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Abstract：It is important to select the most O3-tolerant cultivars to adapt to the high O3 environment. This study assessed the genotypic
differences of rice（Oryza sativa L.）exposed to elevated O3 in terms of photosynthetic characteristics and chlorophyll content at the early
and middle grain-filling stages（4 hybrid cultivars and 8 inbred cultivars）. There were two O3 treatments（A-O3：Ambient atmosphere; E-
O3：1.5 times ambient O3 concentration）based on a Free-Air O3 Concentration Enhancement system. The results showed that E-O3

decreased the light-saturated photosynthetic rate（Asat）of hybrid rice by 15.1% and 26.8%, stomatal conductance（gs）by 9.2 % and 27.4%,
and Asat of inbred rice by 8.7% and 20.4%, and gs by 20.2% and 13.1% at the early and middle grain-filling stages, respectively. While the
Asat and gs of rice decreased during these two periods, the intercellular CO2 concentration（Ci）of leaves of most rice varieties remained
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摘 要：为研究不同水稻品种光合特性及其叶绿素含量对臭氧（O3）污染响应的差异并选育O3耐受性品种，本研究基于开放式O3

浓度增加系统（O3-FACE），以 12个水稻（Oryza sativa L.）品种（4个杂交稻品种和 8个常规稻品种）为供试材料，设置两个O3处理

（A-O3：环境大气；E-O3：1.5倍环境O3浓度），分别在灌浆前期和灌浆中期测定供试水稻的叶片光合特性及叶绿素含量。结果表

明：在灌浆前期和灌浆中期，O3浓度升高使杂交稻的饱和光合速率（Asat）分别平均下降15.1%和26.8%，气孔导度（gs）分别平均下降

9.2%和 27.4%，常规稻的Asat分别平均下降 8.7%和 20.4%，gs分别平均下降 20.2%和 13.1%。两个时期水稻的Asat和 gs下降的同时，

大部分品种的叶片胞间CO2浓度（Ci）几乎维持不变，但电子传递效率（ETR）发生不同程度的变化，这说明O3浓度升高对不同水稻

品种影响的差异主要是由于ETR、叶肉细胞同化能力等非气孔因素的限制。由于O3浓度升高的累积效应，大部分供试水稻品种

的叶绿素总量在灌浆中期才出现明显下降，瞬时水分利用效率（WUE）由灌浆前期上升变为灌浆中期下降。研究表明，O3浓度升

高下不同水稻品种间的光合作用响应存在显著差异，且杂交稻比常规稻响应更敏感，其中扬两优 6号对O3最敏感，淮稻 5号和南

粳5055的O3耐受性较强。
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近地层臭氧（O3）是由氮氧化物（NOx）、挥发性有

机化合物（VOCs）等 O3前体物经过光化学反应形成

的[1]，对植被具有毒害作用[2-4]。随着工业化、城市化

进程的不断加快以及人类活动的日益加剧，过去几十

年里北半球中纬度地区的O3浓度以每年 0.5%~2%的

速度持续增长[5-6]，且一些地区O3浓度的平均小时最

高值可达 109 nmol·mol-1，远超O3对植物的危害阀值

浓度（40 nmol·mol-1）[7-8]。近几年我国O3浓度急速上

升，O3 污染对我国粮食作物的生长产生了巨大影

响[9]，造成了严重的经济损失[10]。据研究统计，当前O3
污染导致我国水稻、小麦和玉米的相对产量损失分别

达到 23%、33%和 9%[11]，仅 2014—2017年，O3污染就

导致长江三角洲地区水稻年平均减产 2.445×109 t，约
占实际产量的 9.1%，造成年平均经济损失达 10.37亿

美元[12]。

O3通过叶片气孔进入质外体后，形成活性氧自由

基（ROS）并引发氧化胁迫。当作物长时间暴露在高

浓度 O3下，ROS的累积量一旦超过植物自身的解毒

防御阈值，便会导致细胞程序性死亡，从而加速叶片

衰老、降低叶绿素含量、抑制叶片光合作用，进而造成

产量下降[13-14]。因此，探究不同水稻品种O3敏感性的

差异，选育O3耐受性品种将有利于应对O3污染对水

稻产量的危害[15]。目前研究人员已经开展了大量O3
熏蒸对水稻光合作用[16]、生理生化[17]、地上生物量、产

量[18]以及限制因素[19-20]等方面的影响研究。O3浓度升

高降低作物产量主要是由于O3通过气孔进入作物体

内破坏了光合作用机制，从而减少同化物的积累，并

改变同化物的分配[21]。利用光合速率变化可以有效

并快速评估不同水稻品种O3敏感性并揭示其机理。

如 Pang等[22]在整个水稻生育期进行 1.5倍大气 O3浓

度熏蒸试验，通过光合速率和产量指标揭示了汕优

63的O3敏感性强于武育粳 3号。因此，研究O3对不

同水稻品种光合作用的影响差异是揭示水稻品种O3
敏感性的重要手段。

Shi等[23]基于自由式O3浓度增加系统（O3-FACE）

研究了O3浓度升高对 4个我国水稻品种产量的影响，

结果表明杂交稻品种比常规稻品种产量损失更大，这

可能与O3浓度升高抑制了杂交稻品种每穗颖花数的

形成有关[24]。研究显示，O3浓度升高会对汕优 63的

品质产生不利影响[25-26]。目前已经开展了一些水稻

的O3-FACE试验，但其中大部分试验品种单一，只测

试了汕优 63、武育粳 3号等个别品种。关于O3浓度升

高下多个杂交稻和常规稻品种的响应差异鲜有研究，

对杂交稻和常规稻的O3敏感性差异了解还不够。探

究O3熏蒸对多个不同水稻品种的影响差异不仅可为

选育O3耐受性品种提供参考，而且有利于更精准地

采取减缓O3浓度升高对水稻伤害的防护措施，从而

降低O3污染对水稻产量的不利影响。因此，本试验

利用O3-FACE平台，设置两个O3处理，在水稻生长的

全生育期对 4个杂交稻品种和 8个常规稻品种进行

O3熏蒸试验，探究不同水稻品种间以及杂交稻和常规

稻间对O3浓度升高的叶片光合特性指标及叶绿素的

响应差异，为选育O3抗性的水稻品种提供科学依据。

1 材料与方法

1.1 试验区概况

试验地点位于江苏省扬州市江都区（32°25′ N，

119°43′ E），地处长江三角洲，属于亚热带湿润气候。

当地长期实行稻麦轮作体系，是典型的农田生态系

统，2009—2018年平均气温和年平均降水量分别为

16.2 ℃和 1 131.3 mm，年日照时间为 1 936.1 h，年无

霜期>290 d。
1.2 试验设计

本试验在 O3-FACE 平台中进行，平台中设有 O3
升高（E-O3）圈和环境大气（A-O3）圈各 4个。每个圈

均为直径 14 m的正八面形，通过围成正八角形的 8根

PPR管上的许多小孔向圈中心喷射O3气体，PPR管位

于作物冠层上方 20 cm左右，计算机系统通过圈中心

传感器对大气中O3浓度进行实时监测，自动调节混

合气体中的O3浓度，从而控制E-O3圈内O3浓度保持

almost unchanged and the electron transfer efficiency（ETR）changed at varying degrees, which indicated that the differences in the effects
of O3 concentration on different rice varieties was mainly due to the limitation of non-stomatal factors such as ETR and mesophyll cell
assimilation ability. Due to the cumulative effect of O3, the total chlorophyll in most of the tested rice cultivars showed significant decreases
only at the mid-grain-filling stage, and the instantaneous water use efficiency（WUE）changed from an increase at the early grain filling
stage to a decrease at the middle grain filling stage. In conclusion, there are significant differences in photosynthesis responses to E-O3

among cultivars, with hybrid rice being more sensitive than inbred rice, since it is indicated that Yangliangyou 6 is the most sensitive,
whereas Huaidao 5 and Nanjing 5055 are more tolerant.
Keywords：ozone; rice; photosynthesis; chlorophyll; O3-FACE
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为A-O3圈内O3浓度的 1.5倍。O3熏蒸从 2021年 7月

13日开始，10月 28日停止，共计 108 d，每日熏气时间

为 8：00—18：00，雨天关闭设备停止通气，暂停熏蒸

天数为 23 d，有效熏蒸天数为 85 d。整个熏蒸期间

内，A-O3圈的O3浓度日均值为 36.4 nmol·mol-1，E-O3
圈的O3浓度日均值为 52.9 nmol·mol-1。A-O3圈只对

冠层空气O3浓度进行监测，其余环境条件均与自然

环境条件一致。

本试验分别在A-O3圈和E-O3圈内设置长宽各 3
m的试验样地。每个试验样地内分别种植 12个水稻

品种，包括 4个杂交稻品种（甬优 2640、扬两优 6号、

汕优 63、丰优香占）和 8个常规稻品种（淮稻 5号、金

香玉 1号、南京 16、南粳 5055、南粳 9108、武育粳 3号、

武运粳24、扬稻6号）。2021年6月27日人工插秧，自

西向东依次种植杂交稻和常规稻，为保证试验随机

性，杂交稻内和常规稻内分别随机种植，南北向为同

一品种，每个水稻品种种植 13穴，每穴间隔为 25 cm，

每两个供试水稻品种间隔 25 cm，杂交稻与常规稻的

相邻分界间隔30 cm。试验样地采用大田常规田间管

理方式。图 1为O3熏蒸期间A-O3处理与E-O3处理的

白天10 h平均O3浓度变化。

1.3 指标测定

1.3.1 光合特性指标的测定

采用Li-6800便携式光合测定仪（LI-COR，美国）

分别于 9月 21日（灌浆前期）和 10月 2日（灌浆中期）

测定叶片光合特性指标。具体测定方法为：晴天的

9：00—11：30，在每个试验样地内选取每个品种光照

条件好、长势较一致的旗叶叶片进行光合特性指标测

定，测定时光合有效辐射设置为 1 500 μmol·m-2·s-1，

CO2 浓度设置为 410 μmol·mol-1。光合特性指标包

括：饱和光合速率（Asat）、气孔导度（gs）、叶片胞间CO2

浓度（Ci）、瞬时水分利用效率（WUE）以及表观光合电

子传递效率（ETR），其中WUE通过Asat与gs的比求得。

1.3.2 叶绿素总量的测定

分别于 9月 21日和 10月 2日选取完成光合特性

指标测定的叶片，用打孔器取直径为 0.7 cm的圆形叶

片，将其放入 2 mL 95%的乙醇中浸泡，并放入 4 ℃冰

箱中黑暗保存直至完全褪色。将提取液分别于 664、
649 nm 与 470 nm 处测定吸光度，并根据 Lichtenthal⁃
er[26]的方法得到叶绿素总量（Total chl）。

1.4 数据统计分析

采用Excel 2016对试验数据进行初步整理，利用

JMP 11.0检验数据的正态性与方差齐性，统计分析采

用裂区试验设计，以O3处理为主区，品种为裂区，运

用 JMP 11.0中的裂区设计方差模型对各变量进行方

差分析，采用 t双尾检验分析单一品种不同O3处理下

各变量的显著性差异。采用Origin 2022制图，柱形图

中的数据为平均值±标准误差（SE）。

2 结果与分析

2.1 O3浓度升高对不同水稻品种的影响

灌浆前期，O3浓度升高显著降低了供试水稻的

Asat和 gs（P<0.01），不同品种的 Asat和 gs的差异也均达

到显著水平（P<0.05）。灌浆中期，O3浓度升高显著降

低了供试水稻的 Asat（P<0.05），且不同品种的 Asat的差

异也达到显著水平（P<0.05），而 gs变化不显著。在任

一生育期，O3与品种间的交互作用均未对 Asat和 gs产

生显著影响（图2）。

由图 2（a）和图 2（b）可见，O3浓度升高下，灌浆前

期丰优香占、灌浆中期扬两优 6号和扬稻 6号的Asat分

别显著下降 16.7%、40.4%和 22.0%。由图 2（c）和图 2
（d）可见，O3浓度升高下，灌浆前期南粳 9108、武运粳

图1 O3熏蒸期间日10 h平均O3浓度变化

Figure 1 Change of daily 10-hour mean O3 concentration during ozone fumigation
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C1代表甬优2640，C2代表扬两优6号，C3代表汕优63，C4代表丰优香占，C5代表淮稻5号，C6代表金香玉1号，C7代表南京16，C8代表南粳5055，
C9代表南粳9108，C10代表武育粳3号，C11代表武运粳24，C12代表扬稻6号。C1~C4为杂交稻，C5~C12为常规稻。*P<0.05，**P<0.01。下同。
C1 stands for Yongyou 2640，C2 stands for Yangliangyou 6，C3 stands for Shanyou 63，C4 stands for Fengyouxiangzhan，C5 stands for Huaidao 5，C6 stands
for Jinxiangyu 1，C7 stands for Nanjing 16，C8 stands for Nanjing 5055，C9 stands for Nanjing 9108，C10 stands for Wuyujing 3，C11 stands for Wuyunjing

24，and C12 stands for Yangdao 6. C1-C4 are hybrid rice，C5-C12 are inbred rice. *P<0.05，**P<0.01. The same below.
图2 O3浓度升高对不同水稻品种叶片饱和光合速率（Asat）和气孔导度（gs）的影响

Figure 2 Effects of elevated O3 concentration on light-saturated photosynthetic rate（Asat）and stomatal conductance（gs）in leaves of
different rice cultivars
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24和灌浆中期扬两优 6号的 gs分别显著下降 31.6%、

35.1%和47.5%，其余品种的Asat和gs变化均不显著。

如图 3所示，两个时期O3浓度升高对供试水稻的

Ci和WUE值均无显著影响，不同品种的Ci和WUE值

的差异均达到显著水平。O3和品种间的交互作用对Ci
和WUE的影响在灌浆前期达到显著水平（P<0.01）。

由图 3（a）和图 3（b）可见，O3浓度升高下，灌浆前

期武运粳 24的Ci值显著下降，淮稻 5号在两个时期的

Ci值均显著变化。由图3（c）和图3（d）可见，O3浓度升

高下，武运粳 24 在灌浆前期的 WUE 值显著上升

38.9%，淮稻 5号在灌浆前期和灌浆中期的WUE值分

别显著上升 28.1%和显著下降 26.5%，其余品种的 Ci
和WUE值变化均不显著。

如图 4所示，两个时期O3浓度升高对供试水稻的

ETR值和Total chl值均无显著影响，而不同品种Total
chl值的差异在两个时期均达到显著水平（P<0.01），

不同品种的 ETR 值差异在灌浆中期达到显著水平

（P<0.05）。在任一生育期，O3与品种间的交互作用均

未达到显著水平。灌浆前期O3浓度升高下甬优 2640
和丰优香占的ETR值分别显著下降 34.2%和 32.0%，

其余品种的ETR值和Total chl值变化均不显著。

2.2 O3浓度升高对杂交稻和常规稻的影响

由表 1可知，杂交稻在O3浓度升高下，Asat和ETR
值在灌浆前期分别平均显著下降 15.1%和 24.5%，在

灌浆中期均无显著变化；gs在灌浆前期变化不显著，

在灌浆中期平均显著下降 27.4%；WUE由灌浆前期的

小幅度下降变为灌浆中期的小幅度上升。在O3浓度

升高下，常规稻的 Asat在两个时期变化均不显著，gs在

灌浆前期平均显著下降 20.2%，但在灌浆中期变化不

显著；ETR 由灌浆前期的几乎不变到灌浆中期的下

降；WUE由灌浆前期的上升变为灌浆中期的小幅度

下降。杂交稻和常规稻的Ci在两个时期几乎维持不

变，Total chl在灌浆中期下降。

3 讨论

光合作用是作物积累有机物的主要过程，可维持

作物的生长。叶绿素是植物进行光合作用的主要色

素，是影响光合作用的重要因子。随着水稻进入灌浆

期，植株内部碳、氮代谢发生变化，光合机构不断损

伤，上部叶片的光合功能迅速衰退，叶片逐渐衰老，叶

绿素含量逐渐降低，O3浓度升高会加速这一进程。本

研究发现，灌浆中期水稻的Asat、gs和 Total chl值普遍

低于灌浆前期，这主要与O3浓度升高对水稻生长的

影响具有累积效应有关。不同水稻品种的光合特性

对O3胁迫的响应差异显著，且杂交稻的 Asat、gs和ETR
值的响应比常规稻更明显，表明杂交稻比常规稻对

O3胁迫更敏感。O3具有强氧化性，高浓度O3通过叶

片气孔进入植物体内会损害叶片表观特征，导致叶片

的光合速率降低[27-29]。进入质外体的O3通量受气孔

交换速率的调控，而气孔数量、大小以及开度等又决

定了O3进入质外体空间的速率[30]，由此可见，气孔因

素对于调控植物对O3的吸收有重要作用。Ainsworth
等[31]对在O3-FACE中进行的水稻试验进行整合分析

发现，相较于过滤空气环境，水稻在 O3 浓度为 59
nmol·mol-1 的环境中生长时，其叶片 Asat 平均下降

28%，在O3浓度为 55 nmol·mol-1的环境中生长时，其

叶片 gs平均下降 23%。本试验中，灌浆前期和灌浆中

期分别有丰优香占、扬两优 6号和扬稻 6号的Asat显著

下降，其他品种的Asat变化不显著，这表明不同水稻品

种的Asat对O3胁迫的响应存在差异，且丰优香占、扬两

优 6号和扬稻 6号对O3较敏感。研究普遍发现O3浓

度升高会导致植物 gs下降，gs降低一方面限制CO2的

进入、降低光合作用，另一方面也是植物应对O3浓度

升高的一种保护性机制[32]，即植物通过降低 gs来减少

进入体内的 O3通量，从而抵抗 O3浓度的升高[33]。本

试验中，两个时期均有不同品种的 gs显著下降，表明

O3浓度升高对不同水稻品种的gs的影响存在差异。

O3浓度升高可以通过气孔因素和非气孔因素共

同影响 Asat，Ci是水稻光合作用的直接限制因子，其变

化方向是判断光合速率变化主要受气孔因素还是非

气孔因素影响的重要依据。Feng等[19]利用O3-FACE
探究O3浓度升高对 5个冬小麦品种光合作用影响的

差异时发现，O3对不同冬小麦品种光合作用影响的差

异主要取决于非气孔因素（如抗氧化酶）而不是 gs。

本试验中，在两个时期不同水稻品种的 Asat和 gs下降

的同时，大部分品种的Ci几乎维持不变且ETR发生不

同程度的变化，这说明O3浓度升高对不同水稻品种

影响的差异主要由于ETR、叶肉细胞同化能力等非气

孔因素的限制。灌浆前期杂交稻的Asat和ETR值显著

下降，常规稻的Asat小幅度下降且ETR值维持不变，这

表明O3浓度升高对杂交稻和常规稻的光合作用影响

存在差异，且对杂交稻影响更大，其差异可能与ETR
的限制有关。

WUE 是解释植物固碳耗水权衡关系的重要指

标，提高WUE有利于提高植物单位耗水能力下的碳

固定量。现有研究利用O3-FACE分别探究了O3浓度
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升高对几个水稻品种的WUE、光合生化能力和Ball-
berry模型参数的影响。Masutomi等[34]通过光合模型

模拟发现，高浓度O3主要是通过影响汕优 63的叶片

光合和气孔回归关系中的截距来降低叶片的WUE。
在本研究中，O3浓度升高下常规稻的WUE由灌浆前

期的上升变为中期的小幅度下降，造成这种变化的原

因主要是O3浓度升高导致灌浆中期大部分常规稻品

种叶片光合作用降低大于 gs的降低，光合与气孔呈现

解耦合关系[35]，进而导致WUE降低。研究发现O3浓

度升高会降低叶片叶绿素含量[36]，促进膜脂过氧化作

用，损害水稻膜系统，促使叶片叶绿素降解导致的叶

绿素含量迅速下降并加剧叶片衰老。本试验中，O3浓

图3 O3浓度升高对不同水稻品种叶片胞间CO2浓度（Ci）和瞬时水分利用效率（WUE）的影响
Figure 3 Effects of elevated O3 concentration on intercellular CO2 concentration（Ci）and instantaneous water use efficiency（WUE）in

leaves of different rice cultivars
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度升高下不同水稻品种 Total chl主要在灌浆中期下

降，且杂交稻和常规稻的响应相似，这主要与叶绿素

含量对O3浓度升高的响应具有累积效应有关[19]。

水稻光合速率变化是有效且快速评估不同水稻

品种O3敏感性的重要依据。考虑到不同品种生育期

对O3响应的差异，本试验利用O3浓度升高下水稻品

种两个时期Asat下降均值并结合变化显著性进行不同

品种O3敏感性的筛选。本研究中仅扬两优 6号在两

个时期的 Asat下降均值大于 25%，且其 Asat在灌浆中期

显著下降，表明扬两优 6号对 O3敏感性最强；淮稻 5
号和南粳 5055在两个时期的 Asat下降均值小于 10%，

且其 Asat在两个时期变化均不显著，表明供试品种中

淮稻 5号和南粳 5055对O3抗性强。现有研究表明相

比于常规稻，O3浓度升高下杂交稻的响应变化更明

显[22-23]。本研究中，O3浓度升高下杂交稻比常规稻的

光合特性指标响应更显著，且更多的常规稻品种的

图 4 O3浓度升高对不同水稻品种叶片表观光合电子传递效率（ETR）和叶绿素总量（Total chl）的影响
Figure 4 Effects of elevated O3 concentration on apparent photosynthetic electron transfer efficiency（ETR）and total chlorophyll

（Total chl）in leaves of different rice cultivars
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O3抗性更强，如淮稻5号、南粳5055等，这表明杂交稻

比常规稻对O3胁迫更敏感。总之，本研究结果表明，

O3浓度升高对不同水稻品种光合作用的影响存在差

异，对叶绿素影响差异不显著，杂交稻的O3敏感性强

于常规稻。未来可结合水稻品种抗氧化特性、产量构

成等指标验证本试验结论并进一步深入研究，为研究

不同水稻品种对高浓度O3胁迫的响应机制提供可靠

依据，为O3耐受性品种选育以及减缓O3污染对水稻

的影响提供科学指导。

4 结论

O3浓度升高下不同水稻品种间光合作用响应存

在品种差异，叶绿素含量变化差异不显著，杂交稻比

常规稻对O3胁迫的敏感性更强。O3浓度升高对不同

水稻品种光合作用影响的差异主要由于电子传递速

率等非气孔因素的限制。基于水稻饱和光合速率变

化值，本试验选用的品种中扬两优 6号对O3最敏感，

淮稻 5号和南粳 5055对O3抗性强，这 2个抗性品种在

O3污染下可广泛种植。
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日期
Date

9月21日

10月2日

指标
Index
Asat

gs

Ci

WUE
ETR

Total chl
Asat

gs

Ci

WUE
ETR

Total chl

杂交稻 Hybrid rice
A-O3

24.1±0.6
0.508±0.022
304.7±1.3
48.2±1.1
168.2±2.7

0.166±0.006
16.9±0.4

0.344±0.004
303.6±1.0
50.3±0.8

127.9±11.0
0.114±0.010

E-O3

20.4±0.2
0.461±0.021
309.7±4.1
45.9±2.3

127.0±11.3
0.166±0.008

12.4±1.9
0.249±0.028
305.1±4.9
51.3±2.4
108.4±3.6

0.097±0.008

响应幅度%
-15.1**
-9.2ns
1.7ns
-4.8ns
-24.5*
-0.3ns
-26.8ns
-27.4*
0.5ns
2.0ns

-15.2ns
-14.8ns

常规稻 Inbred rice
A-O3

22.5±0.4
0.569±0.011
317.3±2.5
40.5±1.5
136.6±5.2

0.174±0.004
15.8±0.7

0.306±0.024
300.2±2.7
52.9±1.9
114.6±8.9

0.125±0.006

E-O3

20.6±0.8
0.454±0.019
308.9±4.6
46.6±2.4

137.1±11.2
0.176±0.011

12.6±1.1
0.266±0.027
308.4±2.8
48.8±1.7
100.6±2.3

0.111±0.009

响应幅度%
-8.7ns
-20.2**
-2.7ns
15.0ns
0.3ns
1.1ns

-20.4ns
-13.1ns
2.7ns
-7.8ns
-12.3ns
-11.5ns

表 1 O3浓度升高对杂交稻和常规稻的影响

Table 1 Effects of elevated O3 concentration on hybrid rice and inbred rice
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