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马铃薯是世界第四大作物, 其块茎的贮藏受温

度、湿度和通风条件等环境因素的影响。为了有效

抑制块茎的萌芽, 减少贮藏期间病害的发生, 人们

通常将块茎贮藏在低温条件下, 但低温贮藏使块茎

中还原糖含量迅速上升, 高温加工时, 还原糖与块

茎中游离氨基酸发生 Maillard 反应, 严重影响块茎

炸条和炸片色泽。目前关于块茎低温糖化的生理生

化机理已经做了比较全面的研究, 也得到了一些关

键调控结论。

1 基因型和环境因子对贮藏块茎还原糖积

累的影响

Claassen 等[1]将不同品种的马铃薯分别贮藏于

2, 4, 8℃条件下, 尽管品种间耐“ 低温糖化”能力有

一定差异 , 但还原糖含量都出现了一定程度增加 ,

并且蔗糖含量亦有不同程度的升高。Ewing等 [2]将

块茎贮藏于 1, 5, 10, 15℃条件下, 发现10℃还原

糖水平稍有上升 , 而蔗糖含量基本不变 ; 5℃条件

下不仅还原糖含量显著升高, 而且蔗糖含量亦有很

明显上升。至于低温下贮藏多少时间后才会有糖化

现象发生, 目前说法不一。Ewing 等对块茎在炸片前

进行低温( 1℃) 贮藏处理, 分别经 1～24 h、48 h、2、

4 d 低温处理后 , 发现这些处理对炸片颜色均不产

生影响, 但贮藏时间超过 7 d 后, 炸片颜色显著加

深。由于薯片中还原糖含量与炸片颜色呈显著负相

关[3], 可见低温下贮藏一个星期左右即能引起糖化

现象的发生。

块茎中还原糖含量还与马铃薯生长环境、收获

期和块茎的成熟度相关。Morrell 和 ap Rees[4]发现 ,

不同品种间、相同品种不同生长环境下、相同品种

相同生长环境下不同块茎间均存在着相当大的还原

糖含量差异。Blenkinsop 等 [5]比较生长于不同年份

块茎中的糖含量发现, 块茎生长早期水分胁迫造成

收获期的糖分积累。

2 马铃薯块茎“ 低温糖化”的渗透膜理论

植物体是一个开放的体系 , 生存于自然环境 ,

受环境因素的影响。冷胁迫条件下, 贮藏马铃薯块

茎体内发生一系列生理生化变化而导致还原糖的积

累 , 尽管对还原糖积累的机理有很多阐述 [6- 9 ], 但

对于“ 低温糖化”的起始原因一直存在争议。

多年来冷胁迫机理的研究主要集中在生物膜的

结构方面, 生物膜通透性( permeability) 变化是冷胁

迫生理障碍的理论已为人们广泛接受。马铃薯“ 低

温糖化”过程中涉及的淀粉体膜和液泡膜都是生物

膜 , 因此许多“ 低温糖化”机理的研究主要集中在淀
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图 1 贮藏期间马铃薯块茎碳水化合物代谢路径

SP: 淀粉磷酸化酶; AGPase: 腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶; SS: 淀粉合成酶; HX: 己糖激酶; UGPase: 尿苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶;

SuSy: 蔗糖合成酶; VI: 液泡转化酶; PPP: 磷酸戊糖途径; EMP: 糖酵解

Clu

ADPG

Starch G- I- P

Suc- P

UDPG

SucG- I- P

SP

AGPaseSS

HK

淀粉体

PPP、EMP

SuSy

Suc

液泡

VI

Glu+Fru

粉体膜和液泡膜的变化 , 包括膜脂组成和膜蛋白

功能上。目前的研究表明 , 在“ 低温糖化”过程中

淀 粉 体 膜 基 本 保 持 完 整 , 而 在 衰 老 甜 化 过 程 中 ,

淀粉体膜发生渗漏[10- 11]。但一些研究也认为 , 冷胁

迫下淀粉体膜的分子组成和组织结构也有一定的

变化 , 如膜脂流动性的降低 , 也可能造成膜通透

性发生改变[12]。

对液泡膜的变化 , Sowokinos[13]提出的“ 液泡膜

渗 透 模 型 ”对 块 茎 的“ 低 温 糖 化 ”给 予 了 很 好 的 解

释。该模型认为 , 冷胁迫导致细胞生物体膜选择

通 透 性 功 能 遭 到 破 坏 , 主 要 是 液 泡 膜 发 生 渗 漏 ,

使得基质内的一些离子特别是无机磷( Pi) 从液泡渗

透到细胞质 , 最后运输到淀粉体内 , 促进淀粉磷

酸化酶对淀粉的降解活性并抑制 AGPase 介导的淀

粉再合成作用 , 造成还原糖的积累。对膜的冷害

破坏 , 很多试验对其机理进行了解释。首先是膜

的电导率发生改变, 陈芳等[14]研究表明, 冷胁迫下

马 铃 薯 块 茎 细 胞 电 导 率 与 糖 浓 度 增 加 平 行 变 化 ,

由于细胞电导率是表示液泡膜渗漏程度的良好指

标 , 这 说 明“ 低 温 糖 化 ”过 程 中 液 泡 膜 发 生 渗 漏 。

第二是膜脂组成和膜流动性发生变化 , 一般认为

不饱和脂肪酸含量随着温度的降低而增多 , 抗冷

品种膜脂的不饱和脂肪酸不只在含量上比不抗冷

品种的多 , 而且在不饱和程度方面( 双键数目) 也

比不抗冷品种高 , 植物就是通过调节膜脂不饱和

度来维持膜的流动性 , 以适应低温条 件。Wismer

等[15]通过比较抗冷品种 ND860- 2 和对冷敏感品种

Norchip 在 4℃与 12℃贮藏温度下膜脂中总脂肪 酸

含量、自由脂肪酸( FFA) 含量、不饱和脂肪酸双键

数 目( DBI) 、 半 乳 糖 脂( galactolipid, 包 括 MGDG、

DGDG、OGL) 、磷脂( phospholipids, 包括 PC、PE、

PA、PI 和 PG) 和 自 由 固 醇 的 含 量 , 发 现 Norchip

在 4℃贮 藏 过 程 中 脂 肪 酸 含 量 变 化 很 大 且 具 周 期

性 , 特别是软脂酸、硬脂酸和油酸在贮藏 34 d 出

现大幅度的增加 , 而同期亚油酸和亚麻酸含量下

降 , 整个贮藏期中 DBI 值显著低于同样贮藏条件

下 ND860- 2 DBI 值; 整个贮藏期间 MGDG 没有太

大变化 , 但是低温处理品种 DGDG 值增大 , 利于

维护膜的流动性和通透能力 ; 而尽管磷脂含量处

理 间 没 有 差 异 , 但 总 磷 脂 含 量 在 4℃贮 藏 的

Norchip 中逐步增加 , 自由脂肪酸含量也大于其他

处理。第三是组成膜脂类物质的过氧化反应破坏

膜的结构 , Kumar 和 Knowles[16]的研究表明 , Rus-

set Burbank 块茎中还原糖的积累 与脂肪酸的 过氧

化程度呈正相关。第四是膜结合蛋白活性发生变

化影响膜的通透性, 研究表明 , 低温贮藏条件下 ,

脂酰水解酶活性增高是防止膜过氧化破坏的第二

防卫系统 , 可以降低自由基链的增殖 , 使得裂解

过 氧 化 形 成 的 脂 肪 酸 被 谷 胱 甘 肽 解 毒 系 统 消 除 。

此外 , 低温贮藏下 SOD、CAT 活性和维生素 E 含

量也增加。

3 贮藏块茎碳水化合物代谢途径与“ 低温糖

化”

马铃薯块茎碳水化合物 代谢是个复 杂的代谢

作 用网络( 图 1) , 块 茎糖化不 仅 涉 及 到 块 茎 发 育

期间蔗糖合成、运输以及向淀粉的转化 , 而且与

块茎贮藏期间淀粉的降解和再合成、蔗糖的裂解

和合成、块茎的休眠和发芽、块茎的呼吸代谢等

密切相关 , 因而这种复杂的代谢作用网络已经成

为当前块茎品质改良研究的一个重要领域[8- 9, 17- 19 ]。

作为采后生物学研究的热点 , 贮藏块 茎淀粉—糖

转化的机理的阐述以及调节淀粉向糖转化的调节

因子的研究 , 是利用分子生物学手段产生具有抗

“ 低 温 糖 化 ”遗 传 背 景 马 铃 薯 栽 培 品 种( 系) 的 前

提。
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3.1 低温贮藏条件下，块茎淀粉合成关键酶活性

下降，淀粉分解酶活性上升

马铃薯贮藏块茎糖分来源于淀粉[20], 淀粉的降

解和再合成直接决定着块茎糖的含量, 从而决定着

块茎的加工品质。参与淀粉合成和降 解的酶类很

多, Sowokinos 等[13]在研究 AGPase 动力学特征时发

现 , 块茎在低温贮藏条件下 , AGPase 活性持续降

低 , 温度越低活性越低。Stark 等 [21]在马铃薯中异

源表达大肠杆菌 glgC16 基因 , 发现块茎淀粉含量

上 升 35% , 贮 藏 期 间 还 原 糖 含 量 降 低 。 此 外 ,

Cheng 等 [22]分析了 AGPase 活性和还原糖关系 , 表

明 AGPase 活性与还原糖积累呈负相关关系 , 通过

增加 AGPase 活性可以抑制还原糖的形成。而关于

淀粉降解存在两种类型的酶作用假说, 一种观点认

为贮藏块茎的淀粉降解主要通过淀 粉酶的水解 作

用, 持这种观点的人研究发现块茎在低温贮藏条件

下, 在贮藏的前几个星期淀粉酶( α和 " 淀粉酶) 、

淀粉脱分支酶活性急剧上升, 同时还原糖含量也大

幅度上升[23]。另一种观点认为, 淀粉降解主要是淀

粉磷酸化酶( SP) 起作用 , 持这 种观点的人 通过测

定不同温度下 SP 相对活性、比较呼吸和糖分积累

速率以及淀粉糖转化路径的能量来源, 发现块茎在

低温贮藏中 SP 活性是上升的 , 然后还原 糖含量、

转化酶活性也增大, 因而他们认为淀粉的降解主要

是通过磷酸降解路线 , SP 活性升高是块茎“ 低温

糖化”的初始信号 [4]。产生上述两种不同观点的原

因很可能是 , 一则低温贮藏淀粉降解酶种类多样 ,

其中很多酶活性都发生变化, 没有充分考虑不同淀

粉降解酶或它们同工酶的相对作用, 二则品种之间

存在差异。

3.2 低温贮藏条件下，块茎糖酵解代谢相关酶活

性下降

Dixon 等[24]采用同位素标记法研究认为低温抑

制了糖酵解, 导致磷酸己糖积累而转化为蔗糖。早

在此前, 他们就对糖酵解过程中的限速步骤开展了

研究, 发现低温贮藏条件下磷酸果糖激酶及丙酮酸

激酶的活性远远低于对照, 因而认为磷酸果糖激酶

及丙酮酸激酶在调控碳水化合物进入糖酵解的过程

中起到了关键性的作用。磷酸果糖激酶是催化糖酵

解过程中的关键调控酶, 它对温度的敏感性较之磷

酸己糖代谢中的其他酶更甚。Dixon 等证明了磷酸

果糖激酶在低温下是不稳定的, 低温降低了该酶的

疏水作用 , 改变了酶的构型 , 导致酶活性的丧失。

此后 , Hammond 等[25]发现马铃薯块茎中有 4 种形

式的磷酸果糖激酶, 其中一些对低温敏感, 在低温

下活性下降, 使磷酸己糖由呼吸作用进入蔗糖的合

成途径。此外, 对低温敏感的磷酸甘油醛脱氢酶也

因阻塞糖酵解路径而使块茎内蔗糖和还原糖的含量

上升。糖酵解限制推测为磷酸己糖含量上升, 从而

刺激蔗糖合成[ 6 ], 然而研究发现磷酸己糖并不是糖

分积累的中间激发子, 糖酵解受抑制并不是糖分积

累的主要原因, 因为①低温条件下磷酸己糖积累在

6～10 h 发生 , 而糖分积累在几天后直至在磷酸己

糖积累下降后才发生[20]; ②冷敏感和耐冷品种间呼

吸率没有多大差异, 而且 NADH 和 NADPH 浓度也

没有明显不同[5]; ③反义抑制 PFP 转基因块茎系中 ,

尽管磷酸己糖含量比野生型高, 但没有刺激糖分的

积累[26]; ④异源表达大肠杆菌焦磷酸酯酶 , 降低了

贮藏块茎胞 质中 PPi 含 量 , 尽 管 磷 酸 己 糖 含 量 降

低, 而糖积累却增加[27]; ⑤代谢控制分析( Metabol-

ic control analysis, MCA) 显 示 PFK 对 糖 酵 解 流 向

几乎没有影响[28]。

3.3 低温贮藏条件下，块茎糖异生作用相关酶活

性上升

糖异生过程中的几个关键酶, 尿苷二磷酸葡萄

糖焦磷酸化酶( UGPase) , 6- 磷酸蔗糖 合成酶( Su-

crose 6- phosphate synthase, S- 6- PS) 和转化酶影响

“ 低温糖化”的马铃薯块茎中还原糖的水平。

UGPase 催化块茎低温甜化过程的第一步 , 形

成 UDPG, 而 UDPG 是淀粉、蔗糖和其它结构多糖

直接的或间接的前体物质, 因而该酶被认为是高等

植物糖异生过程中的关键酶之一。Sowokinos 等[10,29]

研究发现 , 在 3℃贮藏条件下 , 不耐低温贮藏的马

铃薯品种中的 UGPase 活性比耐“ 低温糖化”的马铃

薯品系高 10 倍 , 而且 UGPase 活性与 己糖积累紧

密 相 关( r=0.92) 。Spychalla 等 [ 30 ]通 过 多 克 隆 抗 体

UGPase 血清克隆了马铃薯的 UGPase 基因, 并通过

反义 RNA 技术抑制 UGPase 的活性 , 当 UGPase 酶

活性降低到 30%以后 , 冷胁迫后的转基 因马铃薯

块茎中蔗糖含量比原来的品种大幅度下降, 从而证

明了 UGPase 在低温甜化过程中的重要作用。

低温贮藏期间转化酶的活性也是升高的, 但增

幅与品种的基因型有关。Cheng 等[22]和 Uppal 等 [31]

发现, 低温贮藏期间液泡转化酶活性变化很大, 还
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原 糖 含 量 与 转 化 酶 活 性 呈 极 显 著 相 关( r=0.821) ,

因而认为该酶在“ 低温糖化”过程中起到了很重要

的作用。低温贮藏初期由于存在大量转化 酶的抑

制 剂 , 因 而 酶 的 活 性 较 低 。 随 着 贮 藏 期 的 延 长 ,

在 0~30 d 之内 , 观察到转化 酶活性的显 著升高 ,

可能是由于抑制剂分解的缘故。目前已 经在烟草

内克隆到了该抑制剂同系物的基因 Nt- VIF, 并转

化马铃薯, 成功抑制了块茎的低温糖化[32]。

3.4 块茎贮藏期间，无氧呼吸代谢加强

Blenkinsop 等 [5]研究发现 , 耐冷品种块茎的贮

藏在低温下时 , 乳酸和乙醇的含量显著 性高于冷

敏感品种 , 而还原糖含量则相对较低 , 因 而第一

个提出块茎的无氧呼吸代谢维持了贮藏块茎较低

还原糖含量的理论。此理论基于下列事实 : ①用

CIPC 处理两个加工品种 Snowden 和 Monona 发现 ,

块茎呼吸速率和鲜重损失减少 , 块茎糖酵解 关键

酶、戊糖磷酸路径关键酶、蛋白质含量、干物 重

和炸片色泽均没有显著改变, 无氧呼吸增强[33]; ②

冷敏感与耐冷品种的 NADH 和 NADPH 浓度没有显

著差异 , 表明三羧酸循环和氧化磷酸 戊糖途径不

是造成糖分积累的主要原因 , 低温下线粒体的 氧

化磷酸化功能出现衰退 , 因而为了补偿线粒 体功

能 , 呼吸活性从有氧向无氧转移 ; ③Dolferus 等 [34]

研究发现, Adh1( 乙醇脱氢酶 1) mRNA 表达水平和

ADH1 蛋白质活性在冷敏感条件下增加, 而耐冷植

株 Adh1 基因受低温胁迫诱导 , 很可能向无氧路径

转移是耐冷和冷敏感植物适应低温的一种现象; ④

马铃薯块茎中 ADH 可能是帮助维持低温贮藏块茎

呼吸代谢和能量平衡的一个重要的酶 , 低温 贮藏

虽然限制了线粒体氧化磷酸化 , 但促进了 ADH 特

异性同工酶( PDC 和 LDH) 的表达 , 以满足细胞能

量要求和维持细胞的能量平衡[5]。

4 ABA 参与马铃薯贮藏块茎的“ 低温糖化”

Doucette 和 Pritchard[35]为了研究 ABA 在马铃薯

“ 低 温 糖 化 ”中 的 作 用 , 将 低 温 敏 感 的 栽 培 种

Norchip 和抗“ 低温糖化”的品系 ND860- 2 块茎贮藏

在 4℃、10℃两种条件下 , 发现贮藏几天后糖含量

快速增加的同时伴随有 ABA 含量的急剧上升 , 且

在 Norchip 中上升 幅度较 ND860- 2 大。在 4℃时 ,

若 在 马 铃 薯 愈 伤 中 加 入 10 mM ABA, 结 果 导 致

ND860- 2 产生更高的果糖和葡萄糖含量 , 而对两

个马铃薯品种呼吸速率的影响相同。
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