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臭氧浓度升高和增温对水稻叶片光合作用的复合影响
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摘要：人类活动导致的地表臭氧（Ｏ３）浓度升高和气候变暖正严重影响作物生长。 利用开放式 Ｏ３浓度与温度升高平台（Ｏ３ ⁃Ｔ⁃
ＦＡＣＥ），以南粳 ９１０８ 为实验材料，设置两个 Ｏ３浓度：环境大气 Ｏ３浓度（Ａ）和 １．５ 倍环境 Ｏ３浓度（Ｅ），三个增温处理：环境温度

（ＣＫ）、冠层红外增温 １．５℃（＋１．５）和 ２℃（＋２）。 于灌浆中期和后期测定水稻叶片光合速率和叶绿素含量，以明确 Ｏ３浓度升高

和温度增加对水稻叶片光合作用的复合影响。 两年重复实验结果表明，与环境大气 Ｏ３浓度相比，Ｏ３浓度升高对水稻灌浆中期

叶片光合指标无显著影响，但显著降低了水稻灌浆后期的饱和光合速率（Ａｓａｔ）、气孔导度（ｇｓ）和叶绿素含量，分别平均下降

３１．３％、１９．９％和 ３０．７％；对胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）、电子传递速率（ＥＴＲ）、水分利用率（ＷＵＥ）等指标的影响两年均不显著，说明 Ｏ３

浓度升高导致的 Ａｓａｔ降低主要是由于叶绿素含量的下降，而非气孔限制 ＣＯ２传输。 增温显著降低了 ２０２２ 年灌浆后期叶片 Ａｓａｔ和

ｇｓ，显著降低 ２０２１ 年灌浆中期和后期叶片 Ｃｉ，增加叶片 ＷＵＥ，但对其他光合指标和叶绿素含量无显著影响。 灌浆后期叶片光

合速率对 Ｏ３浓度升高和增温的响应存在年际差异，２０２１ 年灌浆期间高的环境 Ｏ３浓度和温度加重了叶片光合损失。 实验设置

的不同增温幅度间的影响未达到显著性差异，说明开放条件下增加冠层温度 １．５—２ ℃对当前的试验水稻品种不足以产生高温

胁迫。 Ｏ３浓度升高和增温对叶片光合速率和叶绿素含量的复合影响未达显著性水平，意味着高浓度 Ｏ３和温度对试验水稻品种

的叶片光合作用不存在协同或拮抗效应。
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近地层臭氧（Ｏ３）是一种具有植物毒性的空气污染物［１］。 随工业化和城市化的加速推进，挥发性有机化

合物和氮氧化物等 Ｏ３前体物大量排放，导致 Ｏ３浓度不断升高［２］。 与此同时，人为活动大量排放温室气体，全
球气温不断升高，联合国政府间气候变化专门委员会（ＩＰＣＣ）报告中指出，当前空气温度较工业革命前已升高

１℃，在未来高排放情景下，预计到 ２１ 世纪末全球气温将升高 ２—４℃ ［３］。 Ｏ３是第三大温室气体，Ｏ３浓度的升

高将导致气温上升［４］，而全球气候变暖也会促进 Ｏ３生成，进一步加剧近地面 Ｏ３污染［５］。 未来或将出现 Ｏ３浓

度和温度同时升高的现象，因此探究 Ｏ３浓度升高和增温对植物的复合影响具有重要意义。

光合作用是作物生长发育和产量形成的基础［６］。 叶片是光合作用的主要场所，Ｏ３吸收通量超过一定阈

值会破坏植物防御系统［７］，降低叶片气孔导度和叶绿素含量［８］，抑制光合速率［９］，最终导致作物减产［１０—１１］。
Ｓｈａｏ 等［１２］对多个品种水稻的研究发现， Ｏ３浓度升高导致叶片光合速率、气孔导度和叶绿素含量分别平均下

降 ３４．７％、４１．６％和 ２４．２％。 光合作用是一个复杂的热敏性生理过程［１３］，温度通过影响叶片的最大羧化速率、
最大电子传递速率和呼吸速率等参数，进而决定光合速率的温度响应特征［１４］。 当叶片温度低于光合最适温

度时，适当增温会提高叶片的光合速率［１５］，增加籽粒产量。 当叶片温度超过光合最适温度后，光合速率将被

显著抑制［１６］。 高温胁迫还会破坏参与光合作用酶的活性，降低叶片的光合速率［１７］。 Ｗａｎｇ 等［１８］ 利用开顶箱

的增温实验结果表明，高温导致水稻灌浆到成熟时期的光合速率下降 １．７％—１６．６％。
前人的研究多为 Ｏ３和增温的单因子控制实验，鲜有研究关注二者的复合影响。 现有的部分研究中，Ｘｕ

等［１９］利用开顶箱对树木的研究发现，Ｏ３胁迫会产生负面影响，而增温能一定程度缓解高浓度 Ｏ３对光合速率

的抑制作用。 Ｈａｎｓｅｎ 等［２０］基于人工气候室的小麦研究结果表明，增温能缓解 Ｏ３浓度升高对产量的影响。

Ｂｕｒｋｅｙ 等［２１］关于大豆的研究，却发现二者对产量的影响无显著复合影响。 而 Ｔｓａｉ 等［２２］通过模型模拟发现温

度升高会加剧 Ｏ３胁迫对作物的影响，导致产量进一步降低。 综上，Ｏ３浓度升高和增温的复合影响还存在很大

的不确定性，需要深入分析其影响机制。
水稻作为我国主要的粮食作物之一，约占我国粮食总产量的 ２５．４％［２３］。 我国 Ｏ３浓度的高峰期［２４］和高温

时期多发生在夏季，与水稻生长季节时间重合。 因此，本研究通过大田实验，探究 Ｏ３浓度升高和增温对水稻

光合作用的复合影响，揭示其可能的作用机制，为评估和预测 Ｏ３浓度升高和增温对我国水稻生产的影响提供

一定的理论基础和科学依据。

８７８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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１　 材料与方法

１．１　 试验地背景

　 　 试验平台位于江苏省扬州市江都区吴桥镇南京信息工程大学扬州绿色农业研究与示范基地（３２°４４′Ｎ，
１１９°７５′Ｅ），地处长江中下游平原，属于亚热带湿润气候，２００９—２０１８ 年平均降水量为 １１３１．３ ｍｍ，年平均气温

为 １６．１８℃，年日照时数为 １９３６．１４ ｈ，年无霜期＞２９０ ｄ，研究区域属于典型的稻麦轮作地区，具有悠久的水稻

种植历史。
１．２　 试验设计

于 ２０２１ 和 ２０２２ 年利用开放式大气臭氧浓度和温度升高系统（Ｏ３⁃Ｔ⁃ＦＡＣＥ）开展实验，采用裂区设计，其

中 Ｏ３处理为主区，增温处理为亚区，以长江中下游地区广泛种植的南粳 ９１０８ 为研究对象，开展 Ｏ３浓度升高和

冠层温度增加双因子控制试验。 设置两个 Ｏ３浓度，分别为环境大气 Ｏ３浓度（Ａ）和 １．５ 倍环境 Ｏ３浓度（Ｅ）。
每个 Ｏ３处理设置 ４ 个直径 １４ ｍ 的八边形小区作为重复，自然对照同样有 ４ 个小区重复，共计 ８ 个小区，每个

小区间至少间隔 ５０ ｍ，以防止 Ｏ３扩散过程中相互干扰。 每日通气时间最长为 １０ ｈ（０８：００—１８：００），遇到阴雨

天及雾天则关闭仪器停止通气，试验期间每日 １０ 小时平均 Ｏ３浓度，如图 １ 所示。

图 １　 试验期间不同处理下 Ｏ３ ⁃Ｔ⁃ＦＡＣＥ 平台内每日 １０ ｈ 臭氧浓度均值

Ｆｉｇ．１　 Ａｖｅｒａｇｅｄ ｄａｉｌｙ ｏｚｏｎｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｏｆ １０ ｈ ｉｎ ｔｈｅ Ｏ３ ⁃Ｔ⁃ＦＡＣＥ ｓｙｓｔｅｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

Ｏ３ ⁃Ｔ⁃ＦＡＣＥ： 开放式大气臭氧浓度和温度升高系统

在每个小区中设有三个 ３ ｍ×３ ｍ 的增温亚区，分别为环境温度对照（ＣＫ）、２４ ｈ 冠层红外增温 １．５℃
（＋１．５）和 ２４ ｈ 冠层红外增温 ２℃（＋２）。 增温采用 ２０００ Ｗ 红外加热灯（ＨＳ⁃２４２０， Ｋａｌｇｌｏ Ｅｌｅｃｔｒｏｎｉｃｓ， ＵＳＡ）进
行加热。 为了监测冠层温度，在每个小区的增温和对照亚区都安装了红外测温探头（Ｍｏｄｅｌ ＳＩ⁃ １Ｈ１， Ａｐｏｇｅｅ，
ＵＳＡ）。 为排除红外加热灯阴影对水稻的影响，对照（ＣＫ）亚区安装了相同的假灯。 试验期间每日 ２４ 小时平

均温度，如图 ２ 所示。 整个水稻生长季施肥、除草等农艺措施均与大田保持一致。
２０２１ 年水稻季 Ｏ３熏蒸从 ７ 月 １３ 日开始，至 １０ 月 ３０ 日停止，生长季平均环境 Ｏ３浓度为 ３６．６ ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ，

增施 Ｏ３后平均浓度为 ５２．９ ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ，灌浆期平均环境 Ｏ３浓度为 ３９．４ ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ，增施 Ｏ３后平均浓度为 ５９．５
ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 ２０２２ 年水稻季 Ｏ３熏蒸从 ７ 月 １５ 日开始，至 １０ 月 ２７ 日停止，生长季平均环境 Ｏ３浓度为 ３９．３ ｎｍｏｌ ／
ｍｏｌ，增施 Ｏ３后平均浓度为 ５７．０ ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ，灌浆期平均环境 Ｏ３浓度为 ３８．３ ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ，增施 Ｏ３后平均浓度为

５７．６ ｎｍｏｌ ／ ｍｏｌ。 两年水稻生长季平均温度分别为 ２４．７℃和 ２４．１℃，灌浆期间环境平均温度分别为 ２１．９℃和

１８．９℃，两年水稻开花时间分别为 ８ 月 ２８ 日和 ９ 月 １ 日。
１．３　 测定指标与方法

１．３．１　 光合特性指标测定

分别于灌浆中期（开花后 ２５ ｄ）和灌浆后期（开花后 ４５ ｄ），每个处理选取长势较一致的两穴水稻，每穴测

９７８　 ２ 期 　 　 　 周钰清　 等：臭氧浓度升高和增温对水稻叶片光合作用的复合影响 　
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图 ２　 试验期间不同处理下 Ｏ３ ⁃Ｔ⁃ＦＡＣＥ 平台内日温度均值

Ｆｉｇ．２　 Ａｖｅｒａｇｅｄ ｄａｉｌｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｉｎ ｔｈｅ Ｏ３ ⁃Ｔ⁃ＦＡＣＥ ｓｙｓｔｅｍ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ

ＣＫ：环境温度，＋１．５：２４ｈ 冠层增温 １．５℃，＋２：２４ｈ 冠层增温 ２℃

定一片剑叶，将叶片置于 Ｌｉ⁃６８００ 便携式光合测定仪（ＬＩ－ＣＯＲ，ＵＳＡ）的荧光叶室（６８００—０１Ａ）中，设置饱和光

强为 １５００ μｍｏｌ ｍ－２ ｓ－１ ［２５］，叶室中 ＣＯ２浓度为 ４２０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ［２６］，等数据稳定后，记录叶片在饱和光下的饱和

光合速率（Ａｓａｔ）、气孔导度（ｇｓ）、胞间 ＣＯ２浓度（Ｃ ｉ）、电子传递速率（ＥＴＲ）和光适应下 ＰＳＩＩ 最大光化学效率

（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）等气体交换与荧光参数。 瞬时水分利用效率（ＷＵＥ）通过公式 ＷＵＥ＝ Ａｓａｔ ／ ｇｓ计算。 所有测量均在

晴天上午 ０８：３０—１１：３０ 完成。
１．３．２　 叶绿素含量测定

于灌浆中期和灌浆后期选取完成光合指标测定的叶片，用打孔器取两个直径为 ０．７ ｃｍ 的叶圆片，并将其

置于 ２ ｍＬ ９５％的乙醇溶液中浸泡，用锡纸包好避光，后移入到 ４℃冰箱中黑暗保存至完全褪色。 测定时将提

取液分别于 ６６４ ｎｍ 和 ６４９ ｎｍ 处测定吸光度，根据 Ｌｉｃｈｔｅｎｔｈａｌｅｒ［２７］ 的方法计算得到叶绿素含量，本研究中叶

绿素含量为叶绿素 ａ 和叶绿素 ｂ 的总和。
１．４　 数据分析

数据通过 Ｅｘｃｅｌ ２０２１ 进行初步整理，使用 ＪＭＰ １０．０ 检验数据正态性和方差齐性，然后以 Ｏ３处理为主区，

增温（Ｗ）处理为裂区，通过裂区方差模型对数据进行双因素方差分析，采用 Ｔｕｋｅｙ－Ｋｒａｍｅｒ ＨＳＤ 分析相同增

温不同 Ｏ３处理间显著性差异。 柱形图中数据为平均值±标准误差（ＳＥ），显著水平设置 Ｐ＜０．０１（极显著）、Ｐ＜
０．０５（显著）、Ｐ＞０．０５（不显著），分别用∗∗，∗和 ｎｓ 表示。

２　 结果与分析

２．１　 Ｏ３浓度升高和增温对水稻叶片光合作用的影响

Ｏ３浓度升高显著降低了两年水稻灌浆后期叶片 Ａｓａｔ和 ２０２１ 年灌浆后期的 ｇｓ，增温显著降低了 ２０２２ 年灌

浆后期叶片 Ａｓａｔ和 ｇｓ（图 ３）。 与环境大气 Ｏ３浓度相比，Ｏ３浓度升高对 ２０２１ 年水稻灌浆中期叶片 Ａｓａｔ无显著影

响，但对 ２０２１ 年灌浆后期、２０２２ 年灌浆中期和后期的叶片 Ａｓａｔ分别显著降低 ４１％、２０．３％和 ２１．６％。 与环境温

度相比，增温对灌浆中期叶片 Ａｓａｔ无显著影响，但 ２０２２ 年灌浆后期全天增温 １．５℃和 ２℃对叶片 Ａｓａｔ分别显著

降低 １８．１％和 １４．２％。 与环境大气 Ｏ３浓度相比，Ｏ３浓度升高对水稻灌浆中期叶片 ｇｓ 无显著影响，对 ２０２１ 年

灌浆后期叶片 ｇｓ 显著降低 ３９．７％。 增温对灌浆中期叶片 ｇｓ 无显著影响，在 ２０２２ 年灌浆后期全天增温 １．５℃
和 ２℃分别引起 ｇｓ 显著下降 ２３．６％和 １２．８％。 Ｏ３浓度升高和增温对叶片 Ａｓａｔ和 ｇｓ 的复合影响未达显著性水

平。 Ｏ３浓度升高与年际交互效应对灌浆后期叶片 Ａｓａｔ和 ｇｓ 的影响达显著性水平（表 １）。
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图 ３　 臭氧（Ｏ３）浓度升高和增温（Ｗ）对灌浆期水稻叶片的饱和光合速率（Ａｓａｔ）和气孔导度（ｇｓ）的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３） ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ （Ｗ） ｏｎ ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ａｓａｔ） ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ｇｓ） ｏｆ ｒｉｃｅ

ｄｕｒｉｎｇ ｇｒａｉｎ⁃ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ

处理间字母不同表示存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

１８８　 ２ 期 　 　 　 周钰清　 等：臭氧浓度升高和增温对水稻叶片光合作用的复合影响 　
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表 １　 臭氧（Ｏ３）浓度升高、增温（Ｗ）和年际（Ｙ）差异对水稻叶片的饱和光合速率（Ａｓａｔ）和气孔导度（ｇｓ）的方差分析结果（Ｐ 值）

Ｔａｂｌｅ １　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ （ＡＮＯＶＡ） ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｗａｒｍｉｎｇ （Ｗ） ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ （Ｙ） ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ

ｌｅａｆ ｓａｔｕｒａｔｅｄ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｔｉｃ ｒａｔｅ （Ａｓａｔ） ａｎｄ ｓｔｏｍａｔａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ （ｇｓ） ｏｆ ｒｉｃｅ （Ｐ⁃ｖａｌｕｅ）

生育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

测定指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｏ３ Ｗ Ｙ Ｏ３×Ｗ Ｏ３×Ｙ Ｗ×Ｙ Ｏ３×Ｗ×Ｙ

灌浆中期 Ａｓａｔ ０．１７ ０．３３ ０．５０ ０．９５ ０．０６ ０．７０ ０．９２
Ｍｉｄｄｌｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｇｓ ０．１９ ０．３４ ０．０９ ０．９８ ０．４２ ０．９２ ０．６５
灌浆后期 Ａｓａｔ ＜０．０１∗∗ ０．１５ ＜０．０１∗∗ ０．７７ ＜０．０１∗∗ ０．２９ ０．８３
Ｌａｔｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ ｇｓ ０．２１ ＜０．０５∗ ０．０９ ０．０９ ＜０．０１∗∗ ０．６４ ０．４７

增温于 ２０２１ 年显著增加了叶片 ＷＵＥ，显著降低了叶片 Ｃ ｉ，而 ２０２２ 年无显著影响。 Ｏ３浓度升高对叶片

ＷＵＥ、Ｃ ｉ的影响两年均未达显著性水平（图 ４）。 与环境温度相比，增温对 ２０２１ 年水稻叶片 ＷＵＥ 的促进作用

和 Ｃ ｉ的抑制作用，均在灌浆中期达到显著水平，在灌浆后期达到极显著水平。 表明，ＷＵＥ 和 Ｃ ｉ受增温影响的

变化幅度随生育期进程而增大。 Ｏ３浓度升高和增温对叶片 ＷＵＥ 和 Ｃ ｉ的复合影响未达显著性水平。 Ｏ３浓度

升高、增温和年际的交互效应对灌浆后期叶片 ＷＵＥ 和 Ｃ ｉ的影响未达显著性水平（表 ２）。

表 ２　 臭氧（Ｏ３）浓度升高、增温和年际差异对水稻叶片的瞬时水分利用效率（ＷＵＥ）和胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）的方差分析结果（Ｐ 值）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ （ＡＮＯＶＡ） ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｉｎｓｔａｎｔ ｌｅａｆ

ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ （Ｃｉ） ｏｆ ｒｉｃｅ （Ｐ⁃ｖａｌｕｅ）

生育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

测定指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｏ３ Ｗ Ｙ Ｏ３×Ｗ Ｏ３×Ｙ Ｗ×Ｙ Ｏ３×Ｗ×Ｙ

灌浆中期 ＷＵＥ ０．４６ ＜０．０５∗ ０．１５ ０．８９ ０．３４ ０．８３ ０．５６
Ｍｉｄｄｌｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ Ｃｉ ０．３８ ＜０．０５∗ ＜０．０１∗∗ ０．８８ ０．４３ ０．７６ ０．６３
灌浆后期 ＷＵＥ ＜０．０５∗ ＜０．０５∗ ＜０．０１∗∗ ０．０９ ０．７７ ０．１１ ０．５６
Ｌａｔｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ Ｃｉ ＜０．０５∗ ＜０．０５∗ ＜０．０１∗∗ ０．０９ ０．４０ ０．０９ ０．６３

　 　 ＷＵＥ：瞬时水分利用效率 Ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ，Ｃｉ：胞间 ＣＯ２浓度 Ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

Ｏ３浓度升高显著降低了 ２０２１ 年水稻灌浆后期叶片 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′，而 ２０２２ 年同时期无显著影响，增温显著增加

两年灌浆后期叶片 ＥＴＲ（图 ５）。 与环境大气 Ｏ３浓度相比，Ｏ３浓度升高对叶片 ＥＴＲ 无显著影响；与环境温度相

比，增温对水稻灌浆中期叶片 ＥＴＲ 无显著影响，但显著增加了 ２０２１ 年和 ２０２２ 年灌浆后期叶片 ＥＴＲ（Ｐ＜
０．０５）。 与环境大气 Ｏ３浓度相比，Ｏ３浓度升高导致 ２０２１ 年灌浆后期叶片 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′显著下降 ２１．５％（Ｐ＜０．０１），
其他时期无显著影响。 增温对叶片 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′无显著影响。 Ｏ３浓度升高和增温对叶片 ＥＴＲ 和 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′的复合

影响未达显著性水平。 Ｏ３浓度升高与年际交互效应对两时期叶片 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′的影响均达显著水平。 增温与年

际交互效应对灌浆后期叶片 ＥＴＲ 影响达显著水平（表 ３）。

表 ３　 臭氧（Ｏ３）浓度升高、增温和年际差异对水稻叶片的电子传递速率（ＥＴＲ）和光系统 ＩＩ 有效光化学量子产量（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）的方差分析结果

（Ｐ 值）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ （ＡＮＯＶＡ） ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ

ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ （ＥＴＲ） ａｎｄ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ （Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′） ｏｆ ｒｉｃｅ （Ｐ⁃ｖａｌｕｅ）

生育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

测定指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｏ３ Ｗ Ｙ Ｏ３×Ｗ Ｏ３×Ｙ Ｗ×Ｙ Ｏ３×Ｗ×Ｙ

灌浆中期 ＥＴＲ ０．１５ ０．８０ ０．９４ ０．８３ ０．７７ ０．８５ ０．６８
Ｍｉｄｄｌｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′ ０．０７ ０．４２ ＜０．０１∗∗ ０．２９ ＜０．０５∗ ０．１５ ０．５０
灌浆后期 ＥＴＲ ０．０５ ＜０．０５∗ ＜０．０１∗∗ ０．６７ ０．９４ ＜０．０５∗ ０．６８
Ｌａｔｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′ ＜０．０１∗∗ ０．２８ ＜０．０１∗∗ ０．７９ ＜０．０１∗∗ ０．０９ ０．５６

　 　 ＥＴＲ：电子传递速率 Ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ；Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′：光系统 ＩＩ 有效光化学量子产量 Ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ ＩＩ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ

２．２　 Ｏ３浓度升高和增温对水稻叶片叶绿素含量的影响

Ｏ３浓度升高显著降低了两年水稻灌浆后期叶片叶绿素含量，增温对叶片叶绿素含量两年均无显著影响

（图 ６）。 与环境大气 Ｏ３浓度相比，受 Ｏ３浓度升高的影响，２０２１ 年和 ２０２２ 年灌浆后期叶片叶绿素含量分别显著

２８８ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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图 ４　 臭氧（Ｏ３）浓度升高和增温（Ｗ）对灌浆期水稻叶片的瞬时水分利用效率（ＷＵＥ）和胞间 ＣＯ２浓度（Ｃｉ）的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３） ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ （Ｗ） ｏｎ ｉｎｓｔａｎｔ ｌｅａｆ ｗａｔｅｒ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＷＵＥ） ａｎｄ ｉｎｔｅｒｃｅｌｌｕｌａｒ ＣＯ２ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

（Ｃｉ） ｏｆ ｒｉｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒａｉｎ⁃ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ

３８８　 ２ 期 　 　 　 周钰清　 等：臭氧浓度升高和增温对水稻叶片光合作用的复合影响 　
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图 ５　 臭氧（Ｏ３）浓度升高和增温（Ｗ）对灌浆期水稻叶片的电子传递速率（ＥＴＲ）和光系统 ＩＩ有效光化学量子产量（Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′）的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３） ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ （Ｗ） ｏｎ ｌｅａｆ ｅｌｅｃｔｒｏｎ ｔｒａｎｓｆｅｒ ｒａｔｅ （ＥＴＲ） ａｎｄ ｐｈｏｔｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｓｔｅｍ

ＩＩ ｉｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ （Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′） ｏｆ ｒｉｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒａｉｎ⁃ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ
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下降 ３６．４％（Ｐ＜０．０１）和 ２５％（Ｐ＜０．０１）。 Ｏ３浓度升高和增温对叶片叶绿素含量的复合影响未达显著性水平。 灌

浆后期 Ｏ３浓度升高与年际的交互效应以及增温与年际的交互效应对叶绿素含量的影响均达显著水平（表 ４）。

图 ６　 臭氧（Ｏ３）浓度升高和增温（Ｗ）对灌浆期水稻叶片的叶绿素含量的影响

Ｆｉｇ．６　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３） ａｎｄ ｗａｒｍｉｎｇ （Ｗ） ｏｎ ｌｅａｆ ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｉｃｅ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒａｉｎ⁃ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ

表 ４　 臭氧（Ｏ３）浓度升高、增温和年际差异对水稻叶片的叶绿素含量的方差分析结果（Ｐ 值）

Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ （ ＡＮＯＶＡ） ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｌｅｖａｔｅｄ ｏｚｏｎｅ （Ｏ３ ） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ， ｗａｒｍｉｎｇ ａｎｄ ｉｎｔｅｒａｎｎｕａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｎ ｌｅａｆ

ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｌｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｒｉｃｅ （Ｐ⁃ｖａｌｕｅ）
生育期
Ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ

测定指标
Ｉｎｄｅｘ

Ｏ３ Ｗ Ｙ Ｏ３×Ｗ Ｏ３×Ｙ Ｗ×Ｙ Ｏ３×Ｗ×Ｙ

灌浆中期
Ｍｉｄｄｌｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ 叶绿素含量 ０．１１ ０．９１ ０．１６ ０．８３ ０．２１ ０．６３ ＜０．０５

灌浆后期
Ｌａｔｅ ｇｒａｉｎ ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ 叶绿素含量 ＜０．０１∗∗ ０．３９ ＜０．０１∗∗ ０．０９ ＜０．０１∗∗ ＜０．０１∗∗ ０．０９

３　 讨论

灌浆期是水稻籽粒形成的关键期，灌浆期叶片光合能力的变化直接影响籽粒灌浆，关系到作物最终的产

量与品质［２８］。 本研究发现，Ｏ３浓度升高对灌浆中期水稻叶片 Ａｓａｔ存在一定的负面影响，而灌浆后期叶片 Ａｓａｔ的

下降幅度更为显著（Ｐ＜０．０１），表明 Ｏ３的负效应随 Ｏ３暴露时间的增加而逐步增大，与前人的结论一致［２９］。 Ｏ３

浓度升高对 Ａｓａｔ的影响由气孔因素和非气孔因素共同限制，其判断依据是 Ｃ ｉ的变化，当 Ｃ ｉ下降时气孔因素起

５８８　 ２ 期 　 　 　 周钰清　 等：臭氧浓度升高和增温对水稻叶片光合作用的复合影响 　
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主导，Ｃ ｉ不变或升高则是非气孔因素主导［７］。 本研究中，与环境大气 Ｏ３浓度相比，Ｏ３浓度升高导致 ２０２１ 年灌

浆后期叶片 ｇｓ 显著降低（Ｐ＜０．０５），但对 Ｃ ｉ和 ＷＵＥ 无显著影响，表明导致叶片 Ａｓａｔ下降的主要原因不是气孔

因素的限制。 何龙鑫等［３０］通过分析不同品种水稻的光合特性及叶绿素对 Ｏ３浓度升高的响应差异同样发现，
高浓度 Ｏ３导致 Ａｓａｔ下降主要原因是非气孔因素。 高浓度 Ｏ３导致 Ａｓａｔ下降的非气孔因素主要包括：影响叶片光

合组分、抑制参加光合作用的酶活性［８］、减少光合色素含量及限制植物光系统 ＩＩ 反应中心能力等［３１］。 本研

究中， Ｏ３浓度升高对 ＥＴＲ 无显著影响，但降低了 ２０２１ 年灌浆后期叶片 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′（Ｐ＜０．０１），导致两年灌浆后期

叶片叶绿素含量均显著下降（Ｐ＜０．０１），这说明 Ｏ３浓度升高会通过降低 Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′而限制叶片 Ａｓａｔ，但导致 Ａｓａｔ下

降的主要原因是 Ｏ３浓度升高引起灌浆后期叶片叶绿素含量的减少。 Ｂｕｒｋａｒｔ 等［３２］ 关于 Ｏ３浓度升高对小麦影

响的研究结果中，发现 Ｏ３浓度升高对叶绿素的负面影响高于其对 ｇｓ 的限制，与本研究结果一致。 灌浆后期

叶片 Ａｓａｔ、ｇｓ、Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′和叶绿素含量对 Ｏ３浓度升高的响应存在年际差异，这是由于 ２０２１ 年灌浆期间高的环境

Ｏ３浓度加重了叶片光合损失。
水稻对于温度较为敏感，尤其在籽粒灌浆阶段［３３］。 温度变化直接影响叶片光合能力［３４］，进而限制籽粒

灌浆，最终影响产量［３５］。 本研究中，与环境温度相比，增温显著降低了 ２０２２ 年灌浆后期 Ａｓａｔ（Ｐ＜０．０１）和 ｇｓ

（Ｐ＜０．０５），增加了叶片 ＥＴＲ（Ｐ＜０．０５），而对同时期其他指标无显著影响。 这是因为 ２０２２ 年的灌浆期温度要

远低于 ２０２１ 年，灌浆期增温的累积影响更显著，导致灌浆后期叶片 Ａｓａｔ和 ｇｓ 同时大幅下降。 ＷＵＥ 作为植物

碳循环和水循环的关联因素，其变化反映植物固碳耗水的效率［３６］。 本研究中，增温显著升高了 ２０２１ 年两个

时期水稻叶片 ＷＵＥ（Ｐ＜０．０５），而 Ｃ ｉ呈现显著下降趋势（Ｐ＜０．０５），这是由于增温提升了叶片固碳耗水的效率，
ＣＯ２被大量消耗，Ｃ ｉ降低。 Ｌóｐｅｚ⁃Ｐａｌａｃｉｏｓ 等［３７］关于增温对燕麦的生理性能的研究结果发现，增温对 ＰＳＩＩ 能力

无显著影响，而后期其对 ＥＴＲ 的促进作用是由于植株已经适应增温环境。 与本研究中结果一致，Ｆｖ′ ／ Ｆｍ′和
叶绿素含量受增温的影响未达显著性水平，灌浆后期植物逐渐适应增温环境，两年的 ＥＴＲ 显著升高（Ｐ＜
０．０５），但 ＥＴＲ 的升高未能缓解增温对 Ａｓａｔ和 ｇｓ 产生的负面影响。 两年增温的影响存在差异主要是因为增温

的效果受到环境温度高低的影响，２０２１ 年的灌浆期平均温度要显著高于 ２０２２ 年，增温对 ＷＵＥ 和 Ｃ ｉ所产生的

影响更明显。 Ｚｈｏｕ 等［３８］的研究发现，在不同季节环境温度不同的情况下，小麦对增温表现出不同的适应能

力，这也印证了增温对作物的影响会受环境温度限制。
本研究未发现 Ｏ３浓度升高和增温对水稻叶片光合作用和叶绿素含量的复合影响。 前人的实验多为 Ｏ３浓

度升高和增温对树木、小麦和大豆等研究［１９—２１］，暂未关注二者对水稻的复合影响。 Ｗａｎｇ 等［３９］利用开顶箱对

银杏的实验中发现增温和 Ｏ３浓度升高的复合影响促进银杏生长，表现于增温对光合作用及抗氧化系统的促

进作用抵消了高浓度 Ｏ３对光合作用的负面影响。 Ｘｕ 等［１９］基于开顶箱设施对两种城市树种的研究也发现增

温能缓解 Ｏ３浓度升高的不利影响。 但本研究 Ｏ３浓度升高和增温对水稻光合速率和叶绿素含量的复合影响未

达显著性水平，表明在开放条件下增加冠层温度 １．５—２ ℃不足以对该试验品种产生高温胁迫。 过去的研究

利用开顶箱升高 Ｏ３浓度和温度探究二者对树木的影响，开顶箱属于被动增温装置，箱内温度高于自然环境温

度［４０］，连续增温会因较高的升温幅度而刺激植物产生热胁迫，促进叶片抗氧化酶的活性和抗氧化物质产生，
从而清除进入叶片内的 Ｏ３

［１９，３９］。 值得注意的是水稻的生长环境水分充足，当出现高温时，充足的水分蒸发能

显著降低冠层温度，缓解增温所带来的不利影响［４１］。 未来研究需要从抗氧化能力、干物质分配和产量组成等

方面进一步分析 Ｏ３浓度升高和增温对水稻的复合影响机制。

４　 结论

本研究利用 Ｏ３⁃Ｔ⁃ＦＡＣＥ 平台进行两年的重复实验，探究 Ｏ３浓度升高和增温对水稻叶片光合作用的影响。

结果表明 Ｏ３浓度升高显著降低了水稻灌浆后期的 Ａｓａｔ和 ｇｓ，这主要是由于叶绿素含量下降等非气孔因素限

制。 增温对灌浆后期叶片 Ａｓａｔ和 ｇｓ 产生负面影响。 增温还会增加叶片 ＷＵＥ，降低 Ｃ ｉ，其影响效果受到环境温
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度的限制。 灌浆后期叶片光合速率对 Ｏ３浓度升高和增温的响应存在年际差异，２０２１ 年灌浆期间高的环境 Ｏ３

浓度和温度加重了叶片光合损失。 实验设置的不同增温幅度间影响差异不显著。 Ｏ３浓度升高和增温对水稻

叶片光合速率及叶绿素含量的复合影响未达显著性水平，表明未来 Ｏ３浓度和温度同时升高的环境下，二者对

试验水稻品种的叶片光合作用的协同或拮抗效应不显著。
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