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马铃薯块茎创伤木栓化过程中形态生理指标及内源激素的变化
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摘要: 本试验以马铃薯(Solanlum tuberosum)完整块茎为对照, 马铃薯块茎纵切为创伤处理, 主要研究马铃薯块茎创伤愈合

过程中块茎内源激素、木质素合成关键酶(苯丙氨酸解氨酶、过氧化物酶)及创伤周皮形态解剖结构的变化。实验结果表

明马铃薯块茎受创后苯丙氨酸解氨酶(PAL)和过氧化物酶(POD)酶活明显增加, 内源激素脱落酸(ABA)和玉米素核苷(ZR)
含量明显增加, 而赤霉酸(GA)含量降低。块茎创伤处理后创面在第4天形成木栓形成层, 在第10天进入创伤周皮稳定增长

的时期。同时, 在处理块茎的未创伤处, 其周皮厚度和层数均优于对照。实验结果表明马铃薯块茎创伤后由于ABA、ZR
和GA等内源激素协同调控及POD、PAL酶活增加, 促进了创伤周皮的形成, 使受创的马铃薯块茎完成创伤木栓化。
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马铃薯(Solanlum tuberosum)与小麦(Triticum 
aestivum)、水稻(Oryza sativa)、玉米(Zea mays)统
称为世界四大粮食作物。由于云南海拔高度差异

较大和生态垂直变化的立体农业特点, 可以多季

栽培, 周年生产; 发展马铃薯产业对于发展高原特

色农业、增加农民收入具有较好的促进作用。但

是马铃薯块茎在收获、运输和储藏等过程中均易

受到损害, 如果不及时修复, 创伤会造成含水量下

降、易感病, 加速马铃薯块茎品质的退化(Lulai 
2007), 造成较大的经济损失。

马铃薯块茎创口处细胞的木栓化和防水层的

快速累积是块茎防止感染和皱缩的重要防护反应

(Schreiber等2005; Lulai和Orr 1995)。木栓层的形

成与木质素有关, 木栓质中的芳香类化合物成分

来源于苯丙烷类代谢。苯丙氨酸解氨酶(phenylal-
anine ammonia-lyase, PAL)是连接初级代谢和次生

代谢、催化苯丙烷类代谢第一步反应的酶, 是苯

丙烷途径的关键酶和限速酶, 参与包括木质素、

香豆酸酯类和类黄酮等多个次生代谢物质的合成

(Diallinas和Kanellis 1994; Kato等2000), 过氧化物

酶(peroxidase, POD)则是催化木质素单体脱氢聚合

最终形成木质素的重要酶(Arrieta-Baez和Stark 
2006)。前人研究表明乙烯和脱落酸(abscisic acid, 
ABA)参与了对创伤部位的应激反应(Lulai和Suttle 
2009; Bostock 2005)。有研究表明马铃薯块茎受到

创伤会诱导乙烯的产生, 但乙烯并不参与木栓化

的形成(Lulai和Suttle 2004)。前人研究表明赤霉酸

(gibberellic acid, GA)在参与调节马铃薯块茎休眠

方面起着重要作用。内源GA在块茎休眠期间含量

很低, 在顶芽即将萌发时含量较高(Claassens和

Vreugdenhil 2000)。目前对马铃薯创伤后块茎中

内源ABA量化、GA和玉米素核苷(zeatin riboside, 
ZR)等内源激素的含量变化及它们之间的协调机

制未见报道。因此, 本研究针对马铃薯块茎创伤

愈合过程的ABA、ZR和GA等内源激素变化、

PAL和POD活性及创伤周皮的发生展开研究, 为后

期主动调控马铃薯种薯的木栓化, 安全储存运输

提供理论参考。

材料与方法

1  材料

试验材料为云南农业大学薯类所雾培生产的

脱毒马铃薯(Solanlum tuberosum L.)种薯, 品种为云

南主栽品种‘宣薯2号’。将约5 g左右的微型种薯

‘宣薯2号’种植于云南农业大学后山, 成熟期收集

同天收获150 g左右的马铃薯块茎进行去泥清洗, 
置于室温(20°C)下14 d, 完成周皮后熟后贮存于

4°C、相对湿度为95%的黑暗环境中防止块茎退化

及发芽。在实验处理前3 d, 将材料取出, 放置于室

温(20°C)中。试验设对照(CK, 不切块)和处理(块
茎纵切), 材料置于20°C、相对湿度80%的环境中, 
自处理第2天开始取样, 以后每隔1 d取一次样。实

验取约76个马铃薯种薯(对照为38个完整块茎, 处
理为38个块茎纵切成的76个薯块), 对照取样时随

机取4个完整块茎分别进行测定, 创伤处理取样时
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石蜡切片、激素和酶活测定取同一个块茎切成的

两个薯块, 共8个薯块, 并做好标记。

2  测定指标与方法

2.1  创伤周皮的解剖学研究

分别在处理后各时段取样固定, 分别在块茎

表面和创面切取面积约1 cm2见方的组织, 用甲醛-
乙酸-乙醇(FAA)固定液固定。用常规石蜡切片法

经乙醇和二甲苯系列脱水、透明、浸蜡、石蜡包

埋, 苏木精染色, 中性树胶封片。切片的厚度为15 
μm。在Olympus BH2型植物显微成像分析系统下

观察, 拍照及测量。

2.2  木质化关键酶活性测定

2.2.1  POD测定

创伤处理块茎在创面处取样, 取1.0 g马铃薯

块茎放入研钵中, 加 10 mL pH 7.8的磷酸缓冲液, 
冰浴研磨, 匀浆倒入离心管中, 冷冻离心30 min 
(10 000×g), 取上清液冷藏备用。采用愈创木酚法

(Yu等2005)测定POD的活性, 以470 nm下每分钟增

加0.1为一个酶活单位(U), 每个样品重复测定3次。

2.2.2  PAL酶活测定

参照Liu等(2005)的方法并修改。创伤处理块

茎在创面处取样, 取1 g马铃薯块茎加入3 mL pH 
8.8、0.1 mol·L-1的硼酸缓冲液[内含10% (m/V)聚乙

稀聚吡咯烷酮(polyvinylpolypyrrolidone, PVPP)、1 
mmol·L-1乙二胺四乙酸(ethylenediaminetetraacetic 
acid, EDTA)和50 mmol·L-1 β-巯基乙醇], 冰浴条件下

充分研磨, 然后于4°C、15 000×g条件下离心30 min, 
收集上清液并立即用于酶活性测定。反应体系为: 
3 mL底物混合液(0.02 mol·L-1 l-苯丙氨酸溶液, 用硼

酸缓冲液配制), 500 μL粗酶液, 30°C下反应30 min, 

立即加入500 μL 6 mol·L-1 HCl终止反应。在290 
nm处测定吸光度值, 空白加200 μL蒸馏水, 不加酶

液, 其余同反应体系。以每小时内吸光度变化0.01
为1个酶活性单位(U)。每个样品重复测定3次。

2.3  内源激素测定

根据张敏等(2013)方法并略作修改。用间接

酶联免疫法测定ABA、GA和ZR。试剂盒由中国

农业大学作物化学控制研究中心提供。操作步骤

如下: 称取马铃薯块茎1.000 g, 创伤处理块茎在创

面处取样, 液氮冷冻后迅速放入−80°C保存, 待所

有样品取完后集中测定。加入4 mL提取液[80%甲

醇, 内含1 mmol·L-1二叔丁基对甲苯酚(butylated 
hydroxytoluene, BHT)], 冰浴下研磨成匀浆, 放入

4°C冰箱中提取4 h。收集提取液并在5 000×g下离

心8 min,收集上清液转移至另一离心管中。在剩

余的沉淀中再加入2 mL提取液, 4°C冰箱中再提取

1 h, 离心收集上清液, 合并2次上清液并记录体积, 
残渣弃去。上清液过C-18固相萃取柱, 过滤液氮

气吹干后用磷酸盐缓冲液溶解, 用免疫法测定。

每个样品重复测定3次。

2.4  数据处理

测定数据取各次重复的平均数。采用Micro-
soft Excel软件对数据进行处理及绘图, 采用DPS统
计软件对平均数用LSD极差法进行多重比较。

实验结果

1  马铃薯块茎创伤木栓化过程中创伤周皮的解剖

学研究

由表1可见, 块茎受到创伤处理后创面在第4
天形成木栓形成层, 在第8天创伤周皮为4层, 在第

表1  处理后不同时期周皮厚度及细胞层数比较

Table 1  Comparison of the thickness and cell layers of the periderm in different periods after treatment

处理时间/d
	                                     周皮厚度/μm	  	                          周皮层数	

                                          对照                              处理周皮	   创伤周皮	    对照	            处理周皮	 创伤周皮

  2	 143.72±3.42aA	 144.67±3.34aA	 —	 5~6	 5~6	 —
  4	 144.67±4.24aA	 148.33±3.44bB	 产生形成层	 6~7	 6~7	 产生

  6	 145.82±5.64aB	 150.36±5.37cB	 125.17±3.64aA	 6~7	 6~7	 2~3
  8	 147.28±3.57bB	 152.21±4.43cC	 132.45±3.27aA	 6~7	 7~8	 3~4
10	 148.84±3.66bB	 153.89±4.67cdC	 138.60±4.35bB	 6~7	 7~8	 5~6
12	 150.21±4.72cC	 155.12±5.11dC	 142.05±5.64bC	 7~8	 7~8	 6~7

　　数据间用不同小写和大写字母标识分别表示差异显著(P<0.05)和极显著(P<0.01)。
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10天创伤周皮厚度迅速增加, 周皮厚度增加幅度

11.2%, 创伤周皮为5~6层, 进入创伤周皮稳定增长

的时期。同时, 在处理块茎的未创伤处, 其周皮厚

度和层数均优于对照, 在第10天, 其周皮厚度与第

2天比增加7.8%, 而对照周皮在第10天与第2天相

比木栓层厚度增加幅度为3.5%, 在第12天处理块

茎未创伤处周皮厚度高于对照周皮5.9%。结果显

示块茎创伤后创伤周皮的形成可促进受创块茎的

木栓形成层细胞的分裂活动。

由图1可见, 对照的周皮细胞层数均在6~7层

图1  不同时期各处理的周皮

Fig.1  Periderms of different treated days
A: 对照第6天周皮; B: 对照第8天周皮; C: 对照第10天周皮; D: 对照第12天周皮; E: 处理第6天周皮; F: 处理第8天周皮; G: 处理第10天

周皮; H: 处理第12天周皮; I: 处理第6天创面; J: 处理第8天创面; K: 处理第10天创面; L: 处理第12天创面。
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左右, 木栓层厚度较稳定; 处理块茎未创伤处的周

皮相对于同时期的对照材料, 木栓层厚度、细胞

层数均有增加。马铃薯块茎受到创伤后创伤面在

第6天开始产生木栓形成层(图1-I), 在第8天已经形

成较为完整的3~4层木栓层细胞(图1-J), 在创伤后

10天可见创伤后新形成的木栓形成层与块茎原有

周皮的木栓形成层连在一起, 继续分裂形成连续

的周皮。第12天的创伤面木栓层的细胞层数基本

稳定, 达到6~7层细胞(图1-L)。
2  马铃薯块茎创伤木栓化过程中木栓化关键酶活

性变化

从图2可以看出, 马铃薯块茎受到创伤后POD、
PAL酶活均表现出明显升高的趋势。对照PAL酶
活保持平稳的状态, 在第8天达到高峰[28.85 U·mg-1 
(蛋白)]。创伤处理的PAL酶活在第8天达到高峰

[50.32 U·mg-1 (蛋白)], 之后缓慢下降含量较稳定, 
并保持较对照高的酶活。处理PAL酶活第4天比对

照升高87%, 第8天比对照增加74.4%, 实验后期第

18天, 处理PAL活性比对照PAL活性高71.1%。

创伤处理的POD酶活在第4天显著升高, 在第

6天达到高峰[721.23 U·min-1·g-1 (FW)], 之后缓慢下

降; 而对照POD酶活基本趋于稳定, 在第10天达到

高峰[467.13 U·min-1·g-1 (FW)]。创伤后第6天创伤

处理的POD活性比对照增加107.2%; 到第18天时处

理材料POD活性比对照材料POD活性高59.55%。

图2可见创伤处理后PAL和POD酶活均高于对

照, 并且酶活高峰均早于对照出现。

3  马铃薯块茎创伤木栓化过程中内源激素的变化

由图3可见, 马铃薯块茎创伤处理后ABA含量

 图3  马铃薯块茎创伤木栓化过程中内源激素的变化

Fig.3  Changes of the contents of hormones during tuber 
wound-healing suberization

图2  马铃薯块茎创伤木栓化过程中PAL和POD酶活变化

Fig.2  Change of PAL and POD activities during tuber 
wound-healing suberization
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显著增高, 在处理后第12天[472.21 ng·g-1 (FW)]达
到高峰, 之后逐渐下降, 并保持比对照高的含量。

而对照ABA含量在第10天达到高峰[294.47 ng·g-1 
(FW)], 但对照ABA含量增幅不大。在处理后期第

18天处理ABA含量比对照增高20.37%。

创伤处理后ZR含量始终保持比对照高的含

量, 对照的ZR含量总体相对稳定, 在第10天[42.77 
ng·g-1 (FW)]达到高峰, 创伤处理在第14天[52.36 
ng·g-1 (FW)]达到高峰后下降, 在第18天创伤处理

的ZR含量比对照高7.65%。

与ABA和ZR不同, GA含量在创伤处理后则表

现出低于对照的趋势。对照GA含量在第6天[37.73 
ng·g-1 (FW)]和第12天[42.38 ng·g-1 (FW)]出现2个高

峰, 创伤处理在第8天[29.05 ng·g-1 (FW)]和第14天
[31.91 ng·g-1 (FW)]也出现2个含量高峰, 之后逐渐

降低, 但始终保持比对照低的趋势。

讨　　论

试验结果表明马铃薯块茎在受创后在第4天
形成木栓形成层, 在第8天观察到明显的周皮形成, 
第10天创伤周皮进入稳定增长时期, 同时, 在处理

块茎的未创伤处, 其周皮厚度和层数均优于对照, 
暗示马铃薯块茎创伤后引发相关机制加速木栓形

成层细胞的分裂活动, 而创伤周皮的形成使得细

胞木栓化过程中伴随蜡被的累积, 避免受创细胞

脱水而死亡(Lulai 2007; Vogt等1983)。
前人研究结果表明PAL可被不同的生物和非

生物逆境胁迫如干旱、低温和创伤所激活(Pociecha
等2009; Bernards等2000; Kato等2000)。本实验结

果表明马铃薯块茎受创后POD、PAL酶活性均显

著升高, 创伤第4天PAL迅速升高, 同时创伤周皮中

观察到木栓形成层的形成, 在创伤第8天创伤周皮

已形成3~4层木栓层, PAL酶活达到高峰, 创伤周皮

的形成和PAL高峰出现时间一致, 表明PAL能促进

创伤周皮的形成发育, 说明PAL在马铃薯块茎创伤

愈合过程中扮演着重要角色(Kumar等2010; Kumar
和Knowles 2003)。创伤处理POD酶活在第6天达

到高峰, 而对照POD酶活在第10天达到高峰。创

伤处理的PAL和POD酶活高峰早于对照酶活高峰, 
表明创伤刺激有效激活PAL和POD活性, 与前人

研究结果一致, 说明PAL、POD酶活升高有可能

促进马铃薯块茎创伤周皮中木质素和木栓质的积

累(Lulai等2008)。
有研究表明植物叶片创伤后几分钟至几小时

内, 创伤导致乙烯和茉莉酸(jasmonic acid, JA)合成

增加(Leon等2001)。创伤后4~6 h内, 可检测到

ABA合成增加。说明在创伤应激反应中乙烯、

ABA和JA合成与信号传导间存在着必要的关联机

制(Lulai和Suttle 2009; Bostock 2005)。有研究发现

创伤会诱导马铃薯块茎中乙烯的产生, 但乙烯并

不影响木栓化的形成(Lulai和Suttle 2004), 而可能

是参加其他的伤害应激反应如糖苷生物碱的积累

(Lulai和Suttle 2009)。ABA在成熟番茄(Solanum 
lycopersicum)采摘果柄后的创伤愈合过程中起关

键作用(Leide等2012)。本实验中马铃薯块茎创伤

后ABA含量明显高于同时期的对照, 说明创伤刺

激可诱导ABA的合成, 这与Lulai等(2008)等结果一

致。有研究发现ABA与水孔蛋白基因表达相关, 并
可促进拟南芥根系软木脂的累积(Efetova等2007)。
在马铃薯正常周皮和创伤周皮蛋白质组分中均出

现负阴离子过氧化物酶(Chaves等2009; Barel和
Ginzberg 2008)。本实验结果表明创伤处理的ABA
含量和POD酶活均表现出比对照高的情况, 暗示

ABA与POD酶活间存在调控机制, 从而促进创伤

块茎创面细胞形成防水层、降低水分蒸腾和促进

促进创伤周皮的发育。

本实验中创伤处理的ZR含量高于对照, 而GA
含量低于对照。在创伤处理第8天ZR、GA升高, 
此时PAL酶活达到高峰, 并已在创伤周皮中形成4
层木栓层。实验结果暗示PAL酶活与ZR、GA含

量协同调控, 共同促进块茎的创伤木栓化。前人

研究表明内源GA在块茎休眠期间含量很低(Claas-
sens和Vreugdenhil 2000), 块茎受创后GA含量低于

对照, 有可能与促进受创块茎加快休眠有关。

综合本实验结果, 马铃薯块茎创伤木栓化过

程中PAL、POD及ABA、ZR、GA等内源激素共

同参与、协同调控, 说明马铃薯块茎创伤愈合反

应是一个比较复杂的过程, 不同植物激素和信号

分子参与了创伤反应的协调机制(Wu和Baldwin 
2010; Schilmiller和Howe 2005; Cheong等2002)。
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Changes of morphological and physiological indices and endogenous hormones 
during potato tuber wound-healing suberization
YANG Fang, LI Jun, GUO Hua-Chun*

College of Agronomy and Biotechnology, Yunnan Agriculture University, Kunming 650201, China

Abstract: In this study, we investigated the changes of endogenous hormones, the activities of relevant 
enzymes of lignin synthesis including phenylalanine ammonia-lyase (PAL) and peroxidase (POD), and the 
anatomical structure of the wound periderm during potato (Solanlum tuberosum) wound-healing suberiza-
tion. After wound treatment PAL and POD activities were significantly increased and the contents of ab-
scisic acid (ABA) and zeatin riboside (ZR) were higher than untreated control tubers, but the content of gib-
berellic acid (GA) was lower than untreated ones. During the day 3–4, phellogen formed on the hurt side of 
the tubers. The cell layers of peridem was 6 and the periderm increased steadily in day 10. Meanwhile the 
thickness and layers of periderm in the unhurt areas of treated tuber were higher than the control. The ex-
perimental results show that the regulation of some endogenous hormones and the increase of PAL and 
POD activities promoted the wound-healing suberization.
Key words: Solanlum tuberosum; wound-healing suberization; endogenous hormone; phenylalanine ammonia- 
lyase; wound-healing periderm
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