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摘要:【目的】基于不同配合力亲本组合，开展毛白杨高温诱导雌配子染色体加倍技术研究，确定雌配子染色体加倍有效处

理时期，筛选三倍体优异种质，以期为毛白杨杂交育种、三倍体育种以及遗传改良提供重要参考与种质资源。【方法】立

足于前期研究基础，基于分子遗传距离预测组配了高配合力、中等配合力以及低配合力的共 11个毛白杨杂交亲本组合；

利用花芽和柱头形态等与雌配子发生的对应关系即时判别大孢子母细胞减数分裂进程；根据最佳授粉时间决定胚囊染

色体加倍有效处理时期；通过无性系苗期对比试验，结合布雷金多性状综合评定法及 t 检验显著性分析，对三倍体种质

的生长表现进行综合评价，筛选获得毛白杨三倍体优异种质。【结果】（1）毛白杨雌花序基本伸出芽鳞、小花呈淡黄色、柱

头由浅粉色转为粉红色，且分叉张角达到 30° ~ 40°，即大孢子母细胞多处于减数分裂终变期时，为大孢子染色体加倍的

最佳处理时期；而胚囊染色体加倍的有效处理时期为授粉后 24 h前后。（2）高温诱导毛白杨雌配子染色体加倍共获得杂

种三倍体 1 765株，其中大孢子染色体加倍来源的三倍体 1 517株，胚囊染色体加倍来源三倍体 248株。（3）不同亲本组

合的毛白杨三倍体子代苗期生长表现存在差异，三倍体平均苗高和地径生长量显著高于二倍体，高配合力亲本组合的三

倍体更具生长优势，其株高和地径分别较中等配合力三倍体提高约 15% 和 5%，较低配合力三倍体提高约 78% 和 41%；
经初选和复选，主要从 2个高配合力亲本组合中筛选出了 38个生长表现突出的毛白杨三倍体优异种质。【结论】雌花序

形态变化和最佳授粉时期可作为毛白杨雌配子染色体加倍有效处理时期判别的重要依据。在此基础上，结合高配合力亲

本组合，通过高温诱导雌配子染色体加倍，共筛选获得 38个生长表现突出的毛白杨三倍体种质。后续可进一步开展遗传

稳定性、无性繁殖及区域适应性评价等研究，为毛白杨优良三倍体新品种的选育与推广提供理论依据和种质基础。
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Abstract: [Objective] In poplar breeding, especially in Populus tomentosa, triploid breeding has emerged
as an effective strategy for improving growth performance and forestry traits. This study aimed to investigate
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the  technique  of  female  gamete  chromosome  doubling  in P.  tomentosa  using  parental  combinations  with
different  combining  abilities,  and  to  select  superior  triploid  offspring.  The  research  provides
important  references  and  germplasm  resources  for  hybridization  and  triploid  breeding  in  P.  tomentosa.
[Method]  Based  on  previous  studies,  11  hybrid  parental  combinations  with  high,  intermediate,  and  low
combining abilities of P. tomentosa were predicted and configured according to molecular genetic distances.
The  meiotic  process  of  megaspore  mother  cells  was  identified  in  real-time  based  on  correlations  between
morphological  traits  and female  gametophyte  development.  The  effective  treatment  period  for  embryo sac
chromosome doubling was determined based on the optimal pollination time. Superior triploid germplasms
were  identified  through  clonal  seedling  comparative  trials  based  on  the  Breckin  multi-trait  comprehensive
evaluation  method  and  t-test  significance  analysis.  [Result]  (1)  When  the  female  inflorescences  of  P.
tomentosa had basically emerged from the bud scales, the florets appeared pale yellow, the stigmas changed
from light  pink to  pink,  and the bifurcation angle  reached 30°–40°,  corresponding to  the stage when most
megaspore  mother  cells  were  at  the  terminal  stage  of  meiosis,  this  period  was  identified  as  the  optimal
treatment  stage  for  megaspore  chromosome  doubling.  The  effective  treatment  period  for  embryo  sac
chromosome  doubling  was  approximately  24  hours  after  pollination.  (2)  A  total  of  1  765  triploids  were
obtained, including 1 517 from megaspore doubling and 248 from embryo sac doubling. (3) Hybrid triploids
showed  significantly  greater  height  and  diameter  than  diploids,  with  those  from  high  combining  ability
combinations  performing  best.  Specifically,  seedling  height  and  stem  diameter  of  triploids  from  high
combining ability combinations were approximately 15% and 5% higher than those from medium combining
ability  combinations,  and  78%  and  41%  higher  than  those  from  low  combining  ability  combinations,
respectively.  Thirty-eight  superior  triploid  germplasms  of  P.  tomentosa  were  selected  from  two  high
combining  ability  combinations.  [Conclusion]  Morphological  changes  in  female  inflorescences  and  the
optimal pollination period can serve as important indicators for determining the effective treatment stage for
female gamete chromosome doubling in P. tomentosa. Based on this, combined with parental combinations
showing  high  combining  ability,  a  total  of  38  triploid  germplasms  with  outstanding  growth  performance
were  obtained  through  high-temperature-induced  female  gamete  chromosome  doubling.  These  results
provide a theoretical basis and germplasm resources for the breeding and promotion of elite triploid varieties
of P. tomentosa.
Key words: Populus tomentosa; combining ability; triploid; superior germplasm; hybrid breeding; polyploid
breeding; genetic improvement

林木育种是改良经济性状、选育优良品种以及

提高森林生产力的重要途径。其中，常规育种是林

木育种的核心和基石，而非常规育种是林木育种的

创新和发展[1−2]。在属于林木非常规育种的多倍体育

种中，特别是利用 2n 配子杂交的有性多倍化途径选

育的三倍体品种，由于综合利用了倍性优势和杂合

优势，展现了极大的发展潜力。国内外研究[3−4]普遍

表明，多倍体植物由于染色体数目的增加，往往出现

一系列性状变异，如营养生长加快、叶片增大、光合

速率提高以及次生代谢产物含量增加等。这些生长

变化来源于基因表达与调控的剂量效应，使多倍体

林木在生长、抗性和材质方面表现出显著优势，展现

出突出的育种潜力[5−7]。因此，多倍体育种已成为林

木遗传改良的重要发展方向之一。目前，我国已经

通过毛白杨（Populus tomentosa）天然 2n 花粉授粉杂

交、花粉染色体加倍和雌配子染色体加倍杂交等途

径，选育出了‘三毛杨 7号’‘北林雄株 1号’‘北林 5号’
杨、‘京丰 2号’杨等系列三倍体毛白杨国家审定良种，

经济、生态和社会效益显著[8−9]。

在三倍体创制过程中，2n 配子的高效诱导是决

定育种效率的关键环节。已有研究[9]表明，不同诱导

方式对应的有效处理时期存在明显差异：通过秋水

仙碱等化学方法诱导配子染色体加倍的最佳处理时

期为粗线期，而通过高温等物理方法诱导的最佳处

理时期为终变期。相较于 2n 雄配子，2n 雌配子不存

在单倍性配子竞争问题[10]，利用正常花粉授粉杂交

可 100% 形成三倍体[11]，研究者逐渐转向雌配子染

色体加倍，包括大孢子染色体加倍和胚囊染色体加

倍[3]。其中，杨树属于典型的蓼型胚囊植物，其胚囊

发育过程中需经历 3次有丝分裂形成 8核成熟胚囊，
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在其任一有丝分裂中期阻断或抑制纺锤体形成，均

可诱导产生染色体加倍的 2n 雌配子。但该时期果序

发育缓慢、缺乏明确的形态学参照标记，一般胚囊染

色体加倍多以最佳授粉期为参照点施加理化处理诱

导三倍体[12−13]。而大孢子染色体加倍主要依赖雌雄

花发育的时序相关性进行判别[14]，受生长发育环境

条件影响，其有效处理时期判别可能存在一定误差，

而采用雌花芽发育形态为参照即时判别毛白杨大孢

子染色体加倍有效处理时期应该更为准确[15]。

除诱导技术外，亲本遗传背景及配合力也是影

响三倍体育种效果的重要因素。已有研究[16−18]发现，

不同杂交亲本获得的三倍体后代生长等性状表现存

在一定差异。三倍体的生长等性状表现既有赖于染

色体组加倍的剂量效应，也取决于亲本间的杂合效

应[3]。因此，选择配合力高的亲本组合用于三倍体选

育，可以获得更为突出的育种效果。就毛白杨三倍

体育种而言，无论是半同胞杂交和三倍体子代生长

表现，还是全同胞杂种三倍体后代生长性状观察，均

表明三倍体育种同样需要重视亲本选配[19−20]。但半

同胞家系研究难以确定父本贡献，而全同胞家系涉

及亲本较少，有必要开展更为系统的基于亲本选配

的三倍体育种研究。

毛白杨是我国重要的速生用材林木，广泛分布

于华北、东北及西北部分地区。其生长速度快、材质

均匀且适应性强，使其在木材、纸浆、能源及生态恢

复等领域具有重要经济和生态价值。然而毛白杨育

性较差，雌株作为亲本时尤为突出[21]。本研究基于

课题组前期已有研究基础[18, 20]，选择育性相对良好

的毛白杨雌雄亲本，依据分子标记遗传距离选择配

合力不同的亲本组合，开展高温诱导雌配子染色体

加倍研究，进而建立适用于毛白杨的稳定高效三倍

体诱导体系。随后，对不同亲本组合获得的子代进

行倍性鉴定与苗期生长测定，对比分析不同配合力

组合三倍体子代以及二、三倍体子代在苗高、地径及

生长势等方面的差异，探讨亲本遗传背景及配合力

与三倍体生长表现之间的关系。在此基础上，结合

苗期综合生长指标，对获得的三倍体无性系进行初

步评价与筛选。该研究不仅有助于揭示亲本遗传效

应对三倍体生长表现的影响，还可拓展毛白杨优质

速生种质资源，为木材、纸浆及生态恢复等产业提供

高产、高质的林木材料，同时为林木多倍体育种提供

新的理论依据和实践方法，对提高育种效率和促进

林业可持续发展具有重要意义。

 1   材料与方法

 1.1    材　料

根据配合力表现和配子可育性，选取毛白杨优

良植株作为雌配子染色体加倍亲本材料。2023 年 1
月上旬，于山东省聊城市冠县北京林业大学科研基

地采集毛白杨母本 3119、3-17-39及父本 5412、5042、
5088，其中编号首位数字 3代表河南种源，位于毛白

杨南部气候区；编号首位数字 5代表陕西种源，位于

毛白杨西北部气候区[18]。同时，于山西省朔州市金

沙植物园采集毛白杨母本 sx141、sx95、sx71、sx140、
sx169等材料，因种质资源库搬迁移植时系号混淆导

致种源难以辨别，从其适应山西朔州寒冷气候推测，

均为来源于毛白杨西北部气候区或东北部气候区北

部的种源[22]。

采集生长健壮、花芽饱满的雌、雄花枝后，以塑

料膜包裹保湿，运至河北省邢台市威县苗圃场，于温

室条件（10 ~ 25 ℃）下进行切枝水培用于染色体加倍

和杂交。基于课题组前期研究[18,20]，基于分子标记遗

传距离预测杂交组合包括如下 3种类型：高配合力

杂交组合 7个，配合力中等杂交组合 5个，低配合力

杂交组合 9个。不同配合力亲本组合情况见表 1。
因两地点现存的亲本植株数量不一，树体大小

差异明显，所采集的用来收集花粉的雄花枝数量，以

及用来高温加倍处理的雌花枝数量亦不相同。此外，

不同毛白杨无性系均存在一定的配子败育问题，且

受基因型与年度环境互作的影响，导致不同雄株产

粉量随年度环境作用而有所差异。在加倍处理和授

粉杂交时，尽可能保证目标处理组合及其重复数。

一般每个杂交组合处理 40 ~ 50个雌花枝，每个花枝

保留 4个果序，保证每个处理组合的种子产量。

 

表 1    毛白杨三倍体诱导亲本组合配合力情况

Tab. 1    Combining ability of parental combinations for triploid induction in Populus tomentosa

雄株
雌株

3119 3-17-39 sx141 sx95 sx71 sx140 sx169

5412 高配合力 高配合力 高配合力 低配合力 中等配合力 低配合力 低配合力

5042 高配合力 高配合力 高配合力 低配合力 中等配合力 低配合力 低配合力

5088 低配合力 中等配合力 低配合力 中等配合力 高配合力 中等配合力 低配合力
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 1.2    研究方 法
 1.2.1    毛白杨雄株水培与花粉收集、保存

2023 年 1 月中旬采集适量毛白杨雄花枝，置于

河北省邢台市威县苗圃场温室条件下进行切枝水培，

期间每 3 ~ 5 d 更换 1次水。待雄花散粉后，按无性

系分别收集花粉。将收集的花粉转移至 50 mL 西林

瓶中，加入适量硅胶作为干燥剂，加橡胶塞密封后置

于 4 ℃ 冰箱中保存备用。

 1.2.2    毛白杨大孢子发育进程及雌花形态观察

为明确毛白杨雌配子发育进程与雌花外部形态

变化之间的对应关系，以优良母本 3119为材料，将

毛白杨雌花枝置于温室条件下进行水培观察。授粉

前，每日分别于 07：00 和 19：00 采用 FAA 固定液对

雌花芽进行固定，每次固定 2 ~ 3 个花芽，并同步记

录所固定雌花芽的外部形态特征变化。固定后的雌

花芽置于 4 ℃ 条件下低温保存。每次固定后随机选

取 2 ~ 3 个雌花芽，依次进行酒精脱水、二甲苯透明

和石蜡包埋处理，切片厚度为 8 μm，采用铁矾苏木

精染色。所有切片均在 OLYMPUS BX-51 型显微镜

下进行明场观察，并使用 OLYMPUS DP70 数码成

像系统进行拍照记录。通过结合组织学观察与雌花

芽外部形态特征，系统分析毛白杨大孢子发育进程，

建立其即时判别方法，为毛白杨大孢子染色体加倍

处理时期的精准判定提供依据。

 1.2.3    高温诱导毛白杨大孢子染色体加倍

根据前期研究[15, 23]，本次毛白杨大孢子染色体

加倍的处理温度设定为 40 ℃。依据 1.2.2建立的大

孢子发育即时判别方法，通过外部形态等特征判断

大孢子母细胞减数分裂进程，并在适宜时期将雌花

枝置于 40 ℃ 恒温箱中处理 4 h。处理结束后转移至

温室内继续水培，并适时采用毛白杨父本花粉授粉，

分别收集各处理组种子进行播种育苗。

 1.2.4    高温诱导毛白杨胚囊染色体加倍

根据前期研究[13]，本次毛白杨胚囊染色体加倍

的处理温度设定为 40 ℃，采用毛白杨父本花粉授粉，

大多数杂交组合于授粉后 12、24和 48 h于恒温箱

内施加 40 ℃ 高温处理 4 h，个别杂交组合因恒温箱

数量等限制，于授粉后 4、16、28 h施加 40 ℃ 高温

处理。处理后转移至温室继续水培至种子成熟，收

集种子并播种育苗。

 1.2.5    杂种后代倍性鉴定与三倍体得率统计

 1.2.5.1    流式细胞仪倍性检测

采用 PARTEC流式细胞分析仪检测杂种苗的倍

性。取约 0.5 g 幼嫩叶片置于培养皿中，加入 1 mL
裂解液 （0.2  mmol/L  Tris-HCl， 45  mmol/L  MgCl2，
30 mmol/L 柠檬酸钠，20 mmol/L 4 磺酸丙基吗啉，

1% 聚乙二醇辛基苯基醚，pH = 7.0） ，用单面刀片

将叶片切碎获得含细胞核的提取液[24]。将含有细胞

核的缓冲液经 40 μm的尼龙网过滤，加入 20 μL的

10 mg/mL DAPI，混合均匀，使用流式细胞仪检测，

以已知倍性的二倍体作为对照。三倍体得率按每个

处理倍性检测获得的三倍体株数占成苗数的比例计

算。山东和山西亲本的平均三倍体得率为基于三倍

体及成苗数加权计算的加权平均值。

 1.2.5.2    染色体压片计数验证

参考康向阳[25]的方法，采取常规卡宝品红染色

压片与去壁低渗制片相结合的方法进行体细胞染色

体观察、计数。首先采集植株茎尖分生组织，对二氯

苯预处 理 3 ~ 4 h 后，用卡诺固定液在 4 ℃ 下固定 2 ~
24 h，然后在浓 HCl与乙醇混合液中解离 20 ~ 25 min，
卡宝品红染色压片显微镜下观察。对初步观察为三

倍体的植株，采用酶解、去壁低渗法加以确认。所有

制片均在 Olympus BX51型显微镜下观察，Olympus
DP70型数码摄像系统摄像。

 1.2.6    杂种后代苗期管理及生长状况调查

为分析不同配合力亲本、不同倍性毛白杨杂种

后代的苗期生长差异，对杂种后代进行统一培育和

生长性状调查。收获的种子于温室内点播于瓦盆中，

幼苗出现 4 ~ 6 片真叶后移入营养杯，置于温室大棚

下常规管理。待幼苗长至 15 cm高后移入大田，常

规管理。2024年春平茬，待 11月上旬苗木封顶后，

利用塔尺和游标卡尺对各杂交组合获得的三倍体和

二倍体后代二根一干苗的苗高和地径生长量进行调

查，并进一步计算各群体苗高和地径的变异系数。

 1.2.7    毛白杨杂种三倍体优异种质评价与选择

为了筛选苗期生长表现优良的毛白杨杂种三倍

体种质，采用布雷金多性状综合评定法[26]对三倍体

苗期生长表现进行综合评价，计算公式为

Qi =
∑

ai, ai =
Xi j

X jmax

Qi i Xi j i

j X jmax j

ai i

式中：  为第  个体的综合评价值，  为第  个体在

第  个性状上的测量值，  为第  个性状的最优

值（通常取群体最大值），  为第  个性状的标准化得

分。评定标准为

N = Qi± kS

S k

式中：N 表示综合评价值的分界区间或参考标准，用

于确定优、劣个体，  为标准差，  为选优系数。

Qi ⩾ Q+1.6S Q

本研究采用“大群体、强选择”策略进行优异种

质评价与选择，设定 k 为 1.6，选取  （

为全体个体综合评价值的平均值）的植株，确保选取

三倍体群体中 5% 以上表现最优的个体，作为毛白

杨杂种三倍体优异种质。
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为进一步验证优异种质的稳定生长优势，于

2025年春，对筛选出的优异种质以‘小美旱’为砧木

进行“炮捻法”嫁接扩繁，并于每个杂交组合各选择

株高、地径生长接近三倍体后代群体平均值的平均

苗木作为对照，其中 3119 × 5412 和 3119 × 5042 组
合可供选择的个体充分，各取 3 株作为对照；而 sx71 ×
5412 组合因剩余苗木较少，取 2 株作为对照；同样

嫁接扩繁为无性系。共获得三倍体优异种质及对照

无性系 754株。
2025年 11月上旬苗木封顶后，对初选三倍体

优异种质及对照无性系的苗高和地径进行了调查，

并采用 t 检验分析其生长差异，复选出生长显著优

于对照的优良三倍体无性系。

 2   结果与分析

 2.1    高温诱导毛白杨大孢子染色体加倍

毛白杨大孢子母细胞发育进程可划分为 7个阶

段，且其减数分裂进程与雌花外部形态变化之间存

在较明显的对应关系（图 1）。阶段 1 时，雌花芽尚未

露出鳞片，小花紧密包裹，颜色较深，此时大孢子母

细胞尚处于孢原细胞时期。阶段 2 时，雌花芽开始

微露鳞片，小花略为膨大但仍呈绿色，孢原细胞进一

步分化，形成大孢子母细胞。阶段 3 时，雌花序继续

伸长，鳞片间可见部分小花露出，花色转为浅绿，柱

头明显伸长；进入减数分裂的大孢子母细胞以发育

至细线期为主。阶段 4 时，雌花序约 1/4 伸出鳞片，

小花进一步膨大，柱头伸展明显，体视显微镜下观察

柱头局部出现浅粉色，进入减数分裂的大孢子母细

胞多发育至粗线期。阶段 5 时，雌花序约 1/3 伸出鳞

片，小花形态清晰，柱头开始轻度分叉并外展，体视

显微镜下观察柱头大范围出现浅粉色，进入减数分

裂的大孢子母细胞仍以发育至粗线期为主。阶段 6
时，雌花序约 1/2 伸出鳞片，小花颜色逐渐转浅，柱

头明显伸出并张开，体视显微镜下观察柱头浅粉色
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阶段 4 阶段 5 阶段 6 阶段 7

阶段 4 阶段 5 阶段 6 阶段 7

A. 毛白杨雌花芽发育过程中的形态变化，比例尺 = 5 mm。B. 7 个发育阶段相对应的雌花芽中小花外形、柱头形态，小花外形图
中的比例尺 = 200 μm，柱头形态图中的比例尺=500 μm。C. 7 个阶段发育相对应的大孢子母细胞发育时期，比例尺 = 2 μm。D. 阶
段7雌蕊及柱头夹角示例，比例尺 = 500 μm。

图 1    毛白杨雌花芽发育过程及其细胞学特征

Fig. 1    Developmental process of female flower buds and corresponding cytological characteristics in P. tomentosa
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进一步加深，进入减数分裂的大孢子母细胞以双线

期为主。阶段 7 时，雌花序基本伸出芽鳞，肉眼观察

小花颜色转为淡黄色，体视显微镜下观察柱头由

浅粉色变为粉红色，柱头分叉张角达到 30° ~ 40°
（图 1D），进入减数分裂的大孢子母细胞以终变期为

主。基于此，建立大孢子母细胞发育进程与雌蕊形

态相关关系，该对应关系可用于构建雌配子发育的

形态学判别体系，并为后续高温诱导毛白杨大孢子

染色体加倍时期的精准判定提供参考。

前期研究[14−15]表明，大孢子母细胞由减数分裂

进入终变期为高温诱导染色体加倍的最佳时期。基

于上述毛白杨大孢子发育进程，确定阶段 7为最佳

处理时期。因而当毛白杨母本水培花芽发育到阶段

7 时，将其置于 40 ℃ 条件下高温处理 4 h诱导大孢

子染色体加倍，然后转移至温室继续水培。待雌蕊

进入最佳授粉期后，根据杂交组合分别授以不同父

本花粉进行杂交、收获种子、育苗（图 2A、B）并进行

倍性鉴定等（图 2C、D）。本研究共进行了 10个杂交

组合的大孢子染色体加倍处理。各亲本组合大孢子

染色体加倍诱导毛白杨三倍体的相关结果见表 2。
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A.  二倍体与三倍体子代盆栽苗生长对比（2 株叶片大且生长旺盛的为三倍体）。B.  二倍体与三倍体子代大田苗生长对比。C. 毛白
杨二倍体与三倍体的流式细胞图。D. 毛白杨二倍体与三倍体染色体计数。

图 2    二倍体与三倍体毛白杨子代的倍性鉴定及生长表型比较

Fig. 2    Identification of ploidy level and comparison of growth performance between diploid and triploid P. tomentosa progeny
 

表 2    高温诱导毛白杨大孢子母细胞染色体加倍选育三倍体

Tab. 2    Triploid breeding of P. tomentosa via high-temperature-induced chromosome doubling of megaspore mother cells

杂交组合 种子数 成苗数 三倍体数 三倍体得率/%

山东母本

3119 × 5412 3 722 1 171 1 007 85.99

3119 × 5042 3 097 738 349 47.29

3-17-39 × 5412 2 232 58 9 15.52

3-17-39 × 5088 998 27 5 18.52

山东总计（平均） 10 049 1 994 1 370 （68.71）

山西母本

sx141 × 5088 1960 635 118 18.58
sx140 × 5042 2 389 228 3 1.32

sx95 × 5088 482 138 7 5.07

sx95 × 5042 277 115 6 5.22

sx71 × 5412 1 120 78 6 7.69

sx169 × 5088 516 12 7 58.33

山西总计（平均） 6 744 1 206 147 （12.19）

总计（平均） 16 793 3 200 1 517 （47.41）
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由表 2 可知，收获种子 16 793粒，成苗 3 200株，
从中鉴定出大孢子母细胞染色体加倍来源的三倍体

1 517株。不同杂交组合的三倍体得率差异较大，总

体范围为 1.32% ~ 85.99%，平均得率为 47.41%。其
中，山东冠县种质资源库来源的杂交组合获得的三

倍体比率较高，三倍体得率在 15.52% ~ 85.99% 之间，

平均得率为 68.71%。而采用相同加倍诱导条件的山

西朔州种质资源库来源的杂交组合获得的三倍体比

率相对较低，三倍体得率介于 1.32% ~ 58.33% 之间，

平均得率为 12.19%。
 2.2    高温诱导毛白杨胚囊染色体加倍

本研究共进行了 10个毛白杨杂交组合的高温

诱导胚囊染色体加倍处理，全部杂交组合均获得了

一定数量的杂交种子，其中 9个杂交组合获得了一

定数量的杂种苗。由表 3可知，高温诱导毛白杨胚

囊染色体加倍各处理组合共收获种子 4 075粒，成
苗 657株，从中鉴定出胚囊染色体加倍来源的三倍

体 248株。不同杂交组合及授粉后高温处理时间对

毛白杨胚囊染色体加倍效果影响差异显著，三倍体

得率范围介于 0 ~ 100% 之间，平均为 37.75%。不同

母本间胚囊染色体加倍效果差异明显，其中，毛白

杨 3119相关处理组合均表现出较高三倍体诱导率，

而 sx95 × 5088、sx140 × 5042及 sx141等组合整体

诱导效率较低。此外，处理时间对胚囊染色体加倍

效果亦具有显著影响，大多数组合在授粉后 24 h处
理时诱导率较高，提示该时期可能为胚囊染色体加

倍的相对适宜时期。

综合表 2和表 3，不同杂交组合的保存率差异

明显，各组合保存率从 0 ~ 41.52% 不等。其中，3119 ×
5412、3119 × 5042、sx95 × 5042等组合保存率较高，

成苗数量相对较多；而 sx140 × 5412、sx95 × 5088等
处理组合未获得子代，保存率为 0。不同亲本的可育

性对成苗保存率影响显著，如母本 3119分别与

5412、5042父本杂交时，保存率范围为 11.85%  ~
31.46%；父本 5088分别与 sx141、sx95、sx169等母

本杂交时，保存率在 1.26% ~ 32.40% 之间。

 2.3    杂种后代苗生长状况调查及优异种质选择

 2.3.1    三倍体优异种质初选

本研究完成了 11对毛白杨杂交组合的雌配子

染色体加倍处理，各杂交组合均获得了杂交种子以

及子代苗木，合计成活保存株数为 1 961株，其中三

倍体植株 1 327株、二倍体植株 634株。对这些杂交

和处理组合的三倍体和二倍体子代苗木平均地径、

平均苗高、标准差及变异系数等进行统计，由表 4可
 

表 3    高温诱导毛白杨胚囊染色体加倍选育三倍体

Tab. 3    Triploid breeding of P. tomentosa via high-temperature-induced chromosome doubling of the embryo sac

杂交组合 处理时间/h 种子数 成苗数 三倍体数 三倍体得率/%

3119 × 5412

4 268 86 52 60.47

12 620 107 88 82.24

24 128 31 26 83.87

3119 × 5042
12 268 27 16 59.26

24 78 14 14 100.00

sx140 × 5042
12 128 26 0 0.00

24 134 13 1 7.69

sx169 × 5088
24 4 0 0 0.00

48 155 2 2 100.00

sx169 × 5042
24 38 6 3 100.00

48 151 10 6 60.00

sx141 × 5088
16 424 70 1 11.11

28 21 4 0 0.00

sx95 × 5088
24 3 0 0 0.00

48 466 61 5 8.20

sx140 × 5412 12 158 0 0 0.00

sx71 × 5412 24 355 48 24 50.00

sx95 × 5042 48 676 152 10 6.58

合计（平均） 　 4 075 657 248 （37.75）
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见，不同杂交组合及倍性的苗期生长量差异显著，三

倍体苗木整体生长优于二倍体，同时高配合力组合

的苗木生长显著优于低配合力组合。三倍体平均苗

高为 2.09 m，平均地径为 2.16 cm；二倍体平均苗高

为 1.72 m，平均地径为 1.80 cm，三倍体苗木的苗高

和地径分别比二倍体高约 21.5% 和 20.0%。进一步

按亲本配合力分析，高配合力杂交组合（3119 × 5042、
3119 × 5412、3-17-39 × 5412）表现最优，三倍体苗高

均在 1.88 ~ 2.17 m 之间，地径 2.00 ~ 2.25 cm。遗传

距离中等的组合（3-17-39 × 5088、sx71 × 5412、sx95 ×
5088）次之，其中 3-17-39 × 5088 的三倍体生长最为

突出，苗高达到 2.54 m，地径 2.69 cm。低配杂交组

合（sx95 × 5042、sx140 × 5042、sx141 × 5088、sx169 ×
5042、sx169 × 5088）整体生长较弱，三倍体苗高多在

1.04 ~ 1.65 m 之间，地径 1.40 ~ 2.29 cm。高配合力

亲本组合三倍体群体的平均株高和地径分别较中等

配合力三倍体提高约 15% 和 5%，较低配合力三倍

体提高约 78% 和 41%。结果表明，高配合力亲本组

合在促进三倍体苗期生长方面具有更明显的优势。

在同一杂交及倍性组合内，不同个体间的生长差异

亦较明显。变异系数最大的是 sx95 × 5088 三倍体组

合（苗高 CV 81.38%，地径 CV 74.14%），显示该组合

后代分化程度高；变异系数最小的是 3-17-39 × 5088
三倍体组合（苗高 CV 7.58%，地径 CV 9.82%），说明

其群体生长较为一致。

在此基础上，采用布雷金多性状综合评定法对

不同杂交组合的二倍体和三倍体实生苗进行综合评

价。结果（表 5）表明，筛选获得的优异个体主要集中

于 3119 × 5412、3119 × 5042和 sx71 × 5412 这 3个
杂交组合，共初步筛选获得 47株三倍体优异种质。

毛白杨三倍体优异种质群体的平均苗高和地径分别

达到 3.00 m 和 3.64 cm，较染色体加倍获得的全部

三倍体后代群体平均值分别提高约 44% 和 69%，表
明不同杂交组合三倍体后代个体差异显著，通过筛

选能够获得生长优势极为突出的优异种质。

 2.3.2    初选种质无性系化验证及三倍体优异种质复选

将初步筛选获得的毛白杨三倍体优异种质及其

作为对照的平均苗木嫁接扩繁成无性系，于封顶后

 

表 4    不同毛白杨杂交组合的三倍体与二倍体群体苗期生长量

Tab. 4    Seedling growth of triploid and diploid populations among different P. tomentosa hybrid combinations

杂交组合 倍性
苗高 地径

平均值/m 变异系数/% 平均值/cm 变异系数/%

3119 × 5042
三倍体 2.05 25.56 2.03 30.99

二倍体 2.06 27.23 2.11 34.12

3119 × 5412
三倍体 2.17 22.00 2.25 29.56

二倍体 1.83 28.10 1.95 34.68

3-17-39 × 5412
三倍体 1.88 38.66 2.00 56.56

二倍体 1.69 31.88 1.56 35.89

3-17-39 × 5088
三倍体 2.54 7.58 2.69 9.82

二倍体 1.71 35.95 1.55 32.47

sx71 × 5412
三倍体 1.77 38.9 2.01 55.74

二倍体 1.00 16.98 1.00 29.50

sx95 × 5088
三倍体 1.50 81.38 1.90 74.14

二倍体 1.45 31.35 1.33 32.60

sx95 × 5042
三倍体 1.58 31.67 2.01 49.15

二倍体 1.23 44.76 1.44 48.73

sx140 × 5042
三倍体 1.44 20.01 1.89 25.27

二倍体 1.58 38.19 1.58 37.29

sx141 × 5088
三倍体 1.04 46.35 1.40 47.75

二倍体 1.09 36.71 1.28 39.85

sx169 × 5042 三倍体 1.54 17.58 1.59 13.95

sx169 × 5088 三倍体 1.65 38.80 2.29 42.60

总计
三倍体 2.09 25.60 2.16 31.60

二倍体 1.72 37.50 1.80 40.48
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进行苗高和地径生长量调查统计发现，这些三倍体

初选优异种质无性系化后的大多数仍保持较强的生

长优势。由表 6可知，三倍体初选优异种质无性系

的平均苗高和地径分别为 2.21 m和 1.71 cm，均显

著高于 8株作为对照的三倍体平均苗木平均值，分

别高出约 56.7% 和 58.3%。其中，株高生长以 21号
初选优异种质表现最好，平均达到 2.80 m，较对照高

出约 98.6%；以 29号初选优异种质表现最差，平均

仅为 1.13 m，较对照低 19.9%。地径生长以 26号优

异种质表现最好，平均达到 2.36 cm，较对照高出约

118.5%；以 39号初选优异种质表现最差，平均仅为

1.01 cm，较对照低 6.5%。t 检验表明，大多数三倍体

初选优异种质无性系与对照相比，其苗高和地径生

长均达到显著或极显著差异水平，表现出明显的生

长优势。而 31、33、35、45等三倍体初选优异种质无

性系与对照相比，仅苗高或地径单一生长指标达到

显著或极显著差异水平，仍需进一步试验对比观察。

1、13、18、20、29、30、36、37、39等三倍体初选优异

种质无性系的苗高和地径与对照差异均不显著，生

长势表现较弱，因此在复选过程中对这 9个无性系

予以剔除，最终复选获得 38个生长稳定、综合表现

优良的毛白杨三倍体优异种质（表 6）。

 3   讨　　论

 3.1    毛白杨大孢子染色体加倍有效处理判定方法

研究[10]表明，花粉加倍的有效处理时期可通过

醋酸洋红等涂片即时观察，但 2n 花粉存在萌发迟缓、

竞争力较低问题，导致三倍体得率偏低，限制了该途

径在实际育种中的应用。为突破这一局限，研究者

逐渐转向从雌配子途径实现染色体加倍诱导。然而，

由于植物雌配子发生与发育过程深埋于胚珠内部，

无法像花粉那样进行实时显微观察，因此，准确判别

雌配子发育进程成为诱导成功的关键。已有研究[14]

表明，在相同培养条件下，杨树雌雄配子发生发育进

 

表 5    毛白杨初选三倍体优异种质及其苗高和地径生长量

Tab. 5    Primary selected superior triploid germplasms of P. tomentosa with seedling height and ground diameter growth

杂交组合 优异种质 苗高/m 地径/cm 优异种质 苗高/m 地径/cm

3119 × 5412

1 3.56 3.48 19 2.96 4.02

2 2.73 3.50 20 3.14 3.30

3 2.82 3.36 21 3.13 3.65

4 2.81 3.37 22 2.80 3.39

5 2.96 3.44 23 2.84 3.62

6 3.12 3.52 24 2.95 3.25

7 2.98 4.06 25 3.24 3.66

8 2.69 4.07 26 2.82 3.52

9 3.43 4.02 27 3.26 4.29

10 2.77 3.46 28 2.82 3.36

11 3.02 3.40 29 2.78 3.83

12 3.74 3.89 30 3.22 4.52

13 3.03 3.33 31 2.92 3.84

14 2.87 3.75 32 3.28 3.38

15 3.22 3.24 33 2.80 3.60

16 2.66 3.86 34 2.74 3.56

17 2.69 3.70 35 2.84 3.34

18 3.08 3.93 36 3.04 3.61

3119 × 5042

37 3.14 3.33 42 2.76 3.35

38 2.91 3.33 43 3.18 3.95

39 3.62 3.36 44 2.67 3.41

40 2.93 3.50 45 3.45 3.39

41 2.94 3.44

sx71 × 5412 46 2.74 3.69 47 2.99 5.14

注：表中三倍体优异种质的苗高平均值为3.00 m，地径平均值为3.64 cm。
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程之间存在一定的时序相关性：当花粉发育至单核

靠边期时，大孢子母细胞通常处于减数分裂粗线期

至中期Ⅰ之间，此时施加处理可获得较好的染色体

加倍效果。然而，由于杨树花粉单核靠边期是一个

较长的发育阶段，其起始与终止界限无显著形态学

参照，难以对大孢子母细胞减数分裂进程，以及大孢

子染色体加倍有效处理时期进行精确把控，在环境

条件变化较大的情况下判别误差可能更大。因此，

需要探索更为精准且稳定的大孢子发生进程判别方

法。本研究以毛白杨 3119 为材料，结合柱头形态和

小花颜色等特征解析了雌配子发生发育进程，用于

明确大孢子染色体加倍有效处理时期的形态学判别

依据。结果表明，阶段 7的大孢子母细胞主要处于

减数分裂终变期，其典型形态表现为雌花序基本伸

出芽鳞、小花呈淡黄色、柱头由浅粉色转为粉红色，

且分叉张角达到 30° ~ 40°。以该形态特征作为高温

诱导大孢子染色体加倍有效处理时期的判别依据，

在与 3119 相同生长环境的山东冠县种质资源库母

本中获得了 15.52% ~ 85.99% 的三倍体得率，平均为

68.71%。与李艳华等[23]基于雌、雄配子发生发育进

程时序相关性确定染色体加倍时期的研究相比，本

研究大孢子染色体加倍有效处理时期判别更为精准，

三倍体诱导效率更为稳定而高效。

需要特别说明的是，来源于山西朔州种质资

源库母本的三倍体诱导效果较差，三倍体得率为

1.32% ~ 58.33%，平均仅为 12.19%。这可能是由于

山西朔州地处毛白杨分布北界，其现存毛白杨种质

资源与山东冠县之间不存在重复基因型，群体遗传

结构差异较大、遗传距离相对较远；同时，两地气候

条件存在差异，进而对花芽及配子发生发育进程产

 

表 6    毛白杨三倍体初选优异种质无性系一年生苗平均株高和地径生长量

Tab. 6    Average seedling height and ground diameter growth of one-year-old clonal lines of preliminarily selected superior
triploid P. tomentosa genotypes

杂交组合 无性系 苗高/m 地径/cm 无性系 苗高/m 地径/cm

3119 × 5412

1 1.52 1.17 19 2.43** 2.12**

2 2.08** 1.66** 20 1.56 1.04

3 2.27** 1.60** 21 2.80** 1.72*

4 2.43** 2.07** 22 2.37** 1.88**

5 2.21** 1.85** 23 2.34** 1.99**

6 2.13** 1.79** 24 2.63** 2.04**

7 2.11** 1.91** 25 2.14** 1.62**

8 2.16** 1.56** 26 2.55** 2.36**

9 2.40** 1.77** 27 2.22** 1.91**

10 2.39** 1.68** 28 2.25** 1.87**

11 2.63** 2.04** 29 1.13 1.02

12 2.20* 1.82* 30 1.32 1.16

13 1.38 1.30 31 1.78 1.63**

14 2.45** 1.89** 32 2.33** 1.83**

15 2.18** 1.87** 33 1.75 1.59*

16 2.41** 1.97** 34 1.82** 1.77**

17 1.79* 1.52** 35 1.74 1.79**

18 1.50 1.26 36 1.34 1.18

3119 × 5042

37 1.52 0.97 42 2.21** 1.46**

38 2.39** 1.55** 43 2.79** 1.94**

39 1.55 1.01 44 2.61** 1.85**

40 2.46** 1.77** 45 2.03** 1.30

41 2.21** 1.41*

sx71 × 5412 46 2.54** 2.11** 47 2.31** 1.92**

注：初选优异种质苗高平均值为2.21 m，地径平均值为1.71 cm；复选优异种质苗高平均值为2.31 m，地径平均值为1.79 cm。三倍体平均苗木（对照）
苗高平均值为1.41 m，地径平均值为1.08 cm。**表示与对照相比差异极显著（P < 0.01），*表示差异显著（P < 0.05）。加粗无性系为复选得到的38
个优异种质。
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生影响。此外，由于毛白杨育性较差 [21]，导致一些杂

交组合获得的杂种后代苗木较少，加之不同基因型

对高温处理敏感性不同，使得加倍诱导效率存在波

动。因此，有必要进一步针对不同种源与不同无性

系亲本开展更为细致的研究，以提高判别与诱导稳

定性。

 3.2    基于高配合力亲本的毛白杨三倍体诱导

在林木三倍体选育过程中，除了需要精准确定

雌配子染色体加倍有效处理时期等诱导条件外，优

异亲本的科学选配同样决定着三倍体育种成效[16−18]。

Bai等[19]通过山东冠县毛白杨种质资源库内 43个半

同胞子代测定，证明毛白杨雌株存在育性差异，可筛

选出具有一定可育性及一般配合力较高的杂交母本。

Han等[20]从中选择 77个优良单株进行 SSR分子标

记分析，为 59个 优良单株鉴定出唯一父本，包括

49个子代生长表现不同的杂交亲本组合。康宁等[13]

选择其中育性较好的毛白杨雌株 3119、3532、8212，
通过高温诱导胚囊染色体加倍获得了一大批杂种三

倍体，对杂种后代生长性状观察结果表明，三倍体后

代明显优于二倍体后代，但不同杂交组合存在差异，

说明亲本选择对杨树三倍体育种具有重要影响。耿

喜宁等[14]同样发现不同杂交组合的杂种三倍体在苗

高和地径生长方面存在差异，进一步表明三倍体育

种过程中需重视亲本配合力的匹配问题。

由于毛白杨育性较差 [21]，由于部分杂交组合存

在花粉不足、授粉不良、雌配子或合子及幼胚败育，

以及幼苗生长衰弱（如图 2A，图 2B）等问题，未能完

成杂交或仅获得少量杂种后代，难以开展稳定的生

长性状统计分析。因此，本研究仅对获得三倍体数

量不少于 3 株的全同胞后代进行统计分析。结果表

明，在所有可分析的杂交组合中，三倍体与二倍体杂

种后代苗期生长量均存在显著差异：毛白杨杂种三

倍体的平均苗高和地径分别为 2.09 m 和 2.16 cm，
显著高于杂种二倍体的 1.72 m 和 1.80 cm，增幅分

别为 21.5% 和 20.0%。
不同配合力组合的三倍体和二倍体杂种后代苗

期生长量亦存在明显差异，总体上，高配合力组合

（如 3119 × 5042、3119 × 5412 和 3-17-39 × 5412）的
二倍体和三倍体苗高与地径生长显著优于中、低配

合力组合，且变异系数较低。其中，3119 × 5412 组合

的三倍体后代表现最为突出，平均苗高和地径分别

为 2.17 m 和 2.25 cm。相比之下，配合力中等的 3-17-
39 × 5088 组合在部分性状上表现较高，可能与其三

倍体样本数量较少导致的抽样误差有关。

 3.3    毛白杨三倍体苗期优异种质选择

与优树选择相比，异交树种中遗传结构相似群

体内个体单杂交的改良效果是不显著的，因此，基于

育种群体轮回选择的常规育种是林木遗传改良的核

心和基石 [1−2]。而从遗传结构不同群体选择亲本杂交，

可以获得遗传增益更为突出的品种，但需要通过区

域试验为获得的杂交品种选配适宜栽培区域。从本

研究选配的毛白杨杂交组合来看，子代生长表现突

出的杂交组合的亲本均来源于毛白杨南部气候区与

西北部气候区，而子代生长表现较差的杂交亲本组

合来源于毛白杨西北部气候区，或部分母本来源于

毛白杨东北部气候区。

在本研究初选的 47 株三倍体优异种质中，绝大

多数来源于高配合力组合  3119 × 5042 和  3119 ×
5412，其中  3119 ×  5412  组合贡献最多 （36 株 ），
3119 × 5042 组合获得 9 株；低配合力组合中仅 sx71 ×
5412 获得 2 株三倍体优异种质。高配合力的 3-17-
39 × 5412 组合未筛选出优异种质，可能与其三倍体

后代数量较少导致的抽样误差有关。对三倍体初选

优异种质进行嫁接无性系化后一年生苗的生长表现

分析表明，其中 38 个三倍体无性系在株高或地径上

仍保持显著生长优势，而 9 个无性系生长表现与初

选结果不同，推测原因可能与接穗萌发和缓苗差异、

原株微环境条件以及砧木与接穗基因型互作产生的

负效应等有关。经复选剔除生长退化的 9 个无性系

后，最终获得 38 个三倍体优异种质，其平均苗高和

地径分别为 2.31 m 和 1.79 cm，均显著高于对照三

倍体，增幅分别为 63.8% 和 65.7%。
综上，本研究从山东冠县和山西朔州两地毛白

杨种质资源库选择育性相对较好的父母本，组配 11
个预测高配合力、配合力中等以及低配合力的杂交

组合，在有效处理时期即时判别的基础上，开展高温

诱导毛白杨大孢子和胚囊染色体加倍技术研究，共

获得杂种三倍体 1 765株，其中大孢子染色体加倍

来源三倍体 1 517株，胚囊染色体加倍来源三倍体

248株；进而经初选和复选对不同亲本组合的三倍

体子代苗期生长表现进行了测定分析，主要从 2个
高配合力亲本组合中筛选出了 38株表现突出的三

倍体优异种质。研究结果为毛白杨杂交和三倍体育

种提供了理论依据和资源基础。

 4   结　　论

本研究针对毛白杨雌配子染色体加倍有效处理

时期精准判别，以及亲本配合力影响等问题，在选配

不同配合力杂交亲本组合的基础上，开展了高温诱

导雌配子染色体加倍技术，以及三倍体优异种质选

择研究。得到主要结论如下。

（1）建立了基于雌花序形态特征的大孢子母细

第 7 期 游凯然等：基于高配合力亲本的毛白杨三倍体诱导与优异种质选择 79



胞发育进程判别体系，明确雌花序基本伸出芽鳞、小

花呈淡黄色、柱头由浅粉色转为粉红色且分叉张角

30° ~ 40°时，大孢子母细胞主要处于减数分裂终变期，

可作为大孢子染色体加倍的关键判别依据。而胚囊

染色体加倍的有效处理时期为授粉后 24 h前后。

（2）不同亲本组合能够显著影响三倍体后代苗

期生长表现，高配合力组合三倍体生长优势最为明

显，其苗高和地径分别较中等配合力提高约 15% 和

5%，较低配合力提高约 78% 和 41%。
（3）通过初选与复选，从 2个高配合力亲本组合

中共筛选获得 38个生长表现突出的三倍体优异种

质，其平均株高和地径生长较作为对照的三倍体平

均苗木的平均值分别提高 63.8% 和 65.7%。
本研究结果为毛白杨雌配子染色体加倍时期的

精准判定及高效三倍体诱导提供了理论依据，同时

为优良亲本组合选配及三倍体种质创新提供了重要

材料基础。未来可进一步开展优异三倍体的遗传稳

定性、无性繁殖表现及区域适应性评价，以加快其在

生产中的应用与推广。
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