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摘要: 根茎类作物营养丰富, 其贮藏器官的发育和膨大直接影响产品的品质和产量。本文综合论述了影

响根茎类作物贮藏器官发育和膨大的外界环境因素、内源激素变化、同化产物变化及相关基因调控。

研究发现, 细胞分裂或分生组织生长会导致根或茎发育, 并受营养条件、光照、昼夜温差、水分等限制。

同时, 在根和茎膨大过程中, 细胞分裂素(CTK, ZR, t-ZR)、生长素(IAA)、脱落酸(ABA)、茉莉酸(JA)、赤

霉素(GA)、油菜素内酯(BR)、水杨酸(SA)等的调控伴随着体内代谢状态的感知, 相关基因(包括内源激

素调控、淀粉及蔗糖代谢、木质素的形成、转录因子、小RNA和DNA甲基化)积极参与根茎类作物贮藏

器官的形成。本综述为更好地理解根茎类作物贮藏器官膨大过程中的解剖和形态变化以及各种生理和

分子响应提供了理论基础。
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Abstract: Root and tuber crops are rich in nutrients, and the development and bulking of their storage or-
gans directly affects the quality and yield of the product. This paper comprehensively discussed the exter-
nal environmental factors, endogenous hormone changes, assimilation product changes and related gene 
regulation that affect the development and bulking of storage organs in root and tuber crops. It is found 
that cell division or meristem growth leads to the tuberous root or tuber development, which is restricted 
to the nutritional conditions, light, temperature differences between day and night, water and etc. Mean-
while, during tuberous root and tuber enlargement, the regulation of cytokinins (CTK, ZR, t-ZR), auxin (IAA), 
abscisic acid (ABA), jasmonic acid (JA), gibberellin (GA), brassinolide (BR), salicylic acid (SA), etc. is ac-
companied by the perception of metabolic status in vivo, and related genes (including endogenous hor-
mone regulation, starch and sucrose metabolism, lignin formation, transcription factors, small RNA and 
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根茎类作物作为全球第二大碳水化合物来源, 
为人类提供的热量仅次于谷类作物(Villordon等
2014)。它们形成的地下贮藏结构(图1)形态各异, 
除含有大量碳水化合物外, 还含有不同含量的蛋白

质和维生素, 为人类提供了不可或缺的营养价值。

根茎类作物贮藏器官的大小是一个重要的农艺性

状, 其生物学特性主要由生长发育时间、环境条件

和遗传因素等共同决定(Zierer等2021)。作物根或

茎的发育和膨大是一个极其复杂的过程, 深入分

析根茎类作物贮藏器官的膨大机理对提高其产量

和品质具有重要意义。本文综述了影响根茎类作

物贮藏器官发育和膨大的各种因素, 包括外部环

境因素、内源激素变化、同化产物变化及相关分

子调控等, 为进一步设计育种提供理论支持。

1  根茎类作物贮藏器官的发育和膨大

根茎类作物贮藏器官的形成起始于地下前体

器官, 但它们的解剖和生理特性并不相同。研究发

现根类作物例如甜菜的块根主要是由12~15个同

心圆的次生形成层环由内而外形成的, 在一个环

内, 韧皮部和木质部被薄壁组织射线分割开而捆

绑在一起。甜菜块根中后期的发育主要是形成层

细胞的细胞分裂和分化。甜菜块根的最内层7~9
个环包含整个块根绝大部分的体积和蔗糖, 外部

的环对块根的径向膨大贡献较小, 具有活跃形成

层的环膨大速率较快。当环间薄壁细胞体积小于

15×10−8 cm3时, 每个细胞的蔗糖含量随细胞增加而

成比例增加, 但是随着体积继续膨大将不再成比

例增加(Milford 1973; Bellin等2007)。萝卜肉质直

根的发育膨大主要是由于形成层环的细胞增生、

薄壁组织的分裂生长和次生组织的发育所共同引

起的。其中次生结构在萝卜根发育上具有重要意

义: 木质部中木质化导管分子不发达, 而次生木质

部中存在异常的次生形成层, 它可以产生具有一

个中央韧皮部的三生木质部和三生韧皮部组成的

维管束。萝卜肉质直根中的三生加粗, 配合次生木

质部中薄壁组织的分裂, 共同促进了肉质直根的

膨大(王玮2007)。甘薯贮藏根的发育通常始于茎

干衍生的不定根, 这些不定根扩大并形成含淀粉

的贮藏根(Ma等2015)。在贮藏根发育初期, 幼根的

DNA methylation) actively participate in the formation of tuberous root or tuber. This review provides a 
theoretical basis for a better understanding of the anatomical and morphological changes as well as vari-
ous physiological and molecular responses during storage organ expansion in root and tuber crops.
Key words: tuberous root; fleshy tap root; tuber; development; endogenous hormones; anabolic products; 
molecular mechanisms

图1  根茎类作物不同贮藏器官类型

Fig. 1  Different storage organ types of root and tuber crops

从左往右甜菜贮藏器官为块根, 萝卜、胡萝卜的贮藏器官为肉质直根, 甘薯贮藏器官为贮藏根, 马铃薯的贮藏器官为

匍匐茎。
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原生木质部和原生韧皮部之间形成维管形成层, 并
且维管形成层连续形成环状的初生形成层。随后, 
次生分生组织, 包括导管周围的分生组织和异常

的次生形成层, 在木质部中分化。初生形成层和次

生分生组织中的细胞分裂和扩展, 以及木质部中大

型薄壁组织细胞的分裂, 导致根直径的扩大(Tana-
ka等2016)。这些形成层区域的细胞分裂和扩张是

影响根类作物贮藏器官膨大的主要因素(图2)。
茎类作物例如马铃薯在块茎形成初期, 髓周

区和皮层细胞纵向增大分裂, 导致匍匐茎尖膨大。

当块茎直径为0.8 cm左右时, 纵向分裂停止, 但在

髓周区域发生随机定向分裂, 细胞继续扩大, 直到

块茎达到最大直径(Xu等1998)。总之, 茎类作物主

要通过产生的薄壁组织细胞从匍匐茎顶端的维管

系统的特定区域中的分散的分生组织进行生长, 
从而影响贮藏器官膨大(图3)。

2  影响根茎类作物贮藏器官发育和膨大的

环境因素

根茎类作物的生长发育和产量受多种外界环

境因素影响。肥料、温度、光照、水分等都对贮

藏器官的膨大起着重要作用。氮肥作为植物必需

的三大肥料之一(Yahaya等2023), 对作物根系发育

具有重要作用(Otvos等2021)。前期适量施用氮肥

能加快马铃薯贮藏器官的形成和发育, 增加干物

质量和淀粉含量(Lombardo等2020), 并提高产量

(Chen等2015)。而过高或过低供氮量会降低甘薯

细胞形成层的活性, 从而导致形成层数量减少, 产
生更多的木质化细胞, 影响贮藏器官发育(Dong等
2022)。适宜的温度有利于碳水化合物大量输送到

贮藏器官中, 促进贮藏器官膨大; 而过高或过低的

温度则会降低光合效率, 减少光合产物对根部的

供应, 阻碍根系发育(Wijewardana等2018; Kim等

2019)。昼夜温差对作物根系生长同样具有促进作

用, 研究发现萝卜在昼夜温度24/18℃下, 不会受到

温度胁迫, 相反根系生长速率达到最高, 能生产出

最重、最粗、最长且内部不会发生褐变的萝卜(Oh
等2022)。光是促进植物生长发育和提高光合作用

效率的最关键因素(Gommers 2020)。光照可以通

过调节植物根部各种激素、黄酮醇和活性氧水平, 
影响根系的发育(Cabrera等2022)。遮荫条件可以

减少根茎类作物的叶片数量, 降低蔗糖和淀粉含量, 
影响贮藏器官的发育和膨大(Jing等2023; Mng’om-
ba等2017)。根类作物甜菜(Oh等2022), 樱桃萝卜

(陈冰星等2020), 在8:2的红蓝光处理下, 诱导了蔗

糖、可溶性蛋白等营养物质的积累, 促进贮藏器官

的发育膨大。马铃薯在5:5的红蓝光处理下能够促

进苗期提早形成块茎(He等2021)。此外水分作为

植物生长最受限制的因素, 影响着植物根系生长

发育和作物产量(Dinneny 2019)。适宜的土壤含水

量能够满足作物根系前期发育需求, 促进贮藏器

官快速形成和膨大(Zhang等2015, 2022)。当水分过

图2  贮藏根形成过程中的不定根的横截面

Fig. 2  The cross section of adventitious roots during storage root formation

从左往右显示了甘薯贮藏根形成的各个阶段中的不定根的横截面。参考Masaru等(2015)。
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图3  马铃薯发育过程中块茎的纵切面

Fig. 3  The longitudinal section of tubers during potato development

环髓带的匍匐茎和块茎形态以及(灰色阴影区)髓周区的加厚。A: 0.2 cm匍匐茎, 表现为连续的维管束。B: 0.3 cm块茎, 
呈髓部生长。C: 0.8 cm块茎, 表现为髓周区开始生长。D: 2.0 cm块茎, 表现为髓周区增厚。参考Tanaka等(2016)。

低不能满足根系发育时, 就会导致干旱胁迫, 造成

贮藏器官形成和膨大的关键时期得不到充足的水

分供应而发育迟缓, 最终导致产量显著降低(Zhang
等2018; Obidiegwu等2015)。

3  影响根茎类作物贮藏器官发育和膨大的

内源激素

植物根系的生长发育、形态建成以及性状表

现都离不开内源激素的调控和它们之间的相互作

用(Pacifici等2015; Durbak等2012)。内源激素含量

的变化在很大程度上决定了作物贮藏器官的发育

和膨大(Zierer等2021; Naskar等2014)。研究发现, 
细胞分裂素(CTK、ZR、t-ZR)、生长素(IAA)、脱

落酸(ABA)、茉莉酸(JA)、赤霉素(GA)、油菜素

内酯(BR)、水杨酸(SA)等植物内源激素对根茎类

作物贮藏器官的发育和膨大均具有积极作用。

在甘薯块根发育过程中, 细胞分裂素是调节

细胞分裂的主要内源性激素, 玉米蛋白核苷(ZR)和
反式玉米蛋白核苷(t-ZR)作为内源性细胞分裂素, 
在块根形成早期调控初生形成层的活性, 并且含

量也在块根形成初期与IAA、ABA一同升高, 但在

块根发育后期开始下降; 相反JA和GA4在块根发育

初期含量较低, 随着块根的膨大其含量逐渐提升。

t-ZR与ABA起到协同作用, 促进甘薯块根的膨大。

此外, 外源施用一定浓度的细胞分裂素、萘乙酸

(NAA)、JA也能促进块根发育, 提高甘薯产量(Yang
等2023)。GA3、ZR、IAA、6-BA和ABA在牛大力

块根膨大过程中同样具有重要作用, 其中内源激素

GA3、ZR、IAA的含量与块根膨大程度和块根直径

呈正相关关系。研究表明, 施用GA、6-BA、氯苯脲、

BR、复硝酚钠、萘乙酸钠等几种植物生长调节剂, 
相应的内源激素含量发生变化, 从而影响牛大力

生长和块根膨大(叶春秀2017)。不同基因型甜菜

体内内源激素含量变化显著影响块根的发育和膨

大。研究发现甜菜块根发育及膨大与块根中BR、
IAA、ZR和GA4含量变化具有密切关系; 外源BR
处理后 , 甜菜块根直径和根重变化显著(张永丰

2018)。萝卜作为典型的块根类作物, 其块根中的

CTK含量随着次生生长的开始逐渐增加, 并可促

进块根的膨大; 同时, 外源施用CTK、GA3可有效

促进萝卜肉质直根的膨大和直径的增加(Radin和
Loomis 1971; Mal 2018); 但施用NAA则会导致块
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根中薄壁细胞的分裂和扩张受到抑制, 刺激与细

胞间隙相邻的细胞中木质素的形成, 从而降低萝

卜肉质直根的质量和产量(Kano和Fukuoka 1996)。
在对3个山药品种块茎膨大的研究中发现, 不同内源

激素在块茎膨大的不同时期的含量不尽相同。

IAA、ZR含量变化呈先上升后下降趋势; ABA、SA
含量在块茎整个发育期间呈上升趋势; 而JA、GA3

以及IPA含量由于品种差异导致变化趋势不一致, 
但同样在山药整个生育期间影响块茎膨大(敖兰吉

亚2020)。此外外源施用赤霉素可以增加山药块茎

膨大过程中的鲜重、直径和长度; 并且内源GA含

量显著增加, 而内源ABA的含量显著降低(葛明然

2023)。在马铃薯块茎形成和膨大过程中, SA、JA、

IAA、GA1含量呈下降趋势, ABA含量呈先上升后

下降趋势, GA3含量呈先下降后上升趋势(孟丽丽

2021)。通过外源施用6-BA可提前马铃薯块茎形

成时间, 促进块茎形成(Cheng等2020)。以上研究

报道均说明不同内源激素的作用和含量变化可显

著影响根茎类作物贮藏器官的发育和膨大。

4  根茎类作物贮藏器官发育和膨大过程中

的同化产物变化

作物根或茎在形成和膨大过程中各种同化产

物例如淀粉、糖、蛋白质和纤维素等的含量也会

出现相应变化, 这些同化产物含量的变化是根茎类

作物产量和品质的重要评价指标(Anwar等2022)。
研究发现, 随着佛手瓜块根的发育, 淀粉含量逐渐

上升并保持在较高水平, 还原糖含量先升高随后降

低, 蔗糖含量则是随着块根发育逐渐降低(Cheng等
2023)。甜菜块根发育早期葡萄糖含量与蔗糖、果

糖含量差异显著, 随着块根发育, 葡萄糖含量呈迅速

上升趋势, 淀粉含量在甜菜块根整个发育期间含

量较低并且几乎不变(Jammer等2020)。淀粉和蔗糖

含量与甘薯块根大小呈正相关, 在块根发育过程

中蔗糖浓度的增加可能在淀粉积累中起重要作用, 
此外蛋白质和木质素含量的多少与甘薯块根发育

和膨大也密切关系(Firon等2009)。在萝卜肉质直

根膨大过程中, 可溶性糖含量处于平稳上升趋势, 
可溶性蛋白质和粗纤维含量则呈逐渐下降趋势; 同
时, 淀粉含量变化波动较大, 可能是由于淀粉作为

代谢中间产物被不断合成又进一步降解合成新的

营养贮存物质(刘贤娴等2008)。山药块茎作为“库”
结构, 其块茎发育与淀粉糖类物质合成代谢密切

相关, 在块茎膨大过程中, 淀粉含量呈先升高后下

降趋势, 可溶性糖、蔗糖、还原糖含量在块茎膨大

初期呈较高水平, 之后逐渐下降并趋于稳定(赵令

敏2023)。在马铃薯块茎形成发育过程中, 蔗糖含

量变化显著, 淀粉、葡萄糖含量呈先升高后下降趋

势, 果糖含量逐渐升高后降低, 之后大幅度升高(孟
丽丽2021)。由此可见, 同化产物的含量变化对块

根和块茎类作物贮藏器官的发育和膨大具有重要

作用。

5  根茎类作物贮藏器官发育和膨大的分子

机理

作物贮藏器官的形成和膨大是相关基因在个

体发育过程中在特定的部位和时期程序性表达的

结果, 随着现代生物学技术的发展和应用, 一些与

根茎类作物贮藏器官形成和膨大的相关基因已被

发掘并鉴定。

5.1  与内源激素调控相关的基因

在甜菜块根发育过程中 , Guo等 (2023)发现

BvCPD对其块根发育膨大具有促进作用。甜菜块

根中BvCPD的过表达可促进内源BR的生物合成, 
从而上调BvBZR1的表达。BvBZR1可调控BvTAA1
和BvGA3OX1, 进而增加了IAA和GA含量。这三种

激素通过协同作用调节薄壁细胞的数量和大小以

及木质部和维管束导管管腔的面积来增加甜菜块

根的直径, 促进甜菜块根的膨大。StInvInh1基因对

马铃薯块茎的发育和膨大具有调控作用。马铃薯

块茎中StInvInh1基因的表达水平与块茎大小、重量、

干物质以及淀粉积累量呈负相关关系。通过抑制

StInvInh1的表达可以提高马铃薯块茎膨大时期细

胞壁转化酶(CWI)的活性, IAA、ZR和t-ZR含量显

著增加。此外, 在库器官中, 抑制StInvInh1基因的

表达能促进IAA及CTK途径相关基因的表达, 调控

植株生长, 延缓衰老, 促进细胞分裂分化和块茎的

发育膨大(刘程2022)。Cai等(2022)在研究甘薯块

根发育过程中共鉴定出58个与各种激素的生物合成、

代谢和信号转导相关的基因。这些基因属于AUX/
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IAA、CH3、ARF、SAUR、ETR和PYR/RYL等植

物激素信号转导相关途径的基因家族, 参与生长

素信号转导、乙烯信号转导、细胞分裂素信号转导、

脱落酸合成、赤霉素合成、水杨酸合成、油菜素

内酯合成等途径。其中生长素相关基因、细胞分

裂素相关基因和乙烯相关基因在甘薯块根膨大关

键时期显著上调, 说明这些激素信号相关基因在

甘薯块根膨大阶段起着至关重要的作用。

5.2  与淀粉及蔗糖代谢相关的基因

赵令敏(2023)对山药块茎发育时期的转录组

和代谢组进行联合分析, 富集到了14条碳水化合

物代谢通路, 13条氨基酸代谢通路以及10条脂质

代谢通路。在碳水化合物代谢中淀粉和蔗糖代谢

是富集较为显著的通路。通过对淀粉-蔗糖代谢通

路中所涉及的DEGs和DEMs进行相关性分析表明, 
大部分差异基因通过正向或负向调控参与调控山

药块茎内淀粉与蔗糖的积累及转化。其中UGD5、
BAM1、SUS2、TPP6、SS2和ISA3等11个基因在淀

粉-蔗糖代谢途径中起到关键的调控作用, 促进山

药块茎的发育和膨大。Mitsui等(2015)在Raphanus
基因模型中共发现142条KEGG通路, 其中淀粉和

蔗糖代谢途径在块根膨大和细胞增殖组织中尤其

丰富。通过分析萝卜库源组织中蔗糖代谢基因表

达的时空变化, 发现在幼苗早期根系和叶片中SUTs
和SUCs的表达率相对较高。在根膨大阶段, 叶片

中SUC基因表达受限, 而在根中SUC1基因特异性

表达, 扩增了根直径。说明蔗糖转运基因在蔗糖代

谢中起着关键作用, 影响萝卜肉质直根的形成和

之后的发育。在葛根不同发育阶段, 通过RNA-seq
发现大量的差异表达基因与块根的发育和膨大有

关。由KEGG通路富集分析表明这些基因主要参

与细胞壁和细胞周期、植物激素信号转导、蔗糖

和淀粉代谢等相关通路。由于块根的发育伴随着

碳水化合物的积累, 蔗糖和淀粉代谢对块根膨大

极为重要。其中SPS、SS、GBSS、SSS、SBE、ISA
和INV基因在蔗糖和淀粉代谢途径中表达显著, 对
促进葛根块根的膨大具有重要作用(Xiao等2023)。
淀粉对马铃薯块茎发育至关重要。研究发现, 在马

铃薯块茎发育过程中通过RNA-seq分析鉴定出73
个与淀粉生物合成途径相关的基因。对这些基因

进行qRT-PCR进一步分析, 发现GBSSI、SSI和SSII
在块茎发育整个时期表达增加, ADP葡萄糖焦磷酸

化酶表达呈先增加后减少趋势, 内源性-2,4-β葡聚

糖酶和纤维素合成酶在块茎形成初期表达升高;其
中内源性-2,4-β葡聚糖酶mRNA转录水平在块茎膨

大关键时期表达显著(Shirani-Bidabadi等2024)。
5.3  与木质素形成相关的基因

木质素作为一种复杂的有机聚合物, 嵌入在植

物细胞的细胞壁中, 在植物生长发育中起着重要作

用, 而木质素生物合成基因的表达是决定聚合物

合成的主要因素(Rogers和Campbell 2004)。研究

发现, 从胡萝卜转录组中筛选出与木质素生物合成

有关的基因可协同作用促进肉质直根木质素的形

成。其中DcPAL、DcCCoAOMT、DcCAD、DcPER1
和DcLAC2的表达水平与贮藏器官发育过程中木

质素积累呈正相关, 可能在胡萝卜木质素生物合成

中发挥重要作用(Wang等2016)。在甘薯贮藏根形

成和发育过程中, 淀粉和木质素代谢途径中的碳

通量分布会影响贮藏根发育; 木质素生物合成基因

下调和淀粉生物合成基因上调是导致贮藏根发育

的主要因素; swbp1和swpa7作为参与木质素生物合

成的两个差异表达基因, 在甘薯发育过程中显著

下调, 降低了木质素含量, 从而促进块根膨大。同

时, IbERF061和IbERF109基因的表达水平在甘薯

发育中降低, 从而影响贮藏根中POD活性, 木质素

含量降低, 进而促进块根膨大(Du等2023)。Vulav-
ala等(2017)发现马铃薯表皮层与块茎之间的差异

表达基因的表达水平具有显著差异。在块茎膨大期

间, 活跃的木栓层构成了表皮的内层, 一些基因如

StFAR3、StRAP2在表皮形成早期表达增加, 到成

熟期时活性降低, 而StCYP86A22、StHAT3和StRAX2
在表皮成熟期表达增加。进一步对转基因马铃薯

块茎进行分析, 发现StFAR3、StPOD72、StHAP3、
StCYP86A22、StCASP1B2和StCASP1几乎没有在块

茎中表达, 但在表皮中存在表达, 表明它们可能与马

铃薯块茎膨大和表皮木质化程度具有密切联系。

5.4  其他与贮藏器官膨大的相关基因

5.4.1  转录因子调控贮藏器官膨大

转录因子在根茎类作物贮藏器官的形成和发

育中起着重要的调控作用。研究发现, RsSND1的
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过表达可能与萝卜木质部次生壁的大量积累有关。

木质部次生壁沉积的减少是肉质主根形成的关键

(Wang等2024)。转录因子IbNF-YA1在甘薯贮藏根

发育过程中起到至关重要的作用。Xue等(2024b)
通过构建IbNF-YA1过表达(OE)植株, 发现生长前

期OE植株贮藏根膨大速度明显高于对照, 说明Ib-
NF-YA1的过表达对甘薯贮藏根早期发育具有重要

意义。在山药块茎膨大期, 14 238个差异表达基因

受到调控。这些基因如CDPK、CaM、CDL、SAUR、
DELLA、SuSy等参与细胞代谢、生物合成和信号

转导等过程, 在一定程度上响应块茎的膨大。在对

山药的研究中发现, 541个转录因子在其块茎膨大

阶段被显著差异表达, 其中MADS、bHLH和GRAS
参与了细胞的分化, 这可能与块茎膨大有关(Zhou
等2020)。Xue等(2024a)通过分析甜菜SPL转录因

子家族 , 发现在甜菜成熟期转录因子BvSPL3和
BvSPL6在块根中高表达, 其中BvSPL3的差异表达

高达90倍。说明BvSPL3可能在甜菜块根膨大或糖

积累中发挥一定作用。

5.4.2  小RNA参与贮藏器官的膨大调控

小RNA, 尤其是miRNA, 是植物生长和发育的

关键调节因子。许多研究表明, miRNA在根茎类

作物贮藏器官的形成或发育中起着重要作用(Liu等
2020; Lakhotia等2014)。Luo等(2024)在马铃薯中

鉴定了miR156及其靶基因转录因子SPL9。过表达

miR156的转基因植株侧根数显著增加, 其miR156/
SPL的调控模式在马铃薯块茎发育和生长中起着重

要的调控作用。Liu等(2024)也在甜菜中发现miR156
可能通过调节SPL表达直接或间接地对甜菜根系

形态发育产生积极影响。Sun等(2022)通过qRT-PCR
分析miRNAs的器官特异性表达谱, 发现miR156g、
miR158a-3p和novel 522在甘薯须根中高表达, 而在

其他组织中表达水平较低。而miR167d和miR397a
不仅在须根中高表达, 而且分别在茎和成熟贮藏

根中高表达。此外, miR157d、novel 120和novel 359
在5 cm的贮藏根中表达较高, 而novel 104在10 cm
贮藏根的阶段表达较高, 这些miRNAs可能在甘薯

贮藏根的生长发育过程中发挥多种功能。Yu (2015)
通过Solexa测序鉴定萝卜肉质直根不同膨大阶段

的小RNA群。在前皮层分裂期、皮层分裂期和膨

大期共鉴定出98个差异表达的miRNAs可能在主根

增厚中发挥重要调控作用。其中, miR156、miR158、
miR159、miR160、miR166、miR168和miR2118等
miRNAs的表达水平相对较高, 表明它们在根中高

度表达, 并且可能是萝卜肉质直根发育的重要调

节因子。

5.4.3  DNA甲基化影响贮藏器官的膨大

DNA甲基化作为表观遗传学的重要内容之一, 
在植物的转座子沉默和基因表达调控中起着重要

的作用(Bartels等2018)。Zhang等(2023)在杂交萝

卜中发现DNA甲基化水平与基因表达水平呈负相

关, F1杂交种相对于亲本甲基化水平增加, 杂交种

对主根产量表现出很强的杂交活力。杂交系中甲

基化水平的重塑导致其水平高于亲本系。DNA甲

基化修饰的基因多数富集在能量代谢途径和激素

信号转导途径, 尤其是生长素反应途径, 包括RsSU-
C2a、RsSUS1、RsIAA18、RsIAA7和RsARF, 它们

通过调节糖和生长素含量的积累促进主根形成层

活性, 对萝卜产量的形成具有重要意义。薛晶晶等

(2018)通过对淀粉含量差异较大的两个木薯种质

块根发育3个关键时期的甲基化变化进行分析, 发
现两份种质甲基化变化的整体趋势是一致的。形

成期到膨大期主要以发生甲基化为主, 而膨大期到

成熟期主要以去甲基化为主, 表明在木薯生长过

程中, 基因组DNA的表观修饰具有普遍规律性。Ai
等(2021)研究发现, DNA甲基化抑制剂可以通过调

节光周期和GA通路中涉及的基因的表达来促进光

周期敏感基因型马铃薯的块茎发育, 其中StSP6A
和StFDL140及其潜在的下游靶基因StMADS1和St-
MADS1341在块茎发育起始时间点显著上调, 表明

这些基因受DNA甲基化调节并导致块茎的早期形

成。此外参与GA生物合成途径的两个关键基因 
StGA20ox1 (抑制/延迟块茎形成)和StGA2ox1 (诱导

块茎形成), 在块茎形成起始时间点分别下调和上

调, 表明DNA甲基化抑制剂也可能通过调节GA通

路促进早期块茎形成。

6  讨论

作为仅次于谷类作物的第二大碳水化合物来

源, 根茎类作物在全球粮食安全和社会经济稳定
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中发挥着重要作用。根茎类作物贮藏器官的形成

和发育是一个高度程序化的过程, 涉及形态、生理

和生化变化, 以及大量基因、蛋白质和酶的变化。

从形态学上讲, 贮藏器官的形成和膨大是细胞分

裂和形成层活动的结果。从生理学上讲, 贮藏器官

的形成和膨大受多种激素信号和代谢通路的调节。

而在分子机理上, 由于根茎类作物基因组的复杂

性, 贮藏器官形成和膨大的潜在分子机制仍不是

十分清楚。随着现代生物技术的飞速发展, 研究人

员利用高通量测序和组学测序技术发现了一些可

能参与根茎类作物贮藏器官膨大的基因。然而, 这
些功能因子之间的关系, 以及它们如何协同调控

根茎类作物贮藏器官膨大过程中的信号通路等问

题仍未得到解决。此外, 贮藏器官形成和发育过程

中激素-激素协同作用、激素-调节基因协同作用

和基因-miRNA协同作用的机制也需要进一步研

究。因此, 未来的研究应侧重于探究基因功能以及

基因/miRNAs与贮藏器官形成发育过程中形态、生

理和生化变化之间的关系, 并为根茎类作物高效、

精准的定向培育奠定分子基础。
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