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育的重要指标ꎮ 甘薯熟化后的甜度取决于麦芽糖含量ꎬ麦芽糖含量的变化不仅受 β￣淀粉酶活性的调控ꎬ而且受甘

薯淀粉糊化特性及熟化方式的影响ꎮ 本文主要阐述甘薯熟化过程中麦芽糖合成相关酶的研究进展ꎬ以及淀粉糊化

特性和熟化方式对麦芽糖合成的影响ꎬ旨在弄清甘薯块根熟化过程中麦芽糖变化的影响因素ꎬ为鲜食型甘薯育种
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　 　 甘薯是中国重要的杂粮作物ꎬ含有丰富的碳水

化合物和营养物质ꎬ在国民经济发展中占有重要的

地位ꎬ是重要的粮食、饲料及工业原料[１]ꎮ 甘薯中

的碳水化合物主要由淀粉、可溶性糖(果糖、蔗糖、
葡萄糖、麦芽糖)、纤维素等组成[２]ꎬ不同的碳水化

合物组成决定着甘薯的品质和用途[３]ꎮ 淀粉含量
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较高的甘薯品种一般作为淀粉加工原料[４￣５]ꎬ而可溶

性糖含量较高的甘薯品种多用作食品加工原料或者

鲜食ꎮ 甘薯淀粉含量、可溶性糖含量和组成直接影

响鲜食型甘薯的食用品质[６]ꎮ 甘薯碳水化合物组

分不仅在品种间存在差异[７￣８]ꎬ而且与甘薯储藏条

件[９￣１０]、生长环境以及甘薯块根的生长发育阶段有

关[１１￣１２]ꎮ 此外ꎬ在甘薯加热熟化过程中ꎬ不同品种

块根糖类含量(特别是麦芽糖含量)也存在明显的

差异[１３]ꎮ 但关于甘薯熟化过程中糖类变化机制的

研究较少ꎬ本文系统总结了甘薯熟化过程中麦芽糖

合成相关酶以及淀粉糊化特性和熟化方式对麦芽糖

合成影响的研究进展ꎬ旨在为鲜食型甘薯育种提供

新的思路ꎮ

１　 甘薯块根熟化过程中的麦芽糖代谢

甘薯块根在加热熟化的过程中ꎬ糖类代谢不断

发生变化ꎬ这种变化直接影响甘薯块根的甜味和口

感ꎮ 在鲜食甘薯育种中ꎬ熟化后的甜味是评价甘薯

品质好坏的重要指标ꎮ 鲜薯中的蔗糖、果糖及葡萄

糖对甘薯甜味贡献较大ꎬ而熟化后甘薯中的麦芽糖

含量对甜味的贡献最大ꎮ 鲜薯中麦芽糖的含量极

低ꎬ几乎检测不到[１３]ꎬ而在甘薯熟化过程中麦芽糖

含量急剧增加ꎬ其他游离糖(包括果糖、蔗糖、葡萄

糖)含量在熟化前后无显著变化[１４]ꎬ表明麦芽糖在

甘薯熟化过程中大量生成ꎬ并对甘薯的甜味起决定

性作用ꎮ 相关学者对中国南方 ２８９ 份甘薯资源的研

究发现ꎬ鲜薯可溶性糖含量与薯块甜味无关[１５]ꎮ 但

鲜薯还原糖含量与食味评价中的甜味存在显著正相

关ꎬ熟化后可溶性糖含量和还原性糖含量对甜味的

贡献分别为 ３２􀆰 ０７％和 ４２􀆰 ６６％[１６]ꎬ表明熟化后可溶

性糖含量(尤其是还原性糖含量)对甘薯甜味的影

响较大ꎮ 碳水化合物(特别是糖类数量和质量)的

变化不仅直接影响甘薯的甜味ꎬ对熟化后的质地口

感也有重要影响[１７]ꎮ 研究发现熟化后甘薯中糊精

(葡聚糖)的黏度和未转化的淀粉含量与水湿口感

得分呈显著负相关[１８]ꎬ而烤薯的黏附性与还原糖含

量呈显著正相关[１９]ꎮ
１.１　 麦芽糖的合成

麦芽糖在原核生物与真核生物碳水化合物代谢

中发挥着重要作用ꎬ其主要结构是由 ２ 个分子 Ｄ￣葡
萄糖构成的具有还原性的二糖ꎮ 在自然界中麦芽糖

存在 ２ 种同分异构体(α￣麦芽糖和 β￣麦芽糖)ꎬ二者

可以在无酶参与的条件下快速相互转化ꎬ２ 种同分

异构体在水溶液中以１ ∶ １(体积比)存在[２０]ꎮ 自然

界中麦芽糖合成和分解通路较多ꎬ主要涉及淀粉和

蔗糖代谢通路[２１]、植物光合产物代谢通路[２２] 以及

原核生物生命代谢等ꎮ
甘薯熟化过程中麦芽糖合成属于淀粉和蔗糖代

谢过程ꎬ涉及众多复杂的生理生化反应ꎮ 关于麦芽

糖生成的分子机制和调控通路尚不明确ꎬ相关研究

认为糖化相关酶(尤其是 α￣淀粉酶和 β￣淀粉酶)在
甘薯熟化过程中起到促进作用ꎬ分解淀粉生成大量

麦芽糖[９]ꎮ Ｎａｋａｍｕｒａ 等[２３] 通过测定日本 １２ 个甘

薯品种和 ２３ 个甘薯种质资源中的麦芽糖含量ꎬ发现

麦芽糖含量为０~ １５％ꎬ麦芽糖含量与甘薯甜度呈显

著线性关系ꎮ 早期育成的甘薯品种(如 Ｋｏｋｅｉ １４、
Ｔａｍａｙｕｔａｌｃａ)蒸熟后块根中的麦芽糖含量均低于

１０％ꎬ而近期育成的品种(如 Ｂｅｎｉｈａｒｕｋａ、ｌｌｉｍｅａｙａｌ￣
ｃａ)蒸熟后块根中的麦芽糖含量均高于 １２％ꎮ １９８７
年和 ２００２ 年 育 成 的 甘 薯 品 种 Ｓａｔｓｕｍａｈｉｋａｒｉ 和

Ｏｋｉｋｏｇａｎｅ 在蒸煮后块根甜度极低ꎬ甜度值仅７~ ９ꎬ
块根几乎不含麦芽糖ꎬ且 β￣淀粉酶的活性极低[２４]ꎮ
同时发现某些甘薯基因型块根中完全缺乏或仅含少

量的 β￣淀粉酶ꎬ由于缺乏足够的 β￣淀粉酶参与淀粉

正常水解产生麦芽糖ꎬ因此在甘薯熟化过程中甜味

不会增加ꎮ 进一步研究证实 β￣淀粉酶是由 １ 个隐性

等位基因(β￣ａｍｙ)控制ꎬ在种质资源创制过程中ꎬβ￣
ａｍｙ 等位基因高频率出现[２５]ꎮ 相关研究结果[２３] 表

明ꎬ在一定范围内ꎬ麦芽糖含量随着 β￣淀粉酶活性

增 加 而 增 加ꎬ 当 β￣淀 粉 酶 活 性 增 加 至 ０􀆰 ２
ｍｍｏｌ / (ｍｇ􀅰ｍｉｎ)麦芽糖的活性时ꎬ麦芽糖含量将不

再增加ꎮ 因此ꎬβ￣淀粉酶不是麦芽糖生成的唯一限

制因素ꎬ麦芽糖的生成还受到多种因素的促进或限

制ꎮ
１.２　 麦芽糖合成相关酶研究进展

上述麦芽糖合成通路表明ꎬα￣淀粉酶、β￣淀粉

酶、葡聚糖 １ꎬ４￣α￣麦芽糖水解酶、去分支酶、异淀粉

酶等在整个合成路径中发挥着重要作用ꎮ
在高等植物中ꎬβ￣淀粉酶的状态分为束缚态和

游离态ꎬ分别位于不同的功能器官中ꎬ２ 种状态酶的

活性存在显著差异[２６]ꎮ 在拟南芥中发现 ９ 个具有

β￣淀粉酶功能的基因ꎬ在叶片中 ＡｔＢＡＭ１、ＡｔＢＡＭ２ 和

ＡｔＢＡＭ３ 编码蛋白主要发挥着 β￣淀粉酶的活性ꎬ其
中 ＡｔＢＡＭ３ 编码蛋白主要负责催化作用ꎬＡｔＢＡＭ４ 编
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码蛋白产物中没有检测出 β￣淀粉酶活性ꎬ但对 Ａｔ￣
ＢＡＭ１ 和 ＡｔＢＡＭ３ 编码酶活性具有调控作用[２７]ꎮ 因

此在植物体内存在多个 β￣淀粉酶同工酶ꎬ相互调控

行使分解淀粉的功能ꎮ 直链淀粉只需水解 α￣１ꎬ４￣糖
苷键便可被水解为葡萄糖ꎬ而支链淀粉则需要水解

α￣１ꎬ４￣糖苷键和 α￣１ꎬ６￣糖苷键才能彻底被水解为葡

萄糖ꎮ 只有 α￣淀粉酶和 β￣淀粉酶共同作用ꎬ才能将

全部淀粉水解为葡萄糖、麦芽糖和极限糊精ꎮ 支链

淀粉经过 ２ 种酶水解后留下的带有 α￣１ꎬ６￣糖苷键的

极限糊精ꎬ在具有分裂 α￣１ꎬ６￣糖苷键的去分支酶

(ＤＢＥ)作用下ꎬ最终被降解为葡萄糖ꎮ
淀粉分解受淀粉去分支酶调控ꎮ ＤＢＥ 可以分

解由 β￣淀粉酶分解淀粉产生的极限糊精ꎬ将其分解

为葡萄糖和麦芽糖ꎮ ＤＢＥ 的主要作用是催化多糖

链 α￣１ꎬ６￣糖苷键水解ꎬ在植物中主要有异淀粉酶

( ＩＳＡ)和普鲁兰酶(ＲＥ) [２８]ꎮ 近年来的研究发现ꎬ许
多植物 ＤＢＥ 突变体中淀粉的结构、数量和特性均发

生改变ꎬ证明 ＤＢＥ 也参与淀粉的合成ꎮ 在玉米 ｓｕａ￣
ｒｙ 突变体胚乳中ꎬ当 ＤＢＥ 缺失时ꎬ会造成 ２ 种脱分

支酶 ＩＳＡ 或 ＲＥ 水平严重下降或丧失ꎬ产生高度分支

化的植物糖原[２９]ꎮ 马铃薯的 ＩＳＡ 存在 ３ 种同工酶ꎬ
对淀粉代谢的催化作用显著不同[３０]ꎮ

２　 淀粉糊化特性对麦芽糖合成的影响

２.１　 甘薯淀粉结构

淀粉广泛存在于自然界中ꎬ是绿色植物同化二

氧化碳生成碳水化合物重要的储存形式ꎬ在自然界

碳源循环流动中扮演着重要角色ꎮ 淀粉由不同形态

结构的淀粉粒构成ꎬ在不同物种间淀粉粒的形状、大
小均存在显著差异ꎮ 甘薯淀粉颗粒呈现半球体状或

略陡的半球形ꎬ圆形底部存在凹陷[３１]ꎬ粒径２.５~
３０􀆰 ０ μｍ 不等ꎬ不同品种间差异较大ꎮ 根据 Ｘ￣射线

衍射图谱可以将淀粉结晶结构分为 Ａ 型、Ｂ 型和 Ｃ
型ꎬＡ 型淀粉由紧密螺旋缠绕的糖链构成ꎬ谷物淀粉

多为 Ａ 型结构ꎬＢ 型淀粉主要由 ６ 条糖链相互缠绕

组成ꎬ块根块茎类作物的淀粉多为 Ｂ 型结构ꎬＣ 型则

是介于 Ａ 型结构与 Ｂ 型结构之间的混合型[３２]ꎮ 甘

薯淀粉属于 Ｃａ 型(Ｃ 型接近 Ａ 型)结构[３３]ꎮ 淀粉

颗粒的形状、大小及结构直接影响淀粉的糊化性质ꎮ
淀粉糊化是指淀粉粒完整结构发生崩解ꎬ淀粉粒结

晶区的氢键断裂ꎬ有序的颗粒结构发生改变ꎬ淀粉分

子在结晶区和无定形区由有序排列状态向无规则状

态转变ꎬ此过程伴随着淀粉颗粒膨胀、破裂、溶解ꎬ双
折射性消失ꎬ淀粉颗粒与水从互不相溶的两相逐渐

变成均匀体系[３４]ꎮ
２.２　 甘薯淀粉糊化特性与麦芽糖合成的相关性

由于 β￣淀粉酶无法分解生淀粉颗粒ꎬ而淀粉糊

化则为 β￣淀粉酶提供必要的反应底物[３５]ꎮ 研究结

果表明ꎬ随着甘薯淀粉糊化温度的升高ꎬ麦芽糖浓度

下降ꎬ麦芽糖浓度与甘薯淀粉糊化温度呈显著负相

关ꎬ而当 β￣淀粉酶活性增强时ꎬ这种负相关关系更

加明显[２３]ꎬ表明淀粉糊化温度显著影响麦芽糖的生

成ꎮ
不同甘薯品种中淀粉的糊化温度一般分布在

６６.５~６８􀆰 ５ ℃(４％淀粉浆) [３６]、６９.５~８６􀆰 ６ ℃(６％淀

粉浆) [３７]ꎮ 日本甘薯品种 Ｑｕｉｃｋ Ｓｗｅｅｔ 中淀粉的糊

化温度只有 ５３ ℃ꎬ８０ ℃时 β￣淀粉酶依然保持较高

的稳定性和活性ꎬ相比甘薯品种 ＢｅｎｉａｎｕｎａꎬＱｕｉｃｋ
Ｓｗｅｅｔ 可以在较低温度下开始生成麦芽糖ꎬ且在较高

温度下维持 β￣淀粉酶活性ꎬ生成更多的麦芽糖[３８]ꎮ
甘薯淀粉糊化温度与支链淀粉的分子结构存在密切

相关性ꎬ支链淀粉的短链(ＤＰ６￣１０)与糊化温度呈显

著负相关ꎬ而长链(ＤＰ１２￣１７)与糊化温度呈显著正

相关[３９]ꎬ甘薯淀粉糊化温度和支链淀粉含量均随着

土壤温度的升高而升高ꎬ二者之间呈现正相关ꎬ但支

链淀粉的短链 ＤＰ６、ＤＰ７ 的含量则随着土壤温度的

升高而显著降低[４０]ꎮ 支链淀粉的形成主要受分支

酶(ＢＥ)和可溶性淀粉合酶( ＳＳ)协同作用ꎮ ＢＥ 能

够水解葡聚糖链的 α￣１ꎬ４ 糖苷键并通过 α￣１ꎬ６ 糖苷

键将分离的链段连接至受体链ꎮ 在玉米中存在多种

形式的 ＢＥ(ＢＥⅠ、ＢＥⅡ)ꎬ其中 ＢＥⅡ最适温度低于

ＢＥⅠꎬ且优先转移短链[４１￣４２]ꎮ 在玉米生长过程中ꎬ
随着温度的升高ꎬＢＥⅠ、ＢＥⅡ的活性下降ꎬ导致支链

淀粉的短链减少ꎮ 在甘薯中存在 ７ 种形式的

ＢＥ[４３]ꎬ但其调控支链淀粉结构的分子机制尚不明

确ꎮ
在不同生育期内ꎬ甘薯淀粉的最高黏度值呈现

升高趋势ꎬ直链淀粉含量呈现下降趋势ꎬ但下降幅度

未达到显著水平ꎬ而直链淀粉含量与淀粉糊化特性

存在一定的相关性ꎬ不同品种间差异明显ꎬ比如徐薯

１８ 和浙大 ９２０１ 的直链淀粉含量与糊化温度呈显著

正相关ꎬ而浙 ３４４９ 的直链淀粉含量与糊化温度呈显

著负相关[４４]ꎮ 淀粉糊化特性不仅受到甘薯基因型

的影响[４５￣４６]ꎬ同时受环境因素ꎬ特别是温度的影
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响[４０ꎬ４７￣４９]ꎮ

３　 熟化方式对麦芽糖合成的影响

不同加热或者熟化方式(蒸、煮、烘烤、微波等)
直接影响甘薯糖化ꎮ Ｗｅｉ 等[５０] 对不同甘薯品种的

块根进行蒸、煮、烘烤ꎬ测定淀粉分解率、可溶性糖含

量、淀粉酶活性等指标ꎬ发现烘烤甘薯中淀粉的分解

量最少ꎬ３ 种熟化方式处理的甘薯中总糖含量均显

著升高(特别是还原糖含量)ꎬ但熟化方式与非还原

性糖之间无显著相关性ꎬ与 Ｄａｍｉｒ[５１] 的研究结果一

致ꎮ 卞科等[５２]比较烘烤、蒸、微波、煮、高压蒸煮处

理 ５ 种熟化方式对甘薯碳水化合物的影响ꎬ发现烘

烤处理的甘薯糖分含量最高ꎬ其次是煮、蒸、高压蒸

煮和微波处理ꎮ 主要原因是不同加热方式对淀粉酶

活性的影响存在差异ꎬ烘烤主要是通过加热空气ꎬ热
传递至甘薯表面ꎬ进一步传到甘薯内部ꎬ而煮主要是

通过加热水再传递进入甘薯内部ꎬ蒸煮、高压蒸煮均

是通过水蒸气的热传导加热甘薯ꎬ微波的最大不同

之处是通过电磁波穿透甘薯进行加热ꎮ 不同加热方

式和热传导类型直接影响甘薯内部淀粉酶的活性ꎬ
从而影响淀粉酶分解淀粉的效率和糖分的积累ꎮ 但

Ｒｅｄｄｙ 等[５３]研究认为烘烤和微波加热的甘薯糖分

含量最高ꎮ 甘薯加热过程中ꎬ总糖含量呈现前期急

剧增加后期少量降低的趋势ꎬ主要原因是加热前期

温度较低ꎬ淀粉酶活性达到最适温度(α￣淀粉酶最适

温度为７０~７５ ℃ꎬβ￣淀粉酶最适温度为６０~ ７０ ℃)ꎬ
随着淀粉的糊化ꎬ麦芽糖大量生成ꎬ总糖含量急剧增

加ꎬ而加热后期温度较高ꎬ淀粉酶失活ꎬ部分糖与氨

基酸在高温条件下发生美拉德反应ꎬ导致后期总糖

含量有所下降ꎮ

４　 讨 论

甘薯熟化过程中碳水化合物的变化主要是由于

淀粉分解和麦芽糖合成ꎬ而已知调控麦芽糖合成的

主要因素有 β￣淀粉酶活性和甘薯淀粉糊化温度ꎮ
王霞[５４]从甘薯转录组中筛选出 １６ 个 β￣淀粉酶相关

基因ꎬ并验证得出 ＩｂＢＡＭ１ａ、ＩｂＢＡＭ１ｂ、ＩｂＢＡＭ６ｂ、Ｉｂ￣
ＢＡＭ９ 具有淀粉酶活性ꎬ其中 ＩｂＢＡＭ１ａ 淀粉酶活性

较高ꎬ过表达 ＩｂＢＡＭ１ａ 基因的拟南芥中麦芽糖含量

显著提高ꎬ淀粉含量降低ꎮ 马铃薯中发现 ７ 个编码

β￣淀粉酶的同源基因ꎬ其中 ＳｔＢＡＭ１ 和 ＳｔＢＡＭ９ 之间

存在互作ꎬ而淀粉酶抑制因子基因 ＳｔＡＩ 可以抑制淀

粉酶活性ꎬ降低马铃薯块茎还原糖含量[５５￣５６]ꎮ 甘薯

块根中存在多种 ＩｂＢＡＭｓ 同工酶ꎬ并存在互作关系ꎬ
同时受到多种抑制因子调控ꎮ 甘薯熟化过程中短时

间合成大量麦芽糖ꎬ必然存在一个能够高效分解淀

粉的淀粉酶系和协同酶系ꎬ而淀粉分解生成麦芽糖

的具体分子机制和调控机理尚不明确ꎮ
淀粉糊化特性(尤其是糊化温度)直接决定麦

芽糖合成时的底物浓度ꎬ从而影响麦芽糖最终含量ꎮ
淀粉粒结构决定淀粉糊化特性ꎬ而淀粉粒结构由支

链和直链淀粉构成ꎬ又受到生长环境的影响ꎬ从而影

响甘薯食用品质ꎮ 因此ꎬ如何利用基因工程技术调

节相关基因表达从而调控支链淀粉和直链淀粉合成

的稳定性ꎬ保证淀粉糊化特性的稳定ꎬ减少环境因素

对甘薯品种食用品质的影响ꎬ对鲜食甘薯育种尤为

重要ꎮ 同时ꎬ由于甘薯结薯时间不同ꎬ早结薯型和晚

结薯型甘薯品种淀粉酶和糊化特性存在一定差异ꎬ
而这种差异如何形成以及调控基因的作用机制尚不

清楚ꎬ有待进一步研究ꎮ
不同熟化方式的热传导不同ꎬ导致甘薯糖化存

在差异ꎬ食用品质有所不同ꎮ 根据加工产品的需要ꎬ
选择合适的熟化方式ꎬ可以有效提高甘薯食用品质ꎮ
甘薯加工过程中可以选择不同淀粉酶活性的甘薯品

种ꎬ以期获得理想的甘薯加工产品ꎮ
总之ꎬ甘薯熟化过程中ꎬ糖类的变化直接影响甘

薯产品的品质ꎮ 因此ꎬ弄清甘薯熟化过程中糖代谢

通路和探究高温糖化的关键基因、调控因子的相关

功能ꎬ对鲜食甘薯育种、亲本基因型选配、后代筛选

以及鲜食甘薯食品加工具有重要意义ꎮ
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