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Research Progress in the Effect of Temperature on Potato Tuberization
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AAbstractbstract:: Tuber is a commercial and propagative organ of potato, and temperature is one of the most important

environmental factors affecting tuberization. This review summarized the effect of temperature on tuber phenotypes

during tuber induction, tuber initiation, tuber bulking and tuber maturation. The physiological and biochemical changes

during tuberization in response to temperature on photosynthesis, source-sink communication and osmotic substances

were reviewed. The pathways of photoperiod, phytohormone, sRNA and sucrose involved in tuberization affected by

temperature and thermotolerance germplasm improvement were also described. The review could provide a reference

for researchers to reveal regulation mechanism of temperature on tuberization and develop thermotolerance varieties.
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摘 要：块茎是马铃薯的商品和营养繁殖器官，而温度是影响块茎形成最重要的环境因素之一。针对温度对马铃薯块

茎诱导和起始、膨大和成熟生长发育阶段表型变化的影响，对光合特性、源库平衡和渗透调节物质等生理生化变化影响，

对调控块茎形成的光周期、植物激素、sRNA和糖类物质通路的影响，以及马铃薯耐热性评价和遗传改良研究等方面进行了

综述，以期为了解马铃薯块茎形成过程中温度调控机理和培育耐热马铃薯品种提供参考。
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温度影响马铃薯块茎形成的研究进展——刘 菊，金黎平，徐建飞

马铃薯（Solanum tuberosum L.）是世界第三大粮

食作物和最重要的非谷类作物，中国是世界上马铃

薯第一大生产国，种植面积和总产量约占世界总产

量的 1/4[1]，马铃薯对保障中国粮食安全、巩固脱贫

攻坚成果和推进乡村振兴发挥重要作用。块茎作为

马铃薯的商品和营养繁殖器官，是人们重要的淀粉、

蛋白质、抗氧化剂和维生素食物来源[2,3]。影响马铃

薯块茎形成的因素很多，包括环境条件、植物激素

和植物自身调节因子等[4]，其中，温度和光周期由于

对块茎早期生长和干物质分配起着至关重要的作用

而被广泛研究。温度是影响马铃薯生长和产量最重

要的不可控因素[5]。马铃薯起源于南美洲的安第斯山

脉地区，具有喜冷凉的特性，而高温抑制许多马铃

薯种的块茎形成，温度对块茎形成的影响随地上部

综 述
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和地下部生长环境温度的变化而不同，也因植株暴

露在特定温度环境下的时间长短和所处发育阶段而

不同[6]。马铃薯植株生长对空气和土壤温度要求不

同，20～25℃温度适宜地上茎叶生长，而 15～20℃
温度适宜地下块茎形成[7]。

本文针对温度对马铃薯块茎形成的表型变化、

块茎形成的生理生化变化、块茎形成调控通路的影

响以及马铃薯耐热性遗传改良研究进展进行了综述

和展望。

1 温度影响块茎形成的表型变化
马铃薯不同发育阶段对温度的敏感性不同[8,9]。

一般情况下，块茎发生于地下匍匐茎的近顶端区域，

块茎的形成可以分为匍匐茎发生、块茎诱导和起始、

块茎膨大和成熟四个阶段[6]。温度影响所有与块茎形

成有关的过程，与低温相比，较高的温度尤其是夜

间高温可以延迟、阻止甚至抑制块茎形成[10]。

1.1 匍匐茎发生

匍匐茎发生是马铃薯块茎形成的开始，通常在

温带地区种植的马铃薯品种不需要强烈诱导条件即

可产生匍匐茎[6]。匍匐茎的形成是基因型和植物各个

部位环境条件综合作用的复杂生物学过程，较高的

土壤温度会降低匍匐茎的数量[11]。Struik等[12]研究表

明，18～25℃的温度内，温度的升高不仅促进匍匐

茎的伸长，而且有利于匍匐茎的分枝，从而增加匍

匐茎和植株的潜在块茎数量，28℃及以上的高温可

能会部分甚至完全阻碍匍匐茎的发生。

1.2 块茎诱导和起始

块茎诱导期的马铃薯处于一种即将形成块茎的

准备状态，而块茎起始是第一个地下匍匐茎尖端开

始膨大发育成块茎的早期阶段。大多数品种块茎起

始期的长短受温度影响，14～22℃被认为是块茎起

始的最佳温度，并且 21℃以下会加速块茎形成[13]。

试管薯研究表明，20～25℃促进试管苗营养生长，

而诱导试管薯的温度为 15～18℃[14]。块茎形成受夜

间高温影响更大，块茎起始阶段，夜间高温延缓块

茎发育，导致块茎生物量分布发生变化，降低早期

收获指数和产量，而日间高温既没有改变块茎的同

化物分布，也没有影响早期收获指数[15]。Slater[16]发
现降低地上部的夜间温度或降低地下部的夜间温度，

块茎发生都会提早，并且当地上茎、根和匍匐茎

夜间环境温度均降低时，块茎发生最早。马铃薯

极易受到热胁迫的危害，即使小幅升温也会干扰

块茎形成过程，减少块茎起始和膨大概率。离体

培养试验发现，热敏感品种和耐热品种试管薯在

高温下的结薯能力显著不同，与 21℃相比，29℃
的高温会降低热敏感品种试管薯的起始和膨大，

刺激枝条伸长 [17]。

块茎诱导主要受空气而不是土壤温度的影响，

但是块茎信号的表达会因土壤温度升高而受阻，较

高的土壤温度并不影响块茎诱导信号的产生，但会

阻止匍匐茎向块茎的转变[18-20]。较低的土壤温度可以

缩短从出苗到块茎初始形成的时间，土壤高温对结

薯的抑制作用可以通过主茎顶芽的去除而得到改善，

但去芽并不能缓解空气高温对块茎形成的抑制作

用[21]。

1.3 块茎膨大和成熟

有利于块茎诱导和起始的环境条件通常也有利

于块茎的持续发育和成熟。马铃薯块茎膨大的时间

和速率因品种而异，且与环境条件有关，短日照和

低温尤其是夜间低温可以促进块茎发生和增加块茎

形成数量[5]。一般情况下，马铃薯块茎形成的最适温

度是20℃，温度低于15℃或高于25℃延迟块茎形成，

Dam等[7]研究表明，23℃以上的高温会延迟块茎形成

和膨大过程。适宜块茎形成的夜间温度为17℃，超

过22℃的夜间温度会加剧营养生长，大幅降低块茎

产量[22,23]，夜间温度高于20℃会导致块茎形成数量减

少，夜间25℃及以上的高温可能不会发生任何块茎，

大多数商品化马铃薯品种在日均 14～22℃温度可获

得最佳产量[24,25]。 Kim等[15]研究表明，高温会导致块

茎膨大速率变慢，造成块茎产量的严重损失，在

19.1～27.7℃的温度内，每增加 1℃，块茎产量降低

11%。土壤温度及其波动对马铃薯产量形成有重要

影响，降低和稳定结薯区土壤温度利于糖分迅速下

输着沉，促进地下块茎形成[26]。

2 温度影响块茎形成的生理生化变化

2.1 光合特性

温度通过影响叶片代谢和光合速率而影响干物

质的积累[27]。昼夜高温（29/27℃）会损害植株的光合
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作用和抑制同化产物合成，使得光合作用相关基因

特别是PSII相关基因表达下调[28]。高温条件下，叶

片水分状况、气孔导度、细胞间CO2浓度或气孔的

闭合等因素都可降低光合速率[29]。Hancock等[30]研

究表明，高温（30/20℃）虽然降低了块茎产量，但

叶片净光合速率有所增加，适度升高温度时，马铃

薯地上部植株没有表现出非生物胁迫的典型症状，

但块茎发育通过多种生化和分子信号做出高温响

应，这表现在叶片光合色素水平下降、碳同化作用

增强和气孔导度显著增加，除了乙醇胺和腐胺之外

的氨基酸以及其他含氮化合物都显示出明显的温度

响应变化。

呼吸作用是光合产物损失的重要组成部分，高温

条件下的较高呼吸损失会降低碳增量[31]，同时植株光

呼吸增强[32]，使得Rubisco酶更倾向于加氧而不是羧

化反应，导致光合暗反应CO2固定减少[33]。符大贤[34]研

究表明，高温下处于结薯期的马铃薯植株蒸腾作用减

弱，水分不足导致光反应受影响而降低光合速率。

2.2 源库平衡

包括叶片和母薯在内的源组织输出代谢产物的

能力为“源容量”，而“库强度”是指以块茎为主的库

器官从源中吸收碳化合物的能力。马铃薯叶片和块

茎之间存在双向交流以根据环境条件变化调节源容

量和库强度。马铃薯碳化产物向库器官的运输对温

度非常敏感，高温条件下叶片同化物转运率较低且

淀粉酶活性升高，导致分配到块茎中的同化产物减

少[35]。蔗糖合成酶活性是块茎库强度和淀粉积累的

主要标志指标[36]，高温下块茎库强度降低伴随着蔗

糖合成酶活性和相关基因表达减弱[37]，而降低土壤

温度可以上调块茎蔗糖合成酶Susy4表达，减少淀粉

含量损失[28]。Obiero等[38]研究发现，马铃薯植株在块

茎初始形成之前或之后暴露在高温条件时，块茎干

物质均会减少到相似的程度，这与高温期间和高温

后植株叶面积减少和地上茎特别是侧枝持续生长引

起的源库失衡有关。

2.3 渗透调节物质

脂肪氧合酶（Lipoxygenase，LOX）参与了温度诱

导块茎起始过程[39]。低温诱导条件下，马铃薯叶片

中脂肪氧合酶活性及其代谢产物茉莉酸（Jasmonic
acid，JA）、块茎酸（Tuberonic acid，TA）和块茎酸葡

萄糖苷（Tuberonic acid glucoside，TAG）水平升高，

表明他们可能在块茎诱导过程中起关键作用[40]。过

氧化氢可以克服高温对块茎诱导的抑制作用，高温

条件（30℃）下施用高浓度过氧化氢可促进块茎形成，

增加块茎鲜重[41]。马铃薯耐热和热敏感基因型的比

较试验发现，较高的甜菜碱、超氧化物歧化酶

（Superoxide dismutase，SOD）和抗坏血酸过氧化物酶

（Ascorbate peroxidase，APX）活性可能与马铃薯耐高

温性相关[42]。

3 温度对块茎形成调控通路的影响

3.1 光周期

作为严格的短日照结薯作物，温度可以改变马

铃薯对光周期的响应，高温对块茎形成的抑制作用

在长日照条件下也更为明显[43]。研究表明，拟南芥

开花的热敏激活与开花基因（Flowering locus T，FT）
激活有关，马铃薯块茎形成的温度敏感性可能与温

度介导的拟南芥开花时间调控有一定的相似性[30,44]，

其中FT类基因StSP6A（Self-pruning 6A，SP6A）是块

茎形成和发育的核心因子。

3.1.1 光受体基因

光敏色素参与植物昼夜节律信号和光周期信号

感知。拟南芥中，光敏色素B（PHYB）可同时感应植

物的温度信号[45]，马铃薯叶片中光受体基因StPhyB2
在高气温下下调表达，蓝光受体蛋白 StFKF1
（Flavin kelch repeat F-box protein 1）在叶片中的表达

量受土壤温度影响较大，高土温下 StFKF1表达下

降，低土温下 StFKF1表达上升。StFKF1过表达和

RNAi研究表明，高温可通过降低 StFKF1表达而下

调StSP6A抑制结薯[28]。

bHLH类转录因子PIF4（Phytochrome interacting
factor 4）是植物响应高温信号的重要组成因子[46]。拟

南芥中，PIF4对FT的调节与温度有关，温度升高导

致H2A.Z核小体逃离FT启动子区，促进PIF4激活

FT[44]，但其在马铃薯中还未见报道。

3.1.2 生物钟基因

块茎形成受生物钟调控，生物钟相关基因转录

产物会随温度改变发生变化。高温条件下，马铃薯

叶片中与拟南芥生物钟基因LHY和CCA1部分同源的

转录因子 Myb114和昼夜节律钟夜间复合物基因

温度影响马铃薯块茎形成的研究进展——刘 菊，金黎平，徐建飞 61
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StELF4表达降低[28]，但在夜间高温条件下，生物钟

相关基因 StGI在耐热和热敏感基因型叶片中的表达

量均升高[23]。昼夜节律时钟核心组件StTOC1是块茎

化信号StSP6A的温度响应负调节因子，StTOC1抑制

StSP6A在匍匐茎中的激活，高温下StTOC1沉默植株

的StSP6A水平升高[47]。

3.1.3 CO（CONSTANS）/FT调控通路

FT类基因StSP6A直接调控块茎形成，其表达水

平受光周期和温度等环境信号影响，在转录和转录后

水平受到调控。在光周期途径中，Kloosterman等[48]发

现，转录调节因子 StCDF1（Cycling dof factor 1，
CDF1）的表达丰度受 StFKF1和 StGI1调控，StCDF1
会下调 StCO1和 StCO2的表达，进一步抑制 StSP5G
转录，最后激活可移动的StSP6A信号表达，诱导匍

匐茎顶端块茎形成。高温介导的块茎抑制现象与叶

片中StSP6A的表达量降低有关[37]，高气温和高土壤温

度下，叶片中可移动信号物质 StBEL5（Bellringer-1
like 5，BEL5）、StCDF1和 StSP6A表达均降低，与

此同时StSP5G表达上升[28]。

3.2 植物激素

3.2.1 赤霉素（Gibberellin，GA）
内源GA作为马铃薯块茎形成的抑制剂，其含量

对块茎形成具有重要的调控作用[49]。块茎初始形成

与匍匐茎顶端GA活性的降低有关，匍匐茎顶端高浓

度内源GA1有利于分生组织的伸长，而诱导条件下

匍匐茎顶端开始膨大时，内源GA1水平降低[50]。温

度通过调节GA水平发挥作用，高温下叶芽GA含量

增加[24]，使用GA生物合成抑制剂处理植株可以克服

高温对结薯的不利影响，低温条件下，施加GA处理

则会抑制块茎形成[4]。

3.2.2 茉莉酸（JA）
JA可以触发匍匐茎的诱导，是块茎形成的强

促进因子。对植株外施 JA处理，匍匐茎诱导的块

茎数、结薯率和单薯重均显著提高 [51]。JA信号在

提高植物耐热性中的促进作用已在拟南芥中得到

证实，茉莉酸诱导基因 PDF1.2在热胁迫下表达水

平较高 [52]，外源施用低浓度茉莉酸甲酯（Methyl
Jasmonate，MeJA）可维持热胁迫下植物细胞活力，

而 JA信号突变体 coi1-1、 opr3对热胁迫表现敏

感 [53]。

3.2.3 其他植物激素

对植株地上和地下部分分别施加热胁迫的研究

发现，响应温度信号的转录产物主要与乙烯

（Ethylene，ETH）信号传导或合成有关，生长素

（Auxin，AUX）相关的转录产物ARF（Auxin response
factors）、SAUR（Small auxin up RNAs）、生长素外向

转运载体PIN1和扩展蛋白（Expansins）等也存在差异

表达，而块茎中脱落酸（Abscisic acid，ABA）受体基

因Pyl4表达量只随气温发生变化[37]。经轻度高温驯

化后的马铃薯植株转移到 40℃高温时，细胞壁修饰

（Cell wall modification）、AUX和ETH信号传导以及染

色质重塑等生物活动在高温耐受中发挥作用，可减少代

谢扰动和延迟热胁迫反应[54]。通过施用2-氯乙基三甲基

氯化铵（2 - chloroethyltrimethylammonium chloride，CCC）
几乎可以完全逆转高温对块茎形成的抑制作用，施

用ABA可以部分逆转这种抑制作用[55]。

3.3 sRNA和糖类物质

sRNA是由20~24个核苷酸组成的非编码RNA分

子，在植物中，根据其前体将 sRNA分为 miRNA
（microRNA）和 siRNA（Small interfering RNA）[56]。miRNA
分子已被证实可以调节多种蛋白质编码基因，其重

要调节靶点之一就是在植物发育和信号转导中发挥

作用的转录因子或调控蛋白[57]。研究表明，高温条

件 下 马 铃 薯 中 特 异 靶 向 StSP6A 的 miRNA SES
（Suppressing expression of SP6A）积累，SES下调转

录后的StSP6A表达，进而使块茎形成受阻，利用短

串联模拟靶标（Short tandem target mimic，STTM）技

术沉默SES，高温下转基因株系叶片SP6A表达上升

促进结薯[58]。

块茎形成受糖类物质及糖转运体的调节，块

茎初始形成的迹象之一是匍匐茎顶端淀粉含量增

加及葡萄糖和果糖含量下降 [59]。研究发现，即使

生育期内短暂的热胁迫也会造成块茎还原糖含量

的增加和干物质含量的减少 [60]。高气温环境下，

叶 片 中 淀 粉 合 成 关 键 基 因 StAPL1、 StAPL3 和

StGBSS1表达下调 [28]。

4 耐热性遗传改良

4.1 耐热资源评价和筛选

耐热性是植物在高温下生长和获得经济产量的
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能力。正常条件下生长的马铃薯植株地上部干重、

叶面积指数、净光合速率、气孔导度、蒸腾速率、

叶绿素含量和冠层温度可作为筛选耐热种质资源的

可靠性状[61]。利用试管薯评估马铃薯耐热性是易于

操作的较为可行替代方法，试管薯结薯数和产量常

作为耐热性评价指标[62]。

Figueiredo等 [63]利用轮回选择方法培育 30个无

性系进行耐热性评价，其结果表明针对无性一代

和无性二代产量和块茎比重进行评价和选择，有

助于鉴定耐热且对环境响应敏感的株系。由于马

铃薯基因组高度杂合的特性，Muthoni和 Kabira[24]
认为马铃薯耐热种质研究首先应该在二倍体水平

上进行，然后通过有性多倍化、人工染色体加倍

和体细胞杂交等各种途径创制四倍体耐热新种

质。Watanabe[64]认为通过孤雌生殖的方法很容易

获得单倍体，四倍体的双单倍体通常雄性不育，

但可用于种质改良。中国研究者以马铃薯品种

‘费乌瑞它’愈伤组织为试验材料，经过 42℃热处

理 24 h后，筛选获得了NKY1和NKY2两个耐热无

性系 [65]；通过评价高温条件下 165份马铃薯材料

的结薯情况，筛选出了‘华薯 3号’等 7份耐热且

结薯稳定种质资源 [66]。

4.2 热激蛋白和转录因子

热激蛋白（Heat shock protein，HSP）研究可有

助于提高马铃薯尤其是高温敏感基因型块茎形成过

程的耐热性。研究表明，14个 StHsp20基因的相对

表达量在热胁迫下显著上调[67]，具有多种亚型的马

铃薯 eEF1A（Eukaryotic elongation factor 1A）蛋白可

减轻热胁迫对块茎形成的不利影响[68]，耐热品种

高温处理下，试管薯中 eEF1A蛋白的积累水平升

高[17]。Gangadhar等[69]利用酵母功能筛选系统鉴别

出在调节多种应激反应机制中发挥作用的 11个相

关基因，其中，StTNT13和 StDNT-17同时响应热、

干旱和盐胁迫，而 StTNT-15和 StDNT-46仅响应

高温胁迫。马铃薯 HSP基因表达水平存在基因型

差异，耐热马铃薯品种合成或稳定 smHSPs（small
HSP）的时间较长以应对更高的温度胁迫[70]。高温

下，马铃薯品种‘Desiree’中热激蛋白HSc70基因

表达增加，其等位基因HSc70 A2可增强马铃薯高

温耐受性[71]。

热激转录因子（Heat stress transcription factors，
HSFs）是一类重要的转录调节因子，是信号转导链

的末端元件，介导热胁迫、干旱胁迫和化学胁迫等

多种非生物胁迫的基因激活。HSFs通过与HSP基因

启动子中的热休克元件（Heat shock element，HSE）
特异性结合来调控HSP基因的转录，进而保护细胞

免受应激损伤并参与蛋白折叠[72]。Tang等[73]通过生物

信息学和系统发育分析在马铃薯基因组中鉴定了27
个 StHSF 家族成员，其中 StHsf004、 StHsf005 和

StHsf009是热胁迫中的主要调节因子。研究发现，

昼夜 35/28℃热处理 3 d后，马铃薯叶片中绝大多

数的热激转录因子和热激蛋白不能有效表达，只

有少数的 Hsp26-CP和 Hsp70等热响应蛋白能够高

效表达 [74]。唐锐敏等 [75]研究表明，StHsfA3基因在

马铃薯响应热胁迫过程中起正调控作用，高温胁迫

下 过 表 达 StHsfA3 的 马 铃 薯 植 株 StHsp26-CP 和

StHsp70表达增强。

4.3 耐热基因工程

研究者在利用基因工程技术进行马铃薯耐热性

改良方面做了大量工作。通过过表达胁迫诱导启动

子 SWPA2调控的 CuZnSOD、APX和NDPK2的转基

因马铃薯高温耐受性增强[76]。过表达非特异性脂质

转移蛋白基因StnsLTP1的转基因植株，循环清除活

性氧和调节应激相关基因的表达增强，抗氧化防御

机制得到激活，从而对高温等多种非生物胁迫的耐

受性增强[77]。高温胁迫响应基因在不同物种中的耐

热性调控相对保守，过表达拟南芥半胱氨酸过氧化

物酶基因At2-Cys Prx可以增强转基因马铃薯植株的

高温耐受性[78]；过表达拟南芥冷诱导基因AtCBF3的
马铃薯植株在40℃或更高的温度条件下，众多胁迫

相关基因的表达增加，光合作用和抗氧化防御能力

提高，转基因马铃薯对高温的耐受性增强[79]；过表

达胡萝卜耐高温基因DcHSP17.7的马铃薯植株，叶

片细胞膜稳定性显著提高，试管薯形成过程表现出

较高的耐热性[80]。

5 展 望

在马铃薯生长期内，块茎形成是最关键和对

环境条件最敏感的生育阶段，影响块茎形成的温

度等环境条件限制了马铃薯的地理分布和经济产
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量 [81]，尤其是对热带和亚热带地区马铃薯种植区

域和产量潜力影响更甚。深入了解马铃薯块茎形

成、干物质分配和块茎品质如何受到植物各个部

位周围微气候变化的影响，有助于减少干扰块茎

形成的生理和环境障碍、控制块茎同化产物分布，

从而提高热带亚热带地区马铃薯种植面积、管理水

平和产量潜力。

以马铃薯块茎形成的光周期调控通路及拟南芥

和水稻等模式植物中的开花温度响应信号为参考，

挖掘马铃薯耐热相关基因，解析块茎形成响应温度

信号的分子机制，将是马铃薯块茎形成的重要研究

方向之一。据预计，到2040年，当前马铃薯种植区

的平均气温将上升 1.0～1.4℃，全球潜产量将减少

18%～32%[82]。过去几十年，育种家已培育和鉴定出

‘Desiree’[27]和‘Norchip’[70]等一些耐热马铃薯品种，

但由于全球气候变暖趋势，耐热马铃薯品种的选育

仍亟待关注。研究表明，马铃薯早熟基因型耐热性

强于晚熟基因型[83]，进一步探究耐热性与熟性及其

他性状的关系，对于培育高产优质耐热马铃薯品种

具有重要意义。
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