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摘 要 

近地层臭氧（O3）浓度的不断升高与大气氮（N）沉降水平的迅速加剧严重威胁着全

球森林生态系统的稳定性和健康发展。过去几十年来，分别针对 O3 浓度升高、大气 N 沉

降的树木胁迫效应开展了大量的研究。然而，对于两种污染的复合效应目前很少展开探讨。

另一方面，就考察对象而言，之前关于树木 O3 胁迫效应的研究通常以暖温带落叶阔叶、针

叶树种，以及地中海常绿硬叶树种为主要对象，很少涉及亚热带典型常绿树种。N 氧化物

（NO2）既是近地层 O3 浓度升高的主要前体化合物，也是大气 N 沉降的重要来源，O3 浓

度升高与 N 沉降两种污染通常具有并发性。本研究采用自制开顶气室，人工模拟大气 N 沉

降条件，以一年生幼苗为实验对象，考察了 2009、2010 年两个生长季我国亚热带典型常

绿树种香樟的 O3 胁迫效应，从叶片表观症状、叶形态、叶片光合色素、抗性生理、叶元素

含量、光合碳同化、荧光、暗呼吸、树干液流、整树生长、生物量积累分配等多个方面阐

述了香樟幼苗的污染胁迫响应特征。旨在：1）阐明我国亚热带地区典型常绿树种香樟的

O3 胁迫敏感性；2）探讨 N 沉降对香樟 O3 胁迫响应特征的影响；3）为全球变化背景下，

我国亚热带地区典型常绿阔叶树种的有效保护提供基础数据和科学参考。研究结果表明： 

O3 胁迫下，香樟幼苗叶片出现褪绿、萎黄、色斑等症状；叶片显著变小且趋于变薄；

叶片光合色素含量、N 元素含量显著降低；膜脂过氧化程度显著加剧，还原型抗坏血酸含

量及总抗氧化能力显著升高；叶片光合速率、气孔导度显著下降；荧光参数受到显著抑制、

呼吸增强、树干液流趋于增大；植株生长受到显著抑制；生物量积累显著减少，且地上部

分生物量分配比例显著高于地下部分，幼苗根冠比值显著减小。 

N 施加条件下症状叶片占总叶片数的比例趋于下降；叶片显著变小，比叶面积变小；

叶片光合色素含量、N 元素含量显著升高；叶片丙二醛含量未发生显著改变，N 素施加不

能有效阻止 O3 胁迫导致的叶片膜脂过氧化；叶片抗坏血酸含量、总抗氧化能力未受 N 素

施加影响；光合速率、气孔导度及荧光参数在施 N 条件下显著增大；2009 年 N 施加导致

香樟叶片光合最大羧化速率、最大电子传递速率显著增大，而 2010 年两者均不受 N 素施

加影响；N 素施加对香樟幼苗株高、基径生长具有显著促进作用；植株生物量积累显著增

加，根冠比显著降低。 

本研究中，O3 与 N 处理的交互效应主要体现在对香樟叶片还原型抗坏血酸含量及特定

观测阶段叶片色素含量、光合、荧光参数影响等方面。一方面 N 施加为 O3 胁迫下香樟叶
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片还原型抗坏血酸的合成提供了必要营养支持；另一方面 N 施加条件下，O3 胁迫导致的香

樟叶片光合色素含量下降幅度较对照 N 水平大；而对光合、荧光参数的影响方面，O3 与 N

的交互作用不存在固定模式。然而，综合考虑实验期内多次测量，特别是从植物生长、生

物量积累、分配等方面来看，N 施加并未显著改变香樟幼苗的 O3 胁迫效应。 

 

关键词：臭氧；氮沉降；香樟；氧化抗性；光合碳同化；暗呼吸；生物量 
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Abstract 

Elevated tropospheric ozone (O3) and enhanced atmospheric nitrogen (N) deposition exert 

great pressure on the stability and health of global forest ecosystems. Respective effects of 

elevated O3 and enhanced N have been studied thoroughly during the past couple of decades. 

However, little information is available concerning their combined effects on the growth and 

physiology of forest trees. Besides, most previous studies have focused on the temperate 

deciduous broadleaved trees, needle trees and the Mediterranean sclerophyllous trees, yet few 

studies have involved the subtropical evergreen trees. Considering the fact that nitrogen oxides 

(NOX) are both the forming precursors of O3 and the important source for N deposition, and 

these two pollutants usually co-occur, it is necessary to explore their effects simultaneously. In 

the present study, O3 effects on Cinnamomum camphora, a native evergreen tree species widely 

distributed in subtropical region, were investigated under elevated N loads in open top chambers 

(OTCs). The experiment lasted for two years and one-year-old seedlings were adopted. Visible 

foliar symptom and leaf morphology were examined; leaf chlorophyll concentration, antioxidant 

capacity and element contents including N, C and S were assayed; CO2 exchange, fluorescence 

parameters and dark respiration rate were analyzed; sap flow, growth, biomass accumulation and 

partitioning between shoot and root were measured. The aims of this study were: 1) to clarify the 

O3 sensitivity of C. camphora 2) to study the impact of enhanced N on the responses of C. 

camphora to O3 3) to provide basic data and scientific reference for the effective protection of 

the typical evergreen trees in subtropical china under the global change backgrounds, and the 

main results were detailed as follows. 

O3 induced visible foliar symptoms such as chlorotic bleaching and brown stipples in the 

upper surface of C. camphora leaves, which became significantly smaller and tended to be 

thinner under O3 stress. Chlorophyll concentrations and element contents were also significantly 

reduced by O3; membrane lipid peroxidation was more prominent and the ascorbic acid 

concentration as well as the antioxidant capacity was significantly boosted in the cytoplasm 

under elevated O3. Net photosynthetic rates, stomatal conductance and chlorophyll a 

fluorescence were significantly decreased, but dark respiration rate was significantly increased, 

yet sap flow tended to be higher under O3 stress. Seedling growth was significantly inhibited, 

biomass accumulation was notably depressed and the root/shoot ratios were also significantly 

reduced by O3. 
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Enhanced N tended to protect C. camphora leaves from developing O3-induced symptoms. 

Leaves were significantly smaller, but thicker due to N fertilization; foliar chlorophyll and N 

concentration were also increased by enhanced N. However, N enrichment did not alleviate the 

membrane lipid peroxidation process and the cytoplasm antioxidant capacity remained constant. 

Net photosynthetic rates, stomatal conductance and chlorophyll a fluorescence were significantly 

increased by N, and so were the maximum rates of carboxylation and electron transport in the 

2009 growing season. Seedling growth was significantly promoted, and biomass accumulation 

was also increased, yet root/shoot ratios were significantly decreased by the N enhancement. 

Significant interactions between O3 and N were detected on the reduced ascorbic acid 

content. There also exist treatment interactions on the chlorophyll concentration, photosynthetic 

and fluorescence parameters, yet only in particular measurements. On the one hand, N supply is 

necessary for the biosynthesis of ascorbic acid in the cytoplasm; on the other hand, O3 reduced 

leaf chlorophyll concentration more sharply under enhanced N; yet, no specific pattern can be 

drawn concerning the N impact on the O3 effects on photosynthetic and fluorescence parameters. 

However, considering the multiple measurements all in all, and especially from the perspective 

of seedling growth and biomass accumulation, N fertilization can hardly be stated as have 

modified the responses of C. camphora to elevated O3. 

 

Keywords: ozone; nitrogen deposition; Cinnamomum camphora; the antioxidant capacity; 

photosynthetic CO2 assimilation; dark respiration; biomass 
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引 言 

大气平流层中的微量臭氧（O3）可以有效吸收太阳辐射中对地表生物具有潜在危害的

紫外 B 波（285-315 nm），在保护地球生命过程中扮演着重要角色。然而，高浓度的近地

表 O3 却是大气光化学污染物的主要成分，伴随着近现代工业技术的兴起，化石燃料的过度

燃烧、汽车尾气、建筑印刷等行业的高速发展将越来越多的 N 氧化物（NOX）、挥发性有

机化合物（VOC）排放到大气环境中，这些化合物在强光照射、高温等条件下发生反应形

成 O3（Ryerson et al., 2001）。工业革命以来的 100 多年中，近地层 O3浓度平均上升了 36%

（IPCC, 2007），并仍在以每年 0.5-2.0%的速率增加（Vingarzan, 2004）。目前，全球近 1/4

的国家和地区面临着夏季对流层 60 ppb 以上的 O3 威胁（Solomon, 2007）。报道显示：虽然

近十年来北美、欧洲等地区地表 O3 浓度趋于持平甚至有所下降（Fowler et al., 2008），但

以东南亚、非洲为代表的后起工业化地区 O3浓度将持续上升，对该区及全球生态安全构成

严重威胁。与此同时，全球氮（N）沉降水平在 0-40 kg·ha
-1

·year
-1 之间，东南亚地区平均 N

沉降水平为 22 kg·ha
-1

·year
-1，最大沉降值超过 50 kg·ha

-1
·year

-1（Kohno et al., 2005），高于

10-20 kg·ha
-1

·year
-1 的森林生态系统 N 承载阈值（Fisher et al., 2007）。 

O3 主要通过气孔进入植物体内（Long and Naidu, 2002），并与叶片内氧化还原系统发

生反应生成超氧阴离子自由基（O2
-）、羟自由基（·OH）、过氧化物自由基（ROO·）以及过

氧化氢（H2O2）等一系列活性分子（Fiscus et al., 2005）。这些活性分子进一步启动或介导

下游氧化裂解（Oxidative burst）（Wilkinson et al., 2011），引起细胞膜质过氧化（金明红等，

2000）、叶绿素降解（张巍巍等，2011）、叶片褪绿、衰老及提前脱落（Gerosa et al., 2008），

并导致植物气孔调节机制钝化（Paoletti and Grulke, 2010）、光合速率降低（Reich and 

Amundson, 1985）、生物量积累下降且在根冠之间分配比例失衡（Thomas et al., 2006）等。

另一方面，适宜水平的 N 素补给可以为植物生长提供必要营养，促进植物生长；然而，过

度 N 输入可能导致地表土壤酸化（Liu et al., 2011）、植物营养失衡（Wang et al., 2011）、植

物抵抗病虫害胁迫耐性降低（Handley and Grulke, 2008）、生态系统生物多样性丧失（Maskell 

et al., 2010）等。 

现有文献中关于树木的O3胁迫效应研究主要集中于暖温带落叶树种如黑杨（Populus 

nigra）、欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）、美洲白橡（Quercus alba），针叶树种如火炬松（Pinus 

taeda）以及地中海常绿硬叶树种如冬青栎（Quercus ilex.）等树种中（Bortier et al., 2000; 
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Walker and McLaughlin, 2001; Calatayud et al., 2010）等。大量试验研究表明：不同树种抵

抗O3胁迫的能力存在差异，被子植物较裸子植物更为敏感（Wittig et al., 2009）；地中海常

绿树种较落叶、针叶树种耐性更强（Nali et al., 2004）。我国学者先后利用开顶气室（Open 

top chambers, OTC）研究了O3胁迫下银杏（Ginkgo biloba）、油松（Pinus tabulaeformis）、

蒙古栎（Quercus mongolica）等树种的光合生长、抗性生理等特征（He et al., 2007; 阮亚

男等，2009；Yan et al., 2010）。然而，关于N沉降对树木O3胁迫敏感性的影响，目前研究

相对较少，且不同研究得出的结论之间存在较大差异。Handley和Grulke发现N施加降低了

加利福尼亚黑橡木（Quercus kelloggii）的O3敏感性（Handley T and Grulke N E, 2008）；

Yamaguchi等研究表明：N沉降条件下圆齿水青冈（Fagus crenata）对O3胁迫更为敏感

（Yamaguchi et al., 2007）；Watanabe等对短柄枹栎（Quercus serrata）的研究显示：其O3

胁迫敏感性与N素施加不存在必然联系（Watanabe et al., 2007）。N沉降对树木O3胁迫抗性

的作用模式可能因树种而异、并受树木生长发育不同阶段独特生理机制及水分、温度等环

境因子调控影响。 

长江三角洲地处中亚热带，是我国人口密度最大、工业发展最快、环境污染最严重的

地区之一。高水平的N沉降与急剧上升的地表O3浓度，对该区地带性常绿阔叶林构成严重

威胁（Ren et al., 2011）。2008-2010年，在国家自然科学基金项目（30700086）“大气O3浓

度升高对我国亚热带城市绿化树种水杉和香樟碳代谢的影响机制”、浙江天童森林生态系

统国家野外科学观测研究站开放课题（XT200707）“中国亚热带树种对近地层O3的敏感性

响应机制”及面上项目（31170424）“干旱胁迫下的城市林木生长和水分利用对O3污染的

响应机制研究”等项目的共同资助下，人工模拟N沉降，利用开顶气室研究了O3浓度升高

对我国亚热带典型常绿树种香樟的影响。实验从叶片伤害症状、叶形态、生理抗性、光合

荧光、暗呼吸、树干液流、生长及生物量积累分配等方面系统阐述了N沉降条件下香樟的

O3胁迫效应，为全球变化背景下科学界定该树种的O3胁迫敏感性提供了基础数据，并为相

关保护工作的有效开展提供了可用参考。 
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第一章 研究概况 

近地层臭氧（O3）浓度升高严重威胁着地表植被系统的生态安全，20 世纪 60 年代开

始，各国学者针对植物的 O3 胁迫效应展开研究。几十年来，研究内容不断深入，从早期的

叶片伤害症状定性描述，到氧化抗性、光合荧光等生理指标的定量分析，再到信号传导与

基因调控等微观机理的精细探究；研究手段不断改进，从最初的室内密闭气箱，到后来广

泛使用的开顶气室，再到开放大气浓度增高系统，对自然生境的模拟渐趋逼真。同时，结

合大气二氧化碳（CO2）浓度升高、氮（N）沉降加剧等的复合污染胁迫研究已成为当前研

究的热点。 

1.1 O3污染现状 

1.1.1 平流层 O3 的形成 

自然界中的 O3 主要（90%）分布在距地表 20-50 km 的平流层中。大气中的氧气（O2）

分子（21%）在太阳高能紫外辐射作用下，分解成氧原子（O），O 极不稳定，结合另一个

O2 分子形成 O3。O3 形成后，由于其比重大，会逐渐向大气层底部下沉，沉降过程中随着

温度的升高，再度裂解还原为 O2 分子，如此循环，维持着 O2 与 O3之间的动态平衡。平流

层中的 O3 能够吸收太阳辐射波段中全部的紫外线 C（100-280 nm）以及 90%的紫外线 B

（280-315 nm），在保护地球生命系统中具有重要作用。 

1.1.2 近地层 O3 污染形成 

工业革命以前的几百年中全球对流层 O3 一直维持着 10 nL·L
-1 左右的低浓度水平（Volz 

and Kley, 1988），来自大气平流层 O3 的扩散性分布构成这一时期近地层 O3 的主要来源

（Junge, 1962）。最近几十年的研究表明，全球范围内地表 O3 浓度的迅速上升主要与强光、

高温等环境条件下对流层内 N 氧化物（NOX＝NO1+NO2）、一氧化碳（CO）及挥发性有机

化合物（Volatile organic compounds, VOCs）等 O3 前体物之间发生的光化学反应

（Photochemical reaction）有关（Li et al., 2002）。Sudo 和 Akimoto 基于 CHASER（Chemical 

atmospheric general circulation model for study of atmospheric environment and radiative 

forcing）模型的示踪标记模拟研究表明：全球对流层 O3 载荷年平均值为 344 Tg，其中 48%

来源于区域内光化学反应，29%来源于跨区域传输，23%来源于平流层的垂直输入。 



臭氧浓度升高与氮沉降对香樟生长及生理特性的影响 

4 

O3 前体物如 NOX、CO 等的过度排放主要由煤、石油、天燃气等化石燃料、地表生物

量的大量燃烧和不合理开发利用导致；此外，大气对流层内的雷电作用、土壤微生物活动

等也是大气 NOX的重要来源（Mauzerall and Wang, 2001）。VOCs 包括甲烷（CH4）及非甲

烷类化合物（Nonmethane hydrocarbon, HMHCs）如异戊二烯（Isoprene）、多环芳烃（Polycyclic 

Aromatic Hydrocarbons, PAHs）、萜类（Terpene）等，其大部分来源于化工生产染污排放、

工业有机溶剂的不稳定挥发等；同时与自然植被、农田生态系统及地表水体的释放行为有

关（Bai et al., 2001; Cofala et al., 2007; Zheng et al., 2011）。基于化学动力学的经验模型

（Empirical kinetic modeling approach, EKMA）分析显示：O3 产生与近地层 NOX、VOCs

浓度之间存在非线性关系，城市中心区、工业区等 NOX 排放量较高的地方，O3 形成主要

受低浓度的 VOCs 制约；反之，自然植被覆盖面广、农田等 VOCs 释放量较大的地区，低

浓度 NOX成为控制 O3 产生的主导因素（Klnoslan, 1982）。O3 形成以后可以随大气环流进

行跨区域、长距离传输，与 CO、VOC 的氧化产物如 OH、HO2 等发生反应、再度还原为

O2，或直接向地面沉降并最终分解，O3 的光化学形成、跨区传输、还原、沉降分解等过程

共同决定着某一地区的 O3 污染情况。 

1.1.3 近地层 O3 染分布及变化趋势 

地表 O3 浓度监测最早可以追溯到 19 世纪末、20 世纪初期（Lisac and Grubisic, 1991; 

Meagher et al., 1987）。对比当时的记录资料可以发现，过去 100 年中，北半球中纬度地区

近地层年均 O3 浓度背景值（远离人类活动中心区，不受人类活动导致的大规模 O3前体物

排放直接影响的地区近地层 O3 浓度水平）从 10 ppb 左右升高到了 20-45 ppb，上升幅度达

2 倍之多，且仍以每年 0.5-2%的速率增加，1990 年代地表 O3 浓度升高较 1970、1980 年代

有所减缓，这可能与该时期北美、欧洲等地区 NOX排放量下降有关（Vingarzan, 2004）。目

前，全球近四分之一的国家和地区面临着夏季对流层 60 ppb 以上的 O3 威胁，在一些人口

密集的大城市如洛杉矶、东京、北京等，地表 O3 浓度极值甚至达到背景浓度 10 倍以上，

最大可达 400 ppb（Seinfeld, 1989），远高于现行空气质量标准。 

高浓度 O3 污染主要分布于北半球人口密集的中、低纬度地区，包括美国东北沿海、加

利福尼亚州，欧洲中南部，中国北部平原、东部沿海，朝鲜半岛、日本、印度等（Fiore et 

al., 1998; Hayes, 2007; Wang and Mauzerall 2004; Yamaji et al., 2007; Chand and Lal, 2004）。

Cynthia Lin 等基于美国环保署（Environmental Protection Agency, EPA）空气信息提取系统

（Aerometric Information Retrieval System, AIRS）监测网络提供的数据资料，分析了美国本



第一章 研究概况 

5 

土近地层 O3 污染情况，结果表明：1980-1998 年间，美国东北部、田纳西州等地区夏季 8

小时日均 O3 浓度超过 80 ppb 的天数为 8-24 天/年，加州南部为 12-73 天/年（Cynthia Lin et 

al., 2001）。在欧洲，2006 年 7 月 17-22 日、25-28 日，英国、比利时、荷兰、法国、德国、

瑞士、意大利等国近地层小时 O3 浓度值超过 90 ppb，最大浓度达到 180 ppb（EEA, 2007）。

Shan 等对中国东部城市济南 2004 年近地层逐时 O3 浓度的监测结果显示：5-10 月份，地表

O3 浓度超过 100 ppb 小时数达 65 小时，分布于监测期内 23 个监测日；O3 浓度超过 120 ppb

的小时数为 15 小时，分布于 5-7 月份 7 个监测日（Shan et al., 2008）。此外，我国长江三

角洲地区 O3 浓度超过 60 ppb 的小时数占总监测时间的 6.1-10.4%，上海附近小时 O3浓度

最大值达到 196 ppb（Zhou, 2004）。NASA 最新资料显示我国京津唐、长三角、珠三角地

区 O3 月平均浓度甚至高达 90 ppb 以上（http://acdb-ext.gsfc.nasa.gov/Data_services），对人

体健康、区域生态安全构成了严重威胁。 

对应于 NOX、VOCs 等 O3 前体物排放模式，同时受地理条件、经纬度、光照、温度、

气流等环境因素影响，近地层 O3 分布呈现出明显的时空变异特征。从季节动态角度来看，

北半球中、低纬度地区地表 O3 浓度一般在春、夏季节较高，冬季较低，极大值多出现于 5、

6 月份（Tang et al., 2011）；昼夜动态方面，大陆近地层 O3 浓度最大值一般出现在午后，最

小值多发生在清晨；海洋上空对流层 O3 浓度最大值一般出现在日出前，最小值多发生在午

后（Oltmans, 1994）。从空间变异方面来看，近地层高浓度 O3 多分布于主要工业城市及其

下风区方向（Chand and Lal, 2004; Spicer, 1979），北纬 10°-60°范围内地表 O3 浓度随纬度升

高而逐渐升高，北纬 60°以北地区 O3 浓度极值出现时间较低纬度地区有所推迟（Winkle, 

1998）。美国本土近地层 O3 浓度呈现自西向东逐渐升高的趋势（Logan, 1989）；欧洲大陆

自西北向东南，地表 O3 浓度逐渐升高，极值出现时间也相应推迟（Scheel et al., 1997）；我

国近地层 O3 浓度年均水平自西北（55 ppb）向东南（20 ppb）逐渐递减，长江以北地区 O3

浓度最大值主要出现在 6 月份，长江以南地区 O3 浓度最大值多出现于 10 月份，东部地区

夏季近地层 O3 浓度较春季有明显下降。地形特征以及季风主导的污染物跨区传输等因素在

决定我国近地层 O3 污染时空变异格局中起重要作用（Wang et al., 2011）。 

20世纪90年代以来，随着传统工业技术的不断改良优化，现代清洁能源的大量推广以

及发达国家污染控制法规的加强完善，美国、欧洲、日本等地区近地层O3浓度极值渐趋持

平、甚至有所回落，然而，地表O3浓度平均水平目前仍保持上升趋势（Oltmans et al., 2006）。

此外，随着发展中国家工业化、城市化进程的快速推进，中国、印度、墨西哥、南美洲中

http://acdb-ext.gsfc.nasa.gov/
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北部、非洲北部等地区将成为未来高浓度O3污染的热点区域（Avnery et al., 2011）。考虑到

O3本身及其前体物如NOX、CO、VOCs等的跨区传输特点，上述地区地表O3浓度的升高必

将导致全球O3污染情况进一步恶化。Wang等基于IPCC提供的区域NOX、CO、VOCs排放清

单，运用O3及相关化学物示踪模型（Model of ozone and related chemical tracers，MOZART）

模拟研究显示：包括中国、日本、韩国在内的东亚地区2020年近地层O3浓度将比1990年有

大幅度增高，中国中部地区2020年7月份地表平均O3浓度将超过65 ppb，比1990年7月份平

均水平高15 ppb，日本、韩国同期增幅与中国相比较小，大约为5 ppb左右（Wang et al., 

2004）。基于经济环境、人口增长模式、新型能源可行性等因素的5种不同组合预期（A1F1, 

A2, A2p, B2p, IS92a），IPCC预测了未来一个世纪全球近地层O3污染情况，结果显示：2040、

2060、2080、2100年全球地表背景O3浓度分别将达到35-48、38-71、41-87、42-84 ppb（IPCC, 

2001; Nakicenoviv, 2000）。 

Yoshitomi等基于全球化学物传输模型（Global chemistry transport model，CTM）的模

拟研究结果表明：中国大陆地区O3及其前体物的季节性输入导致日本近地层O3浓度平均升

高了4.0±2.8 ppb，且主要受季风驱动；来自北美和欧洲地区的O3及其前体物的长距离传输

则分别使日本近地层O3浓度平均升高了3.5±1.1、2.8±0.5 ppb（Yoshitomi et al., 2011）。Jacob

等运用全球对流层化学三维分析模型（Harvard-GISS global three dimensional model of 

tropospheric chemistry）模拟研究亚洲地区O3及其前体物排放对美国本土近地层O3浓度的影

响，结果显示：1985-2010年间，亚洲地区O3前体物排放分别导致美国东、西部地区4-6月

份近地层月平均O3浓度升高了1-3、2-6 ppb（Jacob et al., 1999）。O3及其前体物的跨区传输

特点在未来全球O3污染格局形成过程中起着重要作用。 

1.1.4 近地层 O3 染危害 

近地层 O3 是大气光化学烟雾的主要成分之一，高浓度 O3 强烈刺激人体呼吸道黏膜组

织，诱发哮喘、炎症、肺气肿、支气管炎、肺功能衰竭等多种呼吸系统疾病；长时间 O3

暴露会引起人体眼部角膜受损、视力下降，造成神经中毒、记忆力衰退；O3 会破坏人体皮

肤组织中的维生素 E，导致皮肤出现色斑，甚至衰老、病变等。20 世纪 40 年代之来，随

着全球工业和汽车业的迅猛发展，世界各地如美国洛杉矶、日本东京、大阪、英国伦敦、

澳大利亚悉尼、德国慕尼黑、意大利热内亚、印度孟买及中国北京、南宁、兰州等均出现

过不同强度的光化学烟雾，其中以 1943 年洛杉矶光化学烟雾事件和 1952 年伦敦烟雾事件

影响最大，后者在短短 3 个月时间之内导致 12000 多人丧生。 
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近地层 O3 浓度升高是全球变化的重要方面，作为最重要的温室气体之一，O3 的温室

效应仅次于 CO2和 CH4（IPCC, 2007）。气象学上，通常用辐射强迫来衡量地球-大气系统

的能量平衡状况，其度量标准一般为：地面和对流层温度保持不变的情况下，平流层温度

重新调整到辐射平衡后对流层顶部净辐射通量的变化，当其取正值时，使系统增温，取负

值时，使系统冷却。工业革命以来（1750 年），大气对流层 O3 浓度升高导致全球范围内平

均水平为 0.3-0.5 瓦/平方米（w·m
-2）的辐射强迫（Radiative forcing）效应（Gauss et al., 2006）。

此外，对流层 O3 浓度升高可能抑制地表植被对 CO2 的同化吸收，将更多的 CO2 截留在大

气环境中，这些截留的 CO2 将形成新的辐射强迫，进一步加剧全球变暖。Stich 等基于全球

碳循环模型（Global land cycle model）模拟研究 1901-2100 年近地层 O3 浓度升高对植被

CO2 利用格局的影响，结果显示：O3 浓度升高的大气 CO2 截留效应约为 143-263 Pg，假设

截留碳量的 50%被海洋吸收，O3 浓度升高的间接辐射强迫效应将达 0.62-1.09 w·m
-2（Stich 

et al., 2007），而同期O3浓度升高导致的直接辐射强迫水平约为 0.89 w·m
-2（Gauss et al., 2003; 

Berntsen et al., 2000）。近地层 O3 浓度升高自身导致的直接辐射强迫以及其通过影响全球碳

平衡过程导致的间接辐射强迫将成为未来全球气候变暖的重要推动力。 

近地层 O3 浓度升高对植物生长具有很强的抑制作用，改变地表植被生态系统的结构与

功能，导致全球范围内粮食减产，森林、草地等大规模退化（Ashmore, 2005; Schmieden and 

Wild, 1995; Wedlich et al., 2011）。美国由于大气污染导致的粮食减产 90%以上与近地层

O3 浓度升高及其与其他化合物如 SO2、NOX的相互作用有关（Adams et al., 1986）；全球

尺度上，地表 O3 浓度升高对世界主要粮食作物产量的抑制效应甚至大于气候变化的影响

（Dingenen et al., 2009）。高浓度 O3 对作物产量抑制效应因物种不同而存在差异，且受到

包括太阳辐射、大气温湿度、土壤含水量等气象因子影响（Mauzerall and Wang, 2001）。

Mills 等通过对发表于 1976-2001 年间的 700 多篇相关文献及会议论文数据进行 O3 暴露剂

量（AOT40）-作物产量损失关系分析，区分比较了 19 种欧洲常见农业及园艺类作物的 O3

胁迫敏感性，结果显示：O3 敏感型物种主要包括：小麦、西瓜、扁豆、棉花、甘蓝、番茄、

洋葱、大豆、莴苣；O3 中度敏感物种包括：甜菜、马铃薯、芸苔、烟草、水稻、玉米、葡

萄、西兰花；O3 抗性物种包括：大麦、草莓等（Mills et al., 2007）。O3 及相关化学物示踪

模型（MOZART）估算结果显示：2000 年高浓度地表 O3 导致全球范围内三种主要粮食作

物大豆、小麦、玉米分别减产 8.5-14%、3.9-15%、2.2-5.5%，总产量损失为 7.9×10
8
-1.21×10

9

吨，相应经济损失高达 1.1×10
11

-1.8×10
11 美元（Avnery et al., 2011a）；仅仅在欧洲，同期

高浓度地表 O3 对 23 种主要作物产量的抑制就导致约 6.7×10
10 欧元经济损失（Holland et al., 
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2006）。基于未来不同的 O3 前体物排放前景（A2、B1）（IPCC, 2001），预计到 2030 年

地表 O3 浓度升高将导致全球大豆、小麦、玉米产量损失分别达 9.5-19%、4.0-26%、2.5-8.7%，

总损失约 1.2×10
11

-2.1×10
11 美元（Avnery et al., 2011b）。Feng 等针对涉及马铃薯、大麦、

小麦、水稻、扁豆、大豆等作物的 406 项实验研究进行 Meta 分析，结果表明，相比于背

景 O3 浓度（＜26 ppb），目前地表 O3 浓度（31-50 ppb）导致马铃薯、大麦、小麦、水稻、

扁豆、大豆产量分别减少了 5.3%、8.9%、9.7%、17.5%、19.0%、7.7%；未来条件下，高

浓度地表 O3（51-75 ppb）将导致大豆、小麦、水稻减产幅度进一步增加 10%，豆类作物减

产幅度增加 20%（Feng and Kobayashi, 2009）。东南亚地区主要粮食作物在 O3 敏感性方面

与欧美作物之间不存在显著差异，甚至较后者更为敏感。Emberson 等的研究表明，近地层

O3（生长季内日均 4-8 小时 35-75 ppb O3 暴露）导致亚洲地区主要粮食作物小麦、水稻、

豆类分别减产了 5-48%、3-47%、10-65%（Emberson et al., 2009）。另一方面，高浓度 O3

暴露可能引起粮食作物中蛋白质、脂类及元素含量等发生变化，导致其营养价值降低。急

剧升高的地表 O3 浓度严重威胁着世界粮食安全，特别是在中国、印度等人口众多，工业化

进程快速推进的发展中国家（Frei et al., 2012; Wang and Frei, 2011）。 

大量研究表明地表高浓度O3是导致美国、欧洲、日本等地森林退化、树木死亡的主要

原因（Chappelka and Samuelson, 1998; Bytnerowicz et al., 2004; Izuta and Nakaji, 2003）。综

合针对不同树种O3暴露实验的研究结果认为，近地层O3污染导致的欧洲森林生态系统生产

力下降幅度约为10%左右（Broadmeadow, 1998）。基于1987-1992年间纽约、新英格兰地区

64个观测点的O3浓度数据，Ollinger等运用PnET-II（Photosynthesis and evapotranspiration）

模型估算得出：地表O3导致美国东部地区森林生态系统初级生产力年损失约2-17%

（Ollinger, 1996）。在中国，1961-2005年间，地表O3浓度升高导致全国森林生态系统固碳

总量下降约7.7%（Ren et al., 2011）。Wittig等针对发表于1970-2006年间，内容涉及O3浓度

升高对树木生长、生物量、生理生化指标等影响的263篇文献进行Meta分析，结果显示：

与过滤大气环境相比，当前地表O3浓度（40 ppb）导致北半球寒温带地区森林生态系统总

生物量下降约7%，97 ppb高浓度O3暴露引起的生物量损失约为17%；相比于自然大气O3暴

露环境，64 ppb的高浓度O3胁迫导致该区森林生态系统生物量损失约11%（Wittig et al., 

2009）。除了对生物量的影响之外，高浓度O3可能改变树木碳同化物的分配格局，导致根

冠比下降，植物根部矿质营养元素吸收受到限制（Grantz et al., 2006）。 

关于地表O3浓度升高对非作物类草本植物的胁迫效应，文献中也多有研究，高浓度O3

显著改变了草地生态系统物种组成、演变动态及生物量积累等过程（Andersen et al., 2001; 
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Thwaites et al., 2006; Ren et al., 2007）。综合考虑不同植被类型，Ren等认为1961-2000年中，

由于近地层O3浓度升高导致的我国陆地生态系统初级净生产力（Net primary production, 

NPP）损失量平均为4.5%，地表碳存储量损失比例为0.9%，针对美国陆地植被系统的类似

研究也有开展（Felzer et al., 2004）。 

1.2 O3胁迫主要研究方法 

1.2.1 研究手段 

1.2.1.1 野外观测 

O3植物毒性效应的发现最早可以追溯到20世纪50年代对美国加州南部葡萄树叶片表

面伤害斑点（stipple）的记录研究（Richards et al., 1959），1960年代初，近地层O3的胁迫

效应陆续在南加州地区的美国黄松（Pinus Ponderosa）、东部地区的美国五针松（Pinus 

strobes）等针叶树种中得到论证（Miller et al., 1963; Linzon, 1960）。之后几十年中，基于自

然生境的原位观测一直是近地层O3污染胁迫研究的重要手段（Ribas and Peñuelas, 2003; 

Saitanis, 2003; Bytnerowicz et al., 2008），该方法一般借助于区域尺度上的某种O3梯度格局，

通过对不同O3浓度条件下地表植物叶片形态，胁迫症状，表观生长特性，群落结构功能等

方面差异的比较研究，评估区域O3污染现状，确定敏感性指示物种并建立区域O3污染预警

系统，其结果通常真实有效，无需校正。然而对于某些偏远地区的自然生境，由于监测设

备、研究人员的不可到达，原位观测方法在可行性方面存在一定限制；此外，自然生境条

件下，植被O3胁迫效应的精确量化本身比较困难，模型拟合结果可能存在较大误差。 

1.2.1.2 密闭气箱 

将密闭气箱布置于内部环境相对均一的生长室、实验室及温室内，人为控制气箱内部

O3浓度，通过比较不同O3暴露强度下植物的生长状况，研究植物O3胁迫效应（Davis and 

Wood, 1973; Houston, 1974），其特点是实验设备小、操作方便、结果较为准确。由于内部

O3浓度的可控性特征，密闭气箱在论证低浓度O3的植物胁迫效应方面具有重要意义

（Dochinger et al., 1970; Karnosky, 1976）。1978年，Heck在对早期密闭气箱的改进基础上，

设计了连续搅拌箱式反应器（Continuously stirred tank reactor），解决了气箱内均匀布气问

题（Heck et al., 1978），该类气箱在随后开展的O3胁迫条件下植物叶片伤害评价及生理、生

化响应机制等研究中被广泛采用（Davis and Skelly, 1992; Lee et al., 2002），其设计理念为

后来开顶气室的发明提供了重要借鉴。 
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1.2.1.3 开顶气室 

开顶气室最初由 Heagle 等人设计，主要用于农作物的 O3 胁迫研究（Heagle et al., 1973, 

1979）。20 世纪 80 年代，因修订大气 O3 污控指标所需，美国环保署（EPA）发起了名为

“国家作物损失评估网络（National crop loss assessment network, NCLAN）”的项目，在全

球范围内率先使用开顶气室，针对美国主要粮食作物的 O3 胁迫效应展开了大规模、系统化

的研究。紧随其后，1986-1991 年间，针对小麦、大麦、扁豆、牧草等欧洲地区主要作物

类型的“欧洲开顶气室研究项目（European open top chamber program，EOTC）”也迅速开

展。90 年代起，亚洲国家如日本、印度、中国、巴基斯坦也先后开展了开顶气室模拟条件

下的作物 O3 胁迫效应研究（Kobayashi et al., 1995; Rai et al., 2007; Feng et al., 2003; Wahid et 

al., 1995）。同一时期，开顶气室条件下树木的 O3 胁迫研究也在全球范围内大规模展开，

研究树种包括黑樱桃（Prunus serotina）、北美鹅掌楸（Liriodendron tulipifera）、红橡树

（Quercus rubra）、红糖槭（Acer rubrum）、黑杨（Populus nigra）、欧洲山毛榉（Fagus 

sylvatica）、欧洲赤松（Pinus sylvestris）、挪威云杉（Picea abies）、银杏（Ginkgo biloba）、

蒙古栎（Quercus mongolica）（Simini et al., 1992; Bortier et al., 2000; Suorsa et al., 2002; 

Wallin et al., 1992; He et al., 2007; Yan et al., 2010）等。 

早期开顶气室通常呈直筒状圆柱形，气室分上、下两部分，下半部分室壁由内外两层

膜组成，气路通道均匀分布于内膜上，该类布气方法的主要缺点在于气室内 O3 分布不均匀，

靠近气路的膜壁部位容易形成高浓度 O3 区，而在气室中间区域 O3浓度较低（Heagle et al., 

1973）。随着后期实验的开展，气室结构本身及布气方案都经历了不断的改造和完善，气

室形状从最初的圆柱体变成正八面体，顶部形成收缩口；气室框架采用更为轻便、耐用的

合金、塑钢等材料；气壁膜光照透性不断优化；布气方案从最初的底部管道布气（Mandl et 

al., 1973），到后来的顶部风扇布气（Musselman et al., 1986），再到旋转顶吹布气（Zheng et 

al., 2011）等不断改进，气室内 O3 分布更加均匀。 

几十年来，开顶气室一直是植物 O3 胁迫研究的主要手段，基于开顶气室的实验结果在

定性阐明植物 O3 胁迫机理过程中具有重要作用（Iglesias et al., 2006），同时也构成现有文

献中定量评价、预测近地层 O3 浓度升高导致地表植被生长、生物量损失等的基础（Mills et 

al., 2007）。然而，开顶气室本身的气室效应（Chamber effect）在一定程度上制约着其实验

结果向自然生境的外推，气室内光照强度、气室的增温效应及内部气流变化模式等皆与自

然生境存在较大差异（Olszyk et al., 1980）。另一方面，利用开顶气室开展树种的 O3 胁迫

研究通常以树木幼苗作为研究对象，其生长、生理机制等特征有异于成年树种；此外，气
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室内树种相对单一，不存在激烈的种间及种内竞争，上述因素共同决定了基于开顶气室的

研究结果可能与自然条件下的实际情况之间存在偏差（Kolb and Matyssek, 2001）。 

1.2.1.4 开放大气浓度增高系统 

人工培育室（Phytotron）的出现在一定程度上解决了开顶气室内气象条件的调控问题，

通过对某一地区气象资料、大气 O3 浓度等历史数据作记录分析，拟合预测其当前动态并进

行人工模拟（Matyssek et al., 2010）。然而，该方法仅适用于对幼苗阶段的树种展开研究，

随着设备规模的扩大，模拟难度越来越高，模拟精度越来越低。开放大气浓度增高系统（Free 

air concentration enrichment, FACE）的主要特点在于其直接利用实验地的光照、温度、水

分、气流动态等环境条件，仅对 CO2、O3 等目标气体浓度进行调节控制，实现了自然环境

下对不同类型植被生态系统如农田、森林、草地、沼泽等的定量观测研究，实验结果可靠

性高，得到各国学者的一致认同，但由于 FACE 系统仪器设备、运行维护等技术密集程度

高，费用昂贵，普适性相对较差。目前，全球已经或正在开展的 FACE 研究项目大约有 30

多项，绝大部分分布在北美、欧洲、日本地发达国家和地区，且以对经济作物的研究为主，

其中涉及森林树种 O3胁迫效应研究的主要包括位于美国 Wisconsin 州的美洲山杨（Populus 

tremuloides）FACE项目（Karnosky et al., 2007），位于德国Bavaria州的欧洲云杉（Picea abies）

-欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）FACE 项目，以及位于芬兰 Kuopio 地区的欧洲白桦（Betula 

pendula）FACE 项目（Oksanen et al., 2007）。2001 年 6 月 14 日，由中国科学院南京土壤研

究所与日本国家农业环境科学研究所合作共建的水稻-小麦轮作 FACE 研究平台在我国江

苏省无锡市投入运行，2004 年该项目整体搬迁至江都市小纪镇马凌村，多年的研究取得了

一系列意义重大的研究成果（Feng et al., 2011; Cheng et al., 2010; Zhu et al., 2009）。 

1.2.2 胁迫指标 

1.2.2.1 O3平均浓度与瞬时极值 

基于小时 O3 浓度的平均值在一定程度上可以反映某一地区的 O3 胁迫情况，该指标由

于操作简单，直观易懂且便于施行，在各国 O3 控制指标体系中多有采纳，同时也是定量核

算粮食作物、树木生物量损失等过程中常用的 O3 胁迫程度量化工具。文献中常用的 O3浓

度均值包括 24 小时均值（00：00-24：00）、15 小时均值（05：00-20：00）、12 小时均值

（06：00-18：00）、8 小时均值（08：00/09：00-16：00/17：00）、7 小时均值（09：00-16：

00）等（Yamaguchi et al., 2007; Lefohn et al., 1987）。美国环保署 1997 年修订的国家大气
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质量标准（National ambient air quality standards, NAAQS）中，关于近地层 O3 污染控制的

指标体系综合了考虑浓度极值与平均值两方面的信息（EPA, 1997）。此外，日内 1 小时极

值在整个生长季内的平均水平常常用来衡量 O3 胁迫强度（Watanabe et al., 2007），通过对

之前控制实验数据的分析，Tingey 等人认为，在定量分析 O3 胁迫导致植物损伤过程中，

最大小时 O3 浓度累积值较生长季内平均 O3浓度值具有更好的模型拟合效果（Tingey et al., 

1989）。 

1.2.2.2 O3暴露强度 

植物的 O3 暴露强度包含两方面的信息：瞬时 O3 浓度以及暴露持续时间。同时，考虑

到不同浓度 O3 的植物胁迫效应存在差异，在进行 O3 暴露强度的定量刻画过程中，有必要

对不同浓度 O3 水平值赋予不同权重，使对植物生长具有强烈胁迫效应的高浓度 O3值得到

更多体现；而对于低浓度 O3 值，则认为其胁迫效应相对较小。事实上，低于某一阈值的

O3 浓度可能根本不会对植物生长产生任何胁迫，在 O3 暴露强度计算过程中可以忽略不计。

综合考虑上述情况，近地层 O3 暴露强度可用如下公式进行描述： 

3

1

( )
n

i O i

i

Index w f C


 
                    

(1-1) 

Index 代表不同的 O3 暴露强度指数，
3OC 为小时 O3 浓度值，

3
( )Of C 是对

3OC 的某种函数变

化，w 表示权重因子， n 表示 O3 暴露小时数，下标 i对应于每个小时。 

美国学者通常使用 06SUM 来度量地表植被的 O3 暴露强度，而欧洲学者更倾向于

40AOT 的测度体系，前者针对大于 60 ppb 的小时 O3浓度进行累加求和；后者先计算大于

40 ppb 的小时 O3 浓度与 40 ppb 之间的差分，然后对其逐时累加求和，前者较后者具有较

高的核算阈值，但是一旦超过该阈值其累加速度远高于后者，两者均基于某一特定的生长

季时段进行核算，一般作物为 3 个月，森林树种为 6 个月，其数学形式分别如下所示： 

3

1

06 ( )
n

O i

i

SUM C


     for  
3

60OC ppb
            

(1-2) 

3

1

40 ( 40)
n

O i

i

AOT C


     for  
3

40OC ppb
            

(1-3) 

3OC 代表小时 O3 浓度值， n 表示 O3 暴露小时数，下标 i对应于每个小时。 

不同于 06SUM 、 40AOT 中基于某个 O3 浓度阈值（60、40 ppb）的截断处理方式（权
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重系数为 O3 浓度的分段函数，取值为 0 或者 1）， 126W 对每一个不同的 O3 浓度赋予不同

权重系数，而权重系数本身又是以 O3 浓度为自变量的连续分布函数。 126W 的数学表达形

式如下： 

3

1

126 ( )
n

O i i

i

W C w


 
                    

(1-4) 

 
3

1/ 1 4403 exp[ 0.126 ( ) ]i O iw C    
             

(1-5) 

其中
3OC 代表小时 O3 浓度值， n 表示 O3 暴露小时数，下标 i对应于每个小时。通常在基于

威布尔（Weibull）函数或指数函数的 O3 暴露强度-作物产量关系研究中， 126W 的模型拟

合效果要优于 06SUM 以及 40AOT ，威布尔函数的一般形式为： 

3
exp[ ( / ) ]Oy C w   

                   
(1-6) 

3OC 代表 O3 浓度， 表示 O3 浓度为 0 时的理论产量，w 为 O3 浓度校正因子，的取值决

定拟合函数形状）， 126W 的缺点在于其算法相对复杂，在 O3 污控指标的制定中可操作性

较差。 

另一些研究结果显示，界于某一特定范围的中等水平小时 O3 浓度发生频率在解释作物

产量损失过程中具有更好模型拟合效果，Legge 等通对 NCLAN 项目以及 EOTC 项目中大

量开顶气室实验数据的分析研究表明，50-87 ppb O3 浓度发生频率在解释美国本土作物响

应模式上效果最优，而 35-60 ppb O3 浓度发生频率可以更好地预测欧洲地区作物产量 O3

胁迫响应模式，主要是因为中等水平 O3 浓度多出现在白天日照、气温等条件适宜，植物气

孔开度最大的时候（Legge et al., 1995）。上述结果一方面论证了美国和欧洲分别以 06SUM

和 40AOT 作为制定保护地表植被标准参考指标的合理性；另一方面说明，在地表植被 O3

胁迫效应的研究中，仅仅基于暴露强度的 O3胁迫指标存在很大不足，需要综合考虑植物气

孔响应模式等诸多因素，以建立基于吸收通量模型的植物 O3 胁迫评价体系。 

1.2.2.3 O3吸收剂量 

基于暴露强度的胁迫指标仅仅是对植物O3危害效应的一种静态刻画，而未能充分考虑

温湿度、土壤水分条件等诸多气候因子对其影响，同时不同的植物生长发育阶段、叶片形

态、气孔特征等也是决定植物O3胁迫程度的重要因素。植物的O3暴露强度与其O3吸收量之

间不存在必然相关关系，Kurpius等人的报道指出高浓度O3可能与高水平的植物O3吸收速率
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存在某种程度的解偶联（Kurpius et al., 2002），暴露强度在反映实际胁迫强度方面存在一定

局限性。基于植物气孔O3吸收通量的胁迫指标具有动态化、过程性等特征，在O3胁迫-植物

效应关系的定量分析中表现出更好的相关性（Cieslik, 2004）。然而直接进行通量测量在技

术上以及可行性方面存在很大困难，通过模型拟合的方法对植物O3吸收通量进行分析已成

为当前O3胁迫研究的主流手段，该方法核心在于如何实现对植物叶片气孔导度（ stg ）的精

确模拟。根据Jarvis等人的理论（Jarvis, 1976），结合环境气象因子数据，利用边界层分析

方法（Emberson et al., 1998），可对植物冠层气孔导度作如下表述： 

 max minmax ,( )st phen light T VPD SWPg g f f f f f f     
     

(1-7) 

式中 stg 表示植物冠层气孔导度， maxg 代表最大气孔导度， Phenf ，
lightf ， minf ， Tf ， VPDf 及

SWPf 分别为物候期、光照强度、冠层温度、最小气孔导度、水汽压亏缺及土壤含水量对气

孔导度的限制函数，其取值范围界于 0-1 之间，无量纲。植物冠层的气孔通量瞬时值可由

下列公式求得： 

1
( ) st

st

b c st ct

g
F c h

r r g g


 
                    

(1-8) 

式中 stF 表示气孔通量瞬时值（nmol (O3) m
-2

 (PLA) s-1）， ( )c h 表示冠层顶部 h（m）处 O3 浓度， stg

表示气孔导度（Stomatal conductance）， ctg 表示皮层导度（Cuticular conductance），一般取

值为 1/ 2500ctg  。br 表示准形成层阻力（Quasi-laminar resistance），cr 表示叶表面阻力（Leaf 

surface resistence），两者分别根据如下公式确定： 

1.3 150
( )

d
b

L
r

V h
 

                     

(1-9) 

1/ ( )c st ctr g g 
                      

(1-10) 

dL 代表叶长， ( )V h 代表 h （m）处风速。进一步计算瞬时通量的积分，便可得到特定时间

内植物气孔 O3 吸收剂量： 

( )st st
t

AF F x                       
(1-11) 

式中 x 表示某一通量阈值。 

植物的O3胁迫效应一方面决定于O3吸收剂量，另一方面与植物自身的氧化清除能力有

关，有研究表明：植物O3胁迫敏感性与其叶片气孔开度之间仅存在很弱的相关性，后者在
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解释前者变异过程中存在很大困难（Karenlampi et al. 1998; Pasqualini et al. 2002）。建立新

的模型体系需要综合考虑O3吸收剂量与植物内源抗氧化系统作用两方面的信息，才能科

学、全面地阐述植物体实际O3胁迫情况（Fuhrer and Booker, 2003; Matyssek et al., 2004）。

然而，由于植物自身的O3胁迫抗性在量化过程中存在很大困难，目前的模型体系很少能够

对其进行整合研究（Tausz et al., 2007）。 

1.2.3 污染控制标准 

基于不同的胁迫指标，各国制定了相应的环境 O3 污染控制标准，美国在 1997 年以前

使用小时极值不超过 120 ppb 的空气 O3 污染控制标准，1997 年，美国环保署对其进行了修

订，新的标准基于 8 小时 O3 浓度日均值，规定年内第四高日均值在连续 3 年的平均水平不

应超过 80 ppb，2008 年这一标准下调为 75 ppb。欧洲 O3 污染控制标准规定：8 小时最大日

均值达到或超过 120 µg m
-3（56 ppb）的天数在连续 3 年中平均不应该多于 25 天。我国根

据不同的保护对象，将空气 O3 污染控制标准分为 III 级：I 级标准为小时 O3 浓度不超过 120 

µg m
-3（56 ppb），主要适用于自然保护区、风景名胜区和其它需要特殊保护的地区，II

级标准为小时 O3 浓度不超过 160 µg m
-3（75 ppb），主要适用于城镇规划中确定的居住区、

商业交通居民混合区、文化区、一般工业区和农村地区，III 级标准为小时 O3 浓度不超过

200 µg m
-3（93 ppb），主要适用于特定工业区。 

1.3 O3浓度升高对树木的影响 

1.3.1 叶片症状及叶形态 

高浓度 O3 胁迫导致树木叶片出现明显的伤害症状，如红棕色、黄色、黑色斑点、斑块

（Stipple / mottle / freckle）、褪绿漂白（Bleaching）、叶尖烧灼（Tipburn），萎黄坏死（Chlorosis 

and necrosis）、这些症状的持续扩散、融合最终导致植物叶片衰老、提前脱落（Premature 

Leaf Senescence）等（Skelly, 2000; Hildebrand et al., 1996; Linzon et al., 1986; Novak et al., 

2007）。通常认为，叶片褪绿与叶肉细胞内叶绿素的降解过程相关；红棕色斑点的出现主

要是因为叶片抗氧化物质如花青素（Anthocyanin）、单宁（Tannin）等的大量积累所致；

黄化、衰老、脱落等过程可能受细胞程序性凋亡（Programmed cell death）机制调控，其中

涉及对某些信号分子的激活、抑制甚至阻断，并伴随着叶片脱落酸（Abscisic Acid）、乙

烯（Ethylene）等植物激素（Phytohormone）含量的迅速升高以及营养物质的大规模转移输

出；叶片的组织坏死斑块则意味着细胞内细胞器等细胞组分的瓦解缺失，细胞正常功能的
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中断和崩溃（Cano et al., 2007; Rezende and Furlan, 2009; Bussotti F and Ferretti, 2009）。结

合显微技术的研究表明：O3 胁迫下，植物叶片栅栏组织（Palisade parenchyma）细胞形态

异常，细胞体积变小，胞间空隙变大，细胞壁变厚，质壁分离，细胞骨架（Cytoskeleton）

支撑功能受损，细胞萎塌（Cell collapse），胞内叶绿体（Chloroplast）数量及大小显著下

降，液泡（Vacuole）膜透性改变，液泡瓦解导致内含物质释放，细胞器（Organelle）形态

异化、分解等（Giacomo et al., 2010；Vollenweider et al., 2003; Bussotti et al., 2005）。高浓

度 O3 胁迫下，树木叶片表观形态方面的变化主要体现为叶片变薄、叶面积变小等（McGrath 

et al., 2010; Pääkkönen et al., 1995; Günthardt-Goerg et al., 1993）。 

1.3.2 生理生化 

大气中 O3 主要以气体分子形式经叶片气孔扩散到达植物体内部并溶解于细胞间隙液

相体系，溶解态 O3 一方面可与植物细胞细胞壁发生反应，改变其化学成分及物质透性

（Vollenweider et al., 2003），另一方面经进一步扩散到达细胞原生质体，并与细胞内氧化

还原系统发生反应生成超氧阴离子自由基（O2
-）、羟自由基（·OH）、过氧化物自由基（ROO·）

以及过氧化氢（H2O2）等一系列活性分子（Reactive oxygen species），这些活性分子进一

步启动或者介导下游氧化裂解（Oxidative burst）（Wilkinson et al., 2011），并引起膜质过

氧化（Membrane lipid peroxidation, LP）、叶绿素降解（Chlorophyll degradation）、植物体

内抗氧化物质如抗坏血酸（Ascorbic acid）、谷胱甘肽（L-glutathione, GSH）、维生素 E

（Vitamin E, VE）以及抗氧化酶如过氧化物歧化酶（Superoxide dismutase, SOD）、抗坏血

酸过氧化物酶（Ascorbate peroxidase, APX）、过氧化氢酶（Catalase）、过氧化物酶

（Peroxidase）、谷胱甘肽还原酶（Glutathione reductase, GR）等含量及活性发生改变

（Broadmeadow and Jackson, 2000 Brunschön-Harti et al., 1995; Calatayud et al., 2010）。 

膜质过氧化被认为是 O3 胁迫下植物氧化伤害的重要表征，该过程伴随着多种醇醛小分

子化合物及活性自由基的产生，丙二醛（Malonaldehyde, MDA）作为膜质过氧化的主要产

物之一，广泛用于膜脂过氧化和组织伤害程度的诊断（Shulaev and Oliver, 2006）。O3 导致

的树木叶片膜质过氧化已经在自然生境下的欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）和欧洲云杉

（Picea abies [L.] Karst）中得到验证（Šrámek et al., 2007; Hůnová et al., 2010）。He 等基

于开顶气室的研究表明：与大气 O3 浓度（45 ppb）条件相比，连续 90 天 80 ppb 的 O3 暴露

导致银杏（Ginkgo biloba）幼苗叶片丙二醛含量升高了 50%（He et al., 2006）。膜脂过氧

化的加剧可能导致植物细胞膜通透性改变，离子跨膜运输调节机制失灵、胞内基质外渗等。 
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植物体叶绿素含量降低是 O3 胁迫最普遍的效应之一（Broadmeadow and Jackson, 2000; 

Manninen et al., 1999），叶绿素的降解与叶绿体膜的脂质过氧化有关（Dhindsa et al., 1981），

并与核酮糖 1，5-二磷酸羧化酶（RuBisco）的降解过程相偶联（Feller et al., 2008）。膜脂

过氧化导致膜通透性改变，O3 活性氧分子通过膜通道或以渗透方式进入叶绿体内，直接作

用于叶绿素分子，或通过进攻 RuBisco 活性位点间接介导叶绿素的降解。目前，高浓度 O3

胁迫导致的植物叶片叶绿素含量下降在各类树种如巨杉（Sequoiadendron Giganteum）

（Grulke et al., 1996）、欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）（Gielen et al., 2007）、白桦（Betula 

pendula）（Shavnin et al., 1999）、黑杨（Populus nigra）（Bortier et al., 2000）、湿地松（Pinus 

elliottii）（Zhang et al., 2011）等中均有报道。 

内源抗氧化系统是植物氧化抗性的基础，能够有效清除 O3 胁迫产生的活性分子及膜脂

过氧化生成的有毒产物，有利于植物的逆境生存（Didyk and Blum, 2011）。植物体内的抗

氧化物质主要分为两类：抗坏血酸、还原型谷胱甘肽等小分子类抗氧化物以及催化这些还

原物质参与反应、再生循环等过程的蛋白酶类如抗坏血酸过氧化物酶、谷胱甘肽还原酶等

（Smirnoff et al., 2001; De Kok and Tausz, 2001），图 1-1 描述了植物体内抗坏血酸、谷胱

甘肽参与的氧化还原反应及相关酶类。大量实验研究表明：高浓度 O3胁迫诱导植物体内抗

氧化物含量升高，抗氧化酶活性及其相关编码基因的表达增强等（Herbinger et al., 2005; 

Gupta et al., 2005）；植物 O3 敏感性很大程度上取决于其抗氧化物含量，特别是抗坏血酸

含量水平（Chen and Gallie, 2005）。抗坏血酸最初是在植物细胞内部合成，主要存在于细

胞基质溶液中，可经细胞膜蛋白类载体运输到胞间溶液并与 O3 及其诱导产生的活性分子发

生反应，进而降低其氧化胁迫，阻止细胞膜脂过氧化，保护植物免受 O3 伤害等（Horemans 

et al., 2000; Plöchl et al., 2000）。植物体内抗坏血酸清除 O3 及其活性分子的过程严格依赖

于抗坏血酸自身的氧化还原状态，只有还原型抗坏血酸才具有抵抗氧化胁迫的能力，还原

型抗坏血酸的再生需要还原型谷胱甘肽不断还原氧化型的脱水抗坏血酸盐来维持，这一过

程中还原型谷胱甘肽自身被氧化，还原型谷胱甘肽作为一种 O3 清除剂又通过谷胱甘肽还原

酶不断氧化辅酶 NADPH 来维持其还原状态。此外，细胞基质中的抗坏血酸本身可作为重

要的信号分子，直接参与植物 O3 胁迫信号转导、响应调控等过程（Conklin and Barth, 2004）。

Calatayud 等比较研究了地中海地区 4 种不同类型树木 Pistacia terebinthus, P. lentiscus, 

Viburnum lantana, V. tinus 的 O3 胁迫效应，结果表明：O3 胁迫导致 4 种树木叶片提取液中

超氧化物歧化酶、过氧化物酶活性均有增强，常绿树种酶活性增强幅度较落叶树种更明显，

具有更高的 O3 胁迫抗性（Calatayud et al., 2010）。 
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酚类化合物是植物体内另一类重要的抗氧化物，新绿原酸（Neochlorogenic acid）、

绿原酸衍生物（Chlorogenic acid derivatives）、槲皮苷（Quercetin-glycoside）金圣草黄素衍

生物（Chrysoeriol derivatives）、芹菜素衍生物（Apigenin derivatives）、黄酮苷（Flavonoid- 

aglycones）类化合物等具有清除植物体内活性氧自由基、羟基自由基的作用（Larson, 1988; 

Grace et al., 1998）。Yamaji等的研究发现：持续两个生长季1.5-1.7倍大气浓度O3熏蒸导致垂

枝桦（Betula pendula Roth）幼苗叶片酚酸类（Phenolic acids）、酚苷类（Phenolic 

acid-glycosides）、黄酮类（Flavonoid）及黄酮苷类化合物含量显著上升（Yamaji et al., 2003）。

此外，Jüttner的研究显示：O3胁迫导致欧洲云杉（Picea Abies）叶片萜类化合物含量升高

（Jüttner, 1988）；Carlsson等基于同一树种的研究表明：O3胁迫下植物叶片脂肪酸不饱和程

度降低（Carlsson et al., 1990），类似的结果在其他研究中也有报道（Saleem et al., 2001）。 

 

MDAsA：单脱氢抗坏血酸；DHA：脱氢抗坏血酸；ASC：抗坏血酸盐；GSH：还原型谷胱甘肽；GSSG：

氧化型谷胱甘肽；O2
·－：超氧阴离子；NADH：烟酰胺腺嘌呤二核苷酸；NADPH：烟酰胺腺嘌呤二核

苷酸磷酸；MDAR：单脱氢抗坏血酸还原酶；DAR：脱氢抗坏血酸还原酶；SOD：超氧化物歧化酶；

APX：抗坏血酸过氧化物酶；GR：谷胱甘肽还原酶 

图 1-1 植物体内抗坏血酸-谷胱甘肽循环示意图 

Figure 1-1 The ascorbate-glutathione cycle in plants 

1.3.3 光合呼吸 

高浓度O3对树木叶片光合碳同化速率具有明显的抑制作用（Bortier et al. 2000; Paoletti, 

2006）。Bussotti等利用开顶气室进行的研究显示：与过滤大气组相比，环境浓度O3处理显
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著降低了意大利北部地区2种常见树木夏栎（Quercus robur）和黑杨（Populus nigra）的净

光合速率（Bussotti et al., 2007）；一个生长季环境浓度O3处理导致温州蜜柑（Cirtus unshiu）

净光合速率下降了11.4%（Calatayud et al., 2006）；80 ppb O3连续处理90天导致蒙古栎

（Quercus mongolica）光合速率下降了50%以上（Yan et al., 2010）；基于之前100多项研究

的Meta分析显示：工业革命以来，近地层O3浓度升高导致全球森林树种光合速率平均下降

了11%，对应的气孔导度下降幅度平均为9%（Wittig et al. 2007）。另一方面，高浓度O3胁

迫对树木呼吸速率的影响表现为促进作用，相关结果在美国东部白松（Pinus strobus）以及

欧洲云杉（Picea abies）中均有报道（Yang et al., 1983; Wallin et al., 1990）。 

目前，关于 O3 胁迫导致树木光合速率下降的原因在不同学者间存在一定争议，针对不

同树种得出的结论也不尽相同（Degl’Innocenti et al., 2003）。大部分研究认为高浓度 O3

首先作用于植物叶片气孔，导致气孔开度下降，光合作用底物二氧化碳（CO2）供应受到

限制，光合速率因此降低（He et al., 2007; Xu et al., 2009）；另一些研究认为 O3 胁迫下植

物光合速率的下降主要是因为细胞内核酮糖 1，5-二磷酸羧化酶（Ribulose-1, 5-bisphosphate 

carboxylase/oxygenase, RuBisco）活性及含量降低导致，并与电子传递过程等受到抑制紧密

关联（Darbah et al., 2010, Feng et al., 2011）。基于叶绿素荧光分析显示：O3 胁迫下植物光

合速率的下降伴随着一系列荧光参数，如光化学淬灭系数（Photochemical quenching, qP）、

光系统 II（Photosystem II, PSII）潜在光化学量子效率（Fv / Fm）、PSII 实际光化学量子效

率（ФPSII）等的改变（Calatayud et al., 2006, Bussotti et al., 2011）。事实上，由于现代荧

光技术具有高灵敏度、实时测量、对植物组织无损伤性等特征，已发展经成为植物生境胁

迫响应研究中最重要的研究手段之一，结合荧光参数变异特征可对 O3 胁迫作用位点进行精

细标定，进而对植物 O3 胁迫下光合速率下降的原因进行深入分析（Wang and Kellomaki, 

1997）。基于这一技术的研究结果表明：O3 胁迫下植物叶片气孔开度降低本身是对光合速

率下降引起的胞间 CO2 浓度升高效应的一种反应，而非支配光合速率下降的原因。 

1.3.4 生长及生物量分配  

高浓度 O3 胁迫抑制树木生长，导致树木生物量下降且在地上部分与地下部分之间的分

配比例发生改变（Wang et al., 1986; Ottosson et al., 2003; Wittig et al., 2009）。FACE 条件

下，持续 2 个生长季 1.5 倍大气浓度 O3 处理导致一年生杂交杨（Populus tremula×P. 

tremuloides）幼苗株高、基径生长分别降低了 20%、17%，茎杆干重下降了 5%，根系干重

下降了 20%（Häikiö et al., 2007）；1.4-1.7 倍大气浓度 O3 连续 6 个生长季（1996 年 5 月-2001
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年 10 月）处理导致欧洲白桦（Betula pendula）幼苗叶面积生长量下降了 36%，株高、基

径生长量分别下降了 15%、20%（Oksanen, 2003）；针对 3 年生欧洲赤松（Pinus sylvestris）

幼苗的研究也表明：1.5-1.6 倍大气浓度 O3 连续处理 3 个生长季，导致其基径生长下降了

9%，茎杆干重积累量下降了 17%，根系干重积累量下降了 19%（Utriainen and Holopainen, 

2001）。Landolt 等基于开顶气室的比较研究发现：AOT40 每增加 10 ppm•h，欧洲山毛榉

（Fagus sylvatica）、白蜡（Fraxinus excelsior）、欧洲赤松（Pinus sylvestris）、挪威云杉

（Picea abies）幼苗生物量积累分别下降 17.4%、25.5%、5.6%、9.9%，同时，欧洲山毛榉、

白蜡地上部分与地下部分生物量比值随 AOT40 的增加而显著增加（Landolt et al., 2000）。

Meta 分析结果显示：当前近地层 O3（40 ppb）导致北半球中高纬度地区森林树种地下部分

生物量与地上部分生物量比值下降大约 3%（Wittig et al., 2009）。O3 胁迫下植物根部生物

量降低大于地上部分原因可能包括：（1）抗氧化物的合成将更多光合同化产物截留在叶

片部位（Gerant et al., 1996）；（2）韧皮部物质输送功能损伤导致光合产物向根际分配受

阻（Grantz, 2003）；（3）O3 胁迫刺激乙烯等气体激素分子的合成释放，抑制植物根系生

长（Wilkinson and Davies, 2010）等。 

目前，地表高浓度 O3对树木胁迫的研究主要集中于暖温带落叶、针叶树种以及地中海

常绿硬叶树种等（Feng et al., 2011）。以往大量试验研究表明：不同树种抵抗 O3 胁迫的能

力存在差异，被子植物较裸子植物更为敏感（Wittig et al., 2009），地中海常绿树种较落叶、

针叶树种耐性更强（Nali et al., 2004）。然而，对于亚热带地区广布常绿树种的 O3 敏感性

研究甚少，考虑到该地区高水平的 N 沉降以及独特的水热等气候条件，认为该区树种在

O3 胁迫响应机制上具有独特性，相关方面研究的开展亟待加强。 

1.4 N 沉降现状 

1.4.1 N 沉降概念 

N 沉降是指大气中的 N 元素以 NHx（包括 NH3、RNH2 和 NH4
+）和 NOx的形式，降落

到陆地和水体的过程。人类活动产生的活性 N 进入大气层后经大气转化与大气环流输送等

过程，其中约 60-80%又以沉降方式重新返回到陆地与海洋生态系统（Moffat, 1989）。根

据沉降方式不同，大气 N 沉降可分为干沉降和湿沉降两类。湿沉降即通过降水（雨、雪、

霜、雾）的方式发生沉降，沉降物主要包括 NH4
+和 NO3

-以及可溶性有机 N；干沉降即通

过降尘的方式发生沉降，沉降物主要包括有机 N，颗粒态（气溶胶态）NH4
+和 NO3

-，气态

NH3、HNO3、NOx等，干沉降量约占大气 N 沉降总量的 20-80%，因地理位置和气候条件
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差异而不同（Sparks et al., 2008）。 

1.4.2 N 沉降现状及趋势 

自然状态下，大气圈中的无机 N 固定速率（闪电固 N：10 Tg N year
-1、生物固 N：90-130 

Tg N year
-1）与活性 N（具有生物、光化学、辐射活性的 N 化合物）反硝化形成氮气（N2）

重返大气圈速率之间基本保持平衡（Galloway et al., 1995）。人类活动极大地推动了 N 素

从大气 N 库进入生物圈的过程，过去几十年中，化石燃料燃烧、农业化肥生产以及畜牧业

集约化经营等导致大规模的 N 化合物排放，环境大气中活性 N 不断累积并向陆地和水域生

态系统发生沉降，且呈现出全球化趋势（Matson et al., 1999）。据估计，人类活动产生的

活性 N 已由 1860 年的 15 Tg year
-1 增加到 20 世纪 90 年代中期的 165 Tg year

-1，增幅高达

11 倍，远远超过全球 N 素临界负荷 100 Tg N year
-1 的水平（Galloway and Cowling, 2002），

预计到 2050 年，全球活性 N 沉降总量将达到 195 Tg year
-1（Galloway, 2005）。在欧洲畜

牧业和工业发达地区，N 沉降超过 25 kg hm
-2

 year
-1（Binkley et al., 2000），荷兰地区森林

穿透雨水中的活性 N 普遍超过 50 kg hm
-2

 year
-1，有些甚至超过 100 kg hm

-2
 year

-1（Van 

Breemen and Van Dijk, 1988）。在人口密集、工业发达的德国中部地区，基于 N
15 同位素

稀释法连续 7 年（1994-2000）的观测研究表明大气 N 沉降水平为（64±11）kg hm
-2

 year
-1。

在美国东北部地区，当前 N 沉降总量较本底水平增加了 10~20 倍（Magill et al., 1997）。

我国广州市 1990 年降水中 N 沉降量为 73 kg hm
-2

 year
-1（任仁､白乃彬，2000）；1998-2003

年上海地区降水 N 沉降平均水平为 58.1 kg hm
-2

 year
-1（张修峰，2006）；2003-2004 北京

降水中 N 沉降量为 32 kg hm
-2

 year
-1（张颖等，2006）；1989~1990 以及 1998~1999 年度鼎

湖山自然保护区年降水N沉降量分别为 35.57和 38.4 kg hm
-2

 year
-1（周国逸、闫俊华，2001）。

亚洲地区 2000 年大气 N 沉降总量为 22.5 Tg year
-1，随着该区工业化进程的快速推进，大

气 N 沉降将持续升高，预计 2030 年将达到 37.8 Tg year
-1（Zheng et al., 2002）。 

地形、气候特征等因素导致的经济发展不均衡在很大程度上决定着全球大气 N 沉降的

分布格局。总体而言，目前高水平 N 沉降主要发生在北半球中低纬度的温带、亚热带地区，

形成美国、欧洲、东南亚三大 N 沉降集中区域。20 世纪 80 年代，美国、欧洲先后建立了

系统的跨区域大气 N 沉降监测研究网络，如美国的国家大气沉降计划（National acid 

deposition program, DADP）和清洁空气现状与趋势网络（Clean air status and trends network, 

CASTET）进行着全国 200 个站点干沉降和 60 个站点湿沉降的监测工作（Zhang et al., 

2012）。欧洲 N 饱和实验（Nitrogen saturation experiments，NITREX）在挪威、瑞典、丹
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麦、英国、瑞士、德国、荷兰 7 个国家设立 8 个监测位点，EXAMN 项目（Experimental 

manipulation of forest ecosystems in Europe）覆盖挪威、瑞典、丹麦、荷兰 4 个国家的 6 个

监测站点（Wright and Rasmussen, 1998）。EMEP 监测结果显示：1998-2003 年间欧洲许多

地区的 NOx排放量有所减少（20-50%），这主要是因为 20 世纪 90 年代以来发达国家实施

了严格的污染控制法规以及新型能源技术的不断涌现所致。但从全球尺度来看，大气中的

活性 N 含量将持续升高，N 沉降依然是全球变化的重要方面。 

1.4.3 N 沉降的生态学效应 

人为干扰下的大气 N 素沉降已成为全球 N 素生物化学循环的一个重要组成部分。作为

营养源和酸源，大气 N 沉降加剧将严重影响陆地及水生生态系统的生产力和稳定性，对土

壤和水体环境、农业和森林生态系统以及生物多样性等方面都会造成重要影响。大气 N 沉

降的生态学效应概括起来包括以下方面： 

（1）过度 N 沉降污染地表水源，导致水体富营养化。我国太湖流域每年由于大气 N

素湿沉降导致的 N 输入占太湖年 N 输入总量的 13.6%，是导致该区蓝藻大规模爆发、水体

富营养化的重要原因（宋玉芝等，2005）。 

（2）大气 N 沉降中的 NO3
-以及 NH

4+是导致地表土壤酸化的重要原因，NH
4+的土壤

酸化效应主要是由于其硝化过程中不断释放 H
+，从而引起土壤 pH 值降低（Galloway, 

1995）。欧洲中部、斯堪的纳维亚半岛、美国和加拿大等地区和国家的酸雨严重区域，地

表土壤已呈现明显的酸化特征，酸化导致土壤物理、化学性质发生改变，盐基离子淋溶损

失加剧，土壤养分保持能力下降，土壤贫瘠化等。 

（3）高水平 N 沉降造成植物体营养失衡，导致植物体内 N 素的过量积累，影响植物的

逆境胁迫抗性；N 沉降会引起土壤中铝离子的溶出增加，铝离子的存在会抑制植物对其他

阳离子及磷的吸收（Macklon and Sin, 1992）。 

（4）在一定的阈值范围内，N 输入有利于植物叶片内部核酮糖 1，5-二磷酸羧化酶的

合成，促进植物光合作用，增加生产力和生态系统的碳蓄积能力；然而超过植物承载阈值

的 N 沉降将对植物的光合同化产生不利影响，导致生产力下降等。Nakaji 等发现生长在高

N 处理下的日本赤松幼苗针叶 RuBisco 浓度和活性显著降低，叶绿素含量也呈下降趋势，

N/P、Mn/Mg 比值显著升高（Nakaji et al., 2002）。Minocha 等发现尽管 N 沉降会导致植物

叶片中的N水平显著升高，植物并不将多余的N用来合成更多的RuBisco以提高光合能力，
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而是以腐胺（一种胁迫指示剂）或其前体精氨酸的形式在体内累积（Minocha et al., 2001）。

生态系统的 N 饱和阈值一般与植被类型、本底 N 素供给情况、土壤特征等因素相关，通常

将 25kg hm
-2

 year
-1 输入量作为森林生态系统的 N 饱和阈值（Aber et al., 1998）。 

（5）N 沉降抑制植物根系生长，降低植物根冠生物量比值（van Dijk et al., 1990），

导致植被生态系统物种丰富度丧失，改变生态系统的物种组成及结构功能，同时使土壤微

生物物种多样性降低等。欧洲和北美的 N 施肥实验表明，有效 N 的增加会提高草原生态系

统速生种和养分含量高的物种的生长速率和优势度，同时减少本地种的物种丰富度

（Huenneke et al., 1990）。Lilleskov 等在阿拉斯加的一个工业区所做的研究发现，随着 N

沉降速率的增加，外生菌根的数量由 30 减少到 9，菌根变化可能通过反馈作用降低本地优

势灌木种的丰富度，使其被大量外来草种替代（Lilleskov et al., 2002）。 

1.5 N 沉降条件下 O3浓度升高对树木影响的研究 

关于大气 N 沉降对树木 O3 胁迫敏感性的影响，当前学术界尚未形成统一的观点，不

同研究结论之间存在很大差异。Lippert 等针对不同 N 施加条件下，5 年生欧洲云杉（Picea 

abies）的研究结果显示：高浓度的土壤 N 素输入导致植物叶片光合参数 O3 敏感性增强；

Pääkkönen 和 Holopainen（1995）、Landolt 等（1997）分别研究了不同 N 沉降水平下欧洲

白桦（Betula pendula）幼苗生长参数、叶片形态等方面的 O3 响应特征，认为 N 素施加能

够在一定程度上缓解 O3 胁迫（Pääkkönen and Holopainen, 1995; Landolt et al., 1997）；Pell

等通过对生长在不同 N 素梯度下的美洲山杨（Populus tremuloides）幼苗进行 2 个月开顶气

室 O3 熏蒸处理，结果发现：只有在最适 N 施加条件下，O3 胁迫导致研究幼苗生物量显著

下降，而根冠生物量比值在各种 N 处理中均有下降。Watanable 等在对短柄枹栎（Quercus 

serrata）幼苗光合和生长参数的研究中发现，O3 与 N 处理之间不存在明显交互作用。N 沉

降条件下植物 O3 胁迫响应模式可能存在树种特异性，且受树木生长阶段及其他环境因子的

影响（Watanable et al., 2007）。 

1.6 研究展望 

近地层 O3 浓度升高是导致全球范围内粮食减产、植被退化的重要原因之一，过去几十

年中，世界各国的科学家针对地表植物特别是北美、欧洲地区主要粮食作物的 O3 胁迫效应

开展了大量的研究工作，建立了基于暴露强度（SUM06、AOT40）、吸收剂量（AFst）等

O3 胁迫指标的作物产量损失定量评估模型，这些研究构成上述地区现行 O3 污染控制标准
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的主要理论依据（Musselmana et al., 2006）。然而，在东南亚等发展中国家集中的地区，

主要粮食作物的 O3 胁迫效应研究仍有待加强，一方面系统化的跨区域大气 O3监测网络亟

待建立，另一方面区域作物 O3 敏感性评价研究需要大规模开展。此外，目前的 O3胁迫模

型未能考虑植物自身的抗氧化能力，整合环境 O3 暴露强度、植物气孔 O3吸收过程、抗氧

化系统 O3 清除能力等多方面信息，建立基于过程的 O3 胁迫模型，将是未来精细量化 O3

胁迫效应的基础。 

围绕森林树种的 O3 胁迫效应，之前的研究主要涉及叶片伤害症状、形态解剖、生理抗

性、光合呼吸、幼苗个体生长、生物量积累与分配等方面；研究手段多采用人造气箱、开

顶气室、FACE 平台等；研究对象主要针对暖温带针叶、落叶树种以及地中海常绿硬叶树

种等。幼树的研究结果在推广到自然生境过程中存在一系列问题，且针对某些孤立树种的

研究不能反映复杂生态系统的 O3 胁迫响应模式。因此，开展自然生境下不同类型森林生态

系统 O3 胁迫效应长期定位监测研究具有重要意义；此外，借助现代分子生物学手段，深入

阐明植物 O3 胁迫信号传导过程中的分子调控机制以及植物 O3 抗性的基因基础等，将是未

来改良、选育 O3 抗性树种的基础。 

大气 N 沉降是与近地层 O3 浓度升高同时存在的另一个全球性环境污染问题，关于 N

沉降的生态效应，过去几十年进行了大量的研究，对其认识也较为丰富。然而，针对大气

N 沉降条件下地表植物的 O3 胁迫响应模式特征，目前开展的研究相对较少，且主要以人工

模拟 N 沉降条件下的控制实验研究为主，人工模拟 N 沉降通常只是以某种简化的含 N 溶

液或缓冲液体系经土壤表层浇灌的方式进行施 N，这与自然条件下复杂的 N 沉降过程存在

很大差异。因此，优化 N 沉降模拟方案，或者借助开放系统的自然沉降情形开展实验研究，

将有利于对 O3 浓度升高与大气 N 沉降复合污染条件下植物胁迫响应特征的客观阐明。此

外，综合考虑大气 CO2 浓度升高、干旱等情形的植物 O3 胁迫响应特征研究也是未来全球

变化研究的重要方面。 
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第二章 材料与方法 

2.1 实验地点 

实验地点位于浙江省宁波市天童森林生态系统国家野外科学观测研究站（29°48′ N, 

121°47′E），属典型亚热带季风气候，四季分明，冬季寒冷干燥，夏季温暖湿润。年平均

气温 16 ℃，最暖月 7 月平均气温 28.1 ℃，最冷月 1 月份平均气温 4.2℃，≥10℃的年活

动积温为 5166.2℃，全年无霜期 238 天。日均太阳辐射 13.8 MJ·m
-2

·day
-1，年平均降水为

1375 mm，且主要集中在 6-8 月。土壤类型为山地红黄壤，土质偏酸，pH 值大约在 4.4-5.1

之间，母质基底为中生代沉积物及入侵性的石英岩和花岗岩。区域地带性植被以亚热带次

生常绿阔叶林为主，并发育有以马尾松为优势种的常绿针叶林及针叶阔叶、落叶阔叶混交

林等多种林分类型（Wang et al., 2007）。 

实验期间降水量、太阳辐射强度变化情况如图 2-2 所示，日降水量为每日逐时降水量

的总和，太阳辐射强度以每平方米地表每日逐时太阳辐射总量表示。2010 年 5 月 1 日-2010

年 10 月 31 日期间，实验地总降水量为 898.90 mm，最大日降水量为 50 mm，出现在 2010

年 7 月 26 日（暴雨）；日降水量在 25-49.9 mm 范围内，达气象学上大雨标准的天数共 12

天，分布在 5 月份（2 天）、6 月份（2 天）、7 月份（4 天）及 10 月份（4 天）；以暴雨、

大雨形式形成的降水量共计 445.20 mm，占监测期降水总量的 49.53%。2010 年 6 月 14 日

-7 月 14 日为我国长江三角洲地区梅雨季节，雨水充沛，降水量达 306.60 mm，占监测期降

水总量的 34.10%；而在梅雨过后的整个 8 月份，月降水量仅为 12.60 mm，占监测期降水

总量的 1.4%，为实验地干旱期。 

2010 年 5 月 1 日-2010 年 10 月 31 日期间实验地太阳辐射强度总量为 40766.29 kw·m
-2，

最强日辐射出现在 2010 年 8 月 8 日，辐射强度达 468.68 kw·m
-2，最弱辐射日出现在 2010

年 10 月 25 日，辐射强度仅为 24.36 kw·m
-2。日辐射强度超过 400 kw·m

-2 的实验天数为 13

天，对应辐射量占辐射总量的 12.64%；日辐射强度超过 300 kw·m
-2的实验天数为 56 天，

对应辐射量占辐射总量的 51.20%。从图 2-1 可以看出，较低太阳辐射强度通常对应于较高

降水，梅雨季节较梅雨前、后期太阳辐射显著偏弱，而从 9 月份开始太阳辐射强度的波动

下降主要与生长季末期太阳高度角逐渐变小有关。 
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图 2-1 2010 年实验期间日降水量与太阳辐射强度 

Figure 2-1 Daily precipitation (A) and sola radiation intensity (B) in the experimental site during May 1 to 

October 31, 2010 

2.2 实验设计 

2.2.1 开顶气室 

本研究采用自制的改进型开顶气室进行 O3 暴露模拟，开顶气室搭建于 2008 年年初，

主体部分采用塑钢构架，壁膜为聚乙烯高透性膜（透光率 98.3%）。气室底面为正八边形，

边长 1 m，高 2.4 m，上部呈 45°倾斜，逐步收缩形成直径 1m 的圆形顶端开口，气室总体

积约为 11.5 m
3。O3 的制备以纯度为 99.6%的工业用压缩氧气（O2）为源，经高压放电（济

南三康环保科技有限公司）产生。用功率为 750 w 的离心风机（气流量为 14 m
3
 min

-1）进

行鼓气，O3 以大气混合气的形式通入开顶气室中，气流控制采用钻子流量计调节，进入气

室内的 O3 经气室布气系统均匀分布于气室内，开顶气室内气流交换速率保证每分钟 2 次以

上。 

布气系统由水平方向上两根等长且直径为 5 cm 的透明有机玻璃管、垂直方向上一根
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直径 11 cm 的 PVC 导气管组成，两部分经轴承连接。每根有机玻璃管长 80 cm，一端封闭，

其上等距离分布圆形小孔，小孔与水平方向成 45°夹角，小孔数量和直径决定于垂直导气

管横断面积，一般满足（小孔数量×小孔面积）≥垂直导气管横断面积的关系。水平布气

管高于气室内植物冠层顶部 50 cm 以上，其转动动力来源于离心风机气流的推动作用。上

述通气、布气管道均采用惰性材料，避免与 O3 发生反应。 

监测期内日均空气温度高于 25 ℃的天数共 80 天，主要分布在 7、8、9 月份，日均气

温高于 30 ℃的天数共 8 天，且全部分布在 8 月份。日均气温最高值出现在 8 月 10 日，达

31.29 ℃；日均气温最低值出现在 10 月 27 日，为 11.63 ℃。2010 年 5 月 1 日-10 月 31 日

期间开顶气室内日均温度平均水平为 23.77 ℃，较同期外界空气平均温度 23.13 ℃高

0.64 ℃。Mann-Whitney 秩和检验（Mann-whitney rank sum test）结果显示：气室内、外空

气温度平均值之间不存在显著差异（P＝0.178）；监测期内开顶气室内温度时间变异模式与

气室外类似，二者之间存在显著相关，相关系数为 0.970（P＜0.01）。就空气相对湿度平均

值而言，气室外为 81.60%，气室内为 82.65%，较前者高 1.05%，两者之间不存在显著差

异（P＝0.178）；开顶气室内、外空气相对湿度时间变异模式特征类似，二者之间的相关系

数为 0.875（P＜0.01）。开气室内、外温湿度的一致性及变异模式的相似性从一个侧面论证

了本实验中采用开顶气室模拟外界大气环境的合理性。 

由于本实验是在开顶气室内进行，盆栽幼苗水分供应充足，土壤含水量相对较高，7-8

月份梅雨季节期间，空气湿度大，实验幼苗水分蒸腾量小，故其土壤含水量多控制在 20%

以下，最小土壤含水量出现在 7 月 10 日，为 12.95%；而在 8 月份高温、高辐射、高蒸腾

季节，有必要保持植物充足的水分供应，土壤含水量达到 30%以上，最大含水量达 49.44%，

出现在 8 月 19 日；此外，8 月 20 日、8 月 21 土壤含水量日均值分别为 44.35%、41.99%，

超过 40%（图 2-2）。 
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图 2-2 2010 年实验期间土壤含水量与空气温湿度 

Figure 2-2 Dynamic patterns of soil water content (A) and comparisons of air temperature (B) and relative air 

humidity (C) inside and outside open top chambers 

2.2.2 实验材料 

试验材料为香樟（Cinnamomum camphora）一年生实生幼苗，由浙江省嘉兴市桐乡特

种苗繁育中心购得，于 2009 年 1 月植入容量为 5 L（高 15 cm×直径 28 cm）的塑料花盆

中，栽培基质为当地红黄壤与树皮腐殖质的混合物（体积比 1：1），土壤有机碳、总氮、

总磷、总钾含量分别为 0.98%、1.36 g·kg
-1、0.27 g·kg

-1、1.41%。盆栽幼苗培育于控温温室

内，并于 2009 年 4 月中旬移到外界大气环境中缓苗生长。2009 年 5 月 10 日，选取长势一
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致的幼苗 90 株（15×6）移植于开顶气室中进行 O3 熏蒸实验，O3 处理时间为 2009 年 5 月

15 日-9 月 10 日，2010 年 5 月 1 日-10 月 7 日，阴雨天停止熏气，试验期间，水分浇灌充

足，不存在干旱胁迫，2009 年 10 月-2010 年 3 月越冬期实验幼苗培育于天童实验站温室内，

幼苗成活率 100%。 

2.2.3 实验处理 

O3 处理设大气 O3 浓度（AA），大气 O3 浓度+60 ppb（AA+60），大气 O3 浓度+120 ppb

（AA+120）三个水平，每个 O3 水平设两个 OTC 重复，每个 OTC 中 15 株幼苗随机分为

三组，每组 5 株，分别设空白对照（N0）、施 N 30 kg·ha
-1

·year
-1（N30）、施 N 60 kg·ha

-1
·year

-1

（N60）。N 素施加在 2009、2010 两个生长季内分 12 次进行，分别为 2009 年 5 月 28 日、

6 月 23 日、7 月 7 日、7 月 23 日、8 月 11 日、8 月 27 日，2010 年 5 月 1 日、5 月 24 日、

6月 11日、7月 2日、7月 27日、8月 20日，每次以 250 ml 4.4 mM或 8.8 mM硝酸铵（NH4NO3）

溶液浇灌于盆内土壤表层，空白对照浇以等量自来水。 

2009、2010 两个生长季 O3 处理期间，实验地环境 O3 浓度 8 小时日均值（M8）分别

为 32.0 ppb、27.2 ppb，后者低于前者，这一方面可能是因为 2010 年实验时间长，包含了

更多低浓度 O3 天数，特别是 9 月下旬 10 月初生长季结束的时候，随着太阳辐射、温度的

降低，地表 O3 生成受到制约，环境 O3 浓度一般偏低，而且此实验中 2010 年 5 月 1 日-5

月 25 日期间包含 15 个阴雨天气日，阴雨条件下环境 O3 浓度通常会降到 15 ppb 以下；另

一方面 2010 年环境 O3 浓度日均值的下降可能意味着该区 O3 污染状况较 2009 年出现一定

程度改善，这可能是因为区域性 O3 污染控制措施的加强和实施导致，也可能与 2010 年区

域气候特征如高降水（2009 年全年降水量为 1641 mm，2010 年全年降水量为 1733.4 mm）

等有关。基于同样的原因，尽管 2010 年 O3 暴露时间长于 2009 年，累积 O3暴露强度指标

如 AOT40 与 SUM06 在两个生长季之间差异较小。此外，从表 2-1 可以看出，AOT40 衡量

的 O3 累积暴露强度较 SUM06 指标小，特别是在 AA+60、AA+120 等高浓度 O3处理水平

下，这反映了两种测度指标在不同浓度 O3 权重赋予过程中的差异：高浓度 O3处理（≥60 

ppb）下，SUM06 通常具有比 AOT40 更快的累积速率。时间变异方面，实验地环境 O3浓

度一般在 6 月上旬及 8 月下旬的晴朗日较高，梅雨期较低。 

气室内盆栽幼苗位置随机分配，每隔 5 天随机交换；每隔 10-15 天，对气室 O3 浓度进

行随机重置，对应处理幼苗也随之变化气室，如此处理可以避免气室间、气室内由于光照、
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空气湿度微差异等导致的位置效应，减小系统误差，保证每一株观测植物随机性和独立性。 

表 2-1 实验期间 O3暴露强度 

Table 2-1 Mean of 8-hour average O3 concentrations (M8, ppb), AOT40 (ppm·h) and SUM06 (ppm·h) in 

different fumigation regimes during the two growing seasons of Cinnamomum camphora seedlings 

臭氧处理 

2009 (05/25-09/10)  2010 (05/01-10/07) 

M8 AOT40 SUM06  M8 AOT40 SUM06 

AA 32.0 5.8 8.4  27.2 6.7 8.6 

AA+60 60.3 27.2 46.4  57.7 26.1 45.6 

AA+120 88.7 56.0 75.2  88.1 56.3 74.9 

2.3 实验内容及方法 

2.3.1 O3浓度及气象数据监测 

实验期间，利用紫外吸收 O3 分析仪（Model 49i-Thermo, USA）对开顶气室内幼苗冠

层顶部 10 cm 处 O3 浓度进行连续监测，监测时间间隔为 5 分钟，每 30 分钟对其求平均值

并作记录存储。开顶气室透光率采用 LI-6400 外置光量子传感器进行测定（Li-Cor Inc., 

Lincoln NE, USA），气室内空气温度、相对空气湿度采用 DSR-TH 温湿度仪（杭州佐格微

系统有限公司，杭州，中国）进行测量，测量间隔为 30 分钟；气室外空气温度、相对空

气湿度来源于天童森林生态系统国家野外科学观测研究站气象站逐时监测数据。空气水汽

压亏缺（D, KPa）由气温和湿度根据如下公式求得(Campbell, 1998)。 

exp (1 )a

a

bT
D a RH

T c

 
    

                     

(2-1) 

Ta，空气温度（℃）；RH，空气相对湿度；常数 a、b 和 c 分别取值为 0.611（kPa）、17.502

和 240.97（℃）。采用 ECH2O 土壤湿度测量系统（Decagon Devices, Inc., Pullman, WA, USA）

测定土壤含水量，测量时间间隔为 10 分钟。 

2.3.2 叶片伤害症状及叶形态 

每隔三天针对全部研究幼苗，检测 O3 胁迫导致的叶片伤害症状，包括色斑、叶漂白、

叶组织坏死斑块等，并记录每个生长季伤害症状首次出现日期。2010 年 7 月 5 日、8 月 6
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日、9 月 3 日、10 月 1 日，对每株幼苗伤害症状叶片（叶损伤面积≥5%）数及总叶片数进

行统计，并计算受损叶片数占总叶片数的比例。 

叶片大小（Leaf size）根据每株幼苗叶片总面积与叶片总数比值确定，比叶面积（Specific 

leaf area）的确定于 2010 年 6 月 2 日、7 月 10 日、8 月 20 日、10 月 10 日针对不同叶龄叶

片取样分别进行，叶面积经 LI-3000 便携式叶面积仪（Li-Cor Inc., Lincoln NE, USA）扫描

计算得出，叶片干重经高温烘干称量确定，比叶面积根据如下公式计算得出： 

=比叶面积 叶面积/叶片干重                      (2-2) 

2.3.3 叶绿素与叶片抗性生理 

实验幼苗叶片叶绿素含量主要采用分光光度法进行测定，并结合叶绿素仪 SPAD502

（Minolta Corporation Ltd., Osaka, Japan）的使用，两种方法主要区别在于前者可以得出叶片中

不同成分叶绿素含量的准确浓度，后者只是给出叶绿素总量水平的相对值（SPAD 值），无

量纲，但是后者操作简便，可实现对植物的原位无损测量。分光光度法测定叶绿素含量基

于 0.9 cm
2 的叶圆片进行，在 4℃暗环境下用 4 ml 95%的乙醇溶液浸泡提取 48 小时，然后

测定提取液在 664、648、470 nm 波长的吸光度，根据 Lambert-Beer 定律： 

A Kbc                              (2-3) 

其中 A为吸光度；K 为吸光系数；b 为溶液的厚度；c 为溶液浓度。结合运用 Lichtenthaler

（1987）的修正公式可计算叶绿素 a、叶绿素 b 以及类胡萝卜素含量。采用 SPAD502 叶绿

素仪测量叶绿素含量原理如下：叶绿素吸收峰主要分布在蓝光和红光区域，在绿光区域形

成吸收低谷，在近红外区域几乎没有吸收。发光二极管同时发射出峰值波长为 650 nm 的

红光和峰值波长为 940 nm 的近红外光，到达植物叶片后，经叶片叶绿素吸收、叶表反射，

剩余部分透过叶片被接收器转换成为相应的电信号，近红外光发射和接收主要是为了消除

叶片厚度等方面对测量结果的影响，红光电信号经 A/D 转换器转换为数字信号，微处理器

利用这些数字信号计算叶绿素的相对含量，表示为 SPAD 值： 

0

0

/
( )

/

t

t

IR IR
SPAD Klg

R R


                       

(2-4)

 

K 为常数； tIR 为经过叶片后的近红外光强度； 0IR 为二极管发射的初始近红外光强度； tR

为经过叶片后的红光强度； 0R 为初始红光强度。 
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选取幼苗中上部没有明显O3胁迫症状的成熟叶片，在远离叶脉部位打孔制备直径 1 cm

的叶圆片，冷冻保存于-80℃以待生理抗性分析。丙二醛（Malondialdehyd, MDA）含量采

用硫代巴比妥酸法测定：称取 40-50 mg 冷冻样品，液 N 环境下研磨，与 2 ml 6%的三氯乙

酸（Trichloroacetic acid, TCA）溶液混合以制备匀浆液，并将其转移到 5ml 离心管中，4℃

条件下 13000×g离心 15分钟，离心上清液与 5%的硫代巴比妥酸（Thiobarbituate acid, TBA）

溶液混合，在 95 ℃水浴锅中反应 15 分钟，反应体系为 20%的 TCA 缓冲液，反应产物 8000

×g 离心 5 分钟，转移其上清液并于 450、532、600 nm 波长下测定吸光度，MDA 含量可

由下列方程计算得出（Heath and Packer, 1968）： 

532 600 4506.45 ( ) 0.56MDAC A A A                      (2-5) 

其中 MDAC ，MDA 含量，单位为 1mol L  ； 532A 、 600A 、 450A 分别为 532、600、450 nm 波

长溶液吸光度。 

酸性环境下，还原型抗坏血酸（Ascorbic acid, AsA）能将 Fe
3+还原为 Fe

2+，Fe
2+可进一

步与联吡啶（ , bipyridyl  ）反应生成有色络合物，该络合物能够吸收 525 nm 波长段光

波，根据吸光度可以反推得出叶片还原型抗坏血酸含量；二硫苏糖醇（Dithiothreitol, DTT）

存在条件下，脱氢抗坏血酸（Dehydroascorbate, DHA）被还原为还原型抗坏血酸，然后根

据还原型抗坏血酸的定量方法可以求出总抗血酸含量，反应体系中多余的二硫苏糖醇可用

N-乙基马来酰亚胺（N-Ethylmaleimide, NEM）清除（Okamura, 1980）。 

总抗氧化能力的测定采用 FRAP 法（Griffin and Bhagooli, 2004）测定，以能够还原 Fe
3+

得到的 Fe
2+量为其测度。2，4，6-三吡啶基三嗪（2, 4, 6-tripyridyl-s-triazine, TPTZ）存在条

件下，植物抗氧化剂能将 Fe
3+还原为 Fe

2+，并形成在 593 nm 波段具有最大光吸收的

Fe
2+

-TPTZ 复合物，其吸光度与反应体系中抗氧化物含量存在线性关系。20-30 mg 冷冻样

品在液 N 环境下研磨并溶解于 2 ml 体积分数为 70%的冰乙醇溶液中，4 ℃条件下 3000 rmp

离心 20 分钟，吸取 10 μl 离心上清液，并用 90 μl 去离子水稀释，然后与新鲜制备的 900 μl 

FRAP 体系常温反应 40 分钟并测定反应产物吸光度。FRAP 反应体系的制备过称如下：300 

mM 醋酸盐缓冲液（Acetate buffer, pH＝3.6），10 mM 2，4，6-三吡啶基三嗪溶液和 20 mM 

FeCl3·6H2O 溶液按 10：1：1 比例混合并加热至 37 ℃。 

2.3.4 叶片元素含量分析 

叶片元素含量包括总碳、总氮及硫含量的测定基于元素分析仪平台（Vario ELIII, 
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Germany）进行，叶片经 85℃烘箱烘干至恒重，粉碎研磨过 100 目筛，取大约 12 mg 装入

锡舟，以茶叶为标样，进样分析。 

2.3.5 光合与荧光参数 

利用配置有荧光叶室（6400-40）的红外气体分析系统 LI-6400（Li-Cor Inc., Lincoln NE, 

USA）测量光照条件下植物叶片气体交换速率、荧光特征等参数，包括净光合速率（PN）、

气孔导度（Gs）、胞间 CO2 浓度（Ci）、蒸腾速率（Trmmol）、饱和光强下光系统 II（PSII）

光化学效率（ /v mF F ）、光化学淬灭系数（qP）、光系统 II 有效光化学量子产率（ΦPSII）等，

水分利用效率（Water use efficiency, WUE）表示为 PN与 Ci 的比值。所有测量均在晴朗日

上午 09：00-12：00 进行，光量子通量密度控制在 1200 μmol·m
-2

·s
-1的饱和水平，CO2 通过

5 ml 高压钢瓶提供，通量密度固定为 380 μmol·m
-2

·s
-1，测量期间叶室温、湿度分别设置为

30±0.5 ℃、60±5%。所有测量数据均在变异系数≤3 的稳定状态下记录，所有测量针对无

明显 O3 伤害症状的叶片进行。 

借助于便携式荧光测量系统（FMS 2, Hansatech Instruments Ltd., Norfolk, UK），对暗适

应条件下叶片最大光化学量子效率（Fv/Fm）进行测量。叶片首先在避光环境下适应 30 分

钟，打开调制光（0.6 kHz]），测量 oF ，然后使用一束持续时间 1 s，强度为 8000 μmol·m
-2

·s
-1

的饱和光脉冲诱导光系统 II 反应中心关闭、以产生最大荧光 mF ， /v mF F 根据如下公式计算

得出： 

( )
/ m o

v m

m

F F
F F

F


                          (2-6) 

光合速率-CO2 浓度响应曲线（A-Ci response curves）通过顺序测量 380、200、150、100、

50、400、600、900、1200、1500 μmol·mol
-1

 CO2 浓度对应的光合速率进行拟合，开始测量

前，叶片暴露于 1200 μmol·m
-2

·s
-1 饱和光强下进行 15-30 分钟光诱导，以使光系统 II 充分

开放，测量期间叶室光强、温湿度与瞬时值测定过程中保持一致。根据 Long 和 Bernacchi

的方法拟合确定最大羧化速率（Vcmax）、最大电子传递速率（Jmax），并调整到 25 ℃水平，

以方便测量之间比较（Long and Bernacchi, 2003）。 

2.3.6 树干液流 

根据热平衡原理，采用 Dynagage 液流传感器 SGA9-ws（Dynamax Inc., Houston, Texas, 
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USA）监测水杉幼苗树干液流动态。选取 6 株长势一致的幼苗（胸径 9.7-10.3 mm），在距

盆内土表 15 cm 的部位测量树干直径，用砂纸将树干实验部位打磨平整，并用吸水海绵清

理吸附尘埃，待干燥后喷施芥花油（Canola oil），待其挥发，残留层可以防止树干表皮与

传感器之间发生黏粘。将传感器安装在处理好的树干部位，传感器在安装前内侧涂一层 G4

绝缘硅胶，以阻止水汽渗透对传感器热电元件的腐蚀。为防止与外加发生热交换，安装好

的液流传感器外围包裹隔热泡沫铝箔（Aluminum bubble foil）。数据记录到 CR1000 数据采

集器中，每 10 分钟一次观测，测量时间从 2010 年 7 月 1 日持续到 9 月 27 日。实时液流

值根据热平衡方程及热量-流速转化方程得出： 

Qf =Pin﹣Qr﹣Qv                       (2-7) 

F=Qf / (Cp·dT)                        (2-8) 

Qf，Pin，Qr，Qv 分别表示单位时间树干液流携带热量（J·h
-1）、加热器输入热量（J·h

-1）、

树干径向传导热量（J·h
-1）、纵向传导热量（J·h

-1）；F 为液流速率（g·h
-1）；Cp，水的比热，

等于 4.186 J·g
-1

·℃-1；dT，电耦差分信号转换成的温度差。 

2.3.7 整株呼吸 

利用 LI-840 CO2/H2O 分析仪（Li-Cor Inc., Lincoln NE, USA）进行植物整株呼吸速率

的测定，测定系统还包括 44 cm×44 cm×120 cm 铝合金构架密闭箱、遮光罩、气泵、干燥

剂、过滤器等。密闭箱内距底面 40 cm、80 cm 处各有一台功率 100 w 的风扇固定在两个对

立壁侧，风扇的作用主要是为了充分混匀箱内气体，防止出现局部高浓度 CO2 区域。测定

过程中，将植物放置于密闭箱内，遮光罩完全遮光，箱内气体经气泵抽取、干燥去湿、过

滤除尘后进入 CO2 分析仪进行浓度检测，经过浓度检测的气体经仪器另一端开口排出并由

塑料软管闭合循环回到密闭箱内。分析过程中 CO2 浓度记录起始点为 420 μmol·mol
-1，每

10 s 作一次记录，记录时间为 15 分钟。植物整株呼吸速率根据下列公式计算： 

0

1
( )m

M

V
R c c

V T
                         (2-9) 

其中R表示呼吸速率； 0c 为记录起始点 CO2 浓度，取值为 420 μmol·mol
-1； mc 为记录终点

CO2 浓度；V 表示气室体积，单位为 L，取值为 232.32 L； MV 表示气体摩尔体积，本研究

中近似取标准状况值 22.4 L·mol
-1；T 为记录时间，单位为 s，本研究中取值为 900 s。 
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2.3.8 生长参数 

实验期内，生长参数测量基于月尺度进行，测量参数包括幼苗株高、基径、叶片数等。

株高以主茎高度为准，采用 100 cm 量程钢尺测定；基径大小取土表 10 cm 处幼苗主茎两个

垂直方向上游标卡尺读数均值；叶片数的统计结合使用人工计数、新叶标定等多种方法。

用不同时期株高、基径测度的差值表示实验幼苗在一定时期内的绝对生长量；绝对生长量

与前期生长参数的比值为相对生长量。 

2.3.9 生物量累积与分配 

2010 年 10 月中旬，对所有实验幼苗进行收获，摘除并统计每株幼苗叶片个数，以土

表为基准将实验幼苗分为地上、地下部分，对根际吸附的土壤颗粒进行小心清洗。植株各

部分于 80 ℃烘箱烘干至恒重，称量并计算植株生物量及地上部分与地下部分生物量比值。 

2.4 数据分析 

基于SAS平台进行数据分析（SAS 9.1.3, SAS Institute, Cary NC., USA），采用双因素方

差模型检验O3与N处理的主效应及交互效应显著性；重复测量分析模型用来检验时间尺度

上观测变量的变异显著性。验后多重比较采用Tukey法，当O3处理与N处理之间存在显著交

互作用时，多重比较分别在不同N处理水平下3个O3浓度之间进行；当两种处理之间交互作

用不显著时，首先将处理组合归总到单因素处理3水平下，然后针对每种处理不同水平分

别进行多重比较。统计分析前首先进行数据方差齐性与分布正态性检验，并对不满足上述

条件的数据进行对数转换。P≤0.05时，认为差异达到显著水平。 
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第三章 叶片症状与植株生长 

3.1 叶片伤害症状 

香樟叶片 O3 伤害症状主要表现为叶片上表面出现黄色至棕色斑点、镀铜色斑块、叶片

萎黄、叶肉组织损伤坏死等。2009 年、2010 年首例 O3 伤害症状均出现于最大浓度 O3 暴露

水平（AA+120）、最小浓度 N 素施加条件（N0）下；首例症状出现对应的 AOT40 分别为

32.68 ppm•h、30.81 ppm•h。 
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图 3-1 O3与 N 处理对香樟幼苗症状叶片比例的影响 

Figure 3-1 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the symptomatic leaf percentages of 

Cinnamomum camphora seedlings 
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图 3-1 显示了 2010 年 6 月 30 日、8 月 6 日、9 月 3 日不同 O3 与 N 处理下，香樟幼苗

症状叶片（症状面积≥5%叶片面积）占单株幼苗叶片总数的百分比。随着 O3 暴露时间的

延长，香樟幼苗症状叶片比例逐渐上升。大气 O3 浓度加 60 ppb 条件下，症状叶片数在 6

月 30 日平均占单株幼苗叶片总数的 2.82%，8 月 6 日、9 月 3 日这一比例分别为 3.61%、

6.34%；高浓度 O3 熏蒸导致香樟幼苗症状叶片比例上升，2010 年 9 月 3 日，AA、AA+60、

AA+120 浓度 O3 处理分别对应的症状叶片比例为 1.55%、6.34%、7.17%。N 素施加有利于

减轻香樟幼苗的 O3 胁迫伤害症状，8 月 6 日，与 N0 水平相比，N30、N60 水平下症状叶

片比例分别降低了 53.44%、62.45%；9 月 3 日，相应比例分别为 43.99%、47.03%。然而，

N 施加并未缓解 O3 处理的胁迫症状加剧效应，二者之间不存在显著交互作用，重复测量方

差分析显示两种处理交互项对应 P 值为 0.53。 

3.2 比叶面积  

基于重复测量的双因素方差分析表明：O3 处理导致 2009 年生叶片比叶面积显著增加

（P≤0.01），而对于 2010 年生叶片的影响未达到统计显著水平（P＝0.06）；N 处理导致两

种叶龄叶片比叶面积均显著减小（P≤0.01），而 O3 与 N 的交互作用对于两种叶龄叶片比

叶面积未产生显著影响（P＞0.05）。就每一次单独测量来讲，未检测到 O3 处理对比叶面积

的显著效应；N 处理的显著效应在 2009 年生叶片中主要发生在后两次实验观测中（2010

年 8 月 6 日及 9 月 3 日，P 值分别小于 0.01 及 0.05），而在 2010 年生叶片中主要发生在第

一次（2010 年 6 月 2 日，P≤0.01）及第三次（2010 年 8 月 6 日，P＜0.01）观测中；O3

及 N 处理的交互效应在任何一次观测中均未达到显著水平。验后多重比较分析发现类似的

结论：O3 处理未对香樟叶片比叶面积产生显著影响；而 N60 水平 N 处理导致后两次观测

（2010 年 8 月 6 日及 9 月 3 日）中 2009 年生叶片比叶面积较 N0 水平显著降低，N30 水平

N 处理也导致 2009 年生叶片比叶面积降低，但效应未达到显著水平，虽然 N30 与 N60 两

种处理水平之间差异不显著；对于 2010 年生叶片，第一次观测（2010 年 6 月 2 日）中 N30

及 N60 水平 N 处理均导致其比叶面积显著降低，而在第三次观测中（2010 年 8 月 6 日）

只有 N60 水平 N 处理导致其比叶面积显著降低，N30 水平 N 处理同样倾向于导致 2010 年

生叶片比叶面积下降，但其效应未达到显著水平（图 3-2）。 
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图 3-2 O3与 N 处理对香樟幼苗比叶面积的影响 

Figure 3-2 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on specific leaf area of Cinnamomum camphora 

seedlings (From top down were observations made on June 2, July 10, August 20 and October 10, 2010; left 

and right colums represent 2009- and 2010-emerged leaves, respectively) 
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3.3 叶片大小 

AA+120 水平 O3 处理导致香樟幼苗叶片显著变小，而 AA+60 水平 O3 处理未显著影响

叶片大小；N30 及 N60 水平 N 处理均导致 2010 年生叶片显著变小，而只有 N60 水平 N 处

理对 2009 年生叶片大小产生显著影响。此外，本实验中，O3 与 N 两种处理在影响叶片大

小方面不存在交互作用，分别针对 2009、2010 年生叶片双因素方差分析结果显示：两种

处理交互效应对应的概率 P 值分别为 0.38 和 0.27（图 3-3）。 
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图 3-3 O3与 N 处理对香樟幼苗叶片大小的影响 

Figure 3-3 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the leaf size of Cinnamomum camphora 

seedlings 

3.4 植株生长 

实验期间，针对香樟幼苗生长参数包括株高、基径、叶片数共进行了 10 次测量，测

量日期分别为 2009 年 5 月 23 日、6 月 26 日、7 月 28 日、9 月 11 日、2010 年 4 月 27 日、

5 月 27 日、6 月 30 日、8 月 6 日、9 月 3 日及 10 月 1 日。考虑到 3 种生长参数之间的联

系，将其作为整体，采用多元方差分析方法（MANOVA），对 O3 处理、N 处理及两者交互

效应进行分析，计算多元统计量 Wilks′λ 及其显著性概率 P 值。结果如表 3-1 所示：除 2009
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年 5 月 23 日以外，O3处理对香樟幼苗生长的影响均达到统计显著；N 处理效应在 2009 年

生长季中后期、2010 年生长季均达到显著；2010 年 8 月 6 日的测量中发现 O3 与 N 交互项

P 值小于 0.05，单变量的方差分析显示：2010 年 8 月 6 日 O3 与 N 处理在影响植物幼苗叶

片数上交互项 P 值为 0.05（表 3-2）。基于上述事实，我们认为：O3与 N 处理在影响香樟

幼苗生长方面不存在交互作用，多重比较分别在 O3 处理 3 个水平、N 处理 3 个水平下进行。 

表 3-1 O3与 N 处理对香樟幼苗生长参数影响多元统计显著性 

Table 3-1 Multivariate statistic significance of the effects of elevated ozone, enhanced nitrogen and their 

interaction on the growth of Cinnamomum camphora (L.) Presl seedlings 

实验因素 

2009  2010 

05/23 06/26 07/28 09/11  04/27 05/27 06/30 08/06 09/03 10/01 

O3 0.95
n.s.

 0.71
**

 0.76
**

 0.82
*
  0.76

**
 0.83

*
 0.85

*
 0.73

**
 0.67

**
 0.64

**
 

N 0.98
n.s.

 0.87
n.s.

 0.56
**

 0.29
**

  0.33
**

 0.28
**

 0.23
**

 0.18
**

 0.15
**

 0.13
**

 

O3×N 0.88
n.s.

 0.89
n.s.

 0.84
n.s.

 0.80
n.s.

  0.83
n.s.

 0.88
n.s.

 0.86
n.s.

 0.77
*
 0.83

n.s.
 0.84

n.s.
 

MANOVA, Wilks′λ,*P<0.05, **P<0.01, n.s. not significant 

基于单变量的双因素方差分析结果如表 3-2 所示：O3 处理对香樟幼苗株高的影响在

2009年未达到统计显著，而2010年生长季8月份以后O3处理显著抑制了株高生长，AA+120

浓度 O3 下香樟幼苗株高显著低于 AA、AA+60 水平 O3 处理（图 3-4 A）；O3 处理下基径生

长表现出与株高类似特性，2010 年生长季后期 AA+120 浓度 O3 组香樟幼苗基径显著小于

AA、AA+60 处理组（图 3-4 B）。N 处理对株高、基径的影响均从 2009 年 6 月 26 日测量

开始表现为显著，且幼苗株高仅在 N60 水平下显著高于对照组，而基径在 N30、N60 处理

组下均高于对照组（图 3-5 A、B）。AA+120 浓度 O3 组香樟幼苗叶片数显著多于对照 O3

组（3-4 C），2009 年生长季末期及整个 2010 年生长季，N30、N60 处理组幼苗叶片数显著

多于 N0 对照组，且两个 N 处理组之间幼苗叶片数差异达到统计显著（3-5 C）。 

表 3-3 对 2009、2010 两个生长季香樟幼苗株高、基径绝对生长量、相对生长量进行了

比较分析，绝对生长量指生长季末期与生长季初期生长指标的绝对差值，相对生长量为绝

对生长量与初始生长指标的比值。从表 3-3 可以看出：AA+120 浓度 O3 处理导致香樟幼苗

2010 年株高绝对生长量显著降低，2010 年基径生长量在 AA+60、AA+120 浓度 O3 处理下

均显著降低；两个生长季总体来看，AA+120 浓度 O3 对株高、基径绝对生长量的抑制均达
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到统计显著。AA+120 浓度 O3 处理导致香樟幼苗 2009、2010 及两个生长季总体株高、基

径绝对生长量显著降低；而 N 处理无论在 N30 还是 N60 水平均显著增加了香樟幼苗株高、

基径的绝对生长量（表 3-3）。 
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图 3-4 不同 O3处理下香樟幼苗生长参数动态变异特征 

Figure 3-4 Dynamic charatersistics of the stem height, base diameter and leaf numbers of Cinnamomum 

camphora seedlings under different ozone concentrations 
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表 3-2 O3与 N 处理对香樟幼苗生长参数影响显著性 

Table 3-2 Significance of the effects of elevated ozone, enhanced nitrogen and their interaction on the stem height, basa diameter and leaf number of Cinnamomum  

camphora (L.) Presl seedling 

注：叶片数进行对数转换以满足数据分布正态性

生长指标 实验因素 

2009  2010 

05/23 06/26 07/28 09/11  04/27 05/27  06/30 08/06 09/03 10/01 

株高(cm) 

O3 0.39 0.12 0.11 0.19  0.14 0.05 0.10 0.02 ＜0.01 ＜0.01 

N 0.91 0.41 ＜0.01 ＜0.01  ＜0.01 0.04 0.03 0.02 ＜0.01 ＜0.01 

O3×N 0.97 ＜0.79 0.14 0.14  0.21 0.29 0.23 0.15 0.19 0.66 

             

基径(mm) 

O3 0.55 ＜0.01 0.17 0.83  0.10 0.08 0.10 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 

N 0.68 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01  ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 

O3×N 0.08 0.22 0.26 0.08  0.23 0.43 0.65 0.36 0.49 0.19 

             

叶片数 

O3 0.83 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01  0.02 0.07 0.03 ＜0.01 0.03 0.15 

N 0.87 0.02 ＜0.01 ＜0.01  ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 0.01 

O3×N 0.58 0.45 0.83 0.84  0.73 0.85 0.74 0.05 0.23 0.20 
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图 3-5 不同 N 处理下香樟幼苗生长参数动态变异特征 

Figure 3-5 Dynamic charatersistics of the stem height, base diameter and leaf numbers of Cinnamomum 

camphora seedlings under different nitrogen loads 

3.5 生物量积累与分配 

根据叶龄将幼苗叶片分为 2009、2010 年生叶片，O3 处理未对香樟幼苗整株叶面积、

叶干重产生显著影响（表 3-4）。N 施加无论是 N30 水平，还是 N60 水平均导致 2009、2010

年生叶片叶面积、叶干重显著增大；N60 水平 N 处理导致 2010 年生叶片总叶面积、叶干

重显著高于 N30 水平组；而对于 2009 年生叶片叶面积与叶干重，N60 与 N30 水平 N 处理

组之间不存在显著差异（表 3-5）。经过两个生长季熏蒸处理，AA+60、AA+120 浓度 O3

处理均导致香樟幼苗地下部分生物量显著降低，而只有 AA+120 浓度 O3 显著抑制了植物
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茎枝部分生物量的积累；总生物量在 AA+120 浓度 O3 处理下显著降低，而在 AA+60 浓度

O3 处理下效应未达到统计显著。N30、N60 水平 N 处理显著促进了香樟幼苗地下部分、地

上部分及总生物量的积累，且 N30 与 N60 两个处理组之间差异显著。此外，本实验中

AA+120 浓度 O3 处理导致香樟幼苗地上部分与地下部分生物量比值显著升高，同时 N60

水平 N 处理也导致这一比例的显著上升，而在 AA+60 浓度 O3、N30 水平 N 处理下，香樟

幼苗地上部分与地下部分比值均有所增大，但未达到统计显著（表 3-5）。O3 与 N 处理在

影响香樟幼苗生物量积累及在分配方面不存在显著交互效应（表 3-4） 
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表 3-3 O3与 N 处理对香樟幼苗生长参数影响多重比较分析 

 Table 3-3 Post Hoc multiple comparisons for the absolute and relative change in stem height and basal diameter among different O3 or N treatments. Numbers are 

Mean±SD (N=30). Distinct lower case letters and upper case letters indicate significant differences between O3 treatments and between N loads, respectively 

注：绝对生长量，生长季末株高（基径）－生长季初株高（基径）；相对生长量，生长季末株高（基径）－生长季初株高（基径）／生长季末株高（基径）

实验处理 

株高绝对生长量(cm)  基径绝对生长量(mm) 

2009 2010 总体  2009 2010 总体 

AA 16.4±5.8(32.5%)a 11.8±4.6(17.6%)a 30.2±7.0(60.0%)a  2.9±0.7(61.7%)a 2.7±0.8(31.0%)a 6.4±1.5(136.1%)a 

AA+60 15.3±5.9(31.9%)a 10.2±6.1(15.9%)a 27.0±7.6(55.9%)a  2.9±0.7(63.1%)a 2.3±0.8(26.2%)b 6.2±1.4(132.0%)a 

AA+120 16.1±7.0(33.0%)a 5.8±1.9(8.8%)b 22.4±8.3(45.8%)b  2.7±0.7(56.4%)a 2.1±0.7(24.7%)b 5.5±1.3(113.5%)b 

N0 14.0±4.2(28.1%)A 7.4±3.9(11.6%)A 22.3±5.0(44.9%)A  2.3±0.5(34.1%)A 1.5±0.5(57.4%)A 4.5±0.7(93.0%)A 

N30 14.7±5.5(29.6%)A 9.7±5.3(14.9%)AB 25.6±7.3(51.2%)A  2.9±0.5(45.4%)B 2.5±0.5(81.5%)B 6.3±0.8(130.8%)B 

N60 19.1±7.3(39.7%)B 10.8±5.7(15.8%)B 31.7±9.1(65.6%)B  3.4±0.6(52.0%)C 3.0±0.6(92.9%)C 7.3±0.9(149.6)C 
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表 3-4 O3与 N 处理对香樟幼苗生物量影响显著性 

Table 3-4 Significance of the effects of elevated ozone, enhanced nitrogen and their interaction on the whole seedling leaf area, leaf weight, stem weight, root weight, 

total biomas and shoot/root ratio of Cinnamomum camphora (L.) Presl seedlings 

实验因素 2009 叶面积 2010 叶面积 2009 叶干重 2010 叶干重 茎枝干重 地上部分生物量

重 

根干重 总生物量 地上/地下比值 

O3 0.63 0.98 0.19 0.50 0.02 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 0.02 

N ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 

O3×N 0.89 0.99 0.94 0.99 0.86 0.93 0.39 0.65 0.79 
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表 3-5 O3与 N 处理对香樟幼苗生物量影响多重比较分析 

Table 3-5 Post Hoc multiple comparisons for leaves area (cm
2
), leaf dry weight (g), stem dry weight (g), root dry weight (g), total biomass (g) and shoot/root among 

different O3 or N treatments. Numbers are Mean±SD (N=30). Distinct lower case letters and upper case letters indicate significant differences between O3 treatments and 

between N loads, respectively 

实验处理 2009 叶面积 2010 叶面积 2009 叶干重 2010 叶干重 茎枝干重 根干重 总生物量 地上/地下比值 

AA 1189.8±248.7a 1245.4±413.1a 10.5±2.4a 9.6±3.3a 28.5±8.6a 34.9±7.5a 83.5±19.7a 1.38±0.17a 

AA+60 1189.2±238.8a 1244.4±391.0a 10.2±2.3a 9.4±3.2a 27.4±11.0ab 31.7±8.5b 78.7±22.9a 1.48±0.24ab 

AA+120 1144.2±351.2a 1234.6±400.3a 9.6±3.0a 9.1±3.1a 24.6±8.6b 28.3±7.6c 71.6±20.7b 1.52±0.18b 

N0 903.2±203.9A 866.2±189.7A 7.5±1.7A 6.3±1.4A 17.3±4.2A 23.0±4.7A 54.1±9.3A 1.37±0.20A 

N30 1283.1±198.1B 1165.2±217.1B 11.0±1.7B 8.7±1.7B 26.7±3.8B 32.3±3.8B 78.6±7.7B 1.45±0.14AB 

N60 1337.0±217.2B 1692.9±195.3C 11.8±1.9B 13.0±1.5C 36.5±7.4C 39.7±5.2C 101.0±11.3C 1.56±0.24B 
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3.6 小结与讨论 

O3处理导致香樟幼苗叶片表现出明显的胁迫损伤症状：叶片褪绿、萎黄、暗色斑点、

斑块等。类似症状在杂交杨（Populus deltoids×Populus trichocarpa）（Ryan et al., 2009）、白

蜡（Fraxinus excelsior）（Gerosa et al., 2003）、黑樱桃（Prunus serotina）（Lee et al., 1999）、

欧洲云杉（Picea abies）（Brown and Roberts et al., 1998）、栎树Quercus faginea, Q. pyrenaica 

and Q. robur等树种的研究中也有报道（Calatayud et al., 2011）。本实验中，2009、2010年香

樟叶片首例可见伤害症状出现对应的AOT40分别为32.68、30.81 ppm•h，Gerosa等基于OTC

的实验研究显示：2003、2004两个生长季欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）幼树叶片首例可见

症状出现对应的AOT40与植物水分胁迫状况有关，水分供给充足情况下分别为23.34、18.79 

ppm•h，干旱条件下分别为27.55、24.45 ppm•h（Gerosa et al., 2008）。Calatayud等对比研

究了地中海地区常绿栎Quercus ilex、落叶栎Q. faginea, Q. pyrenaica, Q. robur的O3胁迫症状，

结果表明：2006、2007年两个实验季落叶栎首例叶片伤害症状对应的AOT40值范围在

23.66-28.83 ppm•h之间，而常绿栎在两年实验中未出现O3伤害症状（Calatayud et al., 2011），

针对地中海常绿树种的研究显示：橄榄树（Olea europaea）幼苗在两个生长季NF+

（Non-filtered air plus 40 ppb O3）处理过程中同样未表现出明显的叶片伤害症状（Ribas et 

al., 2005）。香樟作为我国亚热带地区广布常绿阔叶树种，其O3胁迫抗性较暖温带落叶树种

更强，却比地中海常绿硬叶树种弱。Orendovici通过对北美、西欧40种本土树种的O3胁迫

症状进行研究，认为AOT40与叶片伤害症状面积存在显著线性关系（Orendovici et al., 

2003），本实验中，随着O3浓度的增高及暴露时间的延长，症状叶片百分比明显上升（图

3-1 A、C、E）；N处理导致香樟幼苗症状叶片比例明显降低（图3-1 B、D、F），这与Thomas

等针对欧洲山毛榉（F. sylvatica）和欧洲云杉（P. abies）幼苗的研究结果相左（Thomas et al., 

2006, 2005），O3与N处理在影响香樟幼苗叶片伤害症状方面不存在显著交互作用。 

本实验中，O3处理未对香樟幼苗叶片比叶面积产生显著影响，针对地中海常绿树种冬

青栎（Quercus ilex）和橄榄（Olea europaea）的研究也未发现O3对植物叶片比叶面积的显

著影响（Ribas et al., 2005）。N处理导致香樟幼苗比叶面积显著减小，叶片厚度显著增加，

叶片较厚通常意味着较强的O3胁迫抗性，这主要是因为一方面叶肉组织的变厚会导致O3扩

散进入植物叶片的路径变长、阻力增大；另一方面较厚的叶片组织意味着较强的光合碳同

化能力，同化物的高效积累有利于叶片氧化胁迫解毒能力的增强（Bytnerowicz et al., 2004; 

Matyssek et al., 2007; Bussotti, 2008）。 

http://www.researchgate.net/researcher/35573241_V_F_D_Thomas
http://www.researchgate.net/researcher/35573241_V_F_D_Thomas
http://www.researchgate.net/researcher/35573241_V_F_D_Thomas
http://www.researchgate.net/researcher/35573241_V_F_D_Thomas


臭氧浓度升高与氮沉降对香樟生长及生理特性的影响 

50 

AA+120浓度O3处理下，香樟幼苗2009、2010年生叶片均显著变小（图3-3 A、C），这

与Günthardt-Goerg等在垂枝桦（Betula pendula）O3胁迫效应研究中得出的结论一致

（Günthardt-Goerg et al., 1993）。较小的叶片有利于O3胁迫下植物受损叶片的高效隔离、脱

落等，从而有利于植物最小化O3胁迫的潜在危害。N处理同样导致香樟幼苗叶片显著变小

（图3-3 B、D），然而，本实验中O3处理与N处理在影响香樟叶片大小方面不存在显著交互

作用。 

两个生长季 AA+120 水平 O3 处理显著抑制了香樟幼苗株高、基径绝对生长量，深入

分析显示：上述抑制效应主要出现在 2010 年。2009 年 O3 处理未对香樟幼苗生长产生显著

影响，该事实一方面论证了香樟作为常绿树种，由于其较低的气孔导度及气体交换速率而

具有相对较强的 O3 抗性（Calatayud et al., 2011; Paoletti, 2006）； 另一方面说明，O3 对植

物生长影响具有时间累积效应（Ollinger et al., 1997）。此外，从株高、基径的 O3 胁迫响应

差异方面来看，AA+60、AA+120 浓度 O3 均导致 2010 年香樟幼苗基径生长量显著降低，

而 O3 对株高的抑制效应只有在 AA+120 浓度水平下达到显著，植物径向生长较纵向生长

具有更高的 O3 敏感性。 

N 处理导致 2009、2010 两个生长季香樟幼苗株高、基径绝对生长量显著增大，株高绝

对生长量仅在 N60 水平 N 处理水平下达到显著，而基径绝对生长量在 N30、N60 水平 N

处理下均显著增大，意味着香樟幼苗径向生长较纵向生长对 N 素的响应更敏感。与之类似，

连续两个生长季 1.5×最优水平 N 处理导致苏格兰松（Pinus sylvestris）幼苗基径生长量显

著增加，而对株高的影响不显著（Utriainen and Holopainen, 2001）。N 施加对植物生长的促

进效应在其他树种如栲树 Castanopsis sieboldii （Watanabe et al., 2008）、栎树 Fagus crenata

（Yamaguchi et al., 2007）、欧洲云杉（Picea abies）（Thomas et al., 2005）、杂交杨（Populus 

balsamifera×P. trichocarpa）（Ibrahim et al., 1997）中也有大量报道。 

O3 胁迫导致树木生物量积累显著降低（Wittig et al., 2009）。本研究中，持续两个生长

季 AA+120 浓度 O3 处理导致香樟幼苗生物积累量显著下降（14.3%）。AA+60 浓度 O3 下，

香樟幼苗生物量积累下降幅度未达到统计显著，针对落叶阔叶树种如短柄枹栎（Quercus 

serrata）、圆齿水青冈（Fagus crenata）幼苗等的研究发现：持续两个生长季 62-85 ppb 浓

度（与本实验中 AA+60 浓度相当）O3 处理导致植株生物量积累显著降低（12-29%）

（Yamaguchi et al., 2007; Watanabe et al., 2007）。在地中海常绿树种冬青栎（Quercus ilex）、

月桂（Laurus nobilis）的研究中未发现高浓度 O3 对生物量积累的显著抑制效应（Calatayud 
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et al., 2011; Nali et al., 2004）。常绿树种较落叶树种具有较强的 O3 胁迫抗性。此外，本实验

中，N 处理（N30/N60）导致香樟幼苗生物量积累显著增加，N 素施肥效应与 O3 胁迫效应

之间呈现加性关系，而无交互效应，类似结果在也见于对圆齿水青冈（Fagus crenata）幼

苗的控制实验研究中（Yamaguch et al., 2007）。Watanabe 等研究了不同 N 施加条件下两年

生栲树 Castanopsis sieboldii 的 O3 胁迫效应，结果显示：O3 与 N 处理在对幼苗地上部分生

物量及总生物量的影响方面不存在显著交互效应，在对幼苗根际生物量的影响上存在显著

交互作用（Watanabe et al., 2008）。 

本实验中，O3 处理对香樟幼苗地下部分生物量的抑制效应大于地上部分。AA+60 浓

度 O3 处理导致香樟幼苗地下部分、地上部分生物量积累分别下降了 9.2%、3.0%，AA+120

浓度 O3 处理对应的香樟幼苗地下、地上部分生物量积累下降幅度分别为 18.9%、10.7%，

地上部分/地下部分生物量比值在 AA+120 浓度 O3 处理下显著增大。植物体内抗氧化物合

成对光合同化产物的叶部截留效应，以及 O3 介导的氧化损伤对树木韧皮部同化产物输送功

能的阻断可能是 O3 胁迫条件下植物地下部分/地上部分生物量比值降低的主要原因（Friend 

and Tomlinson, 1992; Grantz, 2003）。Yamaji 等基于开放大气 O3 浓度增高平台研究了 17 个

垂枝桦（Betula pendula）克隆株系的 O3 胁迫响应特征，结果显示：两个生长季 1.5-1.7 倍

环境浓度 O3 暴露导致其中 5 个克隆系幼苗根冠比显著减小，10 个克隆系幼苗根冠比显著

增大，另外 2 个克隆系幼苗根冠比保持稳定（Yamaji et al., 2003）。Landolt 等基于开顶气室

研究了4种一年生幼树的O3胁迫效应，结果表明：O3胁迫导致欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）、

白蜡（Fraxinus excelsior）幼苗根冠比显著降低，而欧洲云杉（Picea abies）、苏格兰松（Pinus 

sylvestris）幼苗根冠比不受 O3 处理影响（Landolt et al., 2000），O3 胁迫下树木根冠比的变

异特征可能因树木种类、基因型不同而不同，同时受树木生长环境、发育阶段等因素影响。 

N 施加对香樟生物量积累地上部分的促进效应大于地下部分，N30 水平 N 处理导致香

樟地上部分、地下部分生物量积累分别增加了 49.4%、40.4%，N60 水平 N 处理对应的香

樟地上部分、地下部分生物量增幅分别为 91.7%、72.6%，N60 处理下，香樟地下部分/地

上部分生物量比值显著降低，N 施加条件下植物根冠比的降低在垂枝桦（Betula pendula）、

橄榄（Olea europaea）、苏格兰松（Pinus sylvestris）等其他树种中也有大量报道（Ericsson, 

1995; Hassan et al., 2010; Holopainen et al., 1995）。植物地下部分与地上部分生物量比值的

下降一方面会限制植物根际土壤水分、矿质元素的高效吸收；另一方面可能导致植物体水

分蒸腾变大，水分利用效率降低，上述效应的不断积累最终可能影响植物对其他胁迫因子
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如 O3 等的响应特征（Oksanen, 2005）。
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第四章 生理生化指标 

4.1 光合色素 

图 4-1 展示了实验期间 O3 处理对香樟幼苗叶片光合色素含量的影响。O3 处理显著降

低了香樟叶片叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素（a+b）及类胡萝卜素含量（P＜0.01）；2009 年

O3 处理导致香樟叶绿素 a/b 显著降低（P＜0.01），而在 2010 年这一效应未达到显著（P＝

0.86）。验后多重比较结果显示：2009 年 7 月 8 日及 2010 年整个生长季，AA+120 水平 O3

处理导致叶绿素 a 含量显著降低，而 AA+60 水平 O3 处理的显著效应仅在 2009 年 7 月 29

日及 9 月 13 日检测到（图 4-1 A）；O3 胁迫导致的叶绿素 b、类胡萝卜素含量显著降低同样

主要发生在 AA+120 高水平 O3 处理下（图 4-1 C、E）；此外，2009 年 7 月 29 日，AA+60

以及 AA+120 水平 O3 处理均导致叶绿素 a/b 的显著降低，而在 2009 年 9 月 13 日，只有

AA+120 水平 O3 的处理效应达到显著（图 4-1 D）。 

N 处理具有与 O3 处理相反的效应，导致香樟叶片叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素（a+b）、

类胡萝卜素含量显著升高（P＜0.01）；叶绿素 a/b 未受 N 处理显著影响，2009、2010 年处

理效应对应的 P 值分别为 0.21、0.27。分别针对每一次测量的方差分析结果显示：除 2009

年 7 月 8 日以外，N30 及 N60 水平的 N 处理均导致香樟叶片光合色素含量的显著升高，且

两个 N 处理水平之间差异显著；N 处理下，叶绿素 a/b 在 2010 年 5 月 31 日呈显著下降，

而在 2010 年 7 月 10 日表现为显著升高（图 4-2）。 

整体分析结果表明：O3与 N 两种处理的交互作用对香樟叶片光合色素含量的影响未达

到显著水平，对应于叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素（a+b）、叶绿素 a/b 及类胡萝卜素含量，

交互效应项 P 值在 2009 年分别为 0.11、0.07、0.09、0.73、0.14，在 2010 年交互项 P 值分

别为 0.66、0.07、0.07、0.83、0.66。针对每一次测量的独立方差分析结果显示：2009 年 7

月 8 日，O3 与 N 两种处理在影响叶片叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素（a+b）含量方面存在交

互作用（P 值分别为 0.04、0.02、0.03）；2010 年 10 月 10 日针对叶绿素 a、叶绿素（a+b）

以及叶绿素 a/b，两种处理之间也表现出显著的交互作用（P 值分别为 0.02、0.02、0.01）。

且交互效应主要表现为：N30 条件下，高浓度 O3 胁迫导致光合色素含量下降幅度最大，以

2010 年 10 月 10 日为例说明：N0 水平 N 处理下，AA+60、AA+120 水平 O3 处理分别导致

香樟叶片叶绿素 a 含量下降 8.11%、29.10%；N30 水平下，两种水平 O3 处理导致叶绿素 a
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的下降幅度分别为 34.52%、44.70%；而在 N60 水平下，对应值为 27.96%、35.64%；N0

水平下，AA+60、AA+120 水平 O3 胁迫导致的叶绿素 b 下降幅度分别为 9.47%、27.98%，

而在N30水平施N条件下，两种水平O3处理对应的叶绿素b下降幅度分别为28.64、42.36%，

N60 条件下则分别为 24.90%、36.01%。 

此外，香樟叶片光合色素含量表现出显著的时间变异特征（Wilks' λ＜0.01），叶绿素 a、

叶绿素 b、叶绿素（a+b）以及类胡萝卜素含量均在 2010 年 5 月 31 日出现低谷，随后逐渐

增加，8 月份达到极大值，然后下降并与 2009 年生长季中期持平；叶绿素 a/b 具有相反的

变化趋势，2009 年生长季末及 2010 年生长季初偏高，2010 年生长季中期有所降低，而后

在 2010 年生长季末又有所升高（图 4-1、图 4-2）。O3 处理与处理时间、N 处理与处理时间

之间的交互作用在对叶片光合色素含量影响方面表现为统计显著（Wilks' λ＜0.01）；O3 处

理、N 处理、处理时间三者之间未检测到显著交互效应（Wilks' λ＞0.05）。 

4.2 膜脂过氧化 

以研磨溶浆中丙二醛（Malondialdehyde）含量水平作为 O3 胁迫条件下香樟幼苗叶片膜

脂过氧化程度的度量，测定在 2009 年生长季季末进行，结果显示：一个生长季 AA+120

浓度 O3 胁迫导致香樟幼苗叶片丙二醛含量显著升高（16.1%），叶片膜质过氧化程度加剧, 

而 AA+60 浓度水平 O3 未能显著影响香樟叶片的膜脂过氧化程度（图 4-3 A）；N30 水平 N

处理下，香樟叶片丙二醛含量较对照降低了 3.39%，而 N60 水平 N 处理下，这一指标升高

了 5.72%，然而，N 素施加对叶片膜脂过氧化程度的影响并未达到显著水平（图 5-3 B, P

＝0.17），且 O3 与 N 两种处理之间不存在显著交互作用（P＝0.10）。 

4.3 抗坏血酸 

不同 N 水平下，O3 处理对香樟叶片抗坏血酸含量及组成的影响存在差异，O3 与 N 交

互作用显著（P＜0.05）。N0 水平下，高浓度 O3（AA+60 与 AA+120）胁迫导致叶片总抗

坏血酸含量趋于降低；而 N30 及 N60 水平下，高浓度 O3（AA+60 与 AA+120）导致香樟

叶片总抗坏血酸含量趋于上升。然而，这些变化趋势均未达到统计显著（图 4-4 B）。 

还原型抗环血酸含量在不同施 N 水平下受 O3 影响变化趋势与总抗血酸含量相似。对

照水平 N（N0）条件下，AA+60 与 AA+120 浓度 O3 处理对还原型抗坏血酸含量的降低效

应均达到显著水平（分别为-22.5%、-20.7%）。N 处理下，AA+120 浓度 O3 显著提高了香

樟叶片还原型抗坏血酸含量（N30 水平下提高了 33.4%，N60 水平下下提高了 41.3%；AA+60
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浓度 O3 处理也对叶片还原型抗坏血酸含量有促进效应，但未达到显著水平（图 4-4 A）。 
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图 4-1 O3处理对香樟幼苗叶片光合色素含量影响 

Figure 4-1 Effects of elevated ozone on the foliar chlorophyll contents of Cinnamomum camphora seedlings 
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图 4-2 N 处理对香樟幼苗叶片光合色素含量影响 

Figure 4-2 Effects of enhanced nitrogen loads on the foliar chlorophyll contents of Cinnamomum camphora 

seedlings 
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图 4-3 O3与 N 处理对香樟幼苗叶片膜脂过氧化的影响 

Figure 4-3 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the process of lipid peroxidation of 

Cinnamomum camphora seedlings 
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图 4-4 O3与 N 处理对香樟幼苗叶片抗坏血酸含量影响 

Figure 4-4 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the foliar content of ascorbic acid of 

Cinnamomum camphora seedlings 



臭氧浓度升高与氮沉降对香樟生长及生理特性的影响 

58 

4.4 总抗氧化能力 

如图 4-5 所示，AA+120 浓度 O3 下，香樟幼苗叶片总抗氧化能力显著上升（19.0%），

AA+60 O3下，叶片总抗氧化能力也有所提高（5.8%），但未达到显著水平。AA+60 与 AA+120

两个 O3 水平之间叶片总抗氧化能力差异不显著（图 4-5 A），N 处理未能显著影响香樟幼苗

叶片总抗氧化能力（图 4-5 B），同时，O3 与 N 处理之间交互作用不显著（P＝0.82）。 
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图 4-5 O3与 N 处理对香樟幼苗叶片总抗氧化能力影响 

Figure 4-5 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the foliar FRAP capacity of Cinnamomum 

camphora seedlings 

4.5 元素含量 

AA+60 与 AA+120 浓度 O3 处理分别导致香樟叶片 N 元素含量百分比下降了 11.44%与

33.21%，两者均达到统计显著水平，且两者之间差异显著（图 4-6 A）。C 元素含量百分比

在 AA+120 浓度水平 O3 处理下显著升高，而在 AA+60 浓度 O3 处理下未发生显著改变（图

4-6 C）。叶片 C/N 在两种 O3 浓度下均显著升高，AA+60、AA+120 浓度 O3处理对应的升

高幅度分别为 18.91%、51.04%（图 4-6 E）。 

N30 与 N60 水平 N 处理均导致香樟叶片 N、C 含量百分比显著升高，但是 N 元素含

量百分比的升高幅度高于 C 的升高幅度，N30 水平下，N、C 百分比分别升高了 19.69%、

1.29%，N60 水平下，相应上升量分别为 33.27%、2.87%（图 4-6 B、D）。N 处理下幼苗叶

片 N 素含量百分比的快速升高导致叶片 C/N 的显著降低，N30 水平下，降低幅度为 15%，

N60 水平下为 24%（图 4-6 F）。该实验中，O3 与 N 处理均未对香樟叶片 S 元素含量产生

显著影响（图 4-6 G、H），同时，两种处理在影响叶片 C、N 元素含量及比率的过程中不



第四章 生理生化指标 

59 

存在显著交互作用（对应于 N、C、S、C/N 交互效应项 P 值分别为 0.90、0.57、0.87、0.87）。 
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图 4-6 O3与 N 处理对香樟幼苗叶元素含量影响 

Figure 4-6 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the foliar C, N, S concentrations and C/N ratio 

of Cinnamomum camphora seedlings 
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4.6 小结与讨论 

膜质过氧化被认为是 O3 胁迫下植物氧化伤害的重要表征（Brunschön-Harti et al., 

1995），丙二醛作为膜质过氧化的主要产物，广泛用于膜脂过氧化和植物 组织伤害程度的

诊断（Shulaev and Oliver, 2006）。本实验结果显示：AA+120 的高浓度 O3 胁迫导致香樟叶

片膜质过氧化程度显著加剧（图 4-3 A）。O3 导致的树木叶片膜质过氧化过程加剧已经在自

然生境下的欧洲山毛榉（Fagus sylvatica）和欧洲云杉（Picea abies）中得到验证（Srámek 

et al., 2001; Hůnová et al., 2010）。然而，本试验中 AA+60 浓度 O3 并未显著影响香樟幼苗叶

片膜脂过氧化过程，说明香樟作为常绿树种具有一定程度的 O3 胁迫抗性。王效科等研究发

现：香樟可以≥20 μg·g
-1

 (dw)·h
-1 的速率释放异戊二烯（王效科等，2002），该化合物可与

O3 发生反应，稀释叶片边界层 O3 浓度，减少气孔 O3 通量，进而降低植物 O3 胁迫（Fares et 

al., 2000）。此外，该实验中 N 施加未能有效缓解 O3 胁迫导致的植物细胞膜脂过氧化（图

4-3 B）。 

植物体内的抗氧化系统是植物 O3 抗性的基础，能够清除胁迫产生的活性氧及膜脂过氧

化的有毒产物，有利于植物逆境生存（金明红等，2000）。抗坏血酸作为植物体内最重要

的抗氧化剂，其含量与植物的 O3 抗性显著相关（Smirnoff, 2000）。本实验中，O3 胁迫导致

的香樟叶片抗坏血酸含量变化与 N 素施加有关：N30 及 N60 条件下，O3 处理促进叶片抗

坏血酸含量升高，且以还原型抗坏血酸含量上升为主，AA+120 浓度 O3 水平下达到效应显

著；N0 条件下，O3 胁迫导致叶片总抗环血酸及还原型抗坏血酸含量均有所下降，且以还

原型抗环血酸含量下降为主，达到差异显著水平（图 4-4）。该结果一方面论证了还原型抗

坏血酸在植物体活性氧清除过程中的重要作用（Chen and Gallie, 2005）；另一方面说明实

验中N素的施加能够为O3胁迫下植物体抗坏血含量的升高提供必要营养支持（Kansal et al., 

1981）。此外，本实验中 AA+120 浓度 O3 显著提高了香樟叶片总抗氧化能力（图 4-5），这

可能与抗坏血酸含量的升高有关（Severino et al., 2007），也可能是胞质中其他类型抗氧化

物质如谷胱甘肽（Glutathione）、酚类化合物等含量上升导致（Wilkinson et al., 2011; Saleem 

et al., 2001）。 

植物叶片叶绿素含量降低是 O3 胁迫最普遍的效应之一（Broadmeadow and Jackson, 

2000; Manninen et al., 1999）。本实验中 O3 处理（AA+60 或 AA+120）显著降低了香樟叶片

叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素（a+b）及类胡萝卜素含量（图 4-1 A、B、C、E），叶绿素的

降解与叶绿体膜脂质过氧化有关（Dhindsa et al., 1981），并与核酮糖 1，5-二磷酸羧化酶

http://www.springerlink.com/content/?Author=Ammar+Saleem
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（RuBisco）的降解过程相偶联（Feller et al., 2008）。 膜脂过氧化可引起膜通透性改变，

活性氧分子通过膜通道或以渗透方式进入叶绿体内，直接作用于叶绿素分子，或通过攻击

RuBisco 活性位点间接介导叶绿素的降解。此外，本试验结果显示：2009 年，AA+120 浓

度 O3 处理显著降低了香樟幼苗叶片叶绿素 a 与叶绿素 b 含量的比值（图 4-1 D），叶绿素

a/b 值的下降意味着叶片的加速衰老（Schelbert et al., 2009）。另一方面，与 O3 胁迫效应相

反，本实验中 N 素施加显著提高了香樟叶片叶绿素 a、叶绿素 b、叶绿素（a+b）及类胡萝

卜素含量，然而 N 施加未能有效阻止 O3 胁迫导致的叶绿素降解，两种处理之间不存在显

著交互作用。Watanabe 等研究了不同 N 施加条件下两年生短柄枹栎（Quercus serrata）的

O3 胁迫效应，结果显示：N 施加显著增加了研究幼苗叶片叶绿素含量，然而，N 处理与

O3 处理之间并不存在显著交互作用（Watanabe et al., 2007）。 

O3 处理导致香樟幼苗叶片 N 元素含量显著降低（AA+60 浓度 O3 下降低了 11.4%；

AA+120 浓度 O3 下降低了 33.2%）、C/N 显著升高（图 4-6 A、E）。Momen 和 Helms 对比

研究了酸雨与 O3 复合污染胁迫下美国黄松（Pinus ponderosa Dougl. Ex Laws.）成熟树木与

幼苗一年生叶片的 N、C 元素变异特征，结果表明：一个生长季两倍大气浓度 O3 处理导致

两种类型叶片 N 元素含量下降 12-14%，叶片 C/N 显著增大（Momen and Helms, 1996）。

O3 胁迫下树木叶片 N 元素含量的降低在美洲山杨（Populus tremuloides）、纸皮桦（Betula 

papyrifera）、地中海栎（Quercus ilex）等树种中也有报道（Lindroth et al., 2001; Ribas et al., 

2005）。O3 胁迫下树木叶片 N 元素含量的降低可能与叶绿素降解，蛋白质、氨基酸等含 N

化合物代谢模式的改变有关（Manderscheid et al., 1992; Yamaguchi et al., 2010）。此外，

O3 处理下叶片 N 元素含量的大幅度降低导致本实验中香樟幼苗叶片 C 元素相对含量升高

（图 4-6 C）。另一方面，N 施加对香樟幼苗叶片 N 含量具有显著促进作用（图 4-6 B），

充足的 N 供给有利于光合作用相关酶类化合物、叶绿素等的合成，进而促进叶片碳同化速

率，导致叶片 C 元素含量随之升高（图 4-6 D）。然而，N 处理下叶片 N 元素含量的增加

幅度远大于 C 元素含量的增加量，C/N 表现为显著下降（图 4-6 B、D、F），同时，N 处

理下叶片 S 元素含量呈现出某种下降态势（图 4-6 H），这主要是由于 N、C 含量的稀释

效应导致。O3 与 N 处理在影响香樟幼苗叶片元素含量方面不存在显著交互作用。 
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第五章 气体交换与荧光参数 

5.1 2009 年瞬时光合 

分别在 2009 年 5 月 22 日、6 月 26 日、7 月 28 日、9 月 6 日对香樟叶片瞬时光合进行

了测定。如表 5-1 所示：O3 处理对香樟叶片光合速率（PN）、蒸腾速率（Trmmol）的影响

效应在后 3 次测量中表现为显著（P＜0.01），对叶片气孔导度（gs）的影响在 4 次测量中

均呈统计显著（P＜0.05）；而 N 处理对光合速率、气孔导度及蒸腾速率的影响仅在最后 1

次测量中表现为效应显著（P＜0.01）；2009 年未检测到 O3 与 N 两种处理在影响叶片光合

速率和气孔导度过程中存在显著交互作用（P＞0.05）。此外，O3 处理对叶片胞间 CO2 浓度

（Ci）的影响在第一次、第三次、第四次测量过程中也达到统计显著，而对水分利用效率

（PN/gs）的影响仅在第一次、第四次测量中显著；N 处理对胞间 CO2 浓度、水分利用效率

的影响在第一次、第四次测量中达到统计显著。此外，在影响叶片胞间 CO2 浓度、水分利

用效率以及蒸腾速率方面，O3 与 N 处理之间存在显著的交互效应（表 5-1）。 

图 5-1 展示了 2009 年不同水平 O3 处理、N 处理对香樟叶片光合速率、气孔导度的影

响。AA+60 与 AA+120 浓度 O3 处理均导致 2009 年生长季中、后期香樟幼苗叶片光合速率

的显著降低，而在实验前期阶段，仅 AA+120 浓度 O3 处理的效应达到统计显著（图 5-1 A）；

N30 及 N60 水平 N 处理导致 2009 年生长季末期叶片光合速率显著增大，且两处理水平之

间差异也达到显著（图 5-1 B）。2009 年 N 处理对香樟幼苗叶片气孔导度的影响仅在 N60

水平下达到显著，且显著效应仅见于 2009 年最后一次测量（图 5-1 D）。实验初期

（2009-05-22），AA+120 浓度 O3 导致香樟叶片气孔导度显著增大，随后测量中，O3 对叶

片气孔导度的效应表现为抑制效应，且在 AA+60 以及 AA+120 浓度水平 O3 下，抑制效应

均达到统计显著，两种 O3 处理水平之间的显著差异仅见于 2009 年 7 月 28 日（图 5-1 C）。 

O3 与 N 处理在影响 2009 年香樟幼苗叶片胞间 CO2 浓度、蒸腾速率、水分利用效率方

面存在显著交互作用（表 5-1）。图 5-2 显示了 2009 年生长季末（2009 年 9 月 6 日）不同

N 施加条件下 O3 对上述指标的影响效应。N30 水平 N 处理下，AA+120 浓度 O3处理导致

香樟叶片胞间 CO2 浓度显著降低；而在对照（N0）及 N60 水平 N 处理下，O3 处理对胞间

CO2 浓度影响不显著（图 5-2 A）。叶片蒸腾速率在施 N（N30 或 N60）条件下，因 O3 胁迫

（AA+60 或 AA+120）显著降低，而在 N0 条件下，不受 O3 胁迫影响；N30 水平下，AA+60
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与 AA+120 浓度 O3 之间叶片蒸腾速率存在显著差异，而在 N60 水平下，两 O3 水平之间叶

片蒸腾不存在差异（图 5-2 B）。N30 水平施 N 条件下，AA+120 浓度 O3 处理导致香樟叶片

水分利用效率显著提高，而在 N0 或 N60 条件下，O3 处理没有显著改变研究幼苗的水分利

用效率（图 5-2 C）。 
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图 5-1 2009 年 O3 与 N 处理对香樟幼苗光合与气孔导度影响多重比较分析 

Figure 5-1 Multiple comparisons for the effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the net 

photosynthetic rate and stomatal conductance of Cinnamomum camphora seedlings in 2009 

5.2 2010 年瞬时光合 

2010 年顺时光合测定分别在 5 月 30 日、7 月 2 日、8 月 7 日、9 月 7 日进行。如表

5-2 所示：7 月 2 日，O3、N 处理对各观测指标的影响均达到统计显著，但是两种处理在影

响上述参数变异过程中不存在显著交互作用；8 月 7 日，O3 对香樟叶片气孔导度影响未达

到统计显著，同时 N 处理对胞间 CO2 浓度（Ci）与水分利用效率（PN/gs）影响也不显著；

9 月 7 日，不受 O3 胁迫显著影响的光合参数包括胞间 CO2 浓度与水分利用效率，同时 N

处理对蒸腾速率影响也未达到显著。2010 年生长季中、后期，O3 与 N 处理之间存在显著
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交互作用，8 月 7 日存在显著交互效应的参数包括光合速率、胞间 CO2 浓度及蒸腾速率；9

月 7 日，两种处理之间交互作用体现在除胞间 CO2 浓度以外的其他光合参数上（表 5-2）。

2012 年 7 月 2 日，O3与 N 处理在影响香樟叶片光合参数过程中不存在显著交互作用（表

5-2）。AA+60、AA+120 浓度 O3 处理均导致香樟幼苗叶片光合速率、气孔导度、胞间 CO2

浓度及蒸腾速率显著降低（图 5-3 A、C、E、G）； 同时 O3 处理下叶片水分利用效率显著

升高（图 5-3 I）。N30、N60 水平 N 处理导致香樟幼苗叶片光合速率显著升高，且两处理

之间差异显著（图 5-3 B），N 施加对叶片气孔导度、胞间 CO2 浓度、蒸腾速率及水分利用

效率的影响效应仅在 N60 水平 N 处理下达到统计显著（图 5-3 D、F、H、J），且其对水分

利用效率的影响表现为抑制效应（图 5-3 J），而对其他参数的影响表现为促进效应。 
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图 5-2 2009 年 O3 与 N 处理对胞间 CO2 浓度及水分利用效率影响多重比较分析 

Figure 5-2 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the intercellecular CO2 concentration (Ci), 

transpiration (Trmmol) and water use efficiency (PN/gs) of Cinnamomum camphora seedlings in 2009 
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表 5-1 2009 年 O3 与 N 处理对香樟幼苗光合参数影响显著性 

Table 5-1 Significance of the impact of elevated ozone and enhanced nitrogen as well as their interaction on the photosynthetic parameters of Cinnamomum camphora 

seedlings in 2009 

光合参数 

05/22  06/26  07/28  09/06 

O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N 

PN 0.76 0.18 0.37  ＜0.01 0.46 0.62  ＜0.01 0.32 0.87  ＜0.01 ＜0.01 0.99 

gS 0.02 0.47 0.47  ＜0.01 0.49 0.14  ＜0.01 0.28 0.41  ＜0.01 ＜0.01 0.19 

Ci ＜0.01 0.03 0.02  ＜0.01 0.95 0.07  0.39 0.06 0.28  0.01 ＜0.01 ＜0.01 

PN/gs ＜0.01 0.03 0.03  0.94 0.48 0.56  0.57 0.12 0.15  0.03 0.03 0.04 

Trmmol 0.11 0.30 0.30  ＜0.01 0.82 0.02  ＜0.01 0.21 ＜0.01  ＜0.01 ＜0.01 0.02 

PN: 光合速率 (μmol m-2 s-1), gS: 气孔导度 (mmol m-2 s-1), Ci: 胞间 CO2 浓度 (μmol mol-1), PN/gs: 水分利用效率 (mmol mol-1), Trmmol: 蒸腾速率 (mmol m-2 s-1)
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表 5-2 2010 年 O3 与 N 处理对香樟幼苗光合参数影响显著性 

Table 5-2 Significance of the impact of elevated ozone and enhanced nitrogen as well as their interaction on the photosynthetic parameters of Cinnamomum camphora 

seedlings in 2010 

PN: 光合速率 (μmol m-2 s-1), gS: 气孔导度 (mmol m-2 s-1), Ci: 胞间 CO2 浓度 (μmol mol-1), PN/gs: 水分利用效率 (mmol mol-1), Trmmol: 蒸腾速率 (mmol m-2 s-1) 

光合参数 

05/30  07/02  08/07  09/07 

O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N 

PN 0.22 0.44 0.20  ＜0.01 ＜0.01 0.41  ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01  ＜0.01 ＜0.01 0.02 

gS 0.48 0.29 0.03  ＜0.01 ＜0.01 0.16  0.21 ＜0.01 0.09  ＜0.01 ＜0.01 0.04 

Ci 0.23 0.45 0.04  ＜0.01 0.03 0.08  ＜0.01 0.13 ＜0.01  0.66 ＜0.01 0.06 

PN/gs 0.55 0.37 0.05  ＜0.01 0.03 0.05  ＜0.01 0.06 0.06  0.56 ＜0.01 0.03 

Trmmol 0.72 0.52 0.06  ＜0.01 ＜0.01 0.21  ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01  ＜0.01 0.13 0.02 
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图 5-3 2010 年生长季中期 O3与 N 处理对香樟幼苗光合参数影响多重比较分析 

Figure 5-3 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the photosynthetic rate, stomatal conductance, 

intercellular CO2 concentration, transipiration and water use efficiency of Cinnamomum camphora seedlings 

on July 2, 2010 
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图 5-4 所示为 2010 年生长季末（2010 年 9 月 7 日）不同施 N 条件下，O3 处理对香樟

叶片光合速率（PN）、气孔导度（gs）、蒸腾速率（Trmmol）及水分利用效率（PN/gs）的影响。

对应于 N0、N30、N60 不同施 N 条件，AA+60 浓度 O3 导致香樟叶片光合速率分别下降了

19.03%、15.90%、17.42%，AA+120 浓度 O3 导致的光合下降幅度分别为 32.27%、34.12%、

31.26%（图 5-4 A）。N0、N30 条件下，AA+60、AA+120 浓度 O3 处理导致叶片气孔导度、

蒸腾速率显著下降；而在 N60 条件下，O3 处理对气孔导度的影响未达到显著，且 AA+60

与 AA+120 浓度 O3 处理之间蒸腾速率差异显著（图 5-4 B、C）。N0 或 N30 水平下，AA+60

浓度 O3 处理对应于香樟幼苗最大水分利用效率，AA+120 浓度 O3 处理倾向于导致香樟幼

苗水分利用效率提高；而在 N60 水平施 N 条件下，AA+60 浓度 O3 处理对应于幼苗最小水

分利用效率，且 AA+120 浓度 O3 处理导致幼苗水分利用效率略有下降（﹣9.58%）。但是，

不同 O3 浓度处理之间水分利用效率差异未达到统计显著（图 5-4 D）。 
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图 5-4 2010 年生长季末期 O3与 N 处理对香樟幼苗光合参数影响多重比较分析 

Figure 5-4 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the photosynthetic rate (Pn), stomatal 

conductance (gs), transipiration (Trmmol) and water use efficiency (WUE) of Cinnamomum camphora 

seedlings at the end of the 2010 growing season 
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5.3 不同叶位叶片瞬时光合 

O3 处理、N 处理对香樟幼苗叶片光合速率（PN）、气孔导度（gs）、胞间 CO2 浓度（Ci）、

蒸腾速率（Trmmol）、水分利用效率（PN/gs）的影响因叶位不同而存在差异，整体来看，

幼苗上部新生叶片的处理效应较下部老叶更明显。O3 处理对第 3、第 5、第 7、第 9、第 11

叶位叶片 PN及 Ci 的影响均达到统计显著，同时第 3 叶位 Trmmol 与 PN/gs也受 O3胁迫显

著影响。N 处理的显著效应主要体现在对第 3、第 5 叶位 gs 与 Trmmol 的影响上，此外，

第 3 叶位 PN、第 5 叶位 Ci 也受 N 处理显著影响（表 5-3）。不同叶位叶片光合参数测定中，

未检测到 O3 与 N 处理之间的显著交互效应（P＞0.05）。验后多重比较结果显示：AA+60、

AA+120 浓度水平 O3 显著抑制了第 7、9、11 叶位叶片光合速率，而第 3、5 叶位叶片光合

速率仅在 AA+120 浓度 O3 下显著降低（图 5-5 A）；O3 对胞间 CO2浓度的显著抑制效应仅

出现于 AA+120 浓度下（图 5-5 E）；AA+60 与 AA+120 浓度 O3 处理均导致第 3 叶位叶片

蒸腾速率显著降低（图 5-5 G）。施 N 对香樟新叶（第 3、5 叶位叶片）PN、gs、Ci 与 Trmmol

具有促进作用，但该效应仅在 N60 水平下达到统计显著（图 5-5 B、D、F、H）。 

5.4 A-Ci曲线 

分别在 2009 年 8 月 24 日、2010 年 7 月 22 日、9 月 24 日测定了香樟叶片 A-Ci 曲线，

并根据 Long 和 Bernacchi 的方法拟合计算了最大羧化速率（Vcmax）、最大电子传递速率

（Jmax），并调整到 25 ℃水平。3 次测量中，AA+120 浓度 O3 处理均导致香樟叶片最大羧

化速率显著降低，AA+60 浓度 O3 处理在 2010 年 7 月 22 日测量中显著抑制了 Vcmax，而在

其他两次测量中其效应未达到显著（图 5-6 A）。2009 年 9 月 24 日测量中，AA+120 浓度

O3 处理导致 Jmax/Vcmax显著升高。N60 水平 N 素施加显著提高了香樟叶片最大羧化速率、

最大电子传递速率，但这种效应仅见于 2009 年 8 月 24 日测量中（图 5-6 B、D）；施 N 未

对香樟幼苗叶片 Jmax/Vcmax 产生显著影响（图 5-6 F）。
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表 5-3 O3与 N 处理对香樟幼苗不同叶位叶片光合参数影响显著性 

Table 5-3 Significance of the impact of elevated ozone and enhanced nitrogen as well as their interaction on 

the net photosynthetic rate (PN), stomatal conductance (gs), intercellular CO2 concentration, transpiration rate 

(Trmmol) and water use efficiency (PN/gs) of the leaves in different leaf positions of Cinnamomum camphora 

seedlings 

光合参数 第 3 片叶 第 5 片叶 第 7 片叶 第 9 片叶 第 11 片叶 

PN      

O3 ＜0.01 0.02 ＜0.01 0.01 ＜0.01 

N ＜0.01 0.06 0.08 0.66 0.61 

O3×N 0.89 0.59 0.86 0.75 0.35 

gs      

O3 0.07 0.08 0.94 0.69 0.93 

N ＜0.01 ＜0.01 0.37 0.92 0.89 

O3×N 0.83 0.33 0.66 0.38 0.67 

Ci      

O3 ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 0.03 0.01 

N 0.05 ＜0.01 0.87 0.97 0.60 

O3×N 0.66 0.36 0.90 0.32 0.56 

Trmmol      

O3 ＜0.01 0.04 0.90 0.92 0.85 

N ＜0.01 0.03 0.64 0.67 0.13 

O3×N 0.73 0.30 0.69 0.46 0.57 

PN/gs      

O3 0.01 0.23 0.44 0.25 0.94 

N 0.49 0.24 0.64 0.78 0.45 

O3×N 0.09 0.36 0.39 0.07 0.28 

PN: 光合速率 (μmol m-2 s-1), gS: 气孔导度 (mmol m-2 s-1), Ci: 胞间 CO2 浓度 (μmol mol-1), PN/gs: 水分利用效率 (mmol 

mol-1), Trmmol: 蒸腾速率 (mmol m-2 s-1) 
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图 5-5 O3与 N 处理对香樟幼苗不同叶位叶片光合参数影响多重比较分析 

Figure 5-5 Multiple comparisons for the effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the photosynthetic 

rate (PN), stomatal conductance (gs), intercellular CO2 concentration (Ci), transipiration (Trmmol) and water 

use efficiency (PN/gs) of the leaves in different positions of Cinnamomum camphora seedlings 
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5.5 光照条件下荧光参数 

表 5-4、表 5-5 分别显示了 2009、2010 年 O3处理、N 处理及两种处理交互作用对香樟

幼苗饱和光下实际光化学效率（Fv
'
/Fm

'）、有效光量子产率（ФPSII）及光化学淬灭系数（qP）

的影响显著性。2009 年 7 月 28 日测量结果显示：O3 处理对三者影响均显著，N 处理显著

改变了香樟幼苗有效光量子产率，两种处理在对 Fv
'
/Fm

'、qP 的影响中存在显著交互效应。

2009 年 9 月 6 日测量中，受 O3 处理显著影响的参数包括 ФPSII和 qP，受 N 处理显著影响

的参数包括 Fv
'
/Fm

'与 ФPSII，O3 与 N 的交互效应体现在 ФPSII与 qP 上。2010 年 7 月 2 日，

O3 与 N 处理对 Fv
'
/Fm

'、ФPSII的影响均达到统计显著，但两处理之间不存在交互效应。2010

年 9 月 7 日测量结果则显示：O3 与 N 处理显著改变了香樟叶片 Fv
'
/Fm

'、ФPSII与 qP，但两

处理之间不存在交互效应。2010 年 8 月 7 日的测定中，O3 与 N 的交互效应则体现在 ФPSII

与 qP 上。验后多重比较针对 2009、2010 两个生长季末的测量结果（2009 年 9 月 6 日、2010

年 9 月 7 日）分别进行。如图 5-6 所示：2009 年 9 月 6 日，N60 水平 N 处理导致香樟幼苗

叶片 Fv
'
/Fm

'显著增大，而同期 O3 处理没有对其产生显著影响（图 5-6 A）；AA+120 浓度 O3

处理导致不同施 N 条件下 ФPSII显著下降，且在 N60 水平 N 处理下下降幅度最大（-42.94%）

（图 5-7 B）；N30 水平 N 处理下，AA+60、AA+120 浓度 O3 处理均导致香樟叶片 qP 显著

降低，而在 N0 以及 N60 条件下，O3 处理对 qP 的影响仅在 AA+120 浓度 O3 处理下显著，

N30 水平 N 处理加剧了 O3 胁迫对 qP 的抑制效应。2010 年 9 月 7 日，AA+120 浓度 O3 处

理显著抑制了香樟幼苗叶片 Fv
'
/Fm

'、ФPSII及 qP，AA+60 浓度 O3 处理对 ФPSII与 qP 具有显

著抑制效应，然而 AA+60 与 AA+120 两种 O3 处理之间差异未达到统计显著，同时，Fv
'
/Fm

'

未受 AA+60 浓度 O3 处理影响（图 5-8 A、C、E）；N60 水平 N 处理导致香樟幼苗叶片 Fv
'
/Fm

'

显著升高，而 N30 水平 N 处理未对 Fv
'
/Fm

'产生显著影响（图 5-8 B），此外，N30、N60 水

平 N 处理对叶片 ФPSII、qP 均有显著促进作用，且在对 ФPSII的影响方面，N30 与 N60 水平

N 处理之间差异显著，而在对 qP 的影响中，N30 与 N60 水平 N 处理之间差异不显著（图

6-8 B、D、F）。 

5.6 潜在光化学效率 

O3 与 N 处理在对 Fv/Fm 的影响上不存在显著交互效应，对应于实验期内各次测量，交

互项 P 值依次为：0.43、0.14、0.65、0.29、0.73、1.00、0.45。2010 年 7 月 7 日、10 月 2

日观测显示：AA+60、AA+120 浓度 O3 处理均导致 Fv/Fm 显著降低；2009 年 8 月 10 日、

2010 年 8 月 7 日测定发现 AA+60 浓度 O3 显著抑制了 Fv/Fm，而 AA+120 浓度 O3 的抑制效
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应不显著；2009 年 9 月 11 日测定发现：AA+120 浓度 O3 显著抑制了 Fv/Fm，而 AA+60 浓

度 O3 的抑制效应不显著（图 5-9 A)。N 素施加对 Fv/Fm 具有促进作用，但该效应只有在 N60

水平 N 处理下达到显著，且仅见于 2009 年 9 月 11 日、2010 年 7 月 7 日两次观测中（图

5-9 B）。 
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图 5-6 O3与 N 处理对香樟幼苗最大羧化速率与最大电子传递速率的影响 

Figure 5-6 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the the maximum of carboxylation efficiency 

(Vcmax), the maximum of electron transport (Jmax) and the ratio of Jmax/Vcmax of Cinnamomum camphora 

seedlings 
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表 5-4 2009 年 O3 与 N 处理对香樟幼苗光照荧光参数影响显著性 

Table 5-4 Significance of the impact of elevated ozone and enhanced nitrogen as well as their interaction on the actual photochemical efficiency of PSII in saturated light 

(Fv
'
/Fm

'
), effective quantum yield of PSII photochemistry (ФPSII) and photochemical quenching coefficient (qP) of Cinnamomum camphora seedlings in 2009 

荧光参数 

05/22  06/26  07/28  09/06 

O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N 

Fv
'
/Fm

'
 0.55 0.61 0.84  0.016 0.13 0.04  ＜0.01 0.12 ＜0.01  0.19 0.01 0.11 

ФPSII 0.35 0.46 0.23  0.07 0.08 0.48  ＜0.01 0.03 0.18  ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01 

qP 0.18 0.35 0.24  0.15 0.49 0.94  ＜0.01 0.37 0.03  ＜0.01 ＜0.41 ＜0.01 

Fv
'/Fm

'：实际光化学效率；ФPSII：有效光量子产率；qP：光化学猝灭系数 

表 5-5 2010 年 O3 与 N 处理对香樟幼苗光照荧光参数影响显著性 

Table 5-5 Significance of the impact of elevated ozone and enhanced nitrogen as well as their interaction on the actual photochemical efficiency of PSII in saturated light 

(Fv
'
/Fm

'
), effective quantum yield of PSII photochemistry (ФPSII) and photochemical quenching coefficient (qP) of Cinnamomum camphora seedlings in 2010 

荧光参数 

05/30  07/02  08/07  09/07 

O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N  O3 N O3×N 

Fv’/Fm’ 0.31 0.11 0.14  ＜0.01 ＜0.01 0.32  0.20 0.01 0.22  ＜0.01 ＜0.01 0.48 

ФPSII 0.37 0.38 0.30  0.01 0.02 0.49  ＜0.01 ＜0.01 ＜0.01  ＜0.01 ＜0.01 0.49 

qP 0.66 0.68 0.01  0.39 0.50 0.62  ＜0.01 ＜0.01 0.04  0.01 ＜0.01 0.85 

Fv
'/Fm

'：实际光化学效率；ФPSII：有效光量子产率；qP：光化学猝灭系数
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图 5-7 2009 年 O3 与 N 处理对香樟幼苗光照荧光参数影响多重比较分析 

Figure 5-7 Multiple comparisons for the effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the actual 

photochemical efficiency of PSII in saturated light (Fv
'
/Fm

'
), effective quantum yield of photosysten II (PSII) 

photochemistry (ФPSII) and photochemical quenching coefficient (qP) of Cinnamomum camphora seedlings on  

September 6, 2009 

5.7 小结与讨论 

O3 处理导致香樟幼苗叶片瞬时光合速率显著降低，2009 年生长季末，AA+60（AOT40＝

27.2 ppm•h）、AA+120（AOT40＝56.0 ppm•h）浓度 O3 处理分别导致香樟幼苗叶片瞬时光

合速率下降 23.2%、30.0%（图 5-1 A），2010 年生长季末，O3 对香樟幼苗瞬时光合速率的

抑制效应与 N 处理水平有关（表 5-2）：N0、N30、N60 施 N 水平下，AA+60（AOT40＝

26.1 ppm•h）、AA+120（AOT40＝56.3 ppm•h）浓度 O3 处理导致的香樟叶片瞬时光合速率
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下降幅度分别为 19.0%、32.3%； 15.9%、34.1%；17.4%、31.2%。Calatayud 等针对温州

蜜柑（Cirtus unshiu）三年生幼苗的 OTC 研究表明：36.2 ppm•h AOT40 对应的光合下降幅

度为 11.4%（Calatayud et al., 2006）；另一方面，基于三种落叶栎 Quercus pyrenaica, Q. robur, 

Q. faginea 的研究显示：26.2-28.8 ppm•h AOT40 值分别对应于 64%、38%和 33%的光合速

率下降幅度（Calatayud et al., 2011）。 
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图 5-8 2010 年 O3 与 N 处理对香樟幼苗光照荧光参数影响多重比较分析 

Figure 5-8 Multiple comparisons for the effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the actual 

photochemical efficiency of PSII in saturated light (Fv
'
/Fm

'
), effective quantum yield of photosysten II (PSII) 

photochemistry (ФPSII) and photochemical quenching coefficient (qP) of Cinnamomum camphora seedlings on  

September 7, 2010 
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基于以上事实，我们认为：香樟 O3 胁迫抗性介于地中海常绿硬叶树种与温带落叶树种

之间，较前者弱，较后者强（Nali et al., 2004; Paoletti, 2006）。O3 胁迫下植物叶片光合速率

的下降在其他类型落叶树种如短柄枹栎（Quercus serrata）、美洲山杨（Populus tremuloides）、

垂枝桦（Betula pendula）及针叶树种如火炬松（Pinus taeda）中也有大量报道（Watanabe et 

al., 2007; Noormets et al., 2010; Oksanen, 2003; Richardson et al., 1992），光合速率降低是植

物 O3 胁迫最普遍的效应之一（Bussotti et al., 2007）。N 处理有利于植物光合速率的提高，

O3 与 N 处理在影响香樟光合参数方面存在弱交互效应（表 5-1、表 5-2），类似结论在对圆

齿水青冈（Fagus crenata）幼苗的研究中也有报道（Yamaguchi et al., 2007）。2009 年生长

季季末 O3 胁迫导致的香樟幼苗光合速率下降与气孔导度下调之间存在很好的偶联关系；而

在 2010 年 N60 水平 N 施加条件下，光合速率的下降与气孔导度变异之间存在一定程度的

解偶联，表明 2009、2010 两个生长季 O3 胁迫导致的香樟幼苗光合速率下降可能受不同生

理机制驱动。 
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图 5-9 O3与 N 处理对香樟幼苗潜在光化学效率的影响 

Figure 5-9 Effects of elevated ozone and enhanced nitrogen on the maximum photochemical efficiency of 

photosysten II (PSII) of Cinnamomum camphora seedlings on September 7, 2010 

关于 O3 胁迫下植物叶片光合速率下降的驱动机制，学术界一直存在不同的看法

（Degl’Innocenti et al., 2003）。一种观点认为：O3 胁迫下，植物叶片气孔开度变小甚至完
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全关闭，叶片 CO2 通量下降，光合底物供应不足，植物碳同化过程受到抑制； 另一种观

点认为 O3 胁迫下植物光合速率下降主要与活性氧分子对叶肉细胞主要功能位点、光合酶等

的损伤、抑制过程有关，而气孔导度的降低只是植物光合速率受抑制情况下气孔对高浓度

胞间 CO2 的一种响应调控（Matyssek et al., 1991; He et al., 2007; Darbah et al., 2010; 

Calatayud et al., 2006; Bussotti et al., 2011）。考虑 2009、2010 年生长季季末两次光合参数

测定，对气孔导度（gs）、胞间 CO2 浓度（Ci）、叶片蒸腾速率（Trmmol）、光化学淬灭系

数（qP）、电子传递速率（ETR）等光合参数进行数据降维分析，提取得到 2 个主成分：第

一主成分与 gs、Ci、Trmmol 具有较强相关（r＞0.85），主要反映植物气孔因素变异信息； 

第二主成分在 qP、ETR 上具有较高载荷，反映植物非气孔因素变异信息（图 5-10）。对上

述提取因子进行正交旋转并计算相应因子得分，结果显示：2009 年 9 月 6 日、2010 年 9

月 7 日，气孔因子与非气孔因子对所分析变量变异的累计解释率分别为 89.97%、90.44%。 
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图 5-10 光合参数因子分析主成份载荷示意图 

Figure 5-10 Component loadings for the factor analyses of photosynthetic indices including photochemical 

quenching (qP), electron transport rate (ETR), stomatal conductance (gs), transpiration rate (Trmmol) and 

intercellular CO2 concentration (Ci) of Cinnamomum camphora seedlings on 6 September 2009 (A) and 7 

September 2010 (B) 

进一步以光合速率（PN）作为因变量，对气孔因子与非气孔因子因子得分进行线性回

归，结果如图 5-11 所示：PN与气孔因子、非气孔因子因子得分之间存在显著线性相关（P

＜0.01）。2009 年 9 月 6 日，气孔因子、非气孔因子分别解释了香樟叶片光合速率变异信

息的 40%、27%，气孔因子作用大于非气孔因子。2010 年 9 月 7 日，气孔因子、非气孔因

子对香樟叶片光合速率变异信息的解释分别为 16%、50%，非气孔因子效应远大于气孔因

https://springerlink3.metapress.com/content/?Author=X.-Y.+He
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子效应（图 5-11）。香樟幼苗光合速率降低在两个生长季末期受不同机制驱动：O3 胁迫下

植物气孔开度降低、叶片 CO2 通量下降是第一个生长季（2009）光合抑制的主要原因；而

在第二个生长季（2010），非气孔损伤构成香樟叶片光合速率下降的主导因素。 
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图 5-11 光合速率对气孔因子与非气孔因子的线性回归 

Figure 5-11 Linear regression of the photosynthetic rates (PN) with stomatal and non-stomotal factor scores (A, 

B for 2009 and C, D for 2010) 

光合酶类与光反应中心核酮糖 1，5-二磷酸羧化酶（RuBisco）通常被认为是 O3 胁迫

下活性氧分子进攻的主要位点（Noormets et al. 2001, Fontaine et al. 1999）。本实验中，O3

处理导致 2010 年生长季香樟叶片最大羧化速率（Vcmax）显著降低（图 5-6 A），类似结果

在美洲山杨（Populus tremuloides）、垂枝桦（Betula pendula）等树种的研究中也有报道

（Noormets et al., 2010; Kets et al., 2010; Eichelmann et al., 2004）。此外，本实验中，O3 胁

迫导致 2010 年香樟幼苗叶片最大电子传递速率（Jmax）显著降低（图 5-6 C），而 Jmax/Vcmax

未受 O3 胁迫影响（图 5-6 E），相对恒定的 Jmax/Vcmax 表明香樟叶片中核酮糖 1，5-二磷酸

（RuBP）羧化过程与光驱动的电子传递过程之间存在很好的偶联关系，通常认为二者高度

相关且随环境因子变异模式一致（Warren et al., 2003），Jmax的降低在一定程度上可能是对

低水平 Vcmax的一种响应（Rogers and Humphries, 2000）。2010 年，O3活性氧分子对 RuBisco

的降解与抑制导致香樟幼苗 Vcmax显著降低，后者进一步介导叶片光合电子传递速率下调，
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并最终导致植物光合速率下降（Dann et al., 1989）。2009 年，N60 水平 N 施加对 Vcmax、Jmax

具有显著促进作用（图 5-6 B、D），高 N 条件有利于促进植物 RuBisco 等光合酶蛋白类化

合物的合成。然而，本实验中未检测到 O3 与 N 在影响香樟幼苗 Jmax、Vcmax 及 Jmax/Vcmax方

面存在显著交互效应。 

两个生长季 O3 处理导致香樟幼苗叶片实际光化学效率（Fv
'
/Fm

'）、潜在光化学效率显著

降低（图 5-8A、图 5-9A），光系统 II 反应中心非辐射型能量淬灭过程增强（Strand and Öquist, 

1985）。同时，本实验中 O3 处理导致香樟叶片有效光量子产率（ФPSII）、光化学淬灭系数（qP）

显著下降（图 5-7 B、C，图 5-8 C、E）（Calatayud et al., 2006），这些参数的降低意味着植

物光化学反应过程消耗的能量占光反应系统能量吸收总量的比例降低（Feng et al., 2011），

反应中心捕光色素捕获的太阳能更多以热能形式扩散损耗，而热扩散本身会对 PSII 反应中

心持续加温，并引起光反应中心电子传递链等的热损伤。O3 及其衍生型活性氧分子对植物

膜系统、光合器官的直接氧化损伤，以及由于其对植物光化学过程抑制导致的热扩散增强

对光合反应中心造成的热损伤可能是 O3 胁迫下植物光合速率下降的重要原因。 

N 处理对香樟 Fv
'
/Fm

'、ФPSII、qP 具有显著促进作用（表 5-4、表 5-5）；2009 年生长季

末，O3 与 N 处理对 ФPSII、qP 的影响存在显著交互效应（图 5-7 B）：N0、N30、N60 水平

N 处理下，AA+120 浓度 O3 处理导致香樟幼苗 ФPSII分别降低了 29.03%、30.55%、42.94%，

相同处理组合下 qP 的下降幅度分别为 26.95%、33.38%、46.30%，施 N 加剧了 O3对香樟

叶片 ФPSII、qP 的抑制效应。O3 与 N 处理对 Fv
'
/Fm

'的影响在两个生长季之间均不在交互效

应；2010 年生长季 O3与 N 处理对香樟叶片 ФPSII、qP 的影响也不存在交互作用（表 5-5）。

此外，本研究发现 2009 年生长季季末、2010 年生长季初期，香樟叶片 Fv/Fm 在 N60N 处

理下显著升高（图 5-9 B），N 素施加有利于增强植物光合作用潜在光化学效率，表现为施

肥效应，然而，N 处理没有显著改变香樟叶片 Fv/Fm 对 O3 处理的响应，两种处理之间表

现为加性关系。此外，本实验中，香樟幼苗不同叶位叶片对 O3 胁迫、N 施加的响应幅度存

在差异，幼苗顶部新生叶（第三、第五叶位）较幼苗中下部老叶处理效应更明显（图 5-3）。 





第六章 植株呼吸与树干液流 

83 

第六章 植株呼吸与树干液流 

6.1 植株呼吸 

2010 年生长季末，对香樟幼苗呼吸速率进行测定，结果表明：持续两个生长季 AA+120

浓度 O3 处理导致香樟幼苗暗呼吸速率显著增高（56.05%），AA+60 浓度 O3 处理也导致香

樟幼苗呼吸速率升高（19.46%），但上升幅度未达到统计显著（图 6-1 A）。N60 水平 N 施

加显著促进香樟幼苗整株呼吸速率，而 N30 水平 N 施加未对其产生显著影响（图 6-1 B）。

O3 处理与 N 处理在影响香樟幼苗整株呼吸速率方面不存在显著交互作用，双因素方差分析

模型中交互项对应的概率 P 值为 0.99。 
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图 6-1 O3与 N 处理对香樟幼苗植株呼吸速率的影响 

Figure 6-1 Effect of elvated ozone and enhanced nitrogen on the whole seedling respiration rates of 

Cinnamomum camphora after treatment for two growing seasons 

6.2 树干液流 

于 2010 年 10 月 5 日-10 月 30 日对不同水平 O3 处理下香樟幼苗树干液流动态进行了

连续监测，监测仅针对 N0 水平组进行，AA、AA+60 浓度 O3 处理水平各取三株幼树作为

重复。图 6-2 显示了监测期间不同 O3 浓度下香樟幼苗小时液流密度（06:00-18:00）变异特

征：液流日变化呈现出明显的单峰格局，10 月下旬液流密度显著低于 10 月中上旬；AA、

AA+60 浓度 O3 处理下小时液流密度均值分别为 5.04、5.55g·cm
-2

·h
-1，日液流密度均值分别

为 65.50、72.19 g·cm
-2

·day
-1，O3 处理导致香樟幼苗液流速率升高，但由于本实验中组内幼
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苗之间液流变异较大，O3 对液流的处理效应未达到统计显著。监测期内，香樟幼苗累积液

流总量分别为 1703.01、1876.97 g（图 6-2 B）。 
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图 6-2 不同 O3处理下香樟树幼苗干液流动态变化特征 

Figure 6-2 Sap flow dynamics of Cinnamomum camphora seedlings after ozone treatment for two growing 

seasons 

图 6-3 显示了 AA、AA+60 浓度 O3 下香樟树干液流与环境因子之间的关系。树干液流

与太阳辐射（图 6-3 A）、空气温度（图 6-3 B）之间呈显著正相关（P＜0.01），与空气相对

湿度（图 6-3 C）之间呈显著负相关（P＜0.01）。本实验中，树干液流与土壤含水量（图

6-3 D）之间不存在显著相关关系（P＞0.05），这可能与控制实验条件下，适时灌溉致使土

壤水分供应充足，植物未受干旱胁迫有关。 

分别以 AA、AA+60 浓度 O3 处理下香樟幼苗小时液流密度为因变量，太阳辐射、空气

温度、空气相对湿度、土壤含水量为自变量进行逐步回归，得到如下回归方程： 

Y1＝13.891+0.007X1-0.134X3         R
2＝0.83          (6-1) 

Y2＝10.030+0.005X1+0.232X2-0.133X3     R
2＝0.88         (6-2) 
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其中 Y1：AA 浓度 O3 下小时液流密度，Y2：AA+60 浓度 O3 下小时液流密度，X1：太阳辐

射，X2：空气温度，X3：空气相对湿度，O3 处理下香樟树干液流对环境温度变异更加敏感。 
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图 6-3 不同 O3处理下香樟幼苗树干液动态变化与环境因子的关系 

Figure 6-3 Relationship of the Cinnamomum camphora seedling sap flow with solar radiation, air temperature, 

relative air humidity and soil water content. 

6.3 小结与讨论 

大量研究表明：O3胁迫导致植物呼吸速率增大（Coleman et al., 1995; He et al., 2007; 

Deckmyn et al., 2007），这可能植物内源性抗氧化物合成过程中对能量的大量需求有关。

本实验中，两个生长季AA+120浓度O3处理导致香樟幼苗暗呼吸速率升高了56.05%，Barnes

等针对三年生欧洲云杉（Picea abies）幼苗的研究显示：200 μg m
-3

 O3熏蒸导致肥沃土壤条

件下植株呼吸速率增大了40%、贫瘠土壤条件下植株呼吸速率增大了58%（Barnes et al., 
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1990）；Tjoelker等针对杂交杨（Populus tristis×P. balsamifera）幼苗的O3胁迫效应研究结果

表明：持续30-40天95-110 ppb O3处理导致光照条件下幼苗植株呼吸速率增大了50%以上

（Tjoelker et al., 1993）。本实验中，N60水平N处理导致香樟幼苗植株呼吸速率显著增大，

类似的结果在对美国花旗松（Pseudotsuga menziesiivar）（Manter et al., 2005）、麻风树

（Jatropha curcas）（Jiao et al., 2011）、苹果树（Malus domestica）（Campbell and Marini, 

1990）的研究中也有报道。然而，本实验中O3与N处理对香樟幼苗植株呼吸速率的影响不

存在交互作用。此外，两个生长季AA+60浓度O3处理并没有显著改变香樟幼苗树干液流速

率，液流流速主要受太阳辐射强度、大气温湿度等环境因子调控（Ma et al., 2005）。 
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第七章 主要结论 

基于开顶气室 O3 熏蒸平台研究了人工模拟 N 沉降条件下，我国亚热带地区典型常绿

树种香樟的 O3 胁迫效应，该研究以一年生幼苗为实验对象，持续两个生长季进行实验处理，

从叶片表观症状、叶形态、叶片光合色素、抗性生理、叶元素含量、光合碳同化、荧光、

植株呼吸、树干液流、整树生长、生物量积累分配等多个方面阐述了香樟幼苗的污染胁迫

响应特征。主要结论包括： 

（1）O3 浓度升高导致香樟幼苗叶片出现褪绿、萎黄、棕黑色斑点等多种损伤症状，

叶损伤症状首次出现对应的 AOT40 高于常见落叶树种中首例叶片症状出现对应的

AOT40。 

（2）O3 胁迫下香樟幼苗叶片显著变小，植物发育更小的叶片可以实现对 O3 胁迫症状

的局部化和高效隔离，较小症状叶片脱落对植物生长的负面效应小于较大症状叶片。 

（3）O3 胁迫导致香樟幼苗叶片叶绿素 a、叶绿素 b、类胡萝卜素含量显著降低，叶绿

素 a/b 含量基本维持稳定状态；叶片 N 元素相对含量显著降低，C 元素相对含量显著升高，

C/N 显著增大。O3 胁迫下叶绿素降解可能是导致叶片 N 素流失的重要原因。 

（4）O3 胁迫导致香樟幼苗叶片丙二醛含量显著升高，膜脂过氧化程度加剧；叶片还

原型抗坏血酸含量的 O3 胁迫效应与 N 施加影响：N0 水平 N 处理下，O3 胁迫导致还原型

抗坏血酸含量显著降低；N 施加条件下（N30/N60）条件下，AA+120 浓度 O3处理导致香

樟叶片还原型抗坏血酸含量显著升高；O3 胁迫导致香樟叶片总抗氧化能力显著提高，这一

方面可能是由于还原型抗坏血酸含量的升高引起，另一方面也可能是其他类型抗氧化物如

还原型谷胱甘肽含量、酚类化合物含量等的上升引起。 

（5）O3 胁迫导致香樟幼苗叶片光合最大羧化速率（Vcmax）显著降低、最大电子传递

速率（Jmax）趋于下降，Jmax/Vcmax的 O3 胁迫影响效应不显著，反映了光合作用暗反应 CO2

固定过程与光反应电子传递过程之间存在很好的偶联关系，二者随环境因子变异模式一

致。 

（6）O3 胁迫导致香樟幼苗光照条件下实际光化学效率（Fv
'
/Fm

'）、有效光量子产率

（ФPSII）、光化学淬灭系数（qP）显著降低，植物的光合作用光反应过程受到显著抑制；

O3 胁迫导致香樟幼苗叶片潜在光化学效率（Fv/Fm）显著降低，叶片光反应中心呈现某种程
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度的不可逆损伤。 

（7）O3 胁迫下，香樟幼苗叶片瞬时光合速率（PN）显著降低；幼苗顶部新生叶片较

低叶位叶片 O3 胁迫敏感性更高；2009、2010 两个生长季 O3 胁迫导致香樟幼苗瞬时光合速

率下降的调控机理不同：2009 年 O3 胁迫导致香樟幼苗气孔导度降低，叶片 CO2 通量下降，

CO2 供给不足进一步形成对光合同化速率的抑制；2010 年非气孔因素在调节植物瞬时光合

速率下降过程中起主导作用：O3 及其衍生型活性氧分子对植物核酮糖 1，5-二磷酸羧化酶

（RuBisco）的活性抑制、降解，对植物膜系统、光合器官的直接氧化损伤，以及由于其对

植物光化学过程抑制导致的热扩散增强对光合反应中心造成的热损伤，可能是 O3 胁迫下植

物光合速率下降的主要原因，而气孔导度的下降仅仅是对植物 O3 胁迫下光合速率下降、胞

间 CO2 浓度升高的一种响应。 

（8）O3 胁迫导致香樟幼苗植株呼吸速率显著增大，整树耗水量趋于增加；前者可能

与植物氧化胁迫条件下抗氧化物质大量合成对能量的大规模需求有关；后者一方面可能与

O3 毒性导致植物叶片气孔调节机制钝化有关：虽然气孔导度有所降低，但是气孔不能完全

关闭或者关闭过程延缓等；另一方面，耗水量增多本身意味着植物通过上调其生理活动过

程，形成对 O3 胁迫的积极响应。 

（9）O3 处理显著抑制了 2010 年生长季香樟株高、基径生长，而对 2009 年香樟生长

的抑制效应未达到统计显著。O3 对植物生长的抑制效应存在年际差异，且具有时间累积效

应。此外，本研究中，基径较株高生长对 O3胁迫具有更高敏感性，前者在 AA+60、AA+120

浓度 O3 处理下均显著降低，后者仅在 AA+120 浓度 O3 处理下显著降低。 

（10）两个生长季 O3胁迫导致香樟幼苗生物量积累显著降低，O3 对香樟幼苗地下部

分生物量积累的抑制效应大于其对幼苗地上部生物量积累的抑制效应，导致植物根冠比显

著降低。O3 胁迫下植物体内抗氧化物合成对光合同化产物的叶部截留效应，以及 O3 介导

的氧化损伤对树木韧皮部同化产物输送功能的阻断可能是植物地下部分与地上部分生物

量比值降低的主要原因。 

（11）本研究中，N 素施加对香樟叶片大小、根冠比的影响与 O3 胁迫效应一致：两

种处理均导致叶片显著变小，根冠比显著降低；然而在对其他指标的影响方面，N 处理与

O3 处理具有相反的效应方向，N 处理具有施肥效应，一定程度上促进了香樟幼苗的生长。

N 处理与 O3 处理之间的交互效应主要体现在对香樟叶片还原型抗坏血酸含量、特定观测阶

段叶片色素含量、光合、荧光参数等方面：一方面 N 施加为 O3 胁迫下香樟叶片还原型抗



第七章 主要结论 

89 

坏血酸的合成提供了必要营养支持；另一方面 N 施加条件下，O3 胁迫导致的香樟叶片光合

色素含量下降幅度较对照 N 水平处理下更大；而对光合、荧光参数的影响方面，O3 与 N

的交互作用不存在固定模式。 

（12）本研究所得结果可为我国亚热带地区常绿阔叶树种 O3 敏感性评估提供基础数

据和理论依据，为有效开展该区森林生态系统的保护工作提供可用参考。然而，控制实验

条件下充足的水分供给、盆栽对植物根系生长的限制以及树木幼苗阶段生长发育的独特生

理生长机制等因素可能导致本实验所得结果与自然生境实际情况之间存在一定偏差，研究

结论在推广到自然生境下成熟树木中的时候还需结合原位观测进行相关校正。考虑到亚热

带地区独特的气候、地理和植被条件，在全球变化的大背景下加强该区树种 O3 胁迫敏感性

的研究十分必要。 
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