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不同成熟度烟叶采后抗氧化能力和能量代谢研究 
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（1.河南农业大学烟草学院，郑州 450002；2.中国烟草总公司福建省烟草公司南平市公司，福建 南平 353000；3.中国烟

草总公司福建省烟草公司，福州 350003） 

摘  要：为探究抗氧化能力和能量代谢在采后烟叶颜色变化中的作用，准确把握和理解采收成熟度，在自然条件下采用暗箱

试验测定了不同成熟度采后烟叶的变黄程度、变褐程度、变黄指数、变褐指数、丙二醛（MDA）含量、浸出液电导率、抗氧
化酶（SOD、POD、CAT）活性、能量相关物质（ATP、ADP和 AMP）含量、能荷和呼吸代谢酶（CCO和 SDH）活性。结
果表明，随着采收成熟度的提高，采后烟叶变黄变褐发展更快，在试验期间的抗氧化酶（SOD、POD、CAT）和能量代谢酶
（SDH、CCO）高活性时间持续更短。同时，高成熟度采后烟叶在试验中 MDA 含量和浸出液电导率更较高，且 ATP 含量
高峰出现较早，ATP 含量和能荷在试验期间保持高水平的持续时间更短。低成熟度采后烟叶变黄变褐发展更缓慢可能与其
较高抗氧化能力和能量代谢有关。 
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Abstract: for accurately grasping and understanding harvest maturity and explore the role of antioxidant capacity and energy 
metabolism in postharvest tobacco leaf discoloration, the harvested tobacco leaves were placed in a dark environment. The changes of 
yellowing, browning, MDA content, conductivity of leaching solution, adenosine triphosphate (ATP) content, adenosine diphosphate 
(ADP) content, adenosine triphosphate (AMP) content, energy charge (EG) and activities of superoxide dismutase (SOD), peroxidase 
(POD), catalase (CAT), succinate dehydrogenase (SDH) and cytochrome oxidase (CCO) of samples were determined during the 
experiment. With the increase of harvest maturity, the yellowing and browning of postharvest tobacco leaves started earlier and 
developed faster. During the test, the antioxidant enzymes (SOD, POD, CAT) and energy metabolism enzymes (SDH, CCO) were 
highly active. At the same time, the high-maturity postharvest tobacco leaves had higher MDA content and leachate conductivity in the 
experiment, and the ATP content peak appeared earlier, and the ATP content and energy charge remained high during the experiment 
for a shorter period of time. These results indicated that the slower development of yellowing and browning of tobacco leaves after 
harvest at low maturity may be related to higher antioxidant capacity and energy metabolism. 
Keywords: maturity; energy metabolism; postharvest physiology; membrane lipid peroxidation; antioxidant capacity 
 

采收成熟度是影响烟叶烘烤效果的关键因素。

在生产实践中对烟叶成熟度把握不准确是造成烤

坏烟现象的重要原因。因此，探讨采收成熟度对采

后烟叶颜色变化的影响及其背后的生理机制可为

准确理解采收成熟度，提高烟叶烘烤质量提供理论

依据和参考。近年来，在园艺作物领域的研究指出

果蔬的采后衰老褐变与能量代谢及膜脂过氧化作

用关系密切[1-4]。在烟草领域的研究也指出膜脂过氧

化作用是影响烘烤特性的关键[5]，过早和过高的膜

脂过氧化作用都会对烟叶造成不利影响[6]。韩锦峰

等[7]研究发现，随成熟度的提高叶内抗氧化酶活性

下降，细胞膜通透性变大。王传义等[8]认为成熟度

适宜的烟叶烘烤过程中 SOD 和 POD 等保护酶活性

较高，是其烘烤质量较高的重要原因。以往的研究 
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主要集中在采收成熟度对烟叶烘烤特性及烤后品

质的影响上，对于采后烟叶变黄变褐的生理机制知

之甚少。基于此，本研究以烤烟品种豫烟 13 号为研

究对象，采用暗箱试验的方式研究了不同成熟度采

后烟叶黄化褐变的发展过程。通过测定试验期间烟

叶的变黄变褐程度、丙二醛（MDA）含量、浸出液

电导率、抗氧化酶活性[超氧化物歧化酶（SOD）、

过氧化物酶（POD）、过氧化氢酶（CAT）]、能量相

关物质[腺嘌呤核苷三磷酸（ATP）、腺嘌呤核苷二磷

酸（ADP）、腺嘌呤核糖核苷（AMP）]含量、能荷

以及细胞色素氧化酶（CCO）、琥珀酸脱氢酶（SDH）

等呼吸代谢相关酶的活性，探讨不同成熟度采后烟

叶颜色变化差异及其生理机制，为准确把握采收成

熟度，提高烟叶烘烤质量提供理论依据和参考。 
 

1  材料与方法 
1.1  材料 

试验于 2020 年度于河南省洛阳市宜阳县石村

（N112°3′25″，E34°30′24″）进行。供试品种为烤烟

豫烟 13 号[9]，试验田土壤肥力中等，田间管理均按

照当地优质烟叶生产方法进行。选取中部叶（10~13
叶位）作为试验材料，按成熟度由低到高设置 M1、

M2 和 M3 三种成熟度处理（表 1），每处理各 200
片进行暗箱试验。在暗箱试验期间，每隔 24 h 观察

变黄变褐情况；每隔 48 h 随机选取 3 片烟叶，去除

主脉后混合第 6 至第 7 支脉叶肉用于测定生理指标；

各项生理指标均重复测定 3 次。试验当天记为第 0 天，

进行至所有烟叶变褐程度达到三成及以上时结束。 

表 1  烟叶不同成熟度档次标准[10] 
Table 1  Standards for different maturity grades of fresh tobacco leaves 

处理 
Treatments 

叶色 
Leaf colour 

茎叶夹角 
Cauline leaf angle 

主支脉色泽 
Main and branch vein colour 

叶尖叶缘 
Leaf apex and leaf margin 

M1 叶色深绿，叶片不落黄 60° 主脉变白 40%，支脉变白 20% 叶尖略下勾，叶缘略下卷 

M2 叶色浅黄，叶片落黄约 40% 70° 主脉变白 60%，支脉变白 40% 叶尖下勾，叶缘下卷 

M3 叶色黄白，叶片落黄约 60% 80° 主脉变白 80%，支脉变白 60% 枯尖焦边 

1.2  方法 
1.2.1  变黄变褐程度的测定  参考文献[11]的方法，

在黑暗密闭环境中进行暗箱试验。每隔 24 h 观察并

记录烟叶的变黄变褐程度直至所有烟叶的褐变程

度均达到 30%为止。变黄指数从采后第 0 天观测至

试验第 7 天（共统计 8 次），变褐指数从采后第 4 天

观测至采后第 10 天（共统计 7 次），按照公式（1）

和公式（2）分别计算变黄指数（Yellowing Index，

YI）和变褐指数（Browning Index，BI）。 

𝑌𝑌𝑌𝑌 = ∑𝑌𝑌
𝑛𝑛

         (1) 

𝐵𝐵𝑌𝑌 = ∑𝐵𝐵
𝑛𝑛

         (2) 

其中 n 为统计次数，Y 为各次观察时的烟叶变

黄比例，B 为各次观察时烟叶的变褐比例。 
1.2.2  丙二醛含量及渗出液电导率的测定  参考

文献[12]中的方法，采用硫代巴比妥酸法测定丙二

醛（Malondialdehyde，MDA）含量，结果以 nmol/g
表示。 

浸出液电导率的测定参考文献[13]的方法略有

修改。取 0.1 g 烟叶样品，用去离子水冲洗 5 次后

吸干表面水分，放入洁净玻璃试管中加入 10 mL 蒸

馏水浸泡 3 h。使用 DDS-11A 型电导仪测定浸出液

的电导率。 
1.2.3  抗氧化酶活性的测定  SOD、POD、CAT 活

性均采用南京建成科技生产的试剂盒进行测定。定

义 l mL 反应体系中 NBT（氮蓝四唑）还原抑制百

分率达到 50%所对应的 SOD 酶活性为一个 SOD 活

性单位 U；定义 1 g 组织在 1 mL 反应体系中每分

钟 470 nm 处吸光值变化 0.01 为一个 POD 活性单

位 U；定义 1 g 组织在 1 mL 反应体系中每分钟催

化 1 μmol H2O2 降解为一个 CAT 活性单位 U。 
1.2.4  ATP、ADP、AMP含量和能荷的测定  采用

高效液相色谱法测定 ATP、ADP、AMP 含量[14]。根

据公式（3）计算能荷（EC）: 

𝐸𝐸𝐸𝐸 = ATP+0.5ADP
ATP+ADP+AMP

          (3) 

1.2.5  烟草叶片线粒体的提取  使用差速离心法

提取烟草叶片线粒体[15-16]，有修改。获得的线粒体

沉淀用 1.5 mL 50 mmol/L Tris-HCl 缓冲液（pH 7.5，

内含 0.3 mol/L 甘露醇、1mmol/L EDTA-Na2、质量

分数为 0.1%的聚乙烯吡咯烷酮）溶解后用于后续指

标的测定。 
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1.2.6  线粒体琥珀酸脱氢酶（SDH）活性测定  参

考陈京京等[16]的方法测定，以 1 g 组织在 1 mL 反

应液中 600 nm 处吸光值每分钟变化 0.1 为 1 个 SDH
的活性单位 U。 
1.2.7  线粒体细胞色素 C氧化酶（CCO）活性测定  
参考 KAN 等[17]方法测定，以 1 g 组织在 1 mL 反应

体系中 600 nm 处吸光值每分钟变化 0.1 表示 1 个

CCO 的活性单位 U。 

1.3  数据分析 
数据采用 Excel 进行数据整理分析和作图；采

用 SPSS 17.0 进行方差分析和显著性检验。 

2  结  果 
2.1   不同成熟度采后烟叶黄化褐变的发展 

从图 1 和图 2A 中可以看出，随着采收成熟度

的提高采后烟叶的变黄速度明显提高；M1，M2，

M3 处理分别在第 7 天，第 5 天和第 3 天达到了十

成黄；在变黄指数方面 M3 处理分别比 M2 和 M1
高出 18.33%和 69.04%（图 2B）。由图 2A 可知，采

后烟叶的变褐速度也随着采收成熟度的增加有明显

提高；M1，M2，M3 处理分别在采后第 10 天、第 8
天和第 6 天达到了 3 成褐；在变褐指数上，M3 处理

分别比 M2 和 M1 处理高出 100.00%和 500.00%（图

2B）。 

2.2  不同成熟度采后烟叶浸出液电导率和 MDA 含

量的变化 
如图 3A 所示，不同成熟度采后烟叶的渗出液

电导率随采后时间的延长均呈现上升趋势。在试验

期间，M3 处理烟叶的渗出液电导率较高，比 M2 和

M3 处理分别高出 10.65%和 45.15%。同时，M3 处

理烟叶渗出液电导率上升较快。在采后第 4~10 天，

M1 处理的采后烟叶与 M2、M3 处理烟叶浸出液电

导率差异达到了显著水平（p＜0.05）。由图 3B 可知，

各成熟度处理采后烟叶 MDA 含量变化与浸出液电

导率类似，均呈现上升趋势。M3 处理烟叶的 MDA

含量始终处于较高水平，比 M2 处理和 M1 处理分

别高出 20.53%和 48.98%。M3 处理烟叶 MDA 含量

增加较快，在整个试验期间 M3 处理烟叶的 MDA
含量显著高于 M2、M1 处理（p＜0.05）。 

 

 
图 1  不同成熟度采后烟叶变黄变褐特征 

Fig. 1  Characteristics of yellowing and browning of tobacco leaves after harvest at different maturity levels 
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图 2  不同成熟度采后烟叶变黄变褐情况（A）和变黄变褐指数（B） 

Fig. 2  The yellowing and browning status(A) and the yellowing and browning index(B) of tobacco leaves at different maturity 
levels after harvest 

      

注：不同字母表示处理间差异显著（p＜0.05）。下同。 
Note：The different letters indicate significant difference between different varieties(p<0.05). The same as blow. 

图 3  不同成熟度采后烟叶浸出液电导率（A）和 MDA 含量（B）的变化 
Fig. 3  Changes of conductivity(A) and MDA content(B) of postharvest tobacco leaves at different maturity levels 

 
2.3  不同成熟度采后烟叶抗氧化酶活性的变化 

如图 4 所示，各处理烟叶的 SOD、POD 和 CAT
活性表现出相似的变化，均在前期迅速升高，而后

逐渐下降。随着采收成熟度的提高，烟叶的抗氧化

酶活性有所下降。试验期间，M1 和 M2 处理烟叶

的 SOD 活性比 M3 处理分别高 19.18%和 29.04%；

POD 活性分别高 17.59%和 25.16%；CAT 活性分别

高 55.30%和 81.04%。各处理烟叶 SOD、CAT 活性

均在采后第 4 天达到了高峰（图 4A，图 4C），POD
（图 4B）活性则在采后第 2 天达到了高峰。在采后

第 4~10 天，M1 处理烟叶的 SOD 和 POD 活性显著

高于 M2、M3 处理（p＜0.05）。CAT 活性下降较快，

在采后第 2~6 天表现为 M1＞M2＞M3（p＜0.05），

其余时间各处理差异不明显。 

2.4  不同成熟度采后烟叶 ATP、ADP、AMP 含量

及能荷的变化 
    由图 5A 可以看出，随着采后时间的延长，各

成熟度烟叶的 ATP 含量均呈现先上升后下降的趋

势。在刚采收时，M3 处理显著高于 M2、M1 处理

（p＜0.05）。随后，各处理烟叶的 ATP 含量均出现

明显升高。M1，M2 和 M3 处理采后烟叶的 ATP 含

量分别在采后第 6 天、第 4 天和第 2 天达到高峰。

之后，各处理 ATP 含量均出现下降，但 M2、M3 处

理下降得更为迅速。在采后第 6~10 天，M1 处理采

后烟叶的 ATP 含量显著高于 M2 和 M3（p＜0.05）。

各处理采后烟叶 ADP 含量的变化与 ATP 类似，均

呈现先上升后下降的趋势（图 5B）。在刚采收时，

M3 处理烟叶的 ADP 含量显著高于 M2、M3 处理

（p＜0.05）。随后各处理烟叶的 ADP 含量开始下降，

M3 处理下降最为迅速，M2 次之，M1 处理曲线最

为平缓。如图 5C 所示，随着采后时间的延长，各

成熟度采后烟叶的 AMP 含量总体呈现增加的趋势。

在刚采收时，M1、M2 处理采后烟叶的 AMP 含量

显著高于 M3 处理（p＜0.05）。随后各处理 AMP 含

量开始缓慢上升，M1、M2 处理上升较缓，M3 处

理上升幅度较大。 
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图 4  不同成熟度采后烟叶 SOD（A）、POD（B）和

CAT（C）活性的变化 
Fig. 4  Changes of SOD(A), POD(B) and CAT(C) activities in 

postharvest tobacco leaves with different maturity 
 

由图 5D 可以看出，随采后时间的延长，各处

理采后烟叶的能荷值呈现出先增加后下降的趋势。

在刚采收时，M3 处理的能荷值显著高于 M2、M3
（p＜0.05）。M3 处理采后烟叶的能荷值在采后第 2
天达到高峰，而 M1 和 M2 处理均在第 6 天达到高

峰。与 M2 和 M3 相比，M1 处理采后烟叶在试验中

后期保持着相对较高能荷水平。 

2.5  不同成熟度采后烟叶 SDH 活性的变化 
由图 6 可以看出，采后烟叶的 SDH 活性基本

呈现出先上升后下降的趋势。在刚采收时，M3 处

理烟叶的 SDH 活性最高，M2 次之，M1 最低。在

采后 2 d，各处理烟叶的 SDH 活性明显上升，此时

M2，M3 处理的烟叶 SDH 活性比 M1 分别高出 12.41%
和 26.37%（p＜0.05）。之后各处理采后烟叶 SDH 活

性呈现出缓慢下降的趋势，且 M2、M3 处理下降得

更为快速。在采后 4~10 d，M1 处理采后烟叶 SDH
活性分别比 M2 处理和 M3 处理高出 10.18%和

12.91%。各处理间烟叶 SDH 活性分别在采后第 2
天、第 10 天差异达到了极显著水平（p＜0.01） 

 

 

 

 

 
 
图 5  不同成熟度采后烟叶 ATP（A）、ADP（B）、AMP

（C）含量及能荷（D）的变化 
Fig. 5  Changes in ATP(A), ADP(B), AMP(C) contents and 

EG(D) of tobacco leaves after harvest at different maturity 
levels
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图 6  不同成熟度采后烟叶 SDH 活性的变化 

Fig. 6  Changes of SDH activities in tobacco leaves at 
different maturity levels 

 
2.6  不同成熟度采后烟叶 CCO 活性的变化 

由图 7 可以看出，各处理采后烟叶 CCO 活性

均呈现出先上升后下降的趋势。在刚采收时，M3 处

理采后烟叶的 CCO 活性最高，M2 次之，M1 最低。

在采后第 2 天，3 个处理烟叶的 CCO 活性均达到了

峰值，此时 M3 处理烟叶的 CCO 活性最高，分别比

M2 和 M1 高出 20.35%和 12.22%（p＜0.05）。随后

各处理 CCO 活性呈现出下降的趋势，在采后 4~10 d
表现为 M1＞M2＞M3。各处理间 CCO 活性分别在

采后第 2、4、6 天差异达到了显著水平（p＜0.05）。 
 

 
 

图 7  不同成熟度采后烟叶 CCO 活性的变化 
Fig. 7  Changes of CCO activities in tobacco leaves after 

harvest at different maturity levels 
 

3  讨  论 
采后烟叶的变黄变褐过程涉及一系列复杂的

生理生化机制[18-21]。由于断绝了外界的水分和营养

供给，采收后烟叶处于一个多重的逆境环境之中， 
极易引起活性氧的积累[22]。活性氧的积累可以启动

并加速膜脂过氧化链式反应，破坏细胞膜完整性，

最终导致烟叶黄化褐变的发生[23]。然而，烟叶可以

自然产生抗氧化酶以对抗氧化损伤[24]。在本研究中

随着采收成熟度的增加，采后烟叶的 SOD、POD 和

CAT 在试验期间的活性有所降低，导致其 MDA 含

量和渗出液电导率较高，加速了烟叶的变黄变褐过

程，这与前人的研究结果相一致[25]。 
在果蔬储藏领域越来越多的研究指出膜脂过

氧化程度的发展与能量代谢密切相关[26]，认为能量

亏缺是引起果蔬腐烂变质的重要原因[27]。在本研究

中，采后烟叶的 ATP 和 ADP 含量首先呈现出上升

的趋势，可能是因为在采收初期需要更多的能量来

应对离体的不利环境[28]。随着逆境的不断加深和烟

叶内部呼吸底物的不断减少，新产生的 ATP 已经不

能满足机体对于 ATP 需求，因而 ATP 含量和 ADP
含量开始下降，AMP 含量开始上升。与 M3 处理相

比，M1 和 M2 处理能够维持较长时间的高能荷水

平，同时抗氧化酶的活性更高，膜脂过氧化发展得

更慢，这说明较高的能量水平可能强化了机体抗氧

化酶系统。同时随着采收成熟度的提高，ATP 高峰

出现时间被提前，几乎是同时烟叶也达到了十成黄，

提示变黄的发生可能与能量代谢高峰出现有关，其

原因可能是较早出现的能量高峰过多地消耗了烟

叶中的能源物质[29]，导致后续能量的相对缺乏，加

速了采后烟叶变黄的过程。在库尔勒香梨中的研究

也出现了类似的结果[30]。而 ATP 含量和能荷水平在

褐变发生之前就已经出现了下降，说明 ATP 含量和

能荷水平低于一定的阈值时可能引起褐变的发生；

反过来，褐变的发生又促进了 ATP 含量和能荷水平

的下降。这种现象在芒果[31]和番木瓜[32]中也有类似

报道。有趣的是，尽管 M1、M2 处理烟叶 ATP 和

ADP 含量在试验末期有所下降，但在试验结束时的

能荷水平仍然高于刚采收时，但此时烟叶均已发生

褐变，这似乎与果蔬储藏中“能量缺乏引起腐烂”

的观点相矛盾。其原因可能是尽管烟叶的能荷水平

被提升了，但由于逆境环境所带来的负担（如强化

抗氧化酶系统），烟叶组织对于能量的需求提升得

更多，这造成了在烟叶组织中能量的相对缺乏，造

成了烟叶褐变的发生。 
已有研究报道，采后果实储藏过程中腐烂褐变

的发生与能量代谢相关酶活性的下降有关[33-34]。琥

珀酸脱氢酶（SDH）是参与三羧酸循环的关键酶类，

可为真核细胞线粒体和多种原核细胞需氧和产能

的呼吸链传递和提供电子，在氧化磷酸化活动中扮
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演着重要的角色[35]。细胞色素 C 氧化酶（CCO）是

位于线粒体内膜上的末端氧化酶类，其主要功能室

将来自于呼吸底物的电子传递给分子态氧，是维持

氧化磷酸化作用的关键酶类[36]。在本研究中，各处

理采后烟叶的 SDH 和 CCO 活性均出现先上升后下

降的趋势，与 ATP 含量的变化相一致。与 M1，M2
处理相比，M3 处理采后烟叶的 SDH 和 CCO 活性

在刚采收时上升得更高，这表明高成熟度烟叶对于

采摘做出的响应更为强烈。但相较于 M3 处理，M1
和 M2 处理采后烟叶 SDH 和 CCO 活性在整个试验

期间维持得更高，导致了其高 ATP、ADP 含量和高

能荷水平状态能够维持较长时间，同时褐变发生得

也更晚。在果实储藏研究中也报道了施用茉莉酸甲

酯提高果实能量代谢酶活性来抑制果实褐变的类

似效果[37-38]。究其原因，可能是未熟烟叶中的内含

物质积累更丰富[39]，为长时间的高能量代谢活动提

供了物质保障。 

4  结  论 
试验结果表明，随着采收成熟度的增加，采后

烟叶的变黄变褐过程明显加快。较低成熟度的采后

烟叶在试验期间抗氧化酶和能量代谢酶活性较高，

膜脂过氧化发展较慢，ATP 含量和能荷能够维持较

长时间高水平状态，表明采后烟叶的变黄变褐过程

与抗氧化能力和能量代谢活动存在着一定的关联。

本研究可为准确理解和把握采收成熟度提供理论

依据和参考。 
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