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也许来 自于各种不同的异常减数分裂
，
然只

产生两种类型的配子即 ��� ������ ����
�

中�困 �

��
�

�

节甘

四
、

马铃薯�
�配子在物种

上 的 今 布
��甘

日汀卜
��、

夕认丫六队、、
，叹�

减数分裂过程的修饰
，

导致 三。 配子 的

系统发生
，

这 已在曼陀萝 ��
��派 � � ��

� �

������
，
�����

、

玉米 ���� � 、��� � ���� �

����
，
�����及马铃薯上 协

·

��协改 尸��������
，

������发现
，

从 ����年到现在
，

许多 科 学

家对马铃薯产生 �� 配子的能力进行了 广 泛

的调查
。

其中以�
�

�
�

��� � 的工作最出色
，

他发现在许多结薯的茄属 ������姗� 种中

有 �� 花粉的产生
，

它是由�� 基因控制的
。

例 如 在 �� 。 ������。 ‘��� �孔 牟 松 系�
，

���������� �楔翼系�
，
�夕该���眯����� �曼

极斯 它 系�
，
��。 ，�������才� �羽 裂 叶 系�

，

�������� �马铃薯系�等均有 发 现
。

而在

�
�

��������‘，了���。 ��户�，‘，
·

���
，
万

�

�今�� 。 召���
，

�
�

��� �� “ ������ 。 ，。 。 及 �力，，���� 与栽培

种单倍体之间的杂种是 �� 花粉的丰富 源 泉

种 ��
�

�
�

����
，
�‘���� �见表 � �

。

最 近

的 研 究 表 明
，
�� 配 子 不仅 存 在 于 二 倍

体种中
，

而且存在于四倍体及三倍体中
。

栽

培种�
����。 侣 � �

伙 � 招�
，

在小抱子女生

过程中也产生平行纺捶体突变
，

基因型是零

式 ��
“
���“

��� 四体遗传
。

这就证明了如果

平行纺捶体参与四倍体起源
，

��基因在某些

四倍体栽培种中应当表现出来的假说 ��
�

�
�

������ �� ��
� ，

�����
，
另外 也有报道

��� ���派 的后代和二倍体��
��。 。 。 “ 。

中也

会产生��花粉 �����������
， ，��一�

仅�
’

副州

粉井
一

瞬�
一

…
������ � �

� ， ，�减 � � �
��

、

产 �月 匕
，

少时 �
一

州

叭��� �、
子

丫��…
⑧ 。 汤 弓�几记子

图 �
�

表示�
�配子 的遗传效应�����

兑明
�
配子 的墓因型由位点与着丝 点之 间的有效交

换决定
，
在第一 次交换与着丝点之 间 的所有

位点在亲本中是杂合 的
，
在配 子中将 保持杂

合 ��和��
�
在第一 次交换 与第二次交换之间

杂合泣点在配子中保持一定的杂合性���
。

在第一 次交换到着丝点的位 点
，
在 所有配对

的同源染色体中表现
“
水平联锁

” ，
例如�和

�
，
因此

，
这些位点之 间 的互作会完全传递

给后代
。

说明第一次与第二次交换之间的位

点只保���的杂合性���� ���
，������

。

五
、

马铃薯��配子的类型

夕
、

上面的叙述中得知
，

形成艺�配子的细

胞学基础是不同的
，

可以推断它们的��配子

的遗传效应是不同的
，
正如�

�

�
�

��几 � � � �

������所指出的
�

在高等殖物中
，
��配子

��� � �����������
，

第一次 分 裂 重 组� 和

������������������ �����������
，

第二

次分裂重组�配子
。

这两种类型之间有一些基

本的区别
� ���配子来源于全套染色体 组

均等分裂
，
类似于有丝分裂

，

结果产生的配

子都相似或一致于亲本的基因 型
。
��� 配

子来源于第一次减数分裂后重组的结果
，
配

子会分离
。

块茎 产 量 〔四 倍 体 � 二 倍 体

�����〕 比同样的四倍体与具有��� �� 花
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粉的二倍体杂 交 的
�

后代 产 量 高 ����� �

���� � ��������
， ������

。

这 表 明
，

位点间和位点内之间的互作的重要性
，
因为

���只有�� 、 ���亲本的杂合性传 递 后 代
���������

，
�����、 相反���配子可将亲

本杂合性的������传递后代
，

并且保持大

部分上位互作 �见图 ��
。

六
、

��配子的遗传效应

当了解 了��配子的细胞学机制和遗传效

应时
， ��配子在马铃薯育种和实生种子利用

上的重要性就会得到充分的认识
。
��配子包

括��花粉和�
�
卵

，

到目前为止对 �� 花粉研

究较多
，

然而很难证实��卵形成的细胞学模

式
，
因此��卵必须基于后代的表现或遗传特

性来评价
。

最近已发现了在二倍体马铃薯中

有一个仅仅影响大抱 子 发 生 的 联 会 突 变

��� � � ��� � ��������
，
�����

，

每一 个

子房有几个 ����� 卵是由于联会困难而形

成的一类减数分裂产物
。

这里着重阐述��花

粉形成的遗传效应
。

染色体发生交换的情况不同
，

产生的配

子的遗传效应也不一样
，
在染色体上当着丝

点与基因位点接近时
，
在基因与着丝点之间

不会发生交换
。

在平行纺捶体基因作用下
，

产生两种完全相同基因的配子
，

如图 �情况

�只有 � �
�

类型的 �� 花粉形成
，
换 言 之

，

亲本的杂合性是通过 �� 花粉传递的
。

当着丝

点与基因位点距离远时
，
这时位点与着丝点

之间有交换
，

且出现平行纺捶体
，
结果产生

���的��花粉是�� 杂合子
，
其余的各 ���

�� 或
�� �情况��

。

如果发生提早的 胞 质

分裂
，
随后没有交换 �情况 ��

，

则没有 ��

类型的 �� 花粉形成
，
���是 �� 纯合 子类

型
，
���是 �� 纯合子类型 � 当基因位点相距

着丝点远时
，
可发生一次交换

，
则产生两个

相同的 �� 花粉基因型为�
� �情 况 万�

。
由

平行纺捶体产生的��花粉与� ��’ 配子在遗

传上是等效的
，
而由过早胞质分裂的��花粉

与 ��� 配子在遗传上是等效的
。

就一对基

兰井三工
情葫

着丝点与第一交换

点之�’��全部为异细
��� ���之����皿。

叉�交的二为第型劝与异于︸间第之

、�
，

��
电���

��
沙

犷孙回

。�叫飞冲川
戈
洲川川

八

三苹耳三

情�兄 皿

一
一丈一

二二互 二二 二 二二

情脱 匆

幸 一 图
�

竺

情况�

图 �
�

��花粉形成 的遗传效应 �仿�� ����� ， �����
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因内的全部位 点 来 说
， ��控制形成 的 ��

配子能保持全部复等位位点的杂合性 �位点

内相互作用�和在第一次交换到着丝点之间

的全部位点间互作的上位性
。

这些互作的半

数保持在染色体臂上
，

第一次交换和第二次

交换之间 �参见图 ��
。
��尺 配子传递杂合

性的比例是由交换的频率和位 置 所 决 定
。

��� ��� ������在他的综述中报道
，
约 有

一半二价体具有一次交叉
，

其余 为 二 次 交

叉
，

假定每个二价体平均交叉频率 �交换频

率� 是 �
�

�
。

交叉在染色体 上 随 机 发 生
，

������配子的平均杂合性是可以开算的
。

平

均杂合性是一个群体的所有位点在全部配子

中杂合性的平均水平
。

通过正常 的 四 体 遗

传
，
当基因位点全部是复式 ������ 时

，

平均杂合性有�� 、 ���传递到下一代
。

如果

一个杂合的二倍体 ����用秋水仙 素 加 倍

就可得到相同的遗传结果
，

因为这样产生的

基因型会是一个双显性的四倍体 ������
，

��� �� 配子传递给四倍体后代约���的二

倍体亲本的基因序列
。

因此
，
如果二倍体亲本

是高度杂合的
，

就会保持最大的杂合性
，

但不

论杂合性如何
，
产生的配子会高度一致

。

当

用适当的四倍体与之杂交时
，

就产生生长势

强的四倍体家系
。

事实上也正是如此
�

许多

四倍体家系来源于 四倍体与二倍体的杂交
，

而这里说的二倍体是具有有 �� 配子的尸�
。 �

�
��

�
与 �����。 川。 的杂种

，

这样的四 倍 体

生长势强且明显的杂合性能在块茎产量上表

现出来 �������� �� � ���������
，
����

，

����� ���� � �������� �������� � � ���
，

���动
，
几个家系自妈

艺均产量显著高于它们的

亲本
，
而这些家系比高度杂合的亲本之间杂

交所希望得到的后代更一致
。
��� �� 花粉

对获得后代足够的一致性和生长势是非常独

特的方式和桥梁
，
这为成功地利用实生种子

提供了极好材料 ���������
，
�����

。

�
�

主效基因的传递

为了更清楚地说明�
�配子的遗传效应

，

将��� �� 配子和四体遗传对四倍体后代传

递所希望的显性基因的效率作一比较
。

假定

显性基因 � 控制着马铃薯�病毒 的 抗 性
，

那么二倍体基因型��和��都是免疫的
，

而

��是感病
。

在四倍体水平����
，
����

，

����
，
����都是免疫的

，
只有����是感

病的
。

当将四倍体�夕��与能产生��� ��
�
配

子的二倍体杂交时
，
免疫后代对感病后代 比

率是多少� 这依赖于基因和着丝点之间没有

交换
，
产生的全部�� 配子是 ��

，
因此产生

的全部四倍体后代都是 ����
，

对 � 病毒是

免疫的
。

如果基因离着丝点位置远且在基因

和着丝点之间总有 一 次 交 换
，

这
�

时 �� 配

子 会 包 含 �� �����
、 ’

������� 和��

�����
，
于是�� �的四倍体后代 是 ����

或����
，
两者对�病毒都免疫

。
��� �� 配

子对于产生高频率的免疫后代的能力比单式

表 �
�

以 不 同父 本与感病四 倍体����杂 交后 代表现

基 因 位 置

父 本
近 着 丝 点 ��� 远 离 着 丝 点 ���

�︺月匕��了��八”

，立

免疫

免疫

免疫

免疫

免疫

��

��

�廿��︺舀�尸��己���������

����

����

����

����

���

���
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������且与基因位置 �相对于着丝 点� 时
，

产生杂合配子 �� �� 的频率 为 ���
，

无关的 四 倍 体 要 好 得 多
，
而 且 比 复 式 无交换时为����

，

而���在发生交换时
，

������ 好
，
除非复式基因离着丝点远

。

产生�
�型配子为

‘

����
，

无交换时为零
。
四

这里��� �
� 配子产生���的免疫后代

，

一 体遗传 �八����时
，
有一次交换时��配子

个双显性四倍体产生���的免疫后代
。

三显 为���
，，
无交换时为���

，

依据位点在染色

性和四显性四倍体显然比一个具有��植株的 体相对于交叉点的位置不同 �有四种可能出

����� 配子好
，
但是实践上获得三显性或 现的位置�

，

可以得到不同途径形成�
�配子

四显性四倍体亲本不多
，

因而大多数免疫是 的平均频率 �见表��
。

当发生两次交换时
，

与单式或复式有关
。

通常为了产生高频率的 ��� 的配子杂合性高 于 ��� 配 子 �见表

免疫后代
，
��� �� 配子比 �� 免疫系 优 越 ��

。

�����
��� ， ，����� �见表��

。

另外
，
正常的杂合子二倍体加倍得到的

�
�

染色体交换与产生��配子遗传效应 四倍体相当于复式四倍体
，
它 与 ���产生

的关系 的��配子传递杂合性也不一样
，
只 有 ���

以 � �
基因型 为 例

，
���在 发生交换 � �配子

。

表 �
�

不 同类型配子在发生 交换 ��
、
�

、
�次� 传递杂合性情况

基 因 在 染 色 体 上 的 位 置

发生一次交换 形成配子类型 平均
交叉点的左边

着丝点与交

又点之 间
着丝

』

奴近 处
�右臂�

着丝点远处
�右臂�

���

���

四体遗传

���

����

���� ����

��型配子

���

���

���

发生在着丝点

两边的二次

形成配子

类 型

第一次交

换左边

第一 次交换与

着丝点之 闷

第二次交

换与着丝

点之 间

第二次交

换右边
平均

��型配 子

���

���

四体遗传

���

��

�� ��

��� ��

�� ��

表 �
�

杂合性平均传递率与 交又须率 的函数关 系

交又数�胞母细胞 基 因 型 平均 杂合性传递率

八� ，
����

人� ，
��������

‘

��
，
��������

八� ， �������了

人� ，
��������

��，
�����了��

�� 。
��������

��

��

��

��

�滩

��

���

��

������。���

���� ， ��彭��

况一传

一�遗一����，����
卜监
月

���������侧

一四
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联会突变的遗传效应

�又��� � 。 � 尺� � ������ 。灵�竺
， �
气等

物，�个属的 ��。 个孙中发现了联 会突变
。

住
�

��乡乙的大多数联 会突变本宁
，

者燕是单 个隐

注蒸因控制
。

马铃普的 谊个联 会突变体也是

单隐性墓因遗传
。 ��二 �

， ��� �
� “ �� �已

经确定 了
，

但
�了�迄是在不同于 以前的突变鉴

月的遗传背景中友现的
， 一

于以还没有 肯定是

其仇联会突变基因的等位丛因
。

但是
“ �� 至在

育种上传递杂合 比的优势是明显的
，

这 也取

夫 于交决频下
，
因比传递杂合�尘的孩期顿字

可通过 汁算交又频率得知
。

献定正常二倍冰

马铃薯中有 �个二价体具有两次交叉
，
�个二

价沐具有 �个交又
，
母个细胞 共 有 ��价交

又
，

正常联会之后
，

通过 �、
得到的 �� 花扮

可传递���左右的亲本杂合性到 二二 后代 中

云 �见 表 钊青况 ��
，

这个泛比正常 的 复式

四倍体中四沐遗传传递 杂 合 性 妥 好 得 多

�犯��
�

�

如果没有交换 �清况 该少 即完全不

联公
，

杂合性 ��� �传给后代
，

这意味 着 没

有交换而产主的 扭 花粉在遗传上与东 本 足

导同的
，
随着不联会程支的增加 件拟交又减

少 �
，

情况�至 让� 会导致余合生传 递 率 的

增加
。 �了� 泛的传 递 率 是 多 少了 �、 �� ���

�扮�约 傲 了�占计
，

如果在终变期看到的交

又频率代表真正的交换频率
，

在
��� �突 变

体中可得到 。 ��的传递率
，
然而似乎在以线

期 是估计交换频率的最关键时灼
，

这日�
‘

染色

体配对比终变期多
，
可扮到 了双线期和终变

期
，

有些原采配对染色休不配对
，
因此实际

的传递率比���低
，
不论怎样

， �二
厂� �显 著

提高 了传递率
。

���

详细研究
，
正如 ” ��年在全美遗传育种学术

讨 论公 上 ������� �
所 回答的

“
井不 是 所

有的大花扮邦是自�遗传因素控祠的
，
也有可

雄是环境因素所致
，

要检直一下花粉母细胞
�����的减数分裂

，

是否有 户� 导 士
�

因控制

的 细 胞 学 现象存在
，
最后可用指定的四倍

体作母本与初选能产生 �� 花粉的二倍 体 杂

交
，
俭查能否产生四倍体后代

，
同时莎究两

几

首的配合力
” 。

�具卵的筛选就困难得多
，
过去一般用石

蜻
一

切片法来研究��卵的发生
，
效率低是可想

而知的
。

最近威斯康星大学发明 了用 一 种试

剂 �� ����，� ��������染色
，
用 悦

。 �����

�叭 ������� 冲洗来观察��卵的发育
，
位此法

还不够成熟 ����皿���� 程天庆
，
�，吕�夕，

与

��花粉的研究相比落后了许多
，
目前只拍根

据 �� 同 �� 杂交能否产生 �� 来确定二倍 体

洲否产生有效的如 卵
，
而且 �� 卵 多 米 自

。 ��，

所以对于育种来说无多大实际价值
，

目前进展不大
，

八
、
�。 配子在育种上的应爪

七
、

��配子材料的筛选方法

首选可以对众多的材料进行花粉观察
，

发现大花粉粒多的品种
，
就有可能具有产生

竺介沱粉的华力
�
但必须对小抱子发育过程做

由于�。 配子在二倍体马铃薯野生种及杂

交种中广泛存在 �前述�
，

使得马铃薯 育 种

有了一条理
一

想的桥梁通向野生种基因库
，

同

时对碑定各种倍性起源与进化开辟了一条新
的研究途径

。

�
、
�

，

么���。 在评价马铃薯育种中的 ��

配子方法时认为
�

它是一种具有巨大潜力的

非常规育种法
。 ，

’

从可集结各种特定的优 良性状来看
，

二

体遗传与四体遗传相 比
，

二体遗传对完成这

一过程更为有利
。

在改 良的群体 中
，

那些能

产生特定类型的��配子无性系被选出
，

就能

通过它把基因位点的杂合性最大限度翅传给

四倍休栽培种
。

而杂合性对于提高马铃薯产



马铃薯杂志
，
第 �卷

，
第 �期

， ����

量和杂种优势 是 非 常 重 要 的��
������

，

�����
。

目前
，
为突破马铃薯育种的徘徊局面

，

有三条不寻常的途径
� ①野生和栽培的结薯

块的马铃薯种
，

具有丰富的有价值的基因
，

这在提供专一的优 良性状 �如
�

病 虫 害 抗

性� 上是非常重要的
，
同时利用这些材料可

扩大基因背景
。 ②品种的单倍体 ��� 二 �� 二

���容易获得和利用 ��� ���� � ��������
’

�����
，
它们有更简单的遗传模式 �二 体 遗

传而不是四体病传� 的优势
，

更为重要的是

将 种 质 从 众 多的 �� 条染色体中输入 到 栽

培种
，

为我们提供了保持遗传多 样
�

性 的 妙

法
。 ③导致��配子发生的减数分裂突变 ，

提

供了一个独特而振奋人心的途径
，
可用它来

增加产量和遗传多样性
，

遗传单一正是新品

种寿命越来越短的主要原因
。

当我们利用实生种子时
，
主要的问题是

分离问题和自交后代产量的相对降低
，

如果

用能产生��花粉的二倍体与四倍体交配
，
就

能基本上解决这个问题
。

通过这种杂交可以

得到遗传上的高度杂合性和表现型上的一致

性相结合的 �� 后代 ���������
，
�����

。

种后代中选取�
�
配子材料

，

并鉴定其农艺性

性
、

配合力 �一般配合力和特 殊 配 合 力�

等
。

用 以与优 良栽培种 �或农 家 品 种� 杂

交
，
选出分离少

、

产量高
、

抗病的组合
，

作

实生种子用或培育新品种
。

这个过程用简图

表示如下
�

��栽培种
诱 导
�

一一一��一一��

孤雌生殖
花药培养

�� � ���近缘种�
�

宁

���或新品种

一
��

�
������

��花粉
，
抗

，

病
，
高产�

九
、

��配子在倍性操作

中 的 作 用

�� 配子利用需要进一步研究的几 个 方

四 �

�� �� ���提出了将来的研究计划
�

当前

主 要 是 引 入 遗 传 背 景好的材料 �包括单

倍体和��配子发生的材料�
。

他认为
�

第一
，

改 良�二群体
，

以得到更高更稳定的�
�花粉频

率
。

第二
，

确定亲本的抗性
。

第三
，
改善无

性系的早熟性和薯块特性
。

我认为配合力的研究也是非常重要的
。

分析配合力的组成
，

可以知道��配子材料的

利用战略
，

可以知道 �� 配子材料的利 用 战

略
，
如果特殊配合 力 是 主 要的

，

就可用于

����如果一般配合力是主要的
，

就用于新品

种选育
。

在我国
，

这方面的基础 比较差
，
当

务之急是引入和筛选��配子材料
，
以便迎头

赶上
。

许多科学家曾设计转移野生种优 良性状

的方案
，
例如设想将二倍体野生种与栽培种

的单倍体杂交
，
然后用秋水仙素加倍再与栽

培种杂交 � 但这种方法传递的杂合性是不太

理想的
。

最古老的是将二倍体野生种加倍后

与栽培种杂交
，
而后再与栽培种回交

，
这需

要很长时间才能得出结果
。

目前较为理想的

方案是通过�
�
配子将优 良特性传给栽培种

。

首先将四倍体栽培种诱导出单倍体 �孤雌生

殖或花药培养�
，

而后与近缘种杂交
，
在 杂

结 束 语

‘

��配子的研究历史虽然并不长
，
但进展

是很大的
，
已为充分利用野生种和实生种子

利用提供了广阔前景
。

为此
，

越来越多的科

学家对��配子研究感兴趣
。

可以说
，��配子传

递遗传基因的作用是整体水平的遗传操纵
，

因此是方向性的问题
，
将为马铃薯育种的飞

跃提供遗传基础
。


