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Abstract:Abstract: Tubers of the transgenic sense and antisensePPas e gene of the potato cultivar 'Gannongshu 2' were stored at

4 ℃ and 25 ℃ for 90 days, respectively. PPase activity, Pi content and other physiological indexes related to tuber dormancy

were measured. The results showed that when tubers were stored at 25 ℃ , PPase activity, Pi and soluble sugar contents of

two transgenic sense lines (G-2-4 and G-2-5) were higher than those of the non-transgenic plants, and the difference was

significant. The starch content of G-2-4 was obviously lower compared with non- transgenic plants, and the difference was

significant. Two transgenic antisense lines (G-1-1 and G-1-2) exhibited obviously lower PPase activity, Pi and soluble sugar

contents compared with non-transgenic plants, and the differences were highly significant. The starch content of G-1-2 was

highly significantly higher than that of non-transgenic plants. The changing trend of the physiological indexes of the transgenic

sense and antisense potato tubers under 4 ℃ was similar to those stored under 25 ℃. However, the transgenic potato tubers

exhibited higher PPase activity, Pi and starch contents, while soluble sugar content was lower than those stored under 25℃.
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摘 要：将转正、反义无机焦磷酸酶（PPase）基因马铃薯‘甘农薯2号’块茎分别贮藏于4 ℃和25 ℃下90 d，测定

其PPase活性和无机Pi含量等生理生化指标。结果表明，在25 ℃贮藏温度下，与未转基因对照相比，转正义PPas e

基因的两个株系（G-2-4和G-2-5）块茎中PPase活性、Pi与可溶性糖含量均增加，与未转基因对照相比差异显著，

G-2-4的淀粉含量与未转基因对照相比显著降低。转反义PPas e 基因的两个株系（G-1-1和G-1-2）PPase活性、Pi与
可溶性糖含量均降低，与未转基因对照相比差异显著，G-1-2淀粉含量与未转基因对照相比极显著增加。与25 ℃贮

藏温度相比，4 ℃贮藏温度下转正、反义基因株系块茎中的PPase活性、Pi、可溶性糖和淀粉含量的变化趋势与25 ℃
贮藏温度基本一致，但其PPase活性、Pi含量和淀粉含量高于25 ℃贮藏温度下的转基因株系块茎，而其可溶性糖含

量低于25 ℃贮藏温度下的转基因株系块茎含量。
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马铃薯（S o launm tube ro s um L.）是全球范围内

总产量位居第四的非谷类粮食作物，仅次于水

稻、小麦和玉米 [1]，主要分布在中国的东北、华

北、西北和西南等地。马铃薯种薯的休眠程度影

响着出苗的早晚和产量的高低，当块茎作为食品

加工原料时，需要较长的休眠期，便于运输贮藏
[2]。收获后块茎休眠期的长短主要依赖于马铃薯基

因型、生长发育和贮藏过程中的环境条件 [3]。因

此，对马铃薯休眠与发芽机理进行系统的研究和

调控，对马铃薯的贮藏保鲜以及栽培种植和产业

发展具有十分重要的意义。

植物细胞中的无机焦磷酸（Pyrophosphate，
PPi）含量非常丰富，并且主要位于细胞质中 [4,5]。

PPi是一种类似于ATP的高能化合物，水解后产生

一定的自由能供给机体代谢。当蔗糖合成酶水解

时，一分子蔗糖需要水解一分子 PPi作为能量供

给，而蔗糖代谢途径中的两步酶促反应中都需要

PPi[6]。 通 过 无 机 焦 磷 酸 酶（Pyrophosphatase，
PPase）将PPi催化分解为磷酸（Pi）。PPi是马铃薯

块茎糖代谢的一个重要协同底物。在生物合成淀

粉时，PPi的循环利用是通过叶绿体膜或液泡膜上

的 PPi转运体，包括果糖-6-磷酸-1-磷酸转移酶

（PFP）及PPase在内的酶等实现的[7]。细胞质中的合

成反应以及质体中的分解反应，是通过调节PPi含
量的高低来进行，对调节蔗糖-淀粉相互转换起到

重要作用，而细胞质中蔗糖降解途径的能量是由

质体中产生的PPi提供的，抑制蔗糖的降解以及促

进淀粉的合成，就需要通过 PPase 去除 PPi 来完

成。因此，PPi是联系马铃薯块茎细胞质和质体中

蔗糖降解、淀粉合成以及淀粉贮藏器官中糖酵解

代谢的纽带[2,8]。王鹏等[9]研究发现，淀粉磷酸化酶

和淀粉酶等酶活性可能和马铃薯块茎休眠及解除

休眠的调控有着密切的关系。Sonnewald[10]发现在

马铃薯芽的发育与生长过程中，是由马铃薯块茎

休眠解除后变为一个源器官来支持。在此过程

中，碳水化合物的变化，即淀粉降解形成可溶性

糖是与块茎发芽诱导有关的重要因素之一。

Hajirezaei和 Sonnewald[11]成功将PPas e 基因转

入到马铃薯块茎中，细胞质中的 PPi含量明显降

低，并延长了转基因马铃薯块茎休眠期，但由于

是利用 ST-LS1这种非特异表达的茎叶特异启动子

所驱动的，从而阻碍了转基因植株以及块茎的生

长发育。Farre等[12]则利用Patatin B33这种块茎特异

表达的启动子，将PPas e 基因转入到马铃薯块茎

中，研究发现，转基因微型马铃薯比未转基因的

马铃薯发芽时间提前 6~7周，并能够保持稳定遗

传，说明对马铃薯休眠和发芽的调控可以通过对

细胞质中 PPi 的调控得以实现。本研究以 CaMV
35S强组成型启动子驱动的正义和反义PPas e 基因

转基因马铃薯‘甘农薯2号’的块茎为试验材料，通

过测定块茎休眠相关生理生化指标的变化，以期

探讨 PPas e 基因对马铃薯块茎休眠特性的影响，

从而为马铃薯块茎休眠性状的改良提供理论基础。

1 材料与方法

1.1 试验材料

马铃薯栽培品种‘甘农薯 2号（G2）’，生育期

130~150 d，薯块休眠期长，属晚熟类型。将前期

研究获得的由组成型启动子CaMV 35S驱动的转正

义PPas e 基因马铃薯株系（G-2-4和G-2-5）和转反

义PPas e 基因马铃薯株系（G-1-1和G-1-2），以及

未转基因对照的微型薯种植于温室中[13-15]，收获后

各选取200粒薯型一样，无病虫害的转基因马铃薯

块茎分别放置于4 ℃和25 ℃黑暗条件下，贮藏90 d
后进行生理生化指标的测定。

1.2 测定方法

用紫外分光光度法通过测定单位时间内溶液

中释放出的无机磷（Pi）含量测定 PPase活性 [16]。无

机磷含量的测定参照张永成和田丰 [17]的钼蓝比色

法。葡萄糖含量的测定采用葡萄糖氧化酶法，果

糖、蔗糖和可溶性总糖的测定采用蒽酮-硫酸法[18]。

淀粉含量的测定参照张永成和田丰[17]的比重法。

1.3 数据分析

所有生理指标测定试验均重复 3 次，采用

Microsoft Excel 2003和DPS v8.01专业版软件进行数

据处理与分析。

2 结果与分析

2.1 不同贮藏温度下转正、反义PPase 基因对块

茎PPase活性和Pi含量的影响

从图 1和图 2可以看出，4 ℃贮藏温度下转正

义PPas e 基因马铃薯株系（G-2-4和G-2-5）的块茎

PPase活性和Pi含量与G2（对照）相比均有显著性增

高，PPase活性分别提高了17.5%和10.3%，Pi含量
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分别增加了 73.4%和 65.4% 。而 4 ℃贮藏温度下转

反义PPas e 基因马铃薯株系（G-1-1和G-1-2）的块

茎 PPase 活性和 Pi 含量与 G2 相比均有显著性降

低，PPase活性分别降低了9.3%和9.5%，Pi含量分

别降低了 9.2%和 6.7%。25 ℃贮藏温度下转正、反

义PPas e 基因马铃薯贮藏块茎PPase活性和Pi含量

与G2比较的变化趋势与 4 ℃贮藏温度大致相似，

但 4 ℃下贮藏块茎的 PPase活性和 Pi含量均高于

25 ℃下的贮藏块茎。

2.2 不同贮藏温度下转正、反义PPase 基因对块

茎可溶性糖含量的影响

由表 1可以看出，在 25 ℃贮藏温度下，与G2
相比，转反义PPas e 基因马铃薯株系（G-1-1和G-

1-2）块茎的果糖、可溶性总糖、蔗糖和葡萄糖含

量分别降低了 14.36%、8.68%、8.61%、21.89%和

32.10%、11.24%、11.37%、19.59%，且差异均达

到极显著水平。转正义 PPas e 基因马铃薯株系

（G-2-4和G-2-5），其果糖、可溶性总糖、蔗糖和

葡萄糖含量分别提高 29.71%、24.22%、20.57%、

35.21%和 41.57%、29.91%、27.54%、31.17%，差

异也均达到极显著水平。

由表2可以看出，在4 ℃贮藏温度下，转正义

PPas e 基因马铃薯株系（G-2-4和G-2-5）块茎的果

糖、可溶性总糖、蔗糖和葡萄糖含量分别较G2提高

了 13.02%、19.60%、16.18%、26.24%和 32.32%、

25.57%、15.11%、28.80%，且差异均达到极显著水
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0.1
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Stored tubers at 4 ℃
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G2：未转基因对照；G-1-1，G-1-2：转反义PPas e 基因马铃薯株系；G-2-4，G-2-5：转正义PPas e 基因马铃薯株系。邓肯氏新复极

差法检测差异显著性，小写字母表示0.05水平差异显著性，下同。

G2: Non-transgenic control; G-1-1, G-1-2: antisense transgenic potato lines; G-2-4, G-2-5: sense transgenic potato lines. Significantly difference at
0.05 level of probability with different small letters by Duncan's multiple range test. The same below.

图1 不同贮藏温度下转正、反义PPase基因马铃薯块茎的PPase活性

Figure 1 PPase activity of tubers of transgenic sense and antisense PPase gene
plants under different storage temperatures
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图2 不同贮藏温度下转正、反义PPase基因马铃薯块茎的Pi含量

Figure 2 Content of Pi in tubers of transgenic sense and antisense PPase gene
plants under different storage temperatures
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平。转反义PPas e 基因马铃薯株系（G-1-1和G-1-
2）块茎的果糖、可溶性总糖、蔗糖和葡萄糖含量分

别较G2降低了18.41%、12.22%、17.27%、26.16%
和 35.80%、14.29%、14.96%、35.56%，差异也均

达到极显著水平。

2.3 不同贮藏温度下转正、反义PPase 基因马铃

薯块茎中淀粉含量的变化

由表 3 可以看出，在 25 ℃温度下，转正义

PPas e 基因马铃薯块茎（G-2-4和G-2-5）淀粉含量

较 G2减少 7.10%和 3.43%，G-2-4达到显著性变

化；在 4 ℃温度下其淀粉含量较G2减少 4.97%和

6.24%，差异达到显著水平。转反义PPas e 基因马

铃薯块茎（G-1-1和G-1-2）淀粉含量较G2在 25 ℃
温度下增加6.91%和11.69%，G-1-2达到极显著性

变化；在 4 ℃温度下增加 7.85%和 9.17%，差异达

到极显著水平。

3 讨 论

PPi作为植物体内糖代谢途径中多步反应的协

同因子（Co-substrate），在马铃薯块茎细胞质和质

体中的蔗糖降解、淀粉合成和糖酵解等代谢中都起

到至关重要的作用。PPi含量的高低还能协调细胞

质和质体中的合成与分解反应，最终调节蔗糖-淀
粉的相互转换。PPase是以 PPi为底物的水解酶，

因此，可以利用强组成性启动子CaMV35S驱动的

表 1 25 ℃贮藏温度下转正、反义PPase基因马铃薯块茎的可溶性糖含量

Table 1 Soluble sugar content of tubers of transgenic sense and antisense PPase gene potato
under 25 ℃ storage temperature

株系
Plant line
G2（CK）
G-1-1
G-1-2
G-2-4
G-2-5

可溶性总糖含量（mg/g·FW）
Soluble total sugar

237.61 Bb
216.98 Cc
210.91 Cc
295.17 Aa
308.69 Aa

果糖含量（mg/g·FW）
Fructose
9.19 Cc
7.87 Dd
6.24 Dd

11.92 Bb
13.01 Aa

蔗糖含量（mg/g·FW）
Sucrose
81.44 Bb
74.43 Cc
72.18 Cc
98.19 Aa

103.87 Aa

葡萄糖含量（mg/g·FW）
Glucose
12.61 Bb
9.85 Cc

10.14 Cc
17.05 Aa
16.54 Aa

注：邓肯氏新复极差法检测差异显著性，小写字母表示0.05水平差异显著性，大写字母表示0.01水平差异显著性，下同。

Note: Significantly difference at 0.05 level of probability with different small letters in the same column; significantly difference at 0.01 level of
probability with different capital letters by Duncan's multiple range test. The same below.

表2 4 ℃贮藏温度下转正、反义PPase基因马铃薯块茎的可溶性糖含量

Table 2 Soluble sugar content of tubers of transgenic sense and antisense PPase gene potato
under 4 ℃ storage temperature

株系
Plant line
G2（CK）
G-1-1
G-1-2
G-2-4
G-2-5

可溶性总糖含量（mg/g·FW）
Soluble total sugar

221.19 Bb
194.16 Cc
189.59 Dd
264.54 Aa
277.74 Aa

果糖含量（mg/g·FW）
Fructose
8.91 Bb
7.27 Cc
5.72 Dd

10.07 Aa
11.79 Aa

蔗糖含量（mg/g·FW）
Sucrose
80.08 Bb
66.25 Cc
68.10 Cc
93.04 Aa
92.18 Aa

葡萄糖含量（mg/g·FW）
Glucose
12.12 Bb
8.95 Cc
7.81 Cc

15.30 Aa
15.61 Aa

表3 在25 ℃和4 ℃贮藏温度下转正、反义PPase基因马

铃薯块茎中淀粉含量

Table 3 Starch content of tubers of transgenic sense and
antisense PPase gene plants under 25 ℃

and 4 ℃ storage temperatures

株系

Plant line

G2（CK）
G-1-1
G-1-2
G-2-4
G-2-5

4 ℃块茎淀粉含量

（μmol/g·FW）

Starch at 4 ℃
23.56 Bb
25.41 Aa
25.72 Aa
22.39 BCc
22.09 Cc

25 ℃块茎淀粉含量

（μmol/g·FW）

Starch at 25 ℃
19.84 BCb
20.21 Bb
22.16 Aa
18.44 Cc
19.16 BCbc
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PPas e 基因在马铃薯中增强或抑制表达，对光合

原初产物向蔗糖合成进行调控，进而调控蔗糖代

谢途径，最终达到通过分子手段对马铃薯块茎的

休眠与发芽特性进行调控[14,15]。

本研究结果表明，贮藏于 4 ℃和 25 ℃温度下

的转正、反义PPas e 基因马铃薯块茎休眠相关的

生理生化指标发生了显著变化。转正义PPas e 基

因马铃薯块茎 PPase活性和 Pi含量较未转基因对

照均有显著性增高；而转反义PPas e 基因马铃薯

块茎 PPase活性和 Pi含量较未转基因对照均有显

著性降低。基于PPase主要功能在于能够将PPi水
解为 Pi，因此，无机 Pi含量的变化反映了 PPase
活性的高低，这与张春凤 [15]研究基本一致。在不

同贮藏温度下，转反义PPas e 基因马铃薯块茎的

各种糖含量分别较未转基因对照极显著降低；转

正义PPas e 基因马铃薯块茎较未转基因对照极显

著升高。转正义PPas e 基因块茎淀粉含量较未转

基因对照在 4 ℃贮藏温度下均有显著降低，25 ℃
贮藏温度下，只有G-2-4的淀粉含量显著低于未

转基因对照；转反义PPas e 基因马铃薯块茎的淀

粉含量较未转基因对照在 25 ℃贮藏温度下有明显

增加，4 ℃贮藏温度下淀粉含量极显著增加。转

正义PPas e 基因马铃薯块茎增强了PPas e 基因的

表达，PPase活性增强，加快了 PPi的去除速率，

调节了 PPi和 Pi的比例，促进了蔗糖代谢途径中

向着蔗糖生化合成方向进行 [2,6]。而转反义PPas e

基因马铃薯块茎中 PPase活性的降低对蔗糖积累

起到了一定的抑制作用，调节了蔗糖/淀粉比例。

马铃薯从种植到收获贮藏的整个过程中影响因素

众多，加之利用外源基因调控植物生长代谢的复

杂性，对于如何利用PPas e 基因调控马铃薯块茎

休眠特性仍需进一步深入研究。
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