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马铃薯块茎淀粉性状调控功能基因研究进展
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摘 要：淀粉是人类饮食中碳水化合物的首要来源，对保障生命发挥重要作用。已知的作物淀粉积累机制研

究集中于谷类和豆科作物种子。马铃薯作为重要主粮作物之一，其收获器官——块茎由茎变态而成，其淀粉积累

机制可能存在差异。因此，为了深入马铃薯块茎淀粉积累机制的研究，迫切需进行系统性的调研，了解马铃薯淀

粉调控功能基因的最新研究进展。详细列举了近年国内外与马铃薯淀粉调控相关并功能验证的基因研究结果，比

较了转基因、编辑材料的表型变化差异，明确了功能基因影响淀粉的具体性状；结合已有模式植物淀粉调控网

络，以淀粉合成和淀粉降解两个阶段对功能基因进行划分，构建马铃薯块茎淀粉积累可能的分子调控机制图，确

定具有基因工程应用潜力的基因，同时，对当前马铃薯淀粉功能基因研究及应用进行问题分析和展望，旨在为特

定淀粉性状改良的基因工程应用提供参考。
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Abstract: Starch is the primary source of carbohydrates in the human diet and plays a crucial role
in sustaining life. Current researches on crops' starch accumulation mechanisms have primarily focused

on the seeds of cereal and legume crops. As an important staple food crop, potato produces tubers—its

harvested organs—which are modified stems, and their starch accumulation mechanisms may differ

significantly. Therefore, it is imperative to conduct a systematic review and summarize the latest

advances in functional genes regulating starch metabolism in potatoes. This review comprehensively
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马铃薯作为高价值主粮作物，品种丰富，用

途广泛，可同时用于鲜食和加工。马铃薯是人类

重要的碳水来源，也为人类提供大量的蛋白、维

生素、酚类物质和金属元素（包含磷、钾和钙）等

多种营养物质 [1]。马铃薯的淀粉和其他营养成分，

影响马铃薯的品质和下游加工产品。

淀粉是马铃薯中最主要的碳水化合物，在许

多食品和非食品行业中有商业化应用。马铃薯淀

粉大量应用于薯泥、薯条、薯片等产品的加工。

它也是重要的工业原料，可应用于高档纸品的生

产[2]。据统计，2024年，全球天然马铃薯淀粉产量

约430万 t[3]。而马铃薯收获器官——块茎，由茎变

态而成，完全不同于谷物的种子形成方式，其淀

粉形成具有特殊机制[4]。关于作物淀粉形成机制的

研究大部分集中于谷物和豆类作物的种子 [5-7]，尤

其是水稻、玉米、小麦等禾本科植物的胚乳 [8-9]。

对于马铃薯块茎的研究相对较少，缺乏系统化的

总结，块茎特异淀粉积累的系统调控网络尚未完

整构建。这限制了学者对其独特形成机制的深入

理解和后续的淀粉精准改良。因此，了解马铃薯

的淀粉功能基因研究的最新成果，总结其淀粉积

累的分子机制网络图具有重要意义。本综述对近

年关于马铃薯淀粉含量和品质调控及功能验证基

因的研究成果进行了整理，详细列举了基因改变

后马铃薯淀粉的具体性状变化结果。一方面，有

助于构建马铃薯淀粉积累的基因调控网络；另一

方面，用于协助基因工程改良马铃薯淀粉浓度和

品质的基因工程育种。

1 植物淀粉积累的主要过程

植物淀粉的最终积累量主要与两个过程相关：

合成途径与降解途径。高等植物淀粉在质体中合

成，承担淀粉生产的主要贮藏器官质体称为淀粉

体[10]，而叶绿体（光合碳固定）[11-12]、油料种子质体

（脂肪酸生物合成）[13-14]，以及胡萝卜等根部的有色体

（类胡萝卜素生物合成）均可合成淀粉[15-16]（见图1）。

compiled recent research findings from the past years on functionally validated genes involved in potato

starch regulation both domestically and internationally. It compared phenotypic variations in transgenic/

gene edited materials, clarified the specific starch traits influenced by these functional genes, and

categorized the genes into two stages—starch synthesis and starch degradation—based on existing

regulatory networks in model plants. Furthermore, it proposed a potential molecular regulatory

framework for starch accumulation in potato tubers, identified genes with potential applications in

genetic engineering, and provided an analysis of current challenges and future prospects in the study

and application of functional starch-related genes in potatoes. This review aimed to provide guidances

for the application of genetic engineering in modifying specific starch traits.

Key words: potato starch; starch synthesis; starch degradation; regulatory genes; gene engineering

application

淀粉体 叶绿体 脂质体 有色体

图1 淀粉合成细胞器

Fig. 1 Organelles for starch synthesis

1.1 淀粉合成步骤与相关酶

淀粉是以葡萄糖（C6H12O6）为单体的多聚合

物。葡萄糖单体以 2种方式连接——1, 4-糖苷键

和1, 6-糖苷键（见图2），组合形成直链淀粉（Amy⁃
lose）和支链淀粉（Amylopectin）[17-18]。α-直链淀粉

由 α-1, 4-糖苷键连接D-葡萄糖组成，支链淀粉
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中的线性键是α-1, 4-糖苷键、分支键是α-1, 6-糖
苷键[19-20]。

淀粉生物合成步骤相对简单，主要分为3个步

骤，涉及3种关键酶：ADP葡萄糖焦磷酸化酶（AG⁃
Pase；EC 2.7.7.27）、淀粉合酶（EC 2.4.1.21）和淀粉

分支酶（EC 2.4.1.18）具体见图3。

淀粉链合成的起始由葡萄糖-1-磷酸和ATP在

AGPase作用下生成淀粉合成底物腺苷二磷酸葡萄

糖（ADP-葡萄糖）。AGPase催化反应产生的焦磷酸

被无机碱性焦磷酸酶清除，植物中该酶存在于光

图2 葡萄糖单体合成淀粉的方式

Fig. 2 Modes of starch synthesis from glucose monomers

α-D-吡喃葡萄糖

α（1→4）糖苷链 α（1→6）糖苷链

支链淀粉

支化点

直链淀粉

线性聚葡萄糖链

步骤一：
ADP葡萄糖
焦磷酸化酶

（EC 2.7.7.27）

步骤二：
淀粉合酶

（EC 2.4.1.21）

步骤三：
淀粉分支酶

（EC 2.4.1.18）

腺苷三磷酸 α-D-葡萄糖-1-磷酸+ = 二磷酸 + ADP-α-D-葡萄糖

1, 4-α-D-葡萄糖 =

=+

+α-1, 4-D-葡萄糖-α-1, 6-（α-1, 4-D-葡萄糖） H2O

H2O+=

+ +

H+

H+ADP[（1→4）-α-D-葡萄糖基]n-1[（1→4）-α-D-葡萄糖基]n ADP-α-D-葡萄糖

图3 淀粉合成的3种关键酶及反应方程式

Fig. 3 Three key enzymes and reaction equations of starch synthesis
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合与非光合组织的质体中（见图3、4）[21-23]。

焦磷酸的清除过程有效推动AGPase反应平衡

向合成ADP和葡萄糖的方向移动。在叶绿体内，

ATP可来源于光合作用，葡萄糖-1-磷酸由还原

性戊糖磷酸途径提供原料（见图 4），后者通过磷

酸葡萄糖异构酶（EC 5.3.1.9）作用产生，催化葡萄

糖-6-磷酸（G6P）与果糖-6-磷酸（F6P）之间的可逆

转化，反应需要Mg2+参与，同时具有催化D-葡萄

糖-6-磷酸 α-β异构的功能 [24-26]。此外，磷酸葡萄

糖变位酶（EC 5.4.2.2）催化葡萄糖-6-磷酸与葡萄

糖-1-磷酸的可逆转化（见图4中的PGM）[27] ；与之

不同，在非光合质体中，ATP需通过ADP/ATP转

运蛋白从细胞质特异性输入 [28]（见图 4）。葡萄糖-
1-磷酸既可直接从细胞质输入，也可由质体内的

葡萄糖-6-磷酸经质体磷酸葡萄糖变位酶催化转化

而来。

图4 光合质体和非光合质体淀粉合成的通路

Fig. 4 Pathways of starch synthesis in photosynthetic and non-photosynthetic plastids

淀粉合成的第二个关键步骤是葡萄糖基部

分，通过淀粉合酶（ADP-葡萄糖：[1→4]-α-D-葡
聚糖 4-α-D-葡萄糖基转移酶；EC 2.4.1.21）转移到

已存在的葡聚糖链上，催化ADP-葡萄糖的葡萄糖

基与葡聚糖链非还原端之间形成α（1, 4）-糖苷键，

同时释放ADP。淀粉合酶以直链淀粉和支链淀粉

为底物，高等植物的淀粉合酶由5种基因编码，分

别 为 GBSS、 SSI、 SSII、 SSIII 和 SSIV， 其 中 ，

GBSS与淀粉颗粒紧密地结合，负责直链淀粉合

成[29-31]。其他SS异构体（通常命名为可溶性SS）产生

支链淀粉链，每个 SS在支链淀粉合成中占比不

同，且发挥不同作用[32-33]。SSI、SSII和SSIII类群分

别负责短链、中链和长链的延伸[34-38]。

第三个关键步骤是淀粉分支酶（SBE）催化形成

淀粉聚合物中的α-1, 6分支，该酶首先水解链内某

个α-1, 4-糖苷键，随后在断裂葡聚糖链的非还原

端与另一个葡萄糖残基（可能来自被水解的链段）

之间形成α-1, 6-糖苷键（见图3、4）。
1.2 淀粉降解步骤与相关酶

淀粉降解过程包括可溶性葡聚糖的释放、可

溶性和线性葡聚糖的代谢、麦芽糖代谢 3个阶段

（见图5）。
第一阶段，两类酶与淀粉结合并调节淀粉的

磷酸盐含量，促进葡聚糖释放。其中，磷酸转移
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酶为GWD（葡聚糖-水双激酶；ATP: α-1, 4-葡聚

糖，水磷酸转移酶；EC：2.7.9.4）和 PWD（磷酸葡

聚糖，水双激酶；ATP: 磷酸-α-1, 4-葡聚糖，水

磷酸转移酶；EC：2.7.9.5），磷酸酶为磷酸葡聚糖

磷酸酶（PGP）。其中，GWD催化 ATP 上的β-磷酸

盐（β-磷酸基团）向支链淀粉葡萄糖基 C3 或 C6 位

转移。PWD 对 C3 位置的葡萄糖基单元进行磷酸

化[39]，磷酸酶去除这些磷酸基团。

第二阶段，可溶性和线性葡聚糖的代谢主要

由β-淀粉酶（β-淀粉酶，α-1, 4-葡聚糖麦芽糖水解

酶；EC: 3.2.1.2）完成，从链中暴露的非还原末端

释放麦芽糖。β-淀粉酶无法水解α-1, 6分支点，也

不能直接作用于其邻近点，完全降解需通过脱支

酶（DBE）活性水解分支点。DBEs（ISA1/ISA2）降解

产生短麦芽寡糖释放到质体基质[40-41]。β-淀粉酶可

作用的最短麦芽寡糖是麦芽四糖。α-淀粉酶水解

淀粉颗粒表面或颗粒内部通道中暴露的聚合物α-
1, 4糖苷键，释放出可溶性葡聚糖，这些葡聚糖将

成为进一步降解的底物 (萌发的禾谷类种子胚

乳）[42]。

第三阶段，淀粉降解过程中形成的麦芽三烯在

D-酶（歧化酶，D-酶，4-α-葡萄糖基转移酶；EC
2.4.1.25）作用下将一个麦芽糖基团从麦芽三烯转移

到另一个葡聚糖，产生葡萄糖和一个较长的葡聚

糖，后者通过β-淀粉酶进一步降解。麦芽糖代谢在

D酶2作用下降解成葡萄糖。

淀粉颗粒

直链淀粉

支链淀粉

GWD/PWDATP SEX4/LSF2

可溶性（磷酸化）葡聚糖

可溶性
（磷酸化）
葡聚糖

脱磷酸葡聚糖

葡聚糖磷酸化酶

葡萄糖-6-磷酸

分枝葡聚糖

β-淀粉酶

β-淀粉酶

AMP+Pi

ISA3/LDAα-淀
粉
酶

线性葡聚糖 葡萄糖
D-酶1

DBEs

ISA3

D-酶2
麦芽糖 葡萄糖

葡萄糖-1-磷酸

葡萄糖-1-磷酸

α-淀粉酶

DBEs

脱磷酸
葡聚糖

Pi HK PGM

图5 植物淀粉降解代谢通路示意图

Fig. 5 Schematic diagram of starch degradation metabolism pathway in plants

2 参与马铃薯淀粉积累的功能基因

2.1 马铃薯淀粉合成途径的关键基因

2.1.1 GBSS调控直链淀粉的形成

GBSS利用可溶性麦芽低聚糖为底物，形成直

链产物。在高等植物中，GBSS结构较为保守，在

已存在的支链淀粉基础上，进一步延长链条，形

成直链淀粉。直链淀粉的形成使得淀粉结构更加

致密，提高碳储存的效率[43]。在马铃薯材料Desiree
中同时敲除GBSS的 4个等位基因（位点信息：5'T
GTTGACAAGGGTGTTGAAT3'），使块茎中的直链

淀粉含量将仅占 3%，而野生型直链淀粉含量为

27%[44]。SBE和 GBSS不同组合敲除材料的淀粉表

型发生变化。在 SBE I 完全敲除及 SBEII 3个等位

位点敲除的突变材料的遗传背景下，GBSS完全敲

除材料的直链淀粉含量为49%。而在3个基因4个
位点均被敲除的情况下，不同突变体的直链淀粉

含量则为10%~20%。Larichev et al.[45]使用Nevsky和
Udacha 品种，创制 GBSS 的 CRISPR/Cas9 编辑材

料。Abeuova et al.[46]使用Astanalyk、Tokhtar和Ak⁃
sor 3个品种，也创制了GBSS的CRISPR/Cas9编辑

材料，在不同遗传背景下，突变体植株表现出不

同的突变表型，其中，AkT4-19第一个靶点和第二

个靶位点的4个等位基因全部突变，第三个靶位点

4个位点等位基因也全部突变，突变体植株表现出

直链淀粉显著降低的表型。Ali et al.[47]在Desiree背
景下，对GBSS进行CRISPR/Cas9基因编辑，产生

1个或 3个等位基因编辑的编辑材料，通过碘染色
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检测，编辑材料表现出直链淀粉显著降低的表型。

2.1.2 SBEI和SBEII调控支链淀粉的形成

在Desiree背景下，SBEI和 SBEII基因编辑的

群 3中，SBEI和 SBEII基因的 4个等位基因均被编

辑，直链淀粉含量为 98%。在 SBEI的 4个等位基

因完全编辑的群 1、SBEI完全编辑和 SBEII 2~3个

等位基因发生编辑的群2中，直链淀粉含量与对照

组相同，均为25%。而RNAi系T-2012中的直链淀

粉含量为40%。在群3中，无支链淀粉，且不同长

度的直链上无分枝，其淀粉颗粒受到的影响最大，

该群中的块茎产量、大小和干物质质量均显著降

低[46]。突变体虽形成淀粉颗粒，但以低序的晶体结

构形式存在。群1的淀粉颗粒与野生型相似，呈椭

圆形，但在核心处略有塌陷，群2中塌陷现象更为

显著。群3则呈现为球型多裂的表型，其产量是对

照材料的 60%~80%，块茎变得小而长，且主薯上

产生较多萌芽。在极性光照下，群3中的淀粉颗粒

未出现十字交叉结构，野生对照中则易出现。此外，

群3植株在生长15周后，植株生物量高于其他2个
群。群3生长10周的叶片经碘染色法检测发现未被染

色，表明在正常光照条件下，叶片中暂态淀粉合成不

足。而群1、群2、T2012和野生型不同，均表现出预

期的黑暗条件下叶片暂态淀粉缺失的表型[48]。

Harris和 Warren以Desiree为背景，使用农杆

菌介导的CRISPR/Cas9基因编辑技术，成功产生3种
SBEI和SBEII突变体：第一种为SBEI和SBEII双缺

失突变体；第二种为 SBEII缺失和 SBEI下调突变

体；第三种为 SBEII下调突变体 [49]。对于 2种均缺

失的突变体（系 4-44），其淀粉颗粒表型为正常大

小（约41.7 μm）， 呈现塌陷和裂纹的形态，淀粉中

的分枝下降50%。而两株SBEII缺失和SBEI下调的

材料（系 212-36和系 227-25）淀粉颗粒大小正常

（41.7 μm），均无塌陷和裂纹，淀粉分枝分别下降

9%和 16%。仅 SBEII下调的系 230-51淀粉颗粒大

小正常（50.3 μm），未出现塌陷和裂纹，淀粉分枝

下降18%。在系4-44的天然形态下，53.4%是结晶

晶体，经糊化处理后，晶体态下降至 6.9%，回生

处理 7 d后继续下降至 5.9%，高于其他系。经 7 d
回生处理，3种突变体的淀粉比野生型消化更少。

其中，2个基因缺失的材料系4-44糊化焓最低；但

加热后，系 4-44的糊化焓显著高于野生型，其最

高点糊化焓是 71.65[0.03] ℃，而野生型是 63.62

[0.04] ℃。在糊化18 h回生后，系4-44 与野生型无

显著差异。经7 d回生处理，系4-44糊化最高温显

著高于野生型。在自然形态下，系 230-51的结晶

度最高。系 4-44 消化率为 3.50[0.41]%，是所有材

料中最易被消化的。系 230-51、系 212-36和系

227-25的消化率也显著高于野生材料[49]。

在Desiree背景下，通过RNAi方式下调淀粉降

解相关基因 GWD1 和淀粉合成关键基因 SBE1，

产生 2个 sbe1单突系、3个 gwd1单突系和 2个双突

系。在 SBE1下调材料中，淀粉的G6P含量是野生

型的两倍，而GWD1下调材料中G6P含量极低。双

突变体中G6P含量显著低于野生型，但高于 gwd1

系中的 G6P 含量，直链淀粉含量增加。在所有

gwd1系中，直链淀粉含量增加。在 sbe1系中，直

链淀粉含量低于gwd1系中的含量。gwd1系淀粉中

的直链淀粉含量低于野生型和 sbe1系。同时下调

GWD1和SBEI后，材料中的直链淀粉显著高于其他

系。 sbe1 系相对野生材料，在 7~12 间的聚合链

（DP）有轻微减少，在聚合链 13~21间增加；gwd1

系大于20的聚合链下降，在8~17间增加。对于双

突体系材料，在DP6-7、DP11-15和DP17-24间呈

下降趋势，DP8-9和DP42-53间呈增加趋势。在突

变体 sbe1系和 gwd1系中，未发现明显的淀粉颗粒

形态差异，但在双突变体中，多聚的淀粉颗粒数量

相对较少。在2个 sbe1突变体中，淀粉黏度的峰值

和谷值高于其他材料。gwd1突变体、sbe1/gwd1双
突变体表现出峰值和谷值较低，其中，sbe1/gwd1
双突变体的黏度峰值和谷值最低。崩解度或最终黏

度无差异，但所有 sbe1品系的回缩度均低于野生型

对照。gwd1突变体的淀粉糊化温度增加幅度高于

双突变体[50]。

2.1.3 PTST2和SS5影响淀粉颗粒的起始和形态

基因PTST2和SS4，是淀粉颗粒合成起始的重

要基因[51]。PTST蛋白是质体蛋白，其N端具有卷曲

螺旋结构域，C 端具有碳水化合物结合模块

（CBM），在直链淀粉合成中发挥重要作用，其作用

机制是定位淀粉颗粒上的GBSS[52]。与PTST互作的

蛋白有两个：类囊体相关核基质附着区结合丝状蛋

白 1（MFP1）和类肌球蛋白叶绿体蛋白（MRC）。其

中，MRC蛋白包含长的卷曲螺旋结构域和未知结

构域 [53]。在马铃薯中，PTST2 有 2 个同源基因：

PTST2a和PTST2b，其中，PTST2b在块茎中表达，

··152



李结平，等：马铃薯块茎淀粉性状调控功能基因研究进展第2期

而MRC仅在叶中表达，块茎中不表达。使用Clear⁃
water Russet的转基因材料表明，过表达MRC导致

皱缩淀粉颗粒形成，并产生多个淀粉起始点。沉

默 PTST2b基因导致产生显著的近球形淀粉颗粒，

且每个颗粒均起源于单个中心起始点。在PTST2b

突变体中，未观察到淀粉颗粒数量变化，每株淀

粉含量和块茎产量也无变化。而MRC过表达后，

淀粉含量和块茎产量均显著降低。在PTST2b突变

材料中，圆形淀粉颗粒糊化特性完全改变， 拥有

更高的峰值和最终黏度。在一些MRC过表达植株

中，淀粉颗粒变小，其中，20%~50%颗粒属于小

颗粒（小于 2 μm 和 2~7 μm），而 12%~45%颗粒属

于中大颗粒（7~15、15~50、大于 50 μm），且淀粉

颗粒形状不规则。在PTST2b突变材料中，淀粉颗

粒拥有更高的表面值，在颗粒外周有交叉中心，

称为脐，有时形成多个交叉。在MRC过表达植株

中，与对照植株类似，多类颗粒具有单个偏离的

中心点，但很大一部分不规则的颗粒有多个交叉

中心。PTST2b是正常颗粒形状形成所必需的，其

突变体中球形颗粒的形成是由于丢失了异向生长

特性所致。在过表达MRC的材料中，不规则的淀

粉颗粒更多，这主要是由于产生了更多的起始位

点。与野生型相比，ptst2b突变体和 MRC过表达材

料的直链淀粉显著增加。此外，支链淀粉长度分

布也有微小改变：ptst2b突变体中DP为 9~12链条

比例更高，MRC过表达材料中DP大于15的长链比

例更高。MRC过表达材料的单株块茎数与对照组

相似，但块茎质量仅有对照材料的一半，且含水

量和淀粉含量均显著低于对照组。

使用双单倍体马铃薯 AC142作为遗传材料，

通过CRISPR/Cas9技术对淀粉合成的关键基因 SS5

进行基因编辑，获得在 5'-UTR双等位基因纯合敲

除的两个突变体系[54]。在盆栽试验中，突变体材料

长势与野生型差异显著。突变体材料在叶绿体产

生较少的淀粉颗粒，在夜间叶片淀粉降解减弱，

突变体有额外的淀粉颗粒起始，形成更多支链淀

粉颗粒，块茎中形成更多的小淀粉颗粒，淀粉起

始的改变引起薯质量和淀粉积累降低。突变体产

生的试管块茎比对照材料小，两个突变材料质量

相对对照材料分别减少 20.2%和 19.9%；同时，突

变体块茎中的可溶性糖含量低于对照组；这表明

SS5是块茎膨大和淀粉积累的关键基因。突变后，

淀粉颗粒的椭圆形和平滑的边缘形状无改变。突变

体材料中的淀粉颗粒主要分布在较小颗粒区间（0.2~
15.3 μm），而野生型主要分布在较大颗粒区间

（0.2~25.2 μm）。因此，突变体中的平均有效直径

变小。此外，突变体还表现出更高的淀粉直/支
比。ss5突变体淀粉颗粒的起始糊化温度、峰值糊

化温度和终止糊化温度均显著低于野生型。野生

型的淀粉体中通常仅含有单个淀粉颗粒，而突变

体中一些淀粉体中含有多个淀粉粒，变异数量为

2~6个。这些结果表明 StSS5是控制单个淀粉颗粒

形成的关键基因。

2.1.4 转录因子对淀粉合成的调控

AP2/ERF类转录因子StERF75抑制马铃薯淀粉

合成 [55]。在 Desiree背景下过表达该转录因子后，

淀粉含量减少 4.6%~10.4%。而直链淀粉含量不

变，表明淀粉含量减少是由支链淀粉含量降低引起

的。此外，过表达后蛋白含量也存在显著差异。对

比过表达材料块茎淀粉的黏度特性发现，其谷值黏

度和最终黏度与野生型相似，而峰值黏度略微高于

对照材料。此外，链长为 6~16的多聚糖在过表达

植株中显著降低。链长为17~38和45~60的多聚糖

在过表达植株中则显著增加。在StERF75过表达植

株中，淀粉起始温度（To）、峰值温度（Tp）、终止

温度（Tc）及焓变值（ΔH）均高于野生型。其中，

StERF75-OE2株系的 Tp和 Tc值显著高于野生型。

StERF75与 Isoamylase1.1（ISA1.1）启动子中的元件

ATCTA作用，抑制 ISA1.1表达，StNF-YC1也参与

其中。

李紫玉 [56]研究发现，马铃薯 NAC-f 亚族转录

因子StNAC033，通过抑制StSS4等淀粉合成基因和

StBAM9 淀粉酶淀粉分解相关基因的表达，抑制淀

粉降解，过表达植株表现出夜间瞬态淀粉降解被

抑制的表型。

WRKY家族 IIc组 转录因子 StWRKY23，直接

靶向淀粉合成途径的StSBE2.1，并与组蛋白去乙酰

化酶等蛋白互作，参与表观遗传修饰调控淀粉合

成。RNAi干扰 StWRKY23会抑制块茎膨大、降低

块茎质量，提高淀粉含量。

2.2 淀粉降解途径的关键基因

2.2.1 非催化淀粉结合蛋白ESV1和LESV
ESV1和 LESV编码非催化淀粉结合蛋白，其

中，ESV1通过调节淀粉颗粒表面的葡聚糖结构，
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影响2种与淀粉降解相关的激酶——α-葡聚糖水双

激酶（GWD）和磷酸葡聚糖水双激酶（PWD），进而

影响淀粉降解。LESV可结合到不同类型的葡聚

糖[60]，影响GWD的磷酸化活性。 ESV1和LESV共

同作用，降低GWD活性，影响其下游反应。ESV1
和LESV并不影响双激酶的自磷酸化过程。ESV1和
LESV结合改变 B型麦芽糊精表面葡聚糖的结构，

影响后续酶的识别与作用效率，并影响淀粉合成的

酶活性。在 Desiree 背景下，编辑 LESV 和 ESV1

后，esv1突变体无影响，但 lesv突变体颗粒直径

显著减小。在突变体中，50%颗粒直径在4~5 μm，

而野生型仅有 13%颗粒直径在该范围内。突变体

中，不仅观察到微小颗粒，还观察到非典型结

构，表现为融合的小颗粒聚集体，或形成深裂隙

的复合结构。超声波和SDS清洗处理均无法将聚合

物分离。此外，部分小颗粒呈现出带有锐利边缘

的平坦表面。两基因突变对植株长势、淀粉和植

物多聚糖的含量均无影响。椭球体圆度在突变体

系中显著降低，由野生型中的 0.87下降至 0.83。
lesv中的淀粉磷酸化比率显著增加至19%~28%，主

要是由于O-6-磷酸化富集，O-3-磷酸化含量未改

变。在 esv1突变体中，磷酸化水平有微小增加，为

18%~20%。通常情况下，lesv突变体水解 48 h后，

其水解率为 26%，而野生型材料的水解率仅 17%，

同比增加 53%。突变后并未影响淀粉的超分结构，

晶体结构经Wide Angle X-ray Scattering（WAXS）测

定及分析，结果表明所有材料的淀粉均呈B型，其

特征衍射峰出现在2θ=7.4°位置[61]。

2.2.2 淀粉磷酸化酶Pho1a的作用

在马铃薯 Desiree 背景下，使用 CRISPR/Cas9
进行基因编辑淀粉磷酸化酶 Pho1a（EC 2.4.1.1）
获得3种类型的突变体，分成3个群，分别为全敲

除（FKO）、移码突变（IFM）和包含野生型突变

（WTA）。突变后的植株株高、生长速度与野生型

相似。FKO突变体材料每穴产生的块茎产量显著

高于野生型，但其中大部分（30%~60%）是小型

薯，FKO和 IFM中的单位块茎质量低于野生型，但

平均干物质含量与野生型相似。大部分敲除事件

的块茎数量是野生型的2~4倍。不同敲除事件每穴

块茎数为 30~64枚，而野生型为 9枚。FKO和 IFA
中多数敲除事件产生更长的块茎，部分敲除事件

中产生高比例的圆形块茎。FKO和 IFM中的质体含

有更多的淀粉颗粒，其中，小颗粒数量高达 80%，

而WTA和野生型材料中为 30%~60%。FKO和 IFM
块茎中的淀粉体均包含小淀粉颗粒，而WTA和野

生型材料仅在表皮附近的淀粉体中包含小淀粉颗

粒，且FKO和 IFM中的颗粒更圆。

5个FKO事件中，有 4个事件的淀粉含量比对

照材料略低。突变材料的淀粉含量为 13.8%~
16.3%，而野生型材料为 17.1%。FKO直链淀粉含

量比野生型低，为 14.1%~16.2%，而野生型和

WTA的直链淀粉含量为 21.2%~21.6%。且突变后

不阻止块茎的低温糖化[62]。

2.2.3 液泡膜糖转运蛋白TST1和TST3.1
液泡膜糖转运蛋白 1（TST1）将过量的糖贮藏

至库器官质体，或者转运至液泡过程中 [63]，调控

块茎低温贮藏后的糖积累。在低温糖化敏感型

品种鄂马铃薯3 号（E3）遗传背景下，通过RNAi方
式抑制 StTST1表达后，显著降低各贮藏阶段（包

括贮藏后 0、15、30和 60 d）的块茎中果糖和葡萄

糖含量。而突变体材料在贮藏 15 d后，蔗糖含量

显著增高；在贮藏 30、60 d后，突变体材料与野

生型材料的蔗糖含量无显著差异。各贮藏阶段的

块茎加工后，丙烯酰胺含量均显著降低。在低温

贮藏 60 d后，突变体材料生产的薯片比对照组油

炸后颜色浅，与贮藏0 d材料相比，颜色仅有细微

变深。此外，突变体材料的植株生长并未受影

响，其株高、茎粗、叶面积和单株产量均与野生

型接近，两者萌发时间也相同。抑制 StTST1后，

可降低块茎中的ABA含量，改变块茎的淀粉代谢

途径。

液泡膜糖转运蛋白 3.1（StTST3.1）影响马铃薯

暂态淀粉周转和植株生长[64]。在马铃薯品种鄂马铃

薯 3 号E3材料背景下，通过RNAi抑制其表达后，

叶绿体中包含较大的淀粉颗粒，夜间淀粉的降解

速率显著降低，但每天的淀粉积累较野生型更

高。在叶片器官中，无论白天淀粉的积累和黑夜

淀粉的降解，突变体均比野生型低。在6 h光照处

理的叶片中，突变体中的蔗糖和己糖类含量显著

低于野生型。突变体叶片中的叶绿素含量，特别

是叶绿素 b含量也显著降低。StTST3.1沉默植株表

现出明显的萎黄现象，在8 h短日照条件下，这些

沉默植株呈现出萎黄与矮化的表型。盆栽试验表

明，突变体在8 h光周期生长条件下生长受阻，叶片
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浅绿，株高、茎粗、单株块茎产量和单株块茎数

量，均显著低于野生型E3植株。突变后，不影响块

茎低温贮藏后的可溶性糖性状（包括蔗糖、葡萄糖和

果糖，麦芽糖含量无变化），但突变体材料的叶绿

体呈现出不规则形状。同时，内部堆叠的基粒类囊

体数量减少，叶绿体通常体积更大，且淀粉颗粒更

大。转录组分析表明，StTST3.1调控淀粉合酶（SS2
和SS6）及葡聚糖水双激酶（GWD）。
2.2.4 调控淀粉降解过程的转录因子基因

热激转录因子 StHSFA2通过直接结合并激活

StBAM1和 StUGPase2等淀粉降解关键基因，促进

淀粉向还原糖转化。其沉默转基因株系在低温贮

藏后，还原糖和丙烯酰胺含量维持低水平，油炸

品质显著改善[57]。

ABA 信号通路下游的转录因子 ScAREB2，通

过结合 ScBAM3.1启动子上调其表达，增强淀粉颗

粒降解，产生更多的蔗糖、葡萄糖和果糖[59]。分别

过表达 ScAREB2和 ScBAM3.1的转基因植株均呈蔗

糖、葡萄糖和果糖含量增加的表型。

2.3 已验证的马铃薯淀粉积累相关功能基因转基

因材料淀粉性状

分析近年遗传转化验证的马铃薯淀粉相关基

因（见表1），发现淀粉表型变化与基因功能、遗传

背景存在明确关联。

表1 近年已验证的马铃薯淀粉调控功能基因

Table 1 Identified functional genes involved in potato starch regulation in last years

基因
Gene

GBSS

GBSS（SBE突变
体背景）

淀粉分支酶Ⅰ和
II（SBEI 和
SBEII）

遗传背景
Genetic

background

Desiree

Astanalyk、
Tokhtar、Aksor

Desiree

Desiree

Desiree

靶点序列信息
Target sequence

5'TGTTGACAAGGG
TGTTGAAT3'

5'CCTTGTCACAG
ATAGGACTCAGG3'；
5'TACTAAGGTAAC
ACCCAAGATGG3'；
5'GGGCTGTTAACA
AGCTTGATGGG3'
5'GACAAGAAGATC
CCTTTGATTGG3'

-

-

-

-

-

-

其中一份材料缺失SBE1
和SBE2，两份材料缺失
SBE2，且 SBE1 表达量
降低，另一份材料仅出
现SBE2表达量降低。

突变等位基因
Mutant allele

-

品系 AsT4-7 突变等位基因随
世代递减，T1 代4 个、T2 代
3 个、T3 代2 个；品系 ToT4-
21 和 AkT4-19 各世代均保持
4 个突变等位基因（T1~T3 代
均为 4 个）

1个或3个突变等位基因

− 19;− 4;− 3;0 / − 93;− 23;
− 17;+153（SBE I）/− 1; 0;

+104（SBE II）
− 3;− 2;− 2;+1/ − 93;− 23;
− 17;+153（SBE I）/− 1; 0;

+104（SBE II）
− 37;− 7;− 5;− 3/ − 93;− 23;

− 17;+153（SBE I）/− 1; 0;
+104（SBE II）

− 5;− 4;− 2;+1/ − 93;− 23;
− 17;+153（SBE I）/− 1; 0;

+104（SBE II）
− 5;− 5;− 1;− 1/ − 93;− 23;
− 17;+153（SBE I）/− 1; 0;

+104（SBE II）

-

4个品系均为 sh1和
sh2双等位基因突变

表型变化
Phenotype change

gbss突变体的直链
淀粉含量为3%，而
野生型则为27%

突变品系 AkT4-19 显著
降低直链淀粉含量

基因编辑品系的支链
淀粉含量显著增加

直链淀粉含量 49%

直链淀粉含量约19%

直链淀粉含量约10%

直链淀粉含量约18%

直链淀粉含量 20%

仅当 SBE1与所有 SBE2基因
功能完全缺失时，才可实现
直链淀粉的极端积累，但严
重影响淀粉结构与块茎农艺
性状

7 d回生后，所有 SBE突变系
的淀粉消化性均低于野生
型。其中，系 4-44天然消化
率最强；系 230-51天然结晶
度最高。4个突变品系的天然
消化率均显著高于野生型

参考文献
References

[44]

[46]

[47]

[44]

[48]

[49]

··155



东 北 农 业 大 学 学 报 第57卷

基因
Gene

SBE1/GWD1

PTST2b/类肌球
蛋白叶绿体蛋白
基因复合系统

（MRC）

淀粉合酶（SS）

淀粉磷酸化酶
（Pho1a）

LESV与ESV1基因
（ESV1：早期饥
饿 响 应 蛋 白 1；
LESV：类早期

饥饿响应蛋白1）

AP2/ERF转录因子
StERF75

液泡膜糖转运
蛋白1（StTST1）

液泡膜糖转运
蛋白StTST3.1

StNAC033

遗传背景
Genetic

background

Desiree

Clearwater
Russet

双单倍体
马铃薯AC142

Desiree

Desiree

鄂马铃薯
3 号（E3）

鄂马铃薯
3 号（E3）

鄂马铃薯
3 号（E3）

靶点序列信息
Target sequence

RNAi

MRC过表达/
PTST2b沉默品系

5'TGTTCCGGAGAG
TTTGCATG3'

5'GCTGTTGCAAA
GAATGCCTT3'

LESV: 5'GGAGTGGCAT
GAGAAATGGT3'

ESV1: 5'GCAGTGATGG
TACCTTAGAA3'

StERF75过表达

StTST1-RNAi

StTST3.1-RNAi

过表达

突变等位基因
Mutant allele

构建StSBE1与StGWD1
单/双干扰载体

MRC过表达品系

在StSS5基因5'非翻译
区内获得的两个杂合
双等位基因突变体

-

-

-

-

-

-

表型变化
Phenotype change

SBE1突变：G6P加倍，直链淀
粉最低、黏度最高
GWD1突变：G6P极低，直链淀
粉升高，糊化温度上升
双突变：G6P与直链淀粉均最
高，糊化温度再升，黏度低于
GWD1，颗粒多裂瓣，三者链长
分布均改变

StPTST2b 沉默：淀粉颗粒球
形，短链多，黏度好，产量
不变
MRC 过表达：颗粒小且不规
则，长链多，产量下降
共同点：直链淀粉略降，两者
均改变颗粒形态（前者更圆，后
者不规则）

叶片：淀粉颗粒减少，夜间降
解慢
块茎：淀粉粒过多、复合化、
鲜质量与淀粉积累下降
微型薯偏小，可溶性糖降低

FKO与 IFM突变体中，块茎淀
粉粒偏小，直链淀粉含量均显
著下降。低温贮藏后，FKO突
变体蔗糖含量翻倍

ESV1突变：仅磷酸基微降
LESV突变：颗粒变小、磷酸化
增加、水解加快53%
双突变：对植株生长与淀粉无
影响

过表达 StERF75导致块茎总淀
粉含量降低，并改变块茎淀粉
的理化特性

StTST1沉默株：块茎还原糖与
薯片丙烯酰胺减少，低温贮藏
色泽更浅，淀粉代谢转向“合成
增强、降解减弱”

StTST3.1沉默导致叶片淀粉颗
粒变大，夜间降解减慢，淀粉
周转率降低。光照后叶片糖含
量下降，叶绿素（尤其是叶绿素
b）减少

超量株系在夜间抑制瞬时淀粉
的消耗， 叶片中淀粉过量积
累，过表达系下调了 SS4等淀
粉合成基因、BAM9淀粉酶淀
粉降解相关基因的表达，抑制
淀粉降解，同时上调 SWEET
等转运基因表达，影响蔗糖转
运利用
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基因
Gene

ScAREB2 和
ScBAM3.1

StWRKY23

StHSFA2

遗传背景
Genetic

background

鄂马铃薯
3 号（E3）

鄂马铃薯
3 号（E3）

鄂马铃薯
3 号（E3）

靶点序列信息
Target sequence

ScAREB2 和
ScBAM3.1
过表达

RNAi

RNAi

突变等位基因
Mutant allele

-

-

-

表型变化
Phenotype change

超量表达 ScAREB2通过上调β-淀粉酶
BAM3.1 的表达增加淀粉颗粒的催化降
解，增加糖类积累；ScAREB2超量表
达和ScBAM3.1超量表达转基因株系均
提高蔗糖、葡萄糖和果糖含量，植株
高度、单株结薯数、单株薯质量和薯
块的形态方面无变化

StWRKY23干扰转基因株抑制块茎膨
大，降低块茎质量，提高淀粉含量。
StWRKY23直接靶向淀粉合成途径中
的 StSBE2.1表达调节淀粉合成，也可
与组蛋白去乙酰化酶等蛋白互作参与
组蛋白乙酰化修饰的表观遗传调节淀
粉合成代谢

RNAi系低温贮藏后的还原糖和丙烯酰
胺含量维持较低水平，StHSFA2 通过
直接结合并激活 StBAM1 和 StUGPase2
等淀粉降解关键基因的启动子，促进
淀粉向还原糖的转化
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表1（续）

淀粉合成途径中，淀粉合酶GBSS、淀粉分支

酶（SBEI，SBEII）、淀粉合酶（SS）研究比较充分，

特别是GBSS的RNAi和基因编辑材料，不同遗传

背景，包括 Desiree[43, 45]，Astanalyk、Tokhtar、Ak⁃
sor[44]和SBE突变的背景，试验材料均表现出直链淀

粉含量降低的表型，敲除的等位基因数量与直链

淀粉含量多数成反比，4个等位基因完全敲除直链

淀粉比例最低。但在相同的Desiree背景下，淀粉

分支酶（SBEI、SBEII）编辑后研究结果不同，Zhao
et al.[48]研究中，SBEI和 SBEII均完全编辑群 3中直

链淀粉含量为 98%，且淀粉颗粒、产量等农艺性

状受影响，而Harris et al.[49]研究表明，两基因完全

编辑（系 4-44）表现出淀粉中的分枝下降 50%，但

淀粉颗粒未受影响。可能原因是编辑位点不同，

影响编辑后的酶活性，亦可能是转化事件的个体

差异性所致。相同的原因，不同突变组合在不同

研究中也表现出结果差异，如 Zhao et al.[48]研究

中，基因不同突变体组合，直链淀粉含量无变

化，与野生型相同。但是在Harris et al.[49]研究中，

SBE单个编辑中，支链淀粉含量均下降。随支链淀

粉含量降低，消化率增加，两基因完全编辑（系4-
44）材料表现出最易消化的结果。在葡聚水双激

酶 1（GWD1）突变的背景下，SBE1突变体直链淀

粉含量最高，单个突变，直链淀粉含量增加，表

明 SBE1与GWD1功能冗余地调控支链淀粉形成。

淀粉合酶（SS）的编辑发生在非编译区内，改变淀

粉结构性状，主要是淀粉粒变化；如发生在编译

区内，可能淀粉结构性状和加工性状改变更明

显。PTST2b突变后，直链淀粉比例出现下降，淀

粉颗粒变圆。MRC过表达，直链淀粉下降，同时

淀粉颗粒变小。这些基因均影响淀粉结构、直支

比性状。

淀粉降解过程中，淀粉磷酸化酶（Pho1a）突变

后，直链淀粉比例降低，淀粉颗粒形状发生变

化，相对野生型更小。但与淀粉合成途径机制不

同，可能原因是降解过程受到干扰。LESV与ESV1
的突变影响淀粉颗粒，对淀粉和产量均无影响。

StTST1和StTST3.1突变后，淀粉降解的下游反应受

到影响，均与液泡和糖类运输相关，表明其间接

参与淀粉积累过程。

转 录 因 子 StERF75、 StNAC033、 ScAREB2、
StWRKY23 和 StHSFA2 的转基因材料中淀粉或

糖含量发生变化，表明其参与淀粉积累过程。

因为转录因子的功能特征，调控的下游基因具有

多样性，较难鉴定是否参与淀粉积累的特定过

程，如 StNAC033既调控 SS4等淀粉合成基因又调

控BAM9淀粉酶淀粉降解相关基因。StERF75抑制

马铃薯淀粉合成 [55]；StWRKY23通过靶向StSBE2.1
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参与合成过程 [58]；ScAREB2、StHSFA2 和 StWRK-
Y23，分别调控ScBAM3.1、StBAM1和StSBE2.1，其

中ScBAM3.1得到过表达材料的验证，其他靶向基

因均未作转基因验证，转录因子的调控均可能存

在其他路径。

3 马铃薯块茎淀粉积累的分子调控
途径及淀粉性状改良的潜在靶标基因

3.1 马铃薯块茎淀粉积累的分子调控途径

综合近年淀粉功能基因的研究，筛选并总结

改变基因产生淀粉表型变化的研究结果，构建马

铃薯淀粉积累的调控网络（见图6）。
在淀粉合成途径中，ADP葡萄糖焦磷酸化酶

（AGPase；EC 2.7.7.27）催化G1P和ATP形成ADP-
Glucose。以ADP-Glucose为底物，淀粉合酶GBSS

基因调控马铃薯直链淀粉形成，淀粉分支酶 SBEI

和SBEII基因调控支链淀粉形成，两者共同协调马

铃薯淀粉中直链和支链淀粉比例，并影响淀粉糊

化性状。SBE在完全突变后块茎的大小和干物质含

量发生改变。PTST2b、MRC通过协助GBSS发挥作

用，调控直链淀粉形成。SS5基因是块茎膨大和淀

粉积累的关键基因，也是马铃薯单个淀粉颗粒起

始发生的关键基因。GWD可能通过调控 SS2或者

SS3参与支链淀粉合成。StNAC033可能通过抑制

SS4参与淀粉合成。

淀粉降解途径中，非催化性淀粉结合蛋白

ESV1和LESV，影响α-葡聚糖水双激酶（GWD）和

磷酸葡聚糖水双激酶（PWD）的磷酸化过程，最终

影响马铃薯淀粉颗粒结构。AP2、ERF类转录因子

StERF75可能通过调控 ISA1.1参与调控马铃薯淀粉

的去磷酸化过程，影响淀粉黏度性状。

Pho1a促使淀粉降解产生G1P，影响块茎的形

状、大小和数量。液泡膜糖转运蛋白 1（TST1）参

与淀粉降解产生蔗糖，并运送至液泡的过程；该

蛋白突变后不影响植物长势，但可改善长期贮

藏后糖化的负面影响。而另一个液泡膜糖转运蛋

白 3.1（TST3.1）可能通过调控淀粉合酶（SS2和 SS6）
及葡聚糖水双激酶（GWD）影响马铃薯叶片的暂态

淀粉周转，突变后，植株的生长及产量均发生改

变 [64]。转录因子 ScAREB2和 StHSFA2，分别激活

ScBAM3.1和 StBAM1表达，促进淀粉降解成糖类。

转录因子StNAC03抑制StBAM9使叶片的淀粉积累。

淀粉合成过程 淀粉降解过程

图6 马铃薯块茎中淀粉积累基因调控路径

Fig. 6 Gene regulatory pathway of starch accumulation in potato tubers

3.2 定向改良淀粉性状的潜在基因

根据淀粉性状需求，可通过编辑GBSS基因提

高支链淀粉比例或实现全部为支链淀粉，且保持

产量不降低。编辑 SBEI和 SBEII基因，可提高直

链淀粉比例最高达到 98%，但块茎产量可能显著

降低。编辑淀粉磷酸化酶 Pho1a后，块茎产量增

加，小型薯数量也增加。编辑液泡膜糖转运蛋白1
（TST1）和 StHSFA2后，显著降低低温糖化产生的

果糖和葡萄糖，以及油炸加工产生的丙烯酰胺含

量。其他转录因子因为调控下游基因较多，对淀

粉性状的具体改良尚不清晰，基因工程上改良的

应用还需更多研究。

4 总结与展望

马铃薯作为人类的第三大主粮作物和重要的

加工原料作物，其最主要碳水物质——淀粉的研

究对人类粮食安全及食品加工业发展具有重大意

义。近年来，克隆到一批淀粉合成和降解途径的
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重要功能基因，包括酶类，如淀粉合成途径中淀

粉合酶（SS）、淀粉分支酶（SBE）等基因，参与降解

的淀粉磷酸化酶（Pho1a），及其他基因，如响应蛋

白LESV与ESV1基因、PTST2基因等。

本研究经检索发现近 20个相关基因得到功能

验证。对功能验证的转基因材料表型整理，完成

以下 3个任务：① 整理新验证的基因（等位突变

体），形成马铃薯淀粉积累分子调控网络；② 详

细比较每个基因的转基因（基因编辑）材料的淀粉

性状；③ 发现GBSS、SBEI、SBEII、Pho1a、TST1

和StHSFA2可作为马铃薯淀粉特定性状改良的潜在

基因。

从目前研究进展看，为更好地应用基因工程改

良马铃薯的淀粉性状，需从以下3个方面开展研究。

① 构建并完善马铃薯淀粉积累的分子调控网络

马铃薯 GBSS的 SBE等经典的淀粉合成基因，

不同课题组创制不同背景、不同等位变异的材

料，具体功能研究更详细，可为改良提供更多的

参考。但目前仅有几个重要节点基因开展功能验

证研究。相比拟南芥、水稻淀粉积累的分子调控

网络，马铃薯淀粉分子调控网络解析不够，需通

过解析淀粉代谢及源库分配等过程，挖掘淀粉积

累的调控节点上下游基因等方法构建块茎淀粉积

累的分子调控网络。目前，需从构建马铃薯淀粉

分子调控网络图角度开展马铃薯淀粉基因的功能

验证，特别是转录因子上下游基因研究，如本研

究列出的 5个转录因子中，仅 ScAREB2的靶向基

因 ScBAM3.1有转基因验证，其他转录因子的下游

淀粉调控基因均未验证，需以转录因子为切入

口，构建淀粉积累调控网络。同时充分利用多样

的马铃薯野生种质资源挖掘优良自然变异和克隆

新基因。野生马铃薯淀粉含量通常变异丰富，表

明自然群体中存在淀粉含量相关的优良变异，通

过全基因组关联等分析技术，挖掘自然界优良等

位变异，有利于功能基因定位和分子标记开发。

如何利用快速发展的多组学技术，如表型组、基

因组，并将人工智能、机器学习等智能算法引

入，增加分析的准度和精度值得思考。

② 紧密结合应用需求，深入研究马铃薯淀粉

性状

淀粉作为工业原料，其特性要求因下游产业

和不同产品（如薯片、薯条、增稠剂等）而异。因

此，需针对性地研究淀粉不同性状以满足多元化

应用场景需求。如高淀粉量和特殊淀粉颗粒可提

升薯片、薯条的酥脆口感；低还原糖含量可提升

产品加工稳定性；高直链淀粉含量（大于 50%）可

增强成膜性和耐降解性；高支链淀粉则具有更好

的糊化稳定性和黏性，适用于生产增稠剂、稳定

剂；淀粉分子高磷酸化修饰可增加抗性淀粉，有

助于减缓人体血糖上升，调节肠道菌群、预防肥

胖。需深入研究淀粉结构等性状，对已创制的淀

粉突变体进行全面、多维度性状调查，国外团队

开展了淀粉性状的详细调查，如GBSS、SBE等转

基因的材料淀粉参数调查比较充分，涵盖糊化温

度、淀粉黏度、链长、颗粒大小等多项指标，育

种家与加工应用领域科学家合作比较紧密。相比

之下，国内研究，可能是由于研究方向侧重不

同，主要集中于特定基因的功能，如转录因子对

淀粉含量、糖类积累、耐寒性的影响，对淀粉多

维度性状的系统调查有待加强。未来需要强化对

马铃薯材料淀粉性状的评估，以全面理解功能基因

对具体淀粉指标的影响，更好地服务于基因工程的

定向改良。

③加强基因工程技术的支撑

随着基因编辑在长片段导入、碱基替换等系

列精确编辑技术上的突破，对目标基因的操作将

不仅是敲除式的基因编辑，还可增强目标表达

量，并创制优良等位变异的基因编辑材料。针对

马铃薯栽培种基因组杂合且无性繁殖的特性，需

发展无外源DNA的基因编辑体系技术。当前基于

原生质体再生的基因编辑技术或基因枪导入RNP
等技术尚不成熟。因此，亟须建立适用于主栽马

铃薯品种的无外源DNA基因编辑技术，以期在编

辑当代（第0代）编辑目标位点，获得理想的淀粉性

状，同时保持原有品种的优良种性。

总之，近年马铃薯淀粉调控功能基因的梳理

表明，以GBSS和 SBE系列基因为代表的经典调控

基因进入了多遗传背景、不同突变位点的深入研

究阶段，同时验证了一批与淀粉调控相关的功能

基因，包括 LESV、ESV1、Pho1a、TST1 和 StHS⁃

FA2等基因。但仍需依靠多组学数据分析等研究方

法完善淀粉分子调控网络，完成候选基因功能验

证。同时，需加强对新材料淀粉的多维度性状系

统调查研究。根据市场需求，采用无外源DNA基
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因编辑技术等先进基因工程技术对马铃薯淀粉性

状进行定向改良。
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