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知识介绍

� 立斌 马铃薯蛋白基因及其

在研究块茎形成和 品种改良中的作用

乌厂 信 康
�吉林农 仲

马竹 湃块 雀是杭株地下茎向膨大分化而

成的一种贮藏器官
，
累积有大量的淀粉和某

些特定的块 华蛋自
。

长期以来
，

制约块茎形

成的因索曾被�
’ ‘

泛地研究
，

尽价取得了某些

进展
，

���对其分 �机制却听 知 甚 微
。

近年

来
，

随着分子生物学的发展
，

利用重组 ��闪八

和基因转移技术
，

为研究块茎形成机理和品

种改良提供了一条新途径
。

影响块茎形成的因素

马铃 菩的块 失形成
，

既受环境因子的影

响
，

也受激素调节
。

一些 早期的研究
，

强调

光合产物和碳氮比的作用
，

增加叶而积和光

强度
，
介又温以及少 施 氮 肥

，

有利于块茎形

成
。

相反
�

生长后期氮肥过多或由于高温逆

境引起光合产物向块茎分配的减少
，

均会抑

制块茎形成
。

� 。 、
��

�
等通过 水 培 试 验表

明
，

高氮营养液阻碍块茎的形成
，

降低氮素

营养水平则块茎迅速形成
，

而如把低氮营养

液中生 长的植株重新转到
�
佰氮营养液中��寸

，

已经形成的块茎 又常常会逆转成词甸茎状生

长
。

光周期是控制块 雀形成过程的另一重要

��」索 ，

短光照 仃利于块 笔发育而长光照则有

利于代养生长
�
�

块 雀形成的临 界周期因温度

而异
。
�� �，� � � 和 代 � ��

、

�� � 等将处于短 口照

下 的植株 的茎或叶嫁接到长 日照下的植株上

可诱 导块 长形成
，

据此提出了
“
成茎激素

”

�空制块茎形成 ��勺����说
，

这种激素是 �于�处于短

日照下的奥或叶产生的
，

并可 通 过 嫁 按传

递
。
��年代后期

，
�
，�、��二 〔 、 �

和写�����
�

将甸甸茎

离体培 养八含细胞激动素和高浓度蔗糖的培

养基上
，

诱 导 �
’

块 共形成
。

此后陆续发现脱

落酸
、

香 豆索
、 ‘
�毛长素及乙烯衍生物的具有

刺激块茎形成的作川
，

但激素的作用既有正

效应
，

也有负效应
，

如赤霉酸明显地抑制块

茎的形成
，
因此 日前尚不能说已经找到 了真

正的
“
成茎激素

” 。

近年来从件二长于短 日照

条件
一

�‘ 的马铃薯叶中提取出来的茉莉酮酸衍

生物对块茎形成具有垂要作川
，

但详细机制

尚可屯洁楚
，、

� 利用马铃薯蛋 白作为研究块茎

形成的生化指标

马铃薯蛋白是一组分子量为 ��� ��的糖

蛋白
，
它是马铃曹块 茎中的主要贮藏蛋 白

，

约占成熟块茎中可溶性总蛋 自量的���
。

马

铃薯蛋白不同于普通贮藏蛋白的显著特点之

一是它具有酶活 性
�

八 。 �了
一 。 二 �

等利用杆状

病毒系统对该蛋自的
。
��入八 的 表 达试验结

果指出
，

它 耳�’�
一

��价醚基 水 解 酶 和转移酶活

州

马铃 薯蛋 白一般只 汀在于块 雀甲
，
七论

是 已经形成块 茎和米形成块 笔的植株
，

其茎

和叶 中均检测不出这种蛋白质
，

非块草诱 导
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植株的甸旬茎也不存在此蛋 白质
，
但当块洲

发育时则迅速累积
。

与此相应的是
，

马铃薯

蛋白的 ����右发育的块茎中也十分丰富
，

而在茎
、

叶和非诱 导植株的甸甸茎中也检测

不到
。

块茎通常在地下葡旬茎上形成
，

但也能

在腋芽上形成
。

当腋芽或单叶茎切段生长在

短 日照条件下时可形成块茎
，

这种块茎的马

铃薯蛋白和其它贮藏蛋白的含量与地下块茎

相同
。

而当腋芽或
一

单叶茎切段生长在长 日照

条件下时则发育成营养枝
，

这些营养枝也不

含有马铃薯蛋白
。

形成块茎的另一种方法是

将葡旬茎顶端切段或腋芽在黑暗条件下离体

培养在含细胞激动素和 ������的蔗糖培

养基上
，
这些块茎也含有大量的马铃薯蛋白

和其它贮藏蛋白
。

但如在光下培 养 在 只 含

��一 ��的蔗糖培养基上
，

则培养枝株上

的茎和叶无马铃薯蛋 白
。

马铃薯蛋 白由 �个多基因簇编码
，
每单

倍体基因组由��一��个基因组成
，

典型的四

倍体品种约有拐一 ��个拷贝
。

从所分离出来

的一些基因来看
，
它们郡具有高度同源的编

码区
，

都含有 �个内含子
。

根据 �尹

侧非翻译

区有无 ���
。� 的擂入序列可分为两类

，
即类

型 �和类型 亚
。

前者无插入序列
，

编码块茎中

马铃薯蛋白������的始�一���
，
后者有插

入序列
，

仅编码 ��� ��的马铃薯蛋白
。

类

型 �还有一点与类型 �不同
，
就是它在根中

也有微量才达
，

但根中的马铃薯蛋白
，

在免

疫反应和电泳谱带上与块茎中 的 有 明 显差

别
，
这可能

�

是由于翻译后加工所 造成的
。

类

型 亚的基因数等于或略大于类型 �
，

但其中

多数为假基 �习
。

根据 眼 制 性 片 段 长 度 多 态 性 分 析

������和脉冲 电泳分析结果
，
马铃薯蛋

白多基因簇拷贝位于第 �染色体的 �
�

�百万

碱基对的 ��八 片段上
，

但这一座位的详细

结构尚不汁
�
整

、

� 利
，�

甲马铃薯蛋白墓因在转基因

植株中的表达研究影响块芝形

成的因素

把类型 �和类型 亚马铃薯蛋 自毯因的�
尸

钡�启动于序列 ��
�

舰训��连接到 � 乞
质粒双

元载休�引 ��更
�

�的价葡糖苍酸酶 ���幻

基因上
，
转入农杆菌株 ��气理凌。�，

然 后与

马铃薯叶片共培养
，

获得转基因的马铃薯植

株
，
以此来测定究竟马铃薯蛋白基因的哪一

部分参与其组织特异性表达的调控
。

试验结

果指出
，
合有类型 �马铃薯蛋 白 基 因 �产

侧

�
�

���顺序的植株块茎的提取液
，

具有高度

的介葡糖普酸酶基因活性
。

但 在一般 条 件

下
，
无论是正形成块茎的植株或尚未形成块

茎的植株
，
在其根

、

茎和叶中
，

刀
一

葡 糖 有

酸酶基因都无明显表达
。

含有类型 �马铃薯

蛋自基因 �‘
侧顺序的杭株的块 茎

，

尸
一

葡 精

普酸基 曰 只孔微量的表达 �相当于类型 �的

��一���
，
同时正如所预期的

，
在根中也

有所表达
。

虽热类型 �马铃 薯蛋 白基因只能在块茎

和附着石块茎的甸甸茎中表达
，

长毯在某些条

件下也能在茎私叶中诱导表达
。

单叶茎切段

在诱 导光周期条件下生长
，
从依芽形成的块

茎中可累积总蛋白呈���的马铃薯蛋白
，
叶

柄中约有 � �
。

如把腋芽摘掉以阻止块茎形

成
，

则叶柄中马铃薯蛋 自含量可达到总蛋自

量的功� 、
，

雌。�
。

但尽管这些单叶书切条的

仆卜杨中的马铃薯蛋白
、

丈粉和其 它 贮 藏 蛋

自的含造达列了正常戍熟块茎的水平
，

却未

见有明显的细胞增生和膨大
，

由此可见马扮

薯植株的块茎形成实际上包含两个独立的过

程
� ①形态发生和细胞增生过程 � ②淀纷和

蛋 白质累积过程
。

前已述及
， 一

单叶茎切段的

腋芽是发有成块草还 是枝条
、

取决丁光周期
，
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即在短日照下形成块茎
，

在长 日照 下 形 成

枝条
，
而如把腋芽除去

，

则不论在短 日照下

还是长日照下
，
叶柄中都累积有大量的马铃

薯蛋白和淀粉
，
这进一步说明

，
淀粉和蛋 白

质的累积过程不仅可以独立于块茎形态发生

过程
，

而且这两个过程的调节机制也是不同

白勺
。

把含有类型 �马铃薯蛋白�刀
一

葡糖 普 酸

酶嵌合基因的马铃薯转基因植株的茎节间切

段进行离体培养
，
刀

一

葡糖普酸 酶基因 在 叶

和茎中一般不表达
，
当培养基中加入 ����

����� 的蔗糖时 则 此酶活性在叶和茎 中可

达到相当于块茎的同样水平 的 表 达
。

葡萄

糖
、

果糖等某些 � 一

双糖 都 有 诱 导 表 达 作

用
，

但达一作用不是由于渗透效应引起的
，

因在同样条件
一

�
，
肌醇无此作用

，
说明光 合

产物对块茎形成起着重要作用
。

体细胞组织中马铃薯蛋 白基因的蔗糖诱

导表达作用和淀粉累积作用与经典的研究结

果相符
，
即高水平的光合产初有刊于块茎形

�戊
。

当转基因植株的 茎 节 ��� 切 段 培 养 在

��� ���� 的蔗糖培养墓上时
，

细胞激动素
、

赤霉酸和有效氮量都不会影响 户葡糖 普 酸

酶的表达活性
，
而当培养基中蔗糖浓度降低

到 ������ 时
，

在无氮培养基上
，
外 植体的

户葡掂普酸酶活性
，
同 样 能 获 得 最 好 表

达
，
而在高氮培养基上则只有微量表达

。

培

养基中如含有赤霉酸
，
则 价葡精普酸 酶 诱

导表达所需的蔗糖浓度也相应提高
。

上述氮

和赤霉酞在不同蔗糖浓度下对类型 �马铃薯

蛋白基因表达的影响与它们对块茎形成的直

按影响是
一

�
一

分一致的
。

利用马铃薯蛋 白基因从分子水平上阐明

了影响块茎形成的因素
，

并查明类型 �基因

的�
‘
侧启动子区段调控该蛋 白的组织特异性

友达
。

块茎形成是一个复杂的过程
，

包括生

长
、

灰育
、

代谢
、

分配的综合变化
，

这一过

程由许多因子组成
，
具有不问自叭思节换式

，

弄清其机制
，
对于马铃薯的遗传改良

，
具有

重要意义
。

� 马铃薯蛋白基因在品种改良中

的作用

据记载
，
茄科植物共有����种

，
其中只

有 ���个野生种和 �个栽培种能形成块茎
。

一些试验资料指出
，
大多数具有块茎的种易

于与其相近的种杂交并产生 高 度 可 育的后

代
，
说明它们是进化较晚的种群

。

烟草和番茄也是茄科桩物
，

但都不能形

成块茎
。

番茄和马铃薯属同 一 族
，

同 一亚

科
，
具有类型 �

、

亚马铃薯蛋 白高度同源的

��� 序列
。

烟草和马铃薯属不同亚科
，

未

发现有同源序列
。

但不论是烟草和番茄
，

其

内源基因都是不能由蔗糖诱导表达的
，
然而

却都具有类型 �马铃薯蛋白基因蔗糖诱导表

达所必需的作用 因 子
。

把 类 型 �马铃薯蛋

白�刀
一

葡糖昔酸酶嵌合基因插入到烟草 和 番

茄植株中
，
都能在植株的茎和叶中受高浓度

蔗糖诱导而有效表达
。

以烟草为例
，

其表达

活性约为马铃薯的����
，
蔗糖诱导表达的剂

量效应曲线却是一致的
。

上述例子说明
，
烟草

、

誉茄和马铃薯一

样
，
不仅具有马铃薪蛋 白基级蔗糖诱导表达

的必需因子
，
而且诱导表达的模式也基本相

似
，

据此可以认为
，
不管是具有块茎的植物

还是无块茎植物
，
它们挽制体细胞贮藏组织

分化的生化机制至少是部分相同的
，

即具有

共同灼起源
。

近年来右关番茄和 马 乍汀薯 的

��� 限制注片段长皮多态性分析的资料又

为研究块茎形成的进化过程提 供 了 线 索
。

番茄的马铃薯蛋 自基因同源区段位
一

于第 �染

色体的长臂
，
只有 � 、 �个拷贝

，
而且都是

类型 �基因
，

但在共第 �染色体的中部有 �

个类型 �基因
，
这个基因是可以蔗搪诱导表

达的
门

前已述及
，
马铃曹的精蛋自纂因是一
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个多基因簇
，

侮单倍体基因组由��一 ��个基

因编码
，

这��一��个基因也位于第 �染色体

的长臂上
，

但类型 �和类 型 �各 约 ��� 左

右
，

在第 �染色体 中部 也 有 �个 类 型 �基

因
。

可见马铃薯蛋白基因在番茄和马铃薯基

因组中的分布是一致的
，
只是在第 �染色体

上墓因的类型和拷贝数两者有差别
，

类型 �

墓因拷贝数在马铃
一

薯第 �染色体的集中可能

是在进化过程中发生的基因重排的结果
。

以

上假说从生化机制上说明了块茎形成的可能

的进化过程
，

至于在形态上如何发展变化形

成块茎这样一种贮藏器官
，

有 待 于 深入研

究
。

这些问题无论在理论上和实际上都是具

有重大价值的
。

由于
�

马铃薯蛋白基因特别是类型 �基因

及其启动子在器官特异性表达及蔗糖诱导表

达中起着重要的作用
，

这就为利用这些基因

通过遗传工程方法改良马铃薯品种打 下了基

础
。

马铃薯蛋 白基因及其启动子在品种改良

中的应用 可从以下儿方面考虑
。

第一
，

马铃薯块茎中蛋白质 含量约占鲜

重的 ��
，

其总蛋白中���为马铃薯蛋 白
。

马铃薯蛋 自是由马铃薯蛋白基因编码的
，
因

而增加马铃薯基因组中马铃 薯蛋 白基因的拷

贝数就可以合成更多的马铃薯蛋 白
，

从而提

高块茎中蛋白质的含量
。

现在 已经分离出了

马铃薯蛋白基因
，

并把它与 尸
一

葡糖 断酸 酶

墓因和新霉素磷酸转移酶基因 连 接
，

再 与

�
�

质粒双元载体共组
，

转入农杆菌
，

将此农

杆菌与 马铃薯叶片或茎尖共培养就很容易将

重组质粒中的马铃 薯蛋白基因整合到马铃薯

细胞基因组
，
从而增加其拷贝数

。

第二
，

马铃薯蛋 自基因的启动子是个活

性很高的强启动 子
，
现在已经分离出了这个

启动子
，
同样把它与 价 葡糖 仔酸酶报 道 基

因和新霉素磷酸转移酶基因连接
，

再与
’

�‘质

粒双元载体共组
，

这是个理想的马铃薯遗传

工程载体
，

只要用特定的核酸内切酶切开
，

连接上所需的外源基因 �如高蛋 白基因
、

某

种必需氨基酸基因
、

脂肪及糖基囚等�
，

用

农杆菌转入马铃薯细胞
，
马铃薯蛋白基因的

启动子就能启动这些基因在块茎中高水平的

表达
，

从 而改进和提高块茎的营养成分
。

第三
，

培育抗病虫的马铃薯品种
。

利用

类型 �马铃薯蛋白基因启动子与某些能产生

对病原菌和害虫有毒物质的基因 �内毒素基

因� 重组
，

转入
一

马铃薯植株
，
即 可 获 得抗

病
、

虫的马铃薯占�’�种
。

内毒素 基 因 可 从细

菌
、

真菌中分离
，

如苏芸金杆菌的毒蛋白基

因 �
也 可以从植物体本 身提取

，
如 昆虫的胰

蛋白酶抑制剂基因等
。

总之
，

运用遗传 工程 方法改良马铃薯品

种是大有可为的
。

据报道
，

美国学者计划在

未来 �年内培养出超级与铃薯
，

这种马铃 薯

不仅含有营养完全的蛋白质
、

脂肪
、

糖等成

分
，

而且转入某种编码药物的多肤的基因
，

还能治疗和预防疾病
。

为使我囚的马铃薯生

产提高���一个新阶段
，

我们必须积极开展这

方面的研究
。
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