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　　摘要：为探索烤烟新品种豫浓香２０１叶片成熟早、落黄集中的机理，以田间成熟期不同的品种中烟１００和豫烟１３
号为对照，在相同的农艺栽培措施下，研究了３个品种中部叶在成熟过程中叶绿素含量、碳氮代谢产物含量以及相关
基因的表达变化。结果表明，与中烟１００和豫烟１３号相比，豫浓香２０１叶片随着叶片年龄的增长，叶绿素降解代谢旺
盛，降解速率快。相对于其他２个品种，在叶片成熟过程中，豫浓香２０１的淀粉合成基因和糖转化基因的表达量较高，
而氮代谢相关基因的表达量较低，这导致豫浓香２０１叶片中的淀粉含量、还原糖含量和总糖含量保持在较高水平，而
氮代谢产物烟碱和总氮含量相对较低，碳氮比则高。总之，豫浓香２０１中部叶成熟落黄快与其在生长发育过程中碳代
谢旺盛、氮代谢能力相对较弱以及叶绿素降解速率较快的特性密切相关。
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　　作为经济作物，烤烟的烟叶成熟期是决定其品
质的重要阶段［１］。烟叶的碳氮代谢进程与其成熟

期密切相关［２］。碳代谢过程涵盖无机碳的光合作

用固定、单糖转化和淀粉积累等［３］。焦磷酸化酶

（ＡＧＰａｓｅ）在淀粉合成中发挥着重要作用，淀粉合成
酶（ＳＳ）参与支链淀粉的形成［４－５］；蔗糖合成和分解

受到蔗糖磷酸合成酶（ＳＰＳ）和蔗糖转化酶（ＩＮＶ）的
调控［６－７］。这些关键酶的活性可有效反映碳代谢的

强度。氮的吸收、同化、转运等过程都属于氮代

谢［３］。在氮素的转运过程中，氮限制适应基因

（ＮＬＡ１）发挥着重要作用。在铵离子转移和再同化
过程中，谷氨酰胺合成酶（ＧＳ）扮演了重要角色，其
中叶绿体谷氨酰胺合成酶（ＧＳ２）在氨同化过程中发
挥重要作用［８－１１］。质外体铵浓度和氨气挥发量与

ＧＳ２的活性呈反比［１２］。研究表明，随着烟叶成熟度

的增强，碳积累代谢增强，而其固定和转化逐渐降

低［３］，当碳代谢达到一定水平时，淀粉降解速度超

过其积累速度，烟叶的成熟度随之增强，烟叶品质

提升［１３］。随着烟叶的成熟衰老，氮素物质如总氮和

蛋白质的合成速率降低，而降解速率加快［１４］；细胞

质中的蛋白水解酶能够有效降解蛋白质，使得色素

蛋白复合体被分解，同时光合碳同化能力减弱，导

致质体色素分解速度加快［１５－１６］。因此，叶绿素和类

胡萝卜素含量的减少是烟叶成熟的重要标志［１７］。品

种决定烟叶的碳氮代谢［１８］，然而，目前关于不同烤烟

品种的成熟特性与碳氮代谢之间关系的研究仍较少。

一般烟叶成熟过程表现为分层落黄，需要采收

５次以上。缩短烟叶成熟期，减少烟叶采收次数，能
有效降低调制成本［１９］；质体色素降解快的品种，在

烘烤过程中，易烤性好，烤青烟的风险较低［２０］；缩短

烤烟的生育期不仅可减少大田生长时间和生长风

险，同时有利于节约土地利用时间，为接茬种植提

供有利条件。在目前粮烟融合政策下，集中成熟更

有利于机械化采收。

作为２０２３年审定的新品种，豫浓香２０１在生长
过程中，与对照中烟１００和豫烟１３号相比，表现出
叶片成熟早、中上部叶片成熟集中、生育期短等特

征，满足机械化采收需求，但相关机理尚不明确。

本研究以豫浓香２０１为试验对象，以具有不同成熟
落黄特性的２个烤烟品种为对照，分析中部叶片在
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不同叶龄阶段的质体色素含量、碳氮代谢指标及相

关基因的表达水平，旨在为豫浓香２０１配套栽培技
术研究及集中成熟烤烟品种选育提供理论依据。

１　材料与方法

１．１　试验材料
豫浓香２０１是中烟１００经 ＥＭＳ诱变筛选得到

的烤烟新品种，在许昌烟区的多年种植中表现出成

熟落黄速度快的特点；中烟１００是当地的主栽品种，
具有耐熟性好的特点。豫烟１３号是以红花大金元
为亲本的杂交后代，成熟落黄相对较晚。

１．２　试验设计
试验于２０２２年在河南省许昌市魏都区青梅路

永昌路烟草所试验田进行。每个品种种植１２０株，３
次重复。施肥参照张小全等的方法［２１］。

田间管理按照ＧＢ／Ｔ２３２２１—２００８《烤烟栽培技
术规程》进行。除品种不同外，所有栽培管理措施

一致。现蕾打顶后，所有品种单株留叶数相同。

每个品种选择整齐一致的３０株烟，参照张小全
等的方法［２１］，当第１０～１２叶位的叶长为１．５ｃｍ时
开始挂牌，记为１ｄ。在叶龄２０～７０ｄ时，每隔１０ｄ
取１次样，从３株烟上分别取３张叶片，将叶中部同
一位置的无主脉叶片充分剪碎混匀，然后分成３份，
分别用于叶绿素含量、杀青后的化学成分以及基因

表达水平测定。

１．３　测定内容和方法
叶绿素含量依据分光光度法［２２］进行测定；淀

粉、还原糖、总糖、总氮、烟碱含量依据烟草行业标

准［２３－２６］进行测定；同时测定相关基因的表达量，内

参基因为Ｌ２５，引物序列见表１。

表１　基因表达分析引物

基因名称 ＧｅｎＢａｎｋ登录号 Ｆ引物（５′３′） Ｒ引物（５′３′）

ＮｔＮＹＣ１ ＥＵ９３０３６３．１ ＴＴＣＴＴＧＴＴＧＧＣＧＴＴＡＴＡＴＣＴＴＧＧ ＡＣＴＣＡＴＴＣＡＴＣＴＧＧＣＴＡＴＣＴＣＣ

ＮｔＳＧＲ ＥＵ２９４２０９．１ ＡＧＴＣＣＡＡＣＡＡＧＡＡＴＣＡＡＴＣＣＡＴＡＧ ＧＡＴＡＧＣＣＡＡＡＧＴＧＡＧＴＴＴＡＧＡＧＧ

ＮｔＡＧＰ ＤＱ３９９９１５．１ ＴＴＣＣＴＧＧＣＴＧＣＡＡＡＧＧＧＴＡＧ ＣＣＣＴＡＧＣＣＧＣＴＴＣＴＴＧＡＡＣＡ

ＮｔＳＰＳ ＡＦ１９４０２２．１ ＡＡＡＧＧＣＣＧＣＴＴＧＣＣＴＡＧＡＡＴ ＣＴＡＡＧＧＣＣＣＴＣＧＣＡＡＧＴＴＣＡ

ＮｔＳＳ ＡＢ０５５４９７．１ ＧＴＧＧＴＴＧＧＡＧＧＡＧＡＣＣＧＡＡＧ ＡＴＣＣＡＴＣＧＧＡＡＴＴＧＧＣＣＧＴＴ

ＮｔＩＮＶ ＡＪ３０５０４４．２ ＣＣＴＴＣＧＣＣＴＴＧＧＴＴＣＣＴＧＡＴ ＡＴＣＴＧＡＣＣＧＴＣＧＧＧＴＡＧＧＡＡ

ＮｔＮＩＡ１ ＪＮ３８４０１９．１ ＴＴＧＣＴＧＴＴＣＧＡＧＣＴＴＧＧＧＡＴ ＴＴＣＣＡＧＧＴＴＧＡＧＴＣＧＧＡＴＧＣ

ＮｔＮＲ ＬＯＣ１０４１１８９６６ ＧＣＡＡＴＴＣＡＣＧＡＧＧＣＡＡＴＣＣＣ ＧＣＡＴＧＴＡＣＧＣＧＡＧＡＴＣＧＴＴＧ

ＮｔＧＳ２ Ｘ６６９４０ ＡＣＧＣＣＡＴＡＡＡＧＣＴＧＣＴＣＡＧＡ ＧＣＣＡＣＴＴＣＡＣＡＴＴＴＴＧＴＴＧＧ

Ｌ２５ Ｌ１８９０８ ＡＧＴＴＡＣＡＴＴＣＣＡＣＣＧＡＣＣ ＴＣＣＴＣＡＡＴＣＴＴＣＴＴＣＡＴＴＧＣＡＧ

１．４　数据处理和显著性分析
采用 Ｅｘｃｅｌ２０２１和 ＳＰＳＳ２６．０软件对试验数据

进行处理、分析和图形绘制，采用 Ｄｕｎｃａｎｓ法进行
数据间的差异显著性分析。

２　结果与分析

２．１　不同烤烟叶片成熟过程中叶绿素含量的变化情况
由图１－Ａ可知，３个品种中部叶的成熟落黄过

程存在明显差异。因此，检测３个品种在叶龄２０～
７０ｄ时叶片的叶绿素含量。结果（图１－Ｂ）显示，
中烟１００和豫烟１３号叶绿素含量的变化趋势基本
一致；在叶龄３０～４０ｄ时，豫浓香２０１叶片的叶绿
素含量显著高于中烟１００和豫烟１３号；叶龄达到
５０ｄ后，豫浓香２０１叶片叶绿素含量下降的速度大
于其他２个品种；在叶龄６０～７０ｄ时，豫浓香２０１
叶片的叶绿素含量显著低于中烟１００和豫烟１３号，

这与田间豫浓香２０１的叶片颜色变化一致。以上研
究结果表明，在成熟过程中豫浓香２０１叶片的叶绿
素含量下降较快，叶片落黄速度较快。

２．２　不同烤烟叶片成熟过程中叶绿素降解基因表
达水平的变化

在中部叶成熟过程中，３个烤烟叶片的叶绿素
含量变化存在明显差异，因此测定叶绿素降解相关

基因的表达水平。在叶龄３０ｄ之前，ＮｔＮＹＣ１的表
达量在３个品种间无显著差异（图２－Ａ）；在叶龄
４０～５０ｄ时，ＮｔＮＹＣ１在豫浓香２０１中的表达水平显
著高于中烟１００和豫烟１３号，尤其在叶龄７０ｄ时，
豫浓香 ２０１中 ＮｔＮＹＣ１的表达水平是中烟 １００的
１６３倍。然而，在叶龄３０和４０ｄ时，ＮｔＳＧＲ在中烟
１００中的表达水平显著高于豫浓香 ２０１；在叶龄
５０ｄ和６０ｄ时，该基因在２个品种间的表达水平没
有明显差异（图２－Ｂ）。ＮｔＳＧＲ在豫烟１３号中的表
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达水平显著低于中烟１００。在进入叶龄７０ｄ之后，
豫浓香２０１中的ＮｔＳＧＲ表达水平迅速升高，其表达
量是中烟１００的２．２４倍。以上结果表明，烟叶进入
成熟期（５０ｄ）后，豫浓香２０１迅速进入成熟状态，叶
绿素迅速降解，落黄速度较快。

２．３　不同烤烟叶片成熟过程中碳代谢相关指标的变化
２．３．１　叶片中的淀粉含量、总糖含量、还原糖含量
和总碳含量的变化　在中部叶成熟过程中，３个烤
烟品种的烟叶淀粉含量均呈现出先升高后降低的

变化趋势（图３－Ａ）。在叶龄２０ｄ时，豫浓香２０１
的淀粉含量显著低于中烟１００，但显著高于豫烟１３
号；叶龄３０～７０ｄ，豫浓香２０１的淀粉含量均显著高
于另外２个品种，并且在叶龄５０ｄ时达到峰值，而
中烟１００和豫烟１３号的淀粉含量均在叶龄４０ｄ时
最高。此外，在叶龄５０～７０ｄ期间，豫浓香２０１的
淀粉含量在３个品种中降解量最大。在总糖和还原
糖含量方面，随着叶龄的增加，３个烤烟品种的总糖
含量和还原糖含量都呈现出先降低后升高再降低

的趋势（图３－Ｂ、图３－Ｃ），且均在叶龄２０ｄ时最
高。在叶龄２０～６０ｄ期间，豫浓香２０１的总糖、还
原糖含量均显著高于中烟１００和豫烟１３号；在叶龄
７０ｄ时，３个烤烟品种之间的总糖含量没有显著差

异，但豫烟１３号的还原糖含量显著低于另外２个品
种。从叶龄２０～７０ｄ，豫浓香２０１和中烟１００的总
碳含量变化幅度不大，而豫烟１３号的总碳含量呈现
出先升高后降低的变化趋势（图３－Ｄ）。在烟叶成
熟后期，豫烟１３号的总碳含量显著低于豫浓香２０１
和中烟１００。
２．３．２　叶片中的碳代谢相关基因的表达水平变化
　在中部叶成熟过程中，３个烤烟品种烟叶的碳代
谢变化存在差异。检测３个烤烟品种叶片碳代谢相
关基因的表达水平发现，ＮｔＡＧＰａｓｅ和ＮｔＳＳ在豫浓香
２０１整个生育期内的表达水平表现为先升高再降低
再升高的变化趋势（图 ４－Ａ、图 ４－Ｂ）。在叶龄
３０、４０、７０ｄ时，豫浓香２０１中的ＮｔＡＧＰａｓｅ表达水平
显著高于中烟１００和豫烟１３，并且随着叶龄增加，
豫浓香２０１中的 ＮｔＡＧＰａｓｅ基因表达水平变化幅度
最大，这种差异可能导致３个烤烟品种的叶片淀粉
含量降解速度不同。在叶龄２０、４０、６０ｄ时，ＮｔＳＰＳ
在中烟１００、豫浓香２０１和豫烟１３号之间的表达水
平没有显著差异，在叶龄７０ｄ时，ＮｔＳＰＳ在豫浓香
２０１中的表达水平显著高于另外２个烤烟品种（图
４－Ｃ）。除了在叶龄 ５０、６０ｄ外，豫浓香 ２０１的
ＮｔＩＮＶ表达量都显著高于中烟１００（图４－Ｄ）。
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２．４　不同烤烟品种叶片成熟过程中氮代谢相关指
标变化

２．４．１　叶片中的烟碱含量和总氮含量变化　３个
烤烟品种叶片的烟碱含量在生长成熟过程中均呈

现上升趋势（图５－Ａ），除了在叶龄４０、６０ｄ时，豫
浓香２０１叶片的烟碱含量均显著低于另外２个烤烟
品种。３个烤烟品种的总氮含量在烟叶生长过程中
整体呈下降趋势（图５－Ｂ），并且豫浓香２０１总氮含
量下降最快。

２．４．２　叶片中的氮代谢相关基因表达水平变化　
在中部叶成熟过程中，３个烤烟品种烟叶的氮代谢
变化存在差异，因此检测３个烤烟品种叶片氮代谢
相关基因的表达水平。研究发现，ＮｔＧＳ２基因在植
物氮素利用效率的调控中发挥着重要作用［２７］。豫

浓香２０１在叶龄３０ｄ时ＮｔＧＳ２表达水平达到最高，
在叶龄４０ｄ时也处于较高水平；豫烟１３号在叶龄
４０ｄ时，ＮｔＧＳ２表达量达到最高。随着叶龄的进一
步增加，豫浓香２０１和豫烟１３号中的ＮｔＧＳ２表达水
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平开始降低（图６－Ａ）。
豫浓香２０１中ＮｔＮＩＡ１的表达水平在叶龄４０ｄ

时达到高峰，显著高于中烟１００和豫烟１３（图６－
Ｂ）。随着生育期的推进，豫浓香 ２０１中 ＮｔＮＩＡ１的

表达水平降低，显著低于中烟１００。ＮｔＮＩＡ１在豫浓
香２０１中的表达水平变化最明显，而在中烟１００中
几乎没有变化，豫烟１３号的 ＮｔＮＩＡ１表达水平整体
较低，表现为先升高后降低又升高的变化趋势。

２．５　不同烤烟叶片发育过程中碳氮比的变化情况
在烟叶的成熟过程中，３个烤烟品种的烟叶碳

氮比（Ｃ／Ｎ）均总体呈现上升趋势，在叶龄２０～５０ｄ
期间，豫浓香２０１碳氮比值上升最快，且上升幅度最
大，中烟１００和豫烟１３号碳氮比值在叶龄６０～７０ｄ
间上升幅度最大（图７）。

３　讨论与结论

叶绿素含量的降低是烟叶成熟的标志之一，其

降解量越大，烟叶的成熟度越高［２８］。在叶龄 ２０～

３０ｄ时，豫浓香２０１的叶绿素含量没有明显变化，这
与叶绿素降解基因ＮｔＮＹＣ１表达水平的变化趋势相
一致。随着叶龄的增加，叶绿素分解酶活性增大，

豫浓香２０１的 ＮｔＮＹＣ１基因表达量增加，最终显著
高于另外２个烤烟品种。到叶龄５０ｄ时，该烤烟品
种的叶绿素含量已经降低到中烟１００和豫烟１３号
叶龄６０ｄ时的水平。从颜色上看，豫浓香２０１已经
进入成熟状态。相对于豫浓香２０１和中烟１００，豫
烟１３号的ＮｔＮＹＣ１基因表达量一直处于较低水平，
叶绿素降解较慢，最晚进入成熟状态。

碳代谢和氮代谢是烟草生长和发育中的基本

代谢过程，烟叶的成熟过程是碳氮代谢的具体表

现［２９］。不同成熟期烟草品种碳氮代谢过程存在明

显差异。本研究发现，成熟较快的品种豫浓香２０１
叶龄５０ｄ后，淀粉合成相关基因 ＮｔＡＧＰａｓｅ、ＮｔＳＳ和
ＮｔＩＮＶ的表达量变化幅度最大，其淀粉含量下降最
快；而中烟１００和豫烟１３号的淀粉合成相关基因
（ＮｔＡＧＰａｓｅ、ＮｔＳＳ和 ＮｔＩＮＶ）表达水平和淀粉含量下
降幅度较小，这与张小全等的研究结果［２１］基本一
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致。研究发现，质外体铵浓度和氨气挥发量与 ＧＳ２
的活性呈反比［１２］。在叶龄４０ｄ后，豫浓香２０１的
ＮｔＧＳ２基因和氮限制适应基因 ＮｔＮＬＡ１始终保持在
较低水平，氮素转移与氮素再利用能力较弱，吸收

的氮素以氨气形式大量挥发，从而加快了叶片的

衰老。

烟草的碳氮代谢受品种类型、生态条件和田间

管理措施等诸多因素影响［３０］。随着叶龄的增加，成

熟衰老特性不同的烟草品种烟叶 Ｃ／Ｎ呈现上升趋
势［２１］，本研究结果与之基本一致。此外，在叶龄

３０ｄ后，豫浓香２０１烟叶的碳氮比始终保持较高水
平，这可能与豫浓香２０１碳代谢相关基因表达水平
较高以及氮代谢相关基因表达水平较低有关。

刘心亚等研究发现，烟碱的含量在烟叶成熟过

程中，随着成熟度的增加而增加［３１］。本研究发现，

豫浓香２０１在整个发育过程中，烟碱含量呈上升趋
势，这与陈吉珩等的研究结果［３２］基本一致。除了叶

龄４０、６０ｄ外，豫浓香２０１的烟碱含量均显著低于２
个对照品种，这可能由于豫浓香２０１的氮代谢较弱，
不利于氮素的合成，最终导致烟碱含量偏低。一般

来说，总氮含量从团棵期到成熟期呈现出明显的下

降趋势［３３－３６］，本研究结果与之基本一致。与对照中

烟１００相比，豫浓香２０１在叶龄２０ｄ时总氮含量略
高于对照，差异不显著；在叶龄３０～６０ｄ时，豫浓香
２０１的总氮含量显著低于中烟１００。

本研究表明，烤烟品种豫浓香２０１的烟叶碳积
累速度较快，淀粉含量保持在较高水平；叶绿素降

解速率快，调控叶绿素降解、总糖和还原糖合成的

相关基因ＮｔＮＹＣ１、ＮｔＳＧＲ、ＮｔＩＮＶ和ＮｔＳＰＳ表达量均
较高，氮积累较慢，转化较快，烟叶烟碱含量相对较

低。总之，豫浓香２０１碳代谢旺盛，氮代谢能力相对
较弱，叶绿素降解速率较快，导致该品种成熟落

黄快。
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开花期极端自然高温对水稻花药生理特性的影响

张海洋，黄　安，余　流，黄玉珍，何永明
（江西农业大学作物生理生态与遗传育种教育部重点实验室／江西省作物生理生态与遗传育种重点实验室，江西南昌 ３３００４５）

　　摘要：为了在探究水稻花药在开花结实期遭受自然高温时的生理响应机制。通过比较自然高温和自然适温条件
下野生型水稻中花１１在开花前１８、４、２、０ｈ４个时间点花药的多种生理指标数据，揭示自然高温对水稻花药及结实率
的影响。结果表明，极端自然高温条件下水稻结实率降低至２０．４９％，远低于自然适温下的９５．１７％。与自然高温相
比，自然适温条件下花药中过氧化氢含量和过氧化物酶活性在开花前１８、４ｈ显著提升。高温下颖花中丙二醛、游离
脯氨酸含量均显著增加，而适温下的含量变化波动不大。在抗氧化酶活性方面，自然高温下花药超氧化物歧化酶、过

氧化氢酶、抗坏血酸过氧化物酶、多酚氧化酶、苯丙氨酸解氨酶、脂氧合酶活性在水稻临近开花时刻相较自然适温下均

有显著提升。在维持细胞还原势方面，自然高温下花药中谷胱甘肽、抗坏血酸含量大幅增加，谷胱甘肽还原酶活性在

开花前４ｈ达到峰值。综上，自然高温条件下开花时刻的颖花中保持较多的渗透调节物质、较高的还原势以及较低的
过氧化氢含量，是水稻抵抗自然高温胁迫的生理基础。
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　　水稻作为全球重要的粮食作物，其生长发育和
产量受多种环境因素的影响。受全球气候变暖影

响，极端高温事件频发，高温已成为世界上许多国

家和地区影响作物生长的主要胁迫因子［１］。高温

影响水稻整个发育过程，其中以抽穗期、扬花期、灌

浆初期较为敏感。开花期是水稻生长过程中最为

关键和敏感的阶段，若抽穗扬花期日平均温度高于

３２℃且日最高温度高于 ３５℃，花粉活力、花药开
裂、花粉萌发和花粉管伸长都会受到影响，导致受

精结实率下降［２－３］。开花期连续遭遇超过３５℃的
高温天气，将会导致田间大面积减产，因此解析自

然高温对水稻花药生理特性的影响具有重要意

义［４－５］。近年来，大量研究集中在水稻花药应对模
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