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摘要:为探讨烟叶成熟期间淀粉合成机理，分析了 4 个不同留叶数处理( 分别留叶 16，18，20，22 片) 的烟叶成熟
期间中、上部叶淀粉积累动态及淀粉酶( AM) 、蔗糖合成酶( SS) 活性变化规律及其相关性。结果表明，留叶数与成熟
期间上部叶的 AM活性、淀粉含量无显著的相关性( r = － 0． 101，P = 0． 441 ＞ 0． 05，r = 0． 221，P = 0． 089 ＞ 0． 05) ，与上
部叶的 SS活性有显著的正相关( r = 0． 300* ，P = 0． 020 ＜ 0． 05 ) ; 与中部叶的 AM 活性无显著的相关性( r = － 0． 179，
P = 0． 172 ＞ 0． 05) ，与中部叶的 SS活性有极显著的正相关( r = 0． 395＊＊，P = 0． 002 ＜ 0． 01) ，与中部叶的淀粉含量有显
著的正相关( r = 0． 328* ，P = 0． 011 ＜ 0． 05) 。留叶数增多时，成熟期间上、中部叶 AM 活性稍有下降，SS 活性显著上
升，淀粉含量也有所提高。
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Abstract: To discuss the mechnissm of starch synthesis in flue-cured tobacco leaves during the mature stage，
four treatments of leaf poputation( 16，18，20，22) were adopted，the trends of starch accumulation and the activities
of amylase and sucrose synthase in middle and upper leaves were analyzed． The results showed that: in the mature
stage，there were no significant correlation of leaf population with starch content and the activity of AM in upper
leaves( r = － 0． 101，P = 0． 441 ＞ 0． 05，r = 0． 221，P = 0． 089 ＞ 0． 05) ，but there was significant correlation of that
with the activity of SS( r = 0． 300* ，P = 0． 020 ＜ 0． 05) ; there was no significant correlation of leaf population with
the activity of AM in middle leaves( r = － 0． 179，P = 0． 172 ＞ 0． 05) ，but there was extremely significant correlation
of that with the activity of SS( r = 0． 395＊＊，P = 0． 002 ＜ 0． 01) ，and significant correlation of that with starch con-
tent( r = 0． 328* ，P = 0． 011 ＜ 0． 05) ． When the leaf population was increased，the activity of AM decreased slight-
ly，but the the activity of SS went up markedly，and the starch content rose obviously．
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植物体光合作用固定 CO2的主要产物是蔗糖和

淀粉，淀粉是叶片细胞光合作用的储藏形式，而蔗糖

是细胞内的运输形式，二者在细胞中不停地进行转

化［1］。与蔗糖代谢和积累密切相关的酶主要有转
化酶、蔗糖磷酸合成酶( SPS ) 和蔗糖合成酶( Su-

crose synthase，SS) ［2］。蔗糖合成酶是一种存在于细
胞质中的可溶性酶，有些不溶性的 SS附着在细胞膜
上，既可以催化蔗糖合成又可以催化蔗糖分解，是一

种可逆性酶，但多数学者认为 SS主要起分解蔗糖的
作用［2 － 6］，将蔗糖降解为 UDPG 用来合成淀粉等碳
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水化合物［7 － 9］，它的活性在那些合成淀粉或是细胞

壁的组织中最高［10 － 12］，提高 SS 活性可以促进淀粉
合成。与淀粉代谢和积累密切相关的酶主要有:
ADP-葡萄糖焦磷酸化酶、可溶性淀粉合成酶、淀粉
酶、淀粉磷酸化酶等。植物叶片淀粉降解主要通过
水解和磷酸化两条途径，而两者最初的步骤均由淀

粉酶催化，淀粉酶是淀粉降解的关键酶［13］。由此可
见，蔗糖合成酶、淀粉酶是烟叶淀粉合成、降解的重
要催化酶。
烤烟是以积累淀粉为主的粉叶类植物［13］，烟叶

代谢过程也是淀粉不断积累的过程。鲜烟叶中淀粉
含量有的高达 40%左右［14］。淀粉在烤烟叶片细胞
中的合成、积累、分解、转化状况，决定着烤后叶片内
部各种化学成分之间的协调程度［15］，进而影响到其

内在品质以及卷烟产品的香吃味风格。目前国内对
烤后烟叶淀粉含量以及烘烤过程中的淀粉降解及淀

粉酶活性变化研究相对较多［16 － 20］，而对鲜烟叶的淀

粉积累及相关酶活性变化规律报道较少［21 － 25］，对淀

粉代谢的机理缺乏深入研究，对烟叶淀粉积累与蔗

糖合成酶的相关研究鲜见报道。为此，本研究探讨
了 4 个不同留叶数处理的烟叶成熟期间上、中部叶
的淀粉合成及淀粉酶、蔗糖合成酶活性变化规律，以
期为烟叶成熟期间淀粉合成机理的相关研究提供参

考，也为烟叶生产提供理论依据。

1 材料和方法
1． 1 试验材料与处理
试验材料为烟草( Nicotiana tabacum L． ) 品种

K326，试验于 2007 年在广东烟草南雄科学研究所
试验田进行。前茬为水稻。试验地土质为由紫色砂
页岩发育而成的紫色土，土壤 pH 值 7． 45，有机质
22． 0 g /kg，全氮 1． 14 g /kg，全磷 0． 57 g /kg，全钾
27． 9 g /kg，碱解氮 119 mg /kg，速效磷 9． 3 mg /kg，速
效钾 118 mg /kg。
试验处理有 L16 ( 留叶数 16 片) 、L18 ( 留叶数

18 片) 、L20 ( 留叶数 20 片) 、L22 ( 留叶数 22 片) 。
随机区组设计，重复 3 次。漂浮苗 2 月 19 日统一移
栽，4 月 11 日开始第一次打顶( 现蕾打顶) 并驳枝，4
月 28 日确定留叶数，5 月 13 日开始采收下部叶，6
月 23 日采收完毕。其他管理措施按当地优质烤烟
规范化生产进行。
中、上部叶取样各 5 次，中部叶分别于移栽后

85，92，98，105，115 d 取样，上部叶分别于 92，98，
105，115，125 d取样; 上午 9: 00 取样，叶片用去离子
水洗净，棉布拭干，去除主脉，其中一半叶片用于酶

活性测定，另一半叶片直接烘干后用于淀粉含量的

测定。各部位烟叶在工艺成熟期采收后用三段式烤
烟法进行烘烤，并从初烤烟叶中选取中部叶桔黄三

( C3F) 和上部叶桔黄二( B2F) 的烟叶放在 80 ℃烘
干下至恒质量过 0． 425 mm孔径筛作品质分析。
1． 2 指标测定
1． 2． 1 淀粉测定 用蒽酮比色法［26］。
1． 2． 2 AM活性测定 用 3，5 －二硝基水杨酸比色
法［24］。
1． 2． 3 SS活性的测定 参考阮妙鸿［27］的方法，略有
改进。称取 1 g鲜烟叶，置于预冷研钵中，加入 4 mL
50 mmol /L H3PO4缓冲液，冰浴研磨，10 000 r /min 冷
冻离心 20 min，上清夜为酶液。在总体积 0. 15 mL
反应混和液中( 含 100 mmol /L Tris-HCl，pH值 7． 0，
10 mmol /L MgCl2，10 mmol /L F6P，5 mmol /L
UDPG) ，加入 0． 1 mL酶液，对照( CK) 管立即加 0． 2
mL 2 mol /L NaOH 终止反应，30 ℃水浴中反应 30
min后，测定管加入 0． 2 mL 2 mol /L NaOH，然后所
有管在沸水浴煮 10 min，流水冷却，再加入 2． 8 mL
30% HCl 及 0． 8 mL 用 95% 乙醇配制的浓度为
0. 1%的间苯二酚，摇匀后置于 80 ℃水浴保温 10
min，冷却后于 480 nm 处比色测定蔗糖的生成。查
蔗糖标准曲线计算 SS活性，单位为 mg / ( g·h) 。
1． 2． 4 计算公式 变异系数 = ( 标准差 /均值) ×
100%。等级划分: 变异系数 ＜10% 为弱变异; 10% ～
100% 为中等变异; ＞ 100%为强变异［28］。
1． 3 统计分析
采用 SPSS进行数据的统计分析; 采用 Excel 进

行图表的生成。

2 结果与分析
2． 1 不同留叶数条件下烟叶成熟期间淀粉含量和
AM、SS活性的描述性统计及其相关性
由表 1 可知，在不同留叶数条件下，成熟期间上

部叶淀粉含量在 14． 40% ～ 22． 26%间变化，均值为
18． 32%，变异系数 10． 26% ; 中部叶淀粉含量在
12. 15% ～20． 50%间变化，均值为 15． 87%，变异系
数 13． 93%。上部叶 AM 活性 ( 以鲜质量计) 在
13. 76 ～ 25． 27 mg / ( g·5min) 间变化，均值为 19． 24
mg / ( g·5min) ，变异系数 14． 66% ; 中部叶 AM 活性
在 12． 96 ～ 54． 91 mg / ( g·5min ) 间变化，均值为
25. 09 mg / ( g·5min) ，变异系数 47． 91%。上部叶 SS
活性( 以鲜质量计) 在 24． 15 ～ 166． 77 mg / ( g·h) 间
变化，均值为 83． 25 mg / ( g·h) ，变异系数 36． 82% ;
中部叶 SS 活性在 13． 59 ～ 116． 59 mg / ( g·h) 间变
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化，均值为 59． 1 mg / ( g·h) ，变异系数 46． 58%。可
见，不同留叶数条件下中上部烟叶的淀粉含量和

AM、SS 活性的变异系数均在 10% ～ 100%间，为中

等强度变异，说明这 3 项指标的变化受留叶数影响
较大。

表 1 烟叶成熟期间淀粉含量和 AM、SS活性的描述性统计
Tab． 1 Descriptive statistics of starch content and the activity of AM and SS in tobacco leaves

部位
Position

指标
Indicator

极小值
Minimal
value

极大值
Maximal
value

均值
Mean
value

标准差
Standard
deviation

变异系数 /%
Coefficient
of variation

上部叶 淀粉含量 /% 14． 40 22． 26 18． 32 1． 88 10． 26
Upper leaves AM活性 / ( mg / ( g·5min) ) 13． 76 25． 27 19． 24 2． 82 14． 66

SS活性 / ( mg / ( g·h) ) 24． 15 166． 77 83． 25 30． 65 36． 82
中部叶 淀粉含量 /% 12． 15 20． 50 15． 87 2． 21 13． 93
Middle leaves AM活性 / ( mg / ( g·5min) ) 12． 96 54． 91 25． 09 12． 02 47． 91

SS活性 / ( mg / ( g·h) ) 13． 59 116． 59 59． 10 27． 53 46． 58

由表 2 的相关性分析结果可知，成熟期间上、中
部叶的淀粉含量与 AM 活性均无显著性相关( r =
0. 237，P = 0． 068 ＞ 0． 05，r = 0． 239，P = 0． 066 ＞
0. 05) ; 而与 SS 活性有显著性的正相关 ( r =
0. 303* ，P = 0． 019 ＜ 0． 05，r = 0． 549＊＊，P = 0． 000 ＜
0． 01) ，其中中部叶淀粉含量与 SS 活性的相关性达
极显著水平。比较相关系数可知，成熟期间上、中部
叶淀粉含量与 AM 活性的相关性分别小于与 SS 活
性的相关性。说明中、上部烟叶的淀粉积累量受 SS
活性的影响较 AM活性大。
留叶数与上部叶的 AM 活性、淀粉含量无显著

的相关性( r = － 0． 101，P = 0． 441 ＞ 0． 05，r = 0． 221，
P = 0． 089 ＞ 0． 05) ，与上部叶的 SS 活性有显著的正
相关( r = 0． 300* ，P = 0． 020 ＜ 0． 05 ) ; 与中部叶的
AM活性无显著的相关性( r = － 0． 179，P = 0． 172 ＞
0． 05) ，与中部叶的 SS 活性有极显著的正相关( r =
0． 395＊＊，P = 0． 002 ＜ 0． 01 ) ，与中部叶的淀粉含量
有显著的正相关( r = 0． 328* ，P = 0． 011 ＜ 0． 05 ) 。
表明留叶数对中部叶的 SS、AM 活性和淀粉含量的
影响较上部叶大，当留叶数增加时，中、上部叶的 SS
活性显著提高，AM 活性稍有下降，淀粉含量上升
( 其中中部叶淀粉含量显著上升) 。

表 2 烟叶成熟期间留叶数与淀粉含量、AM、SS活性的相关性
Tab． 2 Correlations of leaf population with starch content and the activity of AM and SS in tobacco leaves

留叶数
Leaf population

AM活性
Activity of AM

SS活性
Activity of SS

淀粉含量
Starch content

留叶数 Pearson 相关性 1 － 0． 101 0． 300* 0． 221
Leaf population 显著性( 双侧) 0． 441 0． 020 0． 089
AM活性 Pearson 相关性 － 0． 179 1 0． 075 0． 237
Activity of AM 显著性( 双侧) 0． 172 0． 568 0． 068
SS活性 Pearson 相关性 0． 395＊＊ 0． 442＊＊ 1 0． 303*

Activity of SS 显著性( 双侧) 0． 002 0． 000 0． 019
淀粉含量 Pearson 相关性 0． 328* 0． 239 0． 549＊＊ 1
Starch content 显著性( 双侧) 0． 011 0． 066 0． 000

注: 上三角为上部叶各指标的相关系数; 下三角为中部叶各指标的相关系数。* 在 0． 05 水平( 双侧) 上显著相关; ＊＊在 0． 01 水平( 双侧) 上显
著相关。
Note: The data in the upper triangle were correlations of indicators standing for upper leaves and that in the lower triangle were standing for middle leav-

es． * Showed the significance level( double) of 0． 05; ＊＊Showed the significance level( double) of 0． 01．

2． 2 留叶数对烟叶成熟期间淀粉含量的影响
由图 1 可知，4 个处理上、中部叶的淀粉含量均

是先上升后下降，呈单峰曲线变化。上部叶淀粉含
量峰值为: L22 ＞ L20 ＞ L18 ＞ L16 ( 其值分别为:
21. 30%，20． 77%，20． 21%，19． 75% ) ，L18、L20 无
显著差异; L22 的峰值出现时间为移栽后 105 d，其
他 3 个处理为移栽后 98 d。中部叶峰值为: L20 ＞
L22 ＞ L18 ＞ L16 ( 其值分别为: 19． 71%，18． 91%，

15． 57%，17． 17% ) ，L20、L22 显著大于 L16、L18;
L20、L22 的峰值出现时间为移栽后 98 d，L16、L18
为移栽后 92 d。可见，留叶数多的处理中、上部叶淀
粉积累峰值高，且留叶数多淀粉积累峰值出现时间

延后。这可能与光合产物的分配有关。留叶数增多
时，每个叶片所分配到的光合产物减少，淀粉的积累

量速率减慢，因此，淀粉积累量到最大值的时间延

长，导致淀粉含量峰值出现延后。
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图 1 烟叶成熟期间的淀粉含量
Fig． 1 Starch content in tobacco leaves during the mature stage

2． 3 留叶数对烟叶成熟期间相关酶活性的影响
2． 3． 1 AM活性 由图 2 可知，各处理上部叶 AM
活性( 以鲜质量计) 呈单峰曲线变化，在移栽后 98 d
达到高峰; 峰值大小为 L18 ＞ L16 ＞ L20 ＞ L22 ( 其值
分别为: 24． 77，24． 02，22． 34，19． 24 mg / ( g·5min) ) ，
L16、L18 间无显著差异，这 2 个处理显著高于 L20、

L22。中部叶 AM活性总体变化规律与中部叶相似，
也呈现单峰曲线变化; 移栽后 98 d 达到峰值，峰值
为 L16 ＞ L18 ＞ L22 ＞ L20 ( 其值分别为: 53． 74，
49. 30，43． 78，42． 19mg / ( g·5min ) ) ，L20、L22 无显
著差异外，其他两两间差异显著。可见，留叶数增多
时成熟期间上、中部叶的 AM活性峰值降低。

图 2 烟叶成熟期间的 AM活性
Fig． 2 Activity of AM in tobacco leaves during the mature stage

2． 3． 2 SS活性 由图 3 可知，各处理上部叶的 SS
活性( 以鲜质量计) 也均呈单峰曲线变化，值大小

为: L20 ＞ L22 ＞ L16 ＞ L18，L20、L22 的峰值明显高
于 L16、L18，而 L20 和 L22 间、L16 和 L18 间差异较
小; L20、L22 在移栽后 98 d 出现峰值，L16、L18 在
移栽后 105 d 出现峰值。中部叶的 SS 活性在总体
变化趋势、峰值大小上与上部叶的变化规律均有相
似之处，峰值大小为: L22 ＞ L20 ＞ L18 ＞ L16，L20、
L22 的峰值明显高于 L16、L18，L20 和 L22 间、L16

和 L18 间差异较小; L16、L22 在移栽后 98 d 达峰
值，L18、L20 则在移栽后 105 d达到峰值。
表明留叶数增多，成熟期间上、中部叶的 SS 活

性峰值上升; 上部叶的 SS 活性峰值出现时间提前，
但留叶数过多或过少都会使中部叶的 SS 活性峰值
出现时间提前。可见留叶数对上、中部叶的 SS活性
影响并不一致。
2． 4 留叶数对烤后烟叶淀粉含量的影响
烘烤后烟叶的淀粉是反应烟叶质量的一个重要

图 3 烟叶成熟期间的 SS活性
Fig． 3 Activity of SS in tobacco leaves during the mature stage
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方面［29］。叶片中淀粉较多时，燃烧时会产生焦糊气
味。由表 3 可知，烤后上部叶的淀粉含量: L22 ＞
L20 ＞ L18 ＞ L16，L16 和 L18 间、L20 和 L22 间无显
著差异，L16、L18 分别和 L20、L22 两两间均显著差

异; 中部叶的淀粉含量为: L20 ＞ L16 ＞ L22 ＞ L18，4
个处理间均无显著性差异。表明留叶数增多，上部
叶的烤后淀粉含量显著提高，而中部叶的烤后淀粉

含量无显著性变化( 表 3) 。
表 3 烤后烟叶的淀粉含量

Tab． 3 Starch content in flue-cured tobacco leaves

部位 Position
淀粉含量 /% Starch content

L16 L18 L20 L22
上部叶 Upper leaves 4． 75 ± 0． 17a 4． 78 ± 0． 03a 5． 46 ± 0． 19b 5． 50 ± 0． 05b
中部叶 Middle leaves 5． 57 ± 0． 27a 5． 38 ± 0． 31a 5． 81 ± 0． 11a 5． 40 ± 0． 52a

注: 表中同行的不同留叶数处理间数据中具有相同字母的两数据间未达到 5%的显著水平，具有不同字母的两数据间达到 5%的显著水平。
Note: In the same row，there was no significance level of 5% between two treatments with the same letter，and significance level of 5% that with different letter．

通过进一步的相关分析表明，如图 4 显示，烤后
上部叶淀粉含量与留叶数呈极显著的相关( r =
0. 916＊＊，P = 0． 000 ＜ 0． 01 ) ，而中部叶淀粉含量与
留叶数无显著的负相关( r = － 0． 208，P = 0． 517 ＞
0. 05) 。此结果与上述方差分析结果一致，进一步

表明留叶数对上部叶的烤后淀粉含量有极显著的调

节作用，而对中部叶无显著性的调节作用。这与成
熟期间鲜烟叶的分析结果不一致，应该是烟叶在烘

烤过程中的淀粉代谢不同所至。

图 4 烤后烟叶淀粉含量与留叶数的相关性
Fig． 4 Ｒelationship between starch content in flue-cured tobacco leaves and leaf population

3 讨论
本试验结果表明，成熟期间上、中部叶的淀粉含

量与 AM活性无显著相关性，这与熊福生等人［13］的
研究结果相一致; 而与 SS 活性极显著或显著正相
关。说明烟叶淀粉含量受 AM 活性影响不显著，而
受 SS活性影响显著; 当烟叶的 SS活性增大时，蔗糖
分解代谢加强［2］，生成的淀粉合成底物增多，烟叶

的淀粉积累量随之增多，因此，烟叶内淀粉含量显著

增多。
在成熟期间，烟叶淀粉含量、AM 活性、SS 活性

受留叶数影响都较大，其变异系数在 10% ～ 100%
间，为中等强度变异。从相关性来看，留叶数与上部
叶淀粉含量有一定的正相关关系，但不显著，而与中

部叶淀粉含量显著正相关; 与上、中部叶的 AM活性
有较弱的负相关关系，但不显著［13，23］，与熊福生

等［13］一致; 而与 SS 活性显著或极显著的正相关。
说明留叶数对成熟期间上部叶淀粉含量的影响不显

著，对中部叶淀粉含量的影响显著; 对上、中部叶的

AM活性的影响不显著，而对上、中部叶的 SS 活性
的影响显著。
从各处理的分析结果看，4 个不同留叶数处理

烟株上、中部叶的淀粉含量、AM 活性、SS 活性在烟
叶成熟期间均呈单峰曲线变化，只是峰值出现时间

有所差异。可见留叶数多少并不改变淀粉积累量的
变化趋势，但会影响淀粉积累速率。留叶数多的上、
中部叶 AM活性峰值较低，SS 活性较高，淀粉含量
也较高。这与上述分析结果基本一致，可能是留叶
数多时，蔗糖分解代谢加强，淀粉合成的底物增多，

促进淀粉合成代谢，而此阶段的淀粉分解代谢却相

对减弱，因此，淀粉积累量明显增多。本试验结果表
明，留叶数通过调节蔗糖和淀粉互相转换过程中的

酶活性大小来调节淀粉合成、分解代谢的相对强度，
进而影响烟叶中的淀粉积累量。
本试验结果还表明，留叶数与烤后上部叶的淀

粉含量有极显著正相关，与中部叶的淀粉含量无显

著相关。由此可见，留叶数对烤后烟叶淀粉含量的
影响与对成熟期间淀粉积累过程的影响并不一致，
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表明了烘烤过程中烟叶淀粉降解调控的重要性。因
此，调控烟叶的淀粉含量不仅要优化烟叶大田生长

期的生产管理措施，生产出淀粉含量适宜的烟叶，还

要调控烘烤条件，创造有利于淀粉降解的环境，才能

生产出淀粉含量适宜的烟叶。
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