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砷对烤烟（!"#$%"&’& %&(&#)* 9& ）碳代谢的影响

常思敏，马新明，王保安，吴风华
（河南农业大学，郑州V 97$$$!）

摘要：采用盆栽试验，系统地研究了砷对烤烟全生育期碳代谢及其过程的影响，结果表明，砷降低了烤烟整个生育期的叶绿素含

量、光合速率、蔗糖合成酶（--，合成方向）活性和现蕾以后的蔗糖磷酸合成酶（-T-）活性，提高了全生育期的 --（分解方向）活

性和可溶性糖含量，因而抑制了碳的同化和蔗糖的合成，促进了蔗糖的分解，不利于碳向积累方向转化。砷提高了全生育期的

腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（%UT+8TT>BF）活性，增加了团棵期和现蕾期淀粉的积累，降低了团棵期和采收期的可溶性淀粉

酶（---）活性和采收期的淀粉含量，从而导致了碳积累代谢的紊乱，最终造成碳积累的减少。
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砷是土壤中污染最严重的重金属之一，土壤砷污染造成作物体内砷积累［:，;］、生长发育受阻，产量降低

等［< = >］，并通过食物链等途径危害人的健康［?］，砷对作物的毒 害 及 应 对 措 施 正 日 益 受 到 重 视［@］。烤 烟

（!"#$%"&’& %&(&#)* A& ）是重要的经济作物，也是烟民嗜好品中最重要的吸食原料。烤烟卷制品及其烟气中关

于砷分析的文献也时有报道［B，C］，研究砷对烤烟的毒害及其对烟民健康的危害具有重要的现实意义。碳代谢

是烤烟生长发育、产量和品质形成过程中最基本的生理代谢，与决定烟叶香气品质有关的化学成分、含量和比

例有密切关系。虽然烤烟碳代谢方面研究比较系统［:D = :E］，砷对作物碳代谢的研究也有部分文献，但已有文献

只是对砷影响作物碳代谢的少部分指标进行研究［>，:>］、或是对种子萌发期和幼苗期的碳代谢进行研究［:?，:@］，

缺乏砷对作物碳代谢影响的全面、系统研究结果，尤其在砷影响烤烟碳代谢方面。为此，作者研究了砷对烤烟

全生育期碳代谢及其过程的影响，旨在深入探讨砷对烤烟碳代谢影响的机理，也为砷对烤烟生长发育、产量和

品质形成的生产监测和调控提供碳代谢方面的理论依据。

)* 材料与方法

)& )* 试验材料及试验设计

;DDE = ;DD> 年采用 EDD 88 F <ED 88 的聚乙烯花盆在河南农业大学科教园区进行盆栽试验。供试土壤

为壤质潮土，按常规方法测定土壤耕层基本的理化性质，有机质含量 B& >D +·G+ H:，全氮含量 D& BC +·G+ H:，速

效氮含量 ?>& E? 8+·G+ H:，速效磷含量 ;E& E; 8+·G+ H:，速效钾含量 :DB& DD 8+·G+ H:，#I 值 @& C:，全砷含量

BJ EB 8+·G+ H:。以 （KIE）;LME（N& O& ），PKM<（N& O& ），PI;QME （N& O& ）作基肥，施肥量为纯氮 D& ; +·G+ H:，

KRQ;M> RP;M S :R:& >R<。以砷酸钠（K-< N4ME·:;I; M）为污染源，按纯砷含量计算，设置 D（TP），>，;D，ED，?D
8+·G+ H: > 个处理。各处理于 E 月 ;@ 日 随基肥一起与风干过筛土混匀装盆，每盆装土 :> G+。装盆后埋入事

先起好的垄中，埋盆深度约为盆高的 ; $ <。宽窄行单垄种植，宽行 :;D (8，窄行 BD (8，株距 >D (8。

供试烤烟品种为云烟 B>，采用基质（草炭R 蛭石R 珍珠岩 S ;R:R:）穴盘育苗。; 月 ;B 日洗种催芽，< 月 @
日播种，定期随水浇灌烤烟育苗专用肥，成苗后于 > 月 B 日移栽入盆，每盆 : 株，各处理重复 :> 盆，完全随机

排列。烤烟生长期间统一适时浇水和雨后排水，其他管理措施同大田。

)& +* 测定项目及方法

)& +& )* 碳同化指标及方法

在团棵期、现蕾期和采收期（中部叶采收期，下同）的晴天 C：DD = ::：<D，选取各处理有代表性的 < 株相同

叶位的叶片进行叶绿素含量和光合速率的测定。叶绿素含量采用 LQNU 叶绿素测定仪测定，光合速率采用

AV9?EDD 便携式光合测定仪测定。

)& +& +* 碳转化指标及方法

蔗糖合成酶（LL）活性、蔗糖磷酸合成酶（LQL）活性的测定参考 W-/"’2 等［:<］和赵越等［:B］介绍的方法，LL
（合成方向）活性和 LQL 活性以生成的蔗糖量来表达，单位为 !8)* 蔗糖·+ H:XY·8,. H:，LL（分解方向）活性以

生成的果糖量来表达，单位为 !8)* 果糖·+ H:XY·8,. H:。

)& +& ,* 碳积累指标及方法

可溶性淀粉合成酶（LLL）活性和腺苷二磷酸葡萄糖焦磷酸化酶（NUQZ9QQ-4’）活性参照杨焕文等［:E］和

K-G-852- ［:C］的方法，以 :9磷酸葡萄糖（Z 9:9Q）作标准曲线，酶活性以 !8)*（Z9:9Q）·+ H:XY·8,. H:来表示。可

溶性糖和淀粉含量测定采用蒽酮法［;D］。

)& +& -* 取样及样品预处理

采摘团棵期、现蕾期和采收期各处理生长一致的 < 棵烟株相同叶位的叶片，用蒸馏水洗净后，一部分迅速
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称重并用液氮冷冻 /0 1,.，而后保存于 2 304的冰箱中，最后集中测定各生育时期的 55 活性、565 活性、555
活性和 7869:66-;’ 活性，另一部分在烘箱中于 <0= 4条件下杀青 >0 1,.，然后在 ?0 4条件下烘干至恒重，干

样测定可溶性糖含量和淀粉含量。

!& "# 统计方法

以处理为主区，以测定的生育时期为副区，运用 @A(’* 对碳氮代谢数据进行时间裂区设计方差分析。多

重比较采用 8B.(-. 氏新复极差测验法。

$# 结果与分析

$& !# 砷对烤烟碳同化的影响

叶绿素含量和光合速率是碳同化的两个重要生理指标。砷对烤烟 / 个生育时期的叶绿素含量均有一定

的影响（表 <）。从表 < 可以看出，各生育时期的叶绿素含量均随着土壤中砷含量的增加而降低。除 =
1+·C+ 2<处理与 DE 差异不显著外，其他施砷处理均极显著地低于相应的 DE。说明砷能降低烤烟的叶绿素含

量，且土壤中砷含量越高，叶绿素含量降低也越多。

各生育时期光合速率的变化（表 <）表明，除现蕾期 30 1+·C+ 2<处理的光合速率略高于同时期的 DE，但差

异不显著外，各生育时期施砷处理的光合速率都低于 DE，且均随着土壤中砷含量的增加而降低。这表明砷可

降低烤烟的光合速率。方差分析表明，砷虽能降低光合速率，只有土壤中砷含量达到 30 1+·C+ 2<时，与 DE 的

差异才能达到显著水平。

砷对叶绿素含量和光合速率的相似性影响表明，砷抑制了烤烟的碳同化能力。

表 !# 砷对烤烟叶绿素含量和光合速率的影响

%&’() !# *++),-. /+ &0.)12, /1 ,3(/0/435(( ,/1-)1- &16 43/-/.51-3)-2, 0&-) 21 +(7)8,70)6 -/’&,,/

处理

（1+·C+ 2<）

FG’-"1’.";

叶绿素含量

D!*)G)#!H** ()."’."

团棵期

I);’""’ ;"-+’
现蕾期

JBKK,.+ ;"-+’
采收期

L-GM’;" ;"-+’

光合速率（!1)*·1 2>·; 2 <）

6!)");H."!’",( G-"’

团棵期

I);’""’ ;"-+’
现蕾期

JBKK,.+ ;"-+’
采收期

L-GM’;" ;"-+’

DE /3& > - 7 3N& ? - 7 >?& > - 7 <O& N - 7 <O& = - 7 <?& / - 7

= />& / -P 7J 33& 3 - 7J >Q& 0 - 7 <?& / - 7J <O& 0 - 7J <?& = - 7

>0 /0& N P J 3<& 3 P J >>& < P J <Q& N -P 7JD <?& N - 7J <Q& ? -P 7

30 >O& / P JD /?& = ( J <?& > P J <=& N P( JD <O& ? - 7 <=& Q P 7

N0 >=& = ( D /<& N K D </& ? ( D <3& Q ( D <N& < P J O& ? ( J

R R 表中小写字母表示 0& 0= 的差异显著性水平，大写字母表示 0& 0< 的差异显著性水平；S5 和同一列中字母相同者，表示处理间差异不显著。

以下各表同此 R 51-** *’""’G; 1’-. ;,+.,T,(-.(’ -" 0& 0= *’M’*;；D-#,"-* *’""’G; 1’-. ;,+.,T,(-.(’ -" 0& 0< *’M’*;& S5 -.K "!’ ;-1’ *’""’G; 1’-. .)

;,+.,T,(-.(’ ,. "!’ ;-1’ ()*B1.& "!’ ;-1’ P’*)%

$& $# 砷对烤烟碳转化的影响

$& $& !# 砷对烤烟 55（合成方向）活性和 565 活性的影响

蔗糖是烤烟光合作用合成产物向各器官运输的主要形式。55 和 565 是蔗糖合成过程中关键调节酶，催

化蔗糖的合成。砷对烤烟 55（合成方向）活性的影响表明，砷降低其活性（表 >）。/ 个生育时期施砷处理的

55（合成方向）活性均低于相应的 DE。随着土壤中砷含量的增加，现蕾期和采收期的 55（合成方向）活性随

之降低，团棵期在此方面规律性不强。方差分析表明，各处理间在团棵期和现蕾期的差异不显著，采收期 DE
与施砷处理间达到了极显著差异，这说明砷对烤烟现蕾以前的 55（合成方向）活性影响较小，而对现蕾以后的

影响较大。

565 主要在绿色光合器官中进行蔗糖合成，保障叶绿体内光合碳代谢、蔗糖输出和淀粉积累的平衡，其活

性的高低直接影响着可溶性糖和淀粉之间的分配。从表 > 可以看出，砷对烤烟 565 活性在不同的生育时期具

有不同的影响，团棵期 DE 的 565 活性低于施砷处理，现蕾期和采收期 DE 的 565 活性又均高于施砷处理，且

基本上随土壤中施砷量的增加而降低。现蕾期 DE 与施砷处理的差异不显著，采收期与 >0 1+·C+ 2<以上处理

30/> R 生R 态R 学R 报R R R >Q 卷R
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的差异达到了显著或极显著水平。

表 !" 砷对烤烟 ##（合成方向）活性和 #$# 活性的影响

%&’() !" *++),-. /+ &0.)12, /1 &,-232-4 /+ ## （/0."!’",( 1,2’(",).）&15 #$# 21 +(6)7,60)5 -/’&,,/ （!3)*·+ 4 5·3,. 45）

处理

（3+·6+ 45）

72’-"3’."/

88（合成方向）活性

89(2)/’ /0."!’"-/’（/0."!’",( 1,2’(",).）-(",:,"0

团棵期

;)/’""’ /"-+’
现蕾期

<911,.+ /"-+’
采收期

=-2:’/" /"-+’

8>8 活性

89(2)/’ #!)/#!-"’ /0."!’"-/’ -(",:,"0

团棵期

;)/’""’ /"-+’
现蕾期

<911,.+ /"-+’
采收期

=-2:’/" /"-+’

?@ A& BCD E8 A& BFD E8 A& GAG - H A& BCI J A& BFD E8 A& BGK - H

F A& BCC E8 A& BFF E8 A& BBG J < A& BFL - A& BFF E8 A& BGI -J H<

IA A& BCK E8 A& BFI E8 A& BBL J < A& BFF -J A& BFC E8 A& BBG J H<

CA A& BCF E8 A& BF5 E8 A& BBA J( < A& BFB - A& BFA E8 A& BDL ( ?

DA A& BCF E8 A& BCB E8 A& BLD ( < A& BFA -J A& BF5 E8 A& BBC J( <?

!& !& !" 砷对烤烟 88（分解方向）活性和可溶性糖含量的影响

88（分解方向）主要催化蔗糖的降解，以提供 MN>O 和果糖满足机体多糖合成或呼吸作用的需要［I5］。砷

能提高烤烟的 88（分解方向）活性（表 K）。从表 K 可以看出，K 个生育时期施砷处理的 88（分解方向）活性都

高于相应的 ?@，除现蕾期 F 3+·6+ 45处理与 ?@ 的差异不显著外，其他施砷处理与 ?@ 的差异达到了显著或极

显著水平，说明砷促进了烤烟蔗糖的降解。

可溶性糖在碳运输转化代谢过程中具有重要作用，是碳转化的重要生理指标。砷对烤烟可溶性糖含量的

影响结果表明，砷提高了其可溶性糖含量（表 K）。各生育时期施砷处理的可溶性糖含量都高于 ?@，团棵期的

可溶性糖含量因土壤中砷含量的增加而提高，现蕾期的施砷处理与 ?@ 的差异达到了极显著水平，而采收期

处理间差异不显著。

在烤烟的碳转化代谢中，一方面是蔗糖的合成受阻，另一方面是蔗糖的分解加剧和可溶性糖的积累，由此

推测，砷抑制了烤烟向碳积累方向的转化。

表 8" 砷对烤烟 ##（分解方向）活性和可溶性糖含量的影响

%&’() 8" *++),-. /+ &0.)12, /1 &,-232-4 /+ ##（1’()3#)/,",). 1,2’(",).）&15 ,/1-)1- /+ ./(6’() .69&0 ,/1-)1- 21 +(6)7,60)5 -/’&,,/

处理

（3+·6+ 45）

72’-"3’."/

88 活性（分解方向，PQ）（!3)*·+ 4 5·3,. 45）

89(2)/’ /0."!’"-/’（1’()3#)/,",). 1,2’(",).）-(",:,"0

团棵期

;)/’""’ /"-+’
现蕾期

<911,.+ /"-+’
采收期

=-2:’/" /"-+’

可溶性糖含量（NQ）（!+·+ 4 5）

8)*9J*’ /9+-2 ()."’."

团棵期

;)/’""’ /"-+’
现蕾期

<911,.+ /"-+’
采收期

=-2:’/" /"-+’

?@ 5& FKB J < I& AAF ( ? K& ILC 1 ? KL& FDC J DL& KI5 1 ? LK& C5G E8

F 5& GCK - H I& IIC ( <? K& DKC ( < KB& IFD J LC& ACK -J H< LC& BKC E8

IA 5& DG5 -J H< I& CGL J < K& LBG - H KG& AF5 J L5& DBA ( < LK& BAA E8

CA 5& B5G - H< K& 5CB - H K& DDD J < CD& BLA - LK& A55 J( H< LF& ALC E8

DA 5& L5L -J H< K& IFI - H K& FGB ( < CL& DFB - LF& A5I - H LF& FBA E8

!& 8" 砷对烤烟碳积累的影响

!& 8& :" 砷对烤烟 888 活性和 HN>OR>>-/’ 活性的影响

888 和 HN>OR>>-/’ 是淀粉合成过程中的两个关键酶。砷对烤烟 888 活性和 HN>OR>>-/’ 活性的影响比

较复杂（表 C），由表 C 可见，砷降低了团棵期和采收期的 888 活性，而且随着土壤中砷含量的增加而有规律的

降低，对现蕾期的影响则不同，除 F 3+·6+ 45 处理的 888 活性低于 ?@ 外，其他施砷处理显著或极显著地高

于 ?@。

N>OR>>-/’ 催化 5R磷酸葡萄糖（OR5R>）转化为腺苷二磷酸葡萄糖（HN>O），HN>O 则是淀粉合成的前
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体［//］。砷对 0123422-5’ 活性的影响表明，砷能提高其活性（表 6）。施砷处理在 7 个生育时期的 01234
22-5’ 活性都高于相应的 89，但除团棵期的 6: ;+·<+ =>处理及现蕾期和采收期的 ?: ;+·<+ =>处理与 89 差异

显著外，其他处理与 89 差异不显著，说明土壤中较低含量的砷虽能提高烤烟的 0123422-5’ 的活性，但影响

不大，只有砷含量较高时，0123422-5’ 活性才能显著提高。

表 !" 砷对烤烟 ### 活性和 $%&’&&()* 活性的影响

+(,-* !" .//*01) 2/ (3)*450 24 (0156517 2/ ### (48 $%&9’&&()* 54 /-:*’0:3*8 12,(002（!;)*·+ = >·;,. =>）

处理

@A’-";’."5
（;+·<+ =>）

BBB 活性

B)*CD*’ 5"-A(! 5E."!’"-5’ -(",F,"E

团棵期

G)5’""’ 5"-+’
现蕾期

HCII,.+ 5"-+’
采收期

J-AF’5" 5"-+’

0123422-5’ 活性

0123422-5’ -(",F,"E

团棵期

G)5’""’ 5"-+’
现蕾期

HCII,.+ 5"-+’
采收期

J-AF’5" 5"-+’

89 >& /K> - 0 :& KLK (I H8 >& 6K7 - 0 :& K7> D :& L>: D H >& >M> D H

N >& /?L - 0H :& K6? I 8 >& 6MK - 0 :& KK/ D :& L76 D H >& 7:/ D H

/: >& /7> D H >& :>> ( H8 >& 7N/ D H :& K6L D :& L7N D H >& 767 D H

6: >& //K ( H >& :M> D H >& 76N D H >& /MM - :& LKM D H >& 6KL D H

?: >& //M ( H >& 7M? - 0 >& 7/7 D H >& :KM -D >& 7L: - 0 /& :L7 - 0

;& <& ;" 砷对烤烟淀粉含量的影响

淀粉是烤烟碳代谢最主要的贮藏物质，也是碳积累的主要生理指标。砷对烤烟淀粉含量的影响结果表明

（表 N），施砷处理与 89 相比，团棵期的淀粉含量先是降低，后当土壤中的砷含量达 6: ;+·<+ =>以上时又表现

增加趋势，现蕾期的含量则随土壤中的砷含量增加而增加，采收期与现蕾期的表现正好相反，淀粉含量又依次

降低，而且现蕾期的增加和采收期的降低幅度较大，施砷处理与相应 89 的差异达到了显著以上差异。

表 =" 砷对烤烟淀粉含量的影响（!+·+ = >）

" " +(,-* =" .//*01) 2/ (3)*450 24 0241*41 2/ )1(30> 54 /-:*’0:3*8 12,(002

处理

@A’-";’."5
（;+·<+ =>）

团棵期

G)5’""’ 5"-+’
现蕾期

HCII,.+ 5"-+’
采收期

J-AF’5" 5"-+’

89 >>& N>M ( 8 >:& N:L ’ O >M& 6KM - 0

N >:& ??L I 8 >/& ?>N I 1 >?& >L: D H

/: >>& />? (I 8 >6& 6M> ( 8 >6& >>: ( 8

6: >?& N:? - 0 /N& ?6? D H >?& >N> D H

?: >6& LL> D H 7?& /?K - 0 >N& M?? D H

以上分析表明，砷对烤烟碳积累代谢的影响比较

复杂，但是，不管砷毒害烤烟生长发育过程中的 BBB
活性，0123422-5’ 活性和淀粉含量如何变化，最终还

是造成淀粉积累的减少。

<" 讨论

（>）碳代谢是作物最基本的生理代谢，碳代谢的

强度、生长发育过程中的动态变化对作物的产量和品

质形成将产生重大影响。烤烟碳代谢包括无机碳在

叶绿体中通过光合作用转化为有机碳的同化代谢，磷

酸丙糖通过叶绿体膜运至细胞质合成蔗糖并进一步

转化为单糖的碳水化合物运输转化代谢和以淀粉积累为主要标志的碳积累代谢等 7 个阶段［>:］。本试验研究

结果表明，砷抑制烤烟碳的同化，引起了整个生育期叶绿素含量、光合速率的降低。这一结果与李道林等［6］

和许嘉林等［N］对叶绿素含量的影响，以及 P-A,. 等［/7］对光合速率的影响结果相一致。彭明等用 8I 和 2D 处

理玉米，发现叶绿体结构发生明显变化，膜系统遭到破坏［/6］，这可能是砷引起烤烟叶绿素含量降低的原因。

常思敏等认为砷对作物的生理毒害可能存在巯基结合学说和离子拮抗学说，两种学说都认为砷能抑制光合作

用有关的酶（如 0@2 酶）活性［M］，这解释了砷引起烤烟光合速率降低的原因。

（/）烤烟的可溶性糖包括葡萄糖、果糖等单糖和蔗糖、麦芽糖等二糖，以及低聚度的棉子糖等，因此，可溶

性糖含量和与可溶性糖有关的关键酶是烤烟碳转化代谢的重要指标。本试验研究发现，砷提高了烤烟整个生

育期的可溶性糖含量，除团棵期 B2B 活性略有增加外，砷导致了烤烟全生育期的 BB（合成方向）活性和生育

中、后期的 B2B 活性的降低，抑制了烤烟蔗糖的合成。砷使 BB（分解方向）活性提高的结果表明又加速了蔗糖

的分解，这与 QJ0 等［M］对水稻幼苗的研究结论基本一致。据 Q!- 等［M］对砷造成水稻幼苗 "4淀粉酶、#4淀粉酶

活性下降的结论和肖玲［>?］认为砷抑制小麦种子萌发期 "4淀粉酶活性的结果，推测可溶性糖含量的增加可能

?:7/ R 生R 态R 学R 报R R R /M 卷R
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不是淀粉分解的结果。

（/）砷对淀粉积累的影响还鲜见报道，本研究的结果表明，砷对烤烟碳积累的影响比较复杂，引起了其生

长发育过程中碳积累代谢的紊乱。砷引起烤烟生长前、中期的淀粉含量提高，造成其生育后期淀粉积累的减

少。砷对与淀粉合成有关的酶活性影响结果表明，砷引起了全生育期 000 活性的降低，而使 1234533-6’ 活

性提高。砷使淀粉合成关键酶活性的变化与淀粉含量的变化之间的关系目前还不能解释，尚需进一步研究。

!" 结论

砷毒害可抑制烤烟全生育期碳的同化 ，使蔗糖的合成受阻，分解加剧，可溶性糖积累，抑制了碳向积累方

向的转化。同时，砷使烤烟碳积累代谢表现紊乱，最终造成碳积累的减少，不利于烤烟产量等的形成。
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