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摘 要牶通过盆栽实验研究了模拟大气氟污染对作物的伤害，应用作物活体测量与示踪动力学分析技术，建立叶片内
光合产物输配的动力学模型，通过对相应参数的分析得知：低浓度氟促进有关合成酶的活性，高浓度氟则相反牷 低浓
度氟对细胞质膜、叶绿体膜产生伤害，阻碍光合产物的跨膜主动输送；高浓度氟破坏了两膜的结构，使跨膜被动迁移增

大。通过对作物进行氟处理前后穗部和同一叶片内光合产物分配的研究得出：氟影响光合产物在穗部的分配，改变正常

的分配模式，并能改变同一叶片中光合产物的分布模式。
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氟污染对农产品质量的危害已愈来愈成为人们

关注的问题，众多的专家学者广泛开展了氟对农业

生产影响的研究。 但是，有关大气氟侵入植物体内

的途径、作用机理，尤其是对光合速率的影响及相关

酶的活性，同化物运输分配等生理指标的研究报道

较少。本试验试图在前人研究的基础上，利用示踪动

力学，结合ＴＰ－８０２作物多探头活体测量仪 犤１犦的应

用，在同位素标记后测得经过不同时间氟处理后光

合产物的输出与分配动态，并定量研究有关生理参

数的变化。期望在上述研究基础上明确氟污染对光合

产物运输的影响，为有效控制氟污染提供理论依

据。

１材料和方法

１．１供试材料

小麦品种为鲁麦 ２２，水稻品种为汕优 ６３，均取
自于扬州大学农学院同位素网室进行正常水肥管理

的盆栽小麦和水稻。

１．２试验处理
１．２．１取密封性能好的小型塑料袋将供试材料的倒
二叶或灌浆期的剑叶密封于塑料袋内，然后向袋内

引入１．４８×１０６ＢｑＮａ１４ＣＯ３溶液，再加入０．５ｍｏｌ·Ｌ－１

Ｈ２ＳＯ４２ｍＬ，反应产生 １４ＣＯ２，用人工光源完成 １４Ｃ
光合标记 犤２犦，备用。

１．２．２在小麦、水稻的苗期用相同浓度 牗３４．５±１．０
μｇ·ｍ－３牘的氟对供试材料分别熏气５、１０、２０ｈ，在小
麦灌浆期用同样浓度的氟对其熏气 １２、２４ｈ。熏气
装置采用开顶式，氢氟酸溶液在恒温下蒸发，借助一

定量的空气流动将 ＨＦ气体送入熏气室内，采用稳
流装置控制空气流速，以产生稳定的气流 犤３犦。

１．２．３氟浓度的测定
将自制的石灰滤纸安装在采样器上，放入熏气
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表 １不同氟处理叶片中 １４Ｃ光合产物
放射性残留比较（ｃｐｍ）

Ｔａｂｌｅ１Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎｏｆｒａｄｉｏａｃｔｉｖｉｔｙｏｆ１４Ｃ－ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈａｔｅｓ
ｉｎｌｅａｖｅｓｔｒｅａｔｅｄｗｉｔｈｖａｒｉｏｕｓｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓｏｆｆｌｕｏｒｉｎｅ

测样时间

／ｈ
对照 薰气５ｈ 薰气１０ｈ 薰气２０ｈ

水稻 小麦 水稻 小麦 水稻 小麦 水稻 小麦

１ ６５６０２９６５ ３０８４２８１３ ６３３６２７５２ ２１９５３２７２
２ ６３８３２８０６ ２８２７２７５７ ６０５８２８３３ ２０７５３１５８
３ ６１９４２６５４ ２６６４２６５０ ５８７３２５３９ １９０８３１０３
４ ５９８６２５６６ ２４７５２５６５ ５６６９２３７０ １７７５３０３６
５ ５８９９２４９９ ２３６６２５１９ ５５２９２２１７ １６８４２９８０
６ ５５５６２４７５ ２２２９２４９２ ５４８６２０７７ １５２１２８１９
７ ５３８７２３６０ ２２１６２４８１ ５３９９１９６３ １４２２２９３８
８ ５１２６２２８２ ２０２８２４３８ ４６５７１８７３ １３０８２６１８
９ ４８５６２２５５ １９４９２３４２ ４３３５１８３０ １２３５２４７７
１０ ４６０６２２１２ １９３０２３４２ ４２０１１７６２ １１７７２４９４
１１ ４４０２２１６２ １８１４２２８８ ４１２９１７０９ １１１４２２７８
１２ ４２４４２０７６ １６７０２２２５ ４１０７１６２１ １０５９２２２８
１３ ４１３４２０４６ １５２４２１７４ ４０８８１５９９ ９９４ ２１４９
１４ ４０３２１９８０ １４６０２１０７ ４０６８１５５７ ９７８ ２０４６
１５ ３９２３１８９６ １４１２２０５６ ４００１１５５９ ９５４ ２０００

ｃｐｍ为样品进行放射性活度测量时每分钟的计数。

罩内采样。再将采样后的滤纸剪成５．５ｍｍ２的小块，
放入１５０ｍＬ塑料杯中，加５０ｍＬ蒸馏水，在超声波清
洗器中提取 ５ｍｉｎ，按标准曲线绘制步骤，测定毫伏
值，在标准曲线上查得氟含量。

１．３测定方法
１．３．１源叶标记光合产物输出与动态的测定

在标记结束后，将ＴＰ－８０２作物多探头活体测量
仪的各探头分别固定在叶尖、叶中、叶鞘以及茎、穗等

待测部位，接通电源，打印机自动打出测定数据（ｃｐｍ
值）。

１．３．２源叶醇溶物与醇不溶物的测定
将测定后的材料剪下，烘干、称重，分不同部位剪

碎后，称取０．１ｇ样品置于１０ｍＬ试管中，加５ｍＬ８０％
的乙醇于８０℃水浴中提取３０ｍｉｎ，重复提取３次，洗
涤２次，合并提取液和洗涤液，定容至５０ｍＬ，吸取
０．２５ｍＬ于计数瓶中，加８—９ｍＬ闪烁液于ＬＳ－８９００
液闪仪上测定醇溶物的放射性活度。提取后的残渣加

入２ｍＬ６０％的高氯酸和１ｍＬ３０％的过氧化氢，在７０
℃水浴中消化２ｈ，定容后在液闪仪上测定醇不溶物
的放射性活度（ｃｐｍ值）。

２结果与分析

２．１氟污染对标记光合产物在叶片中放射性残留的
影响

对水稻、小麦进行不同时间的ＨＦ熏气处理后，
叶片中 １４Ｃ光合产物放射性活度残留如表１所示。

为进一步探讨氟污染对叶片中光合产物输出动

态的影响，对上述测定结果用示踪动力学的方法进行

分析。

由于水稻、小麦叶片属于糖叶，叶绿体中很少有

淀粉的合成，因此对光合产物在叶片中的行为作如下

假设：光合产物在叶绿体中形成，形成后的磷酸丙糖

透过叶绿体膜进入细胞中，然后每４个磷酸丙糖分子
在系列酶的作用下形成１个蔗糖分子。进入细胞质中
的光合产物的３个去向是：ａ．透过细胞膜进入到韧皮
部运输牷ｂ．合成转化为结构物质牷ｃ．进行呼吸消耗（测
定表明由于呼吸作用而释放出的 １４ＣＯ２量很小，可忽
略不计）。

根据上述分析假设，建立光合产物在叶片中行为

隔室模型如下所示：

ｋ１为光合产物从叶绿体中输出的系数。其生理
意义为每 ４个磷酸丙糖分子在单位时间内透过叶绿
体膜被输送到细胞质中并合成一个蔗糖分子的几

率。因此，每一个磷酸丙糖分子在单位时间内透过叶

绿体膜输送到细胞质中的几率应为ｋ１＝４ｋ１，它的大小反
映了叶绿体膜对光合产物透性的大小。

ｋ２为光合产物透过细胞质膜的输出系数。它的生
理意义为细胞质中可输配光合产物分子 牗主要指蔗
糖牘在单位时间内被输出的几率，它的大小与细胞质
膜对光合产物的透性大小及胞间连丝的多少有关。

ｋ３为光合产物转化为结构物质的系数。其生理意
义为单位时间内细胞质中可输配光合产物合成大分

子结构物质的几率，大小与有关合成酶的活性有关。

根据上述隔室模型可建立如下微分方程组：

ｄＸ
ｄｔ＝－ｋ１Ｘ

ｄＹ
ｄｔ＝－ｋ１Ｘ－

牗ｋ２＋ｋ３牘Ｙ

ｄＺ
ｄｔ＝ｋ３











 Ｙ

设 ｋ２＋ｋ３＝ａ，解方程组得：

Ｘ＝Ａ０ｅ－ｋ１ｔ 牗１牘

Ｙ＝ｋ１Ａ０ａ－ｋ１ｅ
－ｋ１ｔ－ｋ１Ａ０ａ－ｋ１ｅ

－ａｔ 牗２牘

Ｚ＝ｋ１ｋ３Ａ０ａ－ｋ１
牗ｅ
－ａｔ
ａ －ｅ

－ｋ１ｔ
ｋ１

牘＋ｋ３ａＡ０
牗３











 牘
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表２水稻与小麦叶片各处理参数值
Ｔａｂｌｅ２ Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓｏｆｔｒｅａｔｅｄｌｅａｖｅｓｆｏｒｒｉｃｅａｎｄｗｈｅａｔ

参数
对照 薰气５ｈ 薰气１０ｈ 薰气２０ｈ

水稻 小麦 水稻 小麦 水稻 小麦 水稻 小麦

Ｋ１’０．１７６０．２００ ０．２８４０．１４６ ０．２７２０．２２４ ０．２６００．２５２
Ｋ２ ０．９０５０．４１０ ０．７８９０．３８１ ０．３９５０．６５０ １．１１００．７１５
Ｋ３ ０．１１６０．１２０ ０．１３００．１４０ ０．１２６０．０９０ ０．０７２０．０６１

叶中标记光合产物的放射性活度随时间变化的

理论动态方程为：

Ｘｃｍｐ＝Ｘ＋Ｙ＋Ｚ＝Ａ０ｅ－ｋ１ｔ＋ｋ１Ａ０ａ－ｋ１
犤牗１－ｋ３ｋ１

牘ｅ－ｋ１ｔ

－牗１－ｋ３ａ
牘ｅ－ａｔ犦＋ｋ３Ａ０ａ

牗４牘

根据方程牗４牘，对表 １中的数据采用残数法（即指
数剥离法），求出各个参数（ｋ１，ｋ２，ｋ３）的初值，再将求
得的初值代入方程（４）。设 Ｘ（ｔ牘为方程（４）在 ｔ时刻
叶片中 １４Ｃ放射性活度，设 ｔ为 １牞２牞３．．．．．．ｎ小时，
方程Ｘ牗ｔ牘值分别为 Ｘｔ１牞Ｘｔ２牞Ｘｔ３．．．．．．Ｘｔｎ。

叶片中 １４Ｃ光合产物放射性活度的实测值为 Ｘｔ１牞
Ｘｔ２牞 Ｘｔ３．．．．．．Ｘｔｎ。 设 目 标 函 数

Ｆ牗λ牘＝∑
ｎ

ｉ＝１

牗ｘｔｉ－ｘｔｉ牘２牞调整 ｋ１、ｋ２、ｋ３，可以找到 Ｆ

牗λ牘为极小值的最佳拟合。设λ＝ｋ牞使得 Ｆ牗λ牘＝
ｍｉｎＦ牗λ牘，此时 ｋ为最佳拟合的最优解。

由于计算比较繁杂，可借助于计算机，利用ＱＢＡ
ＳＩＣ编程，将叶片 １４Ｃ光合产物放射性活度实测值输
入电脑，求解出 ｋｉ值如表 ２所示。

由表 ２可以看出，水稻叶片反映光合产物转化为
结构物质的有关酶活性的 ｋ３值，在熏气５ｈ、１０ｈ时高
于对照，而后出现下降趋势，２０ｈ时低于对照。反映出
ｋ３值呈现一种先上升后下降的趋势。由此推论氟的
浓度影响光合产物转化为结构物质的几率。低浓度氟

有促进酶活性的趋势，使光合产物转化为结构物质的

几率增大，随熏气时间的延长，氟在作物体内的积累

量增大，则起抑制酶活性的作用，阻碍结构物质的合

成。

董海京等的研究指出，经高浓度 ＨＦ污染的水
稻，它的有效穗数、空瘪率、千粒重、株高都明显地低

于对照，低浓度ＨＦ处理的水稻不仅没有减产，反而
起了一定的刺激作用，产量比对照高 犤４犦。本试验的结

果表明，低浓度氟促进叶片光合产物的形成，抑制光

合产物的运输，促进结构物质的合成，高浓度氟则相

反。我们不能否认这种低浓度氟处理对有关酶活性短

时间的提高，是细胞自身的一种保卫反应，那么氟对

光合作用的影响是否主要是对酶的作用、是否是影响

产量的主要因素等问题，还需深入探讨。

比较表 ２中水稻、小麦叶片中的 ｋ２值，发现在熏
气 ５ｈ时下降，至 １０ｈ或 ２０ｈ时又出现上升趋势。说
明低浓度氟处理细胞质膜的主动透性降低，相反当氟

积累到一定浓度后，光合产物由细胞质向外输出的几

率增加，但可能不是膜主动透性增大的结果。作者认

为牞短时间处理构成膜的结构物质受损，膜中的载体
蛋白质不再能正常的“识别”、“捕捉”和“释放”光合产

物，载体蛋白对糖的主动运载能力下降，致使总的膜

透性降低。当叶片中的氟达到一定的浓度后，细胞膜

双分子层可能也有一定的损伤，主动运输不再是物质

运输的主要形式。大部分物质由于浓度梯度的影响而

向外进行跨膜的被动扩散，输出系数 ｋ２值增加，光合
产物输出速率加大。

分析表 ２中的 ｋ１值，可以发现水稻熏气 ５ｈ时
ｋ１值最大，熏气时间延长，ｋ１值波动不大。而小麦组
５ｈ时 ｋ１值降低，１０ｈ、２０ｈ时 ｋ１值大于对照。可以认
为此现象与细胞质膜透性的改变原理相同：低浓度由

于生理伤害导致膜的主动透性降低，高浓度时叶绿体

膜结构被不同程度破坏，使输出系数增大。因为水稻

是氟的敏感作物，叶绿体又是对氟最为敏感的组织，

通过对微观结构的观察，熏气 ５ｈ时水稻叶片叶尖部
分的叶绿体膜已局部受损。此时被动扩散已成为光合

产物运输的主要形式，叶片中氟的累积浓度再加大也

不会改变它的运输方式，所以 ｋ１值不再有大的波
动。而小麦为氟的相对抗性作物，同样浓度熏气 ５ｈ，
氟在叶片中的累积量不致于伤害膜结构，仅伤害了膜

蛋白，影响了主动运输。熏气时间延长，膜局部破碎断

裂，改变了光合产物的运输形式。

２．２小麦灌浆期氟污染对光合产物在穗部分配的影
响

小麦灌浆期用 １４ＣＯ２标记剑叶，然后放入熏气罩
内，熏气 １２ｈ、２４ｈ，再分别取不同处理和对照各数株，
采样后立即放入 １０５℃的烘箱中杀青、烘干，分不同
部位进行干燥测定。以穗顶部、中部、基部为横坐标，

以上述 ３个部位的 １４Ｃ放射性活度占穗部总放射性活
度的百分比为纵坐标，作图如图１、图２所示。
由图 １、图 ２可得出如下结论：小麦灌浆中后期，

对照株剑叶的光合产物在穗部的分配为基部 ＞ 中
部＞顶部。而经氟处理过的植株，其剑叶的光合产物
在穗部的分配，表现为中部 ＞顶部＞基部。
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图１小麦灌浆期熏气１２ｈ穗部 １４Ｃ放射性活度分布
Ｆｉｇｕｒｅ１Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆ１４Ｃｒａｄｉｏａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｓｔａｒｃｈｙｕｎｄｅｒ
ｆｕｍｉｎｇ１２ｈｏｕｒｓｗｉｔｈｆｌｕｏｒｉｎｅｄｕｒｉｎｇｇｒｏｕｔｉｎｇｐｅｒｉｏｄ

图２小麦灌浆期熏气２４ｈ穗部 １４Ｃ放射性活度分布
Ｆｉｇｕｒｅ２Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆ１４Ｃｒａｄｉｏａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｓｔａｒｃｈｙｕｎｄｅｒ
ｆｕｍｉｎｇ２４ｈｏｕｒｓｗｉｔｈｆｌｕｏｒｉｎｅｄｕｒｉｎｇｇｒｏｕｔｉｎｇｐｅｒｉｏｄ

图３处理前后叶片中 １４Ｃ放射性活度分布
Ｆｉｇｕｒｅ３Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎｏｆ１４Ｃｒａｄｉｏａｃｔｉｖｉｔｙｉｎｐｌａｎｔｌｅａｖｅｓ

ｂｅｆｏｒｅａｎｄａｆｔｅｒｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

出现上述现象的原因可能是由于在正常情况下，当

小麦处于灌浆中、后期时，穗的中、上部籽粒已被大量

充实，淀粉合成酶活性开始下降。而穗下部籽粒正处

于充实期，淀粉合成酶活性仍较大，致使中、后期剑叶

光合产物主要向穗基部分配。但在较高浓度的氟污染

情况下，活性高的淀粉酶首先受到抑制，导致穗基部

的拉力降低，进入穗基部光合产物的量减少。

２．３氟污染对叶片不同部位光合作用的影响
将水稻放入熏气罩内熏气２０ｈ牞观察叶片，叶尖、

叶缘出现坏死斑牞取出后立即用 １４ＣＯ２进行光合标记牞
标记结束将３个计数管分别固定在叶尖、叶中、叶基
部牞用活体测量仪测定不同部位的 １４Ｃ放射性活度牞以
叶尖、叶中、叶基为横坐标牞以 ｔ时刻３个部位占叶片
光合产物总量的百分比作图牞如图３所示。

从图３中光合产物的分布可以看出，对照株光合
产物主要分布在叶片的顶端，且光合产物的量远远大

于叶中部和叶基部。而经氟处理后的叶片中，光合产

物在叶中部的分布最多，其次为叶尖部和叶基部。由

此可以认为，在正常情况下叶片中叶尖部的光合速率

最大，光合作用最强，越靠近基部光合作用越弱，氟对

叶片的伤害主要为叶尖部。周青曾指出，氟化物在叶

片的积累量最高，并积聚在叶片的尖端和边缘 犤５犦牞究
其原因，因为叶是植物吸收氟的主要器官，且氟被吸

收后随蒸腾液流移动，积累在叶片的尖端和边缘，极

少向外输出 犤６犦。可以认为，积累在叶尖部的氟破坏了

叶绿体的结构，阻碍了光合作用，降低了光合速率，使

光合产物的合成减少。而叶的光合作用又是以叶尖为

中心的，所以叶尖部的组织受伤害，必然导致作物的

产量下降。

通过对氟处理前后光合产物在叶片中不同部位

分布的变化，验证了氟对叶片不同部位伤害的差异。

以小麦灌浆期光合产物在穗部的分配为依据，得出了

氟影响籽粒充实的结论。这方面的研究结果说明对同

一器官，代谢越旺盛、有关酶活性越高的部位最先受

到氟污染的伤害，且伤害程度愈大。即活性好的酶系

统对氟污染较敏感，其具体机理需进一步探讨。

由于时间和试验条件的限制，本文只是就叶片中
１４Ｃ的放射性强度一项指标来说明氟对酶活性、细胞
质膜和叶绿体膜透性的影响，而有关酶活性及膜透性

等数据需在今后的研究中进一步测定。
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