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烤烟不同生长发育时期叶片保水力变化特征 
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摘  要：为探明烤烟不同生长发育时期叶片保水力变化特征，以抗旱性不同的 3个烤烟品种移栽后 10、30、50和 70 d的离

体叶片为材料，研究了不同发育时期叶片保水力、叶片失水 24 h前后抗氧化酶活性、激素和抗逆胁迫响应基因表达的变化

特征。结果表明，品种、发育时期以及两者互作对叶片保水力的贡献率分别为 63.09%、24.65%、12.25%，3 因素均对烤烟

叶片保水力有极显著的影响。3个品种的叶片保水力表现为植株发育后期相对较高，同一发育时期为豫烟 6号最高，ND202

最低。叶片失水后抗氧化酶活性（SOD、POD、CAT）均表现升高，其中以豫烟 6号增幅最大，SOD与 POD活性在植株发

育后期增幅较大；MDA 含量与相对电导率增幅为豫烟 6 号最小，各品种在植株发育后期增幅较小；叶片失水后 ABA 含量

升高，IAA含量略有降低，烤烟发育后期 IAA、CTK和 GA含量明显降低；叶片失水后胁迫响应基因（AREB、CDPK2、LEA5、

ERD10C）表达量显著升高，以豫烟 6号增幅最大，各时期增幅均表现出豫烟 6号>K326>ND202，与品种间叶片保水力趋势

相一致。本试验说明品种的遗传因素是影响烤烟叶片保水力的关键因素，各时期均可采用叶片保水力进行抗旱鉴定。 
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Abstract: In order to elucidate the characteristics of leaf water retention at different developmental stages of flue cured tobacco, 
excised leaves of three varieties Yuyan 6, ND202 and K326 with different drought resistance 10, 30, 50 and 70 d after transplanted 
were used as materials to analyze the change of leaf water retention, antioxidant enzyme activities, hormone and stress resistance 
gene expression. The results showed that variety, growth stage and their interaction all had significant effects on the water holding 
capacity, with the contribution rates being 63.09%, 24.65% and 12.25%, respectively. The water holding capacity of leaves of the 
three varieties was relatively higher at the late stage, with Yuyan6 being the highest and ND202 being the lowest at the same 
development stage. The activities of antioxidant enzymes (SOD, POD, CAT) were all increased after dehydration, and the increase of 
Yuyan 6 was the largest. The activities of SOD and POD increased greatly at the late stage. The increase of MDA content and relative 
conductivity of the three varieties were lower at later stage, and Yuyan6 had the lowest increase. After dehydration, the content of 
ABA increased, the content of IAA decreased slightly, and the contents of IAA, CTK and GA decreased obviously at the later stage. 
The expression levels of four stress responsive genes (AREB, CDPK2, LEA5, ERD10C) increased greatly after dehydration, and the 
largest increase was found in Yuyan 6, followed by K326 and ND202, which is consistent with the trend of water retention between 
varieties. The results suggested that the genetic factors of the varieties were the key factors affecting water holding capacity of 
tobacco, and leaf water retention could be used in drought resistance identification at different developmental stages in the field. 
Keywords: leaf water retention capacity; growth and development stage; variety factor; stress responsive gene 
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水分是调控烟株生长发育并影响烤烟产质量

的关键因素。持续水分胁迫容易导致烤烟光合作用

受阻，生长发育受到抑制，内在化学成分失调，产

质量大幅下降[1-3]。叶片保水力是叶片在离体条件下

保持自身水分的能力，作为重要抗旱性鉴定指标具

有操作方法简单、样本容量大的优点，在小麦[4]、

玉米[5]、油菜[6]、烟草[7]、红树等[8]抗旱性鉴定中有

大量应用。吴兆苏[9]认为测定离体叶片保水力可能

是筛选小麦抗旱性最有希望的技术。 

大量研究表明叶片保水力的大小与植物遗传

性、细胞特性和原生质胶体性质有关，同时与叶片

发育状态相关。CLARKE等[10-11]对不同发育阶段不

同基因型的硬质小麦离体叶片保水力进行了测定，

发现不同发育时期叶片保水力存在差异，得出了需

在抽穗期之前完成取样的结论。张小全等[12]研究表

明，烤烟叶片保水力的合适测定时间为离体叶片自

然失水 24 h，且相同发育时期不同叶位之间保水力

差异不显著。而不同烤烟品种在不同发育时期叶片

保水力变化特征却不清楚。本研究以抗旱性不同的

3个烤烟品种豫烟 6号、ND202和K326为材料[13]，

研究了烤烟品种与发育时期对叶片保水力的影响，

测定了不同发育时期 3 个烤烟品种抗氧化酶活性、

激素和抗逆胁迫响应基因表达量的变化特征，以期

探明品种与发育时期对叶片保水力影响的机制，为

应用叶片保水力作为烟草抗旱性鉴定和抗旱育种

选择指标提供依据。 

1  材料与方法 

1.1  试验材料与处理 

选用抗旱性不同的豫烟 6 号、ND202 和 K326

为试验品种。试验于 2016 年在河南农业大学许昌

校区进行，选取 3个品种整齐一致的烟苗于 4月 30

日移栽至大田，株距 55 cm，行距 120 cm。每品种

种植 4行，每行 100株。供试土壤为轻壤土，土壤

中碱解氮含量为 48.8 mg/kg，速效磷含量为 51.7 

mg/kg，速效钾含量为 103.9 mg/kg，pH为 7.7。田

间管理措施按当地优质烟叶栽培技术规程进行。 

于移栽后 10 d（还苗期）、30 d（团棵期）、50 d

（旺长期）和 70 d（圆顶期），分别选取各烟株正

常生长，叶片完整、朝向一致中部叶片 9片，用于

叶片保水力及相关生理指标的测定。 

1.2  测定指标与方法 

1.2.1  叶片保水力的测定  采用离体叶片自然失

水法测定，具体步骤如下：早上 8：00—9：00 在

田间摘取叶片后，迅速装入塑料封口袋密封，置于

冰盒内迅速带回人工气候室（温度 25±1 ℃，相对

湿度 40%）。将样叶取出，迅速擦干叶片上沾有的

水分，选取 3片叶用电子天平称取叶片鲜质量（mf0），

而后悬挂于人工气候室内，24 h 后再次称其质量，

获得每个样品的 mf24。然后将称量后的叶片 105 ℃

杀青 30 min，95 ℃烘干至恒质量，称取干质量（md）。

分别在 0 h和 24 h各选取 6片叶，用于相关生理指

标含量变化测定。叶片保水力采用下面公式计算： 

叶片保水力(%)= (mf24-md)×100/(mf0-md) 

1.2.2  生理指标测定  抗氧化酶活性测定参考文

献[14]的方法。丙二醛（MDA）含量和相对电导率

参照李合生[15]的方法测定。可溶性蛋白含量测定参

照考马斯亮蓝法测定[16]。脱落酸（ABA）、生长素

（IAA）、细胞分裂素（CTK）和赤霉素（GA）含

量的测定采用酶联免疫吸附分析法[17]。 

1.2.3  胁迫响应基因的相对表达量分析  样品总

RNA的提取按照美国 Invitrogen公司 TRIZOL试剂

说明书操作，反转录参照立陶宛 Fermentas 公司的

RevertAid TM First Strand cDNA Synthesis Kit产品

说明书进行，合成第一链 cDNA。PCR 扩增采用

BioRad iQ5 实时定量 PCR 仪进行。反应结束后将

荧光值（CT）导入 Excel 2007，按照公式 2- CT计

算目的基因的相对表达量[18]，并绘制基因表达差异

图。AREB、CDPK2、ERD10C和 LEA5为 4个研究

较多的干旱胁迫响应基因[19-22]。内参基因（ACTIN2）

和 4个胁迫响应基因的引物信息参考文献[23]。 

1.3  数据处理 

试验数据的统计分析采用 DPS 7.05 和 Excel 

2007进行。
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2  结  果 

2.1  不同发育时期叶片保水力变化 

由表 1 看出，品种、发育时期以及两者互作 3

个因素均对烤烟叶片保水力有极显著的影响，品种、

发育时期以及两者互作对叶片保水力的贡献率分

别达到了 63.09%、24.65%和 12.25%。说明品种因

素对叶片保水力起着关键作用，不同发育时期叶片

状态以及叶片与生长环境的互作也对烤烟叶片保

水力有重要的影响。 

由表 2 看出，3 个品种的叶片保水力均表现为

叶片发育后期相对较高，豫烟 6 号和 K326 移栽后

50 d左右叶片保水力达到最大，ND202移栽后 70 d

左右叶片保水力达到最大。移栽后 10、30、50 和

70 d各品种中部叶片的保水力均表现为豫烟 6号最

高、ND202最低，豫烟 6号在 4个时期均显著高于

ND202。说明烤烟不同发育时期的叶片保水力是变

化的，但在相同发育时期品种间的趋势是一致的。 

2.2  不同发育时期叶片离体失水前后生理指标变化 

3个品种不同发育时期叶片失水 24 h前后的生

理指标测定结果显示，不同发育时期叶片失水后抗

氧化酶活性均呈现不同程度的上升，其中以豫烟 6

号增幅最大（图 1A、B、C），说明豫烟 6号抗逆反

应较为高效。3个品种叶片失水前后 SOD活性的增

幅随发育时期呈不断扩大趋势（图 1A），POD活性

增幅也表现为移栽后 50 d较高（图 1B），说明随着

叶片发育，各结构功能趋于完善，抗逆反应变得更

加高效。不同发育时期叶片经过 24 h失水，叶片可

溶性蛋白含量均增加，且同时期均为豫烟 6号增幅

最大（图 1E）。烤烟叶片失水后相对电导率以及

MDA 含量均不同程度增加，同时期以豫烟 6 号增

幅最小，ND202 增幅最大（图 1D、F），说明豫烟

6号叶片细胞伤害程度较轻，ND202最重，这与同

时期保水力趋势相一致。MDA 含量、可溶性蛋白

含量以及相对电导率增幅均在移栽后 70 d 时表现

出最小（图 1D、E、F），与此时期气温较高，叶片

蒸腾失水较多且频繁，且叶片已发育完全，使叶片

对脱水有了较强的适应能力，叶片细胞抗脱水能力

也有所增强有关。 

2.3  不同发育时期叶片离体失水前后激素含量变化 

表 3 显示，各品种叶片失水后 ABA 含量均表

现升高，豫烟 6号增幅较大，说明其抗逆反应较为

高效。IAA含量略有降低。ABA水平随发育时期呈

先升后降趋势，移栽后 50 d时达到最高值。促进植

物生长发育的 IAA、CTK、GA 含量均表现为叶片

发育后期明显低于前期，与后期叶片发育逐渐完成，

生长需求降低一致。 

 

表 1  品种与发育时期对烤烟叶片保水力影响的方差分析 

Table 1  Variance analysis of water retention capacity in different varieties and developmental stages 
变异来源 Source 自由度 df 平方和 Sum of squares 均方Mean square F值 F value F0.05 F0.01 贡献率 Contribution rate/%

发育时期 Stages 3 0.1851 0.0617 45.0607 3.010 4.720 24.65 

品种 Varieties 2 0.4737 0.2369 172.9706 3.400 5.610 63.09 

发育时期×品种 Stages×Varieties 4 0.0920 0.0230 16.8030 2.780 4.220 12.25 

误差 Error 24 0.0329 0.0014     

总变异 Total 35 0.7838      

注：贡献率=SS变因*100%/（SS总-SS误）。Note: Contribution Rate=SSF*100%/(SST-SSE). 

 

表 2  不同发育时期各烤烟品种叶片保水力变化特征 

Table 2  Changes of water retention capacity of tobacco varieties at different stages of development     % 
品种 
varieties 

移栽后时间 time after transplanting/d 

10 30 50 70 

豫烟 6号 Yuyan 6 73.17±3.48 a(b) 82.57±0.86a(a) 87.17±1.21a(a) 86.37±0.98a(a) 

K326 63.88±3.11a(c) 77.49±2.31b(b) 85.48±0.78a(a) 82.80±1.60ab(ab) 
ND202 47.53±3.33b(b) 52.05±0.43c(b) 48.56±1.55b( b) 75.49±3.14b(a) 

注：不同字母代表处理间差异达到 0.05水平，括号外为同时期品种间显著性分析结果，括号内为同品种不同时期显著性分析结果。 
Note: The difference between the lower case letters indicate the difference between the treatments at 0.05 probability levels. Outside the brackets are the 
significance testing results of varieties at the same stage and in the brackets are those of the same variety at different stages.
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注：图中不同大写字母表示处理间差异达到 0.01水平，不同小写字母代表处理间差异达到 0.05水平，下同。 

Note: The difference between the upper and lower case letters indicate the difference between the treatments at 0.01 and 0.05 probability 

 levels respectively. The same as below. 

图 1  不同发育阶段烤烟叶片失水前后生理变化 

Fig. 1  Physiological changes of flue-cured tobacco leaves at different developmental stages before and after dehydration 
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表 3  不同发育时期烤烟叶片失水前后激素含量变化 

      Table 3  Changes of hormone contents in leaves at different developmental stages before and after dehydration    ng/g 

激素 
Hormone 

品种 
Varieties 

 移栽后时间 Time after transplanting  

10 d 30 d 50 d 70 d 
0h 24h 0h 24h 0h 24h 0h 24h 

ABA 豫烟 6号 
Yuyan 6 

30.44±0.68a 81.98±1.66a 31.19±1.03c 104.63±1.52a 48.70±0.61c 115.17±0.96b 54.48±1.06a 87.01±1.90a

K326 17.94±0.29c 50.43±1.69c 34.88±0.37a 95.53±1.18b 55.60±0.60b 83.78±1.21c 58.39±1.52a 73.71±1.42b
 ND202 25.21 ±0.54a 65.40±1.83b 33.06±0.85b 77.20±2.13c 65.22±1.11a 154.90±5.82 a 60.67±1.27b 88.64±1.54a

IAA 豫烟 6号 
Yuyan 6 

64.82±1.10a 57.03±1.36b 49.87±1.09b 45.63±0.39b 61.34±0.29a 52.11±1.46a 40.59±0.18c 30.36±0.97b

K326 60.71±1.63b 56.60±1.02b 67.15±2.08a 57.19±0.94a 50.20±1.10b 42.74±1.19b 47.54±0.92b 42.76±0.59a
 ND202 67.43±1.32a 65.40±0.66a 70.04±1.09a 56.85±0.94a 36.25±0.69c 26.31±0.72c 54.09±1.19a 41.33±0.85a

CTK 豫烟 6号 
Yuyan 6 

9.10±0.16b 7.85±0.13c 6.16±0.08c 7.76±0.27c 8.91±0.34a 8.20±0.14a 4.52±0.12c 5.96±0.27a

K326 8.57±0.24c 10.17±0.31a 10.16±0.11a 8.39±0.07b 5.33±0.11b 2.55±0.10c 6.29±0.25a 4.85±0.01b
ND202 9.74±0.20a 8.94±0.15b 8.43±0.32b 10.02±0.22a 4.57±0.10c 5.20±0.21b 5.66±0.16b 6.13±0.11a

GA 豫烟 6号 
Yuyan 6 

6.88±0.16b 7.06±0.36b 5.43±0.06c 6.50±0.25c 6.95±0.11a 5.59±0.19b 5.37±0.12b 5.39±0.23a

K326 7.95±0.17a 8.16±0.25a 6.43±0.14b 7.27±0.16b 4.88±0.13b 4.34±0.13c 6.34±0.19a 5.48±0.17a
ND202 7.24±0.26b 6.23±0.16c 7.87±0.22a 8.10±0.22a 5.04±0.16b 6.70±0.17a 6.11±0.14a 5.56±0.21a

注：不同字母代表处理间差异达到 0.05水平。Note: Different letters represent significant difference at P<0.05. 

 
2.4  不同发育时期烤烟叶片抗逆基因相对表达量

变化 

4 个干旱胁迫响应基因的相对表达量分析结果

显示（图 2），叶片失水 24 h后 4个基因的相对表

达量均显著升高，各时期增幅均表现出豫烟 6

号>K326>ND202，与品种间叶片保水力趋势相一致。

不同发育时期 3品种鲜叶片的各胁迫应答基因表达

量均无显著差异，说明在正常水分条件下品种间胁

迫响应基因表达状况较为接近，在感受到水分亏缺

后不同品种的胁迫应答基因会做出不同程度的反

应，从而造就了不同品种叶片保水力不同，抗旱性

也不同。说明不同烤烟品种的叶片保水力差异主要

是由品种的遗传因素决定的。 

3  讨  论 

保持水分散失与自身吸水率间的平衡是植物

维持自身含水量的重要途径[24]。植物的吸水主要通

过根系，但水分散失主要通过叶片。叶片离体以后

吸水途径丧失，只能通过保持自身水分来维持细胞

平衡，此过程中会发生一系列代谢反应并最终通过

叶片保水力反映出来。因此，离体叶片的保水力可

以反应植物原生质的耐脱水能力和叶片角质层的

保水能力。对 3个烤烟品种不同发育时期叶片离体

24 h前后抗氧化酶活性、MDA含量、相对电导率、

激素和抗逆胁迫响应基因表达量的变化特征研究

发现，保水力高的品种豫烟 6号胁迫响应相关基因

AREB、CDPK2、LEA5和 ERD10C的相对表达量增

幅均最大，干旱胁迫信号激素 ABA 含量的上升幅

度、清除活性氧应激的抗氧化酶（SOD、POD、CAT）

活性的上升幅度在各时期也均最大。说明烤烟品种

本身的遗传因素是影响烤烟叶片保水力的关键因

素。 

本研究发现，发育时期因素对烤烟叶片保水力

有极显著的影响，贡献率达到 24.65%，不同发育时

期的烤烟叶片保水力存在显著差异，与 CLARKE

等[10-11]在小麦上的研究结果一致。3 个品种的叶片

保水力均表现为叶片发育后期相对较高。移栽后

10d 豫烟 6 号和 K326 中部叶的叶片保水力均极显

著的低于之后时期，ND202 则是在移栽后 70 d 叶

片保水力才显著的增加，与田间 ND202 前期地上

部分生长发育较慢，叶片伸长和扩展较其他 2个品

种滞后的现象一致。烟草叶片的生长分为 3个时期，

一是细胞分裂生长期，即从幼叶出现到定型叶长的

20%~40%为止，叶片增大以细胞分裂增加为主；二

是细胞伸长生长期，从定型叶长度的 20%~40%到

70%~80%，此时期叶面积的增大以细胞伸长为主；

三是细胞腔隙扩展期，从定型叶长度的 70%~80%

到叶片定长为止，叶片增大以细胞间隙填充为主[25]。

移栽后 30 d到 70 d，烤烟中部叶片逐渐由细胞分裂

生长期变化到细胞腔隙扩展期，叶片内含物增加，

叶片组织结构由疏松变紧凑，且角质层发育逐渐完 
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图 2  不同发育阶段烤烟叶片失水前后胁迫响应基因表达量变化 

Fig. 2  Changes of stress response gene relative expression in flue-cured tobacco leaves at different developmental stages before and 
after dehydration 

 

整，因此叶片保水力随着发育时期的推进逐渐增加。

田间烤烟生长发育后期气温较高，叶片频繁遭遇大

量蒸腾失水，植株常处于水分胁迫状态，IAA、GA

等生长发育相关激素含量会降低以减缓自身生长，

提高抗旱力，减轻逆境造成的伤害[26]，这可能也是

本试验中烤烟发育后期保水力较高的原因。烤烟叶

片的保水力高低与品种本身的遗传因素、叶片的发

育时期均相关，品种的遗传因素是影响烤烟叶片保

水力的关键因素。因而，在应用叶片保水力作为烟

草抗旱性鉴定和抗旱育种选择指标时，在相同的环

境条件、相同的发育时期、相同的叶位取样鉴定，

叶片保水力的高低可反映出不同材料抗旱性能的

强弱。而不同品种叶片自身结构对叶片保水力的影

响，以及品种间胁迫响应基因表达高低不同的原因

尚不明确，可对叶片超微结构、角质层及抗逆基因

的时空表达规律等进一步深入研究。 

4  结  论 

烤烟品种、发育时期以及两者互作均对烤烟叶

片保水力有极显著的影响，品种因素对叶片保水力

的贡献率达到了 63.09%。叶片保水力随着发育时期 
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的推进逐渐增加，同一发育时期叶片保水力均为 

豫烟 6号最高，ND202最低。不同发育时期 3个烤 

烟品种抗氧化酶活性、激素和抗逆胁迫响应基因表 

达量变化特征的研究结果也证实，品种的遗传因素 

是影响烤烟叶片保水力的关键因素，在烤烟田间生 

长各时期均可测定叶片保水力进行抗旱鉴定。 
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