
江苏农业学报(Ｊｉａｎｇｓｕ Ｊ.ｏｆ Ａｇｒ.Ｓｃｉ.)ꎬ２０２２ꎬ３８(１):３９￣４８
ｈ ｔｔｐ: / / ｊ ｓ ｎ ｙ ｘ ｂ. ｊａ ａ ｓ.ａ ｃ.ｃ ｎ

张玉琴ꎬ周　 蕾ꎬ王　 永ꎬ等. 温度对烟草叶片细胞壁物质含量及组成变化的影响[Ｊ].江苏农业学报ꎬ２０２２ꎬ３８(１):３９￣４８.
ｄｏｉ:１０.３９６９ / ｊ.ｉｓｓｎ.１０００￣４４４０.２０２２.０１.００５

温度对烟草叶片细胞壁物质含量及组成变化的影响

张玉琴１ꎬ２ꎬ　 周　 蕾１ꎬ３ꎬ　 王　 永４ꎬ　 张　 娟１ꎬ　 董小卫４ꎬ　 肖丽霞１ꎬ　 张日强１ꎬ　 马兴华１ꎬ
孙延国１

(１.中国农业科学院烟草研究所 /农业农村部烟草生物学与加工重点实验室ꎬ山东 青岛 ２６６１０１ꎻ ２.山东省威海市农业科学

院ꎬ山东 威海 ２６４２００ꎻ ３.青海烟草物流中心ꎬ青海 西宁 ８１００００ꎻ ４.山东中烟工业有限责任公司ꎬ山东 济南 ２５００１４)

收稿日期:２０２１￣０４￣２５
基金项目:山东中烟工业有限责任公司重点项目(２０１９０１００１)ꎻ中国

烟草总公司山东省公司重点项目(２０２００１)ꎻ中国烟草总

公司四川省公司重点项目(ＳＣＹＣ２０１９０９)
作者简介:张玉琴(１９９１－)ꎬ女ꎬ山东莱阳人ꎬ硕士ꎬ助理农艺师ꎬ主要从

事作物新品种选育研究ꎮ (Ｅ￣ｍａｉｌ)９０４８２９８１０＠ ｑｑ.ｃｏｍ
通讯作者:孙延国ꎬ(Ｅ￣ｍａｉｌ)ｓｕｎｙａｎｇｕｏ＠ ｃａａｓ.ｃｎ

　 　 摘要:　 为探究温度影响烟草叶片细胞壁建成的机理和烟叶品质的机制ꎬ连续 ２ 年设置不同温度(１５ ℃、２０
℃、２５ ℃、３０ ℃)处理的盆栽试验ꎬ研究不同温度对烟草叶片细胞壁物质含量和组成及合成酶基因表达量的影响ꎮ
结果表明ꎬ含碳化合物在烟草叶片生长过程中及温度处理过程中发生了重新分配ꎬ随着烟草生长时间的延长ꎬ叶片

中结构性碳水化合物(纤维素、半纤维素、木质素、果胶)含量整体表现为下降趋势ꎬ而非结构性碳水化合物(总糖、
淀粉)含量大致表现为上升趋势ꎻ随温度升高ꎬ烟草叶片 ６０ ｄ 时纤维素含量明显升高ꎬ而木质素含量及其占细胞壁

总物质含量的比例明显降低ꎻ温度对半纤维素含量、果胶含量影响不显著ꎮ 温度对纤维素含量、木质素含量的影响

与其合成酶基因表达量的变化有关ꎬ温度升高有利于纤维素合成酶基因 ＣＥＳＡ１ 的上调表达ꎬ温度降低有利于木质

素合成酶基因 ＰＡＬ１、４ＣＬ２ 的上调表达ꎻ温度变化对半纤维素合成酶、果胶合成酶基因表达的影响较小ꎮ
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　 　 细胞壁在烟草生长发育过程中为植株提供结构

框架物质ꎬ这些物质对烟叶的物理特性有不同程度的

影响ꎬ间接决定着烟叶的加工特性ꎬ对烟叶品质有重

要影响[１￣２]ꎮ 研究发现烟草移栽后至现蕾期的平均温

度是影响烟叶评吸质量的关键因素ꎬ但其作用机理却

没有被明确[３]ꎮ 烟草现蕾前的营养生长期及营养生

长与生殖生长并进期是确定烟草有效叶片数和叶片

长度的时期ꎬ因此研究温度对烟草叶片细胞壁建成的

机制ꎬ有利于探明温度影响烟叶品质的机制ꎮ
植物细胞壁主要由纤维素、半纤维素、果胶质、木

质素等构成ꎬ结构与成分具有高度的复杂性和多样

性[４]ꎮ 随着分子遗传学的发展ꎬ大量主导细胞壁物质

合成的关键基因被克隆和鉴定ꎬ 细胞壁主要成分的

生物合成过程得到解析[５]ꎮ 高等植物细胞壁中的纤

维素由纤维素合成酶(ＣｅｓＡ)合成ꎬ纤维素合成酶超家

族包括纤维素合成酶和纤维素合成酶类似基因家族

(ＣＳＬ) [６]ꎮ 烟草 ＳＲ１ 以及花烟草的烟草纤维素合成

酶 １ (ＣＥＳＡ１) 基因已被克隆[７]ꎮ 丙氨酸裂解酶

(ＰＡＬ)、肉桂酸￣４￣羟基化酶(Ｃ４Ｈ)、４￣香豆酸辅酶 Ａ
连接酶(４ＣＬ)等是控制木质素组成成分的关键酶[８]ꎮ
在果胶合成方面ꎬ研究结果显示糖基转移酶 ＧＡＵＴ１
和 ＧＡＵＴ７ 相互作用合成同聚半乳糖醛酸聚糖ꎬ是组

成果胶质的一类酸性糖基[５]ꎮ
目前对细胞壁建成响应环境温度胁迫的研究较

少ꎬ主要集中于蔬菜作物ꎮ 研究结果表明ꎬ豌豆幼苗

经冷驯化后ꎬ细胞壁物质含量和组成都发生改

变[９]ꎻ越冬油菜经冷驯化后ꎬ细胞壁物质总量增加 １
倍ꎬ其中果胶质含量变化较大ꎬ纤维素含量变化较

小ꎬ细胞壁结构发生了重组[１０]ꎮ 本研究通过分析不

同温度对烟草叶片细胞壁物质的含量和组成、细胞

壁物质合成酶编码基因的影响ꎬ初步明确温度影响

烟草叶片细胞壁建成的机制ꎬ为解析温度影响烟叶

品质的机制提供理论参考ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 试验设计

试验于 ２０１８－２０１９ 年在中国农业科学院烟草

研究所精密人工气候室开展ꎬ试验烟草品种为

Ｋ３２６ꎮ
采用基质育苗方式培育烟草幼苗ꎬ于 ６ 叶 １ 心

时移栽至花盆中ꎬ在日均温 ２５ ℃条件下培养至 １０
叶 １ 心时进行温度处理ꎮ 试验设计 ４ 个不同日平均

温度处理ꎬ分别为 １５ ℃ ( Ｔ１)、２０ ℃ ( Ｔ２)、２５ ℃
(Ｔ３)、３０ ℃(Ｔ４)ꎬ采用分时段控制温度(图 １)的方

式模拟自然气候条件ꎬ其中 ２０１８ 年试验设置 １５ ℃、
２０ ℃、２５ ℃ ３ 个处理ꎬ２０１９ 年试验设置 １５ ℃、２０
℃、２５ ℃、３０ ℃ ４ 个处理ꎬ每个处理放置 ２４ 盆烟草

幼苗ꎮ 处理时挂牌标记最上部相同叶位(第 １０ 叶

位)、相同大小的叶片ꎬ用于后续取样ꎮ 各培养室光

照条件一致ꎬ各项管理措施保持一致ꎮ

图 １　 不同处理温度日变化
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ｍｅｎｔｓ

１.２　 测定项目及方法

１.２.１　 样品采集及化学成分检测　 ２０１８ 年ꎬ于处理

后第 ２０ ｄ、４０ ｄ、６０ ｄꎬ每处理选择 ６ 株烟草ꎬ采集标

记叶位以上的叶片ꎬ１０５ ℃ 杀青、８０ ℃ 烘干ꎻ２０１９
年ꎬ于处理后第 １５ ｄ、３０ ｄ、４５ ｄ、６０ ｄꎬ每处理选择 ６
株烟草ꎬ采集标记叶位以上的叶片ꎬ１０５ ℃杀青、８０
℃烘干ꎮ 分别参照农业行业标准«农业生物质原料

纤维素、 半纤维素、 木 质 素 测 定 ( ＮＹ / Ｔ ３４９４ －
２０１９)»、烟草行业标准«烟草及烟草制品 　 果胶的

测定　 离子色谱法(ＹＣ / Ｔ ３４６－２０１０)»检测叶片纤

维素、半纤维素、木质素、果胶等细胞壁物质含量ꎬ细
胞壁总物质含量为以上 ４ 种物质之和ꎮ 分别参照烟
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草行业标准«烟草及烟草制品　 水溶性糖的测定　
连续流动法(ＹＣ / Ｔ １５９－２００２)»、«烟草及烟草制品

淀粉的测定 　 酶水解￣离子色谱法 ( ＹＣ / Ｔ ２８３ －
２００９)»检测叶片总糖、淀粉等非结构性碳水化合物

的含量ꎮ
１.２.２　 细胞壁合成相关基因表达量检测 　 参考已

发表的拟南芥、番茄和马铃薯的叶片细胞壁物质合

成酶基因ꎬ在美国国立生物技术中心 ( ＮＣＢＩ: ｈｔ￣
ｔｐｓ: / / ｗｗｗ.ｎｃｂｉ.ｎｌｍ.ｎｉｈ. ｇｏｖ / ) 数据库中搜索ꎬ筛选

得到烟草叶片细胞壁合成酶基因序列ꎬ采用 Ｐｒｉｍｅｒ
５.０ 软件设计引物ꎬ以 Ａｃｔｉｎ 为内参基因[１１]ꎬ引物由

上海派森诺生物科技股份有限公司合成ꎬ基因引物

序列见表 １ꎮ

２０１９ 年ꎬ于处理起始阶段与处理后第 ５ ｄ、１０ ｄ、
１５ ｄ、３０ ｄꎬ每处理选择 ３ 株烟草幼苗ꎬ采集标记烟叶

样品ꎬ液氮速冻ꎬ－８０ ℃保存ꎬ采用 ＲＮＡ 提取试剂盒

ＭｉｎｉＢＥＳＴ Ｐｌａｎｔ ＲＮＡ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ(ＴａＫａＲａ 公司产

品)提取 ＲＮＡꎬ琼脂糖凝胶电泳检测 ＲＮＡ 的浓度和

完整性ꎬ利用反转录酶 Ｐｒｉｍｅｓｃｒｉｐｔ ＲＴ ｒｅａｇｅｎｔ Ｋｉｔ
(ＴａＫａＲａ 公司产品)将 ＲＮＡ 反转录为 ｃＤＮＡꎬ进行

基因表达定量检测ꎮ 反应体系为 ２０􀆰 ０ μｌꎬ其中包含

ＤＮＡ １􀆰 ０ μｌꎬＳＹＢＲ ｑＰＣＲ Ｍａｓｔｅｒ Ｍｉｘ １０􀆰 ０ μｌꎬ上下

游引物各 ０􀆰 ４ μｌꎬ焦碳酸二乙酯(ＤＥＰＣ) 水 ８􀆰 ２ μｌꎬ
３ 次重复ꎮ 采用 ２－△△Ｃｔ法[１２] 进行基因相对定量分

析ꎮ

表 １　 基因信息和引物序列

Ｔａｂｌｅ １　 Ｇｅｎｅ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ａｎｄ ｐｒｉｍｅｒ ｓｅｑｕｅｎｃｅｓ

基因名称 基因序号　 　 上游引物 (５′→３′) 　 　 　 　 　 下游引物 (５′→３′) 　 　 　 　 　

ＣＥＳＡ１ ＸＭ＿０１６５９８３６８ ＣＣＡＣＡＣＣＡＧＡＣＡＣＡＣＡＡＴＣＴ ＧＧＡＡＣＴＧＧＣＡＡＴＣＴＡＧＧＡＴＣＡＡ

ＣＥＳＡ２ ＸＭ＿０１６６２９６３７ ＧＧＴＧＣＣＴＣＡＴＣＴＣＡＣＣＴＡＴＴＴ ＣＴＣＴＴＴＡＴＣＣＴＣＡＴＣＡＡＣＣＴＣＣＴＣ

ＣＥＳＡ３ ＸＭ＿０１６５９０４９７ ＣＴＴＣＡＡＡＧＧＧＴＣＡＧＣＴＣＣＴＡＴＣ ＡＴＧＧＧＡＣＡＡＴＧＣＣＴＡＣＴＧＡＡＡ

ＣＳＬＡ ＸＭ＿０１６６２７３３２ ＧＣＴＧＣＧＴＧＴＡＡＣＣＴＴＴＣＣＴ ＡＡＣＴＴＧＡＡＴＣＡＣＧＡＧＡＣＧＡＴＣＣ

ＣＳＬＣ ＸＭ＿０１６６１３１０４ ＧＡＧＧＡＴＧＧＴＴＧＧＡＡＣＧＡＡＣＡ ＡＧＣＣＣＴＴＡＣＧＴＣＡＴＣＡＡＣＡＴＡＧ

ＣＳＬＥ ＸＭ＿０１６６１３７７９ ＧＧＡＣＴＴＧＧＡＡＡＧＣＴＣＡＡＴＣＣＴ ＡＡＧＧＧＡＡＧＧＧＡＣＧＡＴＡＧＡＧＴＡＧ

ＰＡＬ１ ＸＭ＿０１６５７９７００ ＴＣＴＣＣＡＡＡＴＣＴＣＣＴＣＡＣＡＡＣＣ ＡＧＣＴＧＣＣＡＴＴＴＣＣＣＡＡＴＴＣ

ＰＡＬ２ ＮＭ＿００１３２５０１７ ＣＣＡＧＧＡＴＣＴＴＴＣＴＡＣＣＣＡＴＣＣ ＧＴＧＣＡＡＣＡＣＣＡＧＣＣＡＴＴＴＴＴ

Ｃ４Ｈ１ ＮＭ＿００１３２６０７１ ＣＡＴＴＧＧＡＡＧＡＡＡＣＣＣＧＡＡＧＡＧ ＧＣＡＡＧＴＡＴＡＡＴＴＣＣＡＧＧＧＣＡＧ

Ｃ４Ｈ２ ＮＭ＿００１３２５３２５ ＧＣＴＴＧＧＣＧＧＧＴＴＴＧＡＴＡＴＴＣ ＡＡＣＧＴＧＣＴＴＣＴＣＣＴＣＴＴＣＧ

４ＣＬ１ ＮＷ＿０１５９３７７７７ ＧＣＧＣＴＴＣＡＴＡＴＴＴＡＧＧＡＧＣＣ ＣＣＴＴＣＡＣＴＴＴＧＣＣＣＡＣＡＡＧ

４ＣＬ２ ＮＷ＿０１５９２７５５８ ＧＧＣＣＡＴＴＧＣＴＡＡＧＡＧＴＣＣＴＡＴ ＧＣＡＴＴＡＧＧＡＡＡＴＴＴＧＧＣＴＣＧＡ

ＧＡＵＴ１ ＮＷ＿０１７６７０２８８ ＣＴＧＣＣＧＡＴＧＡＧＣＡＡＧＴＴＡＧＡ ＴＴＴＣＡＧＧＡＧＧＧＡＧＧＡＧＧＴＡＡＴＡ

ＧＡＵＴ７ ＮＷ＿０１７６７０５１７ ＧＡＣＡＡＡＧＧＡＣＧＴＧＣＣＴＡＴＣＡ ＣＣＴＣＴＴＣＣＡＡＡＴＣＣＴＣＣＴＴＣＴＣ

Ａｃｔｉｎ ＮＷ＿０１５９３２７８０ ＣＡＡＧＧＡＡＡＴＣＡＣＣＧＣＴＴＴＧＧ ＡＡＧＧＧＡＴＧＣＧＡＧＧＡＴＧＧＡ

１.３　 数据处理与分析

数据分析、作图采用 Ｅｘｃｅｌ 进行ꎬ方差分析采用

ＤＰＳ 进行ꎮ

２　 结果与分析

２.１　 不同温度对烟草叶片细胞壁物质含量的影响

由表 ２ 可知ꎬ随叶片生长期延长ꎬ纤维素、半纤

维素、木质素含量及细胞壁总物质含量均呈降低趋

势ꎬ果胶含量基本保持不变ꎮ 处理 ６０ ｄ 时 Ｔ３ 处理

叶片纤维素含量显著高于 Ｔ１ 处理ꎻ处理 ２０ ｄ、４０ ｄ
时 Ｔ１ 处理木质素含量均显著高于 Ｔ２、Ｔ３ 处理ꎬ处
理 ６０ ｄ 时各处理木质素含量大小顺序为Ｔ１>Ｔ２>
Ｔ３ꎬ且 Ｔ３ 和 Ｔ１ 差异显著ꎮ 各时期不同温度处理间

半纤维素、果胶含量及细胞壁总物质含量均无显著

差异ꎮ
由表 ３ 可知ꎬ随叶片生长期延长ꎬ纤维素、半纤

维素、木质素、果胶含量及细胞壁总物质含量整体呈

降低趋势ꎮ 处理 ６０ ｄ 时 Ｔ３、Ｔ４ 处理叶片纤维素含
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量显著高于 Ｔ１、Ｔ２ 处理ꎻ处理 ６０ ｄ 时叶片木质素含

量随处理温度升高而降低ꎮ 各时期不同温度处理间

半纤维素、果胶含量及细胞壁总物质含量均无显著

差异ꎮ

表 ２　 ２０１８ 年温度对烟草叶片细胞壁物质含量的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃｙｔｏｄｅｒｍ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ２０１８

细胞壁物质 处理
处理后不同时间的物质含量(％)

２０ ｄ ４０ ｄ ６０ ｄ

纤维素 Ｔ１ １７.５４±２.０６ａ １５.２４±０.８３ａ １３.３４±０.９９ｂ

Ｔ２ １７.８５±１.１６ａ １５.５８±０.６３ａ １４.９２±０.７７ａｂ

Ｔ３ １９.２７±０.８２ａ １７.６８±１.６３ａ １７.１５±１.５２ａ

平均值 １８.２２±１.４８ａ １６.１７±１.５０ｂ １５.１３±１.９３ｂ

半纤维素 Ｔ１ ７.２９±０.５３ａ ６.４９±１.０４ａ ４.４２±０.４８ａ

Ｔ２ ７.９９±０.４４ａ ５.２７±１.４４ａ ３.８８±０.７７ａ

Ｔ３ ７.７１±１.５８ａ ４.３０±０.６５ａ ３.５９±０.６９ａ

平均值 ７.６６±０.９２ａ ５.３５±１.３４ｂ ３.９６±０.６８ｃ

木质素 Ｔ１ １１.５８±０.４０ａ ８.９４±０.６３ａ ７.３５±０.８６ａ

Ｔ２ ８.７７±１.２３ｂ ６.４７±０.７３ｂ ６.３７±０.５２ａｂ

Ｔ３ ８.８５±１.０１ｂ ５.５６±０.６９ｂ ５.４６±０.２６ｂ

平均值 ９.７３±１.６１ａ ６.９９±１.６２ｂ ６.３９±０.９７ｂ

果胶 Ｔ１ １.３８±０.０５ａ １.５０±０.２９ａ １.６６±０.１７ａ

Ｔ２ １.５８±０.１５ａ １.４５±０.１２ａ １.４７±０.１８ａ

Ｔ３ １.４５±０.３３ａ １.５８±０.１４ａ １.５０±０.１５ａ

平均值 １.４７±０.２０ａ １.５１±０.１８ａ １.５５±０.１７ａ

细胞壁总物质 Ｔ１ ３７.８０±１.７８ａ ３２.１６±１.５０ａ ２６.７６±０.４９ａ

Ｔ２ ３６.２０±２.６２ａ ２８.７７±２.５２ａ ２６.６４±１.０４ａ

Ｔ３ ３７.２７±２.３１ａ ２９.１２±０.３１ａ ２７.７０±１.８７ａ

平均值 ３７.０９±２.０８ａ ３０.０２±２.１９ｂ ２７.０４±１.２１ｃ
同一列数据(Ｔ１~ Ｔ３)后不同小写字母表示同一时间不同温度处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ平均值数据后不同小写字母表示某种物质在不同时
间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

２.２　 温度对烟草叶片细胞壁物质组成比例的影响

由图 ２ 可知ꎬ处理 ４０ ｄ、６０ ｄ 时ꎬ叶片纤维素含量

占比随温度升高明显升高ꎻ处理 ４０ ｄ 时ꎬ叶片半纤维

素含量占比随温度升高明显降低ꎻ处理 ２０ ｄ、４０ ｄ、６０
ｄ 时ꎬ叶片木质素含量占比随温度升高明显降低ꎻ不
同处理叶片果胶含量占比在各时期均无显著差异ꎮ

由图 ３ 可知ꎬ处理 ３０ ｄ、４５ ｄ、６０ ｄ 时ꎬ叶片纤维

素含量占比随温度升高而明显升高ꎻ处理 ４５ ｄ 时ꎬＴ４
处理半纤维素含量占比显著低于 Ｔ１ 处理ꎬ其他时间

各温度处理半纤维素含量占比无显著差异ꎻ处理 ３０
ｄ、４５ ｄ、６０ ｄ 时ꎬ叶片木质素含量占比随温度升高显

著降低ꎻ处理各时期ꎬ不同温度处理烟草叶片的果胶

含量占比均无显著差异ꎮ

２.３　 温度对烟草叶片非结构性碳水化合物含量的

影响

　 　 由表 ４ 可知ꎬ处理 ６０ ｄ 时叶片淀粉含量及非结

构性碳水化合物总含量高于处理 ２０ ｄ、４０ ｄꎬ总糖含

量基本保持不变ꎮ 各时期烟草叶片总糖含量均随处

理温度升高而升高ꎬ且 Ｔ３ 处理显著高于 Ｔ１ꎻ处理 ６０
ｄ 时 Ｔ３ 处理叶片淀粉含量显著低于 Ｔ１ 处理ꎻ各时

期不同处理烟草叶片非结构性碳水化合物总含量均

无显著差异ꎮ
由表 ５ 可知ꎬ随叶片生长期延长ꎬ总糖、淀粉含量

及非结构性碳水化合物总含量整体呈升高趋势ꎮ 处

理 ３０ ｄ、４５ ｄ、６０ ｄ 时烟草叶片总糖含量均随处理温

度升高而升高ꎬ且 Ｔ４ 处理显著高于 Ｔ１ 处理ꎻ处理 ６０
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ｄ 时 Ｔ４ 处理叶片淀粉含量显著低于 Ｔ１ 处理ꎻ各时期 不同处理非结构性碳水化合物总含量均无显著差异ꎮ

表 ３　 ２０１９ 年温度对烟草叶片细胞壁物质含量的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃｙｔｏｄｅｒｍ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ２０１９

细胞壁物质　 　 处理
处理后不同时间的物质含量(％)

１５ ｄ ３０ ｄ ４５ ｄ ６０ ｄ

纤维素 Ｔ１ １７.６２±０.７３ａ １４.８１±１.１７ａ １２.８９±１.１３ａ １２.０１±０.４８ｂ

Ｔ２ １８.７１±０.６１ａ １６.２１±０.７０ａ １４.３０±１.１８ａ １１.８８±０.５２ｂ

Ｔ３ １８.０２±１.２７ａ １５.７７±１.２０ａ １５.０２±１.４４ａ １４.２９±０.５６ａ

Ｔ４ １８.３８±１.１６ａ １６.８６±１.５７ａ １６.１６±１.３４ａ １４.５６±１.４１ａ

平均值 １８.１８±０.９４ａ １５.９１±１.２８ｂ １４.５９±１.６５ｃ １３.１８±１.４８ｄ

半纤维素 Ｔ１ ８.８６±０.２４ａ ７.４５±０.５０ａ ７.０５±０.５０ａ ６.１３±０.６６ａ

Ｔ２ ８.７９±０.３２ａ ７.７９±０.４６ａ ７.１１±０.６１ａ ５.５３±０.５７ａ

Ｔ３ ８.１４±０.９３ａ ７.３６±０.５９ａ ６.９６±０.７２ａ ６.０４±０.７０ａ

Ｔ４ ８.３６±０.４１ａ ６.８８±０.８０ａ ６.４０±０.５８ａ ５.６６±０.６８ａ

平均值 ８.５４±０.５６ａ ７.３７±０.６１ｂ ６.８８±０.６０ｂ ５.８４±０.６２ｃ

木质素 Ｔ１ １０.９６±０.３３ａ ８.７６±０.９２ａ ８.１８±０.２１ａ ７.６８±０.３９ａ

Ｔ２ １０.２４±０.８０ａ ８.７２±０.６３ａ ８.０２±０.８６ａ ７.３２±０.０６ａｂ

Ｔ３ ９.５０±０.８３ａ ８.１２±０.６７ａ ７.４４±０.４５ａ ６.４７±０.３８ｂｃ

Ｔ４ ９.５７±０.５０ａ ７.７９±０.３５ａ ７.０９±０.７６ａ ５.９８±０.３７ｃ

平均值 １０.０７±０.８３ａ ８.３５±０.７２ｂ ７.６８±０.７０ｃ ６.８６±０.７６ｄ

果胶 Ｔ１ １.８９±０.０８ａ １.６３±０.１１ａ １.５０±０.２０ａ １.５２±０.３４ａ

Ｔ２ １.７５±０.３４ａ １.７５±０.０７ａ １.４４±０.１４ａ １.５２±０.３３ａ

Ｔ３ １.８４±０.０４ａ １.６０±０.０８ａ １.４２±０.１７ａ １.５３±０.１７ａ

Ｔ４ １.８７±０.２１ａ １.７５±０.１３ａ １.３６±０.２０ａ １.４５±０.１８ａ

平均值 １.８４±０.１８ａ １.６８±０.１１ｂ １.４３±０.１６ｃ １.５１±０.２３ｃ

细胞壁总物质 Ｔ１ ３９.３３±１.３４ａ ３２.６５±２.０５ａ ２９.６３±１.１０ａ ２７.３３±０.５１ａ

Ｔ２ ３９.４９±０.９４ａ ３４.４７±１.５３ａ ３０.８７±２.１１ａ ２６.２５±０.７４ａ

Ｔ３ ３７.４９±２.７６ａ ３２.８５±０.７２ａ ３０.８３±２.２２ａ ２８.３２±１.７０ａ

Ｔ４ ３８.１８±０.８６ａ ３３.２８±２.３４ａ ３１.０１±２.２６ａ ２７.６５±２.３６ａ

平均值 ３８.６２±１.６６ａ ３３.３１±１.６８ｂ ３０.５９±１.７８ｃ ２７.３９±１.５２ｄ
同一列数据(Ｔ１~ Ｔ４)后不同小写字母表示同一时间不同温度处理间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ平均值数据后不同小写字母表示某种物质在不同时
间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

不同小写字母表示同一时间不同温度处理同一物质含量占比差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ２　 ２０１８ 年温度对烟草叶片细胞壁物质组成比例的影响

Ｆｉｇ.２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃｙｔｏｄｅｒｍ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ２０１８

３４张玉琴等:温度对烟草叶片细胞壁物质含量及组成变化的影响



不同小写字母代表同一时间不同温度处理同一物质含量占比差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ３　 ２０１９ 年温度对烟草叶片细胞壁物质组成比例的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃｙｔｏｄｅｒｍ ｓｕｂｓｔａｎｃｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ２０１９

表 ４　 ２０１８ 年温度对烟草叶片非结构性碳水化合物含量的影响

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒ￣
ｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ２０１８

非结构性
碳水化合物

处理
处理后不同时间的碳水化合物含量(％)

２０ ｄ ４０ ｄ ６０ ｄ

总糖 Ｔ１ ８.９９±０.９１ｂ ８.５１±１.０２ｂ ９.６１±０.５４ｂ

Ｔ２ １０.７２±０.６０ａｂ １０.６１±１.００ａｂ １０.８０±０.３０ａｂ

Ｔ３ １１.０７±０.８４ａ １１.５６±１.４４ａ １２.４８±１.２７ａ

平均值 １０.２６±１.１８ａ １０.２３±１.６９ａ １０.９６±１.４３ａ

淀粉 Ｔ１ ８.６１±１.５０ａ ８.４６±０.４３ａ １１.９５±１.１７ａ

Ｔ２ ８.０３±１.０２ａ ７.７０±０.３６ａ １０.１６±０.６３ａｂ

Ｔ３ ６.８３±０.６９ａ ７.２６±１.５２ａ ９.８９±０.３１ｂ

平均值 ７.８２±１.２５ｂ ７.８１±０.９６ｂ １０.６６±１.１９ａ

总含量 Ｔ１ １７.６０±０.９５ａ １６.９６±１.２５ａ ２１.５６±０.６３ａ

Ｔ２ １８.７６±０.６０ａ １８.３１±１.３４ａ ２０.９５±０.３８ａ

Ｔ３ １７.８９±０.３５ａ １８.８２±１.６４ａ ２２.３７±１.５１ａ

平均值 １８.０８±０.７９ｂ １８.０３±１.４９ｂ ２１.６３±１.０４ａ
同一列数据(Ｔ１~ Ｔ３)后不同小写字母表示同一时间不同温度处理
间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ平均值数据后不同小写字母表示某种物质在
不同时间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ

２.４　 温度对烟草叶片细胞壁物质合成相关基因表

达量的影响

　 　 由图 ４ 可知ꎬ温度对纤维素合成酶 ＣＥＳＡ１ 基

因表达量有显著影响ꎬ各处理时间ꎬＣＥＳＡ１ 基因表

达量随温度升高明显上调表达ꎬ处理 １５ ｄ 时ꎬＴ３、
Ｔ４ 处理的基因表达量分别是 Ｔ１ 处理的 ３. ４ 倍、
４􀆰 ８ 倍ꎬ处理 ３０ ｄ 时ꎬＴ４ 处理的基因表达量达到

Ｔ１ 处理的 ５􀆰 ６ 倍ꎮ 由图 ５ 可知ꎬ温度对半纤维素

合成酶 ＣＳＬＡ、ＣＳＬＣ、ＣＳＬＥ 基因表达量的影响均较

小ꎮ 由图 ６ 可知ꎬ温度对木质素合成酶 ＰＡＬ１、
４ＣＬ２ 基因表达量有显著影响ꎬ在不同温度处理下ꎬ

ＰＡＬ１ 基因表达量随温度降低而明显上调表达ꎬ处
理 ３０ ｄ 时ꎬＴ１ 处理相对于 Ｔ４ 处理的基因表达量

上调 ２􀆰 ８ 倍ꎮ ４ＣＬ２ 基因表达量随温度降低而显著

上调ꎬ处理后 １５ ｄ、３０ ｄ 时ꎬＴ１ 处理相对于 Ｔ４ 处理

的基因表达量分别上调 ４􀆰 ７ 倍、１􀆰 ９ 倍ꎮ 由图 ７ 可

知ꎬ温度对果胶合成酶 ＧＡＵＴ１、ＧＡＵＴ７ 基因表达量

影响均较小ꎮ

表 ５　 ２０１９ 年温度对烟草叶片非结构性碳水化合物含量的影响

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｎｏｎ￣ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｃａｒ￣
ｂｏｈｙｄｒａｔｅｓ ｉｎ ｔｏｂａｃｃｏ ｌｅａｖｅｓ ｉｎ ２０１９

非结构
性碳水
化合物

处理
处理后不同时间的碳水化合物含量(％)

１５ ｄ ３０ ｄ ４５ ｄ ６０ ｄ

总糖 Ｔ１ ８.９１±０.２５ａ ８.８６±０.５４ｂ ９.７１±０.４６ｂ １０.９０±０.２９ｂ

Ｔ２ ９.１１±０.５７ａ ９.３０±０.２５ａｂ １０.２０±０.６３ａｂ １１.４１±０.６７ａｂ

Ｔ３ ９.６８±０.６２ａ ９.９３±０.２０ａｂ １０.９６±０.５８ａｂ １２.１９±０.３５ａ

Ｔ４ ９.８５±０.６３ａ １０.１８±０.３２ａ １１.３０±０.２４ａ １２.５４±０.４５ａ

平均值 ９.３９±０.６１ｃ ９.５７±０.６２ｃ １０.５４±０.７８ｂ １１.７６±０.７８ａ

淀粉 Ｔ１ ８.１５±０.５４ａ ８.０４±０.２１ａ ８.８５±０.１８ａ ９.９１±０.２６ａ

Ｔ２ ７.７２±０.５８ａ ７.７２±０.６６ａ ８.３３±０.３６ａ ９.５１±０.２７ａｂ

Ｔ３ ７.９０±０.２８ａ ７.６０±０.４６ａ ８.０２±０.３０ａ ９.０９±０.５０ａｂ

Ｔ４ ７.８４±０.３６ａ ７.４３±０.３４ａ ８.０４±０.５０ａ ８.８７±０.３０ｂ

平均值 ７.９０±０.４２ｃ ７.７０±０.４５ｃ ８.３１±０.４６ｂ ９.３５±０.５１ａ

总含量 Ｔ１ １７.０６±０.７１ａ １６.９１±０.７５ａ １８.５６±０.６４ａ ２０.８２±０.５５ａ

Ｔ２ １６.８４±０.１３ａ １７.０３±０.４２ａ １８.５４±０.４２ａ ２０.９３±０.９４ａ

Ｔ３ １７.５８±０.４７ａ １７.５３±０.３０ａ １８.９８±０.８２ａ ２１.２８±０.５８ａ

Ｔ４ １７.６９±０.９９ａ １７.６１±０.５４ａ １９.３４±０.３０ａ ２１.４１±０.６４ａ

平均值 １７.２９±０.６７ｃ １７.２７±０.５５ｃ １８.８５±０.６１ｂ ２１.１１±０.６４ａ

同一列数据(Ｔ１~ Ｔ４)后不同小写字母表示同一时间不同温度处理
间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎻ平均值数据后不同小写字母表示某种物质在
不同时间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
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不同小写字母表示同一时间同一种合成酶基因不同温度处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ４　 温度对纤维素合成酶基因相对表达量的影响

Ｆｉｇ.４　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅｓ

不同小写字母表示同一时间同一种合成酶基因不同温度处理间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ５　 温度对半纤维素合成酶基因相对表达量的影响

Ｆｉｇ.５　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｈｅｍｉｃｅｌｌｕｌｏｓｉｃ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅｓ

３　 讨 论

细胞壁物质含量与烟叶质量密切相关ꎬ细胞壁

物质含量高ꎬ其烟气具有强烈的刺激性ꎬ呛咳、涩口

且枯焦气和木质气重ꎬ影响烟叶吃味ꎻ适当降低烟叶

细胞壁物质含量ꎬ转化为小分子量碳水化合物ꎬ能提

高烟叶质量[２ꎬ１３]ꎮ 闫克玉等[１４] 的研究结果表明ꎬ在
烤烟品种和烟叶产地相同的条件下ꎬ烤烟叶片细胞

壁总物质含量、全纤维素含量、果胶质含量均随其等

级的升高而减少ꎬ木质素含量随烟叶等级升高而略

有升高ꎬ但变化甚微ꎮ 刘春奎等[１５] 研究了烤烟叶片

细胞壁物质的组成和含量ꎬ对烤烟叶片细胞壁物质

与烟叶等级、部位、颜色、油分、物理特性、化学成分、
评吸质量的关系进行了阐述ꎮ 已有研究多是对烤后

烟叶细胞壁物质组分的研究ꎬ但是关于叶片在生长

发育过程中ꎬ细胞壁物质组分的含量和转化鲜有报

道ꎮ 本研究通过控制烟叶生长发育的温度这一主要

限制因子[１６]ꎬ揭示了细胞壁物质组分响应温度的变

化ꎬ研究结果表明ꎬ烟草叶片中几种细胞壁物质含量

随生育进程的推进而逐渐降低ꎬ而非结构性碳水化

合物(淀粉、总糖)含量变化不明显ꎬ表明随着生长

发育的进行ꎬ烟叶品质趋于完善ꎬ这与烤后烟叶对细

胞壁物质减少的要求是一致的ꎮ
植物生长过程中受到环境信号影响后ꎬ细胞壁

特性会发生改变ꎬ从而改变其机械特性ꎬ这是植物对

环境胁迫的响应[１７]ꎮ Ｔａｋａｈａｓｈｉ 等[１８]冷驯化诱导拟

南芥细胞壁变化的研究结果表明ꎬ低温处理下细胞

壁的组成结构发生变化ꎬ细胞壁总物质含量和果胶

质、纤维素、半纤维素含量增加ꎬ但细胞壁总物质质

量占莲座叶干质量的比例、各成分占细胞壁总物质

含量的比例均无明显变化ꎮ 在油菜叶片中ꎬ冷驯化

反应与果胶含量的增加有关[１０ꎬ１９]ꎮ 在热带植物凤

梨中ꎬ与在 ２５ ℃下生长的植物相比ꎬ在 １０ ℃和 １５
℃下生长的植物果胶含量增加[９ꎬ２０]ꎮ 本研究结果表

５４张玉琴等:温度对烟草叶片细胞壁物质含量及组成变化的影响



不同小写字母表示同一种合成酶基因同一处理时间不同处理温度间差异显著(Ｐ<０.０５)ꎮ
图 ６　 温度对木质素合成酶基因相对表达量的影响

Ｆｉｇ.６　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅｓ

不同小写字母表示同一种合成酶基因同一处理时间不同处理温度间差异显著(Ｐ<０􀆰 ０５)ꎮ
图 ７　 温度对果胶合成酶基因相对表达量的影响

Ｆｉｇ.７　 Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｎ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｏｆ ｐｅｃｔｉｎ ｓｙｎｔｈａｓｅ ｇｅｎｅ

明ꎬ不同温度对烟草叶片细胞壁总物质含量无显著

影响ꎬ但对不同细胞壁物质含量和占细胞壁总物质

含量的比例有显著影响ꎻ叶片生长中后期ꎬ纤维素含

量、纤维素含量占细胞壁总物质含量的比例整体上

随温度升高而明显升高ꎬ木质素含量、木质素含量占

细胞壁总物质含量的比例整体上随温度升高而明显

降低ꎬ不同温度处理下烟草叶片半纤维素含量、果胶

含量和占比无显著差异ꎮ 植物在低温下经过冷驯化

后细胞壁物质总量增加ꎬ细胞壁孔径变小ꎬ对水的透

性减小ꎬ这与细胞壁成分合成相关酶活性升高有关ꎬ
其主要作用是增加细胞对冷冻脱水引起的塌陷的抗

性[１７]ꎮ 本研究温度设置在烟草适宜生长的温度范

围ꎬ可能导致细胞壁总量无明显变化ꎮ
温度变化影响糖类、淀粉等非结构性碳水化合

物的积累ꎮ 任雷等[２１]研究发现ꎬ可溶性糖含量和果

糖含量随温度的升高而增加ꎬ转化酶活性会随着温

度的上升而升高ꎬ蔗糖含量、磷酸蔗糖合成酶(ＳＰＳ)
活性以及蔗糖合成酶(ＳＳ)活性随温度的变化趋势

较为一致ꎻ张建波等[２２] 的研究结果表明ꎬ相比高温

条件ꎬ低温条件更有利于移栽￣团棵期和团棵￣现蕾

期淀粉的积累及腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶

(ＡＧＰａｓｅ)活性的提高ꎮ 本研究结果表明ꎬ不同温度

处理对非结构性碳水化合物含量有显著影响ꎬ叶片

生长中后期ꎬ总糖含量随温度升高而明显升高ꎬ淀粉
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含量随温度升高而明显降低ꎬ与前人研究结果基本

一致ꎮ
细胞壁响应环境的变化伴随着编码细胞壁修饰

酶基因的表达ꎮ 低温胁迫对纤维素合成酶基因的调

控有显著影响ꎬ在棉花上的试验结果表明ꎬ低温(４
℃)处理后纤维素合成酶的表达量下调了 ５０％[２３]ꎮ
而在水稻耐冷基因型中ꎬ纤维素合成酶基因表达量

在受冷 ４８ ｈ 后上调了５~ ８ 倍[２４]ꎮ 木质素生物合成

基因在低温反应中受到影响ꎬ在冷驯化过程中ꎬ通过

加强木质素的合成参与细胞壁修饰ꎬ从而防止冻

害[２５]ꎮ ＣＡＤ(肉桂醇脱氢酶)基因在甘薯和拟南芥

中上调表达ꎬ以响应冷胁迫[２６￣２７]ꎮ 芒草耐霜冻基因

型和甘蓝型油菜在低温冷驯化过程中 ＰＡＬ 酶活性

显著提高[２８￣２９]ꎮ 其他参与木质素生物合成的基因ꎬ
包括 ＰＡＬ、ＣＣＲ(肉桂酰辅酶 Ａ 还原酶)、ＣＯＭＴ(咖
啡酸 / ５￣羟基￣阿魏酸￣Ｏ￣甲基转移酶)ꎬ在豌豆和菜

豆中也有应对寒冷胁迫上调表达的表现[３０￣３１]ꎬ这与

响应低温胁迫时细胞壁的强化相伴而生ꎮ 本研究发

现ꎬ温度对烟草叶片细胞壁合成酶基因相对表达量

有显著影响ꎮ 纤维素合成酶基因 ＣＥＳＡ１ 随温度升

高显著上调表达ꎬ木质素合成酶基因 ＰＡＬ１、４ＣＬ２ 随

温度降低显著上调表达ꎻ这与其他作物对寒冷反应

的基因表达试验结果基本一致ꎬ而温度对半纤维素、
果胶合成酶基因的相对表达量影响较小ꎮ

植物对胁迫的反应是高度复杂的ꎬ取决于植物

种类、基因型、胁迫的时间和强度等[３２￣３３]ꎬ因此很难

在细胞壁结构中确定一种共同的应激反应模式[２５]ꎮ
烟叶在大田生长发育过程中内含物质的积累、品质

的形成与细胞壁物质的具体关系还需进一步的研

究ꎮ
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