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摘 要：光照尤其是光质对马铃薯微繁培养过程中的形态建成和产量形成有着十分重要的影响，同时也是马铃薯微繁过

程中不可或缺且人工可控的关键环境因子之一。基于组织培养的脱毒种薯生产是当前马铃薯原原种获取的主要途径，

因此关于光谱对马铃薯微繁调控的影响具有很高的探究价值。本文旨在综述近年有关光谱对于马铃薯微繁调控的研

究，分析与探讨其研究进展及研究中存在的问题，以期能够总结前人研究经验，找到更切合研究需要与生产需要的研究

方向，为今后马铃薯微繁补光的光谱选择研究和应用提供参考。
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Abstract：Light, especially light quality, has a significant impact on morphogenesis and yield formation during pota⁃
to micropropagation. It is also one of the key environmental factors that are indispensable and artificially controlla⁃
ble during potato micropropagation. At present, the production of virus-free seed tups based on tissue culture is the
main way to obtain potato original seed. Therefore, it is of great value to explore the influence of spectrum on the reg⁃
ulation of potato micropropagation. This paper aims to summarize the research on the regulation of potato microprop⁃
agation in recent years, combined with the author′s research experience, analyze and discuss its research progress
and problems in the research, in order to summarize predecessors′ research experience, and find more relevant re⁃
search direction of needs research and production, potato micro numerous fill light spectra for the future to choose to
offer reference to research and application.
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马铃薯（Solanum tuberosum L.）为茄科一年生

双子叶草本植物，可作为主粮、饲料和工业原料

等，在人类的生产和生活中占据着举足轻重的地

位 [1]，近年已被列为我国第四大粮食作物。马铃

薯通过块茎留种，但在多年栽培下，病毒或类病

毒会侵染马铃薯并通过薯块世代传递积累 [2]。病

毒或类病毒对马铃薯的侵染是系统感染，目前还

没有能够有效防治马铃薯植物病毒的化学药剂。
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病毒的侵染和积累导致马铃薯退化，造成减产

20%～30%，严重时减产达到 80%以上。此外，马

铃薯可同时被多种病毒侵染，传统育种很难育出

具有多种病毒抗性的品种。目前解决马铃薯种薯

繁育和病毒防治问题的最有效途径是在适宜的组

织培养条件下培育出脱毒种苗，以及生产马铃薯

原原种。

光照作为植物组织培养必不可少且人工可控

环境因素之一，对马铃薯微繁有着十分重要的影

响。通常人们将光因子分为光质（光谱）、光密度

（光照强度）[3]和光周期。光主要以能量形式影响

植物的光合作用，即高等植物特有的光合系统能

够使其吸收光能，同化二氧化碳，制造有机物并

释放氧气；光还作为一种环境信号，调控植物的

形态建成 [1-4]。植物能感知 400～700 nm的可见光
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部分，各波段光谱的光合能效和对植物形态建成

影响都有所差异。640～660 nm的红光部分和波

长为 430～490 nm 的蓝紫光部分是植物叶绿素对

可见光谱最强的两个吸收区域 ,被认为是植物生

长发育所必备的光谱，因此，在人工可控环境下，

室内植物的补光主要是以红、蓝光谱为主。过去

人们在对光质影响植物生长发育的研究中，红光

和蓝光对植物的影响是光生物学研究的热点之

一 [5-6]。但在自然选择及进化过程中，植物必然会

进化出适应自然光的机制，所有能被植物接触到

的光谱可能都会对植物整体的生长发育产生协同

促进效应，使植物能够维持正常生长发育；因此

包括绿光 [7]、黄光 [8]、紫外光 [9]等研究较少的光谱可

能也会对植物的生长发育有着重要影响。前人大

量研究基本已经确认了马铃薯微繁试管薯诱导所

需的环境条件，即短日照、低温和较高的蔗糖浓

度有利于试管薯块茎的诱导和膨大 [10]。然而关于

不同光谱对马铃薯微繁的影响机理以及形态表征

当前缺少较为系统的阐述，本文将综述近年关于

光谱对马铃薯微繁影响的生理机制与形态表征的

研究，尝试性提出一些观点，以期为今后马铃薯

微繁的研究和试管薯的诱导提供参考。

1 不同光谱对马铃薯微繁形态建成

的影响

1.1 红光对试管薯植株形态建成的影响

光谱能够有效调控植物的生长发育以及形态

建成 [11-14]，马铃薯试管薯的株高、茎粗、叶发育、根

系以及后期试管薯的诱导数量与膨大效果等都受

到光谱直接或间接的影响。

红光对植物生长发育的直接调控主要受光敏

色素介导。由光敏色素介导的基因表达信号转导

途径有多条，目前已知有 200多个反应光敏色素

共同参与调控植物的生长发育。在马铃薯微繁补

光中，单色红光有利于马铃薯试管薯植株茎节间

数的增加和节间的伸长，但植株比较纤弱，叶片

较小、叶片数较多 [12]，表现出类似避阴效应（shade
avoidance response）的形态表征，但与自然界中由

光敏色素介导，通过红光与远红光比例调控的阳

生植物避阴效应有所差别。红光作用下可能会影

响到试管薯叶片中光敏色素与细胞内其他蛋白组

件的相互作用，最终表现出植株形态上的差异 [13]，
然而在前人一些试验中以单色绿光和单色黄光进

行补光，试管薯植株表现与红光类似的植株形态

表征，另一方面，研究表明同等光密度下，蓝光的

量子产额大于红光、绿光和黄光 [14]，因此，不排除

红光仅仅是以能量形式影响植株的一些形态建

成，而与光敏色素无关的可能性。此外，关于试

管薯的诱导，前人试验发现，红光促进试管薯的

诱导，远红光则可以逆反这种促进效应 [15]，这初步

说明马铃薯试管薯植株叶片中的光敏色素可以通

过感知环境中的红光和远红光来调控试管薯的诱

导。有研究发现光敏色素 B（phyB）介导光周期对

马铃薯块茎形成的影响 [16]，缺乏 phyB的植株则无

法感知光周期信号，无论在长日照或短日照条件

下都能够形成块茎 [17]，这进一步说明红光以及光

敏色素与试管薯的形态建成和产量形成有着密不

可分的关系。关于马铃薯微繁形态建成的红光效

应，即试管薯植株根、茎、叶在单色红光下的形态

建成，当前已有较统一的初步认知，但关于红光

如何调控试管薯植株形态建成的科学问题当前还

未解决，如试管薯植株在红光下的根、茎、叶形态

建成是否由光敏色素介导，红光是以能量形式还

是以信号形式调控试管薯植株的根、茎、叶形态

建成等问题。

1.2 蓝光对试管薯植株形态建成的影响

蓝光通过光信号形式，由隐花色素、向光素、玉

米黄质等光受体介导，调控植物的诸多生理生化响

应以及植物的一些关键形态建成；诸多研究表明蓝

光是植物正常生长发育所必要的光谱，如下胚轴生

长抑制[18]、叶绿体发育[19]、气孔开闭[20]、植物向光运

动[21]等重要生命过程都受到蓝光的调控。

与红光相反，蓝光抑制马铃薯试管薯植株茎

的伸长，但有利于茎的增粗以及干物质的积累，

植株壮苗指数较高，叶片大且厚，形态建成与白

光条件下类似，学者们从多个方面进行研究，试

图解释蓝光影响试管薯植株形态建成的机理。

Chen[22]等研究发现蓝光和白光下试管薯叶面积较

大与 expasin、木葡聚糖糖基转移酶、肌动蛋白和

微管蛋白基因的较高表达有关；蓝光处理下大多

数涉及到叶绿素发育的细胞差异表达基因

（DEGs）上调可能是试管苗叶绿体在蓝光下发育

较好的原因；蓝光抑制马铃薯试管薯茎伸长的现

象属于典型的蓝光诱导植物光形态建成效应；通

过精密实验证明蓝光调节的下胚轴伸长抑制效应

与光敏色素介导的类似反应相互独立 [23]。关于马

铃薯微繁形态建成的蓝光效应在基因层面和解剖

结构层面获得一定的线索，总体来看缺乏系统

性，还无法精确指导马铃薯微繁的补光系统构

建；此外，蓝光受体有多种，试管薯植株某个形态
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建成是受单一受体介导，或者仅仅只是受光谱能

量影响，或者同时受光谱能量和光谱信号影响等

一系列可能性都还需逐步探索。

1.3 其他光谱对于试管薯植株形态建成的影响

除红光与蓝光外，植物还能感知太阳光谱中

可见光部分的绿光、黄光，不可见光中的紫外光

和红外光，相对于红光和蓝光，在室内植物补光

应用上，关于这些光的研究还不够透彻，因而在

应用上也较少，但毫无疑问这些光谱对植物的生

长发育也具有重要影响。传统的研究认为植物无

法利用绿光，植物之所以在人的眼睛中呈现绿色

是因为其基本无法吸收利用绿光而将绿光反射所

致 [24]，Klein[25]研究发现，在组织培养条件下，峰值

为 550 nm的绿光对组培植物生长发育最有害。

但 Folta[26]和 Bouly等 [27]研究发现，绿光也能够被植

物吸收并用于光合作用，进而影响植物的生长发

育，且绿光相比于红光和蓝光更能够深入到植物

的冠层之下，促进植物冠层之下叶片的光合作

用。如绿光能够深入到生菜底层叶片，促进其光

合作用并延缓底层生菜叶片的衰老速率 [28-29]。
Kim等 [30]研究发现，当植株所接收的光谱中绿光

比例超过 50%时才会对植物的生长发育造成抑

制效应，而当植物所接收的光谱中绿光比例低于

24%时，反而会促进植物的生长发育。

关于黄光对植物生长发育影响效应的研究当

前相对比较薄弱。有研究认为黄光对于植物生长

发育具有负面效应 [31]；Wakeel等 [32]研究发现黄光

（峰值在 595 nm）对黄瓜的生长抑制作用强于绿

光（峰值在 520 nm）。但也有研究认为黄光对植

物生长发育具有促进作用，如崔瑾等 [33]研究发现

红光和黄光能够显著提高黄瓜、番茄叶片中的叶

绿素与类胡萝卜素含量。然而关于黄光对植物生

长发育影响的生理、生化机理方面的研究比较欠

缺，这也是目前农业生产上还无法有效利用黄光

来提高生产效益的主要原因。总而言之，关于绿

光和黄光对植物影响的普适效应目前还没有得到

比较统一的认知，因此在马铃薯试管薯微繁的补

光过程中，很少应用到绿光和黄光。另一方面，

植物在单色绿光和黄光下的确无法完成全生育期

正常生长，因此在关于试管薯微繁补光试验中，

大多都是在以红蓝光为背景的条件下添加绿光或

黄光进行研究，且得出一些研究成果。Ma等 [34]研
究发现，红蓝背景光下添加绿光有助于提高植株

的茎粗、叶绿素、可溶性糖、可溶性蛋白和淀粉含

量；在叶片解剖结构层面，红蓝背景光下添加绿

光叶片气孔开度呈椭圆形，有利于气体的交换，

且叶片拥有明显的上皮层和栅栏状薄壁组织层分

化，表现出有利于植株进行光合作用的叶片解剖

结构形成，Li等 [35]以Ma[34]等使用的同一品种马铃

薯试管苗以及同样光密度进一步研究黄光效应，发

现红蓝背景光下添加黄光比在红蓝背景光下添加绿

光更能促进试管薯的生长发育：RBY（6∶3∶1）的组

合光谱相比 RBG（6∶3∶1）组合光谱和白色荧光

灯，试管薯植株的干重、鲜重、茎粗、叶片数、叶面

积、比叶重、壮苗指数、根系活力等都表现较好，

且 B465（465 nm波段蓝光）比 B445更适用于试管

苗壮苗补光。

关于紫外光，前人研究发现适量的紫外光辐

射能够矮化植株，促进壮苗 [36]，并诱导植物防御性

次生代谢产物的合成与积累，增强植物的抗逆能

力 [37]，进而使植物更能适应多变的自然环境，因此

在室内栽培中，如马铃薯试管苗，油菜、番茄等植

物的工厂化育苗流程中，补充适量的紫外光可能

也是提高优质移栽苗产出的手段。另一方面，当

前地球臭氧层破坏严重，部分地区紫外光辐射量

增加，且未来这种情况可能还会加重，因而目前

紫外光辐射的生物学效应已成为新的生态学和生

物学问题，但关于紫外光对于马铃薯试管薯生长

发育影响的研究目前尚处于空白状态。

过去诸多研究都指出，组合光比单色光更有

利于植物的正常生长发育 [38]，在 Ma[34]与 Li[35]的研

究中同样呈现出组合光优于单色光的趋势，这可

能是由于在自然选择及进化过程中，植物进化出

适应自然光的机制，所有能被植物感知的光谱都会

对植物整体的生长发育产生协同促进效应，使植物

能够维持正常生长发育，因此在室内模拟太阳光谱

（阳光中所能辐射到地面并被植物所感知的光谱）

是未来植物补光的方向之一，然而太阳光在一天中

的光谱组分以及光照强度是不断变化的，且植物对

不同波长的光谱响应可能存在相互耦合的效应[39]，
造成该方向的研究也面临着重重困难。

2 不同光谱对马铃薯试管薯诱导的

影响

马铃薯试管薯形成过程伴随着 GAs水平的下

调和 ABA、JA水平的上调，同时还有 patatin和 pa⁃
tatin mRNA的含量急剧增加。关于光质对试管薯

诱导过程中分子水平、激素水平以及生理生化机

理性影响的研究目前较少，主要研究仍集中在

“不同光质处理—诱导量”的浅显水平。
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虽然蓝光有利于试管薯植株建成有利于光合

作用的形态，但关于试管薯的诱导方面，定量 RT-
PCR显示，相对于黑暗条件（最有利于试管薯诱导

的光照条件），日中型马铃薯品种在蓝光下的

GA7ox和 GA20o1x RNA水平升高，当在培养基中

施加嘧啶醇（嘧啶醇阻止贝壳杉烯氧化成贝壳杉

烯酸，进而抑制 GAs的生物合成）后，可以消除蓝

光对日中型品种块茎形成的抑制作用 [40]，这说明

蓝光可能通过促进日中型品种中 GAs的积累来抑

制块茎形成。Shan等研究发现，以白光下培育的

试管薯植株作为外植体母苗相比于单色红光和单

色蓝光下培育的试管薯外植体母苗更有利于试管

薯的诱导，而在诱导期补光中，则是白光更有助

于试管薯的诱导 [41]，Jiang等 [12]也得出类似结论，参

考Martirosyan等 [42]研究结论似乎能够解释这一现

象，即白光有利于马铃薯试管苗植株光合系统构

建，白光下的光合速率、光合系统电子传递速率、

三磷酸盐利用率、气孔导度等都高于蓝光、红光、

绿光 ,同时试管苗的生物量呈现出白光显著高于

其他光谱处理的现象，因此白光有利于试管薯诱

导可能是由于白光有利于试管薯植株的光合系统

构建和光合作用引起的。但奇怪的是 Shan[41]和 Ji⁃
ang[12]等试验中的单株诱导率都小于 1。马铃薯试

管薯植株属于兼养型植物，除了光合作用的干物

质来源外，培养基碳源也能够作为植株生长发育

的干物质来源，拥有较高的光合效能，并不能确

认马铃薯外植体培育后期的诱导与膨大效果也

好。关于较适于试管薯诱导的光谱当前仍没有较

统一的认知，其相关生理生化机理也有待继续探

究。前人试验过程中可能并未考虑到试管薯生长

的整体环境是否适合于试管薯的诱导，若培养环

境并不适合试管薯诱导，则整个试验根本无法挖

掘出试管薯本身的生产潜力，更难以筛选出准确

的诱导光谱。在过去研究中常容易忽略品种特性

因素，以单一的马铃薯品种进行试验，得出的结

论存在一定的片面性；另一方面，外源糖在马铃

薯微繁过程中也充当着类似光照的效能，同样以

能量和信号两种形式影响试管薯的生长发育，在

今后关于光谱对马铃薯微繁影响的研究中，应考

虑到外源糖的影响效应。

3 不同光谱对马铃薯试管薯膨大的

影响效应

马铃薯微繁形成的试管薯块茎与自然条件下

的地下块茎在组织结构、生理特性以及基因表型

上基本相同，因此，离体条件下的马铃薯试管薯

诱导为块茎发育研究提供了稳定性高、可控性强

且周期短的试验体系。马铃薯块茎是马铃薯植株

的地下匍匐茎亚顶端变态发育而成。马铃薯块茎

的发育包括块茎形态的建成和淀粉、储藏蛋白等

营养物质的积累，因此在诸多研究中，与淀粉形

成有关的 ADP-葡萄糖焦磷酸化酶（AGP）成为研

究热点。研究显示，块茎形成过程中 AGP含量和

活性均迅速上升，淀粉合成速率加快，离体条件

下的试管块茎形成中也观察到相同的结果 [43]，而
不同波长的光谱在马铃薯试管薯淀粉合成过程可

能存在不同的调控效应。转基因马铃薯植株的淀

粉合成功能受阻情况下，并未导致马铃薯块茎诱

导受阻，反而高于正常基因型植株，即单个匍匐

茎上同时发生两个或两个以上的块茎 [44]，该发现

暗示马铃薯块茎的诱导和膨大是两个相对独立的

生命过程。

马铃薯块茎膨大的相关生理生化机理研究相

对成熟，但关于光质对马铃薯块茎膨大及试管薯

块茎膨大的影响机理当前仍处于较滞后的状

态 [45]。可以确定的是，光质对马铃薯块茎膨大有

着十分重要的影响—Martirosyan[42]以单色红光、蓝

光和白光在 16 h/d的光周期下培育母苗，进而以

不同光谱下培育出的母苗茎段接种于诱导培养基

中，以 8 h/d的光周期诱导，结果发现红光与蓝光

下培育出的试管薯母苗茎段更有利于诱导期试管

薯的膨大；诱导期补光效果则是白光和蓝光下膨

大促进效果较佳。Chang等 [46]以单茎段外植体直

接在 8 h/d的光照下进行诱导培养，结果发现蓝光

有利于试管薯块茎的诱导和膨大，Che等 [47]和 Li
等 [48]也得出类似结论。今后，关于光谱对马铃薯

试管薯块茎膨大影响的生理机制研究可以参考当

前已经相对成熟的马铃薯块茎膨大生理机制研究

结论，即测定不同光谱处理下与马铃薯块茎膨大

相关的生理指标，如淀粉积累量、淀粉合成相关

酶活性、蔗糖合成与分解相关酶活性、蔗糖转运

蛋白等，综合形态表征、物质转运与积累、基因差

异表达、相关酶活性、相关激素水平分布等，逐渐

完善不同光谱对试管薯膨大影响生理生化机制的

研究。

4 展 望

植物在地球上出现的时间远远早于动物，其

生长发育依赖于光照，在自然选择及进化过程中

必然会进化出适应自然光的机制。因此，照射到
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地球表面且能被植物感知或吸收的自然光必然会

对植物生长发育产生独特的影响。此外，光谱间

可能存在着某种平衡效应，使植物能够维持正常

生长发育，单色光谱或者缺乏某种单色光，尤其

是缺乏叶绿素主要吸收的红、蓝光谱，将会打破

植物的光谱平衡，从而产生某种负面效应。

光谱调控马铃薯微繁实质是一个十分复杂的

交互影响过程。光谱一方面以能量形式影响马铃

薯试管薯的光合作用，另一方面以信号形式影响

马铃薯试管薯的基因表达。光谱调控的两个方面

的中间过程都会牵连到马铃薯试管薯的基因差异

表达、激素水平和分布、酶的含量和活性、物质的

转运与分配等，最终在不同光谱下表现出宏观形

态结构、解剖形态结构和产量形成的差异，同时

这个调控过程还会受到品种基因型、温度、光周

期、光照强度、培养基类型、外源糖种类和浓度等

多方面的影响。纵观过去几十年关于光谱对马铃

薯微繁影响的研究，总体来说缺乏系统性，研究

仍处于初步阶段。关于不同光谱调控马铃薯试管

薯生长、发育、形态建成、产量形成的内在生理生

化机制，今后需要基于前人研究结论与经验，综

合考虑环境条件、品种特性以及培育方式，进一

步深入研究相关生理生化机理，再基于准确的理

论构建稳定的马铃薯试管薯诱导繁育体系。
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