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摘要 

几种园林植物对臭氧污染的生理生态学响应 

摘要 

近地层空气中臭氧（O3）浓度升高对农业、森林以及人类的健康可产生严

重危害。园林绿地植物作为城市植被的重要组成部分，在固碳释氧、净化空气、

吸附和清除空气中的悬浮颗粒、降温增湿等方面都发挥着十分重要的作用。研

究园林绿地植物对臭氧污染的响应可为筛选适应高浓度臭氧环境的物种和品种

提供理论依据。以我国常见的园林乔木（海棠）、灌木（红瑞木等）、草本植物

（早熟禾等）、藤本植物（忍冬）作为试材，利用上部开口式同化箱（OTC），

通过模拟臭氧浓度升高（70 ng g-1），研究了园林植物对臭氧污染的响应。主要

研究结果如下： 

（1）通过比较园林乔木——海棠两个不同叶色（Malus spp.）品种的幼树，

‘王族’（红色叶）和‘火焰’（绿色叶），对臭氧熏蒸（臭氧浓度为 70 ng g-1, 每天

处理 7 小时，共处理 31 天)的响应，发现，高浓度臭氧显著降低了‘王族’的

净光合速率（PN）（-27.2 %）、光系统 II 光化学量子产额（ΦPSII）（-22.1 %）和非

环式电子传递速率（ETR）（-21.8 %）（P<0.01），而‘火焰’却没有变化。‘王族’

海棠的日间呼吸（Resp）、羧化效率（CE）、Rubisco 酶活体最大反应速率（Vcmax） 

和最大电子传递速率（Jmax）在臭氧处理下也显著降低(P<0.01)，降低程度分别

为 55.3 %，74.8 %，34.4 %和 46.1 %；而‘火焰’海棠的这些参数受臭氧的影响

不明显。以上结果表明，红色叶品种的光合作用比绿色叶的对臭氧有更高的敏

感性。  

（2）高浓度臭氧(臭氧浓度为 70 ng g-1，每天处理 7 小时，共处理 65 天) 显

著降低了园林灌木[丝棉木（Euonymus bungeanus）, 红叶石楠（Photinia× fraseri 

‘Red Robin’），流苏（Chionanthus retusus）和红瑞木(Cornus alba)]幼树的净同化

速率，然而胞间/胞外 CO2 比值(Ci/Ca)在所有的品种中都保持稳定或者增大，说

明在臭氧熏蒸下净光合同化的降低很可能是因为叶肉细胞受到损伤所导致而不

是气孔限制造成的。另外，通过参数的相关性分析发现，净光合同化速率的降
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低程度与ΦPSII和 ETR 的降低程度呈显著正相关关系，这也表明了净光合同化的

降低主要受光反应过程的影响。然而不同物种对臭氧的反应存在很大差异。其

中丝棉木的净同化速率降低程度最大(-49.6 %)，而流苏的降低程度最小(-36.5 

%)。臭氧显著的降低了丝棉木的ΦPSII和 ETR 而增加了流苏的ΦPSII 和 ETR。丝棉

木的光反应受到严重的伤害，但是流苏通过增加电子传递速率减轻了净光合同

化受到的伤害。由此可见，丝棉木对臭氧的敏感性可能是最高的，而流苏是最

耐受的物种。红叶石楠和红瑞木对臭氧的敏感性介于两者之间, 而且红瑞木和红

叶石楠的敏感性差异不显著。流苏比较适合在臭氧污染地区应用，而丝棉木则

不合适。 

（3）通过比较三种不同功能型草本植物：早熟禾（Poa annua）、高丹草

（Sorghum bicolor × S. Sudanense）、苜蓿（Medicago Sativa）对臭氧熏蒸处理

（臭氧浓度为 70 ng g-1, 每天处理 7 小时，共处理 31 天）的响应，发现，C4 植

物高丹草和豆科植物苜蓿 PN 显著降低，而且后者降低的程度大于前者，而 C3

植物早熟禾的 PN对高浓度臭氧并不敏感。臭氧导致豆科植物苜蓿发生了光抑制

（暗适应下最大光化学效率—Fv/Fm降低），而且导致 ETR 和ΦPSII 显著降低；臭

氧也导致高丹草发生了轻微光抑制，但是 ETR 和ΦPSII并没有受到显著影响；而

臭氧对 C3 植物早熟禾没有引起光抑制效应，而且 ETR 和ΦPSII也没有受到显著

的影响。臭氧处理降低了高丹草地上部分生物量（-36.4 %）、地下部分生物量

（-51.1 %）和总生物量（-41.8 %）。高浓度臭氧处理对苜蓿的生物量的影响程度

更大。与对照相比，其地上部分生物量（-43.8 %）、地下部分生物量（-81.6 %）

和总生物量均显著降低（-55.2 %）。C3 植物早熟禾与前两种植物不同，高浓度

的臭氧熏蒸并没有降低其生物量的积累。综合三种植物在臭氧处理下气体交换

参数、叶绿素荧光参数以及生物量积累和分配的变化规律，可以得出，豆科植

物苜蓿对臭氧的敏感性最高，C3 植物早熟禾最低，而 C4 植物高丹草介于两者

之间。早熟禾适宜在臭氧污染地区中用做绿化植物。 

（4）通过比较藤本植物——忍冬(Lonicera japonica Thunb.)二倍体品种及其

同源四倍体对高浓度臭氧污染的生理生态响应(臭氧浓度为 70 ng g-1，每天处理 7 

小时，共处理 31 天)，发现，两个品种的 PN 都由于臭氧熏蒸而显著降低(P<0.01)，

尽管每个处理下的每个品种的 PN 和气孔导度（gs）均呈显著的正相关，但是由

于 Ci/Ca 的比值很稳定或者增大，说明臭氧熏蒸导致 gs 降低很可能是 PN 降低后

的结果而不是导致其降低的原因。臭氧显著降低饱和 CO2 浓度下的 PN (PNsat)和

II 



摘要 

羧化效率，表明卡尔文循环过程受到了伤害。臭氧污染降低了叶绿素荧光参数

如 Fv/Fm，ΦPSII，ETR，光化学猝灭(qP)，非光化学猝灭(NPQ)，Vcmax 和 Jmax 的值，

这表明光捕获和电子传递过程受到破坏也是导致忍冬在高浓度臭氧处理下 PN的

降低一个重要原因。与二倍体相比，四倍体的蒸腾速率(E)，gs，PNsat，Vcmax 和

Jmax 受臭氧污染的影响较大，而且臭氧处理和品种对 PN 有近似显著的交互作用

(P=0.086)，表明四倍体忍冬的光合过程比二倍体对臭氧更为敏感。 

以上结果表明，不同园林植物对臭氧污染的敏感性不同。乔木类植物海棠

红色叶品种对臭氧敏感性高于绿色叶品种；灌木类植物中丝绵木对臭氧的敏感

性最高，而流苏的抗性最好；草本植物中 C3 植物早熟禾的敏感性最低，而豆科

植物苜蓿的敏感性最大，C4 植物高丹草介于两者中间；藤本植物忍冬的二倍体

品种对臭氧抗性好于其同源四倍体，染色体加倍反而增加了忍冬的敏感性。因

此，在筛选/选育园林绿化植物种/品种时必须考虑其对臭氧污染的敏感性。 

 

关键词：臭氧；气体交换；叶绿素荧光；生物量；花色素苷；园林灌木；功能

型；染色体加倍 
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Abstract 

Ecophysiological responses of several landscape 

plants to ozone pollution 

Lu Zhang (Ecology) 

Directed by Prof. Gaoming Jiang and Assoc. Prof. Yonggeng Li 

Abstract 

Elevated O3 concentration in the air in surface layer can cause serious damage 

on agriculture, forest and human health. As an important part of urban vegetation, 

landscape plants play vital roles in carbon fixation and oxygen release, air 

purification, absorbing and cleaning suspended particles, cooling and humidification 

and so on. Studies of responses of landscape plants to O3 pollution can provide some 

theoretical basis for selecting tolerant speices or cultivars. Landscape arbores (Malus 

spp.), shrubs (Euonymus bungeanus; Photinia× fraseri ‘Red Robin’; Chionanthus 

retusus and Cornus alba), herbs (Poa annua; Sorghum bicolor × S. Sudanense; 

Medicago Sativa) and liana (Lonicera japonica) were selected as materials. The open 

top chamber (OTC) was used to simulate the high O3 concentration (70 ng g-1). The 

main results were as follows: 

1 The responses of two crabapple（Malus spp.）cultivars with green leaves 

(‘Flame’）and red leaves (‘Royalty’) to chronic O3 (70 ng g-1, 7h d-1for 30 d) were 

investigated. Compared with control, net photosynthetic rate (PN) (-27.2 %), actual 

quantum yield of PSII (ΦPSII) (-22.1 %) and electron transport rate( ETR) (-21.8 %) 

of Royalty decreased significantly (P<0.01) while those of Flame did not change 

under O3 fumigation. In Royalty, O3 significantly reduced respiration in the light 

(Resp) (-55.3 %), carboxylation efficiency (CE) (-74.8 %), maximum in vivo rate of 

Rubisco carboxylation (Vcmax) (-34.4 %) and maximal photosynthetic electron 
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transport rate (Jmax) (-46.1 %). However, those parameters were not significantly 

affected in Flame. These results indicated that the cultivar with red leaves probably 

had the higher photosynthetic sensitivity to O3 than the cultivar with green leaves. 

2 Elevated O3 (70 ng g-1, 7 h d-1 for 65 d) considerably reduced net CO2 

assimilation (A) of saplings of four shrub species [Euonymus bungeanus (EB), 

Photinia× fraseri ‘Red Robin’(PF), Chionanthus retusus (CR) and Cornus alba 

(CA)]. The ratio of intercellular to ambient CO2 concentration (Ci/Ca) were 

maintained or increased in all species which suggested that the depressions of A 

under O3 fumigation were probably due to mesophyll processes rather than stomatal 

limitation. Furthermore, the relative losses in A positively correlated with the relative 

decreases in ΦPSII and ETR, which indicated that the impairments of A were mainly 

affected by the light reaction process. However, the responses of the plants to 

elevated ozone were significantly different. Highest relative loss of A was observed 

in EB (-49.6 %), while the lowest relative loss (-36.5 %) was in CR. Ozone 

drastically decreased ΦPSII and ETR in EB while increased them in CR. The light 

reaction of EB was impaired more seriously but the CR alleviated the impairment on 

A by increasing ETR. All results indicated that the sensitivity of EB to O3 was 

probably the highest while the CR was the most tolerant species. The sensitivities of 

PF and CA were found between those two. There were no significant differences in 

the sensitivities to ozone between PF and CA. It is suggested that the EB was not 

suitable for garden greening in the ozone polluted area while the CR could be ideal 

choices. 

3 The ecophysiological responses of three herb species, [Poa annua (PA)，

Sorghum bicolor × S. Sudanense (SS)，Medicago Sativa (MS)] , to elevated O3 (70 

ng g-1, 7 h d-1 for 31 d) were investigated. These species stands for different 

functional types (C3, C4 and Legume). PN of both SS and MS decreased significantly 

under ozone fumigation while that of PA did not change. The relative loss of PN in MS 

was much higher than that in SS. Photoinhibition was observed in MS under ozone 

fumigation indicating by the decrease of the maximum efficiency of PS Ⅱ

photochemistry (Fv/Fm). Meanwhile the ΦPSII and ETR of MS were also inhibited by 

the ozone treatment. Photoinhibition also happened in SS, however, the ΦPSII and 
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Abstract 

ETR in SS were not significantly affected. Changes of chlorophyll fluorescence 

parameters were not observed in the PA. Ozone decreased the aboveground biomass 

(-36.4 %), belowground biomass (-51.1 %) and total biomass(-41.8 %) of SS. The 

relative losses of aboveground biomass, belowground biomass and total biomass in 

MS were even higher. They were -43.8 %，-81.6 % and -55.2 %, respectively. 

Biomass and its partitioning in PA were not significantly affected. In conclusion, MS 

had the highest sensitivity to ozone while PA was the most tolerant species to ozone 

pollution. The sensitivity of SS was found between those two. PA is a proper species 

which can be used for garden greening in the ozone-polluted area.  

4 The ecophysiological responses of diploid cultivar and autotetraploid cultivar 

of a liana species (Lonicera japonica Thunb.) to elevated ozone (O3) exposure (70 ng 

g-1, 7 h d-1 for 31 d) were compared. PN of both cultivars were drastically (P<0.01) 

impaired by O3. Although there were significantly positive correlation between PN 

and stomatal conductance (gs) in both cultivars under each treatment, the decreased gs 

in O3 might be the result rather than the cause of decreased PN as indicated by stable 

or increasing Ci/Ca. PN under saturating CO2 (PNsat) and CE significantly decreased 

under O3 fumigation, which indicated the Calvin cycle was impaired. O3 also 

inhibited Fv/Fm, ΦPSII, ETR, photochemical quenching coefficient (qP), the 

non-photochemical quenching (NPQ), Vcmax and Jmax which demonstrated that the 

decrease in PN of the honeysuckle exposed to elevated O3 was probably not only due 

to impairment of Calvin cycle but also with respect to the light-harvesting and 

electron transport processes. Compared to the diploid, the tetraploid had higher 

relative losses in transpiration rate (E), gs, PNsat, Vcmax and Jmax. This result indicated 

that the Calvin cycle and electron transport in tetraploid were damaged more 

seriously than in diploid. A barely non-significant (P=0.086) interaction between O3 

and cultivar on PN suggested a higher photosynthetic sensitivity of the tetraploid 

cultivar. 

All these results demonstrated that the sensitivities of landscape plants to O3 

pollution were different. The crabapple cultivar with red leaves is more sensitive to 

ozone than green leaf cultivar; In shrub speices, the sensitivity of EB to O3 was 

probably the highest while the CR was the most tolerant species. In herb species, C3 
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plant (PA) was the most tolerant species, while legume plant (MS) was the most 

sensitive species, and sensitivity of C4 plant (SS) stayed between them; the tolerance 

of diploid honeysuckle was better than its autotetraploid cultivar, which indicated that 

chromosome doubling increased the sensitivity of the plants. Thus, the sensitivities of 

plants should be taken into account when selecting or breeding landscape plants 

which can be used in the ozone-polluted area. 

 

Key Words: ozone; gas exchange; chlorophyll fluorescence; biomass; anthocyanin; 

shrubs; functional type; chromosome doubling 
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第一章 前言 

第一章 前言 

二十世纪中叶以来，世界上一些地区发生了光化学烟雾事件，给人们的生

产生活、身体健康产生了不利的影响。光化学烟雾不仅威胁着人类的生存和发

展，对植物、动物、微生物都有严重的伤害。现已得知，光化学烟雾的主要成

分是一种强氧化物质——臭氧（O3）。 

臭氧属于二次污染物，机动车、工厂等排放的氮氧化物（NOx）和挥发性有

机物（VOCs）等一次污染物是臭氧形成的主要前体物。随着我国汽车保有量的

增多、工业废气排放量的增大，我国很多城市及其周边地区发生臭氧污染几率

正在逐渐增大。例如，1989 年至 1998 年的 10 年间，北京市中关村地区空气中

臭氧的平均浓度增加了近一倍（马一琳和张远航, 2000）。园林植物是城市的‘绿

肺’，在固碳放氧、清洁空气、美化环境上发挥着重要的作用。研究园林植物对

臭氧污染的响应可为今后筛选适宜在高浓度臭氧环境下生长的植物种/品种提供

理论依据。 

1.1 臭氧污染的发生、发展趋势及危害 

臭氧是大气中一种具有特殊臭味的微量无色气体，是一种不稳定的强氧化

物质。其在空间分布的不同，对人类的作用是截然相反的。绝大部分臭氧存在

于离地面 25 km 左右处的大气平流层中，即通常所说的臭氧层。臭氧层厚度往

往随纬度、季节和天气等因素的变化而不同。在平流层中，臭氧可以作为吸收

太阳紫外辐射（200~400 nm）的重要物质，保护生物圈里的各种植物、动物、

微生物和人类。而在对流层中（距地面 15 km 以内）的臭氧则是一种空气污染

物质，是光化学烟雾最主要的成分，约占总光化学氧化剂的 90 %以上，对人类

的健康以及其他生物的生存构成了极大威胁。O3 在近地空气中的半衰期为几天，

而在对流层中的半衰期长达数月。除此之外，处于大气对流层的臭氧也可以吸

收从地表反射回来的太阳辐射，被认为是排在 CO2 和 CH4 之后第三重要的温室

气体（IPCC, 2001），其浓度升高会进一步加剧全球气候变暖的趋势（Forster et al., 

2007）。 
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1.1.1 臭氧污染的产生 

近地空气中的臭氧主要来自两个方面：其一是机动车、工厂等排放的氮氧

化物（NOx）和挥发性有机物（VOCs）等一次污染物在大气中经过光化学反应

而形成臭氧（Ryerson, 2001）。其主要反应可表示为：VOCs+NOx+hυ→O3+其他

氧化剂。这是最近几十年来臭氧浓度升高的主要原因。城市中的臭氧污染主要

是由于汽车尾气和工业废气排放造成的。其二是同温层的 O3 经平流层向对流层

沉降，成为近地空气中 O3 的另一个主要来源（Granier, 1999）。另外，地球上的

生物活动也是不可忽视的 O3 来源之一。 

位于 60º N ～60º S 之间的一些大城市, 在空气湿度低、气温比较高的春、

夏、秋季晴天的中午或午后都可能发生臭氧污染。1989 年至 1998 年的 10 年间，

北京市中关村地区空气中 O3 的平均浓度增加了近一倍（马一琳和张远航, 2000）；

常熟市农田生态系统中的最高臭氧浓度也已经达到了 160 ng g-1（刘建栋等, 

2003），早已超过国际上 40 ng g-1 的临界浓度。 

1.1.2 臭氧污染的发展趋势 

随着工业化进程的加快，大量化石燃料和生物体燃烧所造成的地面臭氧浓

度升高的趋势将不可避免（Collins et al., 2000a; Ashmore, 2005）。由于某个地区

的臭氧浓度受复杂的物理和化学过程以及天气和气象过程的影响，臭氧可以在

大陆间迁移，使人们不得不从本地区乃至全球尺度来考虑臭氧污染问题（Heath, 

1994; Johnson et al., 2001）。因此，臭氧污染越来越受到世界各国的广泛重视。 

在我国，氮氧化合物的排放量预计到 2020 年将是 1990 年的 3 倍，O3浓度

将继续升高（Streets and Waldhoff, 2000），根据相关研究和观测结果，我国中东

部地区的 O3 污染将进一步加剧。 2000 年建立的全球 O3 STOCHEM 数学模型

（Collins et al., 2000b）已经得到了广泛的认可和使用。SEI–Y（斯德哥尔摩环境

研究所）和 ECE（欧洲经济委员会）利用 STOCHEM 模型预测，在最近 20 年内

O3 浓度将持续升高，许多地区的平均浓度将超过 70 ng g-1，全球范围内受 O3 污

染的区域将增加一倍以上。 
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1.1.3 臭氧污染的危害 

近 50 年来，近地层空气中臭氧浓度升高对农田、森林产生了极大危害。例

如，1943 年美国洛杉矶首次发生的光化学烟雾事件导致大片松树林死亡；美国

每年因臭氧污染造成的农业损失在 30 亿美元左右（Adams et al., 1989）；欧洲的

臭氧污染每年对农作物造成高达 60 亿欧元的损失（Nameless, 2002）；据估计，

我国长三角地区因臭氧浓度过高造成的农业损失为 14.75 亿元人民币（Feng et al., 

2003）。 

臭氧严重威胁着人体的健康，含量过高会刺激呼吸系统的黏膜，导致胸闷咳

嗽、咽喉肿痛、呼吸困难，削弱肺功能，引发支气管炎和肺气肿，对室外锻炼

的人尤其有害（Weschler, 2006）。臭氧还引起一些其他症状，如头疼，眼睛、鼻

子、喉咙刺痒等。 

另外，有研究表明，近地表臭氧浓度与心血管疾病也存在某种程度的关联。

还有关于其他疾病与高臭氧浓度相关的报道，例如阑尾炎（Kaplan et al., 2009）。 
 

1.2 植物对臭氧的吸收 

臭氧污染已引起人们的广泛关注，如何避免或减轻臭氧对人的伤害是摆在

科学家面前的一个现实问题。 

臭氧主要是通过叶片上的气孔进入到植物体内，叶片吸收空气中的臭氧后，

可对植物本身产生伤害。正是由于其对臭氧的吸收作用（Pleijel et al., 2000; Welter, 

1982），有利于降低空气中的臭氧浓度。例如，我国台湾省的“中华农学会”1999

年报道的资料，水稻田可以使空气中的臭氧浓度降低 11 %左右。 

研究发现，植物叶片对臭氧的吸收主要是通过气孔（Kollist et al., 2000）。因

此，气孔导度（gs）是影响植物对臭氧吸收能力的主要因素，臭氧通量受气孔调

节 (Kollist et al., 2000)。植物叶片的臭氧通量（O3 flux）或臭氧吸收速率（O3 

uptake rate）通常由下面的公式（公式 1）估算： 

Fozone= Cozone×gs×2.6667 （公式 1） 

其中：Fozone为臭氧通量或臭氧吸收速率，Cozone为空气中臭氧浓度（小时均

值），gs为气孔对水的导度，2.6667 为臭氧分子与水分子的分子量之比，属于常
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数项。 

SEI–Y（斯德哥尔摩环境研究所）建议利用下面的公式（公式 2）计算臭氧

通量：
sba

O RRR
OF

++
=

][ 3
3 (公式 2) 

其中：FO3 为臭氧通量或臭氧吸收速率，[O3]为空气中臭氧浓度，Ra、Rb 和

Rs分别为大气、界面和气孔臭氧扩散的对阻力(Simpson, 1995)。 

由于公式 2 中的 Ra 和 Rb 的数值较小且准确测定的难度较大，Rs实际是 gs

的倒数，所以在实际应用时仍常用简化的公式（公式 1）。在相同的臭氧环境中，

气孔导度（gs）是影响臭氧通量的决定性因子。 

借鉴上述计算方法，假定空气中的臭氧浓度为 70 ng g-1，植物叶片的平均气

孔导度保持 300 mmol m-2 s-1 的水平（每天 10 小时），每平方米叶片每天可以吸

收大约 100 mg 臭氧。实际上，叶片平均气孔导度因植物种类和栽培管理措施等

方面的原因要远远低于 300 mmol m-2 s-1，综合分析相关的植物叶片气体交换方

面的资料，植物的平均气孔导度可能不足 100 mmol m-2 s-1。因此，在治理空气

中的臭氧污染时需要通过调节气孔导度，充分发挥绿色植物的作用。 

  

1.3 臭氧污染对植物生长发育的影响 

关于臭氧污染对植物生长发育的影响已有大量的研究报道，研究表明，臭

氧降低了农作物的产量、减少了林业产品的产量和质量，同时也影响到自然生

态系统健康和稳定（Krupa et al., 2001; Fuhrer and Booker, 2003; Ashmore, 2005; 

Wahid et al., 1995; Finnan et al., 1996; Rudorff et al., 1996b; Mulholland et al., 

1998）。 

1.3.1 臭氧对植物叶片的影响 

臭氧主要是通过叶片上的气孔进入到植物体内，接着溶解于质外体里的结

合水中，发生反应并生成活性氧自由基（ROS）（Wohlgemuth et al., 2002），然后

ROS 与植物细胞发生氧化反应的，并影响叶肉细胞功能，甚至引起可见伤害症

状，如色斑、退绿、失水、干枯、老化、叶脉畸形等。 
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不同植物在臭氧污染下的受害症状有所差别。已有的研究表明，臭氧污染

可以使小麦叶片退绿、出现褐斑、造成局部坏死（白月明等，2001），还能够使

水稻出现水锈斑症状（白月明等，2001）。黄玉源（2006）对三种南方植物的研

究表明，不同的树种受臭氧伤害之后表现出的症状不太一样，无论是伤斑的大

小、形状、颜色等均有所不同。 

对同一植物叶片来说，各类组织的反应也是有差异的（Gravano et al., 2003）。

一般来说，叶肉组织对 O3 反应比较敏感，表皮次之，叶脉抗性较好。在叶肉组

织中，栅栏组织对 O3 最为敏感，其次为海绵组织。臭氧对叶片的伤害首先是氧

化栅栏组织，使细胞质壁分离，细胞内含物受到破坏且分散。若继续暴露在臭

氧中，叶片上表皮的坏死斑点变大，互相融合，最后伤害到海绵组织，形成两

面坏死斑（白月明等，2002）。  

1.3.2 臭氧污染对植物生长的影响 

臭氧主要通过降低植物的碳同化能力、影响植物的呼吸作用，并最终影响

同化物的积累与分配等几个方面来影响植物的生长。 

1.3.2.1 臭氧污染对植物碳同化的影响 

碳同化是指植物将空气中 CO2 通过光合作用合成可以为自身所利用的高能

量的碳水化合物，并且释放氧气的过程。大量的实验结果证明，植物在臭氧污

染下碳同化能力降低。在高浓度臭氧环境下，植物光合速率显著下降（Mulholland 

et al., 1997; Reiling et al., 1995; Noormets et al., 2001; Farage and Long, 1992; 

Ewert and Porter, 2000）。总结已有的文献，臭氧主要通过以下几种方式来降低植

物的碳同化能力： 

（1）通过降低叶片气孔导度来降低净光合速率 

气孔是植物叶片上的重要器官。它的开闭，关系着植物与外界的气体交换，

因而与蒸腾、光合、呼吸等重要生理过程密切相关。O3 主要是通过气孔扩散进

入植物叶片细胞间空隙，溶解于与细胞壁结合的水中，并经反应形成一系列的

活性氧自由基（ROS），ROS 攻击细胞膜，导致细胞膜部分破裂，同时细胞膜通

过产生乙烯及茉莉酸等信号物质引起细胞内发生一系列的改变（Long and Naidu, 

2002）。作为一种应急机制，植物可能通过降低气孔导度来避免过多的 O3 进入植

物体内。但是与此同时，进入植物体的 CO2 浓度也会随之降低，进而导致净光
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合速率降低。 

（2）通过降低 Rubisco 酶的活性/含量来降低净光合同化 

臭氧可以抑制己糖磷酸还原过程，使 Rubisco 酶蛋白含量及活性都降低，降

低 RuBP 羧化效率（Vanhovel and Bossen, 1994）。这种作用存在着短期和长期的

效应。当臭氧低于某一临界值时，植物体的抗氧化系统发挥作用，清除有害物

质而不会抑制光合作用速率，而高于该临界值时由 Rubsico 限制引起的光合速率

降低将与臭氧吸收量呈线性关系 (Pell et al., 1997; Reid and Fiscus, 1998; Long 

and Naidu, 2002; Fiscus et al., 2005)。 

（3）通过降解叶绿体引起叶片早衰来降低净光合速率 

臭氧环境下可导致叶绿素含量降低、叶肉组织收缩、叶片衰老加快 (Gelang 

et al., 2000)，叶绿体数目减少、叶绿体显微结构发生变化 (Kivimaenpaa et al., 

2005)，基质暗色化，类囊体膜膨胀，直至被破坏，破坏光系统 II 中 D1 蛋白，

使光系统 II 电子传递效率降低。长期臭氧胁迫可诱导乙烯的产生，产生衰老信

号，导致叶片早衰 (Pell et al., 1997)；研究表明乙烯生产量的多少直接关系到臭

氧伤害症状包括光合作用下降程度的大小 (Sinn et al., 2004)。 

1.3.2.2 臭氧对植物呼吸作用的影响 

臭氧能够影响到植物的呼吸作用，但在已有的报道中，学者对臭氧如何影

响呼吸的认识存在较大的分歧。Hofstra et al. (1981) 发现，植物根系代谢活动对

臭氧的敏感性比叶片强，叶片可见症状出现前，根系就已经受到伤害，而且受

伤害程度高于叶片。Kellomaki and Wang (1998)则报道，O3在开始阶段对植物呼

吸作用的影响不大，到24h后才受到很大刺激。王勋陵（1990）的研究表明在较

低浓度O3作用下，叶片未出现伤害症状前，呼吸受到刺激，较长时间内保持这

一趋势；在高浓度O3作用下植物呼吸受到抑制，取消臭氧抑制后一段时间内可

以恢复。有两种影响机制来解释O3抑制植物呼吸作用：一种是O3伤害细胞时，

首先危害细胞膜，改变膜的透性，使细胞失去呼吸能力。另一种是O3伤害线粒

体，使其肿胀，能量代谢中心受到损害，会降低呼吸作用的功能（王勋陵，1990）。 

1.3.2.3 臭氧对生物量积累和分配的影响 

从前面可以知道，O3 是一种强氧化剂，进入叶片后破坏其正常的结构和功

能，导致叶片衰老加快、光合速率降低，有效叶面积的持续时间缩短 (Ewert and 
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Porter，2000), 导致植株生长缓慢 (Grantz et al., 2006), 植株的生物量减少

（McCrady and Anderson, 2000），农作物产量降低 (Heagle et al., 2000; 白月明

等，2003）。 

臭氧浓度的升高能改变植物光合产物的分配（McCrady and Anderson, 

2000）。臭氧显著降低植株同化物向地下部分——根系的分配(Andersen, 2003）。

原因主要有：1）植物叶片光合作用能力降低，光合产物输出受阻(Meyer et al., 

2000）；2）O3 导致膜脂过氧化以及叶肉细胞等组织伤害和抗氧化系统的增强，

增加了叶片对同化物的需求。臭氧胁迫降低叶片厚度，增大栅栏组织和海绵组

织的比率，提高过氧化物酶体和线粒体的数量(Oksanen et al., 2004; Oksanen et 

al., 2005）。臭氧胁迫诱导叶片细胞产生了如绿原酸、黄酮类物质等与抗氧化胁

迫相关的次生代谢物质(Peltonen et al., 2005; Sallas et al., 2001）。因而长期生长

在 O3 环境下的植物根冠比降低(McCrady and Anderson, 2000）。3）研究表明 O3

可能直接的作用于韧皮部组织，降低同化物向外运输的能力(Grantz and Farrar, 

1999）, 进而导致同化物在叶片中的累积，对光合作用产生负反馈。另外，O3

还会破坏植物叶片的养分平衡，降低或增加叶片氮素和磷素含量，增大 N/P 比

例(Yamaji et al., 2003)。植物在臭氧污染下，还会将老叶中的营养物质转移到新

叶中(Temple and Riechers, 1995），有利于维持植株的生长。 

同化物向地下部分分配的减少具有非常重要的生态学意义。如 Heggestad et 

al. (1988）研究发现，O3 胁迫下，干旱对植物生长的影响更为严重，表现在根

系对土壤营养吸收量降低，从而间接降低了叶片的光合速率。 

1.3.3 臭氧污染对植物发育的影响 

臭氧污染对植物营养生长的影响势必会影响到繁殖器官的发育，同时，研

究发现臭氧可也会直接对繁殖结构造成伤害（Feder and Shrier, 1990; Stewart et 

al., 1996; Stewart, 1998）。但是，大部分臭氧对农作物和本地物种的影响研究都

涉及生长和繁殖器官，所以很难区分其是对繁殖器官的直接影响还是通过降低

同化能力等方式而产生的间接影响（Black et al., 2000）。 

臭氧污染对一些植物的花粉萌发和花粉管伸长会产生一些不利的影响

(Feder, 1968; Feder and Sullivan, 1969a; Masaru et al., 1976; Feder and Shrier, 1990; 

Hormaza et al., 1996)。但是一些植物的花粉已经被证明甚至在高浓度的臭氧熏蒸
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条件下仍然保持活力(Masaru et al., 1976；Bosac et al., 1993)。另外，臭氧污染会

导致许多植物的花期推迟，例如大豆(Amundson et al., 1986)等，甚至还能够影响

到花芽的发育（Fernandez-Bayon，1993），这将可能直接影响到植物的授粉、

受精，进而影响到结实率。 

大量的研究表明，植物的种子和果实产量在臭氧浓度升高的环境下都会降

低(Shannon and Mulchi, 1974; Reich and Amundson,1985; Cooley and Manning, 

1987; Mulchi et al., 1988; Takemoto et al., 1988; Reiling and Davison, 1992b; 

Kobayashi et al., 1995; Vandermeiren et al., 1995; Pearson et al., 1996; Mulholland 

et al., 1998; Bergweiler and Manning, 1999; Ollerenshaw and Lyons,1999; 

Ollerenshaw et al., 1999)。种子和果实质量以及种子萌发力和幼苗生活力也受到

臭氧污染的影响(Houston and Dochinger, 1977)。臭氧熏蒸还可以改变种皮颜色

(Black et al., 2000 )。研究表明目前外界臭氧的浓度会影响谷类作物和果树作物

种子(Mulchi et al., 1986; Scotti et al., 1994; Ollerenshaw et al., 1999)和果实

(Crisosto et al., 1993; Gimeno et al., 1999)的品质特性。大豆(Kress and Miller, 1983; 

Mulchi et al., 1988)和小麦(Kressand Miller, 1983; Mulchi et al., 1986; Pleijel et 

al.,1989; Fuhrer et al., 1990; Finnan et al., 1996; Rudorff et al., 1996a; Pleijel et al., 

1997) 种子蛋白质含量随着臭氧浓度增长而增长。而Grunwald and Endress (1988)

的研究认为大豆种子的蛋白质含量不受臭氧影响。 

1.4 植物对臭氧的敏感性 

植物对臭氧的敏感性关系到植物间的相互竞争，进而影响到群落的结构以及

生态系统的稳定性，是非常重要的一个研究课题。目前有关植物臭氧敏感性研

究多集中在作物上，包括大麦、小麦、棉花、马铃薯、玉米、莴苣、花生、菜

豆、大豆、芜箐、高粱、烟草等。目前的研究趋势是从单一因子研究向复合因

子研究发展，从大田试验研究向数值模拟研究方向发展。 

1.4.1 植物对臭氧的敏感性与基因型有关 

基因型决定了植物对臭氧的敏感性差异。不同种植物对臭氧的敏感性不同。

作物对 O3 的敏感性与作物种类有关，各类作物对 O3 的敏感性一般为：蔬菜＞
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油料＞粮食作物。Heck 等(1984)研究表明，蔬菜对 O3 的反应比油料和粮食作物

敏感，油料作物对 O3 的响应比粮食作物敏感。以蔬菜为例，当 O3 浓度高达 200 

ng g-1 时，菠菜和青菜对臭氧的敏感性明显不同，二者地上部生物量分别不足对

照的 1/9 和 1/3，地下部生物量分别下降 79.38%和 69.30% (白月明等，2004)。王

春乙等研究发现在相同 O3 浓度的条件下，水稻受害较小麦晚，发展慢，减产幅

度比小麦低，说明水稻对 O3 的敏感性比小麦低。相同浓度的 O3 对大豆的影响大

于冬小麦和玉米，说明大豆对 O3 的敏感性比冬小麦和玉米高(1995)。同种植物

的不同品种对臭氧胁迫的敏感性也表现出较大差异。Kent et al., (2005) 研究了不

同大豆品种对臭氧的敏感性差异，结果表明，当 O3 浓度从 25 ng g-1 升高到 30 ng 

g-1、50 ng g-1 时，敏感型大豆 (S156) 单株干重降低高达 40%~60%；中度敏感型

大豆(Oregon-91)单株干重降低了 20%~30%；而耐受性大豆 (R123) 单株干重降

低仅为 10%或更低。不同小麦品种对臭氧的敏感性差异也很大  (Barnes et 

al.,1990; Heagle et al., 2000; Biswas et al., 2008). 同种作物的不同年代的品种对

O3 的敏感性有差异。Biswas 等(2008)等通过研究中国近 60 年主推的 20 个小麦

品种发现，在相同条件下，新品种比老品种更易受到损伤，生物量降低也更严

重。Pleijel 等(2006)通过研究发现，瑞典小麦新品种比老品种对 O3 胁迫更敏感；

希腊新老春小麦品种也具有相同的趋势。相同品种的植物不同居群对 O3的敏感

性也不相同，甚至同一居群的不同个体对 O3 的敏感性也有差异(Yang et al., 

1982)。 

1.4.2 植物对臭氧的敏感性与植物的形态解剖结构有关 

植物对O3的敏感性与其叶片解剖结构关系密切。较大的细胞间隙往往是一

种抗污染特性。Ferdinand et al. (2000)比较了两种臭氧敏感性不同的黑莓 (Prunus 

serotina)品种发现，对O3敏感的黑莓品种的叶片气孔密度较大，海绵组织层较厚

而栅栏组织较薄，叶面积较大且叶片相对较重，总的叶片厚度，保卫细胞长度

以及比叶重都相对较大。针叶树种由于气孔比较特别，对O3的敏感性较弱，阔

叶一般比针叶树敏感（Reich, 1987）。通过比较对臭氧敏感的植物与不敏感植物

的解剖结构发现，三种敏感植物 Sassafias albidum, Rudbeckia laciniata 和 Rubus  

Canadensis 均具有较大的气孔密度以及栅栏细胞间隙。 臭氧敏感性与海绵细胞

的横切面积、栅栏组织细胞层数以及表皮和叶肉组织的厚度都没有显著的相关
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性。臭氧敏感性与关系臭氧进入叶片（高的气孔密度）以及在细胞中的扩散速

度（栅栏组织细胞间隙）的叶片特征密切相关（Evans et al., 1996）。 

1.4.3 植物对臭氧敏感性与相对生长速率以及适应策略的关系 

很多研究表明，在臭氧胁迫下，生长速率较快的植物种类比生长缓慢的植

物更加敏感 (Reiling and Davison, 1992a; Pell et al., 1994; Sellde´n and Pleijel, 

1995; Whitfield et al., 1997)。还有学者研究发现P. pretense不同基因型对O3的敏感

性差别不仅与其地理起源有关而且随着生长速率的变化而变化（Danielsson et al., 

1999）。特定的臭氧抗性与植物适应策略有密切的关系，就像C-S-R系统 (Grime, 

1977; Grime et al., 1996)。C-S-R 适应策略最早是指植物具有三种不同的适应策

略来应对三种灭绝的威胁：竞争性的排他、慢性胁迫、重复性的严重干扰。植

物在受到排他性竞争的威胁时选择竞争者策略；在严重干扰时植物选择杂草丛

生的策略；在严重胁迫发生的生境下，植物选择胁迫忍耐策略。按照竞争、胁

迫、干扰等程度的不同，植物可能选择一些中间策略 (C-R, C-S-R, S-R 等)。这

一理论预测选择胁迫忍受策略的植物会比选择其他两种策略的植物具有较慢的

内在相对生长速率。清洁空气中生长速度较快的植物种类比生长缓慢的种类对

臭氧的敏感性高。具有竞争策略和扩张策略的种类比胁迫忍耐策略的种类敏感

性高 (Bungener et al., 1999)。不同物种对臭氧敏感性的差异还取决于其生殖策略

（无限生殖和有限生殖），由于生殖策略限制了植物对臭氧伤害的补偿能力，

因此具有有限生殖策略的物种对臭氧相对比较敏感 (Black et al., 2000)。 

1.4.4 植物对臭氧的敏感性在不同时期不同部位不同 

黄韵珠等(1991)等研究O3对辣椒不同发育时期光合作用的影响，结果表明，

O3能抑制辣椒的光合作用，各个时期的抑制作用为花期＞苗期＞蕾期＞果期，

但是植物对O3的影响也有一定的调节能力。Heagle et al. (1991)等报道在生长后

半期进行O3熏蒸处理对大豆减产的影响最显著。Smith et al.(1990)采用大豆品种

Culer71,从大豆的V5至R6时期用120 ng g-1的O3剂量处理12h,在4h内可见真叶、

中龄叶和老龄叶受到伤害,而幼嫩叶则无伤害症状。同一植株的老叶首先表现出

伤害症状，这是由于老叶的抗氧化能力差于新叶，体现在抗坏血酸和谷胱甘肽

含量及抗坏血酸氧化物酶和谷胱甘肽还原酶活性低于新叶(Bender et al., 1994)。 
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1.4.5 植物对臭氧的敏感性受到环境条件的影响 

植物对O3敏感性还与环境因素(光、温、水、气、肥等)有关，如生长在较多

NO3
- 环境中的大豆植株对O3的敏感性要大于有赖于固氮的植株（张惠君, 2001）。

能影响到气孔导度的环境因子对于植物的敏感性都很重要，因为O3主要是通过

气孔进入植物(Runeckles, 1992; Long and Naidu, 2002)。控制气孔导度的主要环境

因子包括，叶片温度、叶片与外界空气的水蒸汽压差、光量子通量密度、土壤

可利用水分以及空气CO2浓度(Jarvis, 1976)。大气中高浓度的CO2可以显著降低臭

氧污染对植物的伤害，很大程度上是由于降低了进入植物叶片的O3通量(McKee 

et al. , 1995; Fiscus et al., 1997; Reid and Fiscus, 1998; Reid et al., 1998; Heagle et 

al., 1999; Reid et al., 1999; Olszyk et al., 2000; Morgan et al., 2003)。另外，高浓度

的CO2也可以提高Rubisco酶的活性，进而使光合能力提高；同时，CO2可以改变

叶片细胞壁的化学组成，增加半纤维素的含量，进而提高对臭氧的抵抗能力

（Oksanen et al., 2005）。 

模型研究表明，土壤水分亏缺可降低植物的气孔导度，减少O3吸收量，从

而在很大程度上降低O3对植物的伤害（King, 1988）。臭氧污染下，受到水分胁

迫的大豆 [Glycine max (L) Merr.]比未受水分胁迫的大豆伤害症状小，这叶是由

于水分胁迫降低了大豆的气孔导度所致 (Tingey and Hogsett, 1985; Vozzo et al., 

1995)。而在自然环境下，干旱却加剧了高浓度O3对植物的伤害，表现为气孔导

度增大，意味着干旱与O3胁迫同时存在时，可能会导致气孔控制水分的功能失

调而起不到保护O3胁迫的作用。Khan and Soja (2003)的研究表明：水分充足条件

下，小麦对O3的吸收量增加，而产量下降的幅度减小；小麦受到干旱胁迫后，

对O3的吸收量减少，但产量降低的幅度依然增加；只有当植株处于严重干旱环

境下，产量才将不再因O3胁迫而降低。 

氮素的供应量也影响植物对 O3 污染的反应。Bielenberg (2002)研究发现黑杨

在缺氮情况下由臭氧诱发的落叶加重。然而，Maurer et al. (1997)研究发现，高

营养并不能保证垂枝桦在 O3 胁迫下维持较高的光合活性，也不能延迟 O3 对叶片

衰老的诱导。其可能原因是植物对 O3 的一种适应。 
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1.5 臭氧对植物影响的研究发展趋势 

随着研究的不断深入，研究手段也不断更新，臭氧处理的装置从最初的室

内熏蒸到开顶式同化箱（OTC）再到最近研究上常用的 open air field exposure

（Karnosky, 2006）。人们希望能够尽可能模拟自然环境变化减少其他因素的干

扰，更加准确地了解臭氧浓度升高对于植物生长的影响。另一显著的发展趋势

是通过数学模型的建立，进行不同尺度上的推绎，得出植物幼苗和成年植株对

臭氧污染的相互关系（Samuelson and Kelly, 2001），还可以通过测定臭氧对森林

树种的影响，来了解植物群落或生态系统对臭氧浓度升高的响应（Karnosky, 

2005）。还有越来多的学者研究不同胁迫因子与臭氧浓度升高的交互作用，而且

时间尺度上也从短期实验向长期可控实验发展。 

1.6 臭氧污染对园林植物的影响 

园林植物对于生态系统的发展及城市环境的改善起着重要作用。 因此筛选

抗性强耐污染的园林植物是城市绿化和生态系统建设的重要研究课题之一。有

学者通过模型预测城市园林树种吸收臭氧的潜力很大，可以起到保护城市居民

的作用(Nowak et al., 2000; Kim et al., 2008)。研究臭氧对园林植物生长及伤害的

影响，评价园林植物对臭氧反应的敏感性，可以为今后园林绿化的树种选择和

抗臭氧栽培管理技术的研究提供依据。 

目前关于臭氧胁迫与园林绿地植物的研究多数侧重于污染胁迫下植物叶片

可见受害症状的描述上(Ashmore and Tickle, 1987; Guidi et al., 2000; Bussotti et 

al., 2003) 。然而，叶片可见伤害并不总是与植物的生长以及生物量或产量的降

低成相关关系(Bergmann et al., 1995; Pleijel and Danielsson, 1997; Booker et al., 

2009)。 

臭氧对园林植物的伤害还表现为生物量或者产量的损失，花和种类适合度

的降低或者果实质量的变化。例如矮牵牛(Petunia × hybrida)、醉鱼草(Buddleia 

davidii Franch.)、黑莓(Rubus cuneifolius Pursh) 和一些园林灌木都会受到周围高

浓度 O3 的伤害 (Cathey and Heggestad, 1982; Findley et al., 1997a, 1997b; 

Chappelka, 2002)。 
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1.7 本论文关注的科学问题 

尽管臭氧对园林植物的影响已有报道，但是比较系统地研究园林中常用的

乔木、灌木、草本以及藤本植物对臭氧的响应还很少见。我们主要关注以下几

个科学问题： 

（1）园林绿化苗木中有许多红色植物，这主要是由花色素苷的存在引起的。

花色素苷存在于一些叶片的表皮中，是使植物叶色呈现红色的水溶性色素。花

色素苷在细胞质中由类黄酮化合物经过莽草酸途径合成后转移入液泡内，花色

素苷可作为抗氧化剂清除稳定性有机自由基 DPPH 和活性氧。有研究表明，在

楼梯草属植物红色叶片的甲醇提取物中，花色素苷对其总抗氧化剂库的贡献约

占 70%，高于其他的抗氧化组分。叶片中花色素苷的产生可受多种胁迫条件的

诱导，说明其有助于植物应对环境条件的改变。彭长连等（2007）比较了富含

花色素苷的紫叶稻和普通绿叶稻的抗光氧化作用，发现花色素苷在阳生性的紫

叶稻叶片中可能作为一种有效的初级抗氧化剂参与抵御不良环境诱导的胞内氧

化胁迫。在臭氧浓度增大的情况下，植物叶片将受到氧化胁迫，那么同种植物

不同叶色品种对臭氧污染的敏感性是否存在显著的差异？如果有这种差异存

在，那么花色素苷所起的保护作用是否是导致抗性差异的关键因素呢？ 

（2）目前，同种植物不同基因型对臭氧污染的响应研究较多，但是同一基

因型不同染色体倍性的栽培种对臭氧污染响应研究尚未见报道。关于水分胁迫、

高温胁迫下不同染色体倍性的栽培种的响应差异及其内在机理已有研究报道。

研究人员指出，染色体倍性的提高可使植物的抗逆性有不同程度提高（李卫东，

2007）。染色体的加倍会导致植物形态解剖结构和生理生化特征发生变化，其中

气孔变化与染色体加倍的相关性有很多报道，染色体加倍会使气孔变大、气孔

密度减少，而臭氧主要通过气孔进入植物叶片，那么多倍体是否比二倍体吸收

更多的臭氧呢？ 由于染色体的加倍，导致基因拷贝数增加，基因转录产物量发

生变化，性状和代谢物质的数量和质量也必然发生改变。在受到臭氧污染的情

况下，多倍体植物是否比二倍体具有更高的抗性？这些问题都值得去深入研究。

研究不同倍性植物对臭氧污染的响应，对植物的定向培育、了解植物进化过程

中的自我适应机制有重要的意义。 

（3）植物功能型是指一组具有相似形态和/或生理特征，在生态系统中扮演

着相似角色并且对环境条件表现出相似的响应的植物组群（Walker, 1992; Chapin, 
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1993; Noble and Gitay, 1996）。关于臭氧污染对不同植物种/品种影响的研究较

多，但是目前有关不同功能型植物之间对臭氧的敏感性差异研究较少。在园林

绿化过程中，大量应用 C3 植物、C4 植物和豆科植物，它们的气孔形态、叶面积

指数、内在生理机制等都存在很大的不同，在抗污染能力方面可能会有很大的

差别。因此有必要比较这些不同功能型植物对臭氧污染的响应差异，为选择适

宜的绿化植物提供理论依据。 

1.8 本论文的主要研究内容 

（1）园林乔木对臭氧污染的响应 

以红色叶海棠和绿色叶海棠为研究材料，研究高浓度臭氧条件下，不同叶

色海棠气体交换、叶绿素荧光参数等光合生理指标的变化，了解不同叶色海棠

对臭氧污染的敏感性差异，揭示叶片花色素苷对植物敏感性的影响。 

（2）园林灌木对臭氧污染的响应 

选择我国常见的四种园林灌木（红瑞木、红叶石楠、流苏、丝棉木），通过

研究其在高浓度臭氧下的叶片气体交换、叶绿素荧光动力学参数以及生物量等

生理生态指标的变化，比较其对臭氧污染的敏感性差异及其机理，以期筛选出

抗性强的树种，为园林绿化提供指导。 

（3）草本植物对臭氧污染的响应 

选择三种不同功能型的草本植物（豆科植物苜蓿，C3 植物早熟禾，C4 植物

高丹草），通过研究其在臭氧处理下的叶片气体交换、叶绿素荧光动力学参数以

及生物量等生理生态响应差异，比较其对臭氧污染的敏感性，研究臭氧敏感性

与功能型的关系，为判断植物的敏感性提供借鉴，同时筛选出适合臭氧环境的

草本绿地植物。 

（4）藤本植物对臭氧污染的响应 

以木质藤本植物忍冬的二倍体品种及其同源四倍体品种为材料，通过研究

臭氧污染条件下，不同倍性忍冬的净光合速率、气孔导度以及叶绿素荧光参数

变化的差异，揭示染色体加倍对植物抵抗臭氧能力的影响，为园林植物定向培

育提供指导。 
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第二章 实验材料与方法 

 2.1 实验装置 

实验处理是在中国科学院植物研究所 (39°92' N, 116°46' E) 实验温室中的

上部开顶式同化箱 open-top chambers（OTC，高为 2.4m，直径为 1.8m）中进行

的。图 2-1 为可进行臭氧熏蒸的 OTC 系统的剖面结构示意图。由于温室中的 CO2

浓度偏高，实验中引入了外界环境中的空气。箱内气体每分钟更新一次。箱内

有效光辐射强度为 650 μmol m-2 s-1，相对湿度为 60 %左右。 

 

 
 

图 2-1 臭氧处理系统的剖面结构示意图(许宏,2008) 

Fig. 2-1 Structure of the air control system (Xu Hong, 2008) 

2.2 实验材料与处理方法 

2.2.1 实验材料 

选用几种常见的园林植物作为研究材料： 海棠（Malus spp.）的红叶品种‘王

族’（‘Royalty’）和 绿叶品种‘火焰’（‘Flame’）；四种常见灌木，丝棉木（Euonymus 
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bungeanus）, 红叶石楠（Photinia× fraseri ‘Red Robin’）, 流苏（Chionanthus 

retusus）和 红瑞木（Cornus alba）；三种草本植物，早熟禾（Poa annua）、高丹

草（Sorghum bicolor × S. Sudanense）、苜蓿（Medicago Sativa）; 忍冬（Lonicera 

japonica Thunb.）二倍体品种‘大毛花’(2n = 2x = 18) 和四倍体品种 ‘九丰一

号’(2n = 4x = 36)。 

2.2.2 实验处理 

在正式处理前一周，将盆栽植物随机移入温室 OTC 中。目的是使植物适应

温室及 OTC 的环境，在此期间进入所有 OTC 的气流均经过活性碳过滤，使 OTC

内的臭氧浓度不高于 5 ng g-1。适应期结束后往两个 OTC 中注入臭氧，通过调节

臭氧流量阀来控制生长箱内臭氧浓度，使之达到预期浓度。臭氧是利用 CF-KG1

型臭氧发生器(北京山美水美科技有限公司) 通过高压放电的原理作用于空气中

的氧气形成的。从臭氧发生器出来的气流首先需要经过蒸馏水去除掉其它有害

气体，然后再进入到生长箱的充气管中。通过位于植物冠层的臭氧分析仪 Model 

205, 2B Technologies Inc., Boulder, Colorado, USA) 来进行不间断监测生长箱中

的臭氧浓度。为减少生长箱的差异，降低系统误差，四个箱子的植株每天互换

一次，生长箱内的臭氧浓度也随之调整。生长箱内的最高/最低温度和相对湿度

分别为 32/17 oC 和 76/57 %，最高有效光辐射(PPFD)为 1000~1500 μmol m-2 s-1。 

2.3 测定内容及方法 

2.3.1 叶片气体交换测定 

2.3.1.1 瞬时气体交换 

利用 GFS3000 气体交换和荧光测定系统（Heinz Walz, Effeltrich, Germany）

测定不同处理下新近的完全展开叶片的瞬时气体交换。叶室中光照强度设定为

1500 μmol m-2 s-1，相对湿度和温度分别设为 60±5 % and 25±0.5 oC。由于温室中

CO2 浓度较高，测定时利用外界空气中 CO2 (380±10 μmol mol-1)。净光合速率 

(PN)、气孔导度 (gs)、蒸腾速率（E）、细胞间 CO2 浓度 (Ci) 等参数按照 von 

Caemmerer and Farquhar (1981)的模型由测定仪器自动计算生成。 
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2.3.1.2 气体交换日变化 

在晴朗的天气，利用气体交换和荧光测定系统（GFS3000, Heinz Walz, 

Effeltrich, Germany），选择新近完全展开叶片进行气体交换日变化测定。叶室中

的光照强度、空气温度、空气相对湿度以及 CO2 浓度均利用外界环境实际值来

进行设定。测定从早上 6:00 进行到 18:00, 每一小时测定一次，获得气体交换参

数的小时值，然后进行分析。 

2.3.1.3 光合-CO2响应曲线测定 

利用气体交换和荧光测定系统（GFS3000, Heinz Walz, Effeltrich, Germany），

选择新近完全展开叶片进行光合-CO2 响应曲线测定。叶室中相对湿度设为 60±5 

%，空气温度设定为 25±0.5 oC，光照强度设定为 1500 μmol m-2 s-1，测定不同 CO2

浓度下（400, 300, 200, 100, 50, 0, 400, 600, 800 μmol mol-1）的净光合速率。每一

浓度下持续 4 分钟待数值稳定后进行记录。 

2.3.2 叶绿素 a 荧光参数测定 

利用气体交换和荧光测定系统（GFS3000, Heinz Walz, Effeltrich, Germany）

测定新近完全展开叶片的叶绿素 a 荧光参数。在暗适应 40 min 后，通过调制辐

射 (<0.1 μmol m-2 s-1) 和 0.8 s 的饱和脉冲后获得最小荧光 (Fo) 和最大荧光 

(Fm)。可变荧光(Fv) 由 Fv =Fm-Fo 计算得来。又暗适应两分钟后，打开光化光(400 

μmol m-2 s-1)。5 min 之内获得稳态荧光 (Fs)，然后施加 1 s 的饱和脉冲获得光下

最大荧光 (Fm')。关闭光化光，打开远红外光后获得光下最小荧光 (Fo')。暗适应

下光系统Ⅱ最大光化学效率 (Fv/Fm)，非光化学猝灭 (NPQ) 分别由以下公式计

算：Fv/Fm= (Fm-Fo)/Fm和 NPQ = Fm/Fm'-1 (Bilger and Björkman 1990, Schreiber 

2004)。光系统Ⅱ光化学实际量子产额 (ΦPSII)，光化学猝灭系数 (qP)，光合电子

传递速率 (ETR)分别由以下公式计算：ΦPSII = (Fm'- Fs)/Fm', qP = (Fm'- Fs)/(Fm'-Fo')

和 ETR = ΦPSII×PAR×0.5×0.84。 

2.3.3 生物量积累和分配 

在臭氧处理完成后，进行破坏性收获。将植物的叶片、茎、根分开，并在

80℃的烘箱下烘干 72 小时至恒重。然后在万分之一电子天平 (BP221S, Sartorius, 
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Göttingen, Germany)上测定茎干重、叶片干重和根干重。生物量是根、茎、叶干

重之和。根冠比的计算方法为根干重/(叶干重+茎干重)×100%。 

2.4 统计分析和作图 

所有数据分析均采用 SAS 软件 (SAS Institute, Inc., Cary, NC, USA) 中的一

般线性模型（General Linear Models）来处理。处理间差异用一元方差分析 

(ANOVA) 进行，当 P<0.05 视为差异显著。处理和植物间交互效应通过一般线

性模型中的二元方差分析判断。对光响应曲线参数来说，通过二元方差分析来

判断处理和品种之间的交互效应，同一品种不同处理之间差异通过 95%置信水

平下的最小显著差异（LSD0.05）来判断。进行线性回归分析和相关性分析，并

用 Sigmaplot 8.0 软件 (Aspire Software Intl., Ashburn, VA, USA) 进行以上分析结

果的作图。具体统计分析方法详见各章节。 
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第三章 园林乔木对臭氧污染的响应 

3.1 引言 

对流层臭氧是由氮氧化物和挥发性有机物在光下发生反应生成的 (Seinfield, 

1989; Ashmore, 2005)。目前，全世界许多地区的臭氧浓度在逐年升高 (Stevenson 

et al., 2000; IPCC, 2001)，经常高于可对植物产生毒害的水平。臭氧严重影响了

植物的生长发育 (Lippmann, 1989; U.S.EPA, 1996)，导致农作物粮食减产，生态

系统功能受损 (Adams et al., 1989; Fuhrer et al., 1997; Ashmore, 2005; Hayes et al., 

2007)。 

臭氧通过气孔进入植物体内 (Runeckles, 1992)，溶解在质外体中，产生了一

系列的自由基和活性氧分子 (ROS)，这些物质都具有较强的氧化活性 (Heath, 

1980, 1987)。它们可以攻击质膜上的脂类物质和蛋白成分，破坏膜的结构，造成

细胞渗漏和其他危害。一般地，植物可以通过内源抗氧化物质和抗氧化酶的保

护来降低氧化伤害 (Foyer et al., 1994)。常见的抗氧化物质包括维生素类物质、

酚酸类物质、黄酮类物质以及类胡萝卜素，这些物质都能够清除活性氧分子 

(Severino et al., 2007)。已经有学者发现，一些外源抗氧化物质例如 ethylenediurea 

(EDU) 和抗坏血酸类物质都能够减轻臭氧对植物的伤害 (Tiwari et al., 2005; 

Hassan et al., 2006; Manning et al., 2006; Paoletti et al., 2006; Zheng et al., 2006)。

离体的花色素苷是一种抗氧化物质比抗坏血酸和维生素 E 等类似物有更高的清

除活性氧分子的能力 (Yamasaki et al., 1996; Tsuda et al., 1996 a,b; Ghiselli et al., 

1998; Kerry et al., 1997; Wang et al., 1997)。因此，我们估计活体中的花色素苷也

许能起到保护细胞膜免受氧化胁迫的能力。我们假设同种植物中，红叶品种因

具有较高的花色素苷含量会比花色素苷含量低的绿叶品种对臭氧污染的抗性

好。 

海棠是一类重要的园林乔木，在我国和其他一些国家被广泛的应用到园林

绿化中。它具有很多栽培品种，其中一些品种叶片呈红色，另外一些品种叶片

呈绿色。红叶品种往往具有较高的花色素苷含量和较低的叶绿素含量。然而，

不同叶色海棠品种对臭氧污染的响应研究还未见报道。 
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CO2 同化提供了植物修复和解毒的碳骨架和还原力，并且能改变气孔功能

(Dizengremel et al., 2008)。因此，气体交换的测定可以用来判断植物对臭氧污染

的敏感性以及对臭氧的吸收潜力。叶绿素荧光测定为我们提供了另外一种有效

的无损伤的活体测定方法。它可以用来寻找臭氧造成光合作用损害的原初作用

位点 (Seppo and Wang, 1997)。基于以上研究手段，我们可以清楚的了解光合作

用光反应、碳固定以及其他一些生理过程 (Calatayud et al., 2006)。 

因此本研究的主要目的是：（1）比较两种叶色海棠在臭氧污染下的光合荧

光反应；（2）揭示导致两种叶色海棠对臭氧敏感性不同的内在生理机制。 

3.2 材料与方法 

3.2.1 实验材料 

从山东光合园林科技有限公司购买两个海棠品种‘王族’（‘Royalty’）和火

焰（‘Flame’）的幼树。苗高约 50~60 cm，大体生长一致，有独立主干。将两个

品种的幼树栽种于 20 cm 直径的 PVC 管中，基质由蛭石、泥炭和园土按体积 1：

3：6 来进行混合。在生长过程中水分和养分供应充足，避免发生水分养分亏缺。 

3.2.2 实验处理 

2007 年 7 月 7 日，将植物材料放入 OTC 中适应一周，在此期间所有植物

材料生长在活性炭过滤后的空气中 (CF air, < 5 ng g-1 O3)。2007 年 7 月 14 日开

始处理，处理下的 OTC 保持臭氧浓度在 70 ± 5 ng g-1 ，处理 30 天，每天从 09:00 

开始处理，16:00 结束。而对照的 OTC 仍然充入活性炭过滤后的空气中 (CF air, 

< 5 ng g-1 O3)。臭氧的制备方法参照 2.2.2。 

3.2.3 气体交换和叶绿素荧光参数测定 

2007年7月30日（处理后16天）测定植物的瞬时气体交换。测定方法参照

2.3.1.1。 

测定完瞬时气体交换后，对叶片照射饱和脉冲 (>8000 μmol m-2 s-1)，获得光

适应状态下的最大荧光 (Fm')，在五分钟之内获得稳态的荧光 (Fs)。光系统Ⅱ实
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际光量子产额和电子传递速率均由以下公式计算而来：ΦPSII = (Fm'- Fs)/Fm'；ETR 

= ΦPSII×PAR×0.5×0.84, respectively (Genty et al., 1989)。 

臭氧处理24天后（2007年8月8日），测定光合-CO2 响应曲线。测定与分析

方法参照 2.3.1.3。 

3.2.4 统计分析 

本实验共有两个处理，每个处理两个小区，每个小区中每个品种 6 株植物。

数据通过 SAS 软件中的一般线性模型来进行分析 (SAS Institute, Inc., Cary, NC, 

USA)。处理平均值的差异通过一般线形模型中的二元方差分析来区分。 

3.3 结果与分析 

净光合速率受到处理和品种交互效应的影响 (表 3-1)。与对照相比，王族海

棠在臭氧处理下净光合速率显著降低，但是细胞间 CO2 浓度却显著升高 (表

3-1)。这表明，臭氧处理下，净光合速率的降低主要是受叶肉限制的而不是由气

孔关闭所致 (McKee et al., 1995; Mulholland et al., 1997; Farage and Long, 1999; 

Biswas et al., 2008)。已经有大量的研究表明，气孔关闭不是臭氧伤害的直接结果，

而是对细胞间 CO2 浓度升高的反应 (Reich 1987; Weber et al., 1993)。火焰海棠的

气体交换参数在处理和对照之间并没有显著差异 (表 3-1)。处理 16 天后，王族

海棠的光系统Ⅱ实际光量子产额和电子传递速率显著降低，而火焰海棠并没有

显著变化。这说明，红叶海棠光系统Ⅱ到光系统Ⅰ的电子传递以及光系统Ⅱ开

放的反应中心光化学效率在高臭氧浓度下明显受到影响，而绿叶海棠并没有受

到太大影响。 

光合-CO2 响应曲线参数受到品种和处理的交互影响 (表 3-2)。王族海棠的白

天呼吸 (Resp)、羧化效率 (CE)、Rubisco 酶羧化反应最大活体速率 (Vcmax)、最

大光合电子传递速率 (Jmax) 在臭氧处理下均显著降低。但是，火焰海棠在臭氧

下 CO2 响应曲线参数并没有受到太大影响 (表 3-2)。通过分析响应曲线参数，发

现，羧化效率降低是导致净光合速率降低的主要原因。而羧化效率 (CE)和

Rubisco 酶羧化反应最大活体速率 (Vcmax)的降低可能主要是由卡尔文循环中的

Rubisco 酶活性和含量的降低所导致。 
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表 3-1. 2007 年 7 月 30 日测定臭氧对红色叶海棠品种‘王族’和绿色叶海棠品种‘火焰’的气体交换参数的影响（PN, 净光合速率; E, 蒸腾速率, gs, 气
孔导度; Ci,细胞间 CO2 浓度; ΦPSII, 光系统 II 的量子产额; ETR, 电子传递速率）。 

Table 3-1. Effects of O3 on net photosynthetic rate (PN), transpiration rate (E), stomatal conductance (gs), intercellular CO2 concentration (Ci), quantum yield 
of photosystemⅡ(ΦPSII) and electron transport rate (ETR) of Crapapple cultivars ‘Royalty’ (Red leaf cultivar) and ‘Flame’ (Green leaf cultivar) on 30th July, 
2007. % (+/-) indicated percent changes in O3-exposed (O3) relative to control (CF) plants, (O3-CF)/CF. Data presented are means of 4 plants. LSD0.05, least 
significant difference at α=0.05. Asterisks denote significant difference between O3-treated and control plant * <0.05, ** <0.01, *** <0.001. 

Cultivar Treatment PN gs Ci E ETR ΦPSII 

(μmol m -2s-1) (μmol mmol-1) (mmol m -2s-1) (μmol mol-1) 

Royalty CF 12.7 4.30 275 322 0.113 71.0 

 O3 9.25 2.56 151 329 0.088 55.5 

 %(+/-) -27.2*** -40.5  -45.1 2.17* -22.1** -21.8**  

 LSD0.05 0.27 0.74 84.6 24.4 0.018 11.4 

Flame CF 9.70 4.02 267 348 0.080 50.7 

 O3 8.88 2.33 136 330 0.078 49.4 

 %(+/-) -8.45  -42.0 -49.1 -5.17  -2.50  -2.56  

 LSD0.05 1.33 0.70 66.2 50.8 0.025 15.8 

0.0001 0.1936 0.5724 0.2297 0.0054 0.0055 Treatment  

Cultivar  <.0001 <.0001 0.0002 0.6311 0.0441 0.0442 

0.0007 0.8904 0.8702 0.2594 0.0781 0.0782 Treatment × Cultivar  
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表 3-2 2007 年 8 月 7 日测定臭氧对红色叶海棠品种‘王族’和绿色叶海棠品种‘火焰’的光合-CO2 响应曲线参数的影响（日间呼吸, Resp；羧化效率，

CE；Rubisco 活体最大羧化速率, Vcmax；最大光合电子传递速率, Jmax）。 

Table 3-2. Effects of O3 on A-Ci curve parameters (respiration in the light, Resp; carboxylation efficiency, CE; the maximum in vivo rate of Rubisco 
carboxylation , Vcmax and maximal photosynthetic electron transport rate, Jmax) of Crapapple cultivars ‘Royalty’ (Red leaf cultivar) and ‘Flame’ (Green leaf 
cultivar) on 7thAugust 2007. % (+/-) indicated percent changes in O3-exposed (O3) relative to control (CF) plants, (O3-CF)/CF. Data presented are means of 
4 plants. LSD0.05, least significant difference at α=0.05. Asterisks denote significant difference between O3-treated and control plant * <0.05, ** <0.01, *** 
<0.001. 

Cultivar Treatment Resp 

(μmol m -2s-1) 

CE 

(mol m-2s-1) 

Vcmax 

(μmol m -2s-1) 

Jmax 

(μmolm -2s-1) 

Royalty CF 6.42 0.119 29.1 144 

 O3 2.87 0.030 19.1 77.6 

 %(+/-) -55.3** -74.8*** -34.4** -46.1*** 

 LSD0.05 1.28 0.028 4.90 13.5 

Flame CF 4.44 0.071 27.6 136 

 O3 4.00 0.054 24.4 122 

 %(+/-) -9.91 -23.94* -11.6 -10.3 

 LSD0.05 0.92 0.015 5.19 28.8 

Treatment 0.0001 <.0001 0.0009 0.0001 

Cultivar 0.1729 0.0690 0.1711 0.0131 

Treatment × Cultivar 0.0006 0.0002 0.0295 0.0018 
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3.4 小结 

从以上结果看，不同叶色的海棠对臭氧污染的敏感性不同。红叶品种由于

净光合速率、光系统Ⅱ量子产额、非环式电子传递速率、Rubisco 酶羧化反应最

大活体速率和最大光合电子传递速率的降低程度较大，因而具有较高的臭氧敏

感性。这一结论与我们之前的假设相反。由于其光反应和卡尔文循环过程对臭

氧更加敏感导致红叶海棠比绿叶海棠的敏感性要高。但是内在的机理需要进一

步的通过生化指标测定和组织形态学的观察才能判断。我们估计可能有以下原

因：花色素苷一般分布在上表皮、下表皮、栅栏组织、海绵组织以及表皮毛中

的一个或者多个细胞类型中 (Lee and Collins, 2001)。然而，臭氧伤害的原初作

用位点一般是在叶肉细胞。这样就可能有花色素苷分布位置和臭氧作用位点不

一致的情况出现。即便花色素苷分布在叶肉细胞中，也有可能无法与臭氧产生

的活性氧分子发生作用。原因可能如下：臭氧原初作用位点一般是在细胞壁和

细胞膜上，而花色素苷是在细胞质中合成，然后迅速穿过液泡膜运输到液泡中

并累积起来 (Marrs et al., 1995)。因而活性氧分子与花色素苷之间产生了距离，

在物理上隔离起来。有学者研究发现，将抗氧化物质定位在截击和解毒过程发

生的质外体空间对保护细胞免受臭氧伤害很关键 (Burkey et al., 2003; Conklin 

and Barth, 2004)。 

由于城市臭氧浓度的升高，臭氧敏感性或者抗性成为园林绿化植物筛选过

程中的重要选择依据。从本研究的结果看，红色叶的园林乔木在臭氧污染下更

容易受到伤害。因此，未来城市臭氧浓度进一步升高可能会导致园林绿化中应

用的红叶乔木受害甚至死亡。这对一些以红叶著称的景观例如香山红叶可能产

生一定的威胁。 
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第四章 园林灌木对臭氧污染的响应 

4.1 引言 

地表层臭氧是一种重要的空气污染物，也是温室气体的一种。它是由氮氧

化物和挥发性有机物在光照的作用下发生反应所生成 (Seinfeld, 1989)。随着工

业化的发展和车辆排放的增加，氮氧化物和挥发性有机物的浓度不断升高，从

而导致工业国家的地表臭氧浓度由工业革命前的 10 ng g-1 升高到目前的 60 ng 

g-1，据预测按此发展速度到 2050 年臭氧浓度会在现在的基础上增加 20% (IPCC, 

2007)。1998 年 8 月，中关村地区空气中 O3 浓度最大小时平均值和平均浓度分

别为 431.2 μg m-3 和 122.1 μg m-3（马一琳和张远航, 2000），分别相当于 215 ng g-1

和 61 ng g-1。臭氧能够诱发或者加重许多人类疾病例如咳嗽、胸部疼痛、支气管

炎以及哮喘等等。农业、林业以及自然生态系统也会受到臭氧污染的破坏

(Lippmann, 1989; U.S.EPA, 1996)。 

臭氧通过植物叶片中的气孔进入植物体内，溶解在质外体的水中，迅速分

解产生许多种过氧化分子 (Heath, 1980, 1987)。这些过氧化分子会攻击质膜上的

脂类和蛋白质成分，导致细胞渗漏。过氧化分子也会导致细胞的程序化死亡

(Overmyer et al., 2003)。臭氧可以通过减小气孔导度或者降低 Rubisco 酶的含量

或活性来抑制光合作用(Pell et al., 1997; Bassin and Fuhrer, 2006)。与此同时，臭

氧能够增加植物的呼吸速率(Dilip et al., 2008)。因此，在长期来看，植物的生长

和生物量积累也都受到抑制(Grandjean and Fuhrer, 1992; U.S.EPA, 1996)。由于作

物产量以及林木生产对人类生活的极端重要性，先前植物对臭氧响应的研究主

要集中在作物和林木上，而园林植物对臭氧植物的响应研究较少(Lumis and 

Ormrod, 1978; Paoletti et al., 2009; Szantoi et al., 2009)。园林灌木在城市中应用面

积很大，可以起到减少灰尘，吸收空气污染物例如 SO2, NO2 以及一些悬浮颗粒

(Jim et al., 2008)的作用。另外，有学者通过模型预测城市园林灌木吸收臭氧的潜

力很大，可以起到保护城市居民的作用(Nowak et al., 2000; Kim et al., 2008)，因

而，开展园林灌木对臭氧污染的响应的实验研究非常必要。 

植物可见伤害经常作为表观臭氧浓度和植物敏感性的指标(Ashmore and 

Tickle, 1987; Guidi et al., 2000; Bussotti et al., 2003)。然而，植物伤害并不总是与
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植物的生长以及生物量或产量的降低呈相关关系(Bergmann et al., 1995; Pleijel 

and Danielsson, 1997; Booker et al., 2009)。气体交换和叶绿素荧光参数是进行非

伤害性逆境监测的非常有用的研究手段(Owens, 1994)。它们已经广泛的应用到臭

氧胁迫对植物伤害的研究，并且用于揭示导致伤害的内在机理(Seppo and Wang, 

1997; Calatayud et al., 2006; Biswas et al., 2008)。为了筛选适合在臭氧污染严重地

区进行绿化的园林植物，需要考虑与植物生长和发育密切相关的光合过程。从

长期来看，生物量的积累和分配对判断臭氧敏感性也非常重要。它们的变化关

系到植物的生存。尽管已经有许多关于不同植物对臭氧的生理生态响应的报道

(Barnes et al., 1990; Burkey et al., 2000; Calvo et al., 2007; Biswas et al., 2008; Feng 

et al., 2008; Ainsworth et al., 2008)，然而很少是关注园林灌木对臭氧污染的生理

生态响应(Rämö et al., 2006)，特别是在中国，这方面研究非常缺乏(He et al., 2007; 

Feng et al., 2008)。  

丝棉木(Euonymus bungeanus) 是具有很高观赏价值的多年生灌木。前人有关

它的研究多集中在其种子油脂提取物的结构和生物学活性等方面(Tu et al., 1992; 

Spivey et al., 2001)，关于其对胁迫抗性的研究并未见报道。红叶石楠(Photinia× 

fraseri ‘Red Robin’)是一种新叶呈亮红色的灌木，最近几年才被引种到我国。胁

迫研究只涉及过其对水分胁迫的抗性(曹晶等，2007)。流苏(Chionanthus retusus)

是分布于东亚的一种濒危树种，仅有部分关于其遗传变异以及种子贮藏的报道

(Soejima et al., 1998; Chien et al., 2004), 而对环境胁迫的响应未见报道。红瑞木

（Cornus alba）是一种常见落叶灌木，广泛应用于我国的园林绿化中。有关该植

物体内花色素苷作用的研究报道较多(Gitelson et al., 2001; Merzlyak et al., 2008; 

Gitelson et al., 2009)，而它对空气污染的抗性并不清楚。以上四种植物具有不同

的叶片特征和生长特性，因而其对臭氧的敏感性可能有差异。目前，有关这四

种灌木对高浓度臭氧污染的生理生态响应还未见报道。 

因此，本研究的目的是: (1) 了解臭氧污染对四种灌木的影响，(2) 比较四种

灌木对臭氧的敏感性，(3) 揭示导致敏感性差异的潜在机制，(4) 为园林绿化筛

选合适的植物。 

26 



第四章 园林灌木对臭氧污染的响应 

4.2 材料与方法 

4.2.1 植物材料 

四种园林灌木（丝棉木、红叶石楠、流苏、红瑞木）均从山东光合园林科

技有限公司购得。所有灌木均选 50~60cm 高的植株，将其种入直径 20cm 的 PVC

盆中，基质是用蛭石、泥炭、园土以 1：3：6 的比例进行混合。在实验进行过

程中养分和水分供应充足，避免养分亏缺和水分胁迫。 

4.2.2 实验设计 

本实验在中国科学院植物研究所植物园温室的 4 个 OTC（直径 1.8m、高

2.4m）中进行。2007 年 8 月 1 日，每个 OTC 中随机摆放每种 6 盆植株，适应一

个星期。在适应期间，所有 OTC 中均充入活性炭过滤后的对照气体(CF, < 5 ng g-1 

O3)。适应后，两个臭氧处理 OTC 中充入 70 ± 5 ng g-1，每天从 09:00 开始处理

至 16:00 结束，共处理 65 天。具体臭氧制取方法见 2.2.2。 

4.2.3 气体交换测定 

利用德国 Walz 公司生产的 GFS3000 光合荧光测定系统，在处理 60 天后测

定最新完全展开叶片的气体交换。每种植物在对照和处理中分别选取 6 株来进

行测定。具体测定方法见 2.3.1.1。 

4.2.4 叶绿素荧光参数测定 

利用德国 Walz 公司生产的 GFS3000 光合荧光测定系统，在处理 61 天后测

定最新完全展开叶片的叶绿素荧光参数。每种植物在对照和处理中分别选取 6

株来进行测定。具体测定方法见 2.3.2。 

4.2.5 生物量积累和分配 

在臭氧处理 65 天后对植物进行破坏性收获，处理和对照中每个种各选取 6

株植物进行测定。具体测定方法参照 2.3.3 。 
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4.2.6 数据分析 

本实验共有 2 个处理，每个处理 2 个小区，每个小区中每种植物 6 株。数

据通过 SAS 软件中的一般线性模型来进行分析 (SAS Institute, Inc., Cary, NC, 

USA)。 不同处理之间平均值的差异通过 Student-T 检验来进行区分。通过二元

方差分析来判断处理和植物之间的交互效应。对四种灌木的气体交换、叶绿素

荧光参数以及生物量参数臭氧处理与对照的相对变化率进行Pearson式相关性分

析。 

4.3 实验结果 

4.3.1 气体交换 

对于主要的气体交换参数来说，处理和树种有显著的交互效应（净光合速

率，P=0.0013；蒸腾速率，P=0.003；气孔导度，P=0.0019；细胞间 CO2 浓度与

外界 CO2 浓度比值，P=0.0077）(表 4-1)。与对照相比，臭氧处理下丝棉木、红

叶石楠以及红瑞木的净光合速率、蒸腾速率以及气孔导度均显著降低 (图 4-1)。

流苏在臭氧处理下净光合速率也比对照下低，但其蒸腾速率和气孔导度在处理

和对照间差异不显著。丝棉木和红叶石楠的细胞间 CO2 与外界 CO2 比值并没有

受到臭氧污染的影响。然而，流苏和红瑞木在臭氧处理下细胞间 CO2 与外界 CO2

的比值较对照升高。四种灌木中，丝棉木的净光合速率和气孔导度在臭氧处理

下降低程度最大，而流苏的净光合速率降低最小(图 4-1)。 

4.3.2 叶绿素荧光参数 

对许多叶绿素荧光参数来说，四种灌木对臭氧处理的反应有显著差异，包

括 Fo (P=0.0256), Fm (P=0.0152), ΦPSII (P=0.0007), ETR (P=0.0007) 和 NPQ 

(P=0.0001) (表 4-1)。在臭氧处理下，红瑞木的 Fo 值显著降低，而其他三种树种

的 Fo 值并没有受到显著影响 (图 4-2)。丝棉木和红瑞木在臭氧处理下 Fm值降低，

而红叶石楠和流苏在处理间并没有显著差异。丝棉木的 ΦPSII 和 ETR 经过 61

天臭氧熏蒸显著降低，而流苏的这些参数反而升高了，其他两个树种的参数没
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有受到臭氧的影响。61 天的臭氧熏蒸使流苏和红瑞木的 NPQ 显著降低，而使丝

棉木的 NPQ 升高。臭氧处理显著降低了四种植物的 Fv/Fm，尽管对每种植物的

影响都相对很小(表 4-1, 图 4-2)。 

4.3.3 生物量积累和分配 

在生物量指标中，仅有根冠比受到处理和树种交互效应的影响(表 4-1)。臭

氧处理显著降低了红瑞木的根冠比，其他三种植物并没有受到显著影响。臭氧

显著降低了四种灌木的根干重(P=0.0383) (表 4-1)。但是四种灌木的生物量在处

理和对照之间均没有显著差异。茎干重、叶片干重、根干重以及生物量在树种

之间有显著差异。流苏的茎干重、根干重和生物量最高，而丝棉木的叶片干重

和生物量最低。 

4.3.4 气体交换参数、叶绿素荧光参数以及生物量的相关性分析 

从臭氧处理相比对照的变化率来看，净光合速率损失与ΦPSII, ETR 以及生物

量的损失呈显著正相关，而与 NPQ 的降低呈负相关 (表 4-2)。蒸腾速率和叶片

干重的相对变化与气孔导度呈显著正相关。ΦPSII 和 ETR 的相对变化率与 NPQ

呈显著负相关，而与叶片干重呈显著正相关。另外，NPQ 与叶片干重也呈显著

负相关。生物量降低程度除了与净光合速率降低程度呈正相关以外，还与 NPQ

的相对变化呈负相关(表 4-2)。 
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Fig. 4-1. Instantaneous net CO2 assimilation (A), (a), stomatal conductance (gs), (b), transpiration 
rate (E), (c) and ratio of intercellular CO2 to ambient CO2 concentration (Ci/Ca), (d) of four shrub 
species (Euonymus bungeanus, EB; Photinia× fraseri, PF; Chionanthus retusus, CR; Cornus 
alba, CA ) under charcoal-filtered air (CF) and O3 fumigation (O3) on the 60th d after treatments. 
Error bars show SE, n = 6. Means of each parameters were analysed using the Student’s t-test to 
compare values between treatments in each species. Letters are comparable within treatments in 
each species. Values with different letters are significantly different (P<0.05 Letters are 
comparable within treatments in each species. Values with different letters are significantly 
different (P<0.05)

图 4-1. 臭氧处理 60天后，四种园林灌木(EB, 丝棉木; PF, 红叶石楠; CR, 流苏; CA, 红瑞木)
的气体交换参数变化[净 CO2 同化速率(A), (a)；气孔导度(gs), (b)；蒸腾速率(E), (c)；胞间 CO2

浓度和周围 CO2 浓度比值(Ci/Ca), (d)]。CF 为对照，O3 为处理。运用 T 检验比较每个物种处

理间平均值。 
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表 4-1. 处理 60 天后，臭氧、植物种类以及两者交互对气体交换参数、叶绿素荧光参数以及生物量参数的影响（A，净 CO2 同化速率；E，蒸腾速

率；gs，气孔导度；Ci/Ca，胞间 CO2 浓度和外界 CO2 浓度比；Fo, 最小荧光；Fm, 最大荧光；Fv/Fm, 光系统Ⅱ在暗适应下最大效率；ΦPSII, 光系统

Ⅱ实际量子产量；ETR, 电子传递速率；NPQ, 非光化学猝灭；SDW, 茎干重；LDW, 叶干重；RDW, 根干重；Root/Shoot, 根冠比和 Biomass, 生
物量）。 

Table 4-1. Effects of treatment, species and their interactions on gas exchange parameters (A, net CO2 assimilation; E, transpiration rate; gs, stomatal 
conductance; Ci/Ca, the ratio of intercellular CO2 to ambient CO2 concentration), chlorophyll fluorescence parameters (Fo, the minimum fluorescence; Fm, 
the maximum fluorescence; Fv/Fm, the maximum efficiency of PSⅡphotochemistry in the dark-adapted state; ΦPSII, the actual quantum yield of 
PSⅡphotochemistry; ETR, electron transport rate; NPQ, the non-photochemical quenching) and biomass parameters (SDW, stem dry weight; LDW, leaf dry 
weight; RDW, root dry weight; Root/Shoot and Biomass) after more than 60 d fumigation. The values in the table are the P values of the two way ANOVA 
test.  

 A E gs  Ci/Ca o m Fv/Fm ΦPSII ETR NPQ SDW LDW RDW Root/Shoot Biomass 

Treatment <.0001 0.0004 0.0002 0.0082 0.0481 0.0015 0.0165 0.4996 0.4925 0.5869 0.1527 0.8435 0.0383 0.0032 0.2607 

Species <.0001 <.0001 0.0001 <.0001 0.0318 0.0096 0.0208 0.0011 0.0011 0.0004 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 <.0001 

Treatment× 

Species 

0.0013 0.0030 0.0019 0.0077 0.0256 0.0152 0.4906 0.0007 0.0007 0.0001 0.2612 0.0645 0.7182 0.0262 0.6182 
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图 4-2  臭氧处理 61 天后，四种园林灌木(EB, 丝棉木; PF, 红叶石楠; CR, 流苏; CA, 红瑞

木)的叶绿素荧光参数变化 [最小荧光值(Fo), (a)；最大荧光值(Fm), (b)；最大光化学效率

(Fv/Fm), (c); 光系统 II 的量子产额(ΦPSII), (d)；电子传递速率(ETR), (e)；非光化学猝灭(NPQ), 
(f)]。每个品种不同处理间的平均值是通过 T 检验进行比较。 

Fig. 4-2. Effects of O3 on minimum fluorescence (Fo), (a), maximum fluorescence (Fm), (b), 
maximum photochemical efficiency (Fv/Fm), (c), quantum yield of photosystem II (ΦPSII), (d), 
electron transport rate (ETR), (e) and non-photochemical quenching (NPQ), (f) of four shrub 
species (Euonymus bungeanus, EB; Photinia× fraseri, PF; Chionanthus retusus, CR; Cornus 
alba, CA ) on the 61st d after treatments. Error bars show s.e., n = 6. Means of each parameters 
were analysed using the Student’s t-test to compare values between treatments in each species. 
Letters are comparable within treatments in each species. Values with different letters are 
significantly different (P<0.05). 

32 



第四章 园林灌木对臭氧污染的响应 

Plant species

Bi
om

as
s 

(g
)

0

10

20

30

40

Plant species

R
D

W
 (g

)

0

5

10

15

20

25

LD
W

 (g
)

0

2

4

6

8

10

12

S
D

W
(g

)

0

2

4

6

8

10

12

14

16

18
CF

  O3 

R
oo

t/S
ho

ot

0.0

.2

.4

.6

.8

1.0

1.2

1.4

1.6

1.8

a
a

a a

a
a

b

a

a

a

a

a

b

a a a

a
b a

a

a

a

a
a

a a

a
a

a

a

a

b

a
a

a a

a a

a a

(a)

(b)

(c)

(d)

(d)

EB PF CR CA

EB PF CR CA

 

图 4-3 臭氧处理 65 天后，四种园林灌木(EB, 丝棉木; PF, 红叶石楠; CR, 流苏; CA, 红瑞木)
的生物量积累和分配 [(a), 茎干重；(b), 叶干重；(c), 根干重；(d), 根冠比；(e), 生物量] 的
变化。每个品种不同处理间的平均值是通过 T 检验进行比较。 

Fig. 4-3. Effects of O3 on stem dry weight (SDW) (a), leaf dry weight (LDW) (b), root dry weight 
(RDW) (c), Root/Shoot (d) and Biomass (e) of four shrub species (Euonymus bungeanus, EB; 
Photinia× fraseri, PF; Chionanthus retusus, CR; Cornus alba, CA) on the 65th d after treatments. 
Error bars show s.e., n = 6. Means of each parameters were analysed using the Student’s t-test to 
compare values between treatments in each species. Letters are comparable within treatments in 
each species. Values with different letters are significantly different (P<0.05). 
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4.4 讨论 

4.4.1 气体交换 

臭氧显著降低了四种灌木的净光合速率，但是维持或者增加了 Ci/Ca (表 4-1, 

图 4-1)。这一结果与许多研究的结果一致(Mulholland et al., 1997; Biswas et al., 

2008)。这表明，臭氧处理下净光合速率的降低主要是由叶肉细胞受到伤害导致

的，而不是由于气孔限制(Reich 1987; Weber et al., 1993)。除了 Ci/Ca，其他主要

的气体交换参数在丝棉木中降低程度最大，而在流苏中降低程度最小。这表明，

臭氧处理下丝棉木的光合作用敏感性最高，而流苏相对最低。 

4.4.2 叶绿素荧光参数 

通过测定叶绿素荧光参数，我们发现光合作用的光反应过程也受到了臭氧

的影响(表 4-1, 图 4-2)。Fv/Fm经常作为判断是否发生光抑制的指标。臭氧下，四

种灌木的 Fv/Fm显著降低 (P=0.0165)，表明臭氧处理导致四种灌木发生了光抑制

(表 4-1)。与对照相比，每种灌木的 Fv/Fm在臭氧处理下均出现一致的下降趋势，

但是差异并不显著(图 4-2)。对于ΦPSII和 ETR 来说，处理和树种存在交互效应(表

4-1)。臭氧对丝棉木ΦPSII 和 ETR 的影响与其对流苏的影响相反，丝棉木在臭氧

处理下ΦPSII 和 ETR 显著降低，而流苏在臭氧处理下却显著增加(图 4-2)。这表明，

在丝棉木中，光系统Ⅱ反应中心的光化学效率以及由光系统Ⅱ到光系统Ⅰ的非

线性电子传递受到了臭氧的伤害。臭氧处理下具有较高的 NPQ 值，表明，非辐

射能量耗散增加(图 4-2)。然而，臭氧导致流苏的ΦPSII 和 ETR 增加。这说明，线

性电子传递在臭氧处理下得到了促进。另外，流苏在臭氧处理下 NPQ 降低，表

明流苏叶片吸收的能量可能更多的用于光化学猝灭而不是热耗散(Calatayud and 

Barreno, 2004)。相关性分析结果表明，净光合速率的降低程度与ΦPSII和 ETR 的

降低程度成正相关。这再次表明，净光合速率的降低主要是由非气孔过程导致，

例如光反应过程。 

4.4.3 生物量积累和分配 

既然生物量积累代表了碳同化和维持生命呼吸的净效应，生物量积累的损
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害程度常常被认为是臭氧伤害的最重要的指标(Skärby et al., 1998)。研究结果表

明，生物量降低程度与净光合速率的降低程度呈显著正相关，这是由于净光合

速率是生物量的唯一来源(图 4-2)。生物量和生物量分配指标存在显著的种间差

异(P＜0.0001)。但是四种灌木生物量对臭氧处理的反应相似(表 4-1, 图 4-3)。根

冠比对臭氧的反应在树种间有显著差异(表 4-1)，红瑞木在臭氧处理下根冠比显

著降低，而其他树种并没有显著变化(图 4-3)。红瑞木在臭氧处理下根干重并没

有显著改变，但是茎干重却显著增大(图 4-3)。因而根冠比显著降低，这与其他

学者的研究结果相似(Cooley and Manning, 1987)。这一结果表明，该树种可以通

过调节生物量分配来适应臭氧污染的状况。尽管流苏处理间根冠比未发生显著

变化，但是更多的生物量分配到叶片中，这可能从一定程度上补偿了净光合速

率降低对生物量的损失。除了光合作用之外，这也可能是流苏成为四种灌木中

抗性最强树种的另外一个原因。 

 

http://www.sciencedirect.com/science?_ob=ArticleURL&_udi=B6VB5-417F9MX-J&_user=2787947&_rdoc=1&_fmt=&_orig=search&_sort=d&view=c&_acct=C000058797&_version=1&_urlVersion=0&_userid=2787947&md5=448039adc363ab193b9ff580b33364b0#bbib23#bbib23


Table 4-2. Correlation among relative changes in gas exchange parameters (PN, net photosynthetic rate; E, transpiration rate; gs, stomatal conductance; Ci/Ca, 
the ratio of intercellular CO2 to ambient CO2 concentration), chlorophyll fluorescence parameters (Fo, the minimum fluorescence; Fm, the maximum 
fluorescence; Fv/Fm, the maximum efficiency of PSⅡphotochemistry in the dark-adapted state; ΦPSII, the actual quantum yield of PSⅡphotochemistry; ETR, 
electron transport rate; NPQ, the non-photochemical quenching)and biomass parameters (SDW, stem dry weight; LDW, leaf dry weight; RDW, root dry 
weight; root/shoot and biomass) in four shrub species (Euonymus bungeanus, EB; Photinia serrulata, PF; Chionanthus retusus, CR; Cornus alba, CA) 
exposed to elevated O3. Changes are expressed as percent differences between O3-exposed (O3) plants and CF plants, (O3-CF)/CF, before Pearson’s 
correlation test. Asterisks denote significant differences, * <0.05, ** <0.01. 
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表 4-2. 臭氧处理下气体交换参数、叶绿素荧光参数、生物量参数相比对照变化率的相关性分析 

 E gs N Ci/Ca Fo m Fv/Fm ΦPSII ETR NPQ SDW LDW RDW Root/Shoot

gs 0.994**              

PN 0.564 0.614             

Ci/Ca 0.849 0.787 0.228            

Fo 0.661 0.732 0.540 0.187           

Fm 0.531 0.617 0.637 0.004 0.970*          

Fv/Fm -0.619 -0.566 0.300 -0.757 -0.261 -0.018         

ΦPSII 0.837 0.869 0.924* 0.539 0.674 0.677 -0.089        

ETR 0.839 0.871 0.922* 0.540 0.678 0.680 -0.093 1.000**       

-0.627 

 

 

 

 

 

 

 

0.507

0.349

 

 

-0.498

 

0.767

0.307

 

 NPQ -0.692 -0.739 -0.984* -0.344 -0.645 -0.704 -0.136 -0.974* -0.973*   

SDW 0.074 0.021 0.360 0.346 -0.537 -0.486 0.269 0.261 0.256 -0.276  

LDW 0.880 0.920* 0.854 0.532 0.809 0.787 -0.208 0.976* 0.978* -0.932* 0.055

RDW -0.108 -0.001 0.404 -0.617 0.635 0.782 0.497 0.229 0.229 -0.378 -0.545

Root/Shoot -0.580 -0.532 -0.581 -0.726 0.099 0.127 0.106 -0.644 -0.641 0.579 -0.856

0.479-0.947*0.865 0.868 0.4020.402 0.5200.179Biomass 0.465 0.510 0.987**
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4.5 小结 

不同园林灌木对臭氧污染的敏感性不同。丝棉木由于净光合速率、ΦPSII 和

ETR 的降低程度最大，是四种灌木中最敏感的树种；流苏由于净光合速率降低

程度最低，且ΦPSII和 ETR 较对照升高，是四种灌木中抗性最强的树种。流苏是

一种濒危植物，但是臭氧浓度升高不会增加其灭绝的危险。红叶石楠和红瑞木

的臭氧敏感性差异不明显。 

不同灌木对臭氧污染有不同的响应方式。例如流苏将更多的生物量分配到

叶片中来补偿单位面积净光合速率的降低。基于以上结果，我们认为在园林绿

化实践过程中，应该首先了解不同灌木的臭氧敏感性，选择抗性强的灌木进行

大面积的应用。从本研究来看，丝棉木并不适合在臭氧污染较严重的地区种植，

而流苏是一个比较合适的选择。 
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第五章 草本植物对臭氧污染的响应 

第五章 草本植物对臭氧污染的响应 

5.1 引言 

由于人类活动消耗了大量的化石能源，工业废气和交通尾气的排放量不断

增加，城市空气污染严重。以 O3 为特征污染物的城市光化学烟雾污染日趋严重，

威胁着人类的健康和城市的生态安全。据估计到 2100 年全世界平均臭氧浓度超

过 60ng g-1 (Fowler et al., 1999)。臭氧能够抑制植物的生长、降低作物的产量，

也会影响到植物的竞争能力。 

植物功能型是指一组具有相似特征（形态和生理特征），在生态系统中扮演

着相似角色并且对环境条件表现出相似的响应的植物组群（Walker, 1992; Chapin, 

1993; Noble and Gitay, 1996）。根据植物能否固定空气中的氮气来为自身提供养

分可以分成固氮植物和非固氮植物。根据植物的光合途径，又可以将植物分为

C3 植物和 C4 植物。不同功能型的植物由于其形态或生理特性的不同，导致其

对臭氧的敏感性可能会有明显的差异。尽管臭氧敏感性与植物功能型是否相关

还没有定论，但是豆科植物具有较高的臭氧敏感性已经得到了很多实验的证明 

(Fuhrer et al., 2005)。目前对决定植物类群臭氧敏感性的特征还没有一致的认识，

但是较高的气孔导度、较大的相对生长速率以及较快的发育速度是与此相关的

重要因素 (Bassin et al., 2004; Bungener et al., 1999a,b; Franzaring et al., 2000; 

Nebel and Fuhrer, 1994)。已经有大量实验表明，具有较高的气孔导度的植物种类

有较大的臭氧吸收潜力，其生长受抑制的程度比气孔导度较小的植物种类高 

(Reich and Amundson, 1985; Reich, 1987)。C3 和 C4 植物起源于不同的气候条件，

因此从结构和功能以及适应性上都不相同 (Ward et al., 1999; Nayyar, 2003)。与

C3 植物相比，C4 植物一般具有较小的气孔导度，因此在臭氧浓度升高时，C4

植物可能比 C3 植物的抗性大。有研究表明玉米、高粱等 C4 植物的产量受到臭

氧的影响都比许多 C3 植物如大豆、小麦、棉花低 (Rudorff et al., 1996)。 

园林绿地植物作为城市植被的重要组成部分，在固碳释氧、净化空气、吸

附和清除空气中的悬浮颗粒、降温增湿等方面都发挥着十分重要的作用。草本

植物在绿地中所占的比例很高，面积很大，是一类重要的观赏绿化植物。为了

更好的应对高浓度的臭氧环境，需要选择对臭氧抗性强的草本植物来应用于园
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林绿化中。草本植物种类繁多，形态各异。因此我们希望能够找到与臭氧敏感

性相关的功能型划分方式，为判断草本植物臭氧敏感性提供依据。本研究选取

常见的三种不同功能型的草本植物为材料：豆科植物（苜蓿，Medicago Sativa）、

C4 植物（高丹草，Sorghum bicolor × S. Sudanense）、C3 植物（早熟禾，Poa 

annua）。苜蓿是一种优良的牧草，可以应用到园林绿化中；高丹草是高粱

（Sorghum bicolor）与苏丹草（Sorghum sudanense）杂交的一种新型一年生禾本

科 C4 植物，具有较高的生物量（高聚林等，2007）；而早熟禾是一种常见的草

坪草。根据前人的研究结果，我们预测豆科植物苜蓿的敏感性高于 C3 植物早熟

禾和 C4 植物高丹草，而 C4 植物高丹草对臭氧的抗性高于 C3 植物早熟禾。 

本实验的目的是：1）了解三种不同功能型草本植物对高浓度臭氧的敏感性

差异；2）揭示造成敏感性差异的生理生态学机制及敏感性与功能型划分原则的

关系；3）筛选适应高浓度臭氧的草本植物，为园林绿化提供理论指导。 

5.2 材料与方法 

5.2.1 实验材料 

从北京市农科院草业研究中心购得早熟禾（Poa annua）、高丹草（Sorghum 

bicolor × S. Sudanense）、苜蓿（Medicago Sativa）的种子。然后将其播种在直

径 10cm 的 PVC 管中，基质是用蛭石、泥炭、园土以 1：3：6 的比例进行混合。

待种子萌发后，每种植物选择个体差异较小的 10 盆作为实验材料。在实验进行

过程中养分和水分供应充足，避免养分亏缺和水分胁迫。 

5.2.2 实验设计 

本实验在中国科学院植物研究所植物园的 4 个 OTC（直径 1.8m、高 2.4m）

中进行。2007 年 7 月 10 日，每个 OTC 中随机摆放每种植物 6 盆，适应一个星

期。在适应期间，所有 OTC 中均充入活性炭过滤后的对照气体(CF, < 5 ng g-1 O3)。

适应期结束后（2007 年 7 月 17 日），两个臭氧处理 OTC 中充入 70 ± 5 ng g-1，

每天从 09:00 开始处理至 16:00 结束，共处理 31 天，同时两个对照 OTC 中仍然

充入活性炭过滤后的气体(< 5 ng g-1 O3)。具体臭氧制取方法见 2.2.2。 
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5.2.3 叶片气体交换测定 

利用德国 Walz 公司生产的 GFS3000 光合荧光测定系统，在处理 23 天后

（2007 年 8 月 9 日）测定最新完全展开叶片的气体交换。每种植物在对照和处

理中分别选取 6 株来进行测定。具体测定方法见 2.3.1.1。 

5.2.4 叶片叶绿素荧光参数测定 

利用德国 Walz 公司生产的 GFS3000 光合荧光测定系统，在处理 23 天后

（2007 年 8 月 9 日）测定最新完全展开叶片的叶绿素荧光参数。每种植物在对

照和处理中分别选取 6 株来进行测定。具体测定方法见 2.3.2。 

5.2.5 生物量积累和分配 

在处理 31 天后（2007 年 8 月 17 日）进行植物的破坏性收获，处理和对照

中每个种各选取 6 株植物进行测定。测定生物量和生物量在各个器官的分配。

具体方法参见 2.3.3。 

5.2.6 数据分析 

本实验包含 2 个处理，每个处理 2 个小区，每个小区每种植物有 6 株。数

据分析采用 SAS 软件 (SAS Institute, Inc., Cary, NC, USA)中的一般线性模型

（General Linear Models）。处理和种间交互效应通过一般线性模型中的二元方差

分析判断，同种植物不同处理之间差异通过 95%置信水平下的最小显著差异

（LSD0.05）来判断。 

5.3 实验结果 

5.3.1 气体交换 

所有的气体交换参数均极显著地受到处理与种的交互效应的影响

（P<0.0001）（表 5-1）。臭氧处理下，高丹草和苜蓿的净光合速率极显著降低，
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地上部分生物量、地下部分生物量和总生物量均显著受到处理和种间交互

效应的影响 (表 5-3）。臭氧处理下，高丹草和苜蓿的地上生物量显著降低，降低

程度分别为 43.8 % 和 36.4 %，早熟禾在不同处理下地上生物量变化不显著 (表

5-3）。地下生物量变化趋势与地上部分相似：高丹草和苜蓿地下生物量显著降低，

苜蓿的降低程度（-81.7 %）高于高丹草的降低程度（-51.1 %），早熟禾的变化不

明显 (表 5-3）。高丹草和苜蓿的总生物量在臭氧处理下显著降低，而早熟禾没有

显著变化。苜蓿生物量损失程度（-51.2 %）高于高丹草（-41.8 %）。臭氧处理显

著降低了三种植物的根冠比 (P=0.0247)。 

5.3.3 生物量积累和分配 

臭氧处理和植物种在 Fv/Fm、ΦPSII 和 ETR 上存在显著交互效应（表 5-2）。

臭氧处理下，苜蓿的 Fv/Fm、ΦPSII 和 ETR 均显著降低，降低程度分别为 28.8 %、

48.0 %、48.0 %（表 5-2）。高丹草的 Fv/Fm 值在臭氧处理下显著降低，但是ΦPSII

和 ETR 在处理之间并没有显著差异（表 5-2）。早熟禾在不同处理下 Fv/Fm、ΦPSII

和 ETR 都没有显著变化（表 5-2）。臭氧处理显著降低了三种草本植物的 qP 

(P=0.0002)，同时显著增加了 qN (P=0.0174) 和 NPQ (P=0.0139) 的值。 

5.3.2 叶绿素荧光参数 

降低程度分别为 49.7 %和 65.0 %，而早熟禾的光合速率在处理和对照下并没有

显著差异（表 5-1）。不同植物的气孔导度在臭氧处理下反应也不相同：苜蓿的

气孔导度降低程度最大（-74.7 %），高丹草也有极显著的降低（-63.7 %），然而

早熟禾在臭氧处理下气孔导度反而有显著的增大（22.5 %）（表 5-1）。蒸腾速率

的变化与气孔导度类似：高丹草的蒸腾速率降低程度最大（-60.9 %），苜蓿次之

（-43.4 %），早熟禾的蒸腾速率没有减少反而增大（21.8 %）（表 5-1）。从细胞

间 CO2 浓度来看，苜蓿和早熟禾的 Ci 在臭氧处理下显著升高而高丹草显著降低

（-24.5 %）（表 5-1）。 
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表 5-1 臭氧处理对三种草本植物（高丹草、苜蓿、早熟禾）气体交换（PN, 净光合速率; E, 蒸腾速率; gs, 气孔导度; Ci, 胞间 CO2 浓度; Ca, 外界

CO2 浓度的影响。 

Table 5-1. Effects of O3 on net photosynthetic rate (PN), transpiration rate (E), stomatal conductance (gs), intercellular CO2 concentration (Ci), ambient CO2 
concentration (Ca) of Sorghum bicolor × S. Sudanense, Medicago Sativa，and Poa annua after 23 days exposure. % (+/-) indicated percent 
changes in O3-exposed (O3) relative to control (CF) plants, (O3-CF)/CF. Data presented are means of 4 plants. LSD0.05, least significant difference at α=0.05. 
Asterisks denote significant difference between O3-treated and control plant * <0.05, ** <0.01, *** <0.001. 

Species Treatment PN gs Ci Ca E 

(μmol m -2s-1) (μmol mmol-1) (mmol m -2s-1) (μmol mol-1) (μmol mol-1) 

Sorghum bicolor × S. Sudanense CK 15.22  1.95  143.04  232.41  405.28  

 O3 7.65  0.76  51.94  175.45  411.88  

 %(+/-) -49.74*** -60.87*** -63.69*** -24.51*** 1.63*** 

 LSD0.05 0.14  0.05  3.83  4.91  0.09  

Medicago Sativa CK 13.97  4.73  840.81  346.46  375.55  

 O3 4.89  2.68  213.17  370.77  414.85  

 %(+/-) -65.01*** -43.39*** -74.65*** 7.02*** 10.46*** 

 LSD0.05 0.42  0.23  18.66  6.60  0.33  

Poa annua CK 10.20  5.68  434.35  372.72  417.45  

 O3 10.10  6.92  531.91  397.08  435.19  

 %(+/-) -0.90  21.80*** 22.46*** 6.54*** 4.25*** 

 LSD0.05 0.20  0.25  20.46  1.80  0.32  

Species  <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 

Treatment  <0.0001 <0.0001 <0.0001 0.0361 <0.0001 

Species*Treatment  <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 <0.0001 
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表 5-2. 臭氧处理对三种草本植物（高丹草、苜蓿、早熟禾）叶绿素荧光参数 (Fv/Fm, 光系统Ⅱ的最大光化效率；ΦPSII, 光系统Ⅱ的实际量子产额；

ETR, 电子传递速率；qP, 光化学猝灭系数；qN, 非光化学猝灭系数；NPQ, 非光化学猝灭) 的影响。 

Table 5-2. Effects of O3 on chlorophyll fluorescence parameters (Fv/Fm, ΦPSII, ETR, qP, qN, and NPQ) of Sorghum bicolor × S. Sudanense，Poa 
annua，and Medicago Sativa after 23 days exposure. % (+/-) indicated percent changes in O3-exposed (O3) relative to control (CF) plants, (O3-CF)/CF. 
Data presented are means of 4 plants. LSD0.05, least significant difference at α=0.05. Asterisks denote significant difference between O3-treated and control 
plant * <0.05, ** <0.01, *** <0.001. 

Species Treatment Fv/Fm ΦPSII ETR qP qN NPQ 

Sorghum bicolor × S. Sudanense CK 0.760  0.264  33.228  0.508  0.763  1.675  

 O3 0.738  0.249  31.362  0.543  0.782  1.647  

 %(+/-) -2.956* -5.549  -5.616  6.974  2.515  -1.632  

 LSD0.05 0.017  0.038  4.799  0.053  0.047  0.378  

Medicago Sativa CK 0.798  0.565  71.250  0.778  0.389  0.470  

 O3 0.568  0.294  37.027  0.739  0.677  0.852  

 %(+/-) -28.823* -48.032*** -48.032*** -5.083  74.075  81.328  

 LSD0.05 0.178  0.032  3.935  0.095  0.293  0.788  

Poa annua CK 0.749  0.468  59.018  0.768  0.584  0.934  

 O3 0.750  0.389  49.034  0.716  0.738  1.608  

 %(+/-) 0.115  -16.891  -16.918  -6.682  26.183  72.274  

 LSD0.05 0.046  0.230  28.982  0.267  0.533  2.276  

Species  0.0139 0.0003 0.0003 0.0002 0.0174 0.0139 

Treatment  0.0011 0.0005 0.0005 0.4401 0.0176 0.1190 

Species*Treatment  0.0011 0.0029 0.0030 0.3011 0.1462 0.3744 
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表 5-3. 臭氧处理对三种草本植物（高丹草、苜蓿、早熟禾）生物量积累和分配(Shoot dry weight, 茎干重；Root dry weight, 根干重；Biomass, 生
物量；Root/Shoot, 根冠比) 的影响。 

Table 5-3. Effects of O3 on Shoot dry weight, Root dry weight, Biomass, Root/Shoot of Poa annua，Sorghum bicolor × S. Sudanense, and 
Medicago Sativa after 23 days exposure. % (+/-) indicated percent changes in O3-exposed (O3) relative to control (CF) plants, (O3-CF)/CF. Data presented 
are means of 4 plants. LSD0.05, least significant difference at α=0.05. Asterisks denote significant difference between O3-treated and control plant * <0.05, ** 
<0.01, *** <0.001. 

Species Treatment Shoot dry weight Root dry weight Biomass Root/Shoot 

Sorghum bicolor × S. Sudanense CK 0.755  0.440  1.195  0.584  

 O3 0.480  0.215  0.695  0.448  

 %(+/-) -36.424** -51.136* -41.841** -23.352  

 LSD0.05 0.078  0.177  0.138  0.282  

Medicago Sativa CK 0.215  0.092  0.307  0.428  

 O3 0.121  0.017  0.138  0.138  

 %(+/-) -43.838** -81.675* -55.156** -67.801  

 LSD0.05 0.035  0.067  0.067  0.350  

Poa annua CK 0.116  0.049  0.165  0.418  

 O3 0.121  0.034  0.155  0.281  

 %(+/-) 4.650  -30.656  -5.876  -32.924  

 LSD0.05 0.034  0.070  0.104  0.486  

Species  <.0001 <.0001 <.0001 0.0247 

Treatment  <.0001 0.0005 <.0001 0.0105 

Species*Treatment  <.0001 0.0040 <.0001 0.4239 
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5.4 讨论 

三种草本植物的气体交换对臭氧的响应方式不同。C4 植物高丹草和豆科植

物苜蓿在臭氧处理下净光合速率显著降低。从变化程度来看，高丹草受到臭氧

的影响小于苜蓿。而 C3 植物早熟禾对高浓度臭氧并不敏感（表 5-1）。臭氧污染

下净光合速率降低，人们往往将其归因于气孔导度的降低，卡尔文循环酶活性/

含量的降低以及电子传递过程。(Calatayud and Barreno, 2001; Dann and Pell, 1989; 

Farage and Long, 1995; Hill and Littlefield, 1969 ; Grantz and Vu, 2009)。高丹草和

苜蓿的气孔导度和蒸腾速率变化规律与净光合速率一致。尽管净光合速率降低

同时气孔导度也降低，但是苜蓿的细胞间 CO2 浓度却升高。这说明，臭氧对苜

蓿光合作用的抑制并不是气孔限制所导致的，而是叶肉细胞过程发生了改变，

有可能是光合作用酶 Rubisco 的活性受到了伤害。C4 植物高丹草则不同，在臭

氧降低了其光合作用和气孔导度后，其细胞间的 CO2 浓度却显著降低，说明其

光合速率的降低很有可能是气孔关闭所导致。 

三种草本植物的光捕获和光合电子传递在臭氧处理下有不同的反应。臭氧

导致豆科植物苜蓿发生了光抑制，而且导致光合电子传递和光系统 II 光化学效

率显著降低 (表 5-2)。这说明苜蓿在高浓度臭氧下光合电子传递受到影响进而降

低了净光合速率。高丹草受臭氧影响的程度比苜蓿小，在臭氧下，高丹草发生

了光抑制，但是光化学效率和光合电子传递并没有受到显著影响。高浓度臭氧

污染下，C3 植物早熟禾没有受到显著的影响。从整体上看，臭氧处理增加了非

光化学猝灭，说明三种植物在臭氧下热耗散的能力增强而光化学猝灭降低。 

在对照处理下，经历相同的生长时期后，三种植物的生物量积累差异明显

（表 5-3）。高丹草的生物量最高，苜蓿次之，而早熟禾的生物量最低。地上部

分生物量和地下部分生物量都与生物量的规律一致。这说明，高丹草的相对生

长速率最高，早熟禾最低，苜蓿介于两者之间。臭氧处理下，高丹草生物量积

累受到了显著影响，其中地上部分生物量降低 36.4 %，地下部分生物量降低 51.1 

%，而总生物量比对照减少 41.8 %。这是由于生物量积累的唯一来源是光合碳同

化，净光合速率的降低最终导致生物量积累的减少。高浓度臭氧处理也影响了

苜蓿的生物量。与对照相比，其地上部分生物量、地下部分生物量和总生物量

均显著降低，降低程度分别为 43.8 %，81.6 % 和 55.2 %。C3 植物早熟禾与前两
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种植物不同，高浓度的臭氧熏蒸并没有降低其生物量的积累。整体上看，臭氧

处理显著降低了三种植物的根冠比 (P=0.0247)，说明三种植物的同化物都在受

到臭氧胁迫时减少了向地下部分的分配，尽可能的分配给叶片来补偿光合的损

失, 这是许多植物在臭氧下的适应策略。 

综合三种植物在臭氧处理下气体交换参数、叶绿素荧光参数以及生物量积

累和分配的变化规律，认为，豆科植物苜蓿对臭氧的敏感性最高，C3 植物早熟

禾最低，而 C4 植物高丹草介于两者之间。豆科植物对臭氧具有较高的敏感性，

这与我们的预测是一致的，也与其他一些学者研究结果是相符的 (Fuhrer et al., 

2005)。C4 植物高丹草的敏感性高于 C3 植物早熟禾，这与我们之前的假设相反，

也与其他一些学者对 C4 植物的研究结果不一致（Winner et al., 1989；Volin et al., 

1998）。但是也有一些研究表明，C4 植物对臭氧敏感，如甘蔗和 yellow nutsedge 

(Grantz and Shrestha, 2006; Shrestha and Grantz, 2005；Grantz and Vu, 2009)。植物

对臭氧的敏感性不仅与气孔导度有关，还与植物的抗氧化能力、相对生长速率

以及其他环境条件有关（Bassin et al., 2007）。C4 植物高丹草的生长速率远远高

于 C3 植物早熟禾，加上受到臭氧污染的叶片面积比早熟禾大，导致净光合速率

和生物量积累的降低程度均显著高于早熟禾，因而比早熟禾更为敏感。 

5.5 小结 

三种草本植物对臭氧污染的敏感性差异明显。苜蓿由于净光合速率、叶绿

素荧光参数和生物量在高浓度臭氧下降低程度最大，是三种草本植物中最敏感

的；臭氧污染下，早熟禾净光合速率没有降低，且光反应没有受到显著的影响，

最终生物量较对照没有显著的变化，是三种草本植物中抗性最强的；高丹草尽

管气孔导度较低，单位叶面积进入植物体内的臭氧较少，但是由于其具有较大

的相对生长速率以及较大的叶面积，导致其净光合速率、光反应以及生物量均

受到了较大程度的伤害。 

臭氧敏感性是由许多因素制约的，而功能型的划分仅仅是通过一种或一类

相似的性状来进行，因而不能仅仅凭其功能型属性来判断其对臭氧是否敏感，

而应该综合考虑其功能型差别，生长速率以及其他影响因子。在其他条件相对

的一致的时候通过功能型来判断敏感性可能是一种比较有效的经验。因此在园

林绿化实践过程中，我们应该综合考虑各种影响臭氧吸收和分解的因素，才能
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更加准确的判断不同植物的臭氧敏感性，选择抗性强的植物。从本研究来看，

早熟禾是一种适合在臭氧污染较严重的地区种植，而苜蓿并不是一个合适的选

择。 
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第六章 藤本植物对臭氧污染的响应 

6.1 引言 

对流层臭氧是一种重要的气体污染物。它是由人为或生物排放的氮氧化物

（NOx）和挥发性有机物（VOCs）在光照下发生反应所生成（Fowler et al., 1998, 

Placet et al., 2000）。根据 IPCC 的报告，全世界对流层臭氧浓度在逐年增加（IPCC, 

2001）。臭氧污染不仅严重危害着人类的身体健康，同时也对植物的生长发育构

成了严重的威胁（Lippmann, 1989, Fagnano et al., 2009）。已经有大量证据表明，

臭氧浓度升高已经并仍将会对农作物产量、森林健康以及自然生态系统产生严

重危害（Adams et al., 1989; Fuhrer et al., 1997; Ashmore, 2005）。 

作为气态污染物，臭氧主要是通过叶片气孔吸收进入植物体内（Runeckles, 

1992）。由于臭氧污染导致植物气孔导度降低（Reich and Lassoie, 1984），Rubisco

酶含量和（或）活性的降低（Pell et al., 1997; Reichenauer and Goodman, 2001），

进而抑制了植物的光合同化。同时，由于促进了植物自身的解毒和修复过程，

臭氧增加了呼吸速率（Amthor, 1988, Biswas et al., 2008b）。长期的结果是臭氧抑

制了植物的生长，降低了作物产量（Grimm and Fuhrer, 1989）。尽管有许多关于

不同植物种类对臭氧的响应的报道（e.g. Burkey et al., 2000; Calvo et al., 2007; He 

et al., 2007; Feng et al., 2007; Feng et al., 2008; Imai et al., 2008），但是多倍体对臭

氧污染响应研究较少（Biswas et al., 2008a）。 

不同植物种类和同一植物不同品种对臭氧的敏感性不同（Paoletti et al., 

2009），更重要的是，这种敏感性是可以遗传的。前人研究发现，对臭氧敏感性

较强的种类或品种往往具有较高的气孔导度、较低的呼吸速率以及抗氧化能力

降低（Biswas et al., 2008b）。染色体数量是重要的遗传特性，它影响着植物的表

观性状，例如气孔的大小，数量以及抗氧化能力等生理过程。这些表观形状和

生理特性又会影响植物对臭氧的敏感性。与二倍体相比，染色体加倍往往导致

叶肉细胞增多，叶片厚度和面积增大，光合酶含量增加，光合同化能力增加

（Warner et al., 1987; Aranda et al., 1997; Xiong et al., 2006）。这些形态和生理变

化会导致对环境适应能力的改变，比如对干旱胁迫（Pustovoitova et al., 1996; Al 

Hakimi et al., 1998; Xiong et al., 2006）和热胁迫的抗性增加（Chinnusamy and 
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Khanna-Chopra, 2003）。到目前为止，关于染色体加倍影响植物对臭氧敏感性的

报道非常少。我们假设染色体加倍增加了植物体对臭氧污染的抗性。理由如下：

染色体加倍会增加光合酶和 CO2 净同化能力，净同化能力的提高也会增加解毒

和修复的还原力以及细胞骨架（Dizengremel et al., 2008）。 

藤本植物是园林绿化中的一个重要组成部分，发挥着重要的生态功能。忍

冬（Lonicera japonica Thunb.）是一种木质藤本植物，它的干燥花蕾俗称金银花，

作为传统中药成分已经有一千多年的历史（Li et al., 2003; Chen et al., 2005）。由

于其药用价值以及观赏价值，忍冬在东亚被广泛的栽培，特别是在中国，栽培

面积很大（Leatherman, 1955; Chai et al., 2005）。为了满足药用和园艺市场的要求，

有学者利用秋水仙碱通过二倍体忍冬（‘大毛花’）诱导出四倍体品种（‘九丰一

号’）（Tan et al., 2005）。除了增加了花的产量，四倍体对环境胁迫例如干旱胁迫

和热胁迫的抗性也增加了（Li, 2007; Li et al., 2009）。那么，染色体加倍导致的

形态和生理改变是否也同样增加忍冬对臭氧污染的抗性呢？ 

因此，本实验的目的是：（1）探明染色体加倍如何改变忍冬对臭氧的生理

反应；（2）揭示导致不同倍性忍冬臭氧敏感性差异的内在机理。 

6.2 实验材料与方法 

6.2.1 植物材料 

从山东平邑九间棚农业科技有限公司获得两个忍冬品种，‘大毛花’（二倍体） 

和‘九丰一号’（四倍体）。为了获得生长整齐的幼苗，通过茎段扦插进行繁殖。

在萌发并生长一年以后，每个品种选取 40 盆健康，生长一致的幼苗种植于直径

35 cm 的盆中，基质是由蛭石、泥碳、园土按体积 1: 3: 6 来进行混合。在整个实

验过程中，水分和养分供应充足，避免养分缺失和干旱胁迫的发生。 

6.2.2 实验设计 

实验在中国科学院植物研究所温室的四个开顶式同化箱（Open top chamber, 

OTC）中进行。OTC 规格见 2.1。2007 年 4 月 1 日，将两个品种忍冬随机摆放

在 OTC 中, 每个 OTC 放置每个品种四盆。然后，让植物在 OTC 中适应一周。
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适应期间，所有植物均暴露在活性炭过滤后的空气中（CF, < 5 ng g-1 O3）。 适应

后，两个 OTC 中充入 O3，并保持浓度在 70 ± 5 ng g-1, 另外两个 OTC 中仍然充

入活性炭过滤后的空气作为对照（CF）。整个处理过程为 31 天，每天从 09:00 开

始到 16:00 结束。臭氧是利用活性炭过滤后的外界空气，通过 CF-KG1 型臭氧发

生器电离生成，然后通过蒸馏水瓶进入处理的 OTC 中。位于植物冠层的臭氧浓

度通过臭氧分析仪（Model 205, 2B Technologies Inc., Boulder, Colorado, USA) 来

进行监测。 

6.2.3 气体交换测定 

分别在处理后第 15 天和第 24 天，利用气体交换和荧光测定系统（GFS3000, 

Heinz Walz, Effeltrich, Germany）测定新近完全展开叶片的瞬时气体交换。处理

和对照中每个品种随机选取三株植物作为测试材料。测定方法见 2.3.1.1。 

在处理后第 20 天，测定气体交换日变化。测定方法见 2.3.1.2。处理和对照

中每个品种随机选取三株植物作为测试材料，获得瞬时的净光合速率(PN)和气孔

导度(gs)。 

处理后第 27 天测定光合-CO2 响应曲线。测定方法参照 2.3.1.3。每个叶片的

数据利用响应曲线拟合软件 Photosynthesis Assistant (Dundee Scientific, Dundee, 

UK) 获得相关的参数。 

6.2.4 叶绿素荧光参数测定 

分别在处理后第 15 天和第 24 天，利用气体交换和荧光测定系统（GFS3000, 

Heinz Walz, Effeltrich, Germany）测定新的完全展开叶片的叶绿素荧光参数。具

体测定方法参照 2.3.2。 

6.2.5 数据分析  

本实验包含 2 个处理，每个处理 2 个小区，每个小区每个品种 4 株植物。

数据分析采用 SAS 软件 (SAS Institute, Inc., Cary, NC, USA)中的一般线性模型

（General Linear Models）。同一品种不同处理间气体交换和叶绿素荧光参数差异

用一元方差分析 (ANOVA) 进行，当 P<0.05 视为差异显著。处理和品种间交互
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效应通过一般线性模型中的二元方差分析判断。对光响应曲线参数来说，通过

二元方差分析来判断处理和品种之间的交互效应，同一品种不同处理之间差异

通过 95%置信水平下的最小显著差异来判断。对净光合速率（PN）与气孔导度

（gs）进行线性回归分析，并用 Sigmaplot 8.0 (Aspire Software Intl., Ashburn, VA, 

USA) 进行以上分析的作图。 

6.3 实验结果 

6.3.1 气体交换 

臭氧处理 14 天 (AOT40, 2940 ng g-1 h) 后，净光合速率 (PN)、蒸腾速率 (E) 

和气孔导度 (gs) 均显著降低 (图 6-1, 表 6-1)。然而细胞间 CO2 浓度与外界环境

CO2 浓度的比值在臭氧处理与对照之间并没有显著差异 (表 6-1)。净光合速率 

(PN)，细胞间 CO2 浓度与外界环境 CO2 浓度的比值在品种之间没有显著差异 (表

3-1)，然而，不同品种的蒸腾速率和气孔导度差异均十分显著，四倍体忍冬比二

倍体忍冬具有较高的气孔导度和蒸腾速率 (表 6-1)。 

臭氧处理 23 天 (AOT40, 4830 ng g-1 h) 后，蒸腾速率和气孔导度均受到处理

与品种交互效应的影响 (图 6-1, 表 6-1)。四倍体忍冬在臭氧处理下，蒸腾速率

(P=0.002) 和气孔导度 (P=0.002) 显著降低，但是二倍体的气孔导度和蒸腾并没

有受到臭氧的影响。臭氧处理显著降低了净光合速率，却增加了细胞间 CO2 浓

度与外界环境 CO2 浓度的比值 (表 6-1)。尽管气体交换在品种间差异不显著，但

是不同品种对臭氧污染的响应却不相同。从趋势上看净光合速率受到处理和品

种交互效应的影响 (P=0.086) (表 6-1)。四倍体忍冬的净光合速率降低程度 (-62 

%) 比二倍体 (-49 %) 大，同时四倍体的蒸腾速率 (-41 %) 和气孔导度 (-46%)

的降低程度也高于二倍体 (图 6-1)。 
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Fig.6-1. Effects of O3 on instantaneous net photosynthetic rate (PN), (a), transpiration rate (E), (b), 
stomatal conductance (gs), (c) and ratio of intercellular CO2 to ambient CO2 concentration (Ci/Ca), 
(d) of diploid and tetraploid honeysuckle after 14 d (AOT40, 2940 ng g-1 h) and 23 d treatment 
(AOT40, 4830 ng g-1 h), respectively. Error bars show SE, n = 3. Letters are comparable within 
treatments in each cultivar. Values with different letters are significantly different (P<0.05)

图 6-1. 二倍体和四倍体忍冬在臭氧处理 14 天 (AOT40, 2940 ng g-1 h) 和 23 天 (AOT40, 4830 
ng g-1 h) 后，对瞬时净光合速率 (PN), (a),蒸腾速率 (E), (b)，气孔导度 (gs), (c)，胞间 CO2

和外界 CO2浓度比 (Ci/Ca), (d)的变化。 
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表 6-1. 14 天 (AOT40, 2940 ng g-1 h) 和 23 天 (AOT40, 4830 ng g-1 h) 的臭氧处理后，臭氧处理、品种及其交互效应对气体交换参数（PN, 净光合速

率；E,蒸腾速率；gs, 气孔导度；Ci/Ca, 胞间 CO2 浓度和周围 CO2 浓度比值）和叶绿素荧光参数（Fo, 最小荧光；Fm, 最大荧光； Fv/Fm, 暗适应

下光系统Ⅱ最大光化学效率；ΦPSII, 光系统Ⅱ光化学实际量子产额； ETR, 光合电子传递速率；qP, 光化学猝灭系数；NPQ, 非光化学猝灭系数）

的影响。 

Table 6-1. Effects of treatment, cultivar and their interactions on gas exchange parameters (PN, net photosynthetic rate; E, transpiration rate; gs, stomatal 
conductance; Ci/Ca, the ratio of intercellular CO2 to ambient CO2 concentration) and chlorophyll fluorescence parameters (Fo, the minimum fluorescence; Fm, 
the maximum fluorescence; Fv/Fm, the maximum efficiency of PSⅡphotochemistry in the dark-adapted state; ΦPSII, the actual quantum yield of PSⅡ
photochemistry; ETR, electron transport rate; qP, photochemical quenching coefficient; NPQ, the non-photochemical quenching) after14 d (AOT40, 2940 ng 
g-1 h) and 23 d treatment (AOT40, 4830 ng g-1 h), respectively. The values in the table are the P values of the two-way ANOVA test. 

  N 

 

E 

 

gs  

 

Ci/Ca 

 

Fo m Fv/Fm ΦPSII ETR qP NPQ 

AOT40 Treatment 0.005 <.0001 0.001 0.267 0.020 0.011 0.577 0.341 0.340 0.144 0.031 

(2940) Cultivar 0.240 0.005 0.005 0.381 0.494 0.472 0.830 0.894 0.893 0.874 0.521 

 Treatment× Cultivar 0.847 0.933 0.180 0.822 0.863 0.736 0.992 0.217 0.218 0.346 0.078 

AOT40 Treatment <0.001 0.007 0.007 0.009 <0.001 0.069 <0.001 0.005 0.005 0.030 0.015 

(4830) Cultivar 0.978 0.640 0.534 0.805 0.304 0.281 0.023 0.814 0.809 0.599 0.538 

 Treatment× Cultivar 0.086 0.029 0.028 0.184 0.979 0.265 0.104 0.107 0.106 0.430 0.107 
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光合-CO2 响应曲线参数受到处理与品种交互效应的影响 (表 6-2)。四倍体的

CO2 饱和时的最大净光合速率 (PNsat, -83 %)，Rubisco 酶羧化反应的最大活体体

速率 (Vcmax, -77 %) 和最大光合电子传递 (Jmax, -78 %) 在臭氧处理下均显著降

低，然而，二倍体的这些参数并没有受到臭氧浓度升高的影响。臭氧显著降低

了羧化效率 (CE) (P=0.041)，但是不同品种间的羧化效率并没有显著差别 (表

6-2)。 

 

6.3.2 叶绿素荧光参数 

    臭氧处理 14 天 (AOT40, 2940 ng g-1 h) 后，Fo 和 Fm 显著升高，而 NPQ 却

显著降低 (图 6-2, 表 6-1)。同时，Fv/Fm, Φ PSII, ETR, qP 等参数并没有显著变化。 

    臭氧处理 23天 (AOT40, 4830 ng g-1 h) 后，Fo, Fv/Fm, ΦPSII, ETR, qP 以及NPQ

均受到显著影响 (表6-1)。 臭氧显著增加了Fo，却降低了Fv/Fm, Φ PSII, ETR, qP 和

NPQ 等参数的值 (图 6-2, 表 6-1)。与二倍体的变化(-12 %)相比，四倍体 ΦPSII

降低程度较大(-30 %)，另外，ETR 和 qP 降低程度较大，分别为：30 % 和 25 %。

与二倍体 NPQ 的变化 (-4 %) 相比，四倍体 NPQ 降低程度较大(-25 %)，另外，

Fv/Fm和 Fm分别降低了 9 % 和 10 % (图 6-2)。 
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表 6-2. 臭氧处理 26 d (AOT40, 5460 ng g-1 h) 后对二倍体 (大毛花) 和四倍体 (九丰一号) 光
合-CO2 响应曲线参数的影响（PNsat, 饱和 CO2 浓度下净同化速率；Vcmax, 活体下 Rubisco 最

大羧化速率；Jmax, 最大光合电子传输速率；CE, 羧化效率）。 

Table 6-2. Effects of O3 on PN-Ci curve parameters (PNsat, the steady-state rate of net assimilation 
under saturating CO2; Vcmax, the maximum in vivo rate of Rubisco carboxylation; Jmax, the 
maximal photosynthetic electron transport rate; CE, carboxylation efficiency) of diploid 
(Daomaohua) and tetraploid (Jiufengyihao) honeysuckle after 26 d (AOT40, 5460 ng g-1 h) 
treatment. % (+/-) indicated percent changes in O3-exposed (O3) relative to control (CF) plants, 
(O3-CF)/CF. Data presented are means of 4 plants. LSD0.05, least significant difference at α=0.05. 
Asterisks denote significant difference between O3-treated and control plant * <0.05, ** <0.01, 
*** <0.001. 

 
Cultivar Treatment PNsat Vcmax Jmax CE 

(μmol m -2s-1) (μmol m -2s-1) (μmol m -2s-1) (mol m-2s-1) 

Diploid CF 21.17 13.35 56.65 0.029 

 O3 17.95 10.60 41.05 0.020 

  %(+/-) -15.21 -20.60 -27.54 -30.81 

  LSD0.05 3.58 4.44 18.84 0.015 

Tetraploid CF 34.30 17.50 68.95 0.035 

 O3 5.76 3.96 15.40 0.009 

  %(+/-) -83.22*** -77.37* -77.67* -73.10 

  LSD0.05 2.17 13.42 48.41 0.048 

Treatment  0.031 0.008 0.005 0.041 

Cultivar  0.655 0.491 0.331 0.717 

Treatment × Cultivar 0.017 0.030 0.035 0.222 
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图 6-2. 臭氧处理 14 天 (AOT40, 2940 ng g-1 h) 和 23 天 (AOT40, 4830 ng g-1 h) 后，二倍体和

四倍体忍冬的叶绿素荧光参数 [Fo, (a); Fm, (b) ; Fv/Fm, (c) ; ΦPSII, (d) ; ETR, (e) ; qP, (f) and 
NPQ, (g)] 变化。 

Fig. 6-2. Effects of O3 on Fo, (a); Fm, (b) ; Fv/Fm, (c) ; ΦPSII, (d) ; ETR, (e) ; qP, (f) and NPQ, (g) of 
diploid (Daomaohua) and tetraploid (Jiufengyihao) honeysuckle after 14 d (AOT40, 2940 ng g-1 h) 
and 23 d treatment (AOT40, 4830 ng g-1 h), respectively. Error bars show SE, n = 3. One-way 
analysis of variance (ANOVA) was used to identify differences between treatments in each cultivar. 
Letters are comparable within treatments in each cultivar. Values with different letters are 
significantly different (P<0.05) 
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图 6-3.  臭氧处理 20天后 (AOT40, 4200 ng g-1 h)，二倍体忍冬和四倍体忍冬净光合速率 (PN)
和气孔导度 (gs)线性回归。对照为 (a)，臭氧处理为 (b)。实线表示二倍体忍冬线性回归，

虚线表示四倍体忍冬的线性回归。二倍体在对照和臭氧处理中的回归方程分别为

y=1.831+0.0313x 和 y=0.854+0.0216x ， 四 倍 体 中 分 别 为 y=2.149+0.0298x and 
y=0.685+0.0215x. 

Fig. 6-3. The linear regression between net photosynthetic rate (PN) and stomatal conductance (gs) 
of diploid and tetraploid honeysuckle in CF (a) and in O3 (b) after 20 d (AOT40, 4200 ng g-1 h) 
treatment. The solid line means the linear regression of diploid and the long dash line means the 
linear regression of tetraploid honeysuckle. The regression equations of diploid in CF and in O3 

were y=1.831+0.0313x and y=0.854+0.0216x, respectively, while the regression equations of 
tetraploid in CF and in O3 were y=2.149+0.0298x and y=0.685+0.0215x, respectively. 
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6.4 讨论 

臭氧熏蒸处理 23 天后，忍冬的光合表现受到了显著影响。首先，臭氧显著

降低了 PN, E 和 gs，但是增加了 Ci/Ca的值 (图 6-1, 表 6-1)。光合-CO2 响应曲线

参数变化表明 (表 6-2)，羧化效率的降低是造成光合作用能力减弱的主要因素。

而臭氧下 Rubisco 酶羧化反应的最大活体速率和羧化效率的降低可能主要是由

于 Rubisco 酶活性和（或）含量降低所导致的。以上结果表明，臭氧对忍冬的伤

害主要是先损害到叶肉过程而非气孔限制所导致。尽管 gs 与 PN 表现出显著的

正相关关系 (图 6-3)，气孔导度的降低可能是对 Ci/Ca值增加的被动反应，而 Ci/Ca

值升高则是由光合作用降低所导致 (Fiscus et al., 1997, Farage and Long, 1999)。 

净光合速率显著受到处理和对照交互效应的影响 (P=0.086)。这表明，不同

品种的光合作用对臭氧处理的反应不同。在臭氧处理下，四倍体净光合速率和

气孔导度的降低程度均高于二倍体 (图 6-1)，这可能表明，四倍体对臭氧比二倍

体更加敏感 (Crous et al., 2006, Guidi et al., 2000)。我们的结果并不支持我们之前

假说。之前的假说认为染色体加倍会增加植物对臭氧的抗性，而结果恰恰相反。

臭氧处理下，四倍体的 Rubisco 酶羧化反应的最大活体速率（Vcmax）降低程度比

二倍体大 (表 6-2)。这表明，四倍体的卡尔文循环能力受到的伤害比二倍体的更

大。 

熏蒸处理 23 天后，臭氧显著增加了 Fo 的值，但是 Fv/Fm 的值却显著降低 (图

6-2, 表 6-1)。Fo 的值升高意味着光系统Ⅱ反应中心发生了光破坏或者是可逆失

活。Fv/Fm 比值的降低可能是由于保护性非辐射能量耗散造成，也可能是由于光

系统Ⅱ反应中心的光破坏造成，或者两者兼而有之(Osmond, 1994)。NPQ 可以

作为表示非辐射能量耗散的指数。臭氧处理下 NPQ 降低表明 Fv/Fm降低不是因

为非辐射能量耗散增加所导致，而是由于光系统Ⅱ光破坏所致。这一发现与其

他结果类似，例如植物对 SO2 污染的反应 (Deltoro et al., 1999)。臭氧处理下，

两个品种的 ΦPSII, qP 和 ETR 均受到抑制 (图 6-2, 表 6-1)。这表明，开放的光系

统Ⅱ反应中心在臭氧处理下光化学效率降低。qP 值降低表明，还原电子传递原

初受体 QA 的能力受到臭氧抑制(Calatayud et al., 1999; Calatayud and Barreno, 

2001)。以上结果表明，忍冬在臭氧污染下光合作用的降低并不仅仅是由卡尔文

循环能力降低所导致，还与光捕获和电子传递过程有关 (Nie et al., 1993; Farage 

and Long, 1999)。四倍体在臭氧污染下 ΦPSII, ETR 和 qP 降低程度均比二倍体大 
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(图 6-2)。这也说明，不同品种的光捕获和电子传递对臭氧的反应是有差别的。

以上结果也说明臭氧污染下，四倍体的光反应过程受到伤害比二倍体要深。 

6.5 小结 

藤本植物忍冬的不同染色体倍性的品种对臭氧的敏感性有显著差异。与二

倍体相比，四倍体忍冬对臭氧更为敏感，这可能是由于四倍体的卡尔文循环和

光反应过程在臭氧下受到了较大伤害。 

尽管目前对流层臭氧已经被公认为主要的空气污染物之一，但是臭氧抗性

还没有被当作植物育种、选育的目标性状 (Barnes et al., 1999)。随着全球臭氧浓

度的升高，将臭氧抗性整合到植物育种目标中去已经显得越来越有必要 (Booker 

et al., 2009)。尽管染色体加倍增加了忍冬对许多恶劣环境的抗性例如抗旱性、抗

热性和抗冻能力 (Li et al., 2007)，但是其对臭氧污染的抗性却减弱了。因而，对

于一些观赏植物来说，染色体加倍可能并不是一个理想的防止臭氧污染或吸收

臭氧的育种方式。 
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第七章 结论与展望 

7.1 主要结论 

1) 园林乔木——海棠不同叶色的品种对臭氧污染的敏感性不同。红色叶品

种的净光合速率、光系统Ⅱ光化学反应量子产额、非环式电子传递速率、Rubisco

酶羧化反应最大活体速率和最大光合电子传递速率的降低程度均比绿色叶品种

大，因而具有较高的臭氧敏感性。这一结论与我们之前的假设相反。但是内在

的机理需要进一步通过生化指标测定和组织形态学的观察才能揭示。未来城市

臭氧浓度的进一步升高可能会导致红色叶的园林乔木受害，甚至死亡。在以红

叶植物闻名的景区，需要加强研究和监测，避免红叶植物的大面积死亡。 

 

2) 园林灌木对臭氧污染的敏感性不同。臭氧下，丝棉木的 CO2 净同化速率、

ΦPSII和 ETR 的降低程度最大，是四种灌木中最敏感的树种；流苏由于净同化速

率降低程度最低，且ΦPSII和 ETR 较对照升高，是四种灌木中抗性最强的树种。

流苏是一种濒危植物，但是臭氧浓度升高不会增加其灭绝的危险。红叶石楠和

红瑞木的臭氧敏感性介于两者之间。不同树种对臭氧污染有不同的响应方式。

例如流苏将更多的生物量分配到叶片中来补偿单位面积净光合速率的降低。在

园林绿化实践过程中，我们应该了解不同植物对臭氧的敏感性差异，选择抗性

强的灌木。从本研究结果来看，丝棉木并不适合在臭氧污染较严重的地区种植，

而流苏是一个比较合适的选择。 

 

3) 三种草本植物对臭氧污染的敏感性差异明显。苜蓿由于净光合速率、暗

适应下光系统 II 最大光化学效率、ΦPSII、ETR 和生物量在高浓度臭氧下降低程

度最大，是三种草本植物中最敏感的；臭氧污染下，早熟禾净光合速率没有降

低，且光反应没有受到显著的影响，最终生物量较对照没有显著的变化，是三

种草本植物中抗性最强的；高丹草尽管气孔导度较低，单位叶面积进入植物体

内的臭氧较少，但是由于其具有较大的相对生长速率以及较大的叶面积，导致

其净光合速率以及生物量均受到了较大程度的伤害。臭氧敏感性是由许多因素

制约的，而功能型的划分仅仅是通过一种或一类相似的性状来进行，因而不能
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仅仅凭其功能型属性来判断其对臭氧是否敏感，而应该综合考虑其功能型差

别，生长速率以及其他影响因子。在其他条件相对的一致的时候通过功能型来

判断敏感性可能是一种比较有效的经验。因此在园林绿化实践过程中，我们应

该综合考虑各种影响臭氧吸收和分解的因素，才能更加准确的判断不同植物的

臭氧敏感性，选择抗性强的植物。从本研究来看，早熟禾是一种适合在臭氧污

染较严重的地区种植，而苜蓿并不是一个合适的选择。 

4) 藤本植物忍冬不同染色体倍性的品种对臭氧的敏感性不同。在臭氧处理

下，四倍体净光合速率和气孔导度的降低程度均高于二倍体。另外，四倍体在

臭氧污染下羧化反应最大活体速率和最大光合电子传递速率降低程度均比二倍

体大。这说明四倍体的卡尔文循环和光反应过程在臭氧下受到了较大伤害。因

此，相比二倍体，四倍体忍冬对臭氧更为敏感。尽管染色体加倍增加了忍冬对

许多恶劣环境的抗性例如抗旱性、抗热性和抗冻能力 (Li et al. 2007)，但是其对

臭氧污染的抗性却减弱了。因而，对于一些园林植物来说，染色体加倍可能并

不是一个理想的防止臭氧污染或吸收臭氧的育种方式。 

7.2 研究创新点 

1) 通过比较海棠的不同叶色品种对臭氧的抗性差别，推测出叶片中活体花

色素苷可能没有提高植物抗臭氧的能力，并从光合生理角度分析了可能的原因。

为园林绿化中红叶植物的应用提供指导。这是本研究的一个创新之处。 

 

2) 本论文选用三种不同功能型（豆科、C3、C4）的草本植物，开展其对臭

氧污染的响应研究，发现豆科植物的敏感性最高，C4 植物次之，而 C3 植物对

臭氧的抗性相对较高。 

 

3) 通过比较藤本植物忍冬二倍体品种及其同源四倍体品种对臭氧的响应，

了解染色体加倍对植物臭氧敏感性的影响，为植物品种定向培育提供理论依据。

这是本研究的第三个创新之处。 
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7.3 展望 

园林植物是城市的‘绿肺’，在固碳放氧、清洁空气、美化环境上发挥着重

要的作用。由于臭氧污染的复杂性，研究园林植物在臭氧下的生长发育，筛选

能在高浓度臭氧生长的种类，进而利用园林植物来吸收臭氧，降低其对人类健

康的威胁，是一项长期的艰巨的任务。当前需要解决以下几个方面的问题： 

 

1）臭氧污染对城市园林中的古树名木有何影响，应该采取怎样的保护措施来

保护这些植物 

2）臭氧对城市园林植物的固碳能力会产生何种影响 

3）如何通过化学调控手段提高园林植物抗臭氧污染的能力 

4）环境条件例如灌溉状况、高温以及高浓度 CO2 浓度如何与臭氧一起对园林

植物产生影响 
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