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Breeding Potato Varieties Suitable for Frying with

Diploid Potato Germplasms
MA Zijun, SUN Jiying, LIU Lingling, RU Jiarong, WANG Huaipeng, NIU Ruochao*

( Keshan Branch, Heilongjiang Academy of Agricultural Sciences, Keshan, Heilongjiang 161606, China )

AAbstractbstract:: Diploids are the important germplasms for potato breeding. The yield of potato is positively correlated

with its genetic heterogeneity to some extent, and the genetic base of potato resources in China is narrow due to

historical reasons. It is urgent to effectively use diploid resources to broaden the genetic base of potato germplasm

resources and improve the processing qualities of potato varieties. In this review, the obstacle of distant hybridization of

potato affected by Endosperm Balance Number was described; the utilization of 2n gametes, the analytic breeding

methods and cell fusion methods were listed; and the achievements of diploid potato research at home and abroad were

summarized. The purposes were to provide reference and guidance for domestic potato breeders to breed fried potato

varieties with diploid germplasms.
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摘 要：二倍体种是马铃薯育种工作中的重要种质资源。马铃薯的产量与其遗传异质性在一定程度上是正相关

的，由于历史原因导致中国马铃薯资源遗传基础狭窄，有效利用二倍体资源拓宽马铃薯种质资源的遗传基础和提高

育成品种的加工品质是当务之急。文章对受胚乳平衡数影响的马铃薯远缘杂交障碍进行阐述，列举了2n配子的利

用、分解育种法和细胞融合等克服方法，简述了国内外在二倍体马铃薯上研究所取得的成绩。旨在为国内马铃薯育

种工作者利用二倍体资源选育油炸加工马铃薯品种提供借鉴和指引。
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马铃薯块茎营养丰富、单位面积产量高，在中

国已成为第四大主粮作物，在总产和总播种面积上

已经多年位居全球首位。由于消费方式的变化和生

活水平的提高，马铃薯炸条、炸片加工产品消费量

逐年攀升。国内自主育成的加工型马铃薯品种利用

有限，国外引进品种一直占据主导地位。在品种方

面，‘Atlantic’、‘Russet Burbank’、‘Shepody’和

‘Innovator’一直占据着较大的市场份额。国内市场

对马铃薯深加工产品需求量扩大，但是专用马铃薯

供应却不足[1]，随着马铃薯主粮化工程的持续推进，

这一矛盾必将进一步突显[2]。而且随着“世界贸易一

体化”推进，国际间知识产权保护意识加强，国内种

薯繁育单位在非授权下种植经营国外这些品种所面

临的经济风险逐渐加剧。如何加快育成优质、多
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抗、适宜深加工、丰产性好的自主马铃薯加工型

品种，一直困扰着马铃薯育种家。当前，中国马

铃薯育种主要是在普通栽培种内杂交，研究证实

马铃薯育种在四倍体水平杂交加工品质很难有所

突破[3]，通过 4x × 2x种间杂交可以显著提高后代的

比重[4,5]。

1 马铃薯加工品种的育种目标

作物育种首先需要按照预期市场需求制定好长

期的育种目标，在配制组合后对分离后代进行有方

向的选择和有计划地改良。油炸加工型马铃薯的育

种目标，首先要满足抗性的需求和对光照的适应性，

并且具有较高的产量，然后还要满足加工方面的特

殊需要。薯皮薄且光滑，表面芽眼要浅而少，这样

有利于机械清洗去皮；较低的还原糖含量，一般要

求低于 0.4%（鲜重），高于 0.1%（鲜重）最好，以防

止发生美拉德反应产生褐化[6]；抗低温糖化，在低温

贮藏后还原糖含量仍然较低，可直接用于加工免除

常温出库升温回暖环节[7]；髓部要小，由于髓部富集

更多的天冬酰胺和还原糖，易产生美拉德反应，油

炸也更易产生丙烯酰胺类有毒物质[8]；炸条型品种薯

形上要求其为长筒形或长椭圆形，且具有一定的长

度；炸片品种在薯形上要求圆球形或者细圆柱形，

直径不宜过大，一致性要好；要求无畸形和二次生

长；薯皮不宜绿化；薯肉颜色以白色为佳，淡乳黄

色亦可接受；食味品质要无异味杂味，炸条要求薯

香味浓郁。

在制成品的品质上，炸片型要求酥脆；炸条型

要求薯肉挺实起砂，不易弯曲或塌陷变形，这个性

状与其干物质含量和相对密度有关；较好的加工品

质需要较高干物质含量作为支持，马铃薯块茎的干

物质含量一般用水比重法快速测定[9]。

2 遗传异质性对马铃薯产量的影响

Mondoza和Haynes[10]曾提出马铃薯品种或品系

的产量公式 X = f（A + R + Y）
式中：A代表光温适应性基因，R代表抗性基

因，Y代表产量相关基因。其中的 Y代表多基因控

制的光能利用率、光能向化学能转化的转化效率

等产量有关基因。在A与环境相适宜且R基因抗逆

性较好的前提下，从遗传学角度分析产量潜力与遗

传异质性相关，一个位点的多个等位基因若产生变

异，并且位点内等位基因的变异引起一些位点内的

互作效应，一定范围内此类互作效应与杂种优势

正相关[11, 12]。由此可见，在保证品种的适应前提

下，从遗传基因层面提高其抗性、增加其遗传异

质性、增强等位基因间互作效应是提高产量的有效

途径。

3 国内普通栽培种遗传基础狭窄

3.1 历史成因

马铃薯（Solanum tuberosum L.）一年生草本，原

产于南美洲的安第斯山脉，在其起源中心分布着

多种倍性的野生资源种[13]。生产上广泛种植的马铃

薯（S. tuberosum ssp. tuberosum）是四倍体（2n = 4x =
48）作物[13]。最早为探险家在南美发现土著居民栽

培作为食物，遂被引入欧洲种植，其后于明代万

历年间传入中国[14]。在此过程中经过长日照选择，

19世纪的晚疫病大流行的毁灭，导致马铃薯遗传

基础变得狭窄。中国有序的科研育种工作开始于

20世纪 40年代，以引进鉴定泊来品种和筛选国外

配制组合的实生后代为主[15]，由于光照选择和适应

性淘汰导致中国马铃薯种质资源遗传基础极为狭

窄[16]。

3.2 分子生物学考证

段绍光[16]对2012年以前中国审定登记的马铃薯

品种进行分析，其中共利用 423个亲本配制组合，

自行选育品种379个。作为亲本利用10次以上的品

种如下：‘多子白’利用 27次，‘Epoka’（‘疫不加’）

19次，‘Schwalbe’（‘燕子’）19次，‘Katahdin’（‘卡他

丁’）17次，‘Mira’（‘米拉’）12次，‘克新2号’12次。

邸宏等[17]对中国部分品种资源进行RAPD和AFLP分
析，认为中国马铃薯种质资源遗传距离狭窄，柴

莹[18]利用SSR-PCR技术分析得出结论一致。赵光磊

等[19]对黑龙江主栽马铃薯品种进行RAPD分析，得

出同样结论。李丽等[20]对贵州省审定品种进行 SSR
分析结论相同，同时得出同一单位育成品种遗传关

系相近。进年来随着马铃薯生物技术的普及，国内

学者叶景秀等[21]和段艳凤等[22]通过试验都得出马铃薯

遗传基础狭窄的结论。
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`4 二倍体及其优良性状

4.1 丰富的二倍体资源

在马铃薯的起源中心南美洲，广袤的Andes山脉

和Lake Titicaca盆地原始森林里，分布着大量普通栽

培种的祖先二倍体S. stenotomum（2n = 2x = 24），被当

地农民栽培种植。在所有能结块茎的种里据统计，

四倍体仅占 11.5%，二倍体约为 74%，其中二倍体

包含原始栽培种和野生种的大部分[12]。有效的对二

倍体资源加以利用，拓宽马铃薯遗传基础，提升加

工品质是当前马铃薯育种的当务之急。

4.2 二倍体种及其优良性状

马铃薯共有 8个栽培种，在其起源地被当地农

民广泛栽培，其中二倍体马铃薯栽培种，有以下 4
个种[23]。

窄刀种（S. stenotomum juz.et Buk）：对癌肿病、

疮痂病具有抗性，抗低温，高淀粉，并含有能产生

2n配子和诱导普通栽培种孤雌生殖的基因。

角萼薯（S. goniocalyx Juz.et Buk）：具有多种块

茎颜色和形状变异。

阿江惠种（S. ajanhuri Juz.et Buk）：块茎无异味，

具有耐寒性。

富利亚种（S. phureja Juz.et Buk）：长日照下可结

薯，熟期短，块茎休眠期短、淀粉含量较高、低还

原糖、蛋白含量略高，抗病毒病和类病毒，抗青枯

病、疮痂病。并含有能产生2n配子和诱导普通栽培

种孤雌生殖的基因。

5 二倍体利用方法

马铃薯的普通栽培种和二倍体种分属马铃薯不

同的种，首先二者之间杂交受花期不遇和授粉环境

不同的限制，其次还有授粉成功后表现胚乳败育和

后代易夭折等限制。花期和环境因素等可以人工调

节，研究证实[24]后代的败育是受 胚 乳 平 衡 数

（Endoseperm balance number，EBN）影响。每个种

有特定的 EBN，当胚乳母本和父本的 EBN之比为

2 ：1的情况下才具有正常的发育能力，后代才能

正常成活[25]。

虽然二倍体和四倍体马铃薯远缘杂交受EBN限

制，但广大马铃薯育种工作者探索发现，下列操作

途径可克服二者杂交的障碍。

5.1 细胞融合杂交

通过组织培养技术获得栽培种和二倍体的无菌

组培苗，进行液体悬浮培养，然后分别通过酶液在

不同温度下进行预处理，分别获得二者的悬浮原生

质体体系，然后利用化学方法或者电融合方法把二

者的原生质体进行融合。通过一定比例和配方的激

素进行再生培养，继代扩繁后对成苗进行鉴定。有

研究证实细胞融合可以将二倍体的青枯病抗性有效

遗传给后代[26]。细胞融合的杂种后代可以筛选出具

有花粉育性的资源[27]。

5.1.1 化学融合方法

将获得的原生质体利用一定的促融剂促进细胞

相互融合，然后用固定液固定，将融合后的杂交细

胞进行分离培养。应用较多的是PEG法，南相日[27]

利用 PEG法和多聚鸟氨酸法分别获得了融合后代。

李凤云等[28]通过叶肉原生质体融合，将抗晚疫病的

二倍体野生种和由二倍体加倍而成的四倍体马铃薯

感病材料进行融合，对成苗后代进行晚疫病鉴定，

后代中 3个株系超过抗性亲本，11个株系抗性与抗

性亲本相当。

5.1.2 电融合方法

利用电细胞融合仪产生的电场进行处理悬浮原

生质体，获得融合后代。蔡兴奎等[29]对马铃薯原生

质体电融合技术进行了相关的探索和优化，在交流

（AC）电场 100V/cm作用下双核融合率达 43.3%，交

流（AC）电场作用时间 20 s时核融合率 46.2%，时间

延长会导致串珠过长、多核融合率增加、双核融合

率降低；直流（DC）电场强度 1 100 V/cm频率 60 μs
脉冲 1次条件下双核融合率最高，加大直流电强

度和脉冲的次数都会引起原生质体破裂和串珠结

构解体。司怀军和戴朝曦 [30]通过双单倍体与二倍

体电融合试验，发现正弦波频率 1 MHz的交流

（AC）电场 150 V/cm和频率 637.5 μs的直流（DC）电

场强度 1 200 V/cm脉冲 1次条件下，原生质体融合

频率均可达 30%，融合获得了具有较强分化能力的

愈伤组织，并有少量愈伤组织分化为绿色植株。

5.2 对二倍体加倍

通过试验手段使二倍体加倍与四倍体处于相同

倍性水平，然后通过授粉使二者能正常授粉产生具
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有生活能力的后代。

5.2.1 秋水仙素加倍法

通过利用一定浓度的秋水仙素处理二倍体马铃

薯野生种的腋芽，可以获得人工四倍体[31]。秋水仙素

浸泡法和混合培养基培养法可以获得人工多倍体[32]。

5.2.2 细胞融合加倍法

通过前述的细胞融合方法进行试验，其中存在

着自体和异体融合的类型。王清等[33]和戴朝曦等[34]在

对马铃薯进行电融合体细胞杂交过程中发现，在细

胞融合时自体融合频率高于异体融合的频率。因此，

自体融合可以作为一种加倍手段加以应用。

5.3 分解育种法

该方法简而言之分为三个步骤，即将四倍体马

铃薯降倍，在二倍体水平进行杂交、遗传分析和选

择，恢复四倍体水平。

5.3.1 四倍体普通栽培种降倍

对四倍体的花药进行组织培养可以诱导产生双

单倍体[35]，当花药处于小孢子单核靠边期是取材外

植体的最佳时机。赵欣[36]对不同基因型的马铃薯栽

培种花药进行培养，发现基因型差异影响培养成功

率，高温 33 ℃预处理 3 d效果最佳，碳源为蔗糖时

浓度为 60 g/L时愈伤诱导率最高，如果用麦芽糖作

为碳源效果更好，并发现通过花粉外部形态长度和

颜色可以确定小孢子单核靠边期。卢翠华等[37]利用

三份材料进行花药培养，认为小孢子的发育阶段可

以通过花药的外部形态确定，即花药呈现浅绿到黄

绿色时小孢子处于单核靠边期，这一时期为外植体

最佳取材时间，对取得的双单倍体后代进行了栽培

鉴定，发现多数植株能正常开花，花粉可育，并且

部分花粉粒为2n花粉粒。越恋和何凤发[38]对20个马

铃薯材料的花药诱导，发现高温和低温预处理具有

促进作用，高温黑暗预培养能提高诱导效率，在培

养基中加入马铃薯提取物和活性炭粉有利于培养。

通过利用优良授粉者的花粉授粉四倍体可以诱

导产生双单倍体，诱导率受诱导材料和母本配合力

的影响。东北农业大学（原东北农学院）筛选出的优

良授粉者NEA-P16和NEA-P19可以高频诱发产生

双单倍体[39]。高建军[40]对诱导孤雌生殖的材料和母本

进行了筛选，发现PHU035在试验中优于 IVP101和
PHU1.22为最优授粉者，母本‘中天薯10号’与‘夏坡

蒂’的坐果率最高。

5.3.2 利用中间“桥梁”种杂交

一般来说，二倍体马铃薯的EBN是 2，而马铃

薯双单倍体的ENB也是2，所以杂交比较容易成功。

但是，有时二者亲缘关系较远，就很难直接进行杂

交取得成功或者表现为后代不育，这时可以利用作

为“桥梁”第三个种加以解决。比如[41]：普通栽培种

的双单倍体与 S. sparsipilum杂交后代由于质核互作

表现为雄性不育，利用S. chacoense先与栽培种的双

单倍体杂交，后代再与 S. sparsipilum杂交，后代不

育的问题即可解决[42]。

5.3.3 利用2n配子恢复四倍体水平

在减数分裂过程中，染色体分离异常可产生两

种类型的未减数配子（2n 配子），第一次分裂重组

（First division restitution, FDR）和第二次分裂重组

（Second division restitution, SDR）。FDR在后期Ⅰ同

源染色体未进行预期的分离，染色体进行有丝分裂，

产生两个没有进行减数分裂的小孢子二分体；SDR
第二次分裂重组异常，即在同源染色体分裂之后姐

妹染色单体不向两极移动。在二倍体马铃薯中部分

种具有产生一定比例 2n花粉的能力[43,44]，可以加以

利用配制 4x × 2x组合。产生 2n卵的概率相对较

低[45]，所以对此利用较少。利用二倍体马铃薯产生

2n配子的能力即可实现二倍体和四倍体的有性杂交，

亦是分解育种法中通过有性杂交手段进行多倍化的

重要步骤。

6 二倍体研究取得的成绩

李成[45]对 4x × 2x后代选育成功的马铃薯品种

‘甘农薯 2号’、其他栽培品种和二倍体进行蛋白质

组学研究，发现二倍体具有四倍体所不具备的一些

抗性相关酶和蛋白，其中一些蛋白具有抗逆性功能；

在四倍体中具有调节块茎膨大和细胞增长的相关酶

和蛋白，部分蛋白位点在二倍体中是不具备的；‘甘

农薯 2号’作为杂交后代蛋白质位点兼具二者特点，

同时具有一些独特的蛋白。

Lu等[46]研究发现二倍体的PHU-STN后代大部分

无性系的粗蛋白含量高于对照品种‘Atlantic’和‘克

新2号’，因此二倍体的种质资源在提高马铃薯蛋白

含量方面有极高育种价值。李莹等[47]在加格达奇通
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过2年田间试验，发现4x × 2x高世代选系比重均值

极显著高于4x × 4x后代的均值，并且杂种后代部分

株系的比重显著高于对照品种‘Shepody’，同时指出

在二倍体利用上遗传设计和有效选择是关键。

Hutten等[48]利用二倍体产生的不同类型的 2n配
子分别进行种间杂交，对后代进行统计分析发现，

FDR类型2n配子后代的产量表现具有优势，SDR类

型2n配子后代的熟期变异类型更为丰富，比重方面

FDR后代的部分株系高于SDR后代的，熟期、炸片

品质方面两种类型差异不大。Buso等[49]利用二倍体

FDR类型2n配子与四倍体杂交后代与四倍体比较研

究证实，4x × 2x后代块茎产量和干物质含量高于四

倍体后代，有部分株系表现为早熟，块茎休眠期更

短，并认为种间杂交后代需要进行有效的、长期的

选择才能在生产上利用。

盛万民[50]利用具有富利亚种（S. phureja Juz.et
Buk）血缘材料和四倍体材料进行双列杂交，认为

杂种后代的选系具有高比重的优良特性，比重、

芽眼深度、维生素 C和淀粉含量遗传呈现基因加

性效应，并且由于细胞质遗传效应存在具有二倍

体血缘的亲本做父本或母本，正交和反交分别取

得的后代比重差异显著。这说明二倍体资源在利

用上要充分考虑其性状的细胞质遗传特性。卜庆

云等[51]用富利亚种（S. phureja Juz.et Buk）和 6份四倍

体栽培种进行杂交获得十余个杂交组合，并对其

实生苗后代和无性系后代性状进行了评价与分析，

发现实生苗后代和无性系后代在单株产量、淀粉含

量、单株结薯数量上极显著正相关，所以这几个性状

可以进行早代选择，并且‘春薯5-DH38’后代综合入

选率较高。

马铃薯疮痂病不但会影响马铃薯的外观品质，

而且块茎发生疮痂附近的薯肉在油炸时容易发生褐

化。疮痂病是国内马铃薯主产区的主要病害之一，

广大种植者和科研工作者一直受其困扰。Haynes
等[52]对二倍体 PHU-STN后代的271个材料进行疮痂

病抗性鉴定，其中2个极抗、248个抗，这说明二倍

体中具有疮痂病的抗性基因。这说明通过4x × 2x杂
交，向杂种后代导入二倍体血缘中的疮痂病抗性基

因在理论上是可行的。Braun等[53]在 2个二倍体

‘US-W4’和‘524-8’构建的分离群体中进行QTL分

析，在第11号染色体上定位到与疮痂病抗性有关的

两个部分重合的 QTL表型贡献率分别为 21.0%和

18.2%，在 4号和 6号染色体各定位到 1个马铃薯耐

低温糖化相关 QTL，表型贡献率分别为 17.1%和

19.4%，这进一步说明二倍体在加工品质育种上利用

价值，且试验所用‘US-W4’易与栽培种进行杂交。

Jakuczun和Zimnoch-Guzowska[54]以‘Irys’、‘Mila’、
‘Bintje’和‘Saturna’4个品种为对照，对未经选择17
个二倍体家系进行评价，发现在多个家系中表皮绿

化和内部变绿高度相关，二倍体中可以选出抗光照

绿化的材料，且抗绿化的遗传规律受亲本的一般配

合力和特殊配合力影响。

7 讨 论

把握核心亲本。美国选育的加工品种都具有核心

亲本‘Lenape’的血缘[55]，这一点是值得借鉴的。选择

在中国适应范围广、综合性能较好且具有加工所要求

的部分品质性状的品种或者品系作为基础材料，针对

其缺点有目的性的杂交、回交进行改良。

二倍体资源具有部分优良的加工品质，同时也

是拓宽现有马铃薯遗传基础的重要材料，有效地加

以利用是当务之急。但这是一把“双刃剑”，二倍体

同时还具有一些不利于生产的性状，这在杂交选育

工作中是要加以汰除。后代的部分性状在实生苗世

代选择是有效的，在早代选择并适当的淘汰可以有

效降低育种圃场用地面积，解决有限的育种圃场面

积和大量繁殖的无性系后代之间的矛盾。

通过杂交技术将二倍体的部分优良性状、丰富

的遗传异质性有效地向基础材料中导入，对后代进

行有效地品质鉴定和评价，并加以选择和淘汰。后

代的选优和有目的性的杂交改良，持续的进行才能

对多个性状逐步提高，这是个长期工作并不是一蹴

而就的。

马铃薯优良的品种是在满足光照、温度等环境

适应性和具有抗逆性的前提下，具有一定的遗传异

质性保证有足够的产量优势，多个优良性状的基因

聚合产生的。马铃薯油炸加工型品种要求的性状较

多，品质性状综合要求较高。在马铃薯油炸加工品

种的选育上工作是持续而长期的，广大马铃薯育种

工作者任重而道远。
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