍性育种工作深入开展。

1 杨树天然三倍体发现及选育历史

在一些杨树种群中存在着天然三倍体，这些天

然三倍体的发现推动了杨树倍性育种的开展。发现

有天然三倍体存在的第一个杨树树种是欧洲山杨

(Populus tremula)，是由Nilsson—Ehle于1935年在

瑞典首次发现的⋯，经Muntzing镜检，证明其染色

体数为57(2n=3x=57)，与相同立地条件下的同龄

二倍体相比，在树高、胸径和材积生长方面分别超出

二倍体相应值的“％、10％和36％L2J。之后，

Johnsson(1940，1955)又在瑞典的20个地区相继发

现有欧洲山杨天然三倍体的存在¨J。A．c雅布洛

柯夫，Bakulin，Tamm，Smilgn等分别在原苏联的许多

地区发现有生长与抗性均优的欧洲山杨天然三倍体

的存在∞-5]。Saruas也在芬兰的欧洲山杨天然林中
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发现了几个三倍体欧洲山杨无性系"J。同时，人们

在美洲山杨(P．deltoides)、香脂杨天然林分中也发

现了三倍体的存在，且存在形式除单株外，有时还以

群体或林分形式存在。如Gurreiro在葡萄牙发现了

香脂杨(P．balsamifem)天然三倍体旧J。美国的

Vam Buijtenen在对美洲山杨进行的研究中，发现五

大湖地区有一片具10多个三倍体无性系的林分一J。

Every也在其它洲发现了3个美洲山杨三倍体¨0|。

我国朱之悌(1992)在对毛白杨基因资源搜集

中首次发现了5株三倍体毛白杨¨1|，其中一株

(B382)9年生的材积生长量是对照的254％，增产

效益十分明显。因为这5株三倍体分别来自河北、

陕西和安徽，三地相距甚远，于是推测我国毛白杨三

倍体在各产区存在带有普遍性，毛白杨自然群体在

遗传结构上可能是由一定比例的三倍体与二倍体构

成的混杂群体。我国毛白杨三倍体的发现，是世界

上第四个有天然三倍体检出的杨树树种，是继欧洲

山杨、美洲山杨和香脂杨之后，第一次在亚洲发现的

白杨三倍体【12,131，它对我国杨树遗传育种研究和生

产应用有着重要的价值。

2 杨树人工三倍体的培育现状

杨树天然三倍体的发现，尤其是三倍体巨大的

丰产幅度，激发了杨树育种工作者的极大热情，人们

开始寻求人工创造三倍体的途径。纵观三倍体的育

种史可以发现，人工获得三倍体的途径主要有3条，

即收集天然未减数的2n花粉进行授粉杂交产生；化

学物理诱导产生2n花粉并用其授粉杂交产生；或者

先获得四倍体，再用四倍体和二倍体杂交产生。

2．1利用天然未减数2n花粉授粉产生

1936年Muntzing在确认欧洲山杨为三倍体后，

在解释这一结果的成因时，认为天然三倍体是由一

个正常的雌配子与一个未减数的2n花粉雄配子受

精而成。他认为：花粉母细胞不正常的减数分裂可

导致2n花粉产生，天然花粉中偶尔观察到的大花粉

粒，可能就是没有减数的、含2套完整染色体组的2

n花粉悼J。1954年Seitz则用试验方法证实了三倍

体的产生可通过不减数花粉人工授粉获得，他挑选

灰杨(P．c口，麟ce，撼)两性花中体型特大的不减数花

粉与同枝雌花授粉，结果获得了1％的三倍体¨4’15 J。

同样，原苏联的Manzos在香脂杨上，通过挑选未减

数的2n大花粉与雌花授粉，也获得了三倍体¨6|。

Larsen发现黑杨杂种(Heidemf)花序中存在未减数

的2n花粉，他用这些花粉给美洲黑杨(P．deltoids)

授粉得到了一些三倍体植株¨7|。我国的朱之悌等

(1995)利用毛白杨天然未减数花粉(将花粉用一定

孔径的金属筛过筛，取筛子上面的花粉授粉)与毛

新杨、银腺杨杂交，最终获得了20个生长材质都优

的人工三倍体¨l’”’18 J。

2．2三倍体或四倍体与二倍体杂交产生

由于杨树天然产生的2n花粉频率很低，不易采

集利用，因此在人工三倍体育种中，最初是采用天

然三倍体的花粉与二倍体雌株杂交获取三倍体，或

先选育出四倍体，等四倍体开花后再与二倍体交配

产生三倍体。Nilsson—Ehle(1938)最早用三倍体欧

洲山杨与二倍体进行杂交试验，获得了一些三倍体、

四倍体和混倍体植株019]。Bergstorm通过类似的方

法获得了欧洲山杨四倍体植株mJ。此外，美国的

Harder等也用美洲山杨三倍体的未减数花粉给正常

二倍体授粉杂交获得了四倍体植株悼川。这些事实

证明，利用三倍体在其不规则的减数分裂中产生的

可育2n花粉来诱导三倍体或四倍体是可能的，尽管

该方法限于三倍体花粉的育性难以产生大量的杂种

后代，致使可供选择的余地很小，但毕竟为以后的工

作准备了一定的物质条件。20世纪60年代以来，

利用该途径开展卓有成效的三倍体育种工作主要在

美国和原西德进行。美国的Einspahr等将受精的美

洲山杨雌花序浸在0．3％的秋水仙素溶液中24 h，

一次获得50多株四倍体幼苗，创造性地提高了多倍

体的诱导频率，待四倍体开花后，用二倍体与四倍体

杂交得到了三倍体美洲山杨。此外他还引进了瑞典

的四倍体欧洲山杨，使之与美洲二倍体山杨杂交获

得了异源人工三倍体山杨，成效显著，为美国杨树纸

浆材新品种培育作出了巨大的贡献【22嗡j。原西德

的Weisgerber等人用欧洲山杨四倍体与美洲山杨二

倍体杂交，选育出了人工杂种三倍体“Astria”。这一

人工三倍体无性系树冠狭窄、适应性强，对光不敏

感，比直接从山杨天然群体中选择出来的优树生长

快，且抗锈病，已在生产上广泛应用口6’271。如今在

北欧和美国的有些地区，甚至把育成的四倍体山杨

雌株直接栽在优良的山杨林分中自由授粉，每年在

四倍体山杨雌株上采种、育苗造林。目前我国还没

有发现有毛白杨天然四倍体的存在，也未见到通过

人工方法育成四倍体的报道，所以用这条途径获得

毛白杨三倍体还是一个空白。根据国外的经验，这

条途径培育毛白杨三倍体可能更有效，应该加强研

究。
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2．3化学物理诱导

鉴于天然花粉中2n花粉比例很小，一些学者进

行了人工诱导2n花粉的研究工作。其中1937年

Blakslee和Avery关于秋水仙素(Colchicine)能抑制

细胞分裂中纺锤丝的收缩、使细胞染色体加倍的发

现¨3l，在技术上为人们提供了染色体加倍的手段，

有力地推动了人工2n花粉诱导工作的进行。20世

纪60—70年代，利用秋水仙素人工加倍以期获得三

倍体和四倍体的育种达到高潮心¨驯。Mattila[31|、

Einspahr[28|、Zufa[”]、Winton[111等人用秋水仙素诱

导、成功的获得欧洲山杨、美洲山杨、或欧洲山杨杂

种的三倍体和四倍体。我国张志毅(1993)用0．2％

～0．5％的秋水仙素溶液处理发育到一定阶段的毛

新杨(P．tomentosa×P．bolleana)雄花序诱导不减

数2n花粉也取得了成功。他用这些2n花粉人工授

粉，最终获得了6株三倍体旧21。在2n花粉诱导方

面，Mashkina的研究更具有开创性，她用高温代替秋

水仙素诱导，使杨树2n花粉得率提高到94％，使由

此授粉的三倍体得率提高到了81．7％旧31，为解决

三倍体育种中三倍体得率低的问题奠定了基础。

药剂处理花芽诱导2n花粉时，除考虑药剂的浓

度外，药剂的始处理时期和持续作用时间(处理次

数)亦很关键，在减数分裂的终变期之前处理较好。

高温处理时温度及处理时期是关键。毛白杨小孢子

母细胞的减数分裂过程与花序形态及花药颜色变化

有一定的相关关系，在用秋水仙素溶液进行2n花粉

诱导时，可根据花枝的水培时间、花芽形态和花药颜

色变化对减数分裂始处理时期进行估测。一般在水

培40 h左右，花序出露1／4，花药由淡绿转为绿黄色

且未变红前处理，基本能使处理时期控制在终变期

之前，可取得较好的效果。对处理的持续或终止时

间的预测，则可根据处理一定时间的花芽中染色体

集聚成团状的细胞比率来确定，一般当这种细胞比

率为80％一90％时，最终可取得65％一85％的2n

花粉。秋水仙素处理存在一个药剂的渗透过程，而

高温处理时热量传导快，可直接发挥作用，所以高温

处理时期应晚于秋水仙素化学处理的时期，以终变

期到中期I左右处理最佳，在38℃下，最高可以取得

87．6％的2n花粉。此外，在提高三倍体得率有效性

上，康向阳提出可根据花粉倍性对辐射的敏感性差

异，通过施加一定剂量的1射线辐射来刺激2n花粉

发育，同时抑制或杀死部分ln花粉来达到，有效处

理剂量为1 500～2 500 R¨扎川。

3 结论与建议

从杨树自然群体中选育天然三倍体是比较简单

的方法，但前提条件是自然群体中必须有三倍体存

在，而且得有一定的数量可供选择。此外必须得找

到一种简便易行的鉴定三倍体的方法。三倍体大树

与二倍体很难从表型上区分，最可靠的方法是直接

检查染色体，由于杨树染色体数量多、体积小，常规

染色体制片很难记数，所以必须加强杨树染色体制

片技术的研究，找到一种适合杨树的制片方法，得到

分散很开、较清晰的染色体切片。这一问题的解决，

对杨树三倍体的鉴定，乃至整个三倍体育种工作具

有重要的实用价值。

利用天然2n花粉杂交获得三倍体，因2n花粉

的产生往往受树种自身遗传因素和外部环境的双重

影响，具有偶然性、多变性，且因2n花粉比率很低，

所以利用比较被动。但由于天然2n花粉同人工加

倍2n花粉相比，具有生命力强、在相同比例下其三

倍体得率较高的优势，所以当有足够的天然2n花粉

可供利用时，效果还是比较理想的¨7’1
8’2
8|，其技术关

键为找到一种1n花粉与2n花粉的简便分离方法。

四倍体与二倍体杂交获得三倍体的方法具有较

强的主动性，但要先得到四倍体，育种年限至少增加

了1倍，而且四倍体的培育本身就是一个技术性很

强的工作，所以除非有天然四倍体可供利用，否则该

方法只能作为一种倍性育种的辅助途径。

化学物理诱导获得三倍体具有机动灵活的特

点，但其成功与否往往受树种自身遗传条件、花枝培

养条件、诱变剂的处理条件、施加诱变剂时的配子发

育状况以及获得2n配子后与异性配子的配合情况

等诸多可控与不可控因素的影响，技术要求高，难度

相对更大¨8’28’32’34I。但只要克服了以上问题，这条

途径无疑是一种获得三倍体最有效的途径。

无论从那种途径获得三倍体，都要选择适宜的

育种材料，对倍性育种而言，选择适宜的育种材料，

必须在相关的细胞遗传学规律指导下完成。杨树三

倍体育种要取得突破性进展，首先必须攻克染色体

制片技术的难关，只有这样才能有效的揭示相关的

细胞遗传学规律，再结合多种途径开展选育工作。
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