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马 铃 薯 块 茎 发 育 过 程 中 的 影 响 因 子
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摘　要：本文介绍了马铃薯块茎发育 （块茎诱导、发生、膨大、休眠和复苏） 过程中的各种影响
因子。
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　　马铃薯块茎除了用了食物和饲料外�还可用于
下代植株的发生材料。马铃薯块茎可看作一个膨大
的地下茎�其表面按叶序方式排列着许多腋芽 （芽
眼）。当块茎作为播种材料播种时�有些腋芽破除
休眠萌发生长�长到一定阶段后�茎的叶腋处分化
出侧生分生组织�其中地上部分的腋芽长成侧枝�
地下部分的腋芽长成匍匐茎 （stolon）。在适宜的条
件下�匍匐茎停止生长�其顶部区域的髓细胞和表
皮层细胞开始膨大�而后进行纵裂�最终导致匍匐
茎近顶端部的膨大。当膨大部位直径达2～4mm
时［1］�细胞纵裂停止�并从环髓部位进行定向分
裂和细胞扩大�一直延续到块茎达到它的最终大
小。只有在黑暗条件下�匍匐茎横向生长�进而膨
大成为块茎；在光照条件下�匍匐茎向上生长�转
化成为正常的枝条�从而失去形成块茎的能力。

大田中的马铃薯植株�块茎形成的同步性低�
再加上土壤对其产生的影响�进行块茎发育及其相
关过程的研究十分困难。但在离体条件下［2�3］�当
把马铃薯带节的单一茎段接种在含有抗赤霉素

（CCC）、细胞分裂素 （CTK） 和高浓度蔗糖的块茎
诱导培养基上�随着侧芽的生长�叶腋处可抽生匍
匐茎�不仅匍匐茎可膨大成为块茎�腋芽也可以直
接发育成块茎�并且同步性频率高。离体条件下培
养获得的块茎超显微结构和糖代谢过程中的酶活

力［4］�与田中生长的块茎的情况相当。但离体条
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件下块茎的发生方式有所不同�它对光周期及大部
分影响块茎形成的因素不敏感。

块茎诱导、发生、膨大、休眠和复苏是马铃薯
块茎的典型生活史。块茎的发生和发育是一个复杂
的生物学过程�单个信息诱导或营养代谢途径的变
化�能够调节块茎的发育过程。有关这方面的研究
所取得的进展�我们将按块茎发育的生活史来介绍。
1　块茎诱导过程中的影响因素
1∙1　植物激素在块茎诱导中的作用

除了短日照 （或黑暗）、低温和低浓度的氮肥
有利于块茎的诱导外［5］�目前有许多报道介绍了
赤霉素 （GA）、细胞分裂素 （CTK）、茉莉酮酸及
其相关化合物、脱落酸 （ABA） 等植物激素对块茎
的诱导具有十分重要的作用。马铃薯块茎诱导过程
中�研究最清楚的是赤霉素�目前一致的观点是：
块茎诱导过程中赤霉素的水平下降。外界施加赤霉
素可抑制块茎的形成。此外�Carrera 等在转基因
研究中也发现高水平的赤霉素抑制块茎形成。Car-
rera等通过调节内源赤霉素氧化酶的活性来改变植
株体内赤霉素的含量�赤霉素氧化酶的过量表达可
使赤霉素水平提高［6］�从而导致马铃薯植株需要
长时间的黑暗环境来形成块茎。相反�赤霉素氧化
酶活性受到抑制的植株�在黑暗 （或短日照） 条件
下生长可提早形成块茎。上述结果表明�低水平的
赤霉素有利于块茎的诱导。在离体的条件下�在马
铃薯匍匐茎上外源施加细胞分裂素有利于块茎的诱
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导�因此认为细胞分裂素促进块茎的诱导。但植株
体内内源细胞分裂素提高的转基因植株［7］�块茎
形态和复苏呈现与正常植株不同的发育模式。有关
块茎诱导的新的植物激素是茉莉酮酸及其衍生物。
块茎酸 （Tuberonic acid） 的化学性质与茉莉酮酸相
似�在离体的条件下�Jackson 等发现它也可促进
块茎诱导［5］�认为它具有块茎诱导的信号。但通
过 allene氧化环化酶的表达来提高植株内源茉莉酮
酸的水平［8］�对块茎诱导没有影响。此外�
Kolomiets等发现脂氧合酶活性受抑制的转基因马
铃薯植株�变形块茎数量少［9］�而对于在正常情
况下有利于块茎发生的因素没有反应。抑制脂氧合
酶活性�对脂肪酸氧化途径产物的形成是否有影响
的生物化学分析�到目前为止仍未见报道。但有一
点可以肯定的是�脂肪酸氧化途径中的代谢产物参
与块茎的诱导和膨大。
1∙2　光敏色素在块茎诱导中的作用

早在1956年 Gregory 等发现马铃薯叶片中含
有一种刺激物［10］�当嫁接时发现�这种刺激物是
可以传递的。把烟草的成花诱导植株嫁接到马铃薯
芽上�结果导致块茎的形成�认为块茎诱导刺激物
与成花刺激物具有一定的相似性。Jackson 等在嫁
按 （graft） 试验中发现［11］�光敏色素 B 与一种可
传递的块茎形成抑制剂的产生有关。此外�Yanof-
sky 等利用转基因的马铃薯植株［12］�发现光敏色素
A参与昼夜节律钟 （circadian clock） 的重排�在没
有诱导块茎形成的条件下�延迟块茎的形成。综上
所述�光敏色素 A和 B具有抑制块茎诱导的作用。
1∙3　蔗糖等碳水化合物在块茎诱导中的作用

在离体的条件下�必须有高浓度的蔗糖才能成
功的诱导块茎形成�表明蔗糖在块茎诱导过程中起
到一定的作用。Riesmeier 等发现蔗糖转运蛋白
（transporter） 的活性受到抑制的转基因植株［13］�
块茎的形成显著的降低。但这种影响不能直接归因
于蔗糖运输受阻的结果。可利用的碳水化合物含量
的下降也可导致块茎形成较晚。蔗糖处理能刺檄块
茎的形成�而淀粉和蔗糖都能够作为块茎的内含
物�只能认为碳水化合物等营养物质的转运对块茎
的诱导有重要作用�在此过程中�碳水化合物向匍
匐茎顶端的转移可能比它本身的合成更重要�调节
这种转移的基因才是块茎诱导的基本因素�但到目
前为止�仍未分离到这样的基因。

2　块茎发生和膨大过程中的影响因素
块茎发生和膨大除了形态学和匍匐茎向块茎转

化早期阶段发生的细胞分裂方面的变化外�还伴随
着大量生理和新陈代谢方面的变化。在块茎膨大过
程中�贮存大量碳水化合物 （主要是淀粉） 和蛋白
质�并且块茎的代谢水平降低�为此使它成为典型
的贮藏营养物质的库 （sink）。
2∙1　蛋白质含量的变化

马铃薯块茎鲜重的2％左右是蛋白质�15％～
25％是淀粉．匍匐茎向块茎的转化过程中�蛋白质
组成发生巨大的变化�形成许多简单的蛋白质添加
物 （protein complement）�它仅由几种高度复杂的
蛋白质如马铃薯块茎蛋白 （patatin） 组成。一些学
者为了证明块茎发育早期阶段特异的蛋白质的合成

是否与块茎发育有关�而作了大量的试验。后来发
现�这些块茎特异的蛋白质是马铃薯块茎蛋白或各
种蛋白酶抑制剂�它们的合成只是块茎发育过程所
伴随的�并不是必需的�也排除了它们在块茎发生
中的作用。最近�通过对马铃薯块茎膨大各个阶段
的 cDNA扩大片断长度多态性分析 （cDNA ampli-
fied fragment-length polymorphism）［14］�发现多种
基因在块茎膨大中发挥作用。Bachem 等构建了马
铃薯转基因植株［15�16］�其中一个基因与类固醇脱
氢酶同源�另一个基因与可溶性α-N-乙基马来酰
亚胺敏感因子附着蛋白同源�这两个基因在植株体
内独立表达�互不干扰�结果发现转基因植株块茎
发育中只呈现较小的变化或是多效性的变化�为此
很难估计这两种蛋白质在块茎发育中的作用。
2∙2　碳水化合物的代谢作用

在块茎发生和膨大的早期阶段�淀粉代谢发生
巨大变化�以及发育中的匍匐茎需要大量的碳水化
合物如蔗糖作为块茎诱导的最佳条件�淀粉的形成
对块茎发生和膨大是十分重要的�把它作为块茎发
生和膨大的指标不足为奇。然而转基因技术研究表
明�淀粉形成对块茎发生和膨大并不是必需的�因
此不宜作为块茎发生和膨大的指标。Muller-Rober
等人将 AGP 酶 （ADP-葡萄糖焦磷酸化酶�淀粉合
成途径中的关键酶） 一个亚基的反义基因导入马铃
薯［17］�通过钝化 AGP 基因阻断了淀粉合成的途
径�结果表明淀粉合成途径的中断�并没有限制植
株形成块茎的能力。转基因植株与正常植株相比唯
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一的变化是结薯数增加�而个别块茎体积变小。
一直认为的是蔗糖是块茎形成的强诱导剂。有

关蔗糖的运输途径�是共质体运输还是质外体运
输�多年来一真存在争议。Viola 等通过荧光染色
和放射性同位素标记技术［18］�得出结论：共质体
和质外体这两种运输形式都参与把蔗糖运输到发育

中的块茎里。此外�Viola 等还发现在块茎发生的
过程中［18］�当匍匐茎处下伸长生长时�此时蔗糖
的运输以质外体运输为主�而当匍匐茎发育为块茎
时�蔗糖以共质体运输为主。因此�在早期阶段�
蔗糖运输需专一的运输机制 （如需有蔗糖主动运输
蛋白的存在）�而晚期阶段�不需要主动运输机制。
就共质体运输而言�胞质溶胶应是蔗糖代谢的场
所。蔗糖酶和蔗糖合成酶是蔗糖代谢中的关键酶�
Appeldoorn等发现在块茎形成的早期［2］�蔗糖酶占
优势�一且淀粉的形成为蔗糖提供材料�蔗糖合成
酶在蔗糖代谢中占优势。Zrenner 等发现蔗糖合成
酶活性受抑制的转基因马铃薯植株［19］�块茎数量
和干重都下降�这表明蔗糖合成酶对块茎的膨大是
至关重要的。通过异源蔗糖酶或蔗糖磷酸化酶的表
达来提高蔗糖转移的转基因马铃薯植株�其代谢机
制发生巨大变化�如糖酵解和呼吸作用加强。Son-
newald等发现蔗糖酶基因的表达［20］�可导致块茎
数目的减少�块茎体积的增加。块茎胞质溶胶中的
蔗糖水平对与马铃薯块茎发育是一个重要的因素�
胞质溶胶中的蔗糖水平的下降所产生的其他任何变

化�都将使块茎代谢机制发生重排。
2∙3　其他

多胺类物质 （polyamines） 一直被认为在块茎
发育过程中起到一定作用。利用转基因技术［21］�
S-腺甘-蛋氦酸脱氢酶含量增加的转基因植株；多
胺含量增加�并伴随着块茎数量的增加�块茎体积
的缩小�这一结果表明多胺在块茎发育中确实起到
一定作用。
Tiaden等发现 ATP／ADP 转运蛋白对块茎发育

有巨大的影响［22］�这种蛋白位于质膜的内表面。
通过转基因技术�获得 ATP／ADP 转运蛋白活性降
低的转基因植株�其块茎数量、淀粉含量和块茎形
态均发生变化。
3　块茎休眠和复苏中的影响因素

块茎休眠同块茎的发生和膨大是紧密相关的�

块茎的发生以顶端分生组织进入休眠为前提�匍匐
茎顶端纵裂�细胞分裂到被第四到第八茎节的细胞
分裂所代替时�顶端分生组织进入休眠。块茎芽眼
是依次进入休眠的�顶端芽眼最后一个进入休眠。
在很大程度上�休眠是一个平行于块茎膨大的过
程。
3∙1　植物激素在块茎休眠和复苏中的作用

考虑到休眠过程与块茎膨大过程的平行性�因
此认为影响块茎诱导的各种因素�同样影响块茎的
休眠和复苏。一般来说�低温有利于休眠�此外�
产生块茎的植物的历史 （history） （如光周期） 和
植物本身基因型也影响休眠期。此外�Carrera 等
利用转基因技术获得能过量表达 GA-20-氧化酶的
转基因植株［6］�植株体内的 GA水平提高�转基因
植株块茎能提前复苏�从而证明 GA 能打破块茎休
眠。脱落酸 （ABA） 是 GA的拮抗物�有关脱落酸
对块茎休眠的作用虽有争议�但也取得了一些可喜
的成就。人们发现在块茎休眠快结束时�脱落酸的
水平下降。此外还发现脱落酸合成抑制剂存在的条
件下�可导致块茎提早复苏�这些表明一定浓度的
脱落酸对保持休眠是必需的。Classens 等通过观察
马铃薯休眠行为数量性状的图谱［23］�发现8种数
量性状中的3种数量性状受脱落酸水平的影响�因
此认为脱落酸在块茎达到完全休眠之前起一定作

用。细胞分裂素 （CTK） 可打破休眠�GAlis 构建
了过量表达 ipt 基因的转基因马铃薯［7］�细胞分裂
素的水平提高�转基因植株提早复苏。通过施加乙
烯合成抑制剂�或通过外源施加乙烯的试验表明�
乙烯的作用是建立和保持块茎休眠。近年来认为茉
莉酮酸对块茎的复苏有重要作用�然而�茉莉酮酸
含量变化的转基因植株�并没有为其提供任何证
据。
3∙2　碳水化合物在块茎休眠和复苏中作用

有关块茎休眠和复苏的另一重要方面是碳水化

合物的变化。一真认为淀粉降解是与复苏诱导有关
的重要因素�由于一个正在复苏的块茎无疑需要来
自母体块茎的能量 （这些能量大部分来源于淀粉降
解）。但 Lorberth等构建了 R1酶表达水平显著下
降的转基因马铃薯［24］�R1酶是参与淀粉降解的
酶�转基因植株呈现正常的复苏行为。淀粉磷酸化
酶的同工酶受抑制的转基因植株［25］�其块茎复苏
数量多�休眠数量少�这表明与大分子碳水化合物
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有关的酶在块茎复苏中起到一定作用。
Farre等发现利用块茎专一启动子表达焦磷酸

酶［26］�并且保持其在一定的水平�同时表达另外
一种无机焦磷酸酶的转基因植株�提早6～7周复
苏。发生这种巨大变化的原因仍不清楚。认为焦磷
酸在蔗糖形成和淀粉降解过程中起到中介体的作

用。在有无机焦磷酸酶存在的条件下�可促进焦磷
酸酶催化淀粉降解产生的 Glc-1-P 向 UDP-Glc的转
化�从而导致蔗糖和细胞壁生物合成的增加�而蔗
糖和细胞壁的合成正是块茎复苏所需要的。尽管提
早复苏的现象连续三代进行�并且比较稳定�但这
种表型似乎只能在特定活动范围内观察到。在不同
的启动子作用下［27］�可强烈表达一种焦磷酸酶的
转基因植株�当胞质溶胶中焦磷酸酶含量低时�却
出现相反的现象�即植株不能进入复苏�原因可能
在于这些植株焦磷酸依赖果糖磷酸激酶的作用受到

抑制导致糖酵解停止的结果。
除了蔗糖和淀粉外�己糖也被认为对复苏有重

要。表达一种胞质溶胶蔗糖酶的转基因植株�提早
的进入复苏�表明己糖与复苏有重要作用。但这些
转基因植株代谢过程中呈现多效性的变化�难以确
定提早复苏就是由于己糖含量变化的结果。这些植
株提早复苏�也有可能是由于植株基础代谢 （糖酵
解和呼吸作用） 加强所至。
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摘　要：快速、准确地定性或定量检测马铃薯植株中病毒、类病毒的种类和数量是有效地控制马
铃薯病毒病害的需要�也是马铃薯种薯品质的重要保证。本文就马铃薯病毒检测和病害早期诊断的分
子检测新技术的基本原理和研究进展作了较为详尽的介绍与评价。
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　　在马铃薯生产中�普遍存在的病毒和类病毒虽
然有十几种�但在我国广大马铃薯产区危害马铃薯
的五种主要病毒分别为马铃薯 X 病毒 （PVX）；马
铃薯 A病毒和 Y 病毒 （PVA�PVY）；马铃薯 S 病
毒 （PVS）�马铃薯卷叶病毒 （PLRV）；以及马铃
薯纺锤状块茎类病毒 （PSTVd）。因马铃薯栽培品
种的抗性差异�在不同地区几种马铃薯病毒病往往
混合发生�传统的常规生物学鉴定方法固然可靠�
但检测周期较长�费时费事；而以病毒包被蛋白抗
原及其用免疫动物制备的多克隆或单克隆抗体反应

为基础的血清学检测法�虽然提高了马铃薯病毒病

　收稿日期：2002－10－25
　作者简介：袁青 （1978－）�女�硕士�西南农业大学植保学
院�从事马铃薯病毒病分子检测研究．

检测的灵敏度和特异性�但对于某些含量极少的韧
皮部病毒仍显得不够灵敏�也存在操作步骤烦琐等
不足；近年来迅速发展的以病毒核酸为对象的分子
检测技术�以其快速、特异和灵敏性高的优点�在
包括马铃薯等植物种苗病毒病的鉴定中起着愈来愈

大的作用�为脱毒种苗和病毒的同期检测提供了新
的诊断工具。
1　常规的检测方法

马铃薯病毒的检测�最开始是通过观察植物症
状判断所带病毒种类�这样往往不准确。后来采用
指示植物法�但指示植物法历时长�并且要求严格
的环境条件［1］。免疫学检测法的发展则显著提高了
马铃薯病毒检测的精确度�其中包括 IG 指示试纸
法、免疫吸附电子显微术（ISEM）、ELISA法等［2］。
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