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AAbstract:bstract: Potato tubers are typically stored at a low temperature of 2-5 ℃ to minimize losses from diseases, insect

pests, and sprouting after harvest. However, during the storage period of potato tubers, reducing sugars such as

glucose and fructose accumulate too much, resulting in "cold- induced sweetening" (CIS). Excessive levels of reducing

sugars and free amino acids react chemically during high-temperature frying to produce brown, bitter substances, which

have a significant impact on the processing quality of potatoes. Therefore, the application of effective measures to

control cold-induced sweetening in potatoes is the key to the efficient operation of the potato processing industry chain.

The previous research progress is outlined, detailing the causes of cold-induced sweetening in relation to starch-sugar

metabolism response at low temperatures and alterations in the micro-structure of potato tubers. It also examines the
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摘 要：为减少马铃薯采收后病虫害、块茎萌发等造成的损失，通常将马铃薯置于2~5 ℃低温环境贮存，但随马铃薯

块茎贮存时间推移，葡萄糖、果糖等还原糖积累过多，发生“低温糖化”（Cold-induced sweetening，CIS）。过高含量的还原

糖与游离氨基酸在高温油炸过程中发生化学反应，产生褐色、味苦的物质，严重影响马铃薯加工质量。因此，控制马铃薯低

温糖化是马铃薯加工产业链高效运转的关键。综述总结前人研究进展，从低温条件下淀粉-糖代谢响应和马铃薯块茎微观结

构变化两个方面，解释低温糖化现象成因，概括马铃薯品种、贮藏条件、植物激素因素对低温糖化的影响，并从分子育种和

外源施加植物激素两个方面对调控马铃薯低温糖化提出建议及展望。
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马铃薯（Solanum tuberosum L.）作为仅次于玉

米、水稻、小麦的全球第四大粮食作物，已有逾

160个国家种植 [1]。其因维生素含量丰富、低脂

肪、高碳水化合物而广受人们推崇。全球马铃薯

有近一半被直接食用，余者则用于生产淀粉、食

品加工和饲料制作。中国虽已成为马铃薯生产大

国，然而贸易份额相对较小。据历年贸易数据分

析，中国对马铃薯加工产品需求持续上升，加工

业已展现出强大市场推动力[2]。马铃薯油炸加工品

如薯条和薯片深受大众青睐，在马铃薯加工食品

中占比超一半，然而适宜油炸加工的品种却极为

稀缺 [3,4]。为降低贮存期间马铃薯发芽与腐烂发生

率，常将其贮存于 4 ℃环境中。但会刺激马铃薯

块茎淀粉-糖代谢紊乱，导致淀粉分解加剧，葡

萄糖、果糖等还原糖积累，即“低温糖化”（Cold-
induced sweetening，CIS）[5]，此现象是块茎细胞对

低温的自我保护机制。在高温烹饪时，马铃薯中

还原糖易与游离氨基酸产生美拉德（Maillard）反

应，形成黑褐色物质，影响产品色泽、香气和口

感，并可能生成潜在致癌物质—丙烯酰胺，对消

费者健康构成威胁[6]。在欧美国家，每年低温糖化

马铃薯市场退回率达 20%[7]。因此，低温糖化对马

铃薯加工业构成较大挑战，公众高度关注[8]。为确

保粮食和营养稳定供应，提高贮存马铃薯品质，

研究马铃薯保鲜贮存技术至关重要。在众多影响

因素中，还原糖积聚量具有决定性影响，因此，

如何有效控制此类物质积累成为马铃薯保鲜贮存

的研究重点。

1 马铃薯块茎低温糖化的发生机理

1.1 低温下马铃薯块茎淀粉-糖代谢响应

植物体内碳水化合物主要以淀粉形式贮存，

淀粉按其构型主要分为支链淀粉和直链淀粉，植

物通过光合或非光合途径在质体（即叶绿体与造粉

体）内制造淀粉 [9]，将其贮存在叶片、根部、种

子、块茎等部位。马铃薯块茎置于低温条件下，

淀粉会被重新固定并转化为糖（图 1）[10]。从淀粉体

输出的产物可通过葡萄糖磷酸盐转位器转化为己

糖磷酸盐，也可通过葡萄糖-麦芽糖转运蛋白转化

为游离糖。一旦进入细胞中，这些多糖代谢物在

蔗糖磷酸合酶（Sucrose phosphate synthase，SPS）催

化下转化为蔗糖 [11]，随后，在液泡酸性转化酶

（Vacuolar acid invertase）作用下，一部分蔗糖被转

化为果糖和葡萄糖[12]。马铃薯块茎低温贮存过程中

淀粉降解的主要方式有两种，即通过磷酸化过程

或淀粉酶水解方式降解。

1.1.1 淀粉磷酸化途径

马铃薯在低温贮存时，块茎受环境刺激促使

淀粉发生代谢，其中淀粉磷酸化酶（Starch phos‐
phorylase，SP）促使其分解为磷酸己糖，以直链淀

粉降解程度最显著 [13]。催化反应中，代谢产物经

造粉体输入胞质，在尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化

酶（Uridine diphosphate glucose pyrophosphorylase，
UGPase）和SPS催化下，形成蔗糖[14]，催化反应涉

及的酶类都可能是调控淀粉-糖代谢的关键物

质。有研究发现，低温和糖酵解过程存在拮抗关

系，淀粉分解产生磷酸己糖积累，磷酸己糖作为

糖酵解关键物质，其在低温下无法顺利参与糖

酵解，从而部分转入蔗糖合成途径，生成蔗

糖引起糖分积累 [15]。在此过程，磷酸果糖激酶

（Phosphate fructose kinase，PFK）和丙酮酸激酶

（Pyruvate kinase，PK）是关键催化剂。低温条件

下，PFK构象会剧烈变化且自身活性降低，从而

呈现波动性状态[16]。Ali等[17]也得到类似结果，其选

择‘LAAL-E-Faisal’和‘TPS-9801’两个不同低温糖

化特性的马铃薯品种，探究 PFK应对温度变化时

表现的特性，发现抗低温和易感低温糖化的块茎

中该酶稳定性更高。同时，处于较低温度下，PFK

impacts of potato varieties, storage conditions, phytohormones, and other factors on cold- induced sweetening.

Furthermore, it provides insights and future directions for mitigating cold- induced sweetening in potatoes through

molecular breeding and the utilization of phytohormones from external sources.

Key Words:Key Words: potato; cold-induced sweetening; starch-sugar metabolism; variety; storage condition; phytohormone
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活性减退，导致磷酸己糖无法顺利进入糖酵解通

路，继而转向蔗糖合成。

1.1.2 淀粉水解途径

依据淀粉水解产物的不同，淀粉酶被划分为

两种类型：α-淀粉酶与β-淀粉酶。Datir和Regan[18]
研究马铃薯块茎低温贮存时发现，α-淀粉酶和

β-淀粉酶活性显著提升，还原糖积累大幅增加。

有研究指出，低温下贮存时间超过20 d，淀粉酶活

性急剧增高[8]。侯娟[12]研究发现，部分马铃薯淀粉

酶基因如 StAmy23、StBAM1和 StBAM9可能与低温

糖化有关。进一步研究揭示StAmy23基因是细胞质

α-淀粉酶降解器，也是低温糖化过程重要调控

者；StBAM1基因对应质体基质的淀粉代谢，主要

调控 β-淀粉酶活性；StBAM9基因直接影响淀粉颗

粒，推动不溶性淀粉转换为可溶性淀粉。在淀粉

分解过程中，淀粉被淀粉降解酶逐步处理成还原

糖，最终步骤由液泡酸性转化酶负责催化，是马铃

薯低温糖化过程重要环节[12]。Zhang等[19]研究显示蔗

糖在低温环境下会借助酸性转化酶（Acid invertase）
进行水解，产生葡萄糖和果糖等还原糖。多项研

究证明，块茎中还原糖形成主要受酸性转化酶的

活跃程度影响，此酶能直接作用于蔗糖，其活力

与葡萄糖以及果糖含量呈正比[20,21]。

1.2 低温贮藏下马铃薯块茎微观结构变化

1.2.1 低温对马铃薯块茎生物膜的影响

温度对生物膜通透性有显著影响。马铃薯低

温贮存期间，因温度波动造成植株冷胁迫，导致

生物膜通透性改变[22]。低温胁迫下与糖化相关的生

物膜如液泡膜和淀粉体膜均受影响。这两类膜具

有对低温敏感的物理特性，冷胁迫引起内膜磷脂

性质改变，导致马铃薯块茎细胞膜脂代谢紊乱，

膜脂过氧化程度不断加深，进而影响通透性[23]。质

膜结构完整是植物细胞行使功能的前提，质膜也

是各类逆境的最初应对者[24]。低温贮存期间，质膜

内无机磷等离子大量涌出，使电导率上升，质膜

通透性改变引起渗透紊乱，使膜内大量淀粉降解

酶涌出并作用于淀粉体，加快其转化为糖类[25]。此

外液泡膜上转运蛋白也参与低温糖化，Liu等[26]研
究发现，液泡膜糖转运蛋白 StTST1在块茎中表达

受低温诱导，StTST1结构破坏可显著降低低温贮

存过程中块茎的还原糖积累，提高油炸加工品

质，降低丙烯酰胺含量，并使蔗糖在低温贮存块

茎细胞质中滞留，促进淀粉合成和抑制淀粉降

解，进而重新定向淀粉代谢。

图1 马铃薯淀粉代谢过程[10]

Figure 1 Metabolic process of potato starch[10]
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1.2.2 低温对淀粉粒结构的影响

淀粉为马铃薯干物质主要成分，根据淀粉分子

结构，植物淀粉可分为直链淀粉和支链淀粉两种类

型[5]。直链淀粉主要由众多α-葡萄糖分子以α-1, 4
糖苷键结合的长链结构构成，常呈螺旋状卷曲，

不易溶于水且酶解难度高 [10]。相较之下，支链淀
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粉的分支结构多样，由多条葡萄糖短链交织而

成，各链间以 α-1, 4糖苷键联结构建分支，分支

间通过 α-1, 6糖苷键衔接。支链淀粉易溶于水并

生成稳定胶体，其复杂分支便于消化酶对其进行

有效分解[27]。马铃薯块茎中支链淀粉占据主体，占

总淀粉比例的 75%以上，因而马铃薯块茎低温贮

存时易产生淀粉分解现象[25]。低温贮存下，大量支

链淀粉被分解为还原糖，支链淀粉比例越高，产

生还原糖也越多。研究显示，支链淀粉浓度较高

的马铃薯品种更易受低温糖化影响[28]。张会灵[29]证
实，易低温糖化和抵抗低温糖化品种其糖化特性

差异源于淀粉粒结构的不同，前者存在较高含量

支链淀粉以及较多无定形区，导致其结构稳定性

稍弱。

2 马铃薯块茎低温糖化的影响因素

2.1 马铃薯品种

马铃薯受温度影响，干物质和还原糖含量变

化显著，基因型是决定糖分含量的主要因子。试

验表明，将多种马铃薯分别贮存于2、4、8 ℃环境

中，可使还原糖、蔗糖含量增加；无论贮存期间

抑或回暖后，各品种间还原糖和淀粉含量均有明

显差异 [30]。陈霞 [31]运用基因芯片技术，识别出近

200个与低温糖化有关基因，比较其在栽培种和野

生种块茎中的表达规律，结果显示大部分基因表

达模式在栽培种与野生种中无差异，而少数基因

表达模式或表达量差异明显。然而，关于低温糖

化的内部运作机制，即不同品种对低温的敏感度

有所区别，即使同一品种，生长环境改变，其应

对此状况的能力也会受影响。可见，马铃薯抵抗

低温糖化潜力在依赖基因型的同时，也与生长环

境息息相关。

2.2 贮藏条件

2.2.1 贮藏温度

调节马铃薯低温糖化现象可通过改变贮藏环

境实现，已应用于实际生产。有研究认为，马铃

薯于4 ℃环境中还原糖含量稍高，且低温会对淀粉

颗粒双层膜造成影响，因此 10 ℃环境更适合贮

存[32]。此外，18 ℃的回暖环境也能缓解马铃薯的低

温糖化现象，但随时间推移，其干物质和淀粉含

量可能下降[33]。为保证薯类原料质量稳定性，入库

后需立即降温至 10~13 ℃保持 15~20 d，后逐渐把

温度降至 8~10 ℃，湿度保持在 85%~93%。此外，

鲜薯贮藏温度建议不超过 7 ℃，湿度保持在 85%~
90%，同时需要严格调控二氧化碳浓度及光照，从

而延长加工薯贮存时间[34]。也有人提出在10~12 ℃
环境下贮存薯类更佳，尤其是加工前一周进行回

暖处理，甚至借助 S-香芹酮降低块茎萌发率的特

性来进一步控糖管理[14]。
2.2.2 O2/CO2比例

研究表明，适当调节贮藏环境中的气体构

成，不仅能减缓糖含量升高，且当贮藏环境中氧

气浓度为 2%时，可抑制低温下马铃薯块茎糖化现

象[35]。然而，氧气浓度并非越低越好，在适宜的气

体比例下才能达到最佳效果。在梨的保鲜试验

中，适宜的气体比例可阻止葡萄糖、果糖及山梨

糖降解，但低浓度氧气会加速这些糖类分解[36]。贮

藏环境中氧气和二氧化碳相互制约、相辅相成，

超出平衡范围会对果蔬产生负面影响。研究揭

示，氧气浓度5%、二氧化碳浓度2%~8%的贮藏环

境能有效遏制块茎中还原糖增长。高浓度二氧化

碳对这种抑制作用的影响并不明显。相比之下，

兼具5%氧气与2%二氧化碳的环境糖化延迟效果较

好，抑制马铃薯低温糖化作用显著[37]。
2.3 植物激素

调控马铃薯低温糖化的关键措施包括选育耐

受性品种和改善贮藏环境，然而实际生产过程中

难以实施，如品种选育难度大，升高贮藏温度会

导致马铃薯块茎发芽，贮藏的气体比例调控困

难。马铃薯低温糖化除受关键代谢酶影响，还受

植物激素间接调控。施用外源植物激素操作简

单，可控性强，广泛应用于低温糖化的调控，如

赤霉素、乙烯、油菜素内酯均通过响应相关信号

元件参与调节淀粉-糖代谢途径（图2）[38]。
2.3.1 赤霉素与低温糖化

赤霉素（Gibberellin，GA）为植物体内重要激素

之一，调控植物体碳水化合物代谢及生长发育过

程。多项研究表明，GA可提高淀粉代谢相关酶的

活动水平。

研究发现，对葡萄叶片进行GA处理，在其成
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BRI1
（油菜素内酯
转录因子）

植物激素合成与信号转导途径

低温糖化

油菜素
内酯

淀粉酶

转化酶

赤霉素响应元件赤霉素

KOox
GAox（赤霉素转录因子）

乙烯

淀粉蔗糖代谢途径

AP2/ERF
（ANT、AIL6）
乙烯转录因子

14-3-3
（转化酶
受体蛋白）

P BKI1
（油菜素内酯
转录因子）

熟后果实内部糖分以及酸性转化酶活性均显著提

高[38]；豌豆苗叶面喷施GA处理，可溶性糖与葡萄

糖含量同步增长 [39]；对梨的试验发现，采前进行

GA处理，果实内液泡转化酶合成的基因表达量显

著增加，其内蔗糖和总糖浓度随之明显增加[40]；马

铃薯块茎在低温贮存过程中，内源GA含量呈明显

上升趋势，淀粉代谢相关酶活性增强，两因素共同

作用下还原糖积累量增加 [41]。巩慧玲等 [42]使用GA
处理马铃薯块茎并将其置于低温环境，发现淀粉磷

酸化酶、蔗糖磷酸化酶、转化酶等活性均提高，产

生大量糖类物质，导致马铃薯炸片时色泽黑暗，严

重影响口感。

图2 植物激素对马铃薯块茎低温糖化的影响[38]

Figure 2 Effect of plant hormones on low-temperature sweetening of potato tubers[38]

2.3.2 脱落酸与低温糖化

脱落酸（Abscisic Acid，ABA）不仅增强植物在

干旱、低温等环境压力下的耐性，同时在植物碳

水化合物代谢过程中发挥重要作用。研究发现，

在甘蔗、橘子、苹果等水果中，ABA处理可促进

其果糖和葡萄糖积累 [43]。ABA也可诱导玉米叶片

在水分胁迫条件下液泡酸性转化酶活性提高，进

一步调控植物体内淀粉、蔗糖及还原糖的组成比

例 [44]。低温保存的马铃薯块茎，其还原糖和可溶

性糖含量随内源脱落酸含量变化 [15]，这表明ABA
在马铃薯块茎低温糖化过程中起重要作用。

2.3.3 乙烯与低温糖化

研究发现乙烯（Ethylene，ETH）处理能促进马

铃薯炸片颜色褐化，且二氧化碳能与ETH协同作用

刺激马铃薯低温糖化[45]。此外，ETH能显著下调转

化酶抑制剂表达，该抑制剂可显著缓解冷诱导的增

甜效果，因而ETH可促进低温糖化的发生。但ETH
这些作用均可以被1-甲基环丙烯（1-Methylcyclopro‐
pene，1-MCP）抵消[46]。有研究证实，在马铃薯块茎

达到萌芽临界点时，1-MCP与ETH结合可有效阻止

低温糖化现象[47]。进一步研究发现，ETH处理效果

在不同马铃薯品种中有不同反应，如马铃薯品种

‘Monona’在ETH处理后进行低温贮存30 d，发现其

炸片色泽因乙烯处理而加深，而品种‘Kennebec’
则变浅[48]。
2.3.4 油菜素内酯与低温糖化

油菜素内酯（Brassinolide，BR）作为一种新型

激素，可通过调整植物生理代谢及信号传导来增

强其抗逆性。然而，关于BR是否对低温糖化具有

拮抗作用，尚无明确报道。仅有少数研究借助转

录组学技术，分析低温糖化敏感型与不敏感型马

铃薯的基因调控机制，揭示 BRI1和 BKI1基因是

BR信号通路的关键转录因子，两者通过相互作用

抑制 14-3-3蛋白合成，而该蛋白作为转化酶的正

调控因子，抑制其合成从而抑制块茎中转化酶的

基因表达，进而缓解低温条件下马铃薯块茎还原

糖积累[41]。因此，生产上可以尝试应用BR处理马

铃薯块茎，但其对低温糖化的影响效果亟待更深

入观察验证。

3 拮抗马铃薯块茎低温糖化的展望

3.1 分子生物学水平上选育马铃薯品种

选育具备抗冻性强的品种，可有效应对马铃

薯在低温贮存下的糖化问题。然而，常规育种策
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略虽能有效降低还原糖含量，却常导致淀粉含量

降低，得不到耐寒又适于加工的优良品种。还原

糖主要由淀粉分解产生，这将是后续研究和改进

的重点。近年来，分子育种技术的发展为学者们

提供了改善淀粉代谢的新途径，从而抗衡低温环

境诱发淀粉分解的可能性[49,50]。在此基础上，可深

入探讨马铃薯低温糖化的原理，精确分析影响其

程度的关键要素，以此控制糖化过程。在淀粉-糖
代谢中，腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（ADP-glu‐
cose pyrophosphorylase，AGPase）对于淀粉合成至关

重要[51]，能催化还原糖转变为淀粉。因此，利用分

子技术手段提高AGPase基因表达量，可达到有效

促进淀粉合成，抑制还原糖积累的效果。现已发

现受低温影响的 β-淀粉酶 StBAM9基因[52]，能直接

作用于淀粉粒，从而破坏淀粉结构的稳定，促进

其分解 [53]。通过生物学技术抑制 StBAM9基因表

达，尤其在低温环境下，可显著减缓块茎淀粉分

解和还原糖积聚。另外，淀粉发生降解产生蔗糖

后，蔗糖进一步水解也是还原糖积累的重要途

径，SPS与蔗糖转化酶（INV）在调控蔗糖代谢过程

中具有重要作用。因此，通过操控这两步反应相

应的基因表达水平，能有效限制蔗糖生成，降低

其水解成还原糖的速度，实现对低温糖化的精准

掌控。综上，未来应从内因出发，找到低温糖化

关键的调控基因，通过转基因方式，分离并克隆

与马铃薯块茎中淀粉合成相关酶（如可溶性淀粉合

成酶 SSS、AGPase）基因，或利用基因敲除手段抑

制 StBAM9、SPS、Inv等基因表达，从而获得相应

植株材料并进行分子鉴定。

3.2 外源施加植物激素处理马铃薯块茎

植物激素是植物体自身合成，具备生理调节

功能的微量有机化合物。研究证实，人工提取的

植物激素仅对植物生长发育产生影响，而无害于

人体。因此外源施加植物激素处理马铃薯块茎，

是调节马铃薯低温糖化的新方式。既往研究显

示，植物激素与其有明显关联。有研究从与植物

激素相关的差异表达基因中解析获得6个与糖类分

解代谢密切相关的差异表达基因 [38]：（1）KOox和
GA3ox基因是GA合成途径的正调控因子，可使马

铃薯块茎中淀粉酶及酸性转化酶活性增强、糖化

程度加深。因此生产上研发抑制GA合成的试剂，

对控制糖分积累有积极效果。（2）ANT和AIL6基因

参与ETH应答响应，对马铃薯碳水化合物代谢具

有调控作用，能抑制种薯发芽。然而ETH调控马

铃薯萌芽独立于低温诱导，通过补充其抑制剂 1-
MCP可以缓解低温糖化。基于此，建议在贮藏马

铃薯的环境中添加ETH，同时补充 1-MCP，既可

达到抑制萌芽的效果，还可抑制低温贮存时糖分

积累。但ETH及其抑制剂均为气体类激素，其浓

度和用量不易掌控，可以将其溶解制成液态试

剂，从而探索出马铃薯块茎CIS的低温贮存设施。

（3）BRI1和BKI1基因是BR信号通路中的重要调控

因子，两者通过相互作用削弱蔗糖转化酶基因表

达。BR是从油菜花粉中筛选和分离获得，是一种

重要的植物甾醇类激素，具有高生理活性，目前

生产上广泛应用于马铃薯休眠和萌芽过程，但在

调控低温贮存的糖化特性上鲜有研究，因此可尝

试应用适宜浓度的BR来调控马铃薯的低温糖化。

此外，蔗糖代谢途径是马铃薯低温糖分积累的重

要途径，BR能抑制蔗糖转化酶基因表达，弱化该

途径中蔗糖向还原糖转化，能达到抑制马铃薯低

温糖化的效果。外源施加植物激素能对植物体生

理功能产生显著影响，为深化对马铃薯块茎低温

糖化的了解，并理解其调控机制及其在实践中的

应用，未来还可借助分子生物学方法，深入探讨

植物激素调控马铃薯块茎低温糖化的分子机制，

并期望以此为基础，探寻改进马铃薯块茎低温糖

化的新途径。
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