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不同水稻品种土壤养分和微生物群落对臭氧浓度升高的

响应* 

纪  洋，杜一鸣，赵梦颖，张艺嘉，李雨欣，尚  博，冯兆忠† 
（气候系统预测与变化应对全国重点实验室，中国气象局生态系统碳源汇开放重点实验室，南京信息工程大学生态与应用气象学院，南京 210044） 

摘  要：近地层臭氧（O3）浓度升高对水稻生产的威胁日益加剧，但其对土壤养分循环及微生物等地下生态系统的影响机

制及剂量效应尚不明晰。本研究以长江三角洲地区 3 种主栽水稻品种（淮稻 5 号、南粳 5055 号、武运粳 27 号）为对象，通

过开顶气箱（Open Top Chamber）模拟不同 O3 浓度梯度 [NF（环境大气）、NF20（环境大气+20 nmol·mol–1 O3）、NF40（环

境大气+40 nmol·mol–1 O3）、NF60（环境大气+60 nmol·mol–1 O3）]的 84 d 熏蒸试验，系统解析 O3 浓度升高对稻田土壤养分

含量及微生物群落的剂量效应。结果表明，O3 浓度升高显著改变水稻灌浆期表层土壤硝态氮（NO3
–-N）和有效磷（AP）含

量、甲烷氧化菌（pmoA）和古菌丰度，而可溶性有机碳（DOC）、全碳（TC）、速效钾（AK）含量、细菌和产甲烷菌丰度

无显著响应。不同水稻品种存在特异性响应规律，O3 和水稻品种的交互效应显著影响土壤铵态氮（NH4
+-N）、NO3

–-N 和 AP

含量，其中 O3 熏蒸显著降低淮稻 5 号土壤 NO3
–-N 和 NH4

+-N 含量、武运粳 27 号 NO3
–-N 含量，其抑制作用随 O3 浓度升高而

减弱；而高浓度 NF60 处理下南粳 5055 号 NO3
–-N、武运粳 27 号 NH4

+-N 含量显著增加。淮稻 5 号土壤 AP 含量与 O�浓度呈

显著负相关，而其他两个品种无显著剂量效应。O3 熏蒸显著增加南粳 5055 和武运粳 27 品种土壤 pmoA 丰度，其促进效应

与 O3 浓度呈显著正相关。同时 O�浓度升高显著改变土壤细菌群落结构，其中南粳 5055 品种绿弯菌门（Chloroflexi）、武运

粳 27 品种拟杆菌门（Bacteroidota）的相对丰度与 O3 浓度呈显著正相关，南粳 5055 品种 Bacteroidota、淮稻 5 品种脱硫菌门

（Desulfobacterota）则呈显著负相关，而南粳 5055、武运粳 27 品种碳氮代谢通路丰度随 O3 浓度升高呈非线性剂量关系。研

究结果表明不同水稻品种的土壤养分含量和微生物群落对 O3 胁迫存在特异性响应，且其对 O3 的敏感度可能存在阈值浓度，

因此关于 O3 胁迫对地下生态系统元素循环的影响机制及其关键生态阈值的精确量化，仍需长期定位观测来深入解析。研究

可为量化 O3 污染的稻田生态风险及抗性品种选育提供理论依据。 

关键词：臭氧；水稻品种；土壤养分；土壤微生物；水稻土 
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Abstract: 【Objective】Elevated near-surface ozone (O3) concentrations are an increasing threat to rice production, but the 

mechanisms and dose effects on below-ground ecosystems, including soil nutrient cycling and microbial communities, remain 

poorly understood. 【Method】This study targeted three major rice cultivars  (HuaiDao 5, NanJing 5055, and WuYunJing 27) in 

the Yangtze River Delta. Using open-top chambers, we conducted an 84-day fumigation experiment with four ozone concentration 

gradients, including [NF(ambient air), NF20(ambient air + 20 nmol·mol–1 O3), NF40 (ambient air + 40 nmol·mol–1 O3), and NF60 

(ambient air + 60 nmol·mol–1 O3)], to systematically analyze the dose-response effects of elevated O3 concentration on soil 

nutrients and microbial communities in paddy fields. 【Results】The results showed that increasing O3 concentration significantly 

altered soil NO3
–-N and available phosphorus (AP) contents, as well as the abundances of methanotrophs (pmoA gene) and archaea 

during the rice filling stage, whereas no significant effects were observed for soil DOC, total carbon (TC), available potassium 

(AK), bacterial or methanogen (mcrA gene) abundances. The interaction between O3 fumigation and rice cultivar significantly 

affected soil NH4
+-N, NO3

–-N, and AP contents. Specifically, O3 fumigation significantly reduced NO3
–-N contents in HuaiDao 5 

and WuYunJing 27, although the inhibitory effect weakened with increasing O3 concentration. In contrast, NH4
+-N content in 

NanJing 5055 significantly increased under the highest O3 treatment (NF60). Similarly, NH4
+-N in HuaiDao 5 decreased under O3 

stress but the effect weakened at higher concentrations, whereas NH4
+-N in WuYunJing 27 increased under NF60. AP content in 

HuaiDao 5 exhibited a negative correlation with O3 concentration, whereas no significant effects were observed in the other two 

cultivars. O3 fumigation significantly increased the abundance of pmoA gene in NanJing 5055 and WuYunJing 27, with the 

promoting effect intensifying under higher O3 concentrations. Soil bacterial community analysis revealed cultivar-specific 

responses, the relative abundance of Bacteroidota in WuYunJing 27 and Chloroflexi in NanJing 5055 was positively correlated 

with O3 concentration, while the relative abundance of Bacteroidota in NanJing 5055 and Desulfobacterota in HuaiDao 5 showed 

significant negative correlations. Moreover, the abundance of carbon and nitrogen metabolic pathways in NanJing 5055 and 

WuYunJing 27 exhibited nonlinear dose-response relationships with increasing O3 concentrations. 【Conclusion】Our findings 

demonstrate that soil nutrient dynamics and microbial community responses to O3 stress are highly cultivar-specific, with 

evidence suggesting the existence of threshold concentrations for O3 sensitivity. However, accurately quantifying the mechanisms 

underlying O3-induced alterations in below-ground elemental cycling and identifying key ecological thresholds will require 

long-term in situ observations. These findings offer critical insights for assessing the ecological risks of ozone pollution in rice 

paddies and guiding the selection of ozone-tolerant cultivars. 

Key words: Ozone; Rice cultivar; Soil nutrient; Soil microbiota; Paddy soil 

地表臭氧（O3）指距离地球表面 15 km 范围内

的近地层 O3，大部分是人为活动排放的氮氧化物、

非甲烷类挥发性有机化合物、一氧化碳等前体物在

强烈光照下发生光化学反应而产生的二次污染物，

对植被有毒害作用[1]。随全球城市化进程加快，地

表 O3 浓度不断升高，截至 2023 年我国 339 个地级

及以上城市 O3 日最大 8 小时平均值第 90 百分位数

高达 64 nmol·mol–1，较 2020 年下降了 0.7%[2]。在

植 物 生 长 发 育 旺 盛 的 夏 季 O3 浓 度 甚 至 超 过

100 nmol·mol–1，远超 O3 对植物生长危害的阈值

（40 nmol·mol–1）[2-3]。我国是重要的水稻生产大国，

而 O3 高浓度污染时期与水稻关键生长时节几乎同

步，最新研究表明，O3 浓度升高使我国水稻产量降

低约 23%[4]。 

近年来，有关 O3 浓度升高对稻田生态系统的影

响大多集中在对水稻生长、产量等地上部的研究，

如 O3 直接作用于作物叶片，造成植物叶片的可见损

伤，光合作用活性降低、生物量积累减少和作物产

量降低等[5-7]。当植物叶片暴露于高浓度 O3 中，由

于自我修复机制，植物会利用更多的碳来修补叶片

的损伤而维持光合作用，导致碳水化合物在叶片中

积累并减少对根部的运转，使根部生物量减少[8-9]，
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植物根系分泌物的释放量和组成也随之改变[10]。因

此，地表 O3 浓度升高极有可能影响植物-土壤界面

的养分循环及相关土壤微生物。由于 O3 渗透到土壤

中的范围仅限于顶部的几毫米，因此 O3 仅能通过植

物介导间接影响土壤性质[11]，例如：O3 浓度升高通

过减少植物根系向土壤中的碳源输入，降低了土壤

DOC 含量[12]；通过抑制根系生长和活性影响土壤中

氮的矿化与固定，进而减少土壤中 NH4
+-N 含量[13]。

O3 浓度升高对于土壤微生物的影响表现在改变土壤

微生物的群落组成和代谢活性、提高土壤中真菌与

细菌的比值，以及影响与碳氮循环相关的特定功能

基因的丰度 [14-16]。然而上述研究多聚焦于单一 O3

浓度的影响，O3 对土壤养分和微生物的影响可能存

在类似于植物响应的剂量非线性特征[17-18]，因此 O3

污染对土壤养分及微生物的剂量效应尚不明晰。 

水稻品种选择是实现农业高产高效和低碳减排

的关键措施。由于生理特性和生长习性的差异，不

同水稻品种对臭氧胁迫的耐受性存在显著差异[19]。

研究表明，杂交稻品种通常较常规稻对 O3 更为敏

感，表现出更严重的叶片损伤、凋萎以及产量损失

等现象[4]。这种差异主要归因于不同品种间叶片气

孔导度的差异，而 O3 胁迫可进一步降低植物气孔导

度，抑制光合作用[20]。相较而言，常规稻通常表现

出更强的臭氧耐受性，在生物量等方面具有一定优

势[20]。值得注意的是，即使在常规稻品种内部，也

存在显著的耐受性差异。如邵在胜等[21]研究发现，

在 100 nmol·mol–1 O3 浓度下常规稻品种 Kasalath 叶

片净光合速率仅降低 5%～8%，而敏感型常规稻品

种 Nipponbare 降幅高达 20%～25%，因此不同常规

稻品种对 O3 的响应也存在显著差异。本团队近期研

究[22]进一步发现，不同浓度 O3 对水稻地上部分光合

速率的影响机制存在差异，低浓度 O3 主要引起气孔

限制，而高浓度 O3 则同时诱发气孔限制和由叶绿素

降解导致的生化限制。以上研究表明，不同 O3 污染

水平对作物生长的影响机制各异，且不同作物品种

对 O3 胁迫的响应也存在显著差异。然而，现有研究

多聚焦于 O3 浓度或品种等单一因素，系统探讨 O3

浓度梯度与品种间交互作用的研究仍较为缺乏。 

本研究以开顶气箱（Open Top Chamber，OTC）

作为试验平台，设置 4 种 O3 熏蒸浓度处理（NF、

NF20、NF40、NF60），选取长江三角洲地区三种广

泛种植的常规稻品种（淮稻 5 号、南粳 5055 号、武

运粳 27 号），系统探究不同 O3 浓度对稻田土壤养分

含量及微生物群落结构与丰度的影响，旨在揭示不

同水稻品种下土壤养分循环对 O3 胁迫的敏感性差

异。研究结果有助于深化对地表 O3 污染影响稻田生

态系统过程的认知，为 O3 污染背景下科学开展农田

水稻品种选择和管理提供理论依据。 

1  材料与方法  

1.1  试验地点概况 

该试验区位于江苏省扬州市江都区南京信息工

程大学扬州绿色农业研究与示范基地（32º25’N，

119º43’E），属亚热带季风气候，年均温 14.8 ℃，

年均降水量 1 147 mm，年日照时间 2 140 h，全年无

霜期平均 220 d，当地实行长期的稻麦轮作体系，是

典型的农田生态系统。试验选用的三种供试水稻品

种分别为淮稻 5 号、南粳 5055 号和武运粳 27 号，

均为长三角地区广泛种植的水稻品种。各水稻品种

在 2020 年 5 月 20 日育苗，7 月 2 日将长势一致的

幼苗进行田间插秧，7 月 25 日至 10 月 14 日期间每

天 8 00∶ —18 00 ∶ 进行熏蒸（雨天除外）。 

1.2  试验设计与样品采集 

通过开顶箱（OTC）设施设置 4 个 O3 浓度梯度

处理，包括 NF（环境大气）、NF20（环境大气+ 

20 nmol·mol–1 O3）、NF40（环境大气+40 nmol·mol–1 

O3）、NF60（环境大气+60 nmol·mol–1 O3），每个处

理 3 座 OTC 重复，共设置 12 座 OTC。水稻生长期

间 NF、NF20、NF40 和 NF60 处理的臭氧 M10（8：

00-18：00）平均浓度分别为（38.0±1.6）nmol·mol–1 

O3、（51.2±0.6）nmol·mol–1 O3、（66.7±1.0）nmol·mol–1 

O3 和（84.2±0.8）nmol·mol–1 O3。每座 OTC 中分别

种植淮稻 5 号、南粳 5055 号、武运粳 27 号三种水

稻品种。水稻生长期的水肥管理模式参考当地操作，

其中水分管理方式为长期淹水。OTC 为高 2.3 m，

直径 4.8 m 的正八面柱体，顶部留有直径约 3 m 的

开口。O3 由 O3 发生器（HY003，济南创成科技有限

公司）产生，通过风机混合空气通入每个 OTC 内。

OTC 中 O3 浓度由 49i O3 分析仪（美国 Thermo 

Scientific 公司）监测。 

在水稻灌浆期（9 月 21—23 日）采集不同处理

表层（0～15 cm）土壤样品，取样位置均靠近植株，
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每座 OTC 内每个品种三个重复，分别装入做好标记

的无菌密封袋中，一部分用于土壤养分的测定，一

部分用于土壤微生物群落结构和丰度的测定。土壤

全碳（TC）含量采用元素分析仪测定，可溶性有机

碳（DOC）测定采用浸提法-TOC 仪测定，铵态氮

（NH4
+-N）和硝态氮（NO3

–-N）采用比色法测定，速

效钾（AK）采用火焰光度计法测定，有效磷（AP）

采用碳酸氢钠浸提–钼锑抗分光光度法测定[23]。 

1.3  土壤微生物丰度测定 

称取 0.5 g 新鲜土样，采用 Fast DNA SPIN Kit

（MP Biomedicals，Germany）提取总 DNA，利用

NanoDrop ND-1000 测定 DNA 浓度与纯度，并通过

琼 脂 糖 凝 胶 电 泳 检 测 完 整 性 。 采 用 LightCycler 

ST300（Roche Diagnostics，Germany）进行定量 PCR，

分析细菌 16S rRNA、古菌 16S rRNA、产甲烷菌 mcrA

基因及甲烷氧化菌 pmoA 基因的丰度，所用引物分

别为 Ba519f/Ba907r、Ba364f/Ba934r、mlas/mcrA-rev 

和 A189F/mb661R。 

qPCR 反应体系为 25 μL，包括 12.5 μL SYBR 

Green JumpStart Taq Ready Mix、0.66 μmol·L–1 引物、

0.4 μg·μL–1 BSA、2 μL 稀释 DNA 模板，余量为无菌

水。各基因扩增程序如下：细菌 16S rRNA：95 ℃ 

5 min；30 个循环（94 ℃ 30 s，55 ℃ 30 s，72 ℃ 

30 s）；古菌 16S rRNA：94 ℃ 5 min；40 个循环

（94 ℃ 30 s，52 ℃ 30 s，72 ℃ 60 s）；mcrA：94 ℃ 

3 min；35 个循环（94 ℃ 25 s，50 ℃ 45 s，72 ℃ 

60 s）；pmoA：95 ℃ 5 min；35 个循环（92 ℃ 1 min，

50 ℃  1.5 min ， 72 ℃  60 s ）。 标 准 曲 线 通 过

PEASY-T3 试剂盒克隆扩增片段，提取质粒后用

NanoDrop ND-2000 测定浓度，计算基因拷贝数。将

质粒进行 10 倍系列稀释，与样品同步扩增，构建以

稀释倍数对数为横坐标、Ct 值为纵坐标的标准曲线，

溶解曲线均呈单峰，R2 为 0.991～0.999。 

1.4  土壤细菌群落结构测定 

采用 Illumina MiSeq 高通量测序技术，对土壤

细菌 16S rRNA 基因进行扩增与测序。扩增引物为

515F 和 907R，每个样本引物中均含 6 bp 条形码序

列 以 区 分 样 本 。 PCR 反 应 体 系 包 括 ： 5 μL 10× 

AccuPrime™ PCR 缓冲液 II、0.5 μL AccuPrime™ 

Taq 酶（Thermo Scientific，Germany）、0.25 μL BSA、

0.2 μmol·L–1 引物、2 μL 模板，总反应体积 50 μL。

扩增程序为：95 ℃预变性 5 min；25～30 个循环

（95 ℃ 30 s，55 ℃ 30 s，72 ℃ 45 s）；72 ℃延伸

10 min。PCR 产物经 1%琼脂糖凝胶电泳鉴定并用

TaKaRa 胶回收试剂盒纯化，纯化后等量混合进行

MiSeq 测序。测序覆盖度为 88%～92%。测序数据

经 USEARCH 软件去除嵌合体，获得高质量 Clean 

Tags，并在 97%相似度下通过 unoise3 算法聚类为

OTU。利用 RDP Classifier 在 Silva 数据库上进行物

种注释，功能预测采用 PICRUSt2（v2.3.0b）与 KEGG

数据库比对获得功能基因的相对丰度。原始测序数

据已上传至 NCBI 并获得登录号（PRJNA985102）。 

1.5  数据处理 

采用 Excel 2019 进行数据处理，采用 SPSS26.0

进行单因素方差分析（one way ANOVE）、LSD 法

进行多重比较，采用 Origin2023 绘制图形，采用 R 

4.3.1 中 “dplyr”“ggplot2”和“linkET”包进行 Mantel

检验和相关性热图绘制。 

Mantel 检验是控制了第三个距离矩阵的效应后

来检验两个距离矩阵间的相关性。本研究以 O3 浓度

和水稻品种为一矩阵，采用 Mantel Test 方法分析

O3 浓度与水稻品种和稻田土壤养分因子与微生物丰

度矩阵的相关性。采用 R Studio 软件绘制 Mantel test

结果，当 Mantel’s r 值<0.2 时，表明两个矩阵相关

性较低，当 Mantel’s r 值在 0.2～0.4 时，表明两矩

阵仅有部分重合，相关性较高，当 Mantel’s r 值大

于等于 0.4 时，表明两矩阵大部分重合，重合度最

高。统计检验水平 Mantel’s P<0.01 时，Mantel’s r

值越高，两矩阵相关性越强，反之亦然。 

2  结  果 

2.1  不同水稻品种土壤碳含量对 O3 浓度升高的

响应 

不同浓度 O3、水稻品种及二者的交互效应对土壤

TC 和 DOC 含量均无显著影响（P > 0.05）。三种水稻

品种土壤 TC 含量在不同浓度 O3 熏蒸下变化范围在

22.2～24.3 g·kg–1（图 1a）。三种水稻品种土壤 DOC 含

量 在 O3 浓 度 梯 度 熏 蒸 下 变 化 范 围 为 168.2 ～

233.8 mg·kg–1（图 1b），其中淮稻和南粳品种土壤 DOC

含量在低 O3 浓度（NF，NF20）处理下最高，在高浓

度（NF60）处理下最低，而武运粳品种呈相反规律。 
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注：左上角为双因素方差分析结果；“O3×Cultivars” 表示二者的交互效应；不同大写字母表示同一 O3 浓度不同水稻品种的

差异显著；不同小写字母表示同一水稻品种不同 O3 浓度的差异显著。NF，环境大气；NF20，环境大气+20 nmol·mol–1 O3；NF40，

环境大气+40 nmol·mol–1 O3；NF60，环境大气+60 nmol·mol–1 O3；HD，淮稻 5 号；NJ，南粳 5055 号；WY，武云粳 27 号；下同。

Note：The results of the two-way ANOVA are shown in the upper left，and ‘O3×Cultivars’ indicates the interaction effect. Different capital 

letters indicate significant differences in ozone concentrations among different rice cultivars，and different lowercase letters indicate 

significant differences in O3 concentrations in the same rice cultivars. NF，ambient air；NF20，ambient air + 20 nmol·mol–1 O3；NF40，

ambient air + 40 nmol·mol–1 O3；NF60，ambient air + 60 nmol·mol–1 O3；HD，Huaidao 5；NJ，Nanjing 5055；WY，Wuyunjing 27. The 

same below. 

 
图 1  不同水稻品种土壤 TC 和 DOC 含量对 O3 浓度梯度的响应 

Fig. 1  Responses of soil TC and DOC contents in different rice cultivars to O3 concentration gradients  

2.2  不同水稻品种土壤氮含量对 O3 浓度升高的

响应 

不同 O3 浓度和水稻品种对土壤 NH4
+-N 含量无

显著主效应（图 2a），但二者存在显著交互作用（P 

< 0.05）。淮稻和武运粳品种对 O3 处理响应较为敏

感，且趋势相反（图 2b）。O3 浓度升高显著抑制淮

稻土壤 NH4
+-N 含量，NF20、NF40、NF60 处理分别

较对照降低 36.7%、29.4%、27.9%（P < 0.05）；而

武运粳则表现出 NH4
+-N 含量随 O3 浓度升高而增加

的趋势，NF60 处理下提升 33.9%（P > 0.05）。在

NF 处理下，淮稻品种土壤 NH4
+-N 含量显著高于南

粳与武运粳品种（P < 0.05）。 

O3 浓度对土壤 NO3
–-N 含量具有极显著影响（P < 

0.001），与水稻品种存在极显著交互作用（P < 0.01，

图 2c）。三品种均对 O3 响应敏感但趋势各异（图 2d）。

淮稻品种土壤 NO3
–-N 含量随 O3 浓度升高显著下降，

降幅为 29.6%～31.5%（P < 0.05）。南粳品种则呈升

高趋势，NF60 处理下 NO3
–-N 含量显著高于其他处

理（P < 0.05）。武运粳品种表现为低浓度 O3 抑制明

显，NF20、NF40 处理分别较对照降低 31.1%和 30.4% 

（P < 0.05）；高浓度则无显著抑制，甚至在较低浓度

下显著升高（P < 0.05）。 

2.3  不同水稻品种土壤磷钾含量对 O3 浓度升高

的响应 

如图 3a 所示，不同浓度 O3 处理显著影响土壤

AP 含量（P < 0.05），品种主效应不显著，但二者存

在显著交互作用（P < 0.05）。淮稻与武运粳品种对

O3 胁迫较为敏感，且响应模式不同（图 3b）。淮稻

土壤 AP 含量随 O3 浓度升高显著下降，最高降幅达

60.0%（NF60）（P < 0.05）。武运粳品种表现为低浓

度 O3 抑制，而高浓度则转为促进，低 O3 处理（NF20

和 NF40）降低 27.1%～29.1%，NF60 处理较对照升

高 27.5%（P > 0.05）。此外，NF 处理下淮稻品种

AP 含量显著高于南粳与武运粳品种，差异分别达

119.5%和 72.3%（P < 0.05）。 

不同浓度 O3 熏蒸、水稻品种及二者交互效应对

土壤 AK 含量均无显著影响（图 3c，P > 0.05）。不

同浓度 O3 处理间无显著差异（P > 0.05），南粳和武

运粳品种土壤 AK 含量随 O3 浓度升高呈先降后升趋

势（图 3d），但均无显著相关性（P > 0.05）。 
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图 2  不同水稻品种土壤 NH4
+-N 和 NO3

–-N 含量对 O3 浓度梯度的响应 

Fig. 2  Responses of soil NH4
+
-N and NO3

–
-N contents in different rice cultivars to O3 concentration gradients 

2.4  不同水稻品种土壤微生物丰度对 O3 浓度升

高的响应 

土壤细菌丰度对不同浓度 O3、水稻品种及两者

的交互效应无显著响应（图 4a，图 4b，P > 0.05）。

不同浓度 O3 对土壤古菌丰度呈现显著影响（图 4c，

P < 0.05），而不同水稻品种及两者间交互效应均无

显著影响（P > 0.05）。NF60 处理下淮稻 5 号土壤古

菌丰度显著高于 NF20 处理 273.0%（P < 0.05）。整

体来看，土壤古菌丰度随 O3 浓度升高呈现极显著升

高趋势，均在 NF60 处理时达到最大值（图 4d）。 

如图 5 所示，土壤产甲烷菌（mcrA）丰度对 O3

浓度、水稻品种及其交互作用均无显著影响（P > 

0.05），尽管在 NF 处理下三品种均表现出较高丰度，

且随 O3 浓度升高呈下降趋势，但差异未达显著水平

（图 5a，图 5b）。相比之下，土壤甲烷氧化菌（pmoA）

丰度对 O3 浓度表现出显著响应（P < 0.05），但不受

品种和交互效应影响（P > 0.05）。其中南粳与武运

粳品种对 O3 浓度敏感，pmoA 基因丰度与 O3 浓度呈

显著正相关（图 5d，P < 0.05）。南粳品种在 NF60

处理下 pmoA 丰度显著高于其他处理，且分别较淮

稻和武运粳显著升高 281.8%和 355.9%（P < 0.01）；

武运粳品种在 NF40 处理下 pmoA 丰度较对照显著提

高 34 倍（P < 0.05）。而淮稻品种 pmoA 丰度对 O3

处理无显著变化（P > 0.05）。 

2.5  O3 浓度和水稻品种与土壤因子的相关性 

O3 浓度梯度、水稻品种与土壤因子间的相关性

结果不同。如图 6 所示，O3 浓度与土壤 NO3
–-N 含量

的相关性（0.2 < r < 0.4）和显著性（P < 0.01）均较

高；O3 浓度虽对土壤 AP 含量和 mcrA 丰度均有显著

影响（0.01 < P < 0.05），但相关性较弱（r < 0.2）。

水稻品种与土壤 TC 含量的相关性（0.2 < r < 0.4）

和显著性（P < 0.01）均较高；水稻品种虽对土壤 
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图 3  不同水稻品种土壤 AP 和 AK 含量对 O3 浓度梯度的响应  

Fig. 3  Responses of soil AP and AK contents in different rice cultivars to O3 concentration gradients 

NH4
+-N、AK 和 AP 含量均有显著影响（0.01 < P < 

0.05），但相关性较弱（r < 0.2）。 

2.6  不同水稻品种土壤细菌群落结构对 O3 浓度

升高的响应 

土壤细菌群落主要由变形菌门（Proteobacteria）、

绿弯菌门（Chloroflexi）、拟杆菌门（Bacteroidota）

和酸杆菌门（Acidobacteria）构成（图 7a）。双因素

方差分析（表 1）表明，O3 浓度对 Chloroflexi 丰度

具有极显著影响（P < 0.01），而品种与 O3 的交互作

用对 Chloroflexi 和 Bacteroidota 的丰度也产生极显

著影响（P < 0.01）。此外，NF20 处理下，南粳品种

的 Desulfobacterota 丰度显著高于武运粳。回归分析 
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图 4  不同水稻品种土壤细菌和古菌丰度对 O3 浓度梯度的响应  

Fig. 4  Responses of soil bacterial and archaeal abundances in different rice cultivars to O3 concentration gradients 

 

图 5  不同水稻品种土壤 mcrA 和 pmoA 丰度对 O3 浓度梯度的响应 

Fig. 5  Response of soil mcrA and pmoA abundance in different rice cultivars to O3 concentration gradients 

结果（图 8）进一步显示，不同品种土壤细菌群落

对 O3 胁迫响应存在差异。南粳品种 Chloroflexi 丰度

与 O3 浓度呈显著正相关，而其 Bacteroidota 丰度则

呈负相关（P < 0.05）；武运粳品种 Bacteroidota 丰度

与 O3 浓度显著正相关；淮稻品种的 Desulfobacterota

丰度则与 O3 浓度显著负相关（P < 0.05）。 

基于 PCoA 分析，土壤细菌群落在不同 O3 处理

下于坐标空间中呈显著分离，表明 O3 浓度梯度对群 
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注：TC，全碳；DOC，可溶性有机碳；NH4
+
-N，铵态氮；NO3

–
-N，硝态氮；AP，有效磷；AK，速效钾；*，P<0.05；**，P<0.01；

***，P<0.001。Note：TC，Total carbon；DOC，Dissolved organic carbon；NH4
+
-N，Ammonium nitrogen；NO3

–-N，Nitrate nitrogen；

AP，Available phosphorus；AK， Available potassium；*，P<0.05；**，P<0.01；***，P<0.001. 

 
图 6  O3 浓度和水稻品种与土壤因子间曼特尔检验分析 

Fig. 6  Mantel-Test analysis between ozone concentrations，rice varieties and soil factors 

表 1  O3、水稻品种及二者的交互效应对土壤细菌群落结构的影响 

Table 1  Effects of O3，rice cultivars and their interactive effects on soil bacterial structure 

土壤细菌物种 

Soil bacterial 

品种 

Cultivar 

O3 

Ozone 

品种× O3 

Cultivar×Ozone 

Proteobacteria 0.360 0.582 0.155 

Chloroflexi 0.212 0.006** 0.022* 

Bacteroidota 0.590 0.166 0.008** 

Acidobacteriota 0.167 0.174 0.382 

Desulfobacterota 0.052 0.532 0.067 

Verrucomicrobiota 0.311 0.104 0.859 

Nitrospirota 0.360 0.725 0.862 

Planctomycetota 0.146 0.062 0.502 

Myxococcota 0.111 0.609 0.710 

Gemmatimonadota 0.317 0.872 0.395 

Patescibacteria 0.206 0.269 0.634 

Latescibacterota 0.186 0.354 0.906 

Actinobacteriota 0.409 0.649 0.750 

Firmicutes 0.026* 0.751 0.662 
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落结构具有明显影响（图 7b）。冗余分析（RDA）

进一步揭示，土壤 NH4
+-N、NO3

–-N、TC、DOC、AK、

AP 含量及水稻品种与 RDA1 轴正相关，DOC 含量

与细菌群落结构呈显著正相关（P < 0.05），为主要

的环境驱动因子（图 7c）。相较之下，O3 浓度及 mcrA、

pmoA、古菌丰度与 RDA1 轴呈负相关，其中 mcrA

基因丰度与群落结构呈极显著负相关（P < 0.001），

其余因素也均达显著水平（P < 0.05）。变量分解结

果 显 示 ， 影 响 细 菌 群 落 结 构 的 主 导 因 子 依 次 为

mcrA、古菌、pmoA 丰度、O3 浓度及 DOC 含量，综

合反映了 O3 胁迫下微生物功能群与碳氮供给状况

的协同调控作用。 

 

注：a），三种品种不同处理下土壤细菌群落组成；b），不同处理下土壤细菌群落的 PCoA 分析；c），不同处理下土壤细菌群落

结构与理化性质及微生物丰度的冗余分析；Note：a），Soil bacterial community composition under different treatments of three cultivars；

b），PCoA analysis of soil bacterial communities under different treatments；c），Redundancy analysis of soil bacterial community structure in 

relation to soil physicochemical properties and microbial abundance under different treatments. 

 
图 7  O3 浓度梯度对不同水稻品种土壤细菌群落组成和结构的影响  

Fig. 7  Effects of O3 concentrations gradients on the composition and structure of soil bacterial communities in different rice cultivars 

 

图 8  不同水稻品种土壤细菌门水平优势菌与 O3 浓度的线性回归分析  

Fig. 8  Linear regression analysis between soil dominant bacteria at the phylum level and O3 concentration 
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PICRUSt2 功能预测分析结合 KEGG 注释结果

（图 9）表明，不同水稻品种土壤细菌的碳氮代谢功

能对 O3 胁迫响应存在显著差异。南粳品种在 NF40

处理下碳氮代谢通路丰度显著提高 43%～45%（P < 

0.05），呈低促高抑的剂量效应；武运粳品种在同一

处理下通路丰度显著下降 53%～54%（P < 0.05），

表现为低抑高促的响应模式。淮稻品种在 O3 处理下

碳氮代谢通路丰度虽整体下降，但差异不显著（P > 

0.05），表明其功能响应较为稳定。 

3  讨  论  

O3 对土壤碳循环的影响主要通过对植物地上部

的生理调控间接实现。由于高活性 O3 在土壤表层即

发生快速降解[11]，其对土壤碳库的作用主要通过改变

植物光合产物的分配来完成[24]。本研究有关地上部

响应的结果显示，O3 浓度升高显著降低了光饱和下

的 CO2 同化速率、气孔导度以及蒸腾速率[22]。这与

近期 Meta 分析结果一致，O3 胁迫通过破坏敏感型植

物源-库平衡，导致向地下部的碳分配减少，从而降

低根系分泌物和残体输入，因此 O3 升高通常降低土

壤 TC 含量[25]。然而，本研究中三个水稻品种的土壤

TC 含量在不同 O3 处理下保持稳定（P > 0.05），这可 

能源于碳输入减少和有机质分解延缓两个过程的抵

消效应，O3 诱导的植物残体苯酚和木质素含量增加，

延缓了有机质分解[15]，最终植物碳分配减少和分解

速率的下降维持了土壤碳库平衡。土壤 DOC 是土壤

有机碳库中最活跃的组分，已有研究表明土壤 DOC

含量对 O3 浓度升高呈现不同生育期特异性响应。

2015 年 Tang 等[26]通过 FACE 控制试验发现环境大气

1.5 倍 O3 浓度（42 nmol·mol–1）对水稻分蘖期和开花

期的土壤 DOC 无显著影响，Zhong 等[13]通过 FACE

控 制 试 验 发 现 环 境 大 气 1.5 倍 O3 浓 度 （ 44～

56 nmol·mol–1）显著降低了水稻拔节期和孕穗期的土

壤 DOC 含量，但对其他时期未产生显著影响。本研

究中各水稻品种土壤 DOC 含量在灌浆期均无显著变

化，原因可能是水稻敏感生育期（拔节和孕穗期），

植株生长和根系活动旺盛，O3 对根系分泌物影响较

大，DOC 显著降低，而在灌浆期等相对稳定期，DOC

无显著变化[27]。小麦土壤 DOC 对 O3 胁迫的响应也

呈 现 时 间 积 累 效 应 。 小 麦 连 续 3 年 的 O3 暴 露

（+20 nmol·mol–1）降低了土壤 DOC 含量[28]，而 1 年

的短期处理（环境大气 1.5 倍 O3 浓度）未对小麦土

壤 DOC 产生显著影响[29]。上述结果说明 O3 对土壤

碳库的影响可能存在碳输入-输出过程的动态平衡

性、作物种类和生育期差异以及时间累积效应[30]。 

 

图 9  O3 浓度升高对不同水稻品种土壤细菌碳氮代谢功能丰度的影响 

Fig. 9  Effects of elevated ozone concentrations on soil bacterial carbon and nitrogen metabolic functions in different rice cultivars 

本研究发现 O3 浓度升高对土壤氮库具有复杂

影响，O3 浓度升高显著降低了淮稻品种土壤 NH4
+-N

和 NO3
–-N 含量，这与本试验前期地上部研究中 O3

胁迫抑制淮稻 5 号根系生物量的结论一致[22]，这种

现象可能归因于根系生物量减少导致根系分泌物释

放减少[31]，进而削弱微生物驱动的氮转化过程[32]，

最终引发土壤无机氮含量下降。这一结果与 Zhong

等[13]在 FACE 条件下 1.5 倍O3浓度（44～56 nmol·mol–1）
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处理水稻时的发现相符。值得注意的是，本研究发

现了水稻品种特异性剂量响应规律，O3 熏蒸对淮稻

5 号土壤 NH4
+-N 和 NO3

–-N 含量的抑制作用随 O3 浓

度升高而减弱；武运粳 27 号的 NH4
+-N 含量随 O3 浓

度升高而增加，而其 NO3
–-N 含量却下降且抑制效应

随浓度升高而减弱。这种非线性响应特征与 Li 等[33]

报 道 的 氮 循 环 微 生 物 品 种 差 异 相 似 ， 也 印 证 了

Agathokleous 等[17-18]提出的植物对 O3 胁迫存在非线

性剂量效应的观点。本试验进一步发现部分高剂量

O3 处理下负效应的减弱，如 O3 胁迫对武运粳品种

NO3
–-N、淮稻 NH4

+-N 含量的负效应均随 O3 浓度升高

而降低，说明高剂量的 O3 胁迫可能会诱导部分作物

的适应性响应，从而增强土壤微生物对O3的耐受性[34]。

综上，O3 对稻田土壤 NH4
+-N 和 NO3

–-N 的影响取决

于作物敏感性、O3 剂量及土壤条件等多重因素，然

而其微观机制尚存在不确定性，需进一步结合作物

品种和功能微生物群落开展深入研究。 

土壤有效磷是衡量土壤磷素供应能力的关键指

标，也是农田养分平衡变化的敏感信号。已有研究

表明，高浓度O3可能通过抑制磷酸溶解酶等酶活性[35]，

减少有机磷的矿化和磷的释放，从而降低 AP 含量。

一项 OTC 试验研究发现，80～110 nmol·mol–1 O3 浓

度显著降低了大豆土壤 AP 含量[35]。本研究观察到

类似结果，O3 浓度升高显著降低了淮稻 5 号的 AP

含量，可能与 O3 胁迫下细菌丰度下降、微生物驱动

的有机磷矿化减少有关。同上述土壤无机氮响应规

律类似，本研究同时发现了土壤 AP 的水稻品种特

异性剂量响应规律，淮稻 5 号土壤 AP 含量随 O3 浓

度升高呈显著线性下降趋势，而武运粳品种随 O3

浓度呈升高先降后升的非线性变化，NF60 处理下土

壤 AP 含量达峰值。部分高剂量处理下负效应的减

弱，说明高剂量的 O3 胁迫可能会诱导部分作物的适

应性响应。上述结果表明，O3 对土壤养分的影响存

在明显的元素特异性和品种依赖性，这种差异可能

源于不同元素循环途径、作物生理特性、根系发育

特征及土壤微生物群落的综合作用，需要进一步从

元素生物地球化学循环和植物-微生物互作角度深

入解析。 

土壤微生物作为土壤中极为活跃的成分，是土

壤中物质转化的动力，在生物地球化学循环中扮演

重要角色。O3 胁迫抑制植物光合作用，降低光合产

物对根系的碳分配和根系分泌物，进而可能影响土

壤微生物活性及微生物驱动的地下过程[36]。在本研

究中，三个水稻品种的土壤细菌与 mcrA 基因丰度

在 O3 熏蒸下均呈现下降趋势，虽未达显著水平，但

与 FACE 试验中 1.5 倍 O3 浓度（43 nmol·mol–1）对

水稻土 mcrA 丰度的抑制效应一致[14]。这种抑制可

能源于 O3 减少光合产物分配及其导致的根系分泌

物输入减少[31]，进而限制产甲烷菌的碳源供应[37]。

与之相反，土壤 pmoA 基因（甲烷氧化菌）丰度随

O3 浓度升高呈线性增加，这与 Huang 和 Zhong[38]

在麦地土壤中的发现一致。值得注意的是，高 O3

处理（NF60）下南粳 5055 号和武运粳 27 号的土壤

NH4
+-N 含量达到峰值，可能与根系氮吸收受抑导致

的土壤氮素积累有关[39]，这种氮素有效性提升可能

缓解了甲烷氧化菌的氮限制，部分解释了 O3 胁迫下

pmoA 丰度的增加。然而，近期研究显示氮素对甲烷

氧化存在“低促高抑”阈值效应[40]，因此本试验中

O3 胁迫诱导的氮素变化可能仍处于对甲烷氧化过程

的促进区间，但长期高 O3 暴露下的氮库-甲烷氧化

菌互作效应仍需进一步研究。这些结果共同表明，

O3 可能通过调控“光合产物-根系分泌物-微生物底

物”级联反应，改变稻田土壤甲烷产生与氧化的平

衡进而影响稻田甲烷排放，且水稻品种间差异显著。 

本研究发现 O3 浓度升高对土壤细菌群落结构

和功能的差异化影响。前人 FACE 试验表明，O3 升

高（+40 mol·mol–1）显著降低了氮循环相关功能基

因丰度，并改变了特定细菌属的相对丰度[41]，改变

微生物群落组成，进而影响微生物介导的碳氮循环

过程[33]。本研究发现 O3 主要通过改变土壤细菌群落

β 多样性发挥作用，并未显著改变 α 多样性，但显

著提高了 Chloroflexi 的相对丰度，与张浩然等[29]在

FACE 试验中的发现一致。这种选择性富集可能源

于 Chloroflexi 对 O3诱导的根系分泌物变化具有适应

性[42]。本研究进一步发现显著的 O3 和品种交互效

应，武运粳品种 Bacteroidota 和南粳品种 Chloroflexi

丰度与 O3 浓度呈正相关，而南粳品种 Bacteroidota

和淮稻 5 品种 Desulfobacterota 丰度则显著负相关。

功能预测分析显示，南粳 5055 号的碳氮代谢通路丰

度呈现低促高抑的剂量效应，而武运粳 27 号则表现

为低抑高促的相反规律。上述水稻品种间的响应差

异可能反映了耐受品种和敏感品种土壤微生物在碳

源利用策略上的分化，前者倾向于易分解碳源，后

者依赖复杂碳源[43]。上述研究结果表明，O3 胁迫可
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能通过改变“植物-微生物-养分循环”的互作网络，

最终影响稻田生态系统的碳氮平衡和温室气体排

放。本研究中，O3 浓度监测过程中出现了实测值与

设计值之间的偏差，这主要归因于环境因素（如温

度和湿度）对臭氧浓度的干扰。Tang 等[26]在 FACE

控制实验研究中也发现类似偏差，降雨导致 O3 实测

值出现偏差。为提高 O3 浓度的控制精度和数据可靠

性，后续研究可引入温度和湿度等环境参数的实时

监测，并进一步分析这些参数与 O3 浓度偏差之间的

关系，以提升 O3 浓度控制和测量的准确性。 

4  结  论 

O3 浓度升高显著改变了水稻土氮磷养分有效性

（NH4
+-N、NO3

–-N、AP）以及微生物群落结构和丰度。

不同指标对 O3 胁迫存在差异响应模式，所有供试水

稻品种的土壤 NO3
–-N、特定品种的 NH4

+-N、AP 含

量以及碳氮代谢通路丰度随 O3 浓度升高呈非线性

响应关系，而部分品种的土壤 AP 含量、甲烷氧化

菌丰度、部分细菌优势菌相对丰度随 O3 浓度升高呈

线性响应关系。不同水稻品种的土壤-微生物系统对

O3 胁迫存在特异性响应，且其对 O3 的敏感度可能

具有浓度阈值响应特征。然而，关于 O3 胁迫对地下

生态系统元素循环的影响机制及其关键生态阈值的

界定尚不明确，仍需依托长期定位试验进行深入研

究。 
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