
Contents

Section I Molecular, Cytological, and Biochemical Aspects
of Haploid Embryogenesis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 1

I.1 Overview of Haploidy . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 3
C.E. Palmer and W.A. Keller

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 3
2 Natural Occurrence of Haploids . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 3
3 Induction of Haploidy . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 4
4 Conclusion . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 6

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 7

I.2 Pathways to Microspore Embryogenesis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 11
T. Aionesei, A. Touraev, and E. Heberle-Bors

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 11
2 Embryogenic Induction of Microspores . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 12
3 Cellular Changes and Cell Cycle Events During Induction

of Embryogenesis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 13
4 Direct Embryogenesis Versus Indirect Plant Formation . . . . . . . . . 16
5 Division Pathways of Embryogenic Microspores . . . . . . . . . . . . . . . 19
6 Identification of the Developmental Fate of Microspores

by Cell Tracking . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 24
7 Apical–Basal Polarity Formation of Embryogenic Microspores . . . 26
8 Conclusion . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 30

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 30

I.3 The Role of Stress in the Induction of Haploid Microspore
Embryogenesis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 35
S. Zoriniants, A.S. Tashpulatov, E. Heberle-Bors,
and A. Touraev

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 35
2 Stress and Microspore Embryogenesis . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 35
3 Morphological Characteristics of Stress-Induced

Embryogenic Microspores . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 37
4 Mechanism of the Stress-Induced Switch from

the Gametophytic to the Sporophytic Mode of Development . . . . . 38
5 Conclusions and Perspectives . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 46

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 48



X Contents

I.4 Microspore Embryo Induction and Development
in Higher Plants: Cytological and Ultrastructural Aspects . . . . . . . 53
C. Clément, R.S. Sangwan, and B. Sangwan-Norreel

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 53
2 The Microspore at the Sampling Stage . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 56
3 The Pretreated Microspore . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 59
4 Embryogenic Development of the Microspore . . . . . . . . . . . . . . . . . 61
5 Conclusions . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 67

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 68

I.5 Biochemical and Molecular Aspects of Haploid Embryogenesis . . 73
K. Boutilier, M. Fiers, C.-M. Liu, and A.H.M. van der Geest

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 73
2 Gene Identification Strategies for Early MDE Development . . . . . . 74
3 Extracellular Signalling Molecules in MDE Development . . . . . . . . 83
4 Conclusions and Perspectives . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 90

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 91

I.6 Storage Product Metabolism in Microspore-Derived Cultures
of Brassicaceae . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 97
R.J. Weselake

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 97
2 Lipid Biosynthesis in MD Cultures . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 98
3 Carbohydrate Metabolism in MD Cultures of B. napus . . . . . . . . . . 108
4 Storage Protein Biosynthesis in MD Cultures of B. napus . . . . . . . . 112
5 Glucosinolate Biosynthesis in MDEs of B. napus . . . . . . . . . . . . . . . 114
6 Conclusions and Future Directions . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 115

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 116

I.7 Chromosome Doubling and Recovery of Doubled Haploid Plants . . 123
K.J. Kasha

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 123
2 Terminology . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 124
3 Chromosome Doubling of Androgenetic Haploids . . . . . . . . . . . . . 126
4 Gynogenetic Haploid Production and Chromosome Doubling . . . 139
5 Other Avenues for Chromosome Doubling . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 143
6 Chromosomal Variation Associated with Chromosome Doubling . . 144
7 Conclusions . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 146

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 147

I.8 Utilization of Microspore-Derived Embryos . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 153
Y. Takahata, H. Fukuoka, and K. Wakui

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 153
2 Mutation . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 153
3 Dry Artificial Seed . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 155



Contents XI

4 Transformation . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 161
5 Conclusions . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 164

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 165

Section II Utilization of Haploids in the Improvement
of Specific Crop Species . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 171

II.1 Haploids in the Improvement of Solanaceous Species . . . . . . . . . . . 173
G.C.C. Tai

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 173
2 Induction of Haploids . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 174
3 Development and Use of Doubled Haploids . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 177
4 Development and Use of Dihaploids . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 179
5 Research Topics with Application of Haploidization . . . . . . . . . . . . 181
6 Conclusions . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 184

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 185

II.2 Haploids in the Improvement of Crucifers . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 191
W. Friedt and M.K. Zarhloul

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 191
2 Progress and Status of Haploid Production . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 192
3 Use of Haploids in Breeding of Crucifers . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 198
4 Brassica Haploids as a Tool in Breeding Research . . . . . . . . . . . . . . 202
5 Haploids in Combination with Other Biotechnological Methods . 205
6 Conclusions, Future Trends and Perspectives . . . . . . . . . . . . . . . . . . 207

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 208

II.3 Haploids in the Improvement of Poaceae . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 215
P. Devaux and R. Pickering

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 215
2 Doubled Haploid Production . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 216
3 Use of Doubled Haploids . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 227
4 Conclusion . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 232

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 233

II.4 Haploids in the Improvement of Woody Species . . . . . . . . . . . . . . . 243
S.B. Andersen

1 Introduction . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 243
2 Gametophyte Development in Woody Species . . . . . . . . . . . . . . . . . 244
3 Haploid Development in Woody Species . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 245
4 Examples of Woody Angiosperms . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 249
5 Examples in Gymnosperms . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 253
6 Conclusions . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 254

References . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 254



XII Contents

II.5 Haploids in the Improvement of Miscellaneous Crop Species
(Cucurbitaceae, Liliaceae, Asparageceae, Chenopodiaceae,
Araceae and Umbelliferae) . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 259
A.G. Juhász and M. Jakǎe
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