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摘 要
匍匐茎发生、块茎膨大和淀粉积累是马铃薯块茎发育的三个重要过程。由腋芽发

生形成匍匐茎，主要进行细胞的分裂和纵向伸长，匍匐茎纵向伸长停止后，其顶端细
胞的膨大是块茎膨大的主要原因，块茎形成过程中，伴随着淀粉的积累，这些过程均
受激素、矿质营养、环境条件等不同因素的控制。
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1 前 言

马铃薯是世界上第四大粮食作物，在我
国它还是重要的蔬菜作物，对其块茎的发生
发育过程进行研究，了解其块茎发育的机理
及内外部因素对块茎发育的影响，将为马铃
薯的栽培、育种和生产提供理论依据，因而具
有重要的实际意义。同时，马铃薯块茎是典型
的贮藏器官，其生长特性，使研究者可以利用
单节插条培养的微型薯或离体培养试管薯进

行研究，具有便于控制、培养、观察和取材等
优点，因而被许多研究者普遍采用，成为贮藏
器官发育机现及农作物碳水化合物代谢理论

研究的模式材料。

2 块茎发育的解剖学研究

马铃薯块茎的形成是匍匐茎形成和块茎

膨大二个独立过程的总和，这二个过程由不
同的因素控制〔1〕。
2．1 匍匐茎的形成

马铃薯的匍匐茎是地下基部茎节发生的

侧枝，具有伸长的节间，着生螺旋分布的鳞片
叶，顶端呈弯钩状。 匍匐茎是由腋芽发生的，
与普通侧枝相同，由腋芽中的分生细胞不断
分裂，基部细胞不断伸长，形成匍匐茎。 与普
通侧枝明显不同的是，匍匐茎顶端具有一个
较长的染色很深的高度分生组织圆柱，其分
生细胞的数量远多于普通侧枝顶端的分生细

胞。 分生组织圆柱的表皮细胞呈辐射伸长和
垂直向高度扁化，排列致密〔1〕。

匍匐茎中维管组织的分化过程与普通侧

枝相同。匍匐茎尖早期有大量筛管分子，在发
育稍老的匍匐茎中，出现双韧维管束，只有几
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个木质部分子，但韧皮部十分发达〔2〕。
Booth〔3〕（1963）观察到，匍匐茎顶端弯曲程度
是有变化的，并与两侧细胞长度不同有关系。
他认为，匍匐茎钩的方位有周期性变化，与最
新扩展的鳞片叶的位置有关。
2．2 块茎的膨大

早期的研究者认为，块茎的初始膨大是
由于髓区、环髓区和皮层的大量细胞分裂〔2〕。
而 Plaisted〔4〕（1957）的结论是，细胞分裂和细
胞膨大同时作用于块茎的膨大。 Booth〔3〕

（1963）则认为块茎的原始膨大是细胞膨大的
结果。Reeve〔5〕（1973）对马铃薯块茎膨大过程
中细胞数目和细胞体积的变化进行了详细研

究，他认为，虽然原形成层细胞分裂不断提供
新的维管束细胞，但是成熟的块茎中维管束
细胞只占块茎总体积的5％。 虽然在块茎的
环髓区和皮层可以观察到少量薄壁细胞的分

裂，但是，这些薄壁细胞体积的增大，特别是
环髓区细胞体积的增大，是块茎膨大的主要
原因。
2．3 匍匐茎形成与块茎膨大的关系

Duncan〔6〕 （1984） 的研究显示，马铃薯单
节插条培养后第1d 即可观察到细胞分裂指
数的明显升高；培养第2d 和第3d，细胞分裂
指数达到最高值；第4d 起，细胞分裂逐渐减
弱，并且可以观察到细胞体积的增大，同时在
外部形态上刚刚可以看到匍匐茎顶端的膨

大。
Vreugdenhil〔7〕 （1989） 认为，匍匐茎伸长

及块茎膨大是连续的、密切相关的过程，同时
又是受不同外界条件和激素调控的两个独立

的发育阶段。 马铃薯块茎的发育必需经过以
下几个步骤：（1） 匍匐茎的诱导和发生，腋芽
的活动；（2）匍匐茎的伸长和分枝；（3）匍匐茎
纵向生长的停止；（4） 块茎的发生和膨大，匍
匐茎顶端辐射生长，同时发生内部的代谢变
化。这些步骤是马铃薯块茎发育所必需的，只
有在极少数特殊条件下，块茎的形成不经过

匍匐茎的伸长。

3 块茎发育的激素调控

3．1 激素对匍匐茎形成的影响
马铃薯植株的腋芽同时具有发育成普通

侧枝－叶枝和匍匐茎的潜力。 黑暗和潮湿有
利于匍匐茎的发生〔8〕。 Booth〔3〕（1963）的研究
显示，匍匐茎只有在相当水平的顶端优势的
影响下才能发生。 对去掉腋芽或去掉根部和
对外源激素的研究表明：（1）当侧芽不受顶端
优势支配时，细胞分裂素促进叶枝的形成〔9〕；
（ 2） 高比例的内源 GA （ 赤霉素） 或外源 GA
的加入，促进匍匐茎的形成〔8～11〕；（3） GA 在
天然 IAA （吲哚乙酸）或外源 IAA 存在时，在
各种条件下都能刺激匍匐的发生，可见，IAA
对匍匐茎的形成也有促进作用〔9〕。

匍匐茎的伸长和分枝或受光周期的影

响，长日照具促进作用，短日照促使匍匐茎伸
长的停止。 Wareing〔12〕（1973）发现，GA 含量
与光周期有明显关系，长日照和高 GA 含量
促进匍匐茎的伸长，短日照条件下，GA 含量
降低，匍匐茎伸长受到抑制。 除此以外，乙烯
也抑制匍匐的发育〔13〕，乙烯的产生经常是植
物在各种逆境协迫下的结果，Vreugdenhil〔7〕

（1989） 认为，马铃薯匍匐茎中乙烯的产生来
自于匍匐茎在地下伸长时的机械协迫，乙烯
产生导致匍匐伸长生长的停止。
3．2 激素对块茎膨大的影响

马铃薯块茎由匍匐茎顶端发育而来，但
激素对匍匐茎形成和块茎膨大的作用是不同

有。与对匍匐茎的作用相反，GA 抑制或延迟
块茎的发生〔10，14～16〕。 因此，在短日照下，GA
浓度降低有双重作用，即抑制匍匐茎的伸长
和促进块茎的发生。

有报道认为，乙烯在块茎发生中有积极
作用〔17，18〕。 但 Mingo－Castel〔13，19〕的研究说

明，乙烯抑制块茎的发生。 Vreugdenhil〔7〕
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（1989） 认为，这种分歧来自于乙烯抑制匍匐
茎伸长和块茎发生，但对块茎发生的抑制作
用是非常短暂的，由于匍匐茎伸长的停止，土
壤的机械协迫减小，乙烯的含量也下降。

细胞分裂素具有促进块茎发生的作用，
但它同时也可使匍匐茎转变为叶枝。 因此它
的作用决定于其它激素的共同作用。 当存在
高浓度 GA 时，细胞分裂素促进叶枝的形成；
在较高乙烯与 GA 比例时，它促进块茎发
生〔7〕。

对 IAA 作用的研究报道至今较少，
Harmey〔20〕（1966） 发现，外源 IAA 使块茎发
生提前及得到较大的薯块。 而 Kumar〔15〕

（1974） 报道，大于5μM 的 IAA 抑制块茎的
形成。 Struick〔21〕（1991）的研究显示，IAA 促
使无柄块茎的形成。

Wareing〔22〕 （1980） 报道了 ABA 在块茎
形成中的积极作用，但 Qareneg〔23〕 （1982） 和
Ew ing〔24〕 （1985） 的异议，使 ABA 在块茎发
生中的作用成为疑问。

在以上研究基础上，Wareing〔25〕 （1982）
提出，可能有一种未知的刺激物参与了块茎
形成的调节，短日照促进这种物质的产生。
Struick〔26〕 （1987） 以及 Koda 和 Okazawa〔27〕

（1988）分别分离出类似的物质。
综上所述，内源 GA 是块茎形成整个过

程中的重要调节因素。 匍匐茎发生时存在较
高含量 GA，而 GA 的减少促进块茎的发生。
Vreugdenhil〔7〕 （1981） 将 GA 的重要作用称
为“粗调节”，其它激素的协同作用称为“细调
节”，其中细胞分裂素和乙烯的作用是不可忽
视的。

4 影响植株不同位点块茎发育
的因素

  条件适宜时，在单个马铃薯植株的很多
位点上均可形成块茎。在不同位点，块茎的形

成是在同时进行的，但却是不同步的，最终形
成的块茎大小及其分布有很大差异。
4．1 匍匐茎发生的位点、时间和大小

在同一马铃薯植株上，匍匐茎的发生和
块茎的形成存在一定的规律性：（1）匍匐茎的
发生通常始于最靠近母薯的茎节，并呈向顶
发育的趋势〔4，28〕，越早形成的匍匐茎越大，并
且越容易分枝，因而具有越多的块茎发生位
点〔17，29〕；（2） 低茎节位点发生的块茎比高茎
节位点发生的块茎大。

匍匐茎是块茎发育的高效运输器官，在
马铃薯块茎发育中起重要作用，其大小分布
受多种因素影响〔21〕：（1） 匍匐茎与提供营养
物质及激素等的源器官（包括母薯、茎尖、叶
片等）的距离远近；（2） 连接匍匐茎伸长叶片
等源器官的维管束运输系统；（3）土壤对匍匐
茎伸长的机械协迫而造成的不同乙烯含量的

影响；（4） 匍匐茎上不定根的形成，影响其对
水分和养料的吸收。
4．2 影响块茎形成的内部因素－酶、激素和
膨压

块茎膨大的过程中伴随着淀粉的合成和

积累，在马铃薯植株的不同位点，对淀粉合成
所需要的碳源、细胞膨大所需要的水分和发
育所必需的其它养分以及激素等存在着竞

争。
近年来，许多研究者对马铃薯块茎淀粉

合成中一些重要的酶进行了大量的研

究〔20，30～32〕，认为它们对块茎形成中淀粉的积
累起重要的调节作用。 激素的作用已在前面
叙述。此外，由于环境变化造成块茎膨压的变
化，影响蔗糖的分布，进而影响淀粉的合成，
最终影响块茎的生长〔33〕。
4．3 影响块茎形成的外部因素

环境因素对块茎形成过程中所有发育、
代谢、物质运输过程有影响，因而影响块茎的
形成。 这些因素包括：土壤的温度、湿度和机
械阻力；光周期和光强度；各种逆境（高低温、
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干旱等） ；CO2浓度等〔21〕。
马铃薯植株上块茎的大小分布受多种因

素影响，但是匍匐茎的形成和发育是起决定
性作用的，它的数量、位置、发生时间及生长
情况都将决定随后块茎的膨大和发育〔21〕。

5 问题讨论与研究方向

5．1 匍匐茎伸长与块茎膨大的细胞学研究
对马铃薯块茎发育的形态解剖学研究已

有几十年历史，马铃薯块茎发育过程中细胞
分裂和细胞膨大两个过程的关系，过去一直
是研究者争论的焦点〔2，3，5〕。 近年来的研究普
遍认为，由腋芽形成匍匐茎主要进行细胞分
裂和纵向伸长，随后，细胞纵向伸长停止，匍
匐茎顶端细胞膨大和多方向分裂，块茎膨大
主要是细胞膨大的结果〔6，7〕。但这方面的观察
仍缺乏直接的细胞学证据，Vreugdenhil 和
Lammenen（未发表）对马铃薯发育过程中细
胞骨架的研究，不仅能够阐明细胞分裂的方
向及发生的部位与时间，同时将揭示细胞分
裂和细胞膨大两个过程的关系。 关于细胞膨
大过程的详细研究尚未见报道，细胞膨大过
程中，细胞壁的变化、液泡增大及细胞内部结
构的变化，都是值得研究的问题。
5．2 块茎形成与淀粉积累的关系

淀粉合成是块茎发育过程中不可分割的

一部分。以往的研究存在两个缺陷，其一是将
块茎的发育过程与淀粉合成过程分开进行研

究；其二，虽然不少研究者对淀粉合成的代谢
产物、酶等进行了测定分析，但缺乏细胞学的
直接证据。 有必要从细胞水平对淀粉产生的
时间、部位、分布及淀粉合成过程进行研究。
显微技术及细胞化学技术及免疫荧光技术的

发展，使淀粉合成过程中各种物质的定位研
究成为可能。
5．3 激素对块茎发育的调节作用

激素对块茎发育的调节作用是不容置疑

的，但目前的研究仅停留在激素对块茎发育
外部形态的影响，而且仍然没有明确的阐述。
激素在匍匐茎形成、块茎膨大和淀粉合成中
的作用，激素与淀粉合成中代谢反应和酶的
关系，激素与外界条件对块茎形成影响的关
系，激素对块茎分布的影响，以及外源激素对
块茎形成的调控等，有待做进一步的研究。

目前比较肯定 GA 在块茎形成中的重要
作用，今后，有必要对 GA 的作用机理及 GA
与其它激素的协同作用，进行重点的研究。对
于Wareing〔25〕提出的块茎形成刺激物的研究

也将进一步深入。研究激素的调节作用，不仅
具有重要的理论意义，同时将在马铃薯块茎
的生产中具有实践价值。
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