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封面图说: 高原盐湖———中国是世界上盐湖分布比较稠密的国家,主要分布在高寒的青藏高原以及干旱半干旱地区的新疆、内

蒙古一带。 尽管盐湖生态环境极端恶劣,但它们依然是陆地特别是高原生态系统中十分重要的组成部分。 微微型

浮游植物通常是指粒径在 0. 2—3 滋m 之间的光合自养型浮游生物。 微微型浮游植物不仅是海洋生态系统中生物量

和生产力的最重要贡献者,也是盐湖生态系统最重要的组成部分。 研究显示,水体矿化度是影响微微型浮游植物平

面分布及群落结构组成的重要因子,光照、营养成分和温度等也会影响盐湖水体中微微型浮游植物平面分布及群落

结构组成(详见 P282)。
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臭氧胁迫对植物主要生理功能的影响

列淦文,叶龙华,薛摇 立*

(华南农业大学林学院, 广州摇 510642)

摘要:近年来,由于光化学反应的臭氧前体增加,全球植物受对流层臭氧(O3)胁迫的程度越来越严重。 臭氧污染被认为是造成

东欧、西欧和整个美国的大片森林衰退和枯死的主要原因。 臭氧胁迫严重影响植物叶片对光能的利用,通过气孔限制和非气孔

限制,导致其光合速率的降低,影响光合产物的产量。 臭氧对植物的影响与植物体内代谢物质的积聚量紧密联系。 臭氧胁迫引

发植物的各种防御保护机制,刺激抗氧化系统,影响膜系统,改变其体内碳和矿质养分的吸收并引起它们的重新分配,诱导其基

因表达的深层变化。 为了适应臭氧胁迫环境,植物通过生理生化机制的调节来保证其生命活动。 如细胞通过调节渗透物质的

含量来保持渗透势的平衡;细胞内各种抗氧化酶活性增加,以清除自由基,避免或者减轻细胞受到伤害;改变代谢途径以保持能

量储备和降低代谢速率。 可见,生态环境对生物进化具有重要影响。 这个观点将在臭氧胁迫对植物生理的影响中得到证实,也
是生物进化论的另一种证据。 综述了臭氧对光合生理、呼吸代谢、抗氧化系统、膜系统、矿质养分的吸收和分配与分子生理等主

要生理功能的影响,并提出臭氧胁迫对植物生理影响的今后研究方向与未来研究热点是:(1)加强在植物个体和群落水平上臭

氧胁迫对植物生理影响的研究;(2)臭氧影响下植物的基因调控和相关信号传递网络系统的机理;(3)通过分子标记、基因图

谱、基因组学和转基因技术等方法研究选育适应臭氧胁迫环境的植物;(4)尽可能在接近自然条件的环境中开展研究;(5)臭氧

胁迫对亚热带和热带森林及其树种主要生理功能影响的研究;(6)建立模型评估臭氧对植物的影响。
关键词:植物;臭氧胁迫;生理代谢;生理机制

Effects of ozone stress on major plant physiological functions
LIE Ganwen, YE Longhua, XUE Li*

College of Forestry, South China Agricultural University, Guangzhou 510642, China

Abstract: Nowadays, with the increase of ozone precursor caused by photochemical reactions, the extent of global plants
suffering from ozone stress in the troposphere is getting more and more serious. Ozone pollution has been considered to be
the primary cause of forest decline and tree dieback in Eastern and Western Europe and throughout the United States. Ozone
stress could have strong impacts on the utilization of light and the production of photosynthesis products in plants, and lead
to the decline of photosynthetic rate through stomatal limitation and non鄄stomatal limitation. The effects of ozone on plants
are closely related to the accumulation of metabolic substance in plants. Various defensive protection mechanisms are
initiated by ozone stress, such as antioxidant system and membrane system. Ozone stress has changed the absorption of
carbon and mineral nutrients in plants and caused their redistribution. And it could also induce deep changes in gene
expression. In order to adapt to the environment with ozone stress, plants adjust their physiological and biochemical
mechanism to ensure their vital movement. For example, the content of permeable mass would be regulated by cell to
maintain osmotic potential balance, meanwhile the metabolic pathway would be changed to keep energy reserves and reduce
metabolic rate in plants. And all kinds of antioxidant enzymes忆 activity in the cell would increase to clear up free radicals
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and mitigate or even avoid cell damages. It忆 s clear that the ecological environment has important effects on biological
evolution. And it忆s confirmed by the plants忆 physiological effects from ozone stress, which is also another kind of evidence of
biological evolutionism. In this paper, the impacts that ozone does to plants忆 photosynthetic physiology, respiratory
metabolism, antioxidant system, membrane system, nutrients absorption and allocation, and molecular physiology were
summarized to get a more comprehensive understanding of the physiological and biochemical mechanism of plants adapting to
ozone stress. Hotspots for future ozone researches should be focused on the enhancement of effects of ozone stress on plant
physiology in individual and community level, the gene regulation and related mechanism of signal transmission network
system of plants under ozone stress, plants breeding to adapt to the environment with ozone stress by methods such as
molecular marker, gene mapping, genomics approach and transgenic technology, research condition that should be close to
natural environment as much as possible, the effects of ozone stress on major physiological functions of subtropical and
tropical forests, and the models to assess the impacts of ozone on plants.

Key Words: plant; ozone stress; physiological metabolism; physiological mechanism

摇 摇 臭氧是氧气(O2)的同素异形体,具有强氧化作

用[1]。 臭氧存在于平流层时有助于保护地球上的生

物免受紫外线的伤害,而当其在地球表面附近时,对
植被有伤害作用[2]。 光化学反应是对流层臭氧的主

要来源,主要来自汽车废气[3]。 近年来,在美国[4]、
欧洲[5]、亚洲[6],特别是在一些高海拔地区[7],均测

到高浓度臭氧存在于对流层。 从 1750 年以来全球

的臭氧浓度平均值由 25 nL / L 上升到 34 nL / L,增加

了 36%[8鄄9]。 臭氧污染被认为是造成东欧、西欧和整

个美国的大片森林衰退和枯死的主要原因[10鄄11]。
植物受到臭氧胁迫后,生理上产生一系列变化

进行调节,如通过气孔限制和非气孔限制,导致植物

光合速率的降低,影响光合产物的合成与降解,改变

体内代谢物质的积聚量,引发各种防御保护机制,启
动抗氧化系统,影响膜系统,改变体内碳和矿质养分

的吸收并引起它们的重新分配,诱导其基因表达的

深层变化等。 因此,对臭氧胁迫下植物的光合生理、
呼吸代谢、抗氧化系统、膜系统、矿质养分的吸收和

分配与分子生理等主要生理影响进行综述,可以揭

示其适应臭氧胁迫的生理生化机制,为合理地筛选

抗臭氧植物提供参考,这对于改善臭氧污染地区的

生态环境具有重要意义。

1摇 臭氧与植物的光合生理

光合作用是植物最基本的,同时也是对环境因

子比较敏感的生理过程。 许多研究发现臭氧胁迫会

使植物的光合作用下降。 大量的实验证明臭氧可以

导致植物叶绿素含量[12]和光合速率的显著降低[13]。

例如温带落叶树种和地中海常绿树种,在长期接触

高浓度的臭氧后明显降低了净光合速率(Pn)、加速

了叶片衰老和增加了暗呼吸[14]。 Wittig 等[14鄄15] 发现

臭氧浓度由对照的 36 nL / L 提高到 71 nL / L 时,树木

的气孔导度(Gs)下降了 13%,臭氧浓度由 44 nL / L
提高到 81 nL / L 时,树木的光饱和光合速率( light鄄
saturated photosynthetic rate, Asat)减少了 11%。 臭氧

引起光合速率的降低已被归因于气孔和非气孔限

制[16]。 通常认为,净光合速率和气孔导度下降时,
如 果 胞 间 二 氧 化 碳 浓 度 ( intercellular CO2

concentration, C i)下降,则气孔限制是主要原因,如
果胞间二氧化碳浓度不变或上升,则非气孔限制是

决定性因素[17]。
1.1摇 臭氧与光合速率

臭氧胁迫严重影响叶片对光能的利用,而较低

的有效光导致了叶片光合速率的降低。 Feng 等[6]发

现,100 nL / L 和 200 nL / L 的臭氧处理 25 d 后,水杉

(Metasequoia glyptostroboides)的净光合速率分别比对

照减少 41%和 50%,而 50 nL / L 处理的则与对照差

异不显著。 张巍巍等[18]发现 80 nL / L 臭氧处理的银

杏(Ginkgo biloba)30 d 时,光合速率开始下降,降幅

随着处理时间的延长而增大,具有一定的累积效应。
由上可知,随着臭氧浓度的升高和处理时间的延长,
臭氧对植物光合速率的抑制作用越来越显著。
1.2摇 臭氧与气孔限制

气孔是臭氧进入植物体而发生毒害作用的主要

通道[19],臭氧污染通常通过气孔数量、气孔孔径和

气孔开度等气孔限制作用来影响植物。 在受到臭氧
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胁迫时,植物的气孔导度降低可能是植物避害的一

种反应,但同时也降低了气体交换速率[20]。 植物对

臭氧的响应取决于臭氧通过气孔进入叶片的总量和

涉及臭氧吸收的植物灵敏度 (叫做 “有效臭氧剂

量冶,由代谢氧化还原反应的控制和产生防御的能力

所决定) [21]。 气孔关闭被认为是叶片光合速率减少

的原因之一[22]。 一般而言,速生树种和气孔导度较

高的种群对臭氧更敏感,因为它们的臭氧吸收率比

慢生树种的要大[23]。 Paoletti[24]发现,地中海盆地的

臭氧浓度高的时候,可以降低植被的气孔导度,促进

叶片挥发性有机化合物的排放、增加植物体内抗氧

化物的含量和活性。 Wittig 等[14] 发现,工业革命后

臭氧浓度的提高使植物光合作用降低 11%,气孔导

度降低 13%。 长期的臭氧污染也可使植物增大气孔

导度或失去对气孔的控制[25]。 所以,气孔调节可以

通过控制植物的臭氧敏感性和臭氧吸收来影响植物

的光合作用,而且臭氧污染对植物气孔导度的影响

程度取决于叶片特性、臭氧浓度、伤害持续时间以及

其它环境因子。
1.3摇 臭氧与非气孔限制

臭氧污染导致光合速率下降的非气孔限制主要

是通过对叶片内部的酶活力和光合组分等非气孔因

素的影响完成的。 臭氧是一种强氧化剂,而膜脂以

及叶绿体的组成部分都对氧化损伤有很高的灵敏

度[26]。 长期臭氧接触使叶绿体结构发生改变[27]、光
合色素的合成降低[28]、叶绿素和可溶性蛋白发生分

解、活性氧清除酶及与碳素固定有关的酶活性降低、
叶面积显著减少[15]、叶片衰老加快、有机物向外运

输受阻[29],从而降低植物的光合能力[30]。 同时,臭
氧也能改变植物类囊体膜的成分,从而导致叶绿素

荧光产量发生变化[31]。 臭氧引起的净光合作用的

减少主要是由于叶绿体固碳能力的减弱[32]。 臭氧

引起的地中海白松(Pinus halepensis)的碳同化率下

降导致了总核酮糖鄄 1, 5鄄二磷酸羧化酶 /加氧酶

( ribulose鄄 1, 5鄄bisphosphate carboxylase / oxygenase,
Rubisco)的减少[33]。 臭氧诱导增加了涉及以 Rubisco
的减少为特征的一系列的代谢变化,造成了净光合

作用的减少、蛋白质水解和离子渗漏的增加[34]。 而

且,臭氧还可以在电子传递的层面上改变光合作用

的过程,例如减少叶片叶绿素含量,降低植物捕获的

激发率,减少完整或开放的光系统域(photosynthetic

system 域, PS域)反应中心的数量,通过替代方法

(如热量)来增加能量耗散[13]。 因此,通过从光合色

素、光合器官、酶活力和电子传递等层面上研究叶片

内部的酶活力和光合组分等非气孔因素,可以进一

步揭示臭氧胁迫通过非气孔限制对植物光合作用的

影响。
1.4摇 臭氧与光合产物

臭氧浓度升高对植物光合产物的合成与降解产

生明显影响,通常会使植物细胞内含物在成分和浓

度等方面发生变化,例如非结构性碳水化合物及多

糖含量减少[35]、蛋白质含量发生变化[36]。
作为植物体内重要的渗透调节物质,可溶性糖

既是光合作用的直接产物, 又是环境胁迫的指

标[37],还是适应环境的信号物质[38]。 通常情况下,
受臭氧胁迫植物叶片的非结构性碳水化合物及多糖

含量减少[39],可溶性糖含量升高,以利于渗透调

节[40],但也有臭氧胁迫下的植物可溶性糖含量降低

和变化无规律的报道[41]。 可溶性蛋白是指以小分

子状态溶于水或其他溶剂的蛋白。 研究表明,臭氧

对植物体内蛋白质和氨基酸含量的影响多为蛋白质

含量下降,而氨基酸含量增加[42]。 例如臭氧条件

下,火炬松(Pinus taeda)幼苗的针叶和日本山毛榉

(Fagus crenata) 幼苗的叶片酸性氨基酸浓度增

加[42],也有研究发现在臭氧胁迫下的植物叶片蛋白

质含量有所增加[43]。
众多研究表明,随着臭氧浓度升高和处理时间

延长,臭氧胁迫对植物光合速率的抑制作用越来越

显著,并影响光合产物的合成和降解。 臭氧胁迫通

过气孔限制和非气孔限制共同影响植物的光合作

用。 它通过减少碳同化作用,减少可供分配的碳量,
从而扰乱气孔导度,减少 Rubisco 的活性和浓度,缩
短叶片的寿命并加速衰老的过程。

2摇 臭氧与植物的呼吸代谢

臭氧作用植物之后,引起了促使呼吸强度升高

和降低两种机制:通过改变呼吸途径来刺激植物呼

吸,通过改变膜透性和伤害线粒体来抑制呼吸作

用[44]。 王勋陵等[44]的试验表明,植物在较低浓度臭

氧下,呼吸受到刺激,而在高浓度臭氧环境下,植物

的呼吸受到抑制。
2.1摇 臭氧与植物呼吸作用相关酶类

现有臭氧对植物呼吸作用相关酶类影响的研究
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分为两类:一是改变植物呼吸途径的酶类,二是植物

呼吸作用末端氧化酶[45]。
在臭氧改变呼吸途径方面,主要作用的酶类是

用于合成和调节酚类化合物的酶。 例如,苯丙氨酸

解氨酶( PAL)是植物次生代谢过程中一种重要的

酶[46],其活性的高低可以反映总黄酮生成速率的大

小[47]。 赵天宏等[48] 发现高浓度臭氧在一定程度上

可以激活 PAL 的活性,使总黄酮含量上升,但是臭氧

浓度超过一定限度,PAL 活性降低甚至失去活性,从
而导致总黄酮含量减少。 此外,臭氧影响下的植物

解毒和修复过程中与呼吸有关的酶活性增强。 例

如,磷酸烯醇式丙酮酸(PEP)是糖酵解中的重要中

间产物和三羧酸循环中间物的补充[49],同时也是 4
碳(C4)和景天科酸代谢(CAM)植物进行光合碳代

谢中二氧化碳的受体[50]。 暴露在臭氧下的植物磷

酸烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPC, EC 4.1.1.31,缩写为

PEPC)的活性增加[51鄄52],有利于催化 PEP 固定碳酸

氢根(HCO-
3),生成草酰乙酸(OAA)和磷酸(P i) [53]。

PEPC 活性的剧增可以通过间接产生氨基酸和为蛋

白质合成碳骨架来参与修复过程[52]。
植物呼吸作用末端氧化酶主要包括抗坏血酸氧

化酶 ( AAO)、多酚氧化酶 ( PPO)、乙醇酸氧化酶

(GO)等[45]。 其中 AAO 属于多铜氧化酶家族[54],位
于细胞质中或与细胞壁结合,与其它氧化还原反应

相偶联而起到末端氧化酶的作用,能催化抗坏血酸

的氧化,在植物体内的物质代谢中具有重要的作

用[55]。 PPO 调节植物中酚类物质的代谢,在有氧条

件下,PPO 催化酚类物质氧化为醌,醌通过聚合反应

产生有色物质导致组织褐变[48]。 GO 是植物光呼吸

途径的关键酶,其活性的高低直接影响光呼吸的快

慢,光呼吸过程有助于耗散过剩的光能[56],以减少

光抑制和光氧化,提高光合作用效率[57]。 梁晶等[45]

发现 AAO、PPO 和 GO 这 3 种呼吸作用相关的酶随

着臭氧处理时间的延长呈现先升后降的趋势,从而

推论短期臭氧的熏蒸会促进酶活性的提高,但长时

间处理则会对呼吸作用相关的酶产生抑制作用。
2.2摇 臭氧与代谢物质

臭氧对呼吸作用相关酶类的影响改变了植物体

内代谢物质的积聚量,其积聚量的不同是由于不同

生物合成途径对底物的相互竞争造成的,深受臭氧

的影响[58]。 臭氧也可以通过改变呼吸途径,抑制糖

酵解,促进戊糖磷酸途径引起酚类复合物(如类黄酮

和丹宁 /单宁)在叶片组织的积累[59]。 臭氧刺激类

苯丙烷代谢,增加了苯丙酸类合成途径的生物合成

活性,这一途径在植物防御病原体和食草动物侵害

中起着重要的作用[60]。 例如苯丙烷类代谢的中间

产物如肉桂酸、香豆素等可以转化为黄酮、木质素等

来提高作物的抗性。 又如原花青素是一种有着特殊

分子结构的生物类黄酮,是目前国际上公认的清除

人体内自由基最有效的天然抗氧化剂。 Jordan 等[61]

和 Booker 等[62]都报道,高臭氧浓度的处理会增加火

炬松针叶的原花青素浓度。 但是 Lavola 等[63] 和

Lindroth 等[64]认为高浓度臭氧并没有影响到垂枝桦

(Betula pendula)和纸皮桦(Betula papyrifera)叶片的

总原花青素浓度,Booker[65] 也发现臭氧对陆地棉

(Gossypium hirsutum) 的叶片原花青素的影响不显

著。 受到臭氧伤害后,植物体内的酚类化合物被氧

化成棕红色物质醌类,因此症状呈棕色、红色或褐

色。 臭氧通过抑制光合作用来减少碳水化合物合成

酚的有效性[65]。 但是,臭氧可能会通过激活防御机

制的信号传导通路来显示对酚类代谢更多的积极

影响[66]。
综上所述,低浓度的臭氧胁迫刺激植物呼吸,而

高浓度的臭氧胁迫抑制呼吸。 植物体内与呼吸作用

相关的酶类与代谢物质的积聚量受臭氧胁迫的影

响。 此外,臭氧可能激活防御机制的信号传导通路

以影响酚类代谢。 由于臭氧胁迫对植物呼吸作用机

制的影响比较复杂,近期国内外关于臭氧对影响植

物呼吸作用的相关酶的研究较少。

3摇 臭氧与植物的抗氧化系统

活性氧泛指那些含有氧原子、但较氧具有更活

泼化学反应性的氧的某些代谢产物及其衍生物[67],
如超氧自由基(O-·

2 )、羟基自由基(·OH)、单态氧

( 1O2)、过氧化氢(H2 O2 ) 等[68]。 随着臭氧浓度增

加,当体内活性氧累积超过正常水平时,植物通常会

以引发各种防御机制来清除体内的活性氧和膜脂过

氧化所产生的有毒物[69],可以在一定程度上降低这

种伤害作用,以利于植物在逆境中生存。 植物抗氧

化系统是由抗氧化酶和小分子抗氧化剂组成的[70]。
3.1摇 臭氧与抗氧化酶

一般情况下,植物体内抗氧化酶活性越高,抵抗
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臭氧胁迫的能力越强[71],但也受到植物生理过程和

生长环境的共同作用[72]。 这种对活性氧的清除有

利于植物维持体内活性氧产生和淬灭的动态平衡,
从而阻抑膜脂过氧化的进程[69]。

抗氧化酶包括超氧化物歧化酶(SOD)、过氧化

氢酶 ( CAT ) 和 过 氧 化 物 酶 ( PODs ) [73], 还 有

Halliwell鄄Asada 途径(又称 ASA鄄GSH 循环)的主要

酶,如抗坏血酸过氧化物酶(APX)、单脱氢抗坏血酸

还原酶(MDAR)、脱氢抗坏血酸还原酶(DHAR)与

谷胱甘肽还原酶(GR)等[74],其中 SOD、CAT、POD
是植物抗氧化酶系统中的 3 种重要保护酶[75]。 SOD
将超氧自由基转化为过氧化氢和氧气,CAT 将过氧

化氢歧化为水和氧气,但是 CAT 清除过氧化氢的效

率非常低[76];POD 则通过利用各种基质作为电子供

体来将过氧化氢还原为水[73]。 各种逆境条件强烈

诱导 ASA鄄GSH 循环酶的活性[60, 77]。 APX 可催化过

氧化氢还原为水,是植物细胞中抗氧化代谢中关键

的组成成分,其活性在高浓度臭氧条件下明显下

降[78]。 DHAR 和 GR 在抗坏血酸(ASA)的还原再生

过程中起到关键作用[79]。 DHAR 可以通过催化

ASA 的再生而使后者在植物组织中保持较高的还原

态,对适应环境胁迫非常重要[80]。 GR 对臭氧敏感,
在去除活性氧过程中也发挥着重要作用[81]。 但在

不同臭氧浓度处理下, GR 活性的变化幅度都

很小[82]。
目前普遍认为植物抗氧化酶对臭氧的响应主要

呈现先升后降的变化规律[72]。 臭氧熏蒸使得 SOD
活性迅速增加,是植物抵御活性氧攻击的第一道防

线[83]。 随着活性氧的继续增加,POD、APX 和 CAT
等保护酶活性明显升高,以协助 SOD 清除活性

氧[72]。 但是,长期或高强度的臭氧胁迫会破坏植物

的保护防御系统[84],SOD、POD 和 CAT 的活性随之

降低[72]。
3.2摇 臭氧与小分子抗氧化剂

小分子抗氧化剂包括抗坏血酸盐、类胡萝卜素、
维生素 E、脯氨酸、多胺和谷胱甘肽等[73],属于具有

高度还原性的非酶物质[85]。 ASA 作为一种存在于

细胞的小分子水溶性还原剂,可以改善臭氧胁迫下

植物的抗氧化系统功能,减少叶片中活性氧的积

累[86]。 ASA 虽然可以防御臭氧,但对臭氧胁迫很敏

感,不能抵抗高浓度和长期的臭氧伤害[87]。 研究表

明 ASA 含量变化与高浓度臭氧暴露时间密切相关,
80 nL / L 的臭氧浓度熏气处理持续 90 d 时,油松

(Pinus tabulaeformis)ASA 含量下降[87]。 也有研究发

现,用臭氧浓度 75 nL / L 或 150 nL / L 处理水稻

(Oryza sativa)的根系 54 d 后,其 ASA 含量并没有出

现显著的变化[76],这可能与实验所用植物的材料部

位不同有关[88]。 除此之外,脯氨酸和其他小分子抗

氧化剂在活性氧的清除中也发挥着重要的作用[89]。
生态环境对生物进化产生重要影响,植物在长

期进化过程中形成了自己独特的抗氧化机制。 在臭

氧胁迫下,植物主要通过启动体内的抗氧化系统来

保护自己免受伤害。 其中,植物体内抗氧化酶活性

越高,抵抗臭氧胁迫的能力越强,因此可以利用该特

性来筛选耐受臭氧胁迫的植物品种。 但长期或高强

度的臭氧胁迫会破坏植物的抗氧化系统。

4摇 臭氧与植物的膜系统

当植物暴露于各种环境压力下时,来源于活性

氧的氧化应激是影响植物生产力的主要因素之

一[73]。 臭氧从气孔进入植物体内后可以成为活性

氧生成的潜在诱因[75],引起一系列链式反应,从而

破坏生物膜的结构和功能,引发叶绿体降解、可溶性

蛋白分解、活性氧清除酶、碳固定酶[19] 以及硝酸还

原酶活性降低[89],导致电解质外渗和膜脂过氧化,
叶片在外观上表现为出现水渍斑[90]。 臭氧能够进

入细胞壁的水溶液基质[85],首先与膜内不饱和脂肪

酸的双键起反应,破坏硫氢基,从而阻碍新脂类的合

成,损伤膜的一定部位[67],导致与膜上离子泵密切

相关的 ATP 酶(ATPase)失活[85],使细胞膜上的 K+ 鄄
ATPase 和 Ca2+ 鄄ATPase 活性降低,从而破坏细胞内

部离子的稳态平衡和抑制叶片的光合磷酸化,引起

膜透性发生变化[90]。
电解质外渗是臭氧影响植物细胞膜透性的一个

重要方面,其浓度可直接反映细胞膜破损程度。 在

一定臭氧浓度范围内,尽管植物细胞膜透性发生变

化,但细胞膜并未完全失去渗透调节能力,而是改变

植物原生质膜透性与脂肪酸模式[91]。 长期和高浓

度的臭氧作用会导致植物的细胞膜彻底受损,使膜

完全失去调控能力,且去除臭氧后也不能逆转[90]。
膜脂过氧化是臭氧影响植物细胞膜透性的另一

个重要方面,它不仅把活性氧转化成活性化学剂,而
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且通过链式或链式支链的反应,放大活性氧的作

用[92]。 丙二醛(MDA)作为膜脂过氧化的最终产物,
可以降低膜流动性,破坏膜结构[79],是最常用的膜

脂过氧化指标[93]。 因此测定植物 MDA 含量常常能

反映机体内膜脂的过氧化程度,从而间接地反映细

胞损伤的程度[94]。 正常情况下植物通过新陈代谢

也产生膜脂过氧化,但是臭氧浓度的升高破坏了植

物体内的活性氧与抗氧化系统之间的平衡,产生了

过剩的活性氧[87],导致和加剧膜脂的过氧化和降

解,使细胞膜系统受到伤害[69]。 孙加伟等[67]报道高

浓度臭氧处理的玉米(Zea mays)叶片 MDA 含量显

著提高,表明高浓度臭氧能使植物细胞膜脂过氧化

作用增强,膜透性增加。 阮亚男等[87] 发现油松针叶

膜脂过氧化程度随暴露在高浓度臭氧下的时间延长

而增强。
总之,臭氧胁迫可诱导植物细胞的电解质外渗

或膜脂过氧化,改变植物的膜透性,从而影响植物的

膜系统。 在一定臭氧浓度范围内,植物的细胞膜透

性发生变化,却未完全失去渗透调节能力,而长期和

高浓度的臭氧胁迫会破坏植物的膜系统,使其完全

失去调控能力,且不可逆转。

5摇 臭氧与植物体内的碳和矿质养分

近地面臭氧浓度的增加能影响植物的物质分配

和养分吸收,进而影响作物的生物量和产量[95]。 暴

露在臭氧下的木本植物不同组织内的养分吸收和分

配随植物种类和环境条件而异[96]。 大部分研究表

明,臭氧浓度的增加对植物元素总含量, 如氮

(N) [97]、磷( P) [98]、钙( Ca)、铁( Fe)、锰(Mn)、锌
(Zn) [99]没有显著的影响,但对植物组织内的元素含

量会有一定的影响。 臭氧暴露对叶、茎、枝的大量元

素含量表现出消极、积极和没有变化[34]。 例如,
Fangmeier 等[100]的研究表明,臭氧浓度升高使马铃

薯(Solanum tuberosum)地上部分的镁(Mg)浓度降

低,但可显著增加其块茎中的氮、镁浓度,两者的变

化几乎可以抵消。 臭氧增加可以使树木含氮率降低

或增加[33]。
养分的重新分配可能导致碳的进一步变化[101]。

臭氧直接作用于植物叶片,导致叶片的损伤并破坏

光合作用,而植物的自我修复机制则会累积更多的

碳以修补叶片的损伤和维持光合作用[102],从而限制

光合产物向韧皮部转移和从地上部到根的运输,这
样根生长所需的碳就会减少[103],从而降低根冠

比[104]。 碳氮比是碳、氮代谢协调程度的重要指标,
可反映出碳、氮各自库源的相对丰缺程度及其对植

物生长发育的影响[102]。 Temple 和 Riechers[105] 发现

受臭氧影响的西黄松(Pinus ponderosa)幼苗增加了

对老针叶中氮的再吸收。 因此,植物接触臭氧后,随
着叶龄的增长,氮可能从叶转移到其他组织[106]。

随着近地面臭氧浓度增加,植物的物质分配和

养分吸收发生改变,养分的重新分配可能导致碳的

进一步变化,导致植物叶片的损伤并破坏光合作用,
进而影响作物的生物量和产量。

6摇 臭氧与分子生理

以前臭氧胁迫的分子生理研究主要集中在通过

高通量组学来比较植物细胞分子变化,当前的研究

则主要集中在基因与蛋白的表达和调控方面,特别

是与细胞排毒、抗氧化防御能力相关的酶和已知编

码这些酶的关键基因的研究,通过高通量微阵列技

术和实时 PCR 检测基因调控的变化成为研究臭氧

胁迫分子生理研究的另一种有前景的方法[107]。
臭氧诱导了基因表达的深层变化。 在臭氧胁迫

下植物基因表达的调控发生改变,如在关于拟南芥

(Arabidopsis thaliana)生态型的臭氧熏气实验中发

现,与自然大气的对照只有 58 个基因上调和 577 个

基因下调的转录本相比,在臭氧的影响下拟南芥生

态型各有 400 个转录本上调和 800 个转录本下

调[108]。 Cho 等[109]对臭氧胁迫下水稻的圆锥花序和

谷粒进行高通量低聚糖 DNA 微阵列技术进行研究

后发现,臭氧胁迫分别使圆锥花序的 177 个基因上

调和 444 个基因下调,谷粒的 24 个基因上调和 106
个基因下调,其中,差异表达的基因主要参与水稻的

信号传递、激素、转录、蛋白质水解和防御过程,还发

现了许多对臭氧敏感的新基因,如编码钙依赖蛋白

激酶(CDPKs)、磷脂酰肌醇激酶(phosphatidylinositol
kinases)、 G鄄蛋 白 组 件 和 细 胞 壁 相 关 蛋 白 激 酶

(WAKs)等的基因。 通过研究发现在臭氧影响下,3
碳(C3)植物的各种酶,如 Rubisco[110鄄111]、PEPC[111]

等酶的活性和数量改变,蛋白受到调控。 此外,Short
等人[112]证实了拟南芥对臭氧胁迫响应的基因表达

中依赖钙离子(Ca2+ )的变化不只是活性氧诱导的
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(Ca2+) cyt本身增加的结果,随着臭氧浓度和时间的变

化,过氧化氢和钙离子均显著改变。 这一发现符合

在植物体内复杂钙离子信号的时空动态下,特定刺

激的转录信息也可以被编码的假设。
现有的分子生理研究只是初步了解植物对臭氧

响应的基础,如臭氧胁迫下植物细胞分子的变化与

基因和蛋白的表达和调控,而对于植物如何安排臭

氧胁迫下基因的差异表达,植物中与抗臭氧胁迫相

关的信号传递途径之间的互相联系,以及整个信号

传递网络系统的机理研究尚处于零碎的非系统状

态,有待深入研究。

7摇 展望

在过去的几十年间,对流层臭氧污染对植物的

影响引起全球,特别是北美和欧洲的关注。 在臭氧

胁迫对植物主要生理功能影响的研究中,国内外学

者对植物的光合生理、碳固定和抗氧化系统受臭氧

影响的研究较为深入,而对呼吸代谢、矿质养分和分

子生理等方面的研究较为薄弱。 臭氧胁迫严重影响

植物叶片对光能的利用,通过气孔限制和非气孔限

制,导致其光合速率的降低,影响光合产物的产量。
臭氧对植物的影响紧密联系着植物体内代谢物质的

积聚量。 臭氧胁迫引发植物的各种防御保护机制,
刺激抗氧化系统,影响膜系统,改变其体内碳和矿质

养分的吸收及引起它们的重新分配,诱导其基因表

达的深层变化。 植物在较低浓度臭氧下,呼吸受到

刺激,而在高浓度臭氧环境下,植物的呼吸受到抑

制。 短期或低浓度的臭氧胁迫对植物主要生理功能

的影响与植物对臭氧的敏感性有关,而长期或高强

度的臭氧胁迫会破坏植物的保护防御系统。 本文通

过综述臭氧对植物光合生理、呼吸代谢、抗氧化系

统、膜系统、矿质养分的吸收和分配与分子生理等主

要生理功能的影响后发现,生态环境对生物进化产

生重要影响。 这些是生物进化论的另一种有力证

据,具有重要的科学意义,值得在更深的层次进行

研究。
改良研究方法有助于研究水平的提高。 对臭氧

胁迫下植物的研究方法主要有密闭气室、开顶式气

室(OTC)和开放式臭氧浓度升高(O3鄄FACE)平台 3
种类型[113], 其中接近自然条件的方法 排 序 为

O3鄄FACE>OTC>密闭气室,臭氧熏气的前期研究使

用密闭气室较多,近期研究以开顶式气室较为常见,
O3鄄FACE作为 2007 年开始启动的研究方法,更接近

于自然条件,具有实验空间大和持续时间长的特点。
目前,有关臭氧对森林生态系统和农作物产量

方面已有一些报道,有一定的研究基础,但是以下问

题更应引起研究者的注意:(1)幼苗实验通常是在人

工控制或半控制的条件下进行的(例如生长室或开

顶式熏气室),而长期在臭氧胁迫下的森林里,臭氧

和多种其他因素的交互作用共同产生影响。 因此,
臭氧对幼苗试验的结果难以全部应用到生长在野外

的森林,我们仍然缺乏臭氧对森林生态系统影响的

知识。 (2)臭氧对植物的影响很大程度上取决于植

物种类、臭氧浓度、胁迫时间以及具体的气候条件,
需要在叶片水平和植株个体水平上的进一步研究。
(3)迄今为止,大部分研究集中在温带和寒带的森林

树种,对亚热带地区的乡土树种研究甚少。 (4)人工

条件下的臭氧研究往往是在单一植物生长在没有竞

争的环境中进行的,而自然条件下植物往往与其他

植物混合生长,其臭氧的敏感性可能发生大幅改变。
有待深入研究。

此外,建立数学模型和采用计算机模拟的方法

可以用来评估臭氧对植物影响。 臭氧模型主要分为

统计模型、机理模型和复合模型[114]。 统计模型主要

包括浓度[115]、剂量[116] 和通量[117] 响应关系模型,它
们主要是根据经验性的统计方法建立起来的,实验

中的臭氧浓度和植物生长环境与实际状况有一定的

区别,不能完全反映实际情况;机理模型包括 CLASS
(Crop Loss Assessment System) 模型[118]、 Martin 模

型[119]和 AFRCWHEAT2鄄O3
[120]模型等。 由于不同地

域的限制、生理机制的复杂性、生理过程的不确定性

和不同学科之间发展的不平衡性,导致这类模型缺

少通用性;复合模型[121] 则主要指利用已有的模型,
将两种或两种以上的模型结合起来,互补已有模型

的缺点,使得模型更具有通用性,可以模拟多种植物

在不同地域的生长动态,对其进行监测和评估。 臭

氧模型也可以按地域分类,例如用来模拟地区[116]、
国家[122]、或者大洲范围[123] 的模型。 这些模型的应

用仍局限在一定地域和季节,在扩大其应用范围前,
需要进行广泛的测试。 因此,不断完善各种模型,寻
求机理模型中简化和机理之间的平衡或建立大气环

境下臭氧作为限制因子之一的复合模型,建立适应
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各种地域和季节的模型将是未来臭氧对植物影响模

型研究的热点。
根据当前臭氧胁迫对植物主要生理功能的研究

进展,今后的研究方向与未来的研究热点为:(1)加
强在臭氧胁迫下植物个体和群落的水平上的光合生

理、呼吸代谢、抗氧化系统、膜系统、矿质养分的吸收

和分配与分子生理等相互联系的研究;(2)通过研究

对臭氧敏感性不同植物的基因鉴定,找出对臭氧响

应的基因,探讨植物体内整个信号传递网络系统的

机理,建立与抗臭氧胁迫相关的信号传递模型,进一

步利用分子标记、基因图谱、基因组学方法和转基因

技术,深入了解臭氧胁迫下植物的生理特性与分子

遗传基础,开展更深层次的植物耐臭氧分子机理的

研究,并结合臭氧胁迫下植物的形态特征来筛选抗

臭氧植物等;(3)尽量还原植物的自然生长环境,以
准确研究自然环境下臭氧胁迫对植物的影响;(4)填
补臭氧胁迫对亚热带和热带森林及其树种主要生理

功能影响的研究空表白;(5)建立模型评估臭氧对植

物的影响。
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