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烟草烟碱向降烟碱转化研究 

2004-03-11 

摘要 栽培烟草群体中由于基因突变可出现具有烟碱向降烟碱转化能力的转化株，导致烟叶降烟碱含量增加，烟碱含量降低，tsna含量大幅度增

加，并严重影响烟叶香味品质。本文在总结作者近些年研究结果的基础上，对烟碱转化与nnn含量和烟叶香味品质的关系，烟碱转化的遗传控制

和生化过程，栽培品种中烟碱转化的频率和时期，以及转化株的早期鉴别等进行了综述。 

关键词：烟草；生物碱；烟碱；降烟碱；转化；去甲基；转化株；烟草特有亚硝胺 

生物碱是烟草植物含有的一类重要化学成分，主要包括烟碱、降烟碱、新烟草碱和假木贼碱四种。在烟草属中，有栽培利用价值的普通烟草

（n.tabacum）和黄花烟草（n.rustica）都是烟碱积累型，其烟碱含量占总生物碱含量的94%以上。但在栽培品种的烟株群体中，个别植株会因

为基因突变而形成烟碱去甲基能力，导致烟碱含量显著降低，降烟碱含量相应增加，这种具有烟碱向降烟碱转化能力的烟株称为转化株。由于

烟碱转化与烟叶香味改变和烟草亚硝胺含量增加密切相关，近年来成为国际学术界研究的热点。现结合本人的研究结果将烟碱向降烟碱转化方

面的研究进展作一综述。  

1 烟碱向降烟碱转化对烟叶品质和tsna的影响 

烟碱转化导致烟叶降烟碱含量异常升高。降烟碱易于在烟叶调制过程和调制后的陈化过程中发生生化转化形成许多不利成分，如麦斯明

（myosmine）、酰化降烟碱 (acylnornicotines) 和亚硝基降烟碱（nnn），因而影响烟叶香味品质和可用性。 

1.1 对烟叶香味品质的影响 

烟草群体中烟碱转化株的出现和积累导致烟叶化学成分组成发生显著变化。降烟碱的氧化可产生麦斯明。随着烟叶中降烟碱含量的增加，调制

后烟叶的叶片和中肋中的麦斯明含量直线增加(shi等，2003a)。降烟碱的酰基化形成一系列含有1-8个碳原子酰基部分的降烟碱衍生物。n-甲酰

降烟碱是烟叶中的主要酰化降烟碱。anderson等（1989）比较了具有不同降烟碱水平的3个白肋烟品系的酰化降烟碱含量，发现具有烟碱转化能

力，含有较高降烟碱的品系在烟叶调制过程及调制后比其它品系含有较高的n-甲酰降烟碱及其它酰化降烟碱。 

烟叶降烟碱含量的增加导致香吃味品质的下降。roberts（1988）研究发现在热解过程中降烟碱产生麦斯明及吡啶化合物，使烟气具有诸如碱

味、鼠臭味等异味。在烤烟烟叶中，具有较高降烟碱含量的转化型烟叶在外观上表现出“樱红”（cherry red）特征。这类烟叶由于香味较

差，所以收购时单独列级，售价极低。初步研究表明，具有不同烟碱转化能力的白肋烟tn90品系，农艺性状无显著差异，但烟叶香味品质随降

烟碱含量增加显著下降，转化型烟叶一般白肋烟风格下降，香味不正，口腔残留严重。 

1.2 对烟叶tsna形成的影响 

nnn是烟叶和烟气中主要的烟草特有亚硝胺（tsna）。动物试验表明，nnn具有显著的致癌活性（hecht等，1980；hoffmann等，1986）。最初由

hecht（1978）的研究表明烟碱和降烟碱均为nnn的前体物。caldwell等（1991）根据由烟碱和降烟碱形成nnn的动力学研究结果，提出降烟碱是

nnn的主要前体物。djordjevic等（1989）应用具有不同生物碱合成能力的品系研究表明，降烟碱与nnn含量呈显著正相关关系。anderson等

（1989）也证明nnn与降烟碱的相关系数高于nnn与烟碱的相关系数。 

在烟碱转化株的调制过程中降烟碱极易发生亚硝化反应形成nnn。shi等（2000a）选择了30株具有不同降烟碱含量的烟株（降烟碱含量从0.05%

到3.0%），分别测定烟叶中tsna含量，发现降烟碱与nnn含量呈显著正相关关系，相关系数为0.9（图1）；用我国不同类型烟叶测定也表明二者

具有类似的相关关系（shi等2000 b,史宏志等，2002）。在另一项试验中，通过比较转化株和非转化株烟叶叶片和中肋中生物碱和tsna含量的

差异，发现nnk、nat和nab在转化株和非转化株间无显著差异，但nnn含量随降烟碱含量增高而大幅度增加，nnn占总tsna含量比例也随之增加

（shi等2002a；2003a）。miller和bush（2001）测定了种植在3个地点的30个白肋烟品种的tsna和生物碱含量，分析表明，nnn与降烟碱的相关

系数在所有关系中最高，为0.844。这些结果充分表明由烟碱转化导致降烟碱含量增高是烟叶nnn形成和积累的重要因素，从群体中去除转化株

是降低烟叶和产品中tsna含量及提高和改善烟叶香味品质的有效途径。 
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图1 烟叶降烟碱含量与nnn含量的相关关系 （shi et al，2000） 

2 烟碱转化的遗传控制 

烟属有60多个种，其中60％为烟碱积累型，在干烟叶中烟碱为主要生物碱；30—40%的种为降烟碱积累型，具有烟碱去甲基而转化为降烟碱的能

力。普通烟草（n. tabacum）是由野生烟草杂交后经自然加倍而形成的异源四倍体，其野生种祖先一般认为有美花烟草（n. sylvestris）、绒

毛状烟草（n. tomentosformis）和耳状烟草（n. otophora）。所有这3种野生烟草均为烟碱转化型种，降烟碱是烟叶中生物碱的最终积累形

式。因此，当普通烟草最初形成时，应该也具有烟碱转化能力，在干烟叶中含有较高的降烟碱。在进化过程中，人物选择了不具烟碱转化能力

的突变株进行栽培利用。因此在目前的栽培烟草中，正常情况下烟叶不具有烟碱去甲基酶活性，烟碱为烟叶中生物碱的主要积累形式。 

griffith等（1955）提出烟草的烟碱向降烟碱转化性状属简单遗传，由1个或2个基因所控制。mann和weybrew（1958）研究了普通烟草与野生烟

草杂交后代的分离情况，发现普通烟草与人工合成的异源四倍体在2个位点存在差异，这2个位点决定烟叶的降烟碱含量。两个基因分别定义为

cs和ct，它们分别来自祖先美花烟草和绒毛状烟草的基因组中（mann等，1964）。每个基因都可编码烟碱去甲基酶的合成，或者至少弥补了烟

碱向降烟碱转化过程中缺失的步骤。来自绒毛状烟草的去甲基基因ct引起烟叶衰老前烟碱向降烟碱的转化，而来自美花烟草的基因cs引起烟叶

衰老过程中烟碱的转化（wernsman和matzinger，1968）。在商用栽培烟草中，来自绒毛状烟草的ct位点的基因似乎更为活跃，但此基因的高突

变率引起烟叶衰老过程中降烟碱的形成，这与原始的基因行为不同。具有纯合双隐性基因型（ctctcscs）的烟草不具有烟碱去甲基能力。 

wernsman等（2000）将杂交种f1培养成单倍体，而后人工加倍成双倍体，通过测定双倍体株系的生物碱含量，得出具有ctct基因型的植株约含

有3—9％的仲胺类生物碱（主要为降烟碱）；具有ctct基因型的植株含有17-51％的仲胺类生物碱；具有ctct基因型的植株含有73—94％的仲胺

类生物碱。他们还指出栽培烟草中的ct隐性基因高度不稳定，极易发生显性突变形成去甲基能力。据估算，所培育的双倍体株系发生突变的机

率高达14％。 

我们对白肋烟栽培品种烟碱转化的遗传行为进行了初步研究。tn90烟草经早期鉴定和筛选分成非转化株、低转化株和高转化株3组。分别对它们

的自交1代植株的烟碱转化能力进行测定，发现所有来自高转化株的后代仍为转化株，来自非转化株的后代大部分植株仍为非转化株，但可出现

约10%左右的低转化株，这些新产生的转化株可能是由突变产生的。来自低转化株的后代，可分离出具有不同烟碱转化能力的植株。 

由于烟碱转化是由隐性基因向显性基因的突变，其突变率较高，而且这一频率在组织培养中显著增加，因此不少学者认为烟碱转化基因可能有

移动因子或跳跃因子的参予。 

3 烟碱的降烟碱转化的生物化学 

早期多数有关烟碱去甲基化的研究是在具有烟碱转化能力的野生烟草上进行的。早在20世纪40年代和50年代dawson就发现耳状烟草和粘毛烟草

中降烟碱的主要来源是烟碱去甲基化。烟碱转化的主要部位为叶片，降烟碱含量的增加与烟碱含量的降低相伴随。 

3.1 烟碱去甲基酶 

烟碱去甲基酶在离体和活体内的部分定性已有所报道（fannin和bush，1992；chelvarajar等，1993）。细胞破碎后，烟碱去甲基酶活性与微体

组分和内质网等相联系。去甲基活动依赖于还原态核苷的出现。去甲基的速率在由nadph作电子供体时比采用nadh做供体高15倍。在离体条件

下，最适的ph值和温度分别为7.0—7.5和30℃。氧在烟碱去甲基活动中是必须的。试验中高的降烟碱浓度降低烟碱去甲基的速率。降烟碱与同

等浓度的烟碱相比对烟碱去甲基具有更为有效的抑制，表明这种抑制在很大程度上属于产物抑制。磷、锰也具有抑制作用。hao等（1996）报

道，在烟草细胞培养中，烟碱去甲基酶的最适ph在9.0-9.5之间，最适温度为25—30℃；vmax和表现km分别为7.6x12 pkat和7.4μm 14c-烟碱。

添加nadph（1mm）可增加酶的活性，但添加等量的nadh，nad和atp时则不表现酶活性增加。 

烟碱去甲基酶满足细胞色素p-450类型酶的一些主要标准，如酶活性被四环素（tetcyclasis）所抑制，但此仅表现对一氧化碳的部分抑制。烟

碱去甲基，与其它由细胞色素p-450催化的反应一样，发生在微体部分，依赖于氧的出现和还原态电子供体，而且主要为nadph。因此，许多研

究者相信烟碱去甲基酶属于细胞色素-p450类型的酶。但由于此酶与细胞膜系统相连，具有较大的不稳定性，目前酶的分离和纯化尚未取得突破

性进展。 

3.2 生化反应 

尽管人们提出过一些烟碱转化为降烟碱的生化反应机理（leete和chedekel，1974），但最近研究一致表明烟碱去甲基是烟碱的甲基部分氧化的

结果（burtor等，1994；hao等，1996；botte等，1997）。其作用机理为，首先烟碱的甲基部分发生羟化，由于这一羟基化的衍生物不稳定，

在非酶作用下可分解为降烟碱和甲醛。n—甲酰降烟碱在快速进行烟碱去甲基反应的细胞中可以检测得到（hobbs等1991），作者还有证据支持

去甲基过程中甲醛的形成。此外，在细胞培养中饲喂（一）—2’s—烟碱, 在去甲基后只形成（一）—降烟碱（hao等，1996）。采用粉兰烟草

和耳状烟草饲喂（一）—2’s—烟碱也只形成（一）—2’s—降烟碱（fannin等，1996），表明在烟碱去甲基过程中不包含吡咯环的开环，氧

化部位发生在烟碱的甲基部位。细胞色素p-450的参与也支持烟碱的去甲基属于氧化反应的观点。 

4 栽培烟草中烟碱转化的机率和时期 

4.1 烤烟 

jeffrey和tso（1955）首先报道了烟叶生物碱组分的质量差异。他们发现烤烟的“樱红”烟叶降烟碱含量大幅度增加， 烟碱含量相应降低，表

明这类烟叶具有将烟碱转化为降烟碱的能力。weybrew等（1960）也发现烤烟的高降烟碱含量与外观的“樱红”现象相连锁。这类烟叶一般具有

较差的香味，因此对其单独收购。樱红色素被认为是由多酚类氧化的衍生物与降烟碱反应而形成的（penn等，1958）。 

wada（1957）比较了转化株的鲜叶与调制后烟叶的生物碱含量，发现降烟碱积累主要发生在烟叶烘烤过程中。wernsman和matzinger（1968）通

过对非转化型品种sc58、樱红401品系和两个分别包含ct和cs基因的品系相互嫁接，研究了烟碱转化的部位和时间, 发现烟碱转化主要在叶片中

发生。樱红401品系和含有cs基因的品系的烟叶中烟碱转化发生在叶子衰老的后期阶段。wernsman和matzinger（1970）估测了在401品种中ct基

因突变为显性的ct基因的频率为0.8%。 

4.2 白肋烟 

尽管早在20世纪50年代在白肋烟中也发现有烟碱转化的问题，但直到今天这一问题才引起重视，白肋烟调制后为深棕色，因此转化株的烟叶在

外观上没有显著特征，这给研究带来很大不便。但近年来，由于发现烟碱转化与nnn形成密切有关，因此成为烟草界的研究热点。 

bush等（1999）和shi等（2000a）对白肋烟品种转化株的比例和转化程度进行广泛研究。商用白肋烟品种一般在群体中含有15—20%的转化株，

其中约一半转化株的烟碱转化率在20％以上。白肋烟杂交种（如hy403、gr153、gr149）通常含有较少的转化株。史宏志等（2001）也发现在中

国的白肋烟tn90品种中，含有约20％的转化株，但不同转化株的烟碱转化程度不同，高转化株的烟碱转化率可达80％。 



 据《中国烟草学会2003年学术年会会刊》   

图2 烟叶调制过程中烟碱转化百分率的变化 (shi et al. 2000) 

美国肯塔基大学应用不同的品种和品系对烟叶生长和调制过程中烟碱转化的规律进行了系统研究（bush等1999；shi等2000a；fannin等

2000）。烟碱转化在绿叶中即开始进行，但在收获前转化程度较低。一般来说，高转化株在收获时的烟碱转化率不超过15%。烟碱转化主要发生

在调制过程的前3个星期，变黄末期后变化较小（图2）。这与烟叶细胞的死亡导致去甲基酶活性终止有关。在另一项试验中，shi等（2002a）

发现在转化株调制后的烟叶中，中肋的烟碱转化率显著高于叶片的烟碱转化率。进一步研究表明，在叶片和中肋中烟碱转化率的变化具有不同

的模式，叶片中烟碱转化高峰期显著早于中肋。在变黄末期中肋的烟碱转化率开始超过叶片，且在最终调制后仍保持较高的转化率。这是由于

中肋失水较慢，干燥过程过程较长，使得有较大比例的烟碱转化为降烟碱。 

一些农艺和环境因素对烟碱转化具有一定的影响（shi等2000a）。未打顶植株的烟叶一般比打顶后的烟叶具有较高的烟碱转化率，这与harada

（1985）的结论相似。在shi等（2000a）的研究中，转化系78379被用来比较不同调制环境条件下的烟碱转化率，结果表明；高温高湿的调制条

件有利于烟碱的降烟碱的转化。 

5 转化株的鉴别和清除 

在白肋烟中，由于非转化株向转化株突变率较高，以及缺乏外观可视的鉴别方法，烟草群体可积累一定比例的具有较高降烟碱含量的转化株。

所以栽培品种的原始种必须定期进行转化株清除。美国烟草工业1977年制订了烟叶中仲胺类生物碱的最低限量标准，要求所有新育成的品种烟

叶的仲胺类生物碱含量比例不能超过总生物碱的20%，这其中主要为降烟碱。最近此标准降低到了15%，其它不少国家也有烟叶混合样和单株选

择中降烟碱含量比例的限制标准。我国目前品种选育过程中尚无此限量标准。 

从实际意义上讲，群体中的转化株必须在烟叶生长的早期阶段被鉴别和清除，以保证新品种选育和良种繁育中留取纯的非转化株进行繁衍。由

于在外观形态上非转化株与转化株没有显著差异，所以目前还必须依靠化学分析测定每一植株的烟碱转化能力。转化株的烟碱转化主要是在烟

叶调制过程中发生的，所以转化株的早期鉴别首先需要对转化株的烟碱转化进行刺激，以便早期表达转化性状。过去几年内，我们对转化株早

期鉴别技术进行了大量的探索研究（shi等2001a；2001b；2002b）。 

目前有两种方法可刺激转化株的烟碱转化性状在绿叶中早期表达：（1）2-氯乙基磷酸。2-氯乙基磷酸（ethephon）为植物生长调节剂，可在自

然条件下释放乙烯。shi等（2001a）的研究表明，用其水溶液对绿叶进行处理可刺激转化株烟碱向降烟碱转化，从而保证早期对转化株的有效

鉴别。此种方法已在育种和良种繁育过程中应用（miller等，2001;cui等，2002; nielson等2002）。（2）碳酸氢钠处理。shi等(2002b；

2003b)研究表明，在最适条件下，碳酸氢钠可使转化株的烟碱转化达到特定基因型所决定的最大转化程度。一般在37c温度条件下进行处理，高

转化株的成熟烟叶达到95%以上烟碱转化所需的时间为2-3天，绿叶为4-6天。由于碳酸氢钠对环境无不利影响，因此提供了在烟株生长时期安全

有效鉴别转化株的方法。 

由于这两种方法仍需依赖化学分析，无法靠外观特征直接识别转化株，因此，这些方法工作量大，耗时费工，只适应于在小面积上应用，如育

种田和种子繁育田。新的可适于大田应用的方便快捷的转化株鉴别方法和技术有待进一步研究。 
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