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香料烟叶片发育和调制过程中
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摘　要：利用透射电子显微镜对浙江香料烟发育及调制过程中叶片细胞超微结构的变化进行了观察，结果表明：烟叶９犱叶龄前以

细胞分裂为主，９犱叶龄后叶片开始具有光合能力但细胞分裂能力逐步减弱，１９犱叶龄起烟叶细胞进入旺盛的功能期，２６犱叶龄开始

烟叶细胞进入同化产物积累期；调制变黄期细胞器基本消失，淀粉粒继续降解，调制干筋期细胞壁收缩扭曲，细胞内含有大量的脂

类物质和部分未降解的淀粉粒。犆／犖代谢上，烟叶犖代谢主要在１～２３犱叶龄之间，犆代谢主要从１９犱叶龄后开始。根据观察结果

认为：充足的肥料供应宜在叶片２３犱叶龄之前；适当延长变黄期，可使淀粉进一步降解，烟叶变黄更加充分，提高烟叶糖含量。
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　　烟草是一种十分特殊的经济作物，它仅以叶片作

为收获对象［１］，且对烟叶质量要求严格。烟叶的发育

规律受其生物学特性控制［２５］，了解并掌握烟叶发育规

律是生产优质烟叶的基础，它对于合理制定农事计划，

合理施肥等都具有重要的指导意义。浙江新昌、嵊州

是我国最早种植香料烟的地区［６］，目前以犛犪犿狊狌狀为主

栽品种，所产烟叶香气纯正浓郁，特色明显，是混合型

卷烟的重要原料。本文对浙江香料烟上二棚叶发育和

调制过程中细胞超微结构的变化进行了观察，旨在摸

清香料烟叶片的细胞发育规律，为指导浙江香料烟生

产提供科学依据。

１　材料与方法

试验于２００７年安排于浙江嵊州市北嶂镇，供试品

种为犛犪犿狊狌狀，４月６号移栽，６月５号打顶。以产、质量

较好的示范地为代表，采用大区试验０２犺犿２，不设重

复。在不同发育时期选择试验田中生长一致的烟株，

取自下往上第１８片叶，取样情况见表１。所取材料用

４％的戊二醛进行前固定，磷酸缓冲溶液冲洗，１％的锇

酸后固定，乙醇系列脱水，环氧丙烷过渡，犈狆狅狀８１２包

埋，在６０℃下聚合２４犺后，在犔犓犅超薄切片机上切

片，醋酸双氧铀和柠檬酸铅双重染色，最后在犎犐

犜犃犆犎犐犆犎６０透射电子显微镜下观察并拍照［７］。

表１　试验材料犛犪犿狊狌狀取样情况

取样日期 叶片发育

（月／日） 叶长／犮犿 叶宽／犮犿 叶龄／犱 备注

５／２２ ０５ ０４ １ 上部叶开片

５／２５ ２５３ １ ４

５／２９ ５６ ２ ９ 部分现蕾

６／１ ８１０ ４ １２

６／５ １６１７ ８ １６ 打顶

６／８ ２２２３ １３ １９

６／１２ ２６２７ １４ ２３

６／１５ ２６２７ １４１４５ ２６ 叶片定长

６／２１ ２６２７ １４１４５ ３２

６／２６ ２６２７ １４１４５ ３６

７／２６ 采收当日

７／３１ 变黄期

８／８ 干筋期

２　结果与分析

２１　香料烟叶片在发育过程中的细胞超微结构变化

叶龄１犱（叶长０５犮犿），整个叶肉细胞体积较小。

细胞核大，居中，染色质收缩，核处于分裂状态。细胞

质较浓，液泡小而少，内含体积较大、形状不一的高电

子致密物质。细胞质中含较少质体。部分质体片层开

始产生，但结构不清晰（图版Ⅰ１）。此期的细胞结构

表明叶片细胞正处于旺盛分裂和细胞器形成阶段。

　　叶龄４犱（叶长２５～３０犮犿），整个叶肉细胞体积

略有增大，细胞核较大，居中，核内染色质凝缩，表明核

仍然处于分裂状态（图版Ⅰ２）。栅栏细胞呈楔状分裂

穿插，以扩增叶片表面积和细胞数目。细胞质略变稀

薄，液泡开始增大，液泡内出现较多的泡体结构，并含

有高电子致密物质，但此时期液泡中所含的高电子致

密物质比叶长０５犮犿时体积减小。细胞质中质体数

量开始增多，并处于不同的发育时期。有的质体中含

有较多的高电子致密物质，并形成少量片层结构，部分

片层结构清晰。此期的细胞结构表明叶片细胞仍然以

分裂为主，同时细胞开始生长增大，细胞器增加，叶绿

体正在构建、形成，为进行光合作用做准备。从细胞结

构观察：高电子致密物质参与了叶绿体片层结构的形

成。

　　叶龄９犱（叶长５～６犮犿），叶肉细胞体积与２５～

３０犮犿时期比稍有增大，细胞核较前期而言相对变

小，居中。液泡多个，体积较前增大，内仍含有高电子

致密物质。质体排列有序，基本贴壁排列于细胞的边

缘，叶绿体内出现小的淀粉颗粒和极少量的嗜锇颗粒，

片层数量增加，结构清晰（图版Ⅰ３）。质体内的高电

子致密物基本消失，或者颜色减弱。此期的细胞结构

表明叶片细胞分裂能力开始减弱，体积开始增大，细胞

内叶绿体正在形成，叶片初具光合能力。

叶龄１２犱（叶长８～１０犮犿），叶肉细胞内细胞质变

稀薄，细胞核相对变小，居中。细胞中液泡变大，或者

融合为一个中央大液泡，液泡中仍然存在高电子致密

物质和多泡状物质。叶绿体贴壁，其内基粒增多，基粒

片层结构清晰，叶绿体基质中高电子致密物质消失，仅

有较小的淀粉粒（图版Ⅰ４）。此期的细胞结构表明叶

片细胞分裂基本结束，开始向体积增大、结构功能完善

的方向发展。

４９时向东等　香料烟叶片发育和调制过程中细胞超微结构的变化



叶龄１６犱（叶长１６～１７犮犿），叶肉细胞迅速增大，

中央大液泡形成。细胞核小，靠近壁或细胞的一端。

叶绿体紧贴壁，体积基本没有增大，其基粒片层结构清

晰可见，叶绿体基质中淀粉粒和嗜锇颗粒开始出现（图

版Ⅰ５）。质体中的嗜锇颗粒（有时称脂质球）通常是

脂肪性质的［８，１２］，嗜锇颗粒在质体中出现通常被认为

是积累脂类物质的标志［１０，１１］。液泡中高电子致密物

变小、变少。此期的细胞结构显示叶片细胞分裂已经

停止，细胞进入快速增大期，叶肉细胞光合合成和积累

能力逐渐加强。

图版Ⅰ　浙江香料烟上部叶发育过程细胞超微结构变化

注：１狊犪犿狊狌狀１犱叶龄（叶长０５犮犿）叶肉细胞，×６０００；２狊犪犿狊狌狀４犱叶龄（叶长２５３犮犿）叶肉细胞核分裂时期，×２５００；３狊犪犿狊狌狀９犱叶龄（叶长５

６犮犿）叶肉细胞，×４０００；４狊犪犿狊狌狀１２犱叶龄（叶长８１０犮犿）叶肉细胞，×２５００；５狊犪犿狊狌狀１６犱叶龄（叶长１６１７犮犿）叶肉细胞中的叶绿体，×３００００；６

狊犪犿狊狌狀１９犱叶龄（叶长２２２３犮犿）叶肉细胞中的叶绿体，×１２０００；７狊犪犿狊狌狀２３犱叶龄（叶长２６２７犮犿）叶肉细胞，×４０００；８狊犪犿狊狌狀２６犱叶龄（叶长２６２７

犮犿）叶肉细胞中的叶绿体，×８０００

犆犠—细胞壁犆犺—叶绿体犞—液泡犐犛—细胞间隙犗—嗜锇颗粒犖狌—核仁犖犿—核膜犛—淀粉颗粒（下同）

　　叶龄１９犱（叶长２２～２３犮犿），细胞中央大液泡迅速

膨胀，细胞体积也随之增大。细胞核明显变小；细胞

质减少，变得稀薄。液泡中仍有少量高电子致密物质。

叶绿体紧贴壁，所含嗜锇颗粒开始增多、增大，但淀粉
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粒未见明显增多、增大（图版Ⅰ６）。叶脉中木质部细

胞中空，仅有少量细胞质贴壁；韧皮部细胞核大、居

中，其周围有较多的线粒体和发达的内质网。此期的

细胞结构表明细胞发育已经成熟，开始进入以合成为

主的旺盛功能期。同时叶脉韧皮部细胞结构显示，这

类细胞是叶片中物质降解、再合成转运的主要场所，并

且细胞核参与了其中的活动。

叶龄２３犱（叶长２６～２７犮犿），细胞体积增大速度渐

慢，但叶绿体体积明显增大，其内淀粉粒和嗜锇颗粒增

多、增大；基粒片层结构清晰，但有所减少。中央大液

泡将细胞核挤向一端，其内高电子致密物几乎消失（图

版Ⅰ７）。此期的细胞结构表明叶片已经进入旺盛的

同化产物合成和积累阶段。

叶龄２６～３６犱，细胞体积不再增大。叶绿体内淀

粉粒和嗜锇颗粒迅速增多、增大，淀粉粒颜色加深。基

粒片层数量减少，但结构清晰（图版Ⅰ８）。在叶绿体

外膜上逐渐积聚高电子致密物。

２２　香料烟叶片在成熟采收和调制过程中的细胞学

观察

叶龄６６犱，成熟采收。细胞中叶绿体已经全部解

体，细胞靠近内膜四周充满了深色的、较大的成熟淀粉

颗粒和较大的嗜锇颗粒，并且淀粉粒开始降解（图版

犐犐１）。细胞核收缩变形，核膜不清晰。细胞间隙加大。

调制变黄期，细胞收缩变形，胞间隙明显加大。细

胞器基本消失，淀粉粒继续降解，细胞内出现大片的脂

类物质（图版犐犐２）。

调制干筋期，细胞壁收缩扭曲，细胞内含有大量的

脂类物质和部分未降解的淀粉粒（图版犐犐３）。

图版Ⅱ　浙江香料烟上部叶调制过程细胞超微结构变化

１狊犪犿狊狌狀采收期叶肉细胞×２０００；２狊犪犿狊狌狀调制变黄期叶肉细胞，×６０００；３狊犪犿狊狌狀调制干筋期叶肉细胞，×２０００

３　结论

３１　透射电子显微镜观察结果表明：在浙江种植的

狊犪犿狊狌狀香料烟，烟叶９犱叶龄前，以细胞分裂增加细胞

数量为主，９犱叶龄后细胞分裂能力逐渐减弱，细胞开

始增大，同时在９犱叶龄时叶片已经开始具有光合能

力。１２犱叶龄时细胞分裂基本停止，细胞体积迅速增

大，至２３犱叶龄细胞增大基本停止。从１９犱叶龄起，

叶片细胞进入旺盛的功能期，叶绿体体积增大，其内基

粒增多，片层结构清晰，淀粉粒和嗜锇颗粒开始增多、

增大。从２６犱叶龄开始，叶片细胞进入同化产物积累

期，淀粉粒和嗜锇颗粒迅速增多、增大，叶肉细胞逐渐

充实。６６犱叶龄，烟叶细胞叶绿体解体，淀粉粒开始降

解，烟叶成熟。

３２　碳氮代谢是烟株最基本的代谢过程，碳氮代谢强

度、协调程度及其在烟叶生长和成熟过程中的动态变

化影响烟叶化学成分的含量和组成比例，对烟叶品质

产生重大影响［９］。本研究的观察结果表明：烟叶犖代

谢主要在１～２３犱叶龄之间，犆代谢主要从１９犱叶龄

后开始。因此，从营养供给上看，充足的肥料供应宜在

叶片２３犱叶龄之前。叶龄２３犱之前，应以促进细胞发

育（主要是叶绿体发育）为主，２３犱叶龄后应以促进同

化产物积累为主。另外，从干筋期细胞结构看，在调制

过程中存在淀粉降解不充分，因此可以适当延长变黄

期，使烟叶变黄更加充分，以提高烟叶内糖含量。
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用于免耕深色晾晒烟苗期杂草控制的除草剂使用方式实验
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烟草的保护性耕作体系可保存土壤湿度并切实减少因风雨造成的能量消耗和土壤侵蚀。保护性耕作还可以

允许烟农在阴雨天气里适时施用田间杀虫剂。由于机械化耕作在保护性耕作方式中不作为除草剂的补充，从而

使得在整个生长季的杂草控制变得困难。躲过了早期田间除草剂的阔叶杂草将会成为免耕烟草的难题。因此，

２００４至２００５年间在肯塔基的普林斯顿进行了有关试验，对免耕深色晾晒烟的杂草控制功效及试验性阔叶型杂草

除草剂的作物耐受性进行评估。“窄叶型犕犪犱狅犾犲”深色晾晒烟于２００４年以１２１００株／犺犿２种植于焚烧过牛毛草的

田间，于２００５年种植于焚烧过麦茬的田间。整个实验田按０４２犽犵犪犻／犺犿２的用量施以狊狌犾犳犲狀狋狉犪狕狅狀犲并以０８４犽犵

犪犻／犺犿２的用量施用犮犾狅犿犪狕狅狀犲作为烟苗移栽前期的土壤表面处理。苗期除草剂试验包括狋狉犻犳犾狅狓狔狊狌犾犳狌狉狅狀狊狅犱犻狌犿、

犺犪犾狅狊狌犾犳狌狉狅狀犿犲狋犺狔犾，犮犪狉犳犲狀狋狉犪狕狅狀和百草枯。犜狉犻犳犾狅狓狔狊狌犾犳狌狉狅狀犿犲狋犺狔犾（５３犵犪犻／犺犿２）和犺犪犾狅狊狌犾犳狌狉狅狀犿犲狋犺狔犾（５３犵犪犻／犺犿２）

作为苗期过顶（犘犗犜）施用以及苗期定向（犘犇）施用。犆犪狉犳犲狀狋狉犪狕狅狀犲（１７５犵犪犻／犺犪）和百草枯（０２１犽犵犪犻／犺犪）仅作为苗

期定向（犘犇）施用。因狋狉犻犳犾狅狓狔狊狌犾犳狌狉狅狀狊狅犱犻狌犿或犺犪犾狅狊狌犾犳狌狉狅狀犿犲狋犺狔犾作为犘犗犜除草剂施用而受损的烟草大约为８％到

１９％，而上述除草剂作为犘犇施用几乎没有造成伤害。然而，因犮犪狉犳犲狀狋狉犪狕狅狀犲犘犇以及百草枯犘犇施用而受到损伤的

烟草分别占到了１０％到３９％ 以及５３％到５８％。尽管百草枯是最为有害的除草剂，但却为烟草生长后期控制诸

如马齿苋（茄属植物犮犪狉狅犾犻狀犲狀狊犲犔．）、犺狅狀犲狔狏犻狀犲乳草属植物（犃犿狆犲犾犪犿狌狊犪犾犫犻犱狌狊犔．）和常春藤叶牵牛花（番薯属植物

犺犲犱犲狉犪犮犲犪犔．）等杂草提供了最为持久的控制效果。２００４年的烟叶产量分别为２７８１～３２０８犽犵／犺犿２，２００５年分别为

２３８７～２５９５犽犵／犺犿２。犎犪犾狅狊狌犾犳狌狉狅狀犿犲狋犺狔犾犘犗犜施用法是唯一导致烟叶产量明显下降的除草剂施用方式。

（摘自《２００７犆犗犚犈犛犜犃农学及植物病理学组联合会议论文摘要集》）

（翻译：吴晓芸 校译：曹建平，康婧，赵百东）
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