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Advance in Potato Breeding for Resistance to Cold-induced Sweetening
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Abstract: Cold-induced sweetening (CIS) caused by sugar accumulated in tubers during storage at low temperatures can
result in a poor-quality of chipping and French fries. Thus, it is important to improve potato breeding on CIS tolerance. However,
physiological mechanism of CIS is a complicated progress, which is not very clear yet. In this paper, we reviewed the
achievements of potato breeding for CIS tolerance, which contained researches of physiological mechanism of CIS,
improvements of potato germplasm resource, achievements of traditional potato breeding and genetic engineering assisted
breeding in recent years, andwehope to give helpful information to other breeders whoworked onCIP breeding.
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摘 要：马铃薯块茎储藏期间的低温环境可导致块茎的糖化，进而影响马铃薯炸片和炸条品质，培育抗低温糖化

的马铃薯品种对于改良种质资源有着重要的意义。然而，低温糖化产生的生理学机制是一个很复杂的过程，近年国内外

研究者在马铃薯低温糖化育种上取得了很大的成就，具体包括在低温糖化生理研究机制方面、育种材料的改良方面、传

统育种和基因工程育种等方面，本文对这些显著成就进行综述，希望为马铃薯抗低温糖化育种提供参考。
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马铃薯（Solanum tuberosum L.）是茄科茄属一年

生双子叶植物，以块茎作为食用器官，是总产量

和栽培面积仅次于小麦、水稻的世界第三大粮食

作物[1]。其加工产品薯条和薯片风靡全球，同时加

工用马铃薯也是提高马铃薯附加值的最重要的途

径。
马铃薯块茎低温糖化（Cold-induced sweetening），

指低于 10℃贮藏条件下导致块茎中的淀粉加速转化

为还原糖的过程，即块茎在低温条件下贮藏还原糖

含量增加的现象。对于加工用马铃薯来说，块茎在

低温条件下储藏时产生的低温糖化反应，直接结果

就是导致炸片和炸条颜色变深，严重影响其加工品

质，因此，改良现有品种，培育抗低温糖化的马铃

薯品种具有很重要的意义。

1 马铃薯低温糖化及其原因

马铃薯低温糖化本质上是一种有益于块茎细胞

抵御低温损害的防御机制，低温条件下马铃薯块茎

中细胞内淀粉降解和还原糖积累是一种抗逆反应的

表现。

综 述
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1.1 低温糖化过程中碳水化合物代谢相关酶的活性

变化

马铃薯碳水化和物代谢过程复杂，涉及的酶有

多种（图 1）。腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（ADP-
glucose pyrophosphorylase, AGPase）由不同基因编码

的大、小亚基组成，小亚基主要调控其活性 [2]。
AGPase 催化 1-磷酸葡萄糖（Glucose-1-P, G-1-P）生

成腺苷二磷酸葡萄糖(ADP-glucose, ADP-Glc)，其反

应过程需要消耗 ATP 并放出焦磷酸（PPi）[3]。ADP-
Glc 是淀粉合成酶的底物，在冷胁迫下，细胞生物

体膜选择通透性功能遭到破坏，活性被抑制，使基

质内的一些离子特别是无机磷（Pi）从发生渗漏的液

泡膜渗透到细胞质最后运输到淀粉体内，由于无机

磷对AGPase 的催化活性有抑制作用[4]，从而抑制了

AGPase 介导的淀粉再合成作用，同时又促进淀粉磷

酸化酶（Starch phosphorylase，SP）活性，加速淀粉降

解，最终造成还原糖的积累。
尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（UDP-glucose

pyrophosphorylase，UGPase）是催化低温糖化第一步

的酶，正反催化 UTP 和 G-1-P 合成尿苷二磷酸葡萄

糖（UDP-glucose，UDP-Glc）和焦磷酸（Pyrophosphoric
acid，PPi）。UGPase 还和淀粉粒中的 AGPase 偶联，

参与淀粉造粉粒的形成。UDP-Glc是植物体内合成

多糖的间接或直接前体，作为蔗糖的供体参与植物

细胞内的各种反应。试验表明在 4℃条件下储存的

马铃薯块茎里 UGPase 的 mRNA 含量稳定上升[5]。在

低温胁迫下马铃薯块茎细胞质内的 UDP-Glc 与 6-
磷酸果糖（Fructose-6-P，Fru-6-P）经磷酸蔗糖合成

酶（Sucrose phosphate synthase, SPS）催化形成 6-磷酸

蔗糖（Sucrose-6-P，Suc-6-P），最终导致蔗糖转化

出的还原糖的大量积累，因为 Suc-6-P 的积累为磷

酸 蔗 糖 磷 酸 酶（Sucrose -6 -phosphate phosphatase，
SPP） 脱磷酸产生自由态蔗糖提供了充足的底物。

转化酶（Invertase，Inv），又称蔗糖转化酶，在

植物细胞内分 3 种形式存在，可分为中性（或碱性）

转化酶、液泡转化酶和胞壁转化酶。液泡转化酶和

胞壁转化酶统称酸性转化酶，中性转化酶是可溶性

酶位于细胞质中。在低温些条件下，马铃薯块茎中

的酸性转化酶催化蔗糖分解成大量的葡萄糖和果糖，

因此，转化酶是马铃薯块茎低温糖化的关键酶。
1.2 淀粉粒结构的变化

马铃薯块茎富含淀粉，在自然界中淀粉可以看

成是葡萄糖的一种储藏方式。马铃薯块茎内淀粉由

支链淀粉与直链淀粉组成，分别构成淀粉粒的结晶

区与无定型区，结晶区的稳定性由于氢键数较多而

相对稳定，前者为热敏型，后者为酶敏型。淀粉由

酸或酶水解为葡萄糖：淀粉 > 糊精 > 麦芽糖 > 葡萄

糖，与淀粉分解相关的酶有淀粉酸化酶（ L 型与 H
型）、α-淀粉酶、β-淀粉酶，而在马铃薯低温糖化

中，淀粉的分解大多认为直链淀粉水解是次要作用，
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图 1 马铃薯块茎碳水化合物循环

Figure 1 Carbohydrate pathway associated with cold-induced sweetening in potato tubers
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因为在低温储藏后没有找到麦芽糖上升的证据，而

观察得到首先积累的是蔗糖[6-7]。同样有试验证明，

易低温糖化马铃薯品种的块茎淀粉粒结构中无定型

区较多，结构不稳定[8]。
1.3 呼吸作用的减弱

淀粉经酶解产生的磷酸葡萄糖可以通过 1-磷

酸葡萄糖变位酶和磷酸已糖异构酶的催化作用生成

磷酸果糖，参与糖酵解过程，进而参与组织的呼吸

作用释放能量。在磷酸葡萄糖的浓度相对低的时

候，磷酸葡萄糖进入呼吸链的方向进行，然而马铃

薯块茎在低温条件下，由于淀粉的酶解水平增加以

及AGPase催化合成淀粉的途径受到抑制，G-1-P
的浓度大幅度上升，最终导致 UDPase 催化产生蔗

糖合成的中间底物 UDPG[9]，而相对的呼吸作用受

到了抑制。

2 马铃薯抗低温糖化种质资源

2.1 马铃薯育种材料获取

马铃薯不是起源于我国的作物，迄今只有近

400 年的栽培历史[10]，种质资源的收集主要依靠国

外引进和国内种质资源的创新，所以我国资源库内

保存的资源主要以四倍体普通栽培种为主。四倍体

马铃薯（2n = 4x = 48）的四体遗传和高度杂合以及

其近交退化导致对马铃薯进行分子遗传分析十分困

难，并无法形成纯合的自交后代。在自然界中马铃

薯大多以二倍体形式存在，在结块茎马铃薯种中，

二倍体种约占 74%[11]，野生二倍体马铃薯种有很多

优良品质如高干物质含量、低还原糖含量、耐低温

糖化等优良的加工品质性状[12]，寻找和利用以及导

入野生二倍体马铃薯中的耐低温糖化基因[13-14]到现

有四倍体栽培种中，是品种资源改良与创新的重要

途径之一。
然而，二倍体野生种和四倍体栽培种间存在杂

交不育，为了使父母本胚乳平衡数的比值相同，人

们利用秋水仙素进行染色体加倍，从而使胚乳平衡

数达到适合的比例，或者使四倍体进行孤雌生殖，

获得远缘杂交品种，这又丰富了杂交亲本的间的差

异数量和差异广泛程度。2009 年，Jansky 等[15]利用

超抗低温的野生二倍体 S. raphanifolium 与普通栽培

种诱导产生的双单倍体杂交，获得了三个优质的育

种亲本材料。
二倍体马铃薯（2n = 4x = 24）遗传背景相对简单，

这样就方便了进行基因定位，大多将四倍体马铃薯

诱导产生高度自交不亲合的二倍体作为父母本[16-18]，

产生 F1 分离世代来进行连锁图谱的构建。2010 年，

石伟平[19]在二倍体水平上，利用低温储藏后还原糖较

低的 S. berthaultii 为父本与含有 S. phureja、S. vernei、
Katahdin 血统的二倍体材料杂交建立马铃薯遗传分

离群体，群体中还原糖含量在低温储藏后存在明显

的遗传分离，而且变异范围超出亲本材料，是很好

的构建连锁图谱的分离群体。
2.2 马铃薯育种材料的种类

在薯块种类上，运用马铃薯微型薯和试管薯进

行抗低温糖化鉴定，这种表现型鉴定的方法有节省

成本的优点，因为试管薯、微型薯生产全来自试管

苗，比直接种植微型薯到田间再进行鉴定减少了一

季繁殖的时间，同时也节约了种植成本。2002 年，

Xiong 等[20]研究发现，微型薯进行马铃薯块茎低温糖

化时，其葡萄糖含量高于田间收获的块茎和试管薯，

但是田间收获的马铃薯块茎在低温处理下其葡萄糖

含量与微型薯和试管薯关联度很高，而在低温处理

后试管薯和微型薯的蔗糖含量与田间收获的马铃薯

块茎关联度很高，但是总糖含量关联度不高。微型

薯作为鉴定材料可省去很多时间和成本，但是在某

些数量性状鉴定上也不能全部运用。

3 马铃薯抗低温糖化传统育种

马铃薯低温糖化育种的常规育种手段包括：引

种、杂交育种。由于中国不是马铃薯的起源地，引

进国外的种质资源或品种，直接种植驯化，形成适

合当地气候种植的栽培品种是早期育种的主要手段。
国内的抗低温糖化育种起步较晚，利用杂交育种也

取得了一定的成果，2006 年，东北农业大学的石瑛

等[21]利用常规育种，培育了一批抗低温糖化的育种

材料。2008 年，孙清华[22]通过杂交获得 25 个抗低温

糖化无性系材料，但由于传统育种周期长，效率相

对较低，至今没有育成品种。
国外马铃薯抗低温糖化育种有很多成果，俄罗

斯获得如拉民斯基、有效、波洛尼兹基几个亲本材

料，在 3℃条件下贮藏后，温度升至 8℃，还原糖含

量基本不变。以拉民斯基为亲本之一的杂种后代中

有 20%的后代抗低温糖化[23]。2011 年，Jansky 等[24]

利用二倍体野生种 S. raphanifolium 资源将抗低温糖

化的基因导入到了 5 个四倍体无性系中，并通过 7
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年的田间种植证明其对低温糖化的抗性稳定一致，

无性系 M1 的薯块为白色、圆形、且较小，但有较

高的单株结薯数；无性系 M2 薯块为黄褐色、圆形，

此无性系为全同胞家系；无性系 M3 薯块为黄褐色、
长条形；无性系 M4 薯块为白光、圆形，有着中等

大小的薯块和中等的单株结薯数；无性系 M5 薯块

为白色、圆形、轻微起皮，薯块大小和单株结薯数

适中。这五个无性系都有较高的块茎比重，父母本

的亲本配合力较高，并且在二倍体野生种质资源特

性保存最高的无性系（M1、M2、M3）低温储藏后的

炸片颜色最浅，这些都是较好的低温糖化育种资源。
美国育种家利用常规方式，也取得了一定的成绩，近

两年育成的抗低温糖化马铃薯品种有 Premier Russet、
Clearwater Russet、White Pearl、Dakota Pearl、 Ivory
Crisp、DakotaDiamond[25-30]。

4 基因工程技术在抗低温糖化育种上的应用

随着植物基因组学的发展以及马铃薯全基因测

序的完成，利用分子标记技术构建遗传图谱并对低

温糖化相关 QTL 进行定位，进而开展分子辅助育

种，将有助于显著提高育种效率，加快马铃薯优良

新品种的选育进程。同时，将基因工程技术应用到

马铃薯上克隆马铃薯抗低温糖化基因，也有很广泛

的应用。生物技术应用的流程大多是定位、分离、
导入马铃薯抗低温糖化基因到综合表现好的现有品

种中，改良现有的加工品种的综合表现。
4.1 抗低温糖化基因或 QTLs 定位和克隆

多年来在进行马铃薯低温糖化相关 QTL 定位工

作一直处在初步定位以及功能图谱的建立的阶段。
2001年，Chen 等[31]利用 69 个基因型组成的群体建

立了一个与碳水化合物相关的 RFLP 功能图谱，这

些位点与低温糖化有很高的关联。2008 年，Li 等[32]

利用 SSCP、SSR、SCAR 标记构架了马铃薯分子连

锁图谱，并且将糖分代谢和转运、炸片相关候选基

因定位到第 II、III、V、VII、VIII、X、XI 号染色体

上，发现大部分影响马铃薯收获后炸片颜色的相关

等位基因与马铃薯低温储藏后影响炸片颜色相关等

位基因相同。其中 10 个等位基因共同解释了收获后

炸片颜色变异的 39.7%，8 个等位基因共同解释了低

温储藏后炸片颜色变异的 49.0%。 2010 年，单友蛟

等[33]利用父母本经低温储藏后还原糖差异明显的两

个材料做为父母本构建了马铃薯 SSR 分子遗传图

谱，虽然没有对低温糖化性状进行 QTL 定位，但对

二倍体马铃薯单株结薯数、单株产量、单个块茎重、
块茎比重和炸片颜色进行 QTL 定位及遗传效应研

究，本实验室将利用这个群体继续对低温糖化相关

QTL 进行定位。2011 年，Baldwin 等[34]利用早期测定

的性状数据构来建连锁图谱，证明 EC2.7.7.9 和

EC2.7.7.9 是两个与马铃薯低温糖化相关的基因，这

表明生物技术在这个信息高速传递的年代，育种家

可以利用不同时期的不同实验室的数据，进行相互

合作。
马铃薯为同源四倍体植物，在对数量性状相关

基因进行分子和功能描述时应考虑到马铃薯杂交特

性带来的基因漂移的作用。2010 年，Astrid 等[35]利

用数据库中 5 个马铃薯转化酶的全长 cDNA 片段设

计出引物，并结合 3 个四倍体群体和 3 个二倍体群

体，其中包括一个二倍体马铃薯低温糖化的 QTL 作

图群体进行 SNP 位点分析[36]，发现了很多与低温糖

化相关的新 SNP 位点，并证明 5 个转化酶在不同群

体中以及相互之间有先天的变异与差异，这种变异

来自马铃薯先天的杂交特性，这一发现为弄清马铃

薯转化酶基因的遗传特征做出很大贡献。
但到目前为止，进行马铃薯低温糖化相关基因

的图位克隆的还没有进行报道。以往构建连锁图谱

的群体大部分都是二倍体杂交产生 F1 代群体或者四

倍体回交群体，然而新的作图方法，连锁不平衡作

图能利用具有广泛基因型的群体材料作为作图群体。
2009 年，Karolina 等[37]利用此类型的两个群体定位

了田间抗马铃薯晚疫病的相关基因，发现编码丙烯

氧化合成酶相关基因位点与晚疫性抗病性相关，解

释 50%的变异，这也给马铃薯低温糖化相关基因定

位提供了新的思路。
马铃薯抗低温糖化能力存在剂量效应（Dosage

effects)。马铃薯 QTL 定位只能找到与相关性状连锁

的分子标记，但马铃薯作为同源四倍体，其等位剂

量效应（Allele-dosage effects）应当在决定表型差异

上起到更大的作用，在茄科作物中，已经发现了许

多基因具有等位剂量效应，包括一些发育过程的重

要调节基因，如番茄果实大小基因 fw2.2[38]。高分辨

DNA 熔解（High-resolution DNA melting，HRM）技术

是进行马铃薯图位克隆的新方法，通过此技术进行

的候选基因分析相比常规的 PCR 方法能提供更多的

信息，尤其是在剂量效应分析上。2010 年，Koeyer
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等[39]正在利用 HRM 技术研究了AGPase候选基因与

低温糖化数量性状位点间的关系，并证明此技术有

很好的应用性。
利用 DNA 分子标记进行马铃薯低温糖化相关性

状和相关基因的遗传效应分析还是一个较新的尝试。
在植物遗传学的研究方面，马铃薯栽培种作为四体

遗传的作物，其遗传变异非常复杂。传统研究方式

集中在配置不同父母本的杂交组合，最后进行遗传

效应研究大多处在配置杂交组合，检测遗传效应，

并将数量性状表型的总效应和总方差分解为基因型

（Genotype）、环境（Environment）、加性（Additive）、
显性（Dominant）、上位性（Epistasis）和多效性（Ple-
iotropy）等不同的效应分量，并在此基础上估计了遗

传率（hN
2）和遗传相关等参数[40]。2010 年，Li 等[41]利

用一个由 243 个个体组成的群体，分析了此群体马

铃薯低温糖化候选基因和相关数量性状的双向上位

效应，为马铃薯作图群体数据的后续利用提供了一

个全新的出发点。
4.2 利用基因沉默抑制低温糖化

抑制相关基因的表达，是马铃薯低温糖化基因

克隆常用的手段，抑制对象主要集中在糖化过程中

关键的几个酶上，在低温胁迫下，马铃薯中糖分积

累与代 谢相关酶活 性的改变有 很大的 关 系。A
GPase、 UGPase、蔗 糖 合 成 酶（Sucrose synthase，
SuSy）的活性和还原糖成分含量成负相关[42]，而存在

液泡中的转化酶 Acid Inv 和 Alkaline Inv 的活性与块

茎还原糖含量成正相关[43-44]。
对酸性转化酶基因的研究至今为止还不是非常

全面，目前发现的相关基因有 6 个（4 个细胞壁转化

酶基因，2 个液泡转化酶基因）[45]。2007 年，郭志鸿

等[46]应用 ihpRNA 介导基因沉默的方法，通过对酸性

转化酶沉默获得抗低温糖化的马铃薯育种材料。同

年，张迟[47]证明低温导致的块茎还原糖积累可能主

要来自于蔗糖分解途径，而不是淀粉降解。2010
年， Bhaskar 等[48]证明抑制液泡转化酶可以抑制马铃

薯低温糖化，并培育出转基因植株。2011 年，Liu
等[45]抑制液泡转化酶 StvacINV1 的表达抑制马铃薯低

温储存后还原糖的含量上升。转化酶抑制基因在其

他植物中都有发现包括烟草、拟南芥、甘薯、大豆、
玉米、水稻和番茄[49-55]，但并没有文献报道在马铃薯

中完全的克隆出来。2011 年，Brummell 等[56]将抑制

液泡转化酶基因表达的基因 INH1 和 INH2 导入到

马铃薯中，发现对块茎的低温糖化有抑制作用，编

码蛋白与同为茄属的烟草液泡转化酶编码的蛋白相

似性很高。马铃薯低温糖化在糖分转化上、运输

上、基因表达上都是复杂过程，在低温胁迫下，植

物通过很多方式调控其基因的表达从而调节体内的

糖分含量。调控单个基因的表达的机制共有三个：

可变转录起始、选择性剪接的外显子、可变翻译起

始[57-59]。在抗低温胁糖化的马铃薯中经常会观察到增

加的 RNA 剪接活动，这很可能是解释低温糖化现象

以及克隆低温糖化相关基因的又一个途径。
以往的研究表明，控制 UDPase 的基因在一个

特定的物种中只存在一个[60]。例如，人类基因组中只

有一个控制合成 UDPase 的基因，这表明会有两个不

同的 mRNA 产生[61]，在二倍体水稻[62]和粘液菌[63]中有

两个控制合成 UGPase 等位基因而在四倍体的马铃

薯中，在每一个染色体组的基因组中第11 条染色

体上都会有一个 UDPase 基因，从这个角度说，控

制合成 UDPase 的基因在马铃薯有可能有 4 个结构

不同的等位基因存在一个基因位点上[64]。2008 年，

Gupta 等 [65]发 现 两 个 与 编 码UDPase 相 关 的 基 因

UDP5 和 UDP6，这两个基因很可能是来自一个基

因位点的两个等位基因，因为编码他们的基因差异

微小。来自抗低温糖化品种 Snowden 的UDP5 基因

和来自不抗低温糖化品种 Norchip 的UDP3 基因差

异只表现在 5 个单核苷酸水平上，然而与酶反应

底物 Glc-1-p 的关系却有着差异。这些发现都为

成功的研究低温糖化机理以及培育抗低温糖化马铃

薯品种打下基础。
2006 年，宋波涛[66]克隆了与 AGPase 相关的基

因，并证明低温储藏后的薯块中其表达水平影响了

贮藏期间块茎的 AGPase 酶活性，进而调控了块茎

还原糖的累积，对改良块茎抗低温糖化性状具有显

著的效果。
SPP 是催化合成蔗糖的关键酶，催化磷酸蔗糖

转化为蔗糖。当糖酵解受抑制以及磷酸已糖积累

后，通过蔗糖磷酸合成酶可以形成大量磷酸蔗糖，

很多人猜测丰富的蔗糖合成的底物可能是蔗糖积累

的关键，然而 2008 年，Chen 等 [67]用反义 RNA 技

术沉默了 SPP 的表达，但结果发现低温胁迫下蔗

糖含量依然高于极限值的 5 倍。这表明，SPP 可能

在低温糖化中的作用很小，目前克隆和转化此基因

的研究较少。
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5 问题与展望

马铃薯的低温糖化的代谢调控方式一直被前人

研究[68]，但由于其是一个复杂的生理生化过程，都

没有可靠的定论，并且还原糖的含量除了由基因型

决定外还由其他因素决定，如与生长的环境[6, 69]、收

获时期、收获成熟度相关，致使马铃薯抗低温糖化

育种没有飞跃的发展

在方法上，构建连锁图谱是现在进行 QTL 定位

的主要方法，但是它也有一定缺点：（1）需要构建作

图群体花费时间；（2）进行 QTL 分析时，那些在双

亲间没有显著的差异但是却控制着数量性状的 基因

很容易被忽视，微效基因容易被忽视。
基因工程技术的应用主要集中在几个与低温糖

化相关酶调控的研究上，不同实验室研究范围的重

叠性很高，并且低温糖化的机理研究与基因克隆经

常是同步进行研究，导致机理不明的情况下做出错

误的判断。部分的调控相应酶的基因来自其他物

种，即使是来自相近科属的物种，也会导致转基因

隐患，虽能取得科研成果，应用阶段会遇到各种审

批上的困难。
问题的存在留给育种家很多提高的空间，不同

育种家之间的信息可以互相交流，共享育种材料，

生理生化机理研究的结果以及性状的测定可以结合

到分子辅助育种中，进而进行基因的精细定位以及

克隆。随着马铃薯全基因组测定的完成，围绕全基

因组进行低温糖化的图位克隆的方法方便了育种家

的工作。育种家可以利用根据功能基因开发出来的、
产生变异对目标的表型有很明显影响的多态性分子

标记，也可以根据已知序列的 cDNA 片段氨基酸序

列设计出引物，结合表型评价数据，对目标性状和

基因序列信息进行连锁不平衡的关联分析，从而找

到证明候选基因的可用性。
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2000~2009 年世界马铃薯生产状况分析
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摘 要：根据世界粮农组织（FAO）数据，对 2000 ~ 2009 年全球及各洲马铃薯主要生产国播种面积、总产、单产

以及生产价格等方面做了分析。结果表明，从 2000 ~ 2009 年，全球马铃薯播种面积呈下降趋势，其中欧洲面积下降最

多，种植大国中国、俄罗斯及印度的播种面积占世界的 45%左右；五大洲马铃薯单产最高是大洋洲，其次是美洲、欧

洲、亚洲，非洲，单产高的国家荷兰、美国、法国及德国等达 40 t / hm2 以上；过去 10 年世界马铃薯总产变化不大，但

亚洲与欧洲总产排名发生变化，亚洲由总产第二上升到第一，欧洲总产降至第二，其它各洲总产排名依次为美洲、非洲

及大洋洲。中国总产最高，其次是俄罗斯、印度、乌克兰、美国等。世界马铃薯生产价格主要在 100 ~ 300 美元 / t 波

动，且生产价格呈现不同程度的上升趋势。
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