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摘 要：采用开顶式气室（OTC），对水稻“3694繁”（Oryza sativa L. 3694 Fan）进行田间原位臭氧（O3）熏气实验，研究了不同 O3浓度

熏气处理下水稻光合色素、气体交换参数以及产量的响应。实验设置分 4个水平：过滤大气组（CF，10 nL·L-1）、自然大气组（NF，40
nL·L-1）和两个不同浓度的 O3处理组（O1：100 nL·L-1；O2：150 nL·L-1）。结果表明：（1）与 CF组相比，两个不同浓度的 O3处理均导致

水稻叶片光合色素含量大幅度下降，加速水稻的衰老过程；（2）在实验进程中，O3处理导致水稻叶片气体交换参数发生显著变化，

饱和 CO2浓度的净光合速率（Psat）、气孔导度（Gs）、水分利用效率（WUE）、气孔限制值（Ls）和羧化效率（CE）均呈现下降趋势，表明 O3

浓度的升高使水稻光合作用对 CO2的利用效率降低，水稻在灌浆期对 O3最为敏感；（3）O3处理使水稻产量损失明显，当 AOT40值
达到 2.32 μL·L-1·h时，就能导致水稻产量 10％的减产。
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臭氧胁迫对水稻光合作用与产量的影响
郑飞翔，王效科，张巍巍，段晓男，侯培强

（中国科学院生态环境研究中心城市与区域生态国家重点实验室，北京 100085）
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Abstract：In order to investigate the effects of elevated ozone concentration on the leaf photosynthesis and yield loss of rice （Oryza sativa L.
3694 Fan）, we planted rice using open-top chambers（OTC）in situ in Jiaxing, Zhejiang Province and applied four treatments:charcoal-fil－
tered air（CF, 10 nL·L-1）, unfiltered air（NF, 40 nL·L-1）, and charcoal-filtered air with ozone additions（O1：100 nL·L-1; O2：150 nL·L-1）.
Rice was exposed to ozone concentrations from July 29 to October 11, 2007 and the actual days of exposure was 54. Photosynthetic pigments,
gas exchange parameters and yield of rice were determined. All results indicated that elevated ozone had significant effects on rice photosyn－
thesis and yield loss:（1）Compared to CF, the content of rice photosynthetic pigments declined markedly under O1 and O2 treatments and o－
zone accelerated rice leaf senescence;（2）The gas exchange parameters, including the CO2 saturated rate of photosynthesis（Psat）, stomatal
conductance（Gs）, water usage efficiency（WUE）, stomal limit value（Ls）and carboxylation efficiency（CE）significantly decreased, indicat－
ing the decrease in CO2 usage efficiency on the photosynthesis of rice under the exposure of elevated ozone concentrations. Rice was the most
sensitive to O3 at grain filling stage;（3）The effects of elevated ozone on the photosynthesis was embodied in the rice yield loss and the rice
yield loss reached 10% when AOT40（Accumulated exposure over athreshold ozone concentration of 40 nL·L-1）was 2.32 μL·L-1·h.
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臭氧（O3）是光化学烟雾污染的主要成分，已成

为危害最严重的二次污染物之一，对陆地植被有很

强的植物毒素作用[1]。近几十年来，由于大量使用化
石燃料、含 N 化合物，大气中氮氧化物（NOx）、挥发
性有机化合物（volatile organic compounds，VOCs）浓
度剧增，导致近地层 O3浓度不断升高，污染范围不

断扩大[2]。长江三角洲地区是我国水稻的主要产区之
一，近年来 O3浓度逐年攀升，目前平均监测浓度可达

50～60 nL·L-1，O3污染已成为该地区农作物产量损失

的一个主要原因[3-6]。
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利用开顶式气室（Open-top chamber，OTC）在田
间自然条件下研究 O3对植物生长的影响，气室内小

环境比较接近自然状况，结果相对可靠[7-8]。目前是研
究近地层大气污染对地表生物影响的有效工具，在国

内外研究中得到了大量采用 [3-10]。但由于 O3的活性

高，熏气浓度不易控制，气室内一般采用的是固定浓

度的处理。本研究运用自制的改进型开顶式气室[7-8]，

气室内部 O3浓度与外界 O3浓度同步变化，在田间原

位条件下，分析了不同浓度 O3熏气对水稻叶片光合

色素、叶片气体交换参数和产量的影响，为 O3胁迫对

水稻产量损失的临界指标的评估和环境评价提供理

论依据和科学指导。

1 材料和方法

1.1 实验材料与设计
实验样地位于浙江省嘉兴市秀洲区双桥农场（31°

53′N，121°18′E）。该农场地处长江三角洲杭嘉湖平原
腹心地带，年平均气温 15.9℃，年均降水量 1 168.6
mm，年均日照 2 017.0 h。
实验用水稻品种为 3694繁（Oryza sativa L.），种

子由浙江省嘉兴市秀洲区农科所提供。2007年 5月
25日播种，6月 29日移栽水稻苗至实验小区内。小区
面积约 3 m2，施用 375 g 复合肥作为底肥，每小区种
植 12×11丛水稻，每丛 4株秧苗。

O3熏气从 2007 年 7 月 29 日水稻拔节期开始，
2007年 10月 11日水稻完熟期熏气结束，熏气时间从
每天 9：00到 17：00结束，共 8 h，扣除阴雨天气的影
响，实际熏气天数是 54 d，通过自制的开顶式气室
（Open-top chamber）[7-8] 进行大气 O3 浓度动态变化

的田间原位实验。开顶式气室由钢筋和聚乙烯塑料
薄膜构建，主要包括大气过滤系统、鼓气系统、O3发

生和加入系统、布气系统、暴露室、O3浓度控制系统

和数据自动采集系统组成。O3由医用氧（纯度为

99.5％）通过浙江省余姚市圣莱特电器有限公司生产
的 O3发生器生成，O3浓度通过 ML9810B型 O3分析

仪（Monitor公司，美国）进行动态监测。
试验共设 4 种 O3浓度水平：（1）活性炭过滤的
大气（charcoal-filter，以下称 CF，日平均 O3浓度为 10
nL·L-1）；（2）自然大气（non-filter，以下称 NF，日平均
O3浓度为 40 nL·L-1）；（3）低浓度 O3处理（O1）：日平
均熏气 O3 浓度为 100 nL·L-1；（4） 高浓度 O3 处理

（O2），日平均熏气 O3浓度为 150 nL·L-1。每个处理 3
个重复，共 12个 OTC气室，排成 4行 3列，每个气室

面积是 2 m×2 m，各气室之间有 2 m×3 m的保护行，
田埂宽 0.5 m，具体气室分布如图 1所示。CF、NF、O1
和 O2 的 AOT40 值分别为 3.99、5.08、13.83 和 32.08
μL·L-1·h。在整个水稻生长期内所有的田间管理方式
与当时耕作方式保持一致，其他因素如水肥条件、病
虫害等不成为本实验的限制因子。

1.2 测定方法
光合色素：叶绿素和类胡萝卜素含量用 80％丙酮
提取，采用 Amon法测定[11]，单位为 mg·g-1。采样测定
时间分别为 7月 22日（水稻拔节期），8月 8日（水稻
分蘖期），9月 7日（水稻扬花期），10月 4日（水稻乳
熟期）。
水稻叶片气体交换参数：采用 CIRAS－1便携式
光合作用测定系统（PP Systems LnC，英国）在控光条
件下（PPFD：1 400 μmol·m-2·s-1）分别测定各个处理组
水稻旗叶叶片在不同 CO2浓度（50～2 000 μmol·mol-1）
下的光合响应曲线，测定时间分别为 8月 23日（水稻
始穗期），9月 10日（水稻扬花期），9月 25日（水稻灌
浆期），10月 3日（水稻乳熟期）。
根据光合曲线计算饱和 CO2浓度下的叶片净光合

速率（Psat）和羧化效率（carboxylation efficiency，CE）[12]。
水分利用效率（Water usage eficiency，WUE）由光合速
率与蒸腾速率之比计算求得[13]。气孔限制值（Stomal
limit value，Ls）按 Berry和 Bjorlonan[14]的方法计算，即

Ls=1-Ci/Ca
式中：Ci为植物叶片胞间CO2浓度，Ca为环境CO2浓度。
产量：2007年 11月 2日水稻收获以后统计每个
小区的水稻干重，根据面积得出产量。
1.3 数据分析
采用 Microsoft Excel 2007 软件进行数据处理与
制图，采用 SPSS 13.0统计软件对数据进行方差分析
（ANOVA）。
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2 结果与分析

2.1 光合色素
在 7月 22日第一次采样测定时（此时还未进行

O3熏气），各个处理组的各种光合色素含量无明显差

异，表明此时各个处理组水稻生长基本处于同一水

平。在整个的测定时间内，CF和 NF处理组的叶绿素
a和叶绿素 b含量均是先升高后下降，而类胡罗素含
量缓慢上升，与水稻生长进程一致，两个处理组之间

没有明显差异（图 2）。
经过 O3熏气处理后，O1和 O2处理组各种光合

色素含量均随熏气时间的增加而大幅下降，但不同

O3处理下光合色素含量下降幅度不同，随着 O3浓度

升高光合色素下降幅度增大。与 CF组 8月 8日测量
值相比，同一测量时间点 O1处理组叶绿素 a、叶绿素
b 和类胡萝卜素含量分别下降 27.22％、34.27％和
22.89％；O2处理组叶绿素 a、叶绿素 b和类胡萝卜素
含量分别下降 35.00％、39.33％和 28.92％。与 CF组 9
月 7日测量值相比，同一测量时间点 O1处理组叶绿
素 a、叶绿素 b和类胡萝卜素含量分别下降 32.22％、
40.30％和 31.65％；O2处理组叶绿素 a、叶绿素 b和类
胡萝卜素含量分别下降 35.56％、44.02％和 31.65％。
与 CF组 10月 4日测量值相比，同一测量时间点 O1
处理组叶绿素 a、叶绿素 b和类胡萝卜素含量分别下
降 51.63％、48.15％和 37.66％；O2处理组叶绿素 a、叶
绿素 b和类胡萝卜素含量分别下降 60.78％、62.04％
和 46.75％。
叶绿素和类胡萝卜素是光合过程中吸收光能的

色素。色素含量和比例随物种、环境和叶片年龄的变
化而变化。叶绿素 a和 b的比例在同一种植物中有相
当大的变化。类胡萝卜素在植物体内具有双重作用，
即吸收光能和保护光合膜的抗氧化功能。通过比较发
现，随着熏气的进行，经过 O3熏气的水稻叶片光合色

素均呈现不同程度的下降。其中，叶绿素 b下降幅度
最大，类胡萝卜素下降幅度最小。在熏气前期，O1和
O2处理组之间水稻叶片光合色素含量无明显差异，
但在熏气后期，两个处理组之间的水稻叶片光合色素

含量差异极显著（P<0.01），表明不同浓度 O3熏气对

水稻的叶片生长产生的效果不同，O3熏气浓度越高，

叶片光合色素含量越低。
2.2 水稻叶片气体交换参数
2.2.1 饱和 CO2浓度的净光合速率（Psat）

Psat反映了光反应活性，即光合电子传递和光合

磷酸化活性，因而又被称为光合能力。如表 1所示，在
8月 23日第一次测定水稻叶片气体参数时，O2处理
组 Psat明显低于其他 3个组（P<0.05，此时 O3熏气已

经开始 30 d），随着水稻生长期和熏气的进行，除了
O2处理组，其他 3个处理组 Psat均存在先上升后下降

的趋势，表明水稻 Psat随着生长期变化，灌浆期 Psat最

高，表明此时水稻生理活动最为活跃，对 O3作用也更

为敏感；高浓度 O3（O2 处理组）水稻 Psat值呈现一直

下降趋势，表明此时 O3对水稻的影响幅度大于其生

长期变化的影响幅度，使 Psat明显降低（P<0.01）。
实验中水稻叶片 Psat 随着 O3浓度的升高而下
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表 1 不同处理水稻叶片气体交换参数的变化
Table 1 Changes on gas exchange parameters of rice leaves among the treatments

注：所有参数的测定值表示为“均值±标准差”，不同字母表示在 5%水平差异显著。
Notes:All values are given by "mean ± standard errors"，different letters within the column stand for significant difference at P<0.05 level.

采样时间
（time）

处理
（group）

饱和 CO2浓度的净光合速率/
（Psat）μmolCO2·m-2·s-1

羧化效率（CE）/
mol·m-2·s-1

气孔导度（GS）/
mmol·m-2·s-1

气孔限制值
（Ls）

水分利用效率
（WUE）/μmol·mol-1

8月 23日 CF 64.63±0.64a 0.16±0.01a 474.67±7.64a 0.34±0.00a 2.32±0.02a

NF 61.88±0.83b 0.15±0.01ab 437.33±10.02b 0.35±0.01b 2.17±0.04b

O1 61.29±0.25b 0.15±0.00b 773.67±22.05c 0.24±0.00c 1.67±0.01c

O2 57.86±0.56c 0.09±0.01c 650.00±21.63d 0.22±0.01d 1.60±0.07c

9月 10日 CF 50.29±0.71a 0.09±0.01a 463.00±5.00a 0.42±0.00a 7.30±0.27a

NF 58.05±0.20b 0.15±0.00b 444.00±8.19b 0.46±0.01b 4.49±0.14b

O1 47.12±0.97c 0.12±0.01c 221.00±5.57c 0.40±0.01c 4.20±0.09b

O2 46.34±0.16c 0.08±0.00a 211.00±14.73c 0.30±0.01d 2.01±0.07c

9月 25日 CF 63.47±0.87a 0.24±0.01a 382.67±4.73a 0.46±0.01a 3.40±0.47a

NF 79.23±7.80b 0.32±0.09a 371.33±16.65a 0.54±0.01b 2.91±0.04ab

O1 60.22±0.27a 0.13±0.00b 247.00±5.57b 0.45±0.01a 2.51±0.05b

O2 38.23±0.12c 0.09±0.00c 207.00±1.00c 0.20±0.04c 1.17±0.25c

10月 3日 CF 53.60±2.04a 0.20±0.02a 317.00±7.00a 0.49±0.01a 3.62±0.06a

NF 58.54±0.32b 0.22±0.01a 221.00±3.61b 0.49±0.01a 2.76±0.08b

O1 39.68±0.14c 0.08±0.00b 187.00±2.00c 0.20±0.01b 0.98±0.04c

O2 33.95±1.23d 0.07±0.01b 113.00±6.24d 0.28±0.01c 1.56±0.04d

降，且在实验后期下降愈显著（10月 3日 O1和 O2处
理组 Psat 相对同期 CF 组 Psat 分别下降 25.97％和
36.67％），表明水稻光合产量累积减少，影响了水稻生
物量的形成。叶片 Psat可反映 RuBP（1，5-二磷酸核酮
糖）再生速率[15]，本实验中 O3处理后水稻叶片Psat下

降，也表明 O3使水稻叶片 RuBP再生速率降低。
2.2.2 羧化效率（CE）
在低 CO2浓度条件下，CO2浓度是光合作用的限

制因子，直线的斜率（CE）受羧化酶活性和量的限制。
因而，CE被称为羧化效率。CE值大，则表示在较低的
CO2浓度下有较高的光合速率，亦即 Rubisco（核酮
糖-1，5-二磷酸羧化酶/加氧酶）的羧化效率较高。
在各个处理组中（表 1），随着实验进程的进行，

在 9月 25日水稻处于灌浆期时，CE值到达最大，表
明此时 Rubisco的羧化效率相对较高，水稻的生长处
于最旺盛时期。同一时期 O3处理组（O1，O2）的 CE
值明显小于非 O3处理组（NF，CF）的 CE值（P<0.01），
表明 O3对水稻羧化效率影响较大，O3浓度越高，其羧

化效率越低。同一处理的羧化效率呈现出先升后降的
趋势（CF组和 NF组 CE在灌浆期处在最高点），表明
不同生长期水稻光合作用对 CO2的利用效率不同且

灌浆期是最关键时期，同时，O3浓度的升高使光合作

用对 CO2的利用效率降低。

2.2.3 气孔导度（Gs）与气孔限制值（Ls）
气孔导度表示的是气孔张开的程度，影响光合作

用，呼吸作用及蒸腾作用。气孔导度与蒸腾作用成正
比，与气孔阻力呈反比。在 O3熏气前期（8月 23日），各
个处理组之间的气孔导度呈现不规则变化，这可能是

由高体积分数 O3急性暴露严重改变叶片细胞功能所

致。但是随着熏气实验的进行，O3处理组的气孔导度均

呈现下降趋势，且随着 O3浓度的升高而降低（表 1）。
气孔限制值是气孔开度与其工作效率的综合反

映，能够对植物光合速率、蒸腾速率以及水分利用效
率产生影响[16]。在实验前期，高 O3浓度处理组（O2）Ls
值下降明显（P<0.05），而实验后期（10月 3日），两个
O3处理组 Ls值均呈现极显著下降趋势（P<0.01）。
2.2.4 水分利用效率（WUE）
水分利用效率指的是植物消耗单位水分所产生的

同化物质的量，是对植物光合、蒸腾特性的综合反映，
是评价植物生长适宜程度的综合生理生态指标[17]。在本
实验中，各个实验阶段 O3熏气组的WUE值低于 CF
组（P<0.05），表明 O3使水稻产生同化物质量的减少，对

水稻生物量的累积产生了严重的不利影响（表 1）。
2.3 水稻产量变化

2007 年 11月 2日水稻收获后统计每个小区所
得水稻穗粒干重，根据小区面积计算得出水稻产量，
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CF和 NF处理组水稻产量分别为 6 978.0和 7 000.5
kg·hm-2，O1和 O2处理组水稻产量分别为 4 689.0和
2 911.5 kg·hm-2。从水稻产量上来看，CF和 NF处理
组之间无明显差异，而 O1和 O2处理组的产量则显
著下降（P<0.01），且 O3浓度越高下降幅度越大。
欧美一些研究表明，高浓度 O3长期暴露对农作

物造成的负面影响是 O3累积效应引起的，在研究 O3

暴露时如果只考虑 O3浓度是不合理的。根据长期的
研究资料，他们提出了 O3剂量的概念[18-19]。联合国欧
洲经济委员会（UNECE）确定的农作物受害的临界 O3

浓度为 40 nL·L-1，并且建立了 AOT40指标（Accumu－
lated exposure over athreshold ozone concentration of 40
nL·L-1，40 nL·L-1为临界浓度）[20]，即 AOT40为大气中
O3浓度高于 40 nL·L-1时的小时累计效应指数：

AOT40（μL·L-1·h）=Σ（CO3 -40）

以过滤大气组水稻产量为基准值，用其他处理组

水稻产量与之的比值得出水稻产量损失比。用水稻产
量损失比作纵坐标，以实验期间的臭氧 AOT40值为
横坐标，得出图 3。从图中可以看出，AOT40值和水稻
产量损失比达到明显的线性相关，其相关系数是

0.907，达到极显著水平，表明 O3熏气对水稻产量产

生了极为明显的影响。由这条曲线可以算出水稻产量
损失 10％的 AOT40值为 2.32 μL·L-1·h时，即当大气
中的 O3浓度高于 40 nL·L-1时的小时累计效应指数

为 2.32时，就能造成水稻 10％的产量减产。

3 讨论

本实验结果表明，两个 O3处理组的水稻叶片光

合色素含量随着熏气时间的增加而急剧下降，且高浓

度 O3处理组光合色素含量下降幅度更大。叶绿素是
植物光合作用的关键物质和有机营养的基础。刘道
宏[21]认为叶绿素含量下降是叶片衰老最明显的特征。
研究表明[22-24]，叶绿素含量的下降与叶绿体膜系统膜

质过氧化有关，O3加剧了膜脂过氧化作用，对水稻的

膜系统产生损害，使叶片叶绿素降解导致叶绿素含量

迅速下降，叶片衰老加剧。在高浓度 O3处理下，水稻

叶片伤害程度加深且出现受害症状的时间提前。此
外，在田间实际观察实验中也发现两个 O3处理组的

水稻叶片黄化速度加快且黄化斑增大，水稻抽穗延迟

但成熟提前，使水稻的生长期缩短，说明 O3能够加速

水稻的衰老进程。
在实验中，O2处理组 4个测量点水稻叶片 Psat呈

下降趋势，气孔导度也大幅度下降，即水稻叶片 Psat下

降与气孔导度降低相伴发生。O3对气孔导度的影响，

必然会引起气体交换频率发生改变，尤其是 O3引起

气孔关闭，而气孔关闭是 O3引起光合作用下降的原

因[25]。气孔关闭可以限制 CO2进入植物体内，减少了

光合作用对 CO2的吸收，使光合速率受到影响，之前

的研究也说明了这一点[10，26-27]。Farquhar与 Sharke[15]认
为，如果胞间 CO2浓度和净光合速率变化方向相反，

且气孔限制值减小，则认为净光合速率下降应归因于

叶肉细胞同化能力的降低，是非气孔限制的结果。根
据气孔限制值的计算公式，气孔限制值是与胞间 CO2

浓度成反比例关系的。在 O3熏气时间内气孔限制值

与 Psat变化一致，说明胞间 CO2浓度与 Psat的变化方

向相反，也就表明非气孔限制是 O3胁迫水稻光合速

率降低的原因之一。
作物的减产通常由光合作用能力降低和供应繁

殖器官生长发育以及种子形成所需营养物质的吸收

能力降低所致[28-30]。在实验中，与 CF组相比，两个不
同浓度的 O3处理均使水稻叶片光合色素含量下降，

抑制了水稻的光合作用，使光合作用对 CO2的利用效

率降低，影响水稻干物质的生产，从而使水稻产量降

低。大量研究发现，O3暴露通常通过降低穗数（或荚

数）和每穗、每小穗（或每荚）籽粒数以及单粒重来降
低作物的产量[31-32]。在我国长三角地区的研究也表明，
O3主要通过影响水稻的穗部形状特别是穗部的一次

枝梗和二次枝梗分化以及产量构成如穗粒数、结实
率、千粒重、单穗粒重等带来水稻产量的损失[33-34]。灌
浆期是水稻籽粒产量形成的重要时期[35-36]，在测定水

稻叶片气体交换参数的 4个时间点中，水稻在其灌浆
期对 O3最为敏感，表明灌浆期 O3熏气对水稻产量的
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影响最大。因此，在评估 O3对水稻的影响时，应特别

关注 O3对水稻灌浆期的影响。
我们采用了 100和 150 nL·L-1两个 O3熏气浓度，

其产量损失比与臭氧 AOT40值呈明显线性关系（P<
0.01）。O3对水稻光合作用的影响最终在水稻产量上

得到体现，两个不同浓度的 O3处理明显降低了水稻

的产量，且浓度越高，降低幅度越大。NCLAN研究表
明，当 O3季节平均浓度达到 60~70 nL·L-1，几乎所有

作物产量均有不同程度的下降，并且降幅与 O3浓度

的增加呈线性关系[37-38]。Mills等[39]在总结 Kobayashi
等[6]人数据的基础上得出了水稻产量损失比与 AOT40
值的关系方程为

y=-0.003 9x+0.94（R2=0.20）（该值为 3个月内统
计所得）。在本实验中，所得的以下方程与 Mills方程
的结果类似：

y=-0.017 5x+0.940 6（R2=0.822 6）
本次实验为田间原位实验，其实验品种仅有

“3694繁”一个品种，实验时间仅为一个生长季，因此
实验结果仅能在一定程度上反应 O3浓度 AOT40值
与水稻产量损失之间的量化关系。同时，在实验期间
实验地点还遭遇两次台风过境等恶劣天气的影响，分

别是水稻扬花期和乳熟期前后等水稻产量形成的关

键时期，而在阴雨天气根据 O3特点需停止熏气处理，

也可能会对 O3伤害作用有所缓解或者恢复。此外，利
用 OTC气室模拟 O3对植物的伤害作用，虽然能够最

大程度上模拟自然状态下 O3浓度升高的情况，但其

还是存在局限性[36]。因此，在本研究的基础上必须进
一步拓宽研究思路，深化研究方法，同时开展其他 O3

对水稻影响机制的研究，以期能够科学准确评估 O3

浓度升高对水稻产量损失的影响。
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