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  顾名思义，马铃薯块茎特异蛋白是特异
性地存在于马铃薯块茎中的一组糖蛋白。 它
们的分子量约为40KD，具有相同的免疫特
性；在英文中常把这一组糖蛋白称为
Patatin〔1，2〕。 Patatin 含量占块茎总可溶性蛋
白含量的40％左右〔3，4〕；与一般的贮藏蛋白
不同，它还具有酶活性〔5～8〕。 迄今为止，所有
供试的不同基因型马铃薯栽培品种 （ S．
tuberosum、S．andigena S．p hurej a 等 ） 的块
茎中均发现该组糖蛋白的存在〔9〕；如此大量
且具有酶活性的蛋白质通常仅在块茎发生和

形成过程中才特异性的出现和累积，其生理
功能引起了人们的研究兴趣〔4，9～16〕。 另外，
Patatin 的营养价值很高〔17，18〕，易于分离和纯
化，便于在分子水平上对其进行操作和研
究〔9〕。 因此，近年来，国外许多学者对它进行
了较广泛和深入的研究和报道，极大地丰富
了我们在分子水平上对马铃薯作物的认识。
本文拟对此方面的研究进展作简要综述。

1 Patatin 的类型、含量与分布

Racusen和 Foote（1980） 〔1〕利用 DEAE-
纤维素和 Con A Sepharos 层析手段，首次从
成熟马铃薯块茎中分离到该组糖蛋白，并称
之为 Patatin。 Park 等（1983） 〔2〕发现，从不同
  *国家自然科学基金资助项目

收稿日期：1998－07－25

品种的马铃薯块茎中分离出的 Patatin 具有
相同的免疫特性，N-末端氨基酸序列高度同
源，SDS-pAGE 显示其分子量约为40KD；但
在非变性电泳和等电聚焦电泳条件下，可解
离成系列谱带。 对其 cDNA、编码基因、mR-
NA 及其体外翻译产物分析证实，Patatin 按
其编码基因5’非编码区有无22bp 插入序
列，可分为两种类型，即类型Ⅰ基因（无22bp
插入序列） 编码产物和类型Ⅱ基因（ 有22bp
插入序列）编码产物；它们的 mRNA 大小相
似，体外翻译产物相同，可能具有相同的合成
前体；但因分布或翻译后加工的不同，导致它
们在分子量和免疫性方面稍有差异〔19～20〕。其
中，类型Ⅰ基因编码的 Patatin 即为俗称的
块茎特异蛋白，通常仅在块茎发生和形成过
程中才特异性地出现和累积，占块茎总可溶
性蛋白含量的40％左右〔4〕。 而类型Ⅱ基因编
码的 Patatin 仅为块茎特异蛋白含量的百分
之一或千分之一〔21〕；在根和叶中也有痕量存
在〔23，24〕。

在正常生长发育的马铃薯植株的根茎叶

中，一般检测不到块茎特异蛋白；然而，一旦
马铃薯植株上块茎即将发生，块茎特异蛋白
Patatin 即开始特异性地出现在块茎即将发
生的部位（侧芽或匍匐茎顶端将膨大增生区
域） ；并伴随着块茎的发育与长大而逐渐累
积，至块茎成熟时为止〔4，10，15，25〕。 成熟块茎休
眠期间，Patatin 含量甚少变化〔26〕；块茎萌发
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之后，块茎内含量逐渐下降，至母薯临近死亡
时含量极低；而在块茎正常萌发的芽条中，含
量也极低〔27，28〕。 不能形成块茎的野生马铃薯
品种中检测不到块茎特异蛋白的存在〔29〕。 类
型Ⅱ基因编码的 Patatin 在块茎、根和叶片
中有微量存在〔23，24〕。 此外，在幼嫩的花器官
中亦含有类似于 Patatin 的蛋白质〔30，31〕。

免疫组化定位分析〔32〕及利用 Patatin 类
型Ⅰ和类型Ⅱ基因的启动子分别与报道基因
（ β-GUB）构建成嵌合基因在转基因马铃薯植
株中的表达分析〔23，25，33〕表明，成熟块茎中，块
茎特异蛋白 Patatin 主要分布于块茎髓部富
含淀粉粒的薄壁细胞的液泡内；胞浆中含量
很低，胞壁及胞间自由空间含量极微；胞内其
它细胞器（叶绿体，线粒体和细胞核）中没有
块茎特异蛋白 Patatin 存在。 而类型Ⅱ基因
编码的 Patatin 则分布于块茎周皮，维管束
和木栓形成层（尤其是芽眼周围）及根部维管
束周围（尤其是根冠和侧根发生部位）和叶片
维管束远轴端韧皮部。

2 Patatin 的性质和可能的生理
功能

多数学者从块茎特异蛋白 Patatin 的含
量推测，认为它主要是一种贮藏蛋白，为芽条
的萌发提供氮源〔9〕。 然后，Racusen （1984，
1986）报道，采用亲和层析或等电聚焦方法分
离到的 Patatin（或 Patatin 异构物）具有酯酰
基水解酶（ Lipid acyl hydrolase，LAH） 和酯
酶（ Esterase）活性〔7，8〕。 Rosahl等（1987） 〔5〕和

Andrew s 等 （1988） 〔6〕利用转基因方法将

Patatin 编码基因或其 cDNA 转入烟草或杆
状病毒系统中表达，进一步证实了 Patatin
具有酯酶、LAH 和酰基转移酶 （ Acyltrans-
ferase）活性；它主要作用于磷酯、单酰甘油酯
和对硝基苯脂肪酸酯，亦可中度作用于半乳

糖酯；但对2-酰和3-酰甘油酯则无明显的催
化活性。

在块茎中含有如此大量的酶，其生理功
能却至今仍然不清楚。 据推测，Patatin 的
LAH 活性可能在块茎从休眠状态过渡到营
养生长过程中起作用〔6〕。 它也可能与块茎对
病虫侵害或机械损伤的响应有关〔34〕。 因为，
Patatin 主要分布于液泡中，与底物相互隔离
而未能表现出酶活性；然而，一旦因病虫侵害
或机械损伤而被释放出来，则可迅速催化膜
脂降解，产生木栓和具毒性的腊质〔8〕；或通过
作用于其底物而使之释放出一种已知的植物

抗毒素 （ Phytoalexin） 合成所需的前体物质
（花生四烯酸） 〔5〕。 Racusen（1984） 〔8〕和 Bevan
等（1986） 〔35〕推测，Patatin 中可能只有部分组
分具有 LAH 活性。 Nap 等（1992） 〔23〕则根据

Patatin 类型Ⅰ和类型Ⅱ基因的表达调控模
式及分布特点推测，类型Ⅰ基因编码的块茎
特异蛋白可能主要起贮藏蛋白作用，而类型
Ⅱ基因编码 Patatin 则可能起酶作用。Strick-
land 等 （1995） 〔36〕的研究表明，Patatin 的
LAH 活性可抑制 Diabrotica larval 幼虫的
正常生长和发育。 除此之外，有关 Patatin 的
生理功能仍缺乏深入的实验证据。

3 Patatin 编码基因的结构分析
及演化

Patatin 为多基因簇编码，根据 RFLp 和
脉冲电泳分析，Patatin 多基因簇位于第八条
染色体末端，长约1．4百万碱基对的 DNA
片段上，呈不连续排列〔37〕。 每个单倍体基因
组约含16～18个编码基因，典型的四倍体栽
培品种约含64～72个基因拷贝〔22〕。 业已分
离到的 Patatin 基因长度约为4Kb，具有高度
同源的编码区，都含有6个内含子；外显子与
内含子的边界为典型的5’GT ／3’AG〔20，35〕。
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根据其5’非翻译区有无22bp 插入序列，将
其分类型Ⅰ基因（无22bp 插入序列） 和类型
Ⅱ基 因 （ 有 22bp 插 入 序 列 ） 两 大 类
型〔19～21，38〕。类型Ⅰ和类型Ⅱ基因的5’端从转
录起始位点至－87bp 区域的同源性达95％
以上〔39〕。 该保守区域内包含了 CAAT 盒、
TATA 盒和一个类似于核心增强子 （ Core
enhancer ） 的序列〔25，38，40〕。 在－87bp 上游区
域，两大类型基因间同源性较差〔38，39〕；然而，
类型Ⅱ启动子的远上游端存在与类型Ⅰ启动
子序列同源的片段〔24〕。在终止码（ T AA）之后
约40bp 处有 AATAAA 序列〔20，35〕。 类型Ⅱ
基因的内含子序列与类型Ⅰ基因内含子之间
有很大不同〔22〕。 同一类型基因中，除了编码
区域高度同源之外，也存在内含子长度不同
的差异；因而，每一类型基因尚可进一步分为
一系列亚类〔9〕。一般认为，类型Ⅱ基因的拷贝
等于或大于类型Ⅰ基因的拷贝数，但其中多
数为假基因〔20，22〕。

Mignery （1988） 〔38〕等报道，类型Ⅰ基因
内含子比类型Ⅱ基因内含子保守；并推测类
型Ⅱ基因可能是 Patatin 基因簇的古老形
式，而类型Ⅰ基因则为新近演化的产物。
Twell （1988） 〔22〕等分离到的 LPOT6基因既
含有类型Ⅰ基因5’端的特异序列，也有类型
Ⅱ基因的22bp 插入序列；证明中间过度类
型的存在。 在不能形成块茎的野生马铃薯种
中，存在 Patatin 类型Ⅰ基因，却不能将其诱
导表达〔29〕。 而大多数墨西哥双二倍体品种
中，Patatin 含量较低；其中，至少有二个能结
薯的品种，其 Patatin 类型Ⅰ基因不具备蔗
糖 诱导表达的特点〔9〕。 此外，Ganal 等
（1991） 〔37〕对马铃薯基因组进行精细作图分

析时发现，类型Ⅰ基因的特异性启动子片段
位于第三条染色体上。 这似乎证实了类型Ⅰ
基因是由类型Ⅱ基因通过重组排列而产生的
观点。

4 Patatin 基因的表达及其调控
业以证实，马铃薯块茎特异蛋白 Patatin

基因（类型Ⅰ基因）的表达主要受植株发育阶
段和光（尤其是光合产物，蔗糖）的调控，其表
达具有块茎特异性；但在离体培养的叶片，或
去除侧芽的离体培养茎段和叶柄中，它可以
被高浓度蔗糖所诱导而表达〔4，33，41～45〕。 Han-
napel 等（1985） 〔16〕曾报道，GA3特异性地抑
制块茎特异蛋白 Patatin 等主要贮藏蛋白的
生物合成。 Liu 等 （1991） 〔24〕和 Pena-Cortes
等（1992） 〔42〕后来的研究结果则表明，已知的
植物生长物质（包括 GA3和 JA ）不能诱导块
茎特异蛋白基因的表达。 Bohac等（1988）报
道，在高浓度蔗糖和激动素诱导结薯条件下，
高温可降低块茎中 Patatin 的含量，对高温
敏感的品种下降幅度最大〔13〕。 Wheeler 等
（1988） 〔14〕的实验结果表明，短日照、高光强
处理有利于 Patatin 的大量累积。 Hannapel
（1991） 〔11〕对早、中和晚熟的马铃薯品种在相
同的栽培管理条件下植株各器官内块茎特异

蛋白的含量分析表明，适应当地自然及气候
条件的早、中熟品种，其植株的地上茎叶中无
块茎特异蛋白（早熟） 或含量极低（中熟） ；而
适应性差的晚熟品种，可在植株上直接形成
地上气生块茎，茎秆中块茎特异蛋白的含量
占总可溶性蛋白含量的0．02％～1．0％，其
块茎产量则为最低。

在研究 Patatin 基因的表达调控方式时
证实，类型Ⅰ基因的表达主要在转录水平受
调控〔42，46〕。 Rocha-Sosa等（1989） 〔47〕 对类型

Ⅰ基因（ B33） 启动子序列分析表明，长度为
1．5Kb 的启动子片段足以指导该基因进行
正常的块茎特异性表达和蔗糖诱导表达；其
中，与其表达调控有关的典型结构可能有两
种：一是208bp 正向重复序列；依据该正向
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重复序列的分布，可将 B33启动子区域划分
为四个组件 （ M odulate） ：即第一组件 （ －
339bp 至＋18bp） ，第二组件 （ －736bp 至－
339bp） ，第三组件（ －930bp 至－736bp）和第
四组件 （ －1512bp 至－951bp） 。 二是富含
AT 的37bp 序列；在1．5Kb 启动子区域，其
三次重复出现。 Jefferson 等（1990） 〔46〕报道，
类型Ⅰ基因启动子的－119至－369bp 区域
存在决定蔗糖诱导反应和块茎特异性表达的

顺式调节元件（ Cis-regulatory elements） ；在
－369bp 至－3500bp 之间可能存在多个类
似于增强子功能的数量元件，它们不仅起到
提高类型Ⅰ基因在块茎中特异性表达的水
平，还增强了其对蔗糖诱导的响应；在－
151bp 至－224bp 和－471bp 至－579bp 之
间有二个保守性重复序列。 Liu 等（1990） 〔43〕

进一步对类型Ⅰ基因启动子进行不同片段长
度的缺失和构建分析，表明决定类型Ⅰ基因
块茎特异性表达的顺式调节元件位于－
195bp 至－103bp 之间，其中含有一个保守
的37bp富含 AT 序列；决定蔗糖诱导表达的
顺式调节元件应位于－228bp 下游；类型Ⅰ
基因启动子区域可能不存在典型的增强子。
但含有三个正调节元件（ Positive regulatory
element ） ，分别位于第一、第二和第四组件
内〔47〕。 这表明，Patatin 类型Ⅰ基因启动子最
少由二类顺式调节元件组成；其一为5’远上
游端负责高水平表达的数量元件；其二为临
近编码区负责块茎特异性表达和蔗糖诱导表

达的质量元件〔48〕。 此外 Liu 等 （1990） 〔43〕推

测，富含 AT 序列可能是核蛋白因子（ Nucle-
ar protein factors，NPFs）的结合位点。1992
年，Holdsworth 等〔49〕从马铃薯块茎中分离并

克隆到 TATA 盒结合蛋白 （ T ATA －bind-
ing protein，TBp）及其 cDNA，并证明，它可
以与 Patatin 类型Ⅰ基因启动子呈高度专一
性结合；表明该 TBP 可能属于核蛋白因子。
Kim 等 （1994） 〔49〕利用电泳迁移变动分析

（ EMSA ） 和 DNaseⅠ足迹分析发现，临近转
录起始位点的启动子区域尚可区分出四个功

能域：分别为 D 盒（ －65bp 至－51bp） ；M 盒
（ －108bp 至－94bp） ，K 盒 （ －132bp 至－
117bp） 和 W 盒（ －179bp 至－157bp） ；它们
都可以在不同程度上与核蛋白因子结合；其
中，与 D 盒和 M 盒竞争性结合的是同一个
核蛋白因子，且 D 盒和 M 盒极有可能是光
反应元件 （ Light-response element ） ；此外，
与类型Ⅰ基因启动子相应区域结合的 NPFs
同样具有块茎特异性并可被蔗糖所诱导表

达。由此可见，类型Ⅰ基因表达受顺式调节元
件与反式作用因子相互作用的调控。 但有关
反式作用因子的定性研究和深入调控机仍有

待于探索。
类型Ⅱ基因的表达和调控研究报道较

少，仅知其表达具有细胞类型特异性，且不能
为蔗糖所诱导〔23，，24，50〕。 此外，Koster-T opfer
等 （1990） 〔51〕发现，类型Ⅱ基因 （ PGT3） 启动
子区域存在类似于转座子 （ T ransposon－
like）的元件与该基因表达失活有关。 Liu 等
（ 1991） 发现，类型Ⅱ基因启动子区域－
600bp 至－980bp 序列不仅起到减弱该基因
在块茎薄壁组织中表达的作用，还决定着该
基因在块茎韧皮部中的特异性表达〔24〕。 从类
型Ⅰ和类型Ⅱ基因表达调控模式的不同推
知，类型Ⅱ基因与类型Ⅰ基因启动区域应有
较大的结构差异〔23，43，46〕。但是，此表达调控模
式的不同并非归因于22bp 插入序列的有
无，两大类型基因启动子在－87bp 上游区域
的明显差异才可能是它们表达调控模式不同

的真正原因〔23〕。

5 块茎特异蛋白 Patatin 作为研
究马铃薯块茎形成的生化标志

从进化的角度而言，能形成块茎的马铃
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薯种（品种） 是一个新近演化产生的种群（群
体） 〔52，53〕。 而 Patatin 类型Ⅰ基因的演化分析
揭示，它的产生及表达调控模式的形成与块
茎形成直接相关；已知影响马铃薯块茎形成
的一些因子，如光（光周期、光质、光强） 、光合
产物（蔗糖） 、温度等〔54～57〕，都影响类型Ⅰ基
因的表达或生物合成（见上文） 。 近来，Jack-
son 等〔58〕，Leclerc 等〔59〕和我们〔56〕的研究结

果表明，已知的植物生长物质并不是决定块
茎形成的主要因子，它们中的任何一个均非
所谓的马铃薯块茎形成刺激信号；外源生长
物质不能替代光周期（如 SD） 的诱导结薯作
用，在长日照低光强条件下，它们不能诱导
Patatin 的生物合成和累积。此结果与类型Ⅰ
基因表达调控模式结果基本相符〔42，60〕。 此
外，钙离子及钙信使系统可能主要通过控制
蔗糖的累积或分配方向来实现其调控或参与

调控马铃薯块茎的形成（未发表资料） 。 在蔗
糖诱导相关基因表达的过程中，蛋白磷酸酶
1和2A 起信号介导的作用〔61〕。 而蛋白磷酸
酶和激酶参与了块茎形成的调控〔62〕。 尽管如
此，在块茎形态器官的发生及形成与块茎特
异蛋白和淀粉的累积之间还缺乏内在必然联

系的确切证据〔4，29，63，64〕。 但是，在正常生长发
育的马铃薯植株中，块茎特异蛋白总是在块
茎形态发生之前1～3d即出现在块茎将发生
的部位，随之其它贮藏蛋白和淀粉也累积于
该部位〔4，10，28〕。 据此，许多学者把它作为研究
块茎形成的可靠生化标志〔9〕。 借助于此可靠
的生化标志，将有利于在分子水平上深入研
究和阐明马铃薯块茎形成的机理。
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病 害 防 治

网室中脱毒小薯青枯病的发生和防治

朱国庆 罗晓玲        王成华 
（四川凉山州西昌农科所 西昌615000）   （四川凉山州农业局 西昌615000）

1前 言

马铃薯细菌性青枯病是由青枯假单孢杆

菌 （ Pseudomonas solanacearum E F Smith） ，
引起的一种侵染性病害。 此病于本世纪初已
在某些国家和地区发生，我国在60年代中期
有反映，由于看法不一直至1979年才统一了
认识。

2 分布和危害

调查报告表明，马铃薯青枯病发生很普
遍，以前只在平坝区或是城郊蔬菜区的马铃
薯上发生和危害，而今已逐渐危害到海拔较
高的山区，纬度较高的北方马铃薯主要产区，
更严重的是在脱毒薯繁殖地中发现 （四川昭
觉县） 。 到了1997年在马铃薯脱毒小薯种薯
生产的防虫网室中发现病株 （当时请有关专
家确诊是青枯病后所有种薯进行处理） 。 使
“九五”规划第二年，做为粮食增产措施之一

收稿日期： 1998－06－23

的脱毒马铃薯遭受断代的威胁，造成的直接
经济损失当时无法作出准确估计，以至于影
响凉山州脱贫致富进程。

为了进一步了解贮藏期脱毒种薯发病

率，于1997年5月调查1～5月份收获的8
个品种发病率为9.2％～57.0％，而6月份
收获的品种以第二次检出的烂薯为基准，发
病率达17.9％～31.5％，6月份收获种薯进
行控温诱发试验 （8月份调查） 发病率达
57.0％～70.5％，其中从网室中收获的各品
种的马铃薯块茎，在贮藏过程中还在继续腐
烂和传染，个别品种发病率达91.1％以上。

3 症状和诊断

在网室中进行无土栽培脱毒苗生产脱毒

小薯，茎叶症状表现明显，叶片整株萎蔫，发
育延缓，叶色由浓绿变褐，叶缘卷曲最后枯
死，整株拔除根系完好。 开始，一盘扦插苗
中只有一、 两株表现萎蔫，如不认真进行剪
尖扦插，一盘扦插苗的所有叶片可能很快萎
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