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　　摘要：马铃薯是最早成功进行离体培养并获得体细胞杂种植株的农作物之一。原生质体培养及再生是体细胞杂
交的关键环节，体细胞杂交技术可以避免马铃薯因倍性水平和胚乳平衡数造成在常规育种上的难点。本文在介绍马

铃薯原生质体培养影响因素和体细胞杂交技术及其在马铃薯遗传育种应用的基础上，主要分析了影响原生质体培养

的重要因素，包括基因型、外植体、预处理、分离技术和培养方法等，并且总结了体细胞杂交技术在马铃薯遗传育种中

的应用，同时针对存在的问题提出建议与相应对策并进行了展望。
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　　马铃薯（ＳｏｌａｎｕｍｔｕｂｅｒｏｓｕｍＬ．）属茄科茄属植
物［１］，是继小麦、水稻和玉米之后第四大栽培作

物［２］。马铃薯是未来保障全球人口粮食资源的重

要作物，预计到２０５０年全球人口将增至 ９７亿［３］。

我国马铃薯的种植面积位居世界第一，主要分布在

西南山区、西北和东北等地区。同时，各航天大国

进行了空间生物再生生命保障系统（ＢＬＳＳ）中候选
植物物种的筛选，马铃薯因营养价值高、空间占用

体积小、繁殖容易、园艺操作简单、株高相对矮等特

点被作为ＢＬＳＳ的候选植物物种［４］。

马铃薯是多倍体，在自然界中存在不同倍性的

种质资源，其中二倍体占７４．４％，包括绝大多数的
原始栽培种和野生种，它们是马铃薯抗病、抗虫和

抗逆等优良性状选育的重要种质资源［５］。马铃薯

栽培种的遗传背景较狭窄［６］，生产上应用的普通马

铃薯基本为四倍体，但野生种为二倍体，由于倍性

水平和胚乳平衡数的差异［７］，许多野生资源的优质

基因难以通过传统育种转移到普通马铃薯上。为

了充分利用野生种质资源，拓宽栽培马铃薯狭窄的

遗传基础，研究人员付出了巨大的努力。体细胞杂

交技术的利用，可以有效克服马铃薯栽培种和野生

种因倍性差异引起的生殖隔离，将野生种的优质基

因转移至栽培种用来选择改良品种［８］，同时可以避

免与转基因相关的生物安全监管问题。随着体细

胞杂交技术的发展，研究人员展开了大量马铃薯原

生质体融合的研究。本文综述了马铃薯体原生质

培养、体细胞杂交的研究进展及其在遗传育种中的

研究应用，同时针对存在的问题提出建议和意见并

进行了讨论和展望。

１　原生质体的培养

１９６０年Ｃｏｃｋｉｎｇ首次用酶解法制备获得了烟草
大量的原生质体［９］。１０年后，Ｔａｋｅｂｅ等成功获得经
烟草原生质体培养的再生植株［１０］。Ｌｏｒｅｎｚｉｎｉ最早
开展马铃薯原生质体培养的研究，他通过游离四倍

体马铃薯茎块原生质体，试验只获得了原生质体来

源的愈伤组织［１１］。随后，Ｂｕｔｅｎｋｏ等对普通栽培种
Ｃｈａｃｏｅｎｓｅ叶片原生质体进行培养，试验得到了植
株，但植株染色体数目有缺失［１２］。同年，Ｓｈｅｐａｒｄ等
通过改进培养方法，获得了商业品种布尔班克叶片

原生质体来源形态完整的再生植株［１３］。马铃薯是

最早成功进行离体培养并获得体细胞杂种植株的

农作物之一［１４］。目前，关于马铃薯原生质体培养的

报道较多，但其采用的试验材料和培养方法存在较

大的差异。影响原生质体培养的因素较多，主要包

括基因型、外植体、预处理、分离技术和培养方法等。

—６— 江苏农业科学　２０２０年第４８卷第２２期



１．１　原生质体的游离
１．１．１　基因型和外植体的类型　研究表明，基因型
是影响茄科茄属植物原生质体再生的重要因素之

一［１５－１６］。不同基因型的马铃薯在原生质体培养时，

可以观察到从原生质体开始培养到肉眼可见的愈

伤组织整个阶段无显著差异，但形成的愈伤组织在

分化培养基上培养时分化效率存在显著差异［１７］，这

表明不同基因型在愈伤组织分化阶段对培养基的

成分存在敏感性差异。

用来酶解马铃薯原生质体的外植体较为广泛，

包括块茎［１８］、根尖［１９］、芽［１５，２０］、叶片［２１－２８］、悬浮培

养细胞［２７，２９－３２］、实生苗子叶及下胚轴［３３－３４］和花

粉［３５－３６］等。在上述材料中，叶片酶解后可获得在生

理和遗传特性上较一致的原生质体，同时植株的培

养条件和苗龄等因素对原生质体的产量和活力有

较大的影响，因此无菌试管苗被选为获得高质量原

生质体的最佳材料。

１．１．２　外植体的预处理　提高原生质体对不利因
素的耐受力可获得产量和活力较高的马铃薯原生

质体。研究者通常在酶解前或者在酶解过程中对

材料进行预处理，通过改变细胞和细胞壁的生理状

态来提高原生质体的产量和活力。预处理的方法

有：（１）低温处理。李世君等将２５℃下培养２８ｄ的
马铃薯无菌苗于４℃下过夜，发现低温处理可以有
效提高原生质体的活力［３７］。（２）抽真空处理。戴
朝曦等将试验材料剪碎后连同酶解液一起置于真

空抽气瓶中，在０．０５ＭＰａ压力条件下抽气１０ｍｉｎ，
由于压力有效提高了材料原生质体释放的速度及

原生质体的产量，同时由于减少了材料在酶解液中

的时间，原生质体的活力也有大幅度提高［３８］。吴旺

泽等将材料在酶解前进行低温处理并对组织和酶

液进行真空渗透处理，预处理显著提高了原生质体

游离速度和原生质体产量［３９］。（３）弱光短周期处
理。Ｓｈｅｐａｒｄ等将材料游离原生质体前进行弱光短
光照周期处理，发现此处理可显著提高马铃薯原生

质体产量［１３］。（４）叶片离体培养。刘文萍等将马
铃薯叶片在 ＭＳ液体培养基４℃下处理或者在 ＦＭ
液体培养基中２０℃下黑暗处理４８ｈ后转入 ＣＭ培
养基中４℃下持续２４ｈ，此处理可显著提高原生质
体质量且较多细胞进行分裂［４０］。（５）药物处理。
在马铃薯植株培养基中添加乙烯拮抗剂 ＡｇＮＯ３

［４１］

和Ｈ２Ｓ２Ｏ３
［４２－４３］可促进马铃薯原生质体的分离和培

养。因此，选择适宜的预处理方法是获得高质量马

铃薯原生质体的重要因子。

１．１．３　外源影响因子　影响原生质体酶解的外源
因子主要有酶制剂的类型、酶解液的渗透压、酶解

温度、酶解时间和酶解液的ｐＨ值等。
用于游离原生质体的酶制剂主要有纤维素酶、

果胶酶和离析酶。酶制剂的不同组合及浓度是影

响原生质体产量和活力的重要因素，具体应根据材

料类型和酶制剂活力而选择。对去细胞壁相对容

易的材料如幼嫩叶片和下胚轴等，应选择相对温和

的酶和较低的浓度；而以愈伤组织细胞悬浮系为材

料时，应选用活性较高的酶。酶为生物活性物质，

同一类型的酶因不同厂商甚至批次的差异会影响

酶的活力，所以应根据多次试验确定［４４］。

酶解液的渗透压是影响原生质体能否成功离

解的另一个因素，植物细胞酶解后需适宜的渗透压

来维持细胞生长的正常状态，否则会影响细胞的生

长和代谢。李韬等研究证明，以蔗糖作为渗透压调

节剂时可以减小原生质体的损伤并提高其活力，其

效果优于选用甘露醇或葡萄糖 ＋甘露醇［４５］。孙海

宏等研究证明，用０．３ｍｏｌ／Ｌ甘露醇作为渗透压调
节剂可获得产量和活力较高的马铃薯叶片原生质

体［２８］，而一些研究者在培养马铃薯原生质体时采用

０．４～０．６ｍｏｌ／Ｌ甘露醇来维持渗透压［２６］。赵小强

等在进行草地早熟禾原生质体培养时采用０．４ｍｏｌ／Ｌ
甘露醇来维持渗透压，并且发现在原生质体培养过

程中逐步降低渗透压的浓度有利于愈伤组织的

形成［４６］。

游离原生质体酶解液的温度为２５～３０℃。陈
鹏认为，酶解温度受所用酶的活性和材料类型的影

响，马铃薯叶片原生质体酶解的最佳温度为

２８℃［３１］。孙海宏等研究证明，虽然２８℃时可获得
最高产量的原生质体，但此时原生质体状态差于

（２５±１）℃ 时获得的原生质体，因此建议最佳的酶
解温度为（２５±１）℃［２８］。

酶的活性与 ｐＨ值也较为密切。酶解液的 ｐＨ
值常被调节在４．７～６．０之间。常用的 Ｏｎｏｚｕｋａ纤
维素酶Ｒ－１０和离析酶Ｒ－１０最佳的ｐＨ值范围分
别为５０～６．０和４．０～５．０［４７］。

酶的类型和浓度是影响酶解原生质体的时间

和产量的关键的因素；酶解液渗透压是影响获得高

质量原生质体并形成愈伤组织的重要因素；酶解温

度及ｐＨ值对马铃薯原生质体的解离和质量也有重
要的影响，因此在实际操作过程中必须综合考虑这
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些重要因子［４８］。

１．２　原生质体的再生
１．２．１　培养基及培养条件　常用于马铃薯原生质
体培养的培养基有ＭＳ［４９］、Ｂ５［５０］、ＫＭ［５１］、ＶＫＭ［５２］和
ＳＫＭ［１５］等培养基。游离获得的原生质体从愈伤组
织形成到愈伤组织进一步分化所用培养基及组成

与组织器官培养愈伤诱导和分化培养基类似［５３－５４］。

马铃薯原生质体培养时，在培养基中加入甘氨酸、

聚乙烯吡咯烷酮和维生素 Ｃ等可有效防止原生质
体再生细胞团的褐化现象［４７］；在培养基中添加适量

的活性炭可促进原生质体细胞的分裂［５５］。进行单

个原生质体培养时，在培养基中添加１．２％马铃薯
块茎浸提液可显著提高细胞分裂的频率［４５］。

原生质体培养在形成大量的愈伤组织之前应

置于黑暗或者弱光下培养，这是因为强光会造成原

生质体叶绿素分解而导致细胞死亡。在（２４±１）℃
黑暗条件下培养的马铃薯原生质体培养１ｄ后，在
显微镜下可观察到其体积增大并伴随细胞壁的再

生，培养３～５ｄ后细胞发生第１次和第２次分裂，
但在（２８±１）℃条件下培养时，原生质体能再生出
细胞壁但不能进一步分裂［５６］。因此，基于不同的试

验材料，选择适宜的培养基和培养条件是马铃薯原

生质体培养成功的核心技术。

１．２．２　原生质体的培养方法　原生质体培养方法
主要有固体培养、液体培养以及由固液培养方法衍

生出的一系列培养方法。各种培养方法在马铃薯

原生质体培养中均有使用，其中液体浅层培养法是

最常用且效果最佳的培养基，其次是海藻酸钠薄层

固液双层培养法［３１］。马铃薯在进行原生质体培养

时，当观察到有愈伤组织形成时即可迅速转移至除

去维持渗透压的固体培养基中进一步进行继代培

养，继代１～２次后转入分化培养基进行分化培养。

２　体细胞杂交

体细胞技术可以克服有性杂交不亲和性的障

碍，实现在近缘的种内或种间，远缘的属间甚至科

之间形成杂种细胞，扩大遗传变异的重组范围，创

造出常规育种技术不能获得的新品种（系），并且原

生质体融合不涉及ＤＮＡ的体外重组，无潜在的安全
性问题。１９８０年，Ｂｕｔｅｎｋｏ等首次对普通四倍体栽
培种与二倍体野生种Ｓ．ｃｈａｃｏｅｎｓｅ进行细胞融合，获
得了抗Ｙ病毒（ＰＶＹ）的体细胞杂种植株［５７］。随后

研究人员进行了较多马铃薯融合研究，产生了几百

个马铃薯体细胞杂种，Ｔｉｗａｒｉ等对近４０年马铃薯体
细胞杂交做了汇总［５８］。

２．１　原生质体的融合方法
马铃薯原生质体融合常用的方法有电融合法

和聚乙二醇法（ｐｏｌｙｅｔｈｌｅｎｅｇｌｙｃｏｌ，ＰＥＧ）。在研究初
期，ＰＥＧ化学诱导方法被广泛使用，但随着电融合
方法的不断改进完善，利用电融合方法获得马铃薯

杂种植株的报道越来越多。这可能是和 ＰＥＧ法相
比较，电融合法具有操作简单，参数易于控制，并且

不会对细胞产生毒害作用等优点。在粮食作物中，

马铃薯是最先使用电融合技术进行细胞融合的

作物［５９］。

２．２　杂种细胞的筛选与鉴定
原生质体融合后的产物包括自身融合的同核

体、异源融合的异核体和未发生融合的双亲本的原

生质体，而异核体是要选择进一步培养的细胞，因

此，要采用特定的方法对杂种细胞进行筛选和鉴定。

２．２．１　杂种细胞的筛选　杂种细胞筛选常用的方
法有物理选择法、互补选择法和生长差异选择法。

物理选择法是根据亲本天然颜色不同，选择具

有双亲颜色的异核体，如王清等利用子叶原生质体

叶绿体含量多但下胚轴原生质体含量少为标记，对

马铃薯杂种细胞进行挑选［６０］。

互补选择法是通过转抗性标记植株、双突变体

和营养缺陷型突变体对异核体进行选择。Ｔｅｒｕｏ利
用农杆菌介导法将卡那霉素抗性和潮霉素抗性转

移至２个供试品种，融合后利用同时含有卡那霉素
和潮霉素的培养基进行筛选，最终获得杂种

植株［６１］。

生长差异选择法是在筛选培养基上只适合杂

种细胞正常生长而其他细胞不能正常生长的筛选

方法。

２．２．２　体细胞杂种植株的鉴定　通过培养获得杂
种细胞再生植株后，为了检测是否为目标融合体须

要对植株进行鉴定。目前，筛选鉴定主要从形态

学、细胞学和生化及分子生物学等方面进行鉴定。

形态学特征大多由多基因控制，但经常会发生

一些异常的改变，所以仅凭形态学特征具有一定的

缺陷，故选用其他方法鉴定。

生物化学方法鉴定是通过分析同工酶对体细

胞杂种进行鉴定。同工酶常采用过氧化物酶和

６－磷酸葡萄糖脱氢酶，杂种的同工酶谱带常表现为
融合双亲谱带之和，有时部分亲本带会丢失，有时
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杂种甚至出现新的谱带。司怀军等对融合而来的

马铃薯杂种植株进行过氧化物同工酶谱分析，结果

杂种植株过氧化物同工酶表现为双亲酶谱谱带

总和［６２］。

分子生物学方法鉴定是一种对杂种高效鉴定

的方法。常用的分子标记技术为随机扩增 ＤＮＡ多
态性（ＲＡＰＤ）、简单重复序列（ＳＳＲ）、限制性内切酶
片断长度多态性（ＲＦＬＰ）和扩增片断长度多态性
（ＡＦＬＰ）等。Ｓｚｃｚｅｒｂａｋｏｗａ等利用 ＲＡＰＤ技术分析
Ｓ．ｎｉｇｒｕｍ（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ杂种植株，杂种植株表
现出具有双亲特征条带［６３］。李凤云等利用 ＲＡＰＤ
技术分析抗晚疫病的马铃薯二倍体野生种 Ｓ．
ｃｈａｃｏｅｎｓｅ与感晚疫病的四倍体材料 ＤＹ４－５－１０杂
种植株，有８个引物扩增出两亲本的差异带，在１０１
个再生植株中 ９４个为杂种［６４］。Ｆｏｃｋ等利用 ＳＳＲ
分子标记技术对 Ｓ．ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
杂种植株进行了分析鉴定并获得杂种植株［２４］；李朋

等对青枯病抗性的体细胞杂种与栽培种杂交产的

后代利用ＳＳＲ分子标记分析鉴定，最终获得３个标
记可以明确鉴定抗感基因型［６５］。Ｌｉｕ等利用特定亲
本ＳＳＲ标记对不对称杂交后代的基因组成进行了
标记［６６］。Ｈｅｌｇｅｓｏｎ等利用细胞融合技术将 Ｓ．
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｂｕｌｂｏｃａｓｔａｎｕｍ融合，获得的植株
经ＲＡＰＤ和 ＲＦＬＰ鉴定，从而获得了杂种植株［６７］。

Ｒａｋｏｓｙ－Ｔｉｃａｎ等通过对杂种后代利用ＳＳＲ和ＡＦＬＰ
标记，认为杂种植株对称或者不对称杂交的比例取

决于马铃薯的品种［６８］。Ｔｉｗａｒｉ等利用 ＡＦＬＰ和
ＭＳＡＰ分 子 标 记 法 对 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ （＋） Ｓ．
ｅｔｕｂｅｒｏｓｕｍ杂种植株进行遗传和表观变化分析，结果
表明，杂种植株和其母本相比较，再生植株在组织

培养过程中的表观遗传变异最小（２％ ～６％）［６９］。
此外，分子标记技术还可对细胞质基因组（叶绿体

和线粒体基因组）来源进行鉴定，Ｃｈａｎｄｅｌ等对 Ｓ．
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｃａｒｄｉｏｐｈｙｌｌｕｍ杂种后代通过
ＲＡＰＤ、内部简单重复序列多态性（ＩＳＳＲ）、ＳＳＲ、
ＡＦＬＰ分子鉴定和细胞质基因组进行鉴定，确定了
抗晚疫病的杂种植株［７０］。Ｆｏｃｋ等对 １０个马铃薯
Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｐｈｕｒｅｊａ体细胞杂种植株用细
胞质特异 ＳＳＲ引物进行鉴定，其中 ８株具有 Ｓ．
ｐｈｕｒｅｊａ叶绿体ＤＮＡ，其余２株具有 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ叶
绿体ＤＮＡ［７１］。蔡兴奎等用叶绿体 ＳＳＲ引物筛选鉴
定了马铃薯栽培种Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ和二倍体野生种Ｓ．
ｃｈａｃｏｅｎｓｅ杂种叶绿体的组成，观察到体细胞杂种中

同时具有单亲本类型和双亲本的重组类型［７２］。

在上述几类鉴定方法中，因分子标记法仅需少

量材料即可对杂种植株的核基因组和胞质基因

组［７３－７４］进行快速分析鉴定，因此被科研工作者广泛

采用。近年来，基于绿色荧光蛋白标记的方法可被

用来鉴定杂种植株［７５］。因此，选择一种快速、简单、

低成本且可靠的方法来鉴定杂种植株显得尤为

重要。

３　体细胞杂交技术在马铃薯遗传改良中的应用

３．１　获得抗病新种质
体细胞杂交技术可有效克服马铃薯野生种与

栽培种的生殖障碍，通过此技术可以将野生种抗真

菌基因、抗细菌基因、抗病毒基因和优良农艺性状

基因等转移至普通栽培种中，从而提高栽培品种的

整体特性。

３．１．１　抗真菌新种质的获得　栽培种容易感染的
真菌病害有晚疫病、早疫病和黄萎病等病害。

Ｈｅｌｇｅｓｏｎ等利用细胞融合技术获得 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
（＋）Ｓ．ｂｕｌｂｏｃａｓｔａｎｕｍ的杂种植株，经鉴定杂种植
株具有抗晚疫病的特性［６７］。Ｌｕｔｈｒａ等通过对马铃
薯种间 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｃａｒｄｉｏｐｈｙｌｌｕｍ融合杂
种植株 ｃｐｈ－ｈｙｂｒｉｄｓ分析，杂种植株对晚疫病表现
出良好的抗性，同时干物质的含量和品质均高于亲

本［７６］。Ｓｍｙｄａ－Ｄａｊｍｕｎｄ利用细胞融合技术获得Ｓ．
ｍｉｃｈｏａｃａｎｕｍ（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ的杂种植株后再与
Ｓ．ｍｉｃｈｏａｃａｎｕｍ回交，最终获得抗晚疫病的杂种马
铃薯植株［７７］。Ｌｕｔｈｒａ等对 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．
ｐｉｎｎａｔｉｓｅｃｔｕｍ杂种植株在大田进行分析，杂种植株
较对照对晚疫病表现出明显的抗性，并且品质性状

也优于对照［７８］。龙葵（Ｓ．ｎｉｇｒｕｍ）和马铃薯（Ｓ．
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ）经细胞融合后，获得倍性变异幅度较大的
杂种植株，经鉴定，杂种整株对晚疫病的抗性与 Ｓ．
ｎｉｇｒｕｍ相当，并且部分杂种植株离体叶片抗性高于
Ｓ．ｎｉｇｒｕｍ［６３］。Ｔｅｋ等利用体细胞杂交技术获得 Ｓ．
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｂｒｅｖｉｄｅｎｓ杂种植株，部分杂种植
株对马铃薯早疫病具有良好的抗性［２５］。Ｊａｄａｒｉ等利
用电融合技术获得Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｔｏｒｖｕｍ杂种
植株，所得杂种植株均对黄萎病产生抗性，说明大

丽轮枝菌病原菌（Ｖｅｒｔｉｃｉｌｌｉｕｍｄａｈｌｉａｅ）抗性转移至马
铃薯，从而抑制了马铃薯黄萎病的发生［７９］。

３．１．２　抗细菌新种质的获得　栽培种在种植时容
易感染软腐病、青枯病和环腐病等细菌性病害。
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Ａｕｓｔｉｎ等利用Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｂｒｅｖｉｄｅｎｓ可育的
体细胞杂种与马铃薯四倍体栽培种回交，获得抗软

腐病的马铃薯［８０］。ＭｃＧｒａｔｈ等对Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）
Ｓ．ｂｒｅｖｉｄｅｎｓ细胞融合的杂种株系分析，发现抗软腐
病的基因稳定导入马铃薯杂种植株中［８１］。Ｆｏｃｋ等
利用电融合技术对栽培种Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ和野生种Ｓ．
ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ进行细胞的融合，获得抗青枯病与 Ｓ．
ｓｔｅｎｏｔｏｍｕｍ相当的杂种植株［２４］。Ａｈｎ等通过分析
由Ｓ．ｂｒｅｖｉｄｅｎｓ（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ细胞融合而来的
杂种株系，观察到杂种株系抗青枯病的能力要强于

亲本，为进一步获得新种质奠定了基础［８２］。２００３
年，蔡兴奎利用中薯无性系 ３＃和 ８＃与野生种 Ｓ．
ｃｈａｃｏｅｎｓｅ融合，在我国首次创造出具有青枯病抗性
的体细胞杂种［２２］，３年之后他们对这些杂合体进行
倍性检测，观察到融合后的六倍体后代稳定保

持［８３］；２０１６年，他们课题组通过不对称融合技术又
获得抗青枯病的杂种植株［６６］，这为培育抗青枯病的

新品种（系）奠定了坚实的技术。Ｌａｕｒｉｌａ等通过细
胞融合技术获得了 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ａｃａｕｌｅ杂
种植株，杂种植株根据核基因来源于Ｓ．ａｃａｕｌｅ所占
比例，呈现出对环腐病不同程度的抗性［８４］。Ｔｅｋ等
利用体细胞杂交技术获得 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ和 Ｓ．
ｂｒｅｖｉｄｅｎｓ体细胞杂种植株，经检测部分杂种品系表
现出对马铃薯软腐病良好的抗性［２５］。Ｙｕ等通过电
融合获得Ｓ．ｍｅｌｏｎｇｅｎａ（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ的杂种后
代，后代表现出抗青枯病，说明抗青枯病的特性从

茄子成功转移至马铃薯，这为培育抗青枯病马铃薯

奠定了基础［８５］。

３．１．３　抗病毒病新种质的获得　野生种 Ｓ．
ｂｒｅｖｉｄｅｎｓ对马铃薯卷叶病（ＰＬＲＶ）、Ｘ病毒（ＰＶＸ）和
Ｙ病毒（ＰＶＹ）都具有显著的抗性，利用细胞融合技
术将该品种的抗病毒性转移到不同马铃薯品种中，

获得抗病毒病的株系。Ｒｏｋｋａ等通过培养体细胞杂
种Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｂｒｅｖｉｄｅｎｓ三倍体植株花药
获得单倍体，该单倍体植株对 ＰＬＲＶ具有良好的抗
性［８６］。Ｇｉｌｌｅｎ等通过对 Ｓ．ｅｔｕｂｅｒｏｓｕｍ （＋）Ｓ．
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ杂种后代分析，杂种植株表现出对 ＰＬＲＶ
具有较强的抗性［８７］。Ｎｏｕｒｉ－Ｅｌｌｏｕｚ等利用电融合
技术获得马铃薯２个二倍体杂种植株，在大棚接种
马铃薯Ｙ病毒，一些杂种植株的症状延迟出现并且
感染率降低，其中 １株表现完全抗马铃薯 Ｙ病
毒［８８］。Ｎｏｕｒｉ－Ｅｌｌｏｕｚ等通过细胞融合获得的马铃
薯体细胞杂种Ｓ．ｂｅｒｔｈａｕｌｔｉｉ（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ对土

传真菌和马铃薯Ｙ病毒表现出部分抗性［８９］。

３．２　获得抗虫新种质
马铃薯在生长过程中，易遭受蚜虫、甲虫和线

虫等虫害的危害。Ｎｏｖｙ等通过对 Ｓ．ｅｔｕｂｅｒｏｓｕｍ
（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ杂种后代在大田中研究，发现大
田中马铃薯桃蚜的生殖力及成虫大小均减小，同时

后代表现出对马铃薯桃蚜、ＰＬＲＶ和 ＰＶＹ具有多重
抗 性［９０］。 Ｔｈｉｅｍｅ 等 通 过 电 融 合 获 得 Ｓ．
ｃａｒｄｉｏｐｈｙｌｌｕｍ（＋）Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ的杂种植株，经鉴
定野生种的ｃｐｈ基因成功转移至商业品种中，杂种
植株表现出对马铃薯甲虫的抗性，同时对ＰＶＹ也表
现出一定的抗性［９１］。Ｊｅｆｆｒｅｙ等将融合获得的 Ｓ．
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｂｕｌｂｏｃａｓｔａｎｕｍ杂种植株再与栽培
种回交，在筛选出的６３个品系中有９个品系表现出
对绿桃蚜虫的抗性，有５个品系表现出对马铃薯蚜
虫的抗性［９２］。Ｃｏｏｐｅｒ－Ｂｌａｎｄ等对马铃薯的２个二
倍体进行电融合，获得的杂种植株对马铃薯胞囊线

虫表现出一定的抗性［９３］。

３．３　获得抗霜冻新种质
马铃薯易受冷、热和霜等不同类型的非生物胁

迫，还面临着全球变暖导致水的限制。马铃薯栽培

品种不耐低温，在－３．５℃时很快死亡，而野生种Ｓ．
ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ能在 －４．５℃条件下存活，最低耐
－１１．５℃［９４］，Ｃａｒｄｉ等利用体细胞杂交技术获得了
Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ杂种植株，杂种植
株表现出抗霜冻性高于亲本 Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ的特
性［９５］。Ｎｙｍａｎ等也利用体细胞杂交技术获得了 Ｓ．
ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｃｏｍｍｅｒｓｏｎｉｉ的体细胞杂种，杂种
植株具有抗霜冻特性，说明野生种抗冻基因已转移

到栽培种上［９６］。

３．４　获得雄性不育新种质
在预防马铃薯病害的过程中，发现种子可以避

免一些病害的传播，因此可以利用细胞融合技术培

育新的雄性不育系，以应用于实生种子生产。Ｐｅｒｌ
等融合了碘乙酰胺处理的马铃薯和 γ辐射的原生
质体（含有 Ｓ．ｓｔｏｌｏｎｉｆｅｒｕｍ胞质），杂种植株呈现出
雄性不育的特性，从而阻断了通过实生种子传播的

病害［９７］。

３．５　获得耐盐新种质
Ｔｒａｂｅｌｓｉ等 利 用 ＰＥＧ 融 合 法 获 得 了 Ｓ．

ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｖｅｒｎｅ杂种植株，通过耐盐性试验
检测，杂种植株对盐的耐受性增强［９８］。Ｂｉｄａｎｉ等通
过分析Ｓ．ｔｕｂｅｒｏｓｕｍ（＋）Ｓ．ｂｅｒｔｈａｕｌｔｉｉ的３个杂种
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株系ＳＴＢａ、ＳＴＢｃ和ＳＴＢｄ，结果证明杂交种系耐盐性
要高于亲本 ＢＦ１５［９９］，同时 ＳＴＢｃ和 ＳＴＢｄ株系表现
出较强的耐盐性，而 ＳＴＢａ株系的耐盐性处于中间
状态［１００］。

４　问题及展望

４．１　建立不同试验材料高效原生质体培养体系
由于马铃薯遗传背景的复杂性，商业栽培种大

多为四倍体，而原始栽培种和野生种大多为二倍

体；同时，由于基因型的差异很难建立一套应用于

所有马铃薯品种的高效原生质体培养体系。因此，

要在具体工作中建立不同试验材料高效原生质体

培养再生体系。

４．２　融合方法的创新
传统的细胞融合方法主要是电融合和聚乙二

醇融合［１０１］。而在微重力环境条件下，微重力可以

改变细胞融合液体的存在状态，从而有效提高细胞

融合效率。“神州四号”飞船中通过电融合获得烟

草融合细胞，其融合细胞再生愈伤组织的频率是地

面对照的３倍多［１０２］。因此，可以在模拟微重力条件

下探究不同的融合方法对马铃薯原生质体融合效率

的研究，为获得更多的马铃薯杂种植株奠定基础。

４．３　种质资源的创新
马铃薯易受冷、热和霜等不同类型的非生物胁

迫，并且栽培种均不耐低温霜冻且马铃薯栽培种种

内几乎没有遗传变异［１０３］，同时还面临着全球气温

升高导致缺水的影响。在降水不规律、水资源短缺

的地区，马铃薯种植可能会面临严峻的考验。干旱

胁迫已经在一定程度上对马铃薯作物造成了严重

且持续的负面影响［１０４－１０５］。Ｂｅｄｄｉｎｇｔｏｎ研究发现，
将近４０％的马铃薯损失是由病虫害引起的。作为
保障全球人口粮食资源的重要作物，利用细胞融合

技术培育抗生物和非生物耐胁迫马铃薯新品种迫

在眉睫［１０６］。

４．４　中国空间站种植品种的选育
ＢＬＳＳ是为航天员生命活动提供物质保障的独

立、完整和复杂的系统，高等植物是该系统中最为

关键的生物部件，它通过自身的光合作用和蒸腾作

用为航天员提供食物、饮用水和氧气。因生长环境

的制约，各航天大国结合本国的特点进行了 ＢＬＳＳ
中候选植物物种的筛选，马铃薯因生产力高、营养

价值高、园艺操作简单和株高相对矮等特点被各国

作为ＢＬＳＳ的候选植物物种［４］。中国空间站将于

２０２２年前后建成，结合 ＢＬＳＳ系统对植物物种的需
求，为了满足中国空间站马铃薯的顺利种植，利用

体细胞杂交技术培育早熟、生长周期短、植株矮、产

量相对较高、抗病虫害、逆性强和营养价值高的马

铃薯新品势在必行。同时，收集具有这些特性的马

铃薯种质建立中国空间站马铃薯种质资源库也显

得尤为重要。
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［Ｊ］．ＦｏｏｄＳｅｃｕｒｉｔｙ，２０１２，４（２）：１６３－１７９．

［１０６］ＢｅｄｄｉｎｇｔｏｎＪ．Ｆｏｏｄｓｅｃｕｒｉｔｙ：ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓｆｒｏｍｓｃｉｅｎｃｅｔｏａｎｅｗ

ａｎｄｇｒｅｅｎｅｒｒｅｖｏｌｕｔｉｏｎ［Ｊ］．ＰｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌＴｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓｏｆｔｈｅ

ＲｏｙａｌＳｏｃｉｅｔｙｏｆＬｏｎｄｏｎ：ＳｅｒｉｅｓＢＢｉｏｌｏｇｉｃａｌＳｃｉｅｎｃｅｓ，２０１０，３６５：

６１－７１．

—４１— 江苏农业科学　２０２０年第４８卷第２２期


