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生物工程技术在马铃薯遗传

育种研究中的应用

戴 朝 曦

�甘肃农 业大学 农学系 �

马铃薯无论在我国或者是世界上都是一

种重要的农作物
，

据联合国的统计资料
，
全

世界����年的种植面积约����万公顷
，
总产

量约 �� ���万吨
，

我国的种植面积为���
�

�万

公顷
，

占全世界的�理
�

��
，
居第二位

，
总产

量为����万吨
，
占 �

�

��
，
居第三位

。

我省

马铃薯近年来的种植面积保持在 ��
·

�� 万公

顷左右
，
居全国第二位

，

为仅次于小麦和玉

米的第三大作物
。

马铃薯具有丰富的营养
，

又是唯一的粮菜兼用型作物
，

再加上它的单

位面积的产能量很高
，

在轮作倒茬中又是良

好的茬 口
，
因而它在农业生产和人 民生活中

均占有极重要地位
。

今后
，

随着马铃薯加工

业的发展
，
它的种植面积还将逐步扩大

。

当

前影响马铃薯生产发展的主要因素是品种问

题
，
而影响品种选育和 良种推广的因素主要

有以下儿方面
�

一是由于马铃薯普通栽培种

基因库贫乏
，

现有基因库儿乎已经用尽
，
特

别缺乏抗病和抗逆性基因
，
而常规的品种间

杂交育种只能产生新的组合而不能创造新的

基因
，

所以
，
目前用常规方法已很难选育出

高水平的新品种
，

特别是在抗病和抗逆性育
�

人
丫人

�声
、 丫人

叮
人 口产 、 丫人 创声 、

丫、 丫人 了、 丫人丫人丫人 叮
人产 丫函、 扩八

、
丫气

施磷肥对马铃薯生育期可延长�一 �天
，

对增

产很有利
。

� 结 语

朽公斤
，

可增产���一���公斤马铃薯
，
折合

人 民币��
�

�一��
�

�元
，
扣除磷肥及人工工资

�
�

�元
，

亩净收入 ��
�

����
�

�元
，
不仅是马

铃薯的一项简而易行的增产措施
，

而且能缓

解磷肥季节性供求矛盾
。

马铃薯现蕾初期
，

每亩追 施 过 磷 酸钙

表 � 马铃薯不 同生育时期追施磷肥对地上和地下部产量的影响

处 理
茎 叶 重
�克�穴 �

块 茎 重
�克�穴 �

生物学 产量
�克�穴 � 经济系数

尸���只一丹‘�﹄�，，‘产�������
从�巴曰介�︸

，�

…
�︸��甘���们
﹄‘件�一��

︸

�丫����
�。�口口叭���犷一了��

�气，‘��‘‘‘�马自����通遴�������������
�‘��六�勺�及︺出 苗 期 追 磷 肥

现蕾初 期 追 磷 肥

现花初 期 追 磷 肥

苗
、

蕾
、

花期追磷肥

不 追 磷 肥 ����
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种方面更显得无能力
，
不能满足生产发展的

需要 � 另一个因素是由于病毒通过无性繁殖

逐代积累而产生的品种迅速退化
，

给良种的

普及和推广工作带来很大困难
，

使马铃薯成

为 目前品种最混乱
，
冲子最混杂的一种农作

物
，

严重地影响了产量的提高 � 第三个因素

是由于马铃薯是一个同源四倍体
，
每个位点

的基因都有 �个成员
，

遗传分离复杂
，

隐性

基因表现的频率比二倍体低得多
，
因此

，

杂

种后代需要种植比二倍体植物更大的群体
，

而马铃薯又是大株行距作物
，
不可能满足种

植大群体的要求
，
因而马铃薯建立在四倍体

水平上的常规育种效率较低
。

本世纪��年代

发展起来的生物工程技术为解决这些问题提

供了可能
。

本文将简要介绍生物工程技术在

马铃薯遗传育种研究中应用的国内外现状以

及我们自己的一些研究结果
，

并对这些技术

在马铃薯育种中的应用前 景 进 行一定 的评

述
。

的
，
因此当时只是一种理论分析

，
不可能在

育种实践中应用
。

随着生物工 程 技 术 的发

展
，
为解决这两个技术关键 提 供了 可 能

。

���州卜�
�� ���等

‘ �’
进一步提出了综合常规

育种与生物工程技术的较完善的
“
分解一综

合育种方案
” �� ���‘�少�，

、

一
�了� ���

。 、

。�。 飞，���
�

���劝
。

以下将要简要介绍用生物
一 〔 程 技术

解决这些技术关键的情况
。

� 染色体工程技术 �倍性操作�

的应用

如上所述
，
马铃薯建立在四倍体水平上

的常规育种方法效率较低
，
为了解决这一问

题
，
早在����年

，
��、 � 。 【 ‘ ’

就曾经提出过将

四倍体降为二倍体
，

先在二倍体水平上进行

选育
、

杂交和选择
，
然后再经 过 染 色 体加

倍
，

使杂冲恢复到四倍体水平的所谓
“
分解

育种法 �与、 ����。 �
�

����
�
�����

” ，

这 种 方

法有两个主要的技术关键
�

一是从四倍体普

通栽培种高频率地诱导出大量的 双 单 倍 体

������一��
， �

�� � �� 二 ���� 二是高 频 率地

将双单倍体产生的二倍沐杂种染色体加倍为

四倍体
。

这两个技术关键在过去是无法解决

此 文因篇辐较长
，
我们分期连续发表

，

请读者注意收集整理
。

—编者

�
�

� 用生物工程技术诱导双单倍 体 和一单

倍体的研究

由四倍体栽培种诱导产生的 双 单 倍 体

��� � �� �� ���不仅在
“ 分解一综合育种法

”

中
，

对于提高育种效率有重要意义
，
而且在

引进野生种质的优良基因方面也具有重要作

用
。

马铃薯家族中有数百个近缘野生物种
，

是一个巨大的基因库
，
有许多有利用价值的

基因 �如抗病
、

抗寒
、

抗虫
、

高蛋 白
、

高淀

粉等�
，

对于进一步提高马铃薯育种 的 水平

极为有用
。

但是
，

马铃薯野生种刊 �左右都

是二倍体
，

它们很难与四倍体普通栽培种杂

交
。

过去多采用先将二倍体野生种加倍成四

倍体然后再与四倍体栽培种杂交的方法
，

但

实践证明效果并不好
，
即使杂交成功也仍然

是建立在四倍体水平上的
，
选育效率不高

。

大量试验证明
，
如果先将四倍体普通栽培种

降为二倍体
，
培育出的双单倍体则很容易与

二倍体野生种杂交
。

在二倍体水平上对余种

先进行选择
，

然后再加倍成四倍体
，

效果是

比较好的
，

育种效率可大大提高
。

近年来
，

我们的试验也充分地 汪明了这一点
。

此外
，

由双单倍体还可以进一步诱 导 出一单倍 体

�� � � ������记
，
�� � 二 � ���

，
再通 过加倍

可以获得纯结合的二倍体或因倍体
，

它们是

选育不分离实生籽的基础
，

也是研究马铃薯

遗传良好的材料
。

不分离实生籽在防止品种

退化
，

解决就地留种问题和利用杂种优势进

一步提高马铃薯产量等方面有十分重要的意
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义
。

培育双 单倍体和一单倍体有以下两种途

径
�

月
·

孤雌生殖途径 早在 ����年 �����
�

���小
‘ “ ’
就 仲发现在用一个二倍体种 ���。 �

二�附 户加
�。
�� 与四倍体栽培种授粉时

，
杂种

后代出现了双单倍体植株
，

但是一直未引起

人们的重视和 应 用
。

直 到 �肠�年
，
经 过

�� ‘，��� 和 工
，。 �

������ 等人 “ ’
的深入研究 之

后才引起了人们的重视并开始在遗传育种研

究中应用
。

经过多年的选择
，
现已选出了一

批高频率的诱导品系
，

如 �����
、
工����和

��������
·
�

�

�
，
��������

·

�
�

�和 ��咒����
·

�
·

��等
，
使双倍体的诱导频率大大提高

，
最

高的可达到每���个浆果产生���个双单倍体

植株
。

近年来又给诱导品系引入了在种子胚

的部位的粉红色斑点显性基因
，

可以根据授

粉后产生的种子是否有此粉红色胚点而区分

出其是否是双单倍体 �无胚点 者 为 双 单倍

体�
。

目前
，
国外有许多研究单位主 要 采用

此法诱导双单倍体
。
����年�

。 �� �����。 �。 ��

等
‘ “ ，
又用此法由双单倍体诱 导 出了一单 倍

体
。

但是
，

这种方法在实践应用中存在着一

些缺点
，

如授粉和结实受外界条件的影响较

大
，

不少品种不易结实或座果
，

诱导频率在

不同基因型之间差异很大以及父
、

母本间的

花期不遇等
。

特别是由双单倍体诱导一单倍

体
，

其诱导频率是 比较低的
，
又生度更大

。

近年来
，

有人试图用未受粉的子房或胚

珠离体培养的方法
，
人工诱导孤雌生殖产生

双单倍体
，

但成功率很低
，
目前只有中国科

学院遗传研究所祝仲纯所领导的小组报道用

花粉处于单核期的未受粉子房进行培养的方

法
，

由两个品种所产生的愈伤组织 中分化出

了��株双 单倍体植株
‘ ” ’ 。

离体培养的方法可

以克服在植株上诱导孤雌生殖的一些缺点
，

今后值得进行深入的研究
，
以 提 高 诱 导频

率
。

�
�

孤雄生殖途径 利用花药培养的方

法
，

人工诱
一

导孤雄生殖现 已成为 犯得单倍体

的重要方法
，
已在许多种植物中于��得成功

。

马铃薯四倍体栽培种的花药培养技然����年

” 。 ，�� 。 ��” ’
等就有获得成功的报道

，

但只从

一个品种中得列了一株双
一

单倍体植株
。

以后

虽然陆续有一些报道
，

但大多是用二倍体或

野生种作的
，

用普通栽培种的诱导频率一直

很低
。

直到 目前为止
，

由栽培种诱导双单倍

体获得成功的仍限于少数基因型 �贝������

等 和 � ���。试 等 的 评 �主�
’ 飞 ’ ” ’ 。

自 ����年

����
。
幼�

一

�
���竿

「‘ 口 ’
用花药培养汁 由 双单

倍体诱导出一倍体以来
，

经过一系 列 研 究

发现
，

不少双 单倍沐品票能大量地由胚状体

直接成苗
，

产生出一 单倍体
。

不经过愈伤组

织阶段
，

因而 目前国外在马铃薯花药培养方

面的研究大多集中在由双
一

单倍体诱导一单倍

体方面
，
用四倍体栽培种作的研究很少

。

我

国马铃薯花药培养起步较晚
，

只有少数几个

单位在进行
，

直列 目前为 �上
，

只获得了极少

量的双单倍体枯株
。

我们从����年开始对四

倍体栽培种的花药培养进行大量的研究
，

在

培养基和培养方面进行了许多改进
，

取得了

较大进展
‘ ’ ‘ ” “ ’ 。

从许多不同基因型 的 品种

或品系中诱导出了大量的双单倍休植株
，
现

已从中选育出了百余个具 她不同特点的优良

品系
，

正在育种方案中利用
“ ‘ ’ 。

此 外 我 们

还从一些双单倍体况
�
系中诱导出了一单倍休

植株
，

特别是从一个堆性不育的双单倍体品

品诱导出了一些一单倍体植株
，
这在世界上

还属首次 �待发表 、 。

这些一羊倍体品 系 在

植株性状
、

生育期和生活力等方 面 差 异 很

大
，
大部分生活力较弱

，

但也有少数生活力

较强
，
丰产性及抗病性均较好的一单倍体品

系
，

现正在对其进行染色体叭倍和利用
。

在

四倍体马铃薯的花 药培养中
，

过去国内外的

报道大多是由愈伤组织分化成苗
，
分化出的

植株染色体数目变化很大
，
不能保证倍性的

稳定性
。

我们经过对培养基和枯养方法等多
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方面的改进
，

做到 了大部分由胚状体直接成

苗
，
避免

一

广 ��述缺点
，
使分化出的苗能保证

绝大多数成 为双 单倍体或一单倍体
，

这在马

铃薯染色体工程的倍比操作中 是 十 分 重要

白勺
。

在花粉粒分离培养方面
，

尽管 目前已在

烟草
、

蔓陀罗
、

矮牵牛
、

甘蓝等植物中获得

成功
，

但在马铃薯中研究很少
，
难度较大

，

只发育到多细胞团
、

球形胚或心脏形胚的阶

段
“ 压 ’ ‘ 。 ’ 。

直到 目前为 止
，

还未见��� 有 成苗

的报道
。

�
�

� 染色体加倍技术的研究

染色体加倍是染色体倍性操作和
“
分解

一综合育种法
”
以及利用双

一

单倍体进行远缘

杂交的重要环节
。

早期的工作都是用秋水仙

素处理马铃薯植株的分生组织部位或处理幼

苗生长点的常规方法 进 行 的
。

例如
，

早在

����年 �
���川 �卜，��。 ‘ ’ 了 ’

就 曾用�
�

���和�
�

��

的秋水仙索溶液浸泡种子
，
得到了少量加倍

植株 � ��
�

�、 � 。��
�
· 、� �，����

‘ �” ’
用 �

�

��� 秋水

仙素处理双单倍体的种子 �一�周
，

得 到了

��
�

��一只�
�

��加倍的植株
。

种子处理方法

虽然简单
，

且有一定效果
，

但大部分双单倍

体是 自交不亲和的或是雄性不育的
，
不能结

种子
，
不可能采用种子处理的 方 法 进 行加

倍
，
必须采用无性系加倍的方法

。

但是
，

前

人的研究以及我们的试验都表明
，

用秋水仙

素的水溶液或羊毛脂软膏处理芽眼或腋芽
，

以及用秋水仙素溶液浸泡试管苗切段都不能

得到加倍植株
。
�，�了年 �之。 ��等

【 ’ 吕’
采用次生

腋芽加倍法
，

先将温室 内嫁接在番茄
�

上的马

铃薯植株的腋芽切去
，

再用浸有秋水仙素的

棉球包裹切 口
，

当次生液芽长出后
，
得到了

一些加倍的植株
。

以上这些加倍方法不仅费

工
、

费时
，
而且效果都很差

，

所获得的加倍

植株绝大多数还都是倍性嵌合体
，
不能在实

践中应川
。

自从组织培养技术大量被研究以来
，
人

们发现
，
在愈伤组织的培养过程中

，

常常会

由于有丝分裂反常而发生染色体 的 核 内 复

制
，
产生出加倍的细胞和个体

。

因此
，

这一

方法近年来 已受到马铃薯研究者们的广泛重

视
。

例如
，

据 �����
��� �� ���了�� 报道

���， ，

用叶片愈伤组织由 �个双单倍体基因型得到

了�������加倍的植株
，

而且没 有
’

一株是

嵌合体
。
�王。

、 ，
，

�、�� 、
�
等 ������

’ 匕‘ ’
也报道

，
从

�
�

妙
“ �时�

和栽培种双 单倍体产生的二倍体

杂种的叶片愈伤组织中产生出了川
�

��完全

的四倍体植株
。

并且认为
，
双单倍体或一单

倍体愈伤组织有染色休 自然加倍成四倍体的

趋向
。

笔者认为
，

这种趋向很可能是由于加

倍了的四倍体细胞有较强的生活力
，
在培养

过程中
，
在与不同倍性细胞的竞争时

，
容易

占优势的缘故
。

此外
，

许多研究表明
，

由愈

伤组织分化形成的不定芽块由
一

单细胞发育而

成的
，

因此得列的加倍植株 与秋水仙素处理

的效果不 同
，

不会产生嵌合体
，

这也是用组

织培养法加倍的另一大优点
。

我们的试验也

表明
，
用试管苗的叶片或茎段 诱导不定芽的

形成高频率地实现加倍
， 二六的无性系加倍率

高达���
，
而且用茎段诱导不足芽的加倍效

果最好
，
延长愈伤组织培养的时间对于提高

加倍频率是 比较有利的 �待发表�

�
�

� 减数分裂突变及其在马铃薯 育 种中的

应用

早在 ����年 川川���
‘ �三’

就 曾发现
，
在马

铃薯中有未减数 的 加 配 子 产 生
。
���。 ����

������
〔 ‘ ’
在他的

“
分解育种方案

”
中曾 指

出了 �� 配子在由二倍体产生四倍体 杂 种中

的重要作用
。

自从 ��年 代 初
，

美国 ��� 。 �

�。 ��
�“ “ ’ ��’

领导的研究组对���配子突变及其

在杂种后代中表现进行了大量的研究
，

并得

到了具有较强杂交优势的四倍体后代以来
，

���配子的研究受到了马铃薯育种界的广泛注
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意和重说
。

池们在研究了艺�配
一

子材料的表现

和应用门 卜�日�
一 ，
对��配子形成的机制也进行

了研究
。

据
一

小
��和 氏

、

�
‘。 ����� 等人 的 研究

和见解
厄“ ‘ ’ ，

加 配子有三个不同的形式和 机

制
，

产生出两种不同的效果
，
即

� ①由于中
期 ��形成平行纺锤体 �� �‘ �

�� �� ��，�����

代替了成 ��
“

夹 角的正常纺锤体
，

平行纺锤

体使后川� 染色休只走向两极而不是四极
，

因而形成一个
一

二分子而不 链四分子
。

二分子

所产生的两个子细胞分离后的染色单体又进

入列同一细胞
，
无基因分离

，

好像第一次分

裂时同源染色体分离后义再次组合在一起一

样
，

故将此种机 制 称 为 第一次 分 裂 再 组

��、 ��� ��又�
·

�负�� �之�������、 。 �
，

简称�����

② 发生在末期 �的 提 前 成 熟 胞 质 分 裂 �

���
己 �「，�‘�“ �己 �������，����� �� � ③发生在前

期 ��的提前成熟胞质分裂 �
。

这后两种机制

效果相同
，
都 透由于胞质分裂与染色体分离

的不同步
，
形成了二分子

，

从而使染色体加

倍产生 �� 配子的
。

这后 两种机制产生的 ���

配子有基因分离
，

都是发生在第二次分裂
，

称为
“
第二次分裂再组

” ��。 �� 。 � ��������

����������。 �、
简 称 ����

。
尺��� �� �，�

���了��
‘ “ ‘ ’

对 �犷��尺 ���配子形成的机制提出

了不同的看法
，
他 认为不 造由平行纺锤体形

成的
，
而是由于中期 � 两个纺锤体 融 合

，

然后走向两极形成的
。

因为他发现
，

产生中

期 � 融合的细胞频率与 �。 配子频率密切相

关
，
而平行纺锤体是马铃薯中普遍存在的现

象
。
�了。 �听形成的 加 配

一

�几遗传组成与亲本

的细胞相同
，

无基囚分离
，
因而在马铃薯育

种中具有重要怠义
。

��配子不仅可以在雄配子 中发生
，
在雌

配子也可发生
，
现在困外已选出一些方旨产生

�� 花粉和知 卵的品系
。
�� 配子的重要意义

在于能实现��性 多倍化
，

在
“
分解一综合育

种
”
方案中 占 介工要地位 此外

，

����配子在

实生薯的利 �月和防止品种退 化方面也有重要

意义
。

马铃薯品种的迅速退 化是由于病毒感

染并通过无沈繁殖逐 �它积累病毒而引起的
。

现在
，
囚外有些国家以及我国一些省 �市

、

区� 试图用茎尖 分生组织培 序脱毒以生产无

毒种薯的办法解央大面积生产用种和 防退化

的间题
。

但是
，

实践证明
，
此法成本高

，

种

薯的大调大运需要消耗大址的能源和动用大

量的运输工具
，
再加 上隔离区的建立十分困

难
，
种薯在调运中因机诫损伤而引起的大量

窖藏腐烂
，
因而很难在入画积上淮广应用

，

特别是在我国和发展
「
�
，
国家更难推广应用

。

大量研究表明
，

绝大部分旧病毒郁不能通过

有性繁殖产主
厂

��马铃 言实 牲仔传播
，
由实生

苗产生的实主著也丛千上 吐尤毒 沟
。

此外
，

实生薯是有住繁殖的后�丈
，
�三活力一般均较

强
，
可以维持几个无性 世民的优势

。

所以在

生产上采用实生薯留神见�万法叱有效地防止

品种退化和大人降低生产成本
。

坦是
，

由于

现有的马铃薯品种都 危余 神的无性系
，

所以

无论是由杂交或 自交得米四实主籽都会发生

遗传上的分离
，
使实生薯的产量和品质得不

到保证
。

遗传学理论指出
，

要使有性繁殖的种

子后代不发生分离一般有两条途径
�

一是用

纯种
，
一是用由纯种亲本产 生 的 �， 。

但实

践证明
，
马铃薯的纯合四倍体产量很低

�

不

能在生产中应用
，

只能用 � ，
代杂 种

。

获得

不分离的 �、
代的前题是必须选有纯合 的四

倍体亲本
。

马铃薯是同源四倍体
，

遗传分离复

杂
，
用常规 自交的方法生产 自交系不仅需要

很长的时间
，

而且常常由于 日交退 化不能开

花使自交无法进 �才
。 、 �不少品种还存在 自交

不亲和性的问题
。

所以
，
川常规方法培育马

铃薯自交系是不可能的
。

生物工程技术使培

育马铃薯纯系成为可能
，
这可以通过一倍体

的两次染色加倍来实现
，

只需几代就能培育

出来
。

利用 �
，
代的杂种优势

，

级然 可以获

得较高的产量
，
但雄囚杂 合坦沁程度还不算

高
，
在�司一位点内只 能 作 刘 八 �八� ��八 �

这
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样的杂合性
。

利用 ��� 的��配子可以产生

等位基因 �个成员高度杂合而又 不 分 离 的

后代
，
使产量更进一步提高

。

这可以通过无

配子分离的 ��� 的 �。 卵 品 系 �����
� 与

��� 的�二 花粉品系 ��
�
�户 杂交来实现

。

所产生的 �，�����
�

四倍体杂种 后 代 具有

更复杂的位点内和位点间的相互作用
，

使杂

种后代的生活力更强
，
产量更进一步提高

。

此外用 �� 配子勿需种植纯种
，
这 不仅可以

避免纯种生活力弱和不开花结实等缺点
，
还

有利于引进外源种质
。

由此可见
，
利用无分

离的��尺 的 �� 配子在进一步提高马铃薯育

种水平和产量方面具有极重要 的 意 义
‘ “ “ ’ 。

��配子过去大多在一些野生种中发现
，

这一
�

比状受一单隐性基因控制
，
可以通过连续回

交选择的方法将它转到普通栽培种的双单倍

体中去
。

现在
，
国外有的单位 已开始在育种

方案中应用�
�配子来选育品种

，
但还未将它

用来生产不分离杂种实生籽
。

我国在这方面

的研究才刚起步
，
现在只有极少数单位在进

行
，
我们也已开始了这方面的研究工作

，
已

获 得 了 一 些 ��� �� 和 �� �二 的四 倍体杂

种
。

将这些性状向栽培神双单倍体转移的工

作也正在进行中
。

�待续�

乏万乏乏乏 艺乏乏乏
�

三万班乏荃乏王乏乏王班王荃王荃王圣班玉资班荃三任笼王王王三扭王班王

�上接 �蛇 呵�

设假控制环境条件的话
，
此环境条件就能用

来改变种薯的浴势
。

我们的结果还表明
，
虽

然总的来说
，

发芽能力不受这种 处 理 的 影

响
，
但 了��������年由于存在某种未查清的

原因使发芽能力减弱
。

温育期灼测量表明
，

块茎的生理成熟仅

在 �������年受影响
，
当时

，
生理成熟被提

前了
，
女此彩响的种薯产量址低

，

大概是一

个偶然的结果
，
原因

一

��
�能是在����年��月和

����年 �儿间结薯时的环境条件 �图 ��
。

然

而
，
在比较试验中

，

尘理成熟与总块茎产量

显著相关 洲几关系数 二 �
�

���
，

图 ��
。

我们的绪论是
，
品种 ” ����� ��� ���

提早杀死薯袂既不改变其绝对休眠或生理成

熟
，
又不畔队卜亏子泛种薯的产量

。

这些种薯幻

后代产量受种薯在生
一

长和贮藏期间由环境条

件引起的生理成熟变化情况的澎响
。

公 � 公 △

鬓
���

卜
·‘ 。 ‘ 、

�� ��

总块茎产量�吨�公吨�

图 � 温育期 �以 天 子十算� 与产量比较

试验 的总块 茎产量间 的相 关
���� ����������

� �△�应����������和�口���

����‘����
。
���△ ��」�提 早杀死薯秧的数据

，

���▲�口�薯叶 自然死 亡的 资料 。

译 自 《 ������ ����� ���》 �� ���毖��

王 萍 译 阵毅 行 长


