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摘要  应用整合分析(meta-analysis)方法定量研究了大气臭氧(O3)浓度增加对小麦光合色素、气
体交换和产量形成的影响. 通过Web of Sciences和中国期刊全文数据库检索, 共收集 39篇原始
论文. 结果表明, 大气臭氧浓度增加可导致小麦的产量在当前环境浓度的基础上降低 26%, 籽
粒重、穗粒数和穗数分别降低 18%, 11%和 5%, 收获指数减少 11%. 叶片生理对大气臭氧浓度
增加的响应比产量敏感得多, 如光饱和光合速率、气孔导度和叶绿素含量分别下降 40%, 31%和
46%. 春小麦和冬小麦对臭氧的响应相似. 大部分指标显示了小麦叶片生理和产量的降低随着
臭氧浓度增加而线性增加的趋势. 在小麦灌浆期, 臭氧浓度增加引起叶片的光合速率、气孔导度
和叶绿素含量降低得最大. 大气 CO2浓度升高可以明显减轻或抵消大气臭氧浓度增加引起的减

产效应.  
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近地层大气臭氧(O3)是一种对陆地植被有很强

植物毒性作用的气态污染物[1]. 自 20 世纪 60 年代以
来 , 一些发达国家的环境大气臭氧浓度已引起许多
C3作物生长受阻, 产量下降[2,3]. 近几十年来, 由于大
量使用化石燃料及含氮化肥, 大气中NOx

 
和VOCs浓

度剧增, 对流层中臭氧浓度不断增加[4]. 据估计, 目
前全球近 1/4的国家和地区在夏季面临大气臭氧浓度
60 ppb (1 ppb = 2×10−9 g/L)以上的威胁, 并且近地层
臭氧浓度正以每年 0.3%~2.0%的速度增加[5]. 若维持
当前的释放速率, 预计 2050年地表臭氧浓度将在现有
基础上增加 20%~25%, 2100年将增加 40%~60%[4]. 另
外, 由于含氮化合物和VOCs的长距离传输, 导致许多
农业区、森林及边远地区臭氧浓度经常超过植物受害

阈值[6]. 目前地表臭氧已经被认为是许多农村和城市
地区植物受损的主要环境问题之一[7,8].  

研究表明 , 臭氧通过叶片的气孔进入到植物叶
肉组织中 , 与质膜上的不饱和脂肪酸等发生化学反
应转化成活性氧自由基, 导致抗氧化系统失衡, 细胞
死亡, 促进衰老[9]. 从个体水平看, 低浓度的臭氧能

够引起植物叶片的可见伤害症状 , 如冬小麦叶片表
现为褪绿型、褐斑型和坏死型, 水稻叶片则表现为褪
绿型、褐斑型和水锈型[10]. 臭氧浓度增加可引起大部
分植物的生物量和产量下降 [3,7,11~13]. 小麦是对臭氧
极其敏感的作物之一 [14,15], 甚至在低浓度的环境大
气里冬小麦产量损失高达 47%[16]. 但这种破坏性作
用不仅因臭氧暴露剂量(浓度×时间)、基因型等有较
大差异 , 而且臭氧暴露时期和方式对小麦产量的影
响也不容忽视. 如Pleijel 等人 [17]在春小麦不同生育

期进行相同的剂量试验, 结果表明, 在开花期到成熟
期进行臭氧熏蒸引起的产量损失远大于开花期前的

暴露. Meyer等人[18]研究发现, 在相同的臭氧暴露剂
量下, 动态的臭氧熏蒸方式(有浓度峰值)引起小麦产
量损失显著大于恒定的臭氧熏蒸方式.  

为了正确评估臭氧对植物生长和产量的影响 , 
其他环境问题, 如大气CO2浓度升高、干旱和高温等

与日益升高的大气臭氧浓度之间复杂的交互作用也

不容忽视 . 气孔在控制作物对臭氧吸收方面起着重
要作用, 因此凡是引起气孔关闭的因子, 如干旱和高
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浓度的CO2 等均不同程度地减轻臭氧对作物的伤害, 
而使气孔开张的因素, 如湿度或水分增加, 则使作物
所受伤害变大[19,20]. 由此可见, 影响因素的复杂性导
致相关研究结果间存在着很大的差异 . 因此非常有
必要综合各种因素 , 定量揭示近地层臭氧浓度增加
对作物的影响及其作用机理.  

整合分析(meta-analysis)是一种专门对单个研究
进行统计综合、找出普遍结论并发现差异的定量研究

方法. 自 20世纪 90年代初引入生态学和进化生物学
以来 , 该方法已得到了迅速的发展 [21~23]. Ecology杂
志在 1999 年的专刊上发表了整合分析在生态学中应
用的专题 , 系统介绍了整合分析在生态学中的应用
实例、前景及存在的问题[22]. 随着对全球变化问题的
日益关注 , 整合分析近年来在全球气候变化研究中
得到了广泛应用, 如评价生态系统对CO2浓度升高和

全球变暖的响应、生态系统对臭氧的响应、土地利用

和管理对气候变化的影响等方面 [21~23]. 雷相东等人
[21]介绍了整合分析方法的原理、步骤和优缺点, 并综
述了其在气候变化研究中的应用成果 . 但整合分析
在中国生态学领域的实际应用却很少[24,25].  

本文运用整合分析方法综合了有关臭氧对小麦

影响的研究成果, 以当前环境大气臭氧浓度为对照, 
定量地揭示了大气臭氧浓度增加对小麦光合作用和

产量的影响, 并阐明小麦生态型、叶片熏蒸时间、生
育期及大气 CO2 浓度增加等因素的影响. 这对于预
测未来大气环境变化条件下小麦的粮食安全具有重

要的科学意义.  

1  材料与方法  

(ⅰ) 数据库的建立.  通过Web of Sciences (ISI, 
美国)及中国期刊全文数据库(CNKI, 中国), 输入关
键词臭氧和小麦, 检索年限为 1980~2007 年. 符合以
下条件的视为有效文献: (1) 同时报道环境大气和臭
氧浓度增加的处理; (2) 臭氧熏蒸要 10 d以上; (3) 具
有重复报道的数据只选用其中一篇; (4) 具有我们选
定的指标参数 : 产量 (Y)、籽粒重 (GW)、穗粒数
(GNE)、小穗数(ENP)、收获指数(HI)、地上生物量
(Bs)、光饱和光合速率(Asat)、气孔导度(Gs)、叶绿素
含量(Chl). 通过筛选, 共有 39篇有效文献. 由于整合
分析要求各个观测值都是独立的 , 因此我们假定任
何一篇文献中的任一品种、臭氧浓度、时期及与其他

复合处理等的观测值都是独立的 [26]. 提取每篇文献

的环境臭氧浓度(对照)和臭氧增加处理(处理)下各个
指标的平均值(XC和XE)、标准差(SDC和SDE)和样本个
数(NC和NE). 表和文章中的数据直接提取, 图中的数
据用GRAFULA软件来提取. 为了探讨不同因素对大
气臭氧浓度增加引起小麦产量降低的相对贡献 , 我
们对原始数据进行了分类 . 按臭氧浓度分 30~59, 
60~89, 90~119, ≥120 ppb; 小麦类型分春小麦和冬
小麦 ; 生育期的划分 : 营养生长 , 孕穗期-开花期及
灌浆期; 叶片暴露时间分为: 3~10, 11~20, 20 d以上; 
按有无交互处理分为: 无其他处理以及与大气CO2浓

度升高的复合处理.  
(ⅱ) 整合分析.  我们采用反应比(r)的对数作为

计算的效应值(E), 其计算公式如下: E = ln(XE/XC)[19,26]. 
根据Curtis和Wang[26]介绍的方法, 利用MetaWin软件
中的混合效应模型(随机效应模型)对原始数据进行
整合分析, 得到平均反应比. 这里所采用的方法与以
前在单个作物上的研究相似 [19,27]. 由于许多研究中
未报导标准差或标准误及样本个数 , 导致效应值的
方差无法计算 , 因此本研究利用软件中的再取样技
术获得方差, 即非加权的整合分析法, 95%的置信区
间由自助法获得[28].  

相对于环境大气臭氧浓度 , 大气臭氧浓度增加
后小麦产量形成及生理指标的变化百分率为(r−1) × 
100%[27]. 若r = 1, 即百分率为零, 表明大气臭氧浓
度增加并未引起变化; 若r<1, 计算出的百分率为负
值, 表明臭氧浓度增加引起该参数的降低; 若百分率
为正值, 表明臭氧浓度增加引起该参数的升高. 若某
个指标的 95%的置信区间不与 0重叠, 那么就认为臭
氧处理已引起该指标的显著变化; 若进行不同种类
的比较, 它们的 95%的置信区间不重叠, 则表明它们
之间的差异显著[19,26].  

2  结果与分析 
2.1  近地层臭氧浓度升高对小麦光合作用和产量形
成的平均影响 

从图 1可见, 大气臭氧浓度升高引起小麦叶片生
理指标的降低程度比产量大得多 . 从光饱和光合速
率、气孔导度和叶绿素含量水平上看, 日益增加的臭
氧可导致这些指标在当前的臭氧水平上降低  30%以
上, 其中叶绿素含量降低最大为 46%, 其 95%的置信
区间是 39%~53%. 大气臭氧浓度增加可引起光合速
率降低 40%, 这可能是由于叶绿素含量和气孔导度
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(−31%)共同下降引起的 . 与环境大气臭氧浓度 (35 
ppb)相比, 平均大气臭氧浓度为 77 ppb可降低小麦产
量 26%, 这主要由于籽粒重、穗粒数和穗数分别下降
18%, 11%和 5%的共同作用. 尽管臭氧并未引起地上
生物量发生明显的变化, 但小麦的收获指数(HI)降低
11%以上.  
 

 
图 1  大气臭氧浓度增加对小麦生长及产量形成影响的 

百分比 
每个误差线后的数字表示自由度; 纵坐标的数值表示近地层大气

的臭氧浓度, 括号中的数值表示增加的臭氧浓度. 下同 

2.2  影响因素分析 

(ⅰ) 小麦类型.  从所选指标来看, 并未发现春
小麦和冬小麦对大气臭氧浓度增加的响应存在统计

学上的差异(图 2), 这说明尽管它们的生态型不同 , 
但对臭氧的响应方式是相似的.  

(ⅱ) 生育期和叶片暴露时间.  比较了不同生育
期小麦叶片对大气臭氧浓度增加的响应差异(图 3). 
臭氧对叶片的影响随着小麦的生长而加剧 . 从影响
的平均值看, 光合速率、气孔导度和叶绿素含量在营
养生长时期降低幅度最小, 灌浆期最大. 另外, 在营
养生长时期, 与当前环境臭氧浓度相比, 大气臭氧浓
度增加并未明显降低小麦光合速率、气孔导度和叶绿

素含量. 但在灌浆期, 小麦叶片光合速率、气孔导度
和叶绿素含量的降低程度明显大于其他时期.  

图 4显示, 臭氧降低小麦叶片光合速率和气孔导
度的程度随着暴露时间的增加而明显增大 . 在叶片
暴露 10 d 以内时, 大气臭氧增加可导致叶片光合速 

 
图 2  春小麦和冬小麦对大气臭氧浓度增加的响应差异 

 

 
图 3  大气臭氧浓度增加对小麦不同生育期叶片生理 

指标的影响 
 
率和气孔导度降低 15%和 4%, 但叶片暴露 20 d以上
时, 光合速率和气孔导度的降低分别为 71%和 58%.  

(ⅲ) 大气臭氧浓度.  除穗数和叶绿素外, 臭氧
引起叶片光合作用和地上生物量的降低随臭氧浓度

的增加呈线性增大的趋势(图 5). 与环境臭氧浓度相
比, 大气臭氧浓度为 51 ppb 时, 引起小麦减产 17%, 
当臭氧浓度为 75 ppb, 产量可减产 24%. 籽粒重也呈
现相似的变化规律 . 叶片光合速率对大气臭氧浓度
增加是非常敏感的. 与环境臭氧浓度相比, 平均臭氧
浓度为 49 ppb 可引起光合速率下降 33%; 而当平均 
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图 4  叶片熏蒸时间对生理指标响应的影响 

 
臭氧浓度升高到 81 ppb 时, 光合速率则下降一半以
上. 另外, 低于 60 ppb的臭氧可引起小麦大部分生理
和产量指标的明显下降 , 但对穗数和气孔导度的影
响不显著(图 5).  

(ⅳ) 大气 CO2浓度升高.  从光合作用和产量指
标看, 大气 CO2 浓度增加明显减轻臭氧对小麦的伤

害作用, 甚至抵消了臭氧的减产效应(图 6). 当大气
CO2和臭氧浓度同时升高时, 小麦的产量、收获指数、
穗粒数等并未出现明显的降低(即与 0 重叠). 在没有
其他复合处理的情况下 , 大气臭氧浓度增加可引起
小麦减产 30%, 籽粒重和穗粒数分别降低 22%和 11%; 
但在大气 CO2 浓度升高的情况下, 大气臭氧浓度增
加只引起小麦产量、千粒重和穗粒数在当前环境臭氧

浓度的基础上分别下降 2%, 3%和 5%. 另外, 在大气
CO2和臭氧浓度同时升高时, 叶片光合速率的下降仅
为大气臭氧浓度增加引起的降低值的 35% (图 6). 在
没有其他复合处理的情况下 , 大气臭氧浓度增加引
起叶片气孔导度降低 45%, 远大于平均结果 31% (图
1), 而与大气 CO2浓度升高复合处理, 气孔关闭的程
度明显减轻(−9%).  

3  讨论 
利用整合分析方法 , 我们定量地评价了臭氧浓

度增加对小麦叶片生理指标和产量的影响 . 结果显
示, 大气平均臭氧浓度增加到 77 ppb 可引起小麦产
量在当前浓度的基础上降低 26%, 其中 95%的置信
区间为 20%~32% (图 1), 这意味着作为全球主要的粮
食作物 , 小麦的产量在不久的将来可能遭受严重损
失. 尽管小麦穗粒数和穗数不同程度地降低, 但臭氧 

 
图 5  不同大气臭氧浓度对小麦产量形成指标的影响 

 

 
图 6  大气臭氧及与大气 CO2浓度升高复合处理对小麦产

量形成的影响 
 
对小麦籽粒重的影响(−18%)是其产量降低的主要原
因, 说明臭氧严重影响了小麦的籽粒灌浆过程. Feng
等人[29]利用开顶式装置研究发现大气臭氧浓度升高

明显增加了小麦瘪粒的数量.  
小麦叶片的生理指标 , 如光合速率和光合色素

对大气臭氧浓度增加的反应比产量要敏感得多 . 在
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135次测量中, 平均大气臭氧浓度为 79 ppb可引起叶
绿素含量降低 46%, 这表明臭氧明显加速叶片的衰
老. 在其他作物如大豆[30]、马铃薯[31]和玉米[32]等也都

发现臭氧引起了叶片早衰 . 叶片光合速率的显著降
低直接影响了碳水化合物的固定及其向籽粒中的转

运 . 气孔导度的降低说明小麦叶肉细胞内臭氧吸收
量超过一定的阈值而采取气孔部分关闭 , 因为这样
可以阻止大量的臭氧进入到叶肉细胞 , 但同时也减
少了叶片对大气CO2的吸收.  
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就小麦的类型来看 , 春小麦和冬小麦对臭氧的
响应方式是相似的(图 2). 图中冬小麦的臭氧暴露浓
度要明显高于春小麦 , 这主要因为臭氧浓度的计算
方式不同. 春小麦大都是欧洲的研究结果, 大部分是
将整个生育期的臭氧浓度进行平均 . 而冬小麦的臭
氧熏蒸都是从拔节期之后开始的 , 重要的是报道的
臭氧浓度结果大都是以实际熏蒸天数进行平均的 , 
即扣除未熏蒸天数的臭氧浓度.  

从本研究结果来看, 在小麦的灌浆期, 大气臭氧
浓度增加引起叶片的光合速率、气孔导度和叶绿素含

量等降低的程度最大(图 3), 这与大豆的研究结果相
似[19]. Pleijel等人[17]比较研究了春小麦不同生育期熏

蒸臭氧对产量损失的影响 , 结果发现在小麦灌浆期
熏蒸, 小麦的产量损失最大. 但这并不能断定这一生
育期对臭氧最敏感 , 因为臭氧对植物的作用机理是
通过累积效应达到一定程度才开始影响到植物的生

理响应, 进而影响到植物的生物量和产量, 这一观点
可由图 4证实. 我们发现当臭氧浓度为 80 ppb左右时, 
尽管熏蒸 10天以内有的叶片也出现不同程度的降低, 

但只有连续熏蒸 10 d以上叶片的光合速率和气孔导
度才有明显的降低(图 4).  

研究表明, 大气CO2 浓度增加能明显降低叶片的

气孔导度[27,33], 因此也限制了叶肉细胞的臭氧通量, 这
在一定程度可以减轻臭氧对植物的伤害. 本研究结果
也支持了这种观点, 即大气CO2 和臭氧浓度同时升高, 
小麦叶片的光合速率和叶绿素含量降低的程度远小于

当前大气CO2 浓度下臭氧浓度增加带来的负面影响; 
同时气孔关闭的程度明显减轻(图 6). Wittig等人[20]利用

整合分析方法研究了各种树木对大气臭氧和CO2 同时

升高的响应, 也发现了相似的规律. 但在大豆上的整合
分析结果恰恰相反, Morgan等人[19]发现大气CO2浓度增

加进一步加剧了臭氧浓度增加引起的气孔关闭. 在个
体水平上, 大气CO2 浓度升高明显减轻了因大气臭氧

浓度增加引起的小麦减产(图 6), 这主要因为大气CO2

浓度升高增加了小麦碳水化合物的合成及向籽粒中的

转运[34], 导致了籽粒重和小穗数的降低程度明显减轻. 
在大豆的研究也发现了相似的结果[19].  

总之 , 本研究通过整合分析方法综合各种影响
因素 , 定量地回答了将来大气臭氧浓度增加对小麦
产量形成及光合生理的影响. 结果表明, 籽粒重的降
低是大气臭氧浓度增加(77 ppb)引起小麦产量损失
(26%)的主要原因, 小麦叶片的生理指标对臭氧的反
应比产量要敏感得多, 大气 CO2 浓度升高明显减轻

臭氧引起的负作用 . 本结果仅是运用整合分析方法
研究环境变化的一个案例 , 希望国内的研究者能够
更多地将该方法运用到生态学的研究中 , 尤其是全
球气候变化的研究.  
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