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臭氧污染对杨树地上和地下生物量降低的直接和间接
效应

吴贤杰，李　 品∗，闫香如，侯霄帆
北京林业大学林木资源高效生产全国重点实验室，森林培育与保护教育部重点实验室，干旱半干旱地区森林培育及生态系统研究国家林草局重

点实验室，北京　 １０００８３

摘要：目前尚不清楚地表臭氧（Ｏ３）污染下植物、土壤和微生物之间的直接或间接相互作用对森林地上和地下固碳功能的影响。
采用开顶式气室装置和结构方程模型，研究 ４ 种 Ｏ３浓度下欧美杨 １０７（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ． ‘７４ ／ ７６’）的光合性状、叶和细根

生化性状、土壤理化因子和土壤微生物群落特征对地上和地下生物量降低的直接和间接效应。 结果表明，Ｏ３ 浓度升高

（８６ ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ）分别导致杨树地上、地下和总生物量相比对照分别下降 １６％、１１％和 １５％，对地上生物量降低的影响大于地下生

物量。 结构方程模型发现光合速率、叶淀粉和叶非结构性碳水化合物对地上生物量有直接的影响；表明 Ｏ３主要通过影响植物

的光合生理代谢过程对地上生物量积累产生直接作用。 Ｏ３对地下生物量的影响是通过直接影响叶氮和土壤总碳，叶氮再影响

叶淀粉从而间接影响地下生物量。 土壤 ｐＨ、总碳和土壤微生物（细菌和真菌群落）对地上产生直接效应，且 Ｏ３对真菌群落的影

响效应大于细菌群落，表明植物通过地下过程对 Ｏ３的响应可直接反馈作用于生物量的积累和分配过程。 本研究通过解析植

物、土壤和微生物之间的直接或间接相互作用为评估 Ｏ３污染对杨树人工林地上和地下固碳功能的影响提供科学依据。
关键词：臭氧；结构方程模型；生物量；效应；土壤；微生物
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ｔｈａｔ ｐｌａｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ Ｏ３ ｔｈｒｏｕｇｈ ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｃａｎ ｄｉｒｅｃｔｌｙ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ
ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ． Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｅｖａｌｕａｔｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ Ｏ３ ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎ
ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ａｂｏｖｅ⁃ ａｎｄ ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ｂｙ ａｎａｌｙｚｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｒｅｃｔ ｏｒ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｐｌａｎｔｓ， ｓｏｉｌ， ａｎｄ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｏｚｏｎｅ； ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌ； ｂｉｏｍａｓｓ； ｅｆｆｅｃｔｓ； ｓｏｉｌ； ｍｉｃｒｏｂｅｓ

地表臭氧（Ｏ３）是一种具有强氧化植物毒性的二次污染物和温室气体［１］。 通常在夏季午后时段，随着气

温升高和太阳辐射增强，光化学反应加剧，Ｏ３污染也随之加重。 经过大气污染防治行动计划（２０１３—２０１７）和
打赢蓝天保卫战当年行动计划（２０１８—２０２０）的实施，大气细颗粒物（ＰＭ２．５）浓度明显改善，然而 Ｏ３污染却呈

现逐年加重的趋势，年增率达到 ２．２—２．４ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ［２］，目前全国地表小时 Ｏ３浓度均值已达（４１．２±６．３） ｎｍｏｌ ／
ｍｏｌ，尤其京津冀、长三角和珠三角城市群等地，夏季平均 Ｏ３浓度极值已达到每小时 ３００ｍｏｌ ／ ｍｏｌ［２］，远超我国

空气质量二级标准 ２００ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ，也远超许多城市树木的受害临界阈值 ４０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ，成为继 ＰＭ２．５后困扰我国

城市空气质量改善和达标管理的最主要污染物之一，预计到本世纪末将超过 ８０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ［３］。 而且，Ｏ３污染高

发季节常与植物生长季（５—９ 月）重叠，对植物从叶片、根、生物量、土壤和微生物群落等产生连锁负效

应［４—５］，从而对森林生产力、植物碳储量、土壤碳循环以及“碳中和”目标产生深远影响［６—８］。
作为强氧化剂，Ｏ３通过气孔吸收进入植物体内，首先对叶片光合系统产生最直接损伤。 植物叶片（叶肉

部分）是 Ｏ３攻击的直接位点。 Ｏ３敏感性越高的植物，受到 Ｏ３污染时叶片首次出现症状的时间也越短［４］。 相

比常绿和针叶树种，落叶阔叶树种 Ｏ３敏感性更大［４］。 在叶面尺度上，敏感植物会表现出在上表面均匀分布的

细密点状缺绿斑、黄褐斑、变黄早衰等可见伤害症状［９］；通过降低气孔导度［１０］、改变叶绿体结构和降低叶绿素

含量、降低羧化酶 ＲｕＢＰ 的含量和活性、加快叶片衰老脱落等一系列气孔限制、生化限制和叶肉限制过程，降
低光合速率和光合产物积累［１１］。 在个体尺度上，受到 Ｏ３胁迫的植物将有限的光合产物用于自身修复和抗氧

化剂合成，从而降低植株碳同化物向根系的分配、抑制根系生长、降低根生物量和根冠比［１２］，使植物根部矿质

营养元素吸收受到限制。 在生态系统水平上，Ｏ３通过影响叶和细根凋落物的数量和质量［１３］、根系分泌物和根

际土壤微生物活性［１４］等，进而对整个生态系统碳和氮循环产生显著影响［４］。 以上研究都是仅关注 Ｏ３对地上

部植物生长、叶片光合生理、抗氧化系统、土壤微生物等某一类单一响应变量进行研究，很难系统评价 Ｏ３对生

态系统各组分之间的连锁影响以及各变量之间的相互作用关系。 另外，根际及土壤微生物对 Ｏ３浓度升高和

５８６６　 １５ 期 　 　 　 吴贤杰　 等：臭氧污染对杨树地上和地下生物量降低的直接和间接效应 　
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植物地上和地下生长减慢的响应与反馈目前尚不清楚。
杨树（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｓｐｐ．）以其速生、易于更新、成林早、抗风力强、适应性广等生物学特点成为我国人工林主要

造林树种。 目前，我国杨树人工林面积已超 ６ 万 ｋｍ２，居世界之首。 然而，人工林经营发展需求从追求木材产

量的单一目标转向提升生态系统服务功能的多目标［１５］，成为绿色发展和应对气候变化和空气污染的新要求。
在当前日益严重的 Ｏ３污染下，杨树人工林固碳增汇和生产力维持等生态系统功能稳定性备受关注。 本试验

通过研究 Ｏ３胁迫对杨树光合性状、叶和细根生化性状、土壤和微生物性状的影响，探寻导致杨树地上和地下

生物量降低的关键影响因素以及这些因素的直接和间接效应，以期阐明 Ｏ３如何影响关键过程的改变与杨树

人工林生产力形成及土壤固碳等生态功能的关系，为应对 Ｏ３污染引起人工林固碳功能退化提供相应管理

建议。

１　 材料与方法

１．１　 试验区概况

试验在延庆野外试验与示范基地（１１５°９７′Ｅ， ４０°４５′Ｎ）开展。 该基地位于北京市东北方向延庆唐家堡，
属半干旱半湿润大陆性季风气候，年均温 １１—１３℃，夏季平均气温 ２２—２５℃，年降水量 ５００ｍｍ，全年无霜期

２００ｄ，年平均日照 ２６００ｈ。
１．２　 试验设计

选用北方防护林带主栽品种欧美杨 １０７（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｅｕｒａｍｅｒｉｃａｎａ ｃｖ． ‘７４ ／ ７６’）为试验材料。 于 ４ 月将长势

较为一致的幼苗移入圆形花盆（２０Ｌ）中，栽培基质用当地土壤∶购买草炭土＝ ３∶１ 进行混匀。 生长 １ 个月后，将
株高［（３８．５±５．６）ｃｍ］和地径［（６．４±１．０）ｍｍ］一致的幼树移入开顶式钢化玻璃气室（ＯＴＣｓ，高 ３．０ｍ，边长１．０ｍ
的正八面柱体，占地 １２．５ｍ２ ／个）中，适应 １０ｄ 后进行 Ｏ３ 熏蒸试验。 在试验期间所有树每 １—２ｄ 进行自动

滴灌。
试验共设置 ４ 个 Ｏ３ 处理水平：ＣＦ（过滤大气， ［Ｏ３］ ＜ ４０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ），ＮＦ（环境大气［Ｏ３］）、ＮＦ４０（ＮＦ＋

４０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ［Ｏ３］）、ＮＦ６０（ＮＦ＋６０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ［Ｏ３］）。 试验增加 ４０ 和 ６０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的浓度分别是模型预测未来我

国 ２０ 世纪中叶和 ２０ 世纪末城市可能达到的 Ｏ３浓度［１］。 每个处理 ３ 个 ＯＴＣ 重复，每个 ＯＴＣ 内 ６ 盆树随机分

布。 试验期间 ＯＴＣｓ 的 Ｏ３浓度由美国热电公司 ４９ｉ 臭氧分析仪（Ｍｏｄｅｌ ４９ｉ； Ｔｈｅｒｍｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ， 富兰克林， 美

国）持续监测，为保证数据准确定，Ｏ３ 分析仪在实验开始前及实验中的每月利用热电公司 ４９ｉ⁃ＰＳ 校准仪

（Ｔｈｅｒｍｏ Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ，美国）校准标定。 每天熏气时间为 １０ｈ（０８：００—１８：００），雨天停止熏气。 熏气时间从 ６ 月

２２ 日到 ９ 月 ２４ 日。 每个 ＯＴＣ 内外温湿度由 ＣＲ１０００ 数据纪录器监测，每 ５ｍｉｎ 纪录 １ 次。 在整个试验期内，
ＯＴＣ 内部平均气温和湿度比外界环境分别增加 １．５℃ 和 １．６％，４ 个 Ｏ３ 处理的日平均（１０ｈ） Ｏ３ 浓度分别为

（１９．２±０．７）ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ、（４０．８±０．１）ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ、（６７．０±２．９）ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ 和（８５．７±０．６）ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 ４ 个 Ｏ３处理的 Ｏ３

风险评估指数 ＡＯＴ４０（熏蒸期间小时 Ｏ３浓度超过 ４０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的累积值）分别为（１．１±０．０４）μｍｏｌ ／ ｍｏｌ、（８．９±
０．１１）μｍｏｌ ／ ｍｏｌ、（２８．４±２．３２）μｍｏｌ ／ ｍｏｌ 和（４５．８±０．６０）μｍｏｌ ／ ｍｏｌ。
１．３　 指标测定

１．３．１　 植物光合性状

每处理选取 ３ 株植株在 ９ 月上旬晴天的 ９：３０—１１：３０，用便携式叶片光合测定系统配置 ６４００⁃ ４０ 荧光叶

室（ＬＩ⁃６４００ＸＴ， ＬＩ－ＣＯＲ 公司， 美国）测定叶片气体交换和叶绿素 ａ 荧光参数。 设定光强为 １ ２００μｍｏｌ ｍ－２

ｓ－１，ＣＯ２浓度为 ４００μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，温度控制在环境温度±１．５℃，相对湿度为 ５５％。 气体交换参数包括净光合速率

（Ｐｎ）、气孔导度（ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）、蒸腾速率（Ｔｒ）。 水分利用效率（ＷＵＥ）由 Ｐｎ ／ Ｔｒ计算得到。 叶绿素 ａ
荧光参数包括 ＰＳＩＩ 有效光化学量子产量（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）、实际光化学量子效率（ＰｈｉＰＳ２）、光化学猝灭系数（ｑＰ）和
电子传递速率（ＥＴＲ）。
１．３．２　 生物量

测定完光合性状后进行破坏性取样。 分叶片、茎、根、根际土收获共计 １２ 盆植株。 根用清水洗净后分为

６８６６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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细根（直径＜２ｍｍ）和粗根（直径≥２ｍｍ）。 将叶片、茎、细根和粗根在 １０５℃下杀青 ２０ｍｉｎ 后，在 ６５℃下烘至恒

重，称量生物量；随后用球磨仪（ＧＴ２００， Ｂｅｉｊｉｎｇ Ｇｒｉｎｄｅｒ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔ Ｃｏ．， Ｌｔｄ．， 中国）把叶片和细根磨成粉末，
进行化学含量测定。
１．３．３　 植物生化性状

叶片和细根碳（Ｃ）和氮（Ｎ）元素采用 Ｃ⁃Ｎ 元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＥＬ ＩＩＩ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，德国）测定。 磷（Ｐ）元素

采用等离子体发射光谱仪（ ＩＣＰ⁃ＯＥＳ， Ｐｒｏｄｉｇｙ， Ｌｅｅｍａｎ， 美国）测定。 可溶性糖采用高效液相色谱（Ｗａｔｅｒｓ
ＨＰＬＣ２６９５， Ｍｉｌｆｏｒｄ， ＭＡ， 美国）测定［１６］，淀粉测定采用高氯酸水解⁃蒽酮比色法。 总非结构性碳水化合物

（ＴＮＣ）由可溶性糖加淀粉计算得到。 木质素采用巯基乙酸法［１７］测定。 单宁参照 Ｌｉｎｄｒｏｔｈ 等［１８］测定。
１．３．４　 土壤理化性状和微生物群落

土壤含水量（ＳＷＣ）通过鲜土和干土的重量差进行测定。 土壤 ｐＨ 用 ｐＨ 计（１∶２．５ 土壤∶水）悬浮液进行电

位分析。 土壤无机 Ｎ（可交换性 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ）浓度采用连续流动自动分析仪（ＳＥＡＬ⁃ＡＡ３， Ｎｏｒｄｅｒｓｔｅｄｔ，德
国）进行测定。 土壤总碳（ＴＣ）和总氮（ＴＮ）用 Ｃ－Ｎ 元素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＥＬ ＩＩＩ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，德国）测定。 土壤总

磷（ＴＰ）用钼酸盐比色法进行测定。
土壤微生物群落组成用磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡｓ）法进行测定。 指示特定微生物类群的 ＰＬＦＡ 生物标志物参

照 Ｌｉ 等［１４］确定：革兰氏阳性菌（Ｇ＋细菌：ａ１１：０， ａ１２：０， ａ１３：０， ａ１４：０； ｉ１４：０， ａ１５：０， ａ１５：１ω９ｃ， ｉ１５：１ω６，
９ｃ， ａ１６：０， ｉ１６：０， ａ１７：０， ｉ１７：０， ｉ１７：１ω９ｃ， ｉ１８：０， ａ１９：０， ｉ１９：０）、革兰氏阴性菌（Ｇ－ 细菌：１０：０ ２ＯＨ，
１４：１ω５，８ｃ， ｉ１５：０， １５：１ω７ｃ， １６：０ ２ＯＨ， １６：１ω３，６，７，９ｃ， ｃｙ１７：０ω７ｃ， １７：１ω６，８，９ｃ， １８：１ω ３，５，６，７，８ｃ，
ｃｙ１９：０ω７，９ｃ， １９：１ω８ｃ， ｃｙ２０：０ω６ｃ， ２０：１ω８，９ｃ， ２１：０， ２１：１ω３ｃ， ｃｙ２２：０ω６ｃ）、真菌（１８：２ω６ｃ）、丛枝菌根真

菌（ＡＭ 真菌：１６：１ω ６ｃ）、放线菌（１０Ｍｅ １６：０， １０Ｍｅ １７：０， １０Ｍｅ １７：１ω７ｃ， １０Ｍｅ１８：０， １０Ｍｅ １８：１ω７ｃ， １０Ｍｅ
１９：１ω７ｃ， １０Ｍｅ ２０：０）。
１．４　 数据分析

采用 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 检验样本符合正态分布（Ｐ＞０．０５）。 采用单因素方差分析（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和 Ｔｕｋｅｙ′ｓ
ＨＳＤ 检验法分析被测指标在不同 Ｏ３处理之间的差异性。 数据为平均值±标准差（Ｍｅａｎ±ＳＤ，ｎ ＝ ３ ＯＴＣｓ 重

复）。 各器官相对生物量参照 Ｌｉ 等［１３］ 计算。 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析检验被测指标与各器官生物量的相关性。 通

过结构方程模型分析 Ｏ３浓度升高下植物光合性状、生化性状、土壤微生物性状和土壤因子对杨树地上、地下

和总生物量的影响的相对重要性、直接效应和间接效应；使用最大似然估计方法将数据拟合到模型中，最终模

型拟合效果使用卡方检验（Ｐ＜０．０５）和低 ＲＭＳＥＡ（＜０．０８）进行评估。 运用 Ｒ ｖ４．２．２ 软件进行统计分析。

２　 结果与分析

２．１　 Ｏ３浓度升高对各器官生物量的影响

Ｏ３浓度升高显著降低了杨树叶、茎、地上和总生物量（Ｐ＜０．０５；图 １）。 相比 ＣＦ，叶、茎、地上和总生物量在

ＮＦ６０ 处理下分别显著降低 １０．４％、２０．３％、１６．１％和 １５．１％（图 １）。 Ｏ３浓度升高下细根、粗根和地下生物量有

降低趋势，但不显著（Ｐ＞０．０５；图 １）；Ｏ３浓度升高下根冠比有升高趋势但不显著（Ｐ＞０．０５；图 １）。 图 ２ 显示各

器官相对生物量随 ＡＯＴ４０ 的下降量。 每增加 １ 个 ＡＯＴ４０ 单位，叶、茎、地上和总生物量分别显著线性下降

０．１８％、０．４０％、０．３０％和 ０．２７％；细根、粗根和地下生物量随 ＡＯＴ４０ 增加有下降的趋势但不显著（Ｐ＞０．０５）。
２．２　 Ｏ３浓度升高对叶片光合性状的影响

Ｏ３浓度升高显著降低杨树叶片净光合速率（Ｐｎ）、气孔导度（ｇｓ）、蒸腾速率（Ｔｒ）、水分利用效率（ＷＵＥ）、
ＰＳＩＩ 有效光化学量子产量（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）、实际光化学量子效率（ＰｈｉＰＳ２）、光化学猝灭系数（ｑＰ）和电子传递速率

（ＥＴＲ），但增加胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）（表 １）。 相比 ＣＦ，ＮＦ４０ 处理对 Ｐｎ、ｇｓ、Ｔｒ、ＷＵＥ、Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′、ＰｈｉＰＳ２ 和 ＥＴＲ 分

别显著降低 ２８．０％、１４．８％、１３．９％、１７．６％、１５．５％、１８．７％和 １８．５％；ＮＦ６０ 处理对 Ｐｎ、ＷＵＥ、Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′、ＰｈｉＰＳ２、ｑＰ
和 ＥＴＲ 分别显著降低 ５１．７％、５５．６％、１９．７％、４３．９％、２８．５％和 ４３．８％；Ｃ ｉ在 ＮＦ６０ 处理显著增加 １６．７％（表 １）。

７８６６　 １５ 期 　 　 　 吴贤杰　 等：臭氧污染对杨树地上和地下生物量降低的直接和间接效应 　
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图 １　 不同 Ｏ３处理下杨树叶、茎、地上、细根、粗根、地下、总生物量和根冠比的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｂｉｏｍａｓｓ ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｌｅａｆ， ｓｔｅｍ， ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ， ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ， ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ， ｔｏｔａｌ， ａｎｄ ｒｏｏｔ ｔｏ ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ

ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ Ｏ３ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＣＦ：过滤大气， ＮＦ：环境大气；ＮＦ４０：环境大气＋４０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ［Ｏ３］；ＮＦ６０： 环境大气＋６０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ［Ｏ３］

表 １　 Ｏ３对叶片光合性状的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｏ３ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｌｅａｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

Ｐｎ ／
（μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ｇｓ ／
（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

Ｃｉ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

Ｔｒ ／
（ｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１）

ＷＵＥ ／
（μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）

ＣＦ １４．３±０．５４ａ ０．２７±０．０１ａｂ ３０５±１２．５ｂ ６．０４±０．７５ａｂ ２．３９±０．２８ａ

ＮＦ １４．７±１．６５ａ ０．３２±０．０６ａ ３１３±１４．３ｂ ６．７５±１．０６ａ ２．１８±０．１１ａｂ

ＮＦ４０ １０．３±０．６８ｂ ０．２３±０．０１ｂ ３１６±５．９ｂ ５．２０±０．３１ｂ １．９７±０．０８ｂ

ＮＦ６０ ６．９±０．９６ｃ ０．３１±０．０３ａ ３５６±１３．３ａ ６．５２±０．７０ａｂ １．０６±０．１６ｃ
Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′ ＰｈｉＰＳ２ ｑＰ ＥＴＲ

ＣＦ ０．４２７±０．０１ａｂ ０．２１４±０．０１ａ ０．５０２±０．０４ａ １０９．０±６．１ａ

ＮＦ ０．４３３±０．０５ａ ０．２０８±０．０２ａｂ ０．４８２±０．０３ａ １０６．０±１２．３ａｂ

ＮＦ４０ ０．３６１±０．０２ｂｃ ０．１７４±０．０２ｂ ０．４８３±０．０７ａ ８８．８±９．２ｂ

ＮＦ６０ ０．３４３±０．０５ｃ ０．１２０±０．０２ｃ ０．３５９±０．０９ｂ ６１．３±８．８ｃ

　 　 数值代表平均值±标准差， 不同的小写字母代表统计上有显著性差异（Ｐ＜０．０５）；ＣＦ：过滤大气， ＮＦ：环境大气；ＮＦ４０：环境大气＋４０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ

［Ｏ３］；ＮＦ６０： 环境大气＋６０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ［Ｏ３］；Ｐｎ：净光合速率；ｇｓ：气孔导度；Ｃｉ：胞间 ＣＯ２浓度；Ｔｒ：蒸腾速率；ＷＵＥ：水分利用效率；Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′：叶绿素

ａ 荧光参数包括 ＰＳＩＩ 有效光化学量子产量；ＰｈｉＰＳ２：实际光化学量子效率；ｑＰ：光化学猝灭系数；ＥＴＲ：电子传递速率

８８６６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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图 ２　 杨树叶、茎、细根和粗根的相对生物量和地上、地下和总生物量与 ＡＯＴ４０ 的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｌｅａｆ， ｓｔｅｍ， ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｃｏａｒｓｅ ｒｏｏｔ ａｎｄ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｒｅｌａｔｉｏｎ

ｔｏ ＡＯＴ４０

ＡＯＴ４０：熏蒸期间小时 Ｏ３浓度超过 ４０ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ 的累积值

２．３　 Ｏ３浓度升高对叶片和细根生化性状的影响

由表 ２ 可见，Ｏ３浓度升高显著增加了叶可溶性糖含量和单宁含量，降低了叶淀粉含量、叶 ＴＮＣ 含量和叶

木质素含量，而对叶 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量的影响不显著（Ｐ＞０．０５）。 相比 ＣＦ，ＮＦ 对叶可溶性糖和单宁分别增加

１７．８％和 ２２１．７％，对叶淀粉和叶木质素分别降低 ３０．５％和 ４０．０％；ＮＦ４０ 对叶可溶性糖和单宁分别增加 ２１．７％
和 １１５．７％，对叶淀粉降低 ４７．３％；ＮＦ６０ 对叶淀粉和叶 ＴＮＣ 分别降低 ５９．５％和 ２２．１％，对叶单宁增加 １５１．８％。
相比 ＣＦ，细根 Ｐ 含量在 ＮＦ４０ 和 ＮＦ６０ 分别增加 ５０％和 ５６％，但对细根 Ｃ、Ｎ、可溶性糖、淀粉、ＴＮＣ、木质素和

单宁含量的影响不显著（Ｐ＞０．０５）。

表 ２　 Ｏ３对叶片和细根生化性状的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｏ３ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｌｅａｖｅｓ ａｎｄ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ

叶
Ｌｅａｖｅｓ

Ｃ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

可溶性糖
Ｓｏｌｕｂｌｅ ｓｕｇａｒ ／

（ｍｇ ／ ｇ）

淀粉
Ｓｔａｒｃｈ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

ＴＮＣ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

木质素
Ｌｉｇｎｉｎ ／ ％

单宁
Ｔａｎｎｉｎ ／ ％

ＣＦ ４４．０±０．１２ａ １．２９±０．０６ａ ０．１５±０．０１ａ １５７±６．６ｂ １３１．０±２２．８ａ ２８９．０±２０．９ａ ２３．５±２．７ａ ０．８３±０．１５ｂ

ＮＦ ４４．０±０．３６ａ １．３３±０．０４ａ ０．１４±０．０１ａ １８５±９．５ａ ９１．０±２３．７ｂ ２７６．０±１７．６ａ １４．１±５．７ｂ ２．６７±０．６７ａ

ＮＦ４０ ４３．８±０．２２ａ １．２４±０．０３ａ ０．１３±０．０１ａ １９１±８．５ａ ６９．０±１１．２ｂｃ ２６０．０±１８．４ａｂ １７．１±０．６８ａｂ １．７９±０．３２ａ

ＮＦ６０ ４３．８±０．３１ａ １．３２±０．１５ａ ０．１４±０．０１ａ １７２±１６．４ａｂ ５３．０±４．５４ｃ ２２５．０±１９．０ｂ ２０．４±１．４ａｂ ２．０９±０．５２ａ

细根
Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ

Ｃ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

Ｐ ／
（ｍｇ ／ ｇ）

可溶性糖 ／
（ｍｇ ／ ｇ）

淀粉 ／
（ｍｇ ／ ｇ）

ＴＮＣ ／
（ｍｇ ／ ｇ） 木质素 ／ ％ 单宁 ／ ％

ＣＦ ４２．６±０．７３ａ １．１７±０．０２ａ ０．１６±０．０４ｂ ７０．４±３．２ａ ５７．０±７．２ａ １２７±８．７ａ ４８．６±２．２ａ ２．５３±０．４３ａ

ＮＦ ４２．７±０．３９ａ １．２５±０．０９ａ ０．０７±０．０４ｃ ６９．７±１１．５ａ ５４．８±５．７ａ １２４±１３．９ａ ４５．４±４．６ａ ２．５５±０．３４ａ

ＮＦ４０ ４２．７±０．３０ａ １．２６±０．０９ａ ０．２４±０．０１ａ ７７．２±１３．１ａ ５９．２±１８．４ａ １３６±２３．８ａ ４８．２±３．０ａ １．９１±０．８９ａ

ＮＦ６０ ４３．３±０．３２ａ １．２４±０．０７ａ ０．２５±０．０２ａ ７６．２±２２．５ａ ５６．９±６．８ａ １３３±２８．８ａ ４８．３±１．９ａ ２．８２±０．６４ａ

　 　 数值代表平均值±标准差， 不同的小写字母代表统计上有显著性差异（Ｐ＜０．０５）；Ｃ：碳含量；Ｎ：氮含量；Ｐ 磷含量；ＴＮＣ：总非结构性碳水化合

物含量

２．４　 Ｏ３浓度升高对土壤理化性质和微生物群落的影响

由表 ３ 可见，Ｏ３浓度升高对土壤 ｐＨ、含水量、ＴＣ 和 ＴＮ 有降低趋势，对土壤 ＴＰ 有增加趋势，但不显著（Ｐ＞
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０．０５）。 Ｏ３浓度升高显著降低了总微生物量、细菌、Ｇ＋细菌和 Ｇ－细菌的含量，对真菌、ＡＭ 真菌和放线菌有降

低趋势但不显著（Ｐ＞０．０５）。 相比 ＣＦ，ＮＦ６０ 分别显著降低总微生物量、细菌、Ｇ＋ 细菌和 Ｇ－ 细菌为 ３１．４％、
３２．６％、２９．０％和 ３５．７％。

表 ３　 Ｏ３对土壤理化性质和微生物群落组成的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｏ３ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ＳＷＣ ／ ％ ｐＨ

ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）
ＮＯ－

３ ⁃Ｎ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

ＴＣ ／ ％ ＴＮ ／ ％ ＴＰ ／ ％

ＣＦ １５．３±４．６ａ ７．９０±０．０４ａ ２１．０±１．８ａ ５．８６±１．６ａ ４９．１±１．５ａ ０．９１±０．３２ａ ０．０７８±０．０２ａ

ＮＦ １４．６±５．２ａ ７．９１±０．１２ａ ２２．７±２．２ａ ５．２９±１．９ａ ４８．４±０．４７ａ ０．９０±０．１３ａ ０．０７８±０．０１ａ

ＮＦ４０ １１．２±１．３ａ ７．９４±０．０５ａ ２１．３±０．５６ａ ４．９７±１．５ａ ４８．４±１．３ａ ０．７６±０．１５ａ ０．０７９±０．０１ａ

ＮＦ６０ １５．９±７．０ａ ７．９８±０．０２ａ １９．３±２．４ａ ７．０７±５．４ａ ４８．０±０．３５ａ ０．８０±０．２５ａ ０．０８５±０．０１ａ

总 ＰＬＦＡｓ ／
（ｎｍｏｌ ／ ｇ）

细菌 ／
（ｎｍｏｌ ／ ｇ）

Ｇ＋细菌 ／
（ｎｍｏｌ ／ ｇ）

Ｇ－细菌 ／
（ｎｍｏｌ ／ ｇ）

真菌 ／
（ｎｍｏｌ ／ ｇ）

ＡＭ 真菌 ／
（ｎｍｏｌ ／ ｇ）

放线菌 ／
（ｎｍｏｌ ／ ｇ）

ＣＦ ８７．９±１４．１ａ ７０．３±１１．２ａ ２７．９±４．１２ａ ２７．７±４．８８ａ １４．５±２．５９ａ ４．０８±０．７３ａ ３．０７±０．４３ａ

ＮＦ ６７．７±１９．５ａｂ ５３．５±１５．５ａｂ ２１．８±６．０９ａｂ ２０．４±６．３５ａｂ １１．４±３．６９ａ ３．４８±１．１６ａ ２．８１±０．４５ａ

ＮＦ４０ ６６．８±２．９３ａｂ ５３．１±２．８７ａｂ ２１．９±１．０９ａｂ ２０．２±１．４４ａｂ １０．８±０．２２ａ ３．３９±０．２０ａ ２．７８±０．２２ａ

ＮＦ６０ ６０．３±８．８７ｂ ４７．４±６．９０ｂ １９．８±２．８０ｂ １７．８±２．７６ｂ １０．２±１．６７ａ ３．２８±０．６８ａ ２．７５±０．３８ａ
　 　 数值代表平均值±标准差， 不同的小写字母代表统计上有显著性差异（Ｐ＜０．０５）；ＳＷＣ：土壤含水量；ｐＨ：酸碱性；ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ：铵态氮；ＮＯ－
３ ⁃Ｎ：硝

态氮；ＴＣ：总碳；ＴＮ：总氮；ＴＰ：总磷；ＰＬＦＡ：磷脂脂肪酸含量；Ｇ＋：革兰氏阳性菌；Ｇ－：革兰氏阴性菌；ＡＭ：丛枝菌根

２．５　 Ｏ３升高下植物、土壤和微生物性状对生物量降低的影响

图 ３　 各器官生物量与光合性状、生化性状、土壤微生物群落和土壤理化因子的相关性热图

Ｆｉｇ．３　 Ｈｅａｔｍａｐ ｏｆ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｏｒｇａｎｓ ａｎｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｔｒａｉｔｓ， ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ， ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ

Ｐｎ：净光合速率；ｇｓ：气孔导度；Ｃｉ：胞间 ＣＯ２浓度；Ｔｒ：蒸腾速率；ＷＵＥ：水分利用效率；Ｆｖ ′ ／ Ｆｍ ′：叶绿素 ａ 荧光参数包括 ＰＳＩＩ 有效光化学量子

产量；ＰｈｉＰＳ２：实际光化学量子效率；ｑＰ：光化学猝灭系数；ＥＴＲ：电子传递速率；ＴＮＣ：总非结构性碳水化合物；ＰＬＦＡ：磷脂脂肪酸含量； Ｇ＋：

革兰氏阳性菌；Ｇ－：革兰氏阴性菌；ＡＭ：丛枝菌根；ＮＨ＋
４ ：铵态氮；ＮＯ－

３ ：硝态氮；ＴＣ：总碳；ＴＮ：总氮；ＴＰ：总磷

杨树各器官生物量与光合性状、生化性状、土壤微生物群落和土壤理化因子的相关性热图表明（图 ３）：对
于光合性状，茎、地上和总生物量与 Ｐｎ、ＷＵＥ、ＰｈｉＰＳ２、ｑＰ 和 ＥＴＲ 显著正相关；茎生物量和地上生物量与 Ｃ ｉ显

著负相关。 对于生化性状，叶、茎、地上、地下和总生物量与叶淀粉显著正相关；茎、地上和总生物量与叶 ＴＮＣ
显著正相关；细根和地下生物量与叶 Ｎ 显著负相关；粗根生物量与叶可溶性糖显著负相关；叶、粗根、地上、地
下和总生物量与也单宁含量显著负相关；地下生物量与细根 ＴＮＣ 显著负相关。 对于土壤微生物群落，茎、地
上和总生物量与总微生物量、细菌、Ｇ＋细菌、Ｇ－细菌和真菌含量均显著正相关，叶生物量与总微生物量、细菌

和 Ｇ－细菌显著正相关。 对于土壤理化因子，叶、地上和总生物量与土壤 ｐＨ 显著负相关；茎、粗根、地上、地下

和总生物量与土壤 ＴＣ 显著正相关（Ｐ＜０．０５）。

０９６６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

为了量化光合性状、生化性状、土壤微生物群落和土壤理化因子对生物量下降的相对重要性，根据图 ３ 中

图 ４　 结构方程模型显示 Ｏ３浓度升高下植物⁃土壤⁃微生物系统对杨树地上、地下和总生物量的直接和间接影响

Ｆｉｇ．４　 Ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ⁃ｓｏｉｌ⁃ｍｉｃｒｏｂｅ ｓｙｓｔｅｍ ｔｏ ａｂｏｖｅ⁃， ｂｅｌｏｗ⁃ｇｒｏｕｎｄ ａｎｄ
ｔｏｔａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｐｏｐｌａｒ ｕｎｄｅｒ ｅｌｅｖａｔｅｄ Ｏ３ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ
黑色和灰色箭头分别表示显著的正相关和负相关（Ｐ＜０．０５）。 箭头的宽度与关系的强度成正比；箭头处的数字为标准化路径系数（∗Ｐ＜
０．０５，∗∗Ｐ＜０．０１，∗∗∗Ｐ＜０．００１），反映了关系的效应大小；模型中每个响应变量旁的 ｒ２为各变量的解释比例

生物量与各因子之间的相关关系构建了 ３ 个结构方程模型（图 ４）。 模型分别解释了 Ｏ３浓度升高导致地上生
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物量、地下生物量和总生物量下降的 ９９％、７１％和 ９９％。 对于地上生物量，土壤细菌和土壤总碳对地上生物量

有直接的正向影响，而 Ｏ３、光合速率、叶淀粉、叶 ＴＮＣ、土壤真菌和土壤 ｐＨ 对地上生物量有直接的负向影响；
此外，光合速率和叶单宁对地上生物量具有较强的负向间接影响。 土壤微生物（细菌和真菌）和叶单宁分别

是地上生物量最重要的直接和间接影响因子（图 ５）。 对于地下生物量，土壤总碳对地下生物量有直接的正向

影响，而叶 Ｎ 对地下生物量有直接的负向影响；Ｏ３浓度升高和叶淀粉对地下生物量具有较强的间接影响。 土

壤总碳和叶淀粉分别是地下生物量最重要的直接和间接影响因子（图 ５）。 对于总生物量，土壤细菌和土壤总

碳对总生物量有直接的正向影响，而 Ｏ３、叶淀粉、叶 ＴＮＣ、土壤真菌和土壤 ｐＨ 对总生物量有直接的负向影响；
此外，Ｏ３、光合速率、叶淀粉和叶单宁对总生物量具有较强的间接影响。 综上，土壤微生物（细菌和真菌）和叶

单宁分别是总生物量最重要的直接和间接影响因子（图 ５）。

图 ５　 结构方程模型中各因子对生物量的标准化直接和间接效应

Ｆｉｇ．５　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｄｅｒｉｖｅｄ ｆｒｏｍ ｔｈｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ

３　 讨论

植物、土壤和微生物之间的相互作用在生物地球化学循环（如碳和氮）中起着关键作用。 地表 Ｏ３浓度升

高对生态系统碳循环产生一连串级联损伤：降低光合作用速率和气孔导度、破坏叶片膜脂过氧化和抗氧化系

统、增大细胞膜透性、改变光合色素含量和组成、加速植株衰老、改变碳氮分配、抑制植株生长、抑制根系活性

及对养分的吸收能力、降低土壤微生物群落组成和多样性，从而抑制生物量积累、降低生态系统碳汇能力，改
变“植物⁃土壤⁃大气”生物地球化学循环和生态系统结构和功能［４—５］。 目前 Ｏ３污染导致植物叶片光合气体交

换的破坏、生长抑制和生物量降低等方面研究已取得诸多进展［４—５， ９， １２—１４］，但关于 Ｏ３浓度升高对生态系统的
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综合影响尚未报道。 地下部分（土壤微生物等）是生态系统碳氮分配和水分供给的核心环节，探究地下生态

系统对地表 Ｏ３浓度升高的响应对于准确理解地表 Ｏ３浓度升高对整个生态系统的影响至关重要。 然而，目前

有关 Ｏ３对地下生态过程的响应机制尚不明确，因此无法将土壤微生物过程（如微生物生物量、群落组成和多

样性）与土壤关键生物地球化学循环过程［１４］，以及与植物地上生态过程关联起来。 本研究前瞻性地将杨树地

上光合生理过程、快速周转器官（叶和细根）的功能性状、土壤和土壤微生物性状整合，解释造成地上和地下

生物量下降的直接和间接控制因素。
本研究发现 Ｏ３浓度升高对地上生物量降低的影响大于地下根生物量，且直接影响地上生物量而间接影

响地下生物量。 相比对照（Ｏ３浓度 １９ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ），Ｏ３浓度升高（８６ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ）分别导致杨树地上、地下和总生物

量分别下降 １６％、１１％和 １５％。 Ｏ３很难直接进入土壤影响地下过程，通常通过影响植物的生理代谢、生物量

积累和元素分配对土壤微生物群落结构和土壤性质产生影响［１９］。 Ｏ３导致地上生物量降低幅度较大的原因可

能在于：首先，Ｏ３胁迫直接造成叶片气孔部分关闭，抵御 Ｏ３进入细胞的同时也降低了光合底物 ＣＯ２的摄入，引
起光合速率降低，导致碳水化合物合成减少，从而导致生物量减少［２０］；从结构方程模型中也发现光合速率、叶
淀粉和叶非结构性碳水化合物对地上生物量有直接的影响。 其次，植物为了解毒修复被 Ｏ３破坏的叶肉细胞

及光合作用系统，会消耗大量 Ｃ 用于构建防御组织，比如叶单宁含量的增加［２１］，从而减少植物叶片同化物向

非叶器官（茎和根）的转移，导致茎和根的碳固定下降［２２］。 此外，Ｏ３胁迫加快叶片早衰，植物为了应对胁迫会

以补偿性方式将碳水化合物转移供给新叶生长，进一步抑制了茎、侧枝和根系生长［５， １１］。 本研究中 Ｏ３对地下

根生物量的影响是通过直接影响叶 Ｎ 和叶淀粉，叶淀粉再影响叶 Ｎ 和土壤总碳从而间接影响地下生物量。
处于 Ｏ３胁迫中的树木会产生生态驯化过程以及适应特征，导致地上和地下碳氮分配关系的转变［２３］，树木生

长趋于减少根部的碳分配量来抵御环境胁迫［１２］。
目前有两种假说关于 Ｏ３胁迫对碳在植物器官之间分配的影响［２３］：假说一认为叶片是 Ｏ３伤害的直接位

点，因此 Ｏ３降低了叶片的碳源与碳库能力。 在碳源方面，Ｏ３损坏气孔功能和光合作用系统，从而降低了吸收

和固定 ＣＯ２的能力；Ｏ３也降低光合酶的含量和活性，加快叶绿素降解、导致光合有效叶面积的减少和早衰，从
而显著降低植株的光合能力［２４］。 在碳库方面，叶片增加了将自身合成同化物的消耗需求以增强抗氧化系统，
用于植株解毒修复代谢；同时，叶片为了增强抗氧化系统从而加大叶片对同化物的需求，使得同化物向外运输

的能力降低，从而导致叶片中同化产物的积累［２５］，进而引起光合的反馈抑制。 假说二认为 Ｏ３通过直接降低

光合速率来影响生物量，因为光合速率对外界环境变化的反应是生理响应中极其敏感的（分钟尺度） ［２６］。 本

研究结构方程模型同时支持这两种假说：Ｏ３直接降低光合速率影响了地上（叶和茎）生物量，同时还通过影响

叶片合成和运输光合产物的过程间接影响地上和地下生物量。
本研究发现土壤细菌和真菌群落对地上和总生物量产生直接效应。 Ｏ３胁迫对根系分泌物和根际沉积的

减少，降低了根际土壤微生物对于 β－葡萄糖苷酶等碳代谢相关酶的分泌和与几丁质、纤维素和半纤维素等碳

源降解相关基因的表达［２７］，从而可能会减缓地下微生物驱动的固碳过程，改变地上地下碳分配格局［５］。 另

外，我们还发现 Ｏ３对真菌群落的影响效应大于细菌群落，这与前人的研究［２８—２９］ 一致。 Ｓｉｘ 等［３０］ 发现相对于

细菌，真菌对碳的需求更多，真菌细胞壁的分解也比细菌更缓慢。 一些真菌类群（如纤维素分解真菌、嗜粪真

菌和腐养真菌），与植物是重要的共生关系介质，这些微生物参与不稳定 ／顽固的碳可利用性和底物分解速

率［３１］。 Ｏ３浓度升高降低凋落物中易分解组分（如 Ｎ 和非结构性碳水化合物），同时增加难分解组分（如单宁

和木质素）；这种由 Ｏ３驱动的微生物底物可用性的降低，加上真菌对碳的更高需求，可能解释真菌比细菌对于

Ｏ３的响应更敏感的原因。
本研究发现土壤 ｐＨ 和总碳对生物量也产生直接效应。 Ｏ３增加了土壤 ｐＨ（７．９ ～ ８．０），土壤碱化改变钙、

镁、硼、锰、钼、锌和铁等营养物质的可用性，会对植物和微生物的生长产生影响［５］。 Ｌｉ 等［２９］发现 Ｏ３升高会降

低土壤溶解有机碳，溶解有机碳主要由低 ｐＨ 的低分子量的化合物（如有机酸、氨基酸和糖）组成；Ｏ３降低参与

还原性醋酸生成途径的重要功能基因丰度［２９］，导致乙酸产量减少，从而导致 ｐＨ 升高。 Ｏ３诱导的根分泌物
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（包括有机酸、氨基酸、螯合剂、糖等）的减少也降低碳水化合物向根际的输入，也可能导致土壤 ｐＨ 值增

加［１９］。 本研究未涉及 Ｏ３诱导的其它地下过程（如根系分泌物和土壤酶活性等）的变化研究，将是未来研究的

重点。

４　 结论

（１）Ｏ３浓度升高对地上生物量降低的影响大于地下生物量，且直接影响地上生物量而间接影响地下生物

量；Ｏ３对地下根生物量的影响是通过直接影响叶 Ｎ 和叶淀粉，叶淀粉再影响叶 Ｎ 和土壤总碳间接影响地下生

物量碳间接影响地下生物量。
（２）Ｏ３直接降低光合速率影响了地上生物量，同时还通过影响叶片合成和运输光合产物的过程间接影响

地上和地下生物量，导致植株碳源与碳库能力的双重降低。
（３）本研究通过解析植物、土壤和微生物之间的直接或间接相互作用为评估 Ｏ３污染对杨树人工林地上和

地下固碳功能的影响提供科学依据。
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