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AAbstract:bstract: Light quality has a regulatory effect on plant morphogenesis, photosynthesis, metabolism, gene

expression and endogenous hormone levels. Light quality plays an important regulatory role in potato microtuber

induction, dry mater accumulation during bulking stage, and photosynthate transport. Potato microtuber production

based on tissue culture technology is the main way to construct seed potato factory production. Exploring the

mechanism of light quality affecting the growth process of microtuber will help in improving the yield and quality of

microtuber from the perspective of physical spectrum. This review discussed the effects of monochromatic light and

combined light on the formation of microtubers and explored the molecular mechanism of light receptors in the formation

of microtubers. It provides a theoretical basis for the development of special light source for microtuber induction.
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摘 要：光质对植物的形态建成、光合作用、物质代谢、基因表达以及内源激素水平的产生均有调控作用，马铃薯试

管薯形成、块茎膨大期物质积累连同光合作用产物的输送都依赖于光质的调节作用。基于组织培养技术生产的马铃薯试管

薯是构建种薯工厂化生产的主要途径，探索光质影响试管薯生育进程的机制，将有助于从物理光谱角度提升试管薯产量与

质量。综述讨论了单色光和组合光对试管薯形成的影响，同时探讨光受体对试管薯形成的分子作用机制，为马铃薯试管薯

诱导专用光源的开发提供理论依据。
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马铃薯（Solanum tuberosum L.）是中国四大主

要粮食作物之一，生产上马铃薯具有产量高、营

养全面、分布广泛、附加值高等特点而在世界各

地广泛种植[1]。2021年中国马铃薯种植面积 578.3

万 hm2，总产量 9 436.2万 t，马铃薯种植总面积和

总产量均位居世界第一[2]。

马铃薯脱毒试管苗无性扩繁是种质资源保存

及种苗繁殖主要方式，脱毒试管苗在无菌环境
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下，通过调节光照条件或增加培养基中蔗糖含量

及 6-BA等激素诱导马铃薯茎腋部分形成脱毒试

管薯（Microtuber）[3]。马铃薯试管薯诱导是现代化

种薯工厂繁种体系关键技术之一，为马铃薯规模

化生产提供优质脱毒种薯 [4]。脱毒试管薯不仅成

为种薯生产的重要环节，亦可作为马铃薯遗传转

化、功能基因研究的模式体系[5]。

马铃薯试管薯诱导受多种因素作用和调控，

主要可概括为基因型、环境和生物化学因子 [6]。

试管薯诱导受马铃薯品种遗传特性影响，早熟品

种休眠期短、生长迅速，在诱导条件相同时其结

薯能力优于晚熟品种 [7]。温度是试管薯形成的重

要环境因子，可影响试管薯形成的各个阶段，马

铃薯喜冷凉气候，高温对于块茎形成的不利影响

主要体现在使结薯时间延迟，对结薯有抑制作

用，夜间温度相比日间温度而言对试管薯形成作

用更为重要，夜间低温（13℃）使马铃薯试管薯初

始结薯时间延迟，夜间高温（23℃）降低试管薯结

薯率，而夜间适温（18℃）可促进试管薯形成[8]。

马铃薯试管薯的形成受到昼夜节律的调节，

即光周期的调控。研究证实，短时间光照有利于试

管薯诱导，长时间光照延迟或抑制试管薯形成，不

同品种马铃薯对光周期中光照和黑暗的比例需求存

在差异 [9]，如‘青薯 9号’10 h/d光照，14 h/d黑暗

处理诱导试管薯为最佳处理 [10]，‘费乌瑞它’在光

照 16 h、黑暗 8 h处理下试管薯结薯数多，块茎

大，平均单薯重最重[11]。

光强对光合作用强弱有重要作用。邱甜等 [12]

对‘Favorita’的研究发现，随着光强增加，试管薯

大薯的薯重和比例均增加；张颙和陈廷芳 [13]研究

则表明‘川芋 56’试管薯结薯数和薯重随着光强降

低而增加。这表明不同品种对光强的需求不同。

植物生长发育的不同阶段都需要通过光受体

以环境信号的形式进行调控 [14]。对于马铃薯试管

薯诱导而言，不同光质的光源调控试管薯形成基

因的表达，从而激活试管薯形成相关一系列生理

生化过程，对试管薯的生长发育起到极为关键的

作用 [9]。目前，关于光质对马铃薯试管薯诱导结

薯及块茎膨大的影响研究，不同学者的研究结果

间存在差异与争议，本文将系统综述光质调控马

铃薯试管薯的形成与膨大，旨在为马铃薯试管薯

生产中合理选择光源提供借鉴和新思路。

1 单色光对马铃薯试管薯诱导和膨大的影响

马铃薯试管薯诱导和形成是其生长发育和产

量决定最重要的环节，涉及多重环境因素与植物

激素及信号分子的互作以及这种互作对大量关键

基因及多条信号转导与代谢途径的调控。国内外

很多学者对于光质在试管薯诱导过程中的作用进

行了试验，研究的重点聚焦在不同颜色光培养马

铃薯试管苗后的诸多生长表型性状，关于试管薯

诱导形成过程光质调控的分子作用机制、调控路

径以及激素作用的研究仍较少。

植物光形态发生所需要的光主要集中在光谱

的近紫外光区（波长 300~380 nm）、蓝光区（波长

430~490 nm）、红光区（波长 640~700 nm）以及远

红光区（波长 700~760 nm），不同波长的光在植物

形态建成、生物节律调控等方面发挥着不同的作

用 [15]。光质在试管薯诱导研究中集中在 LED单色

光处理和组合光处理，单色光有红光、蓝光、绿

光和黄光。植物叶绿素对可见光谱最强的两个吸

收区域主要集中在 640~660 nm的红光部分和波长

为 430~490 nm的蓝紫光部分，在对光质影响试管

薯诱导的研究中，红光和蓝光对其影响也是光生

物学研究的热点之一。

常宏等 [16]以‘Atlantic’和‘Kennebec’为试验材

料，研究3种单色光（白光、红光、蓝光）处理对试

管薯形成的影响，结果表明蓝光可使试管苗的初始

结薯时间提前 2~5 d，红光处理延迟结薯时间，白

光不利于‘Kennebec’结薯，蓝光下‘Kennebec’单株

结薯数、平均单薯质量和收获指数都显著提高；

‘Atlantic’在不同光质处理下单株结薯数、平均单

薯质量和收获指数间差异不显著。曹嫱[17]对‘中薯

5号’‘华薯 1号’和‘华薯 9号’3个品种的试管薯诱

导试验中，也证实了蓝光处理下马铃薯试管薯的

单薯重和有效薯比例均显著高于白光处理，单株

结薯数和大薯比例相比白光处理也有所提高。同

时，曹嫱 [17]也指出不同的蓝光强度对马铃薯试管

薯诱导效应也有所不同，在其试验中选择的 40，
80和 120 µmol/m2·s 3个蓝光强度中，‘中薯 5号’
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和‘华薯 1号’试管薯诱导效果均在蓝光强度为

120 µmol/m·s时表现最佳，而‘华薯9号’在3个蓝

光强度处理下诱导效果没有显著差异。马晓峰 [18]

的研究也证实了蓝光对于试管薯诱导过程中的积

极作用，他认为相比 465 nm的蓝光，445 nm的蓝

光更利于提高结薯率和薯块质量。关于蓝光对于试

管薯诱导的影响，Fixen等 [19]认为蓝光抑制光周期

不敏感马铃薯品种（如‘Norland’）试管薯的形成，

而且这种抑制表现在即使是短暂蓝光处理（2 d）后

立即转入其他光质处理，‘Norland’依旧表现为不

能结薯。究其原因可能是因为块茎体内高浓度赤

霉素（Gibberellins，GA）抑制马铃薯块茎的诱导和

形成，蓝光增加了光周期不敏感品种中GA的合成

和积累，这同时也揭示了光周期不敏感品种和光

周期敏感品种在块茎形成机制上是有差异的。

单色红光可促进马铃薯试管苗茎节的伸长，

增加试管苗的株高，然而植株较细弱。研究证实

红光对试管薯形态建成、持续膨大均有明显的抑

制作用。Batutis和Ewing[20]认为，马铃薯试管苗在

进行黑暗诱导结薯时，如果中间进行 2 min的红

光照射，试管薯诱导率即开始下降，当红光照射

时间达 60 min后，试管薯诱导率为 0。短时间

（2 min）红光照射带来的负面效应可被远红外光所

逆转，长时间的红光照射用远红外光无法逆转。

这一结果也证实了光敏色素参与马铃薯结薯，叶

片中光敏色素与其他色素蛋白的互作可能抑制结

薯效应。

绿光历来被认为对植物在光形态发生和光合

作用上是无效的，然而，绿光在调控植物叶片形

成、气孔导度、茎的伸长等形态建成和生理调节

上发挥着重要作用。绿光穿透植物冠层的能力相

比于红蓝光更强，可避免阳光直射的光老化效

应 [21]。Ali和Esmail[22]在试验中证实，绿光下诱导

马铃薯试管薯结薯数及平均薯重均显著高于白

光、红光和蓝光处理，绿光诱导 4周后的试管苗

如果转入黑暗处理会使结薯数和平均薯重显著增

加。Li等 [23]认为除黄光外，所有单色光对植物都

有明显的有益作用，同时证明红光（波长 620 nm）
和绿光（波长 520 nm）可快速诱导微型薯形成，红

光和绿光分别在生长中期和后期促进微型薯诱导。

2 组合光对马铃薯试管薯诱导和膨大的影响

双子叶植物比单子叶植物对不同波长的光更

敏感，马铃薯是双子叶植物，光质对试管薯的诱导

和形成有显著影响。在光受体激活下，不同波段的

光谱通过对生理生化代谢过程的调控，从而影响植

株形态建成及组织器官发育。鉴于不同单色光处理

下马铃薯结薯效应的表现差异，人们推测马铃薯试

管薯的诱导需要有多种光质的复合作用。组合光

处理主要有红蓝组合、红蓝绿组合和红蓝黄组

合，严格来说，白光也属于组合光的一种。

Chen等 [24]在研究光质对于试管苗生长及试管

薯诱导影响试验中发现，红蓝光比为 3:1（75%红

光:25%蓝光）诱导结薯时，‘Kexin 1’单株结薯

数、结薯率和试管薯产量均显著高于白光、100%
红光和 100%蓝光处理。这与本课题组之前对

‘Favorita’进行光质处理试验中得出结论基本一

致，本课题组发现‘Favorita’在 70R/30B（70%红

光 + 30%蓝光）处理时，试管薯结薯数和最大薯直

径均显著高于其他光质处理，而在 100%红光处理

下，试管薯的诱导受到抑制 [25]。Rahman等 [26]研究

也表明，组合光（70%红光 + 20%蓝光 + 10%白

光）培养马铃薯品种‘Golden King’和‘Chungang’
的结薯数最多，而组合光（70%红光 + 20%蓝光 +
10%远红外）处理‘Golden King’平均薯重高于其他

光源。Ma等[27]研究结果显示，在红蓝组合光中添

加绿光（520 nm），有利于‘Shepody’试管苗生长发

育和形态建成。马晓峰 [18]认为 445 nm蓝光和黄光

的组合对试管薯的诱导有重要促进作用，黄光对

试管苗的生长发育起到促进作用，试管苗植株健

壮为试管薯的诱导积累了光合作用产物。以上结

果均证实试管薯在膨大过程中需要较为广泛的光

谱。虽说诸多试验证明红光会抑制试管薯形成，

但是Rahman等[26]的试验得出了不同结论，这可能

是由于红光使得植株体内GA3水平降低和脱落酸

（Abscisic acid，ABA）浓度升高有关。

白光采用红、蓝、远红外、紫外 LED的组

合，通过调节不同光质比例来实现对植物的照

明，白光的光谱更接近于太阳光中的光质比例。

单建伟[3]用白光、单色红光和单色蓝光诱导马铃薯
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试管薯，结果表明白光在试管苗形态建成阶段促

进植株生长效果最佳，而红光或蓝光对试管苗形

态建成和试管薯的形成均有抑制作用，这与之前

的许多研究是相矛盾的。白光下植株的光合强度

强于单色光处理，对于试管苗的生长会有一定程

度的促进作用 [28]，马铃薯试管苗的生长和发育关

系到后续试管薯的诱导和形成[29]。

马铃薯试管苗生长发育过程中单色光谱并不

能满足其需求，试管苗阶段需要红蓝光谱的组合

光或者白光来保证培养健壮的试管苗，试管苗的

生长状态对后期试管薯诱导率有着重要的影响。

3 光受体参与马铃薯试管薯结薯

3.1 红光受体

植物通过多种光受体精准的探测光信号的波

长、持续时间、光照强度及光照方向，这些光受

体将外界光中的信息转化为生物信号。在植物中

已被报道的光感受器有：红光/远红外光光受体光

敏色素（PHYs）[30]、蓝光受体隐花色素（CRYs）[31]、

紫外光/蓝光受体向光素（PHOTs）[32]和 ZEITLUPE
家族成员（ZTL/FKF1/LKP2）[33]。在感应到不同波

长的光后，这些光感受器参与幼苗光形态建成、

光周期开花、生物钟、气孔发育和运动等多种生

理响应的光依赖调节。

红光照射使本存在于细胞质中的光敏色素迁

移到细胞核中，同时形态发生改变，由不活跃的

Pr型转变成活跃型的Pfr光敏色素[34]。光敏色素的

光形态建成是由红光照射后的Pfr型光敏色素抑制

光敏色素相互作用因子（PIFs）来启动的 [35]，光敏

色素家族中的PHYA和PHYB可以识别COP1/SPA
（CONSTITUTIVELY PHOTOMORPHOGENIC 1/
SUPPRESSOR OF PHYA1）二聚体，同时PHYA和

PHYB与 SPA互作，使COP1/SPA聚体形成受到抑

制[36]。已有研究表明光敏色素基因 StPHYB是结薯

的抑制因子，将沉默StPHYB的转基因植株作为接

穗嫁接到野生型上促进结薯，表明由StPHYB调控

的信号可以从地上部传递到匍匐茎中 [37]，这与许

多学者提出的红光抑制结薯是相一致的。研究表

明，StPHYF也是一个结薯抑制因子。在非诱导条

件下，StPHYB和 StPHYF形成异源二聚体，稳定

StCOL1蛋白的活性，StCOL1进一步结合到StSP5G
的启动子上，StSP5G（SELF PRUNING 5G）抑制

StSP6A（SELF PRUNING 6A）的表达，从而抑制马

铃薯结薯 [38]。干涉 StPHYF转基因株系中，除了抑

制结薯的GA含量下降外，ABA、水杨酸（Salicylic
acid，SA）和茉莉酸（Jasmonic acid，JA）含量均上

升，已有研究证实ABA、SA和 JA均为结薯促进

因子[39-41]，这说明 StPHYF通过调控植物激素之间

的相互作用来调节马铃薯结薯 [42]，为进一步阐释

光敏色素调控块茎发育的分子机理提供了依据。

3.2 蓝光受体

如前所述，在关于光质影响试管薯结薯的研

究中，已证实蓝光促进结薯。然而蓝光诱导块茎

形成机制报道较少。LKP2和 FKF1属于蓝光受体

中 ZEITLUPE家族，拟南芥中过表达 LOV蓝光受

体基因 LKP2马铃薯结薯率显著增加[43]；此外，光

周期调控马铃薯块茎形成受到马铃薯 LOV蓝光受

体蛋白 StFKF1与转录因子蛋白形成复合体的共同

介导[44]，这为证实蓝光促进结薯提供了有力证据。

隐花色素是蓝光受体，是调控植物光形态发育以及

动植物生物钟的一类光裂解酶[45]。目前已知的拟南

芥隐花色素有CRY1，CRY2，CRY3，在马铃薯隐

花色素中发现了CRY1，CRY2和CRYDASH[46]。研

究表明拟南芥CRY1主要介导蓝光诱导的下胚轴伸

长抑制，而 CRY2主要作用于对光周期性开花的

控制 [47]，CRY1和CRY2调控下胚轴伸长和光周期

开花过程，而 cry1和 cry2双突变体蓝光下表现出

延迟开花的表型，说明CRY1和CRY2在蓝光诱导

下具有促进植株开花的功能 [48]。在已研究隐花色

素众多功能中，虽然没有直接与马铃薯结薯相关的

报道，马铃薯 CRY1与拟南芥 CRY1同源性为

80.4%，马铃薯 CRY2与拟南芥 CRY2同源性为

60%，根据 Inui等[43]提出开花时间调控的基因可用

于调控马铃薯块茎诱导的结论，可以推测马铃薯隐

花色素具有调控植株块茎形成的功能。隐花色素

将成为马铃薯块茎形成中的新角色，为阐明马铃

薯块茎形成分子机制及调控网络提供理论参考。

4 展 望

关于马铃薯块茎形成机制，科学家们在细
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胞、生理及分子水平上开展了一系列研究 [49]。虽

然对大多数调控块茎形成的信号分子已经有了很

多重要认识，但对块茎的发育途径仍然有许多需

要研究的问题。

纵观关于光质对马铃薯试管薯诱导影响的研

究，仍缺乏系统性和连续性，研究处于起步阶段。

不同波长光谱间可能存在着某种平衡效应，使植物

能够维持正常生长发育。研究光质调控马铃薯试管

薯诱导、膨大和产量形成时，还应综合考虑环境条

件、品种特性以及诱导方式，并在此基础上揭示光

质影响试管薯诱导、光合产物转运与转化的机制，

阐明光质调控块茎形成的分子机制，最终推动发掘

关键基因以实现光高效马铃薯种质创制，促进马铃

薯试管薯规模化、工厂化等领域快速发展。
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