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封面图说: 古田山常绿阔叶林景观———亚热带常绿阔叶林是我国独特的植被类型,生物多样性仅次于热带雨林。 古田山地处

中亚热带东部,浙、赣、皖三省交界处,由于其特殊复杂的地理环境位置,分布着典型的中亚热带常绿阔叶林,是生物

繁衍栖息的理想场所,生物多样性十分突出。 中国科学院在这里建立了古田山森林生物多样性与气候变化研究站,

主要定位于研究和探索中国亚热带森林植物群落物种共存机制,阐释生物多样性对森林生态系统功能的影响,以及

监测气候变化对于亚热带森林及其碳库和碳通量的影响。

彩图及图说提供: 陈建伟教授摇 北京林业大学摇 E鄄mail: cites. chenjw@ 163. com



第 33 卷第 14 期

2013 年 7 月

生 态 学 报

ACTA ECOLOGICA SINICA
Vol. 33,No. 14

Jul. ,2013

http: / / www. ecologica. cn

基金项目:农业部公益性行业科研专项(201103001); 作物生物学国家重点实验室开放课题基金(2011KF05); 河南科技大学自然科学领域创新

能力培育基金(2012ZCX020)资助

收稿日期:2012鄄07鄄31; 摇 摇 修订日期:2012鄄12鄄24

*通讯作者 Corresponding author. E鄄mail: jiaony1@ 163. com

DOI: 10. 5846 / stxb201207311087

焦念元, 宁堂原, 杨萌珂, 付国占, 尹飞, 徐国伟, 李增嘉. 玉米花生间作对玉米光合特性及产量形成的影响. 生态学报,2013,33 (14):
4324鄄4330.
Jiao N Y, Ning T Y, Yang M K,Fu G Z, Yin F, Xu G W,Li Z J. Effects of maize椰peanut intercropping on photosynthetic characters and yield forming of
intercropped maize. Acta Ecologica Sinica,2013,33(14):4324鄄4330.

玉米花生间作对玉米光合特性及产量形成的影响

焦念元1,2,*, 宁堂原2, 杨萌珂1, 付国占1, 尹摇 飞1, 徐国伟1, 李增嘉2

(1. 河南科技大学农学院, 洛阳摇 471003;2. 山东农业大学农学院 / 作物生物学国家重点实验室,泰安摇 271018)

摘要:为了进一步揭示玉米花生间作体系中玉米间作产量优势的光合机理,于 2010—2011 年在河南科技大学试验农场研究了

间作玉米功能叶的光鄄光响应曲线和光鄄CO2 响应曲线特点、荧光参数、叶绿素含量与构成、干物质积累及灌浆速率。 结果表明:
间作提高了玉米功能叶片的叶绿素含量,改变了叶绿素构成,显著提高了净光合速率,延缓衰老;间作提高了玉米光补偿点、光
饱和点、光饱和时的最大净光合速率、表观量子效率和羧化效率,显著降低了 CO2 补偿点;PS域的实际光化学效率、PS域的最大

光化学效率和光化学猝灭系数变化不明显。 间作明显提高玉米生育后期单株干物质,主要在于促进了籽粒的生长,显著提高玉

米产量, 偏土地当量(PLER鄄M)高于其所占面积比例的 106. 6%—120. 3% ,表现出明显的间作产量优势。 这说明间作玉米产量

间作优势主要来源于其生育后期净光合速率的提高,促进光合物质向籽粒的分配,净光合速率的提高是通过羧化效率和表观量

子效率的提高,增强 CO2 的固定能力实现的,而非是光能传递、转化效率的提高。
关键词:间作玉米;光合特性;羧化效率;产量形成

Effects of maize椰peanut intercropping on photosynthetic characters and yield
forming of intercropped maize
JIAO Nianyuan1,2,*, NING Tangyuan2, YANG Mengke,FU Guozhan1, YIN Fei1, XU Guowei1,LI Zengjia2

1 College of Agronomy, Henan University of Science & Technology, Luoyang 471003, Henan, China

2 The State Key Laboratory of Crop Biology, College of Agronomy, Shandong Agricultural University, Tai忆an 271018, Shandong, China

Abstract: Intercropping is a popular cropping system in high鄄yielding production of food and feed in the world, which is
more productive than monocropping because of the intensive utilization of natural resources, such as sunlight, heat, water
and fertilizer. As a component crop in most intercropping systems, maize can be intercropped with a variety of crops, such
as common bean, faba bean, soybean and peanut, showing an important role, and an obvious intercropping yield
advantage. Maize椰peanut intercropping as an important cultivation pattern expanded rapidly in Sichuan Province and
Huang Huai Hai Plain, China. We found maize椰peanut intercropping enhanced the efficient utilization of strong sunlight
by maize and weak sunlight by peanut, thus leading to intercropping advantages. To elucidate the photosynthetic mechanism
of intercropping yield advantage of maize, that is, whether the better utilization of strong sunlight results from higher
absorption and transmission of sunlight or enhanced photosynthetic CO2 assimilation, a field experiment was conducted to
investigate the effects of maize椰peanut intercropping on the characters of response curves of Pn to PFD and to CO2,
fluorescence, and chlorophyll content and component of intercropped maize function leaves, dry matter accumulation and
filling rate in 2010—2011 year at Henan University of Science and Technology Farm. Results showed that intercropping
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increased chlorophyll content of maize function leaves, altered chlorophyll component, significantly enhanced the net
photosynthetic rate of maize function leaves, and delayed senescence in maize椰peanut intercroping system. Intercropping
significantly enhanced light compensation point, light saturation point, the maximum net photosynthetic rate of light
saturation point, apparent quantum yield and carboxylation efficiency, but didn忆t obviously affect the Fv / Fm,椎PS域 and qP
of intercropped maize function leaves. Increased dry matter accumulation per plant of intercropped maize in the late growth
stage was mainly attributed to the better growth of kernels, and significantly enhanced yield compared with sole鄄cropped
maize. The partial land equivalent ratio ( PLER) of maize was greater than the maize area ratio of maize 椰 peanut
intercropping system by 106. 6%—120. 3% , displaying a significant intercropping yield advantage. It suggested that the
intercropping yield advantage of maize mainly from the rise of net photosynthetic rate of function leaves in the late growth
stage, and more allocation photosynthetic products to grains, which was due to the increase of carboxylation efficiency and
apparent quantum yield, and strengthening of the ability to fix CO2, but not the increase of sunlight energy transmission and
conversion efficiency.

Key Words: intercropped maize; photosynthetic characters; carboxylation efficiency; yield formation

合理的间套作能高效利用光、热、肥、水等自然资源,降低风险,减少杂草竞争,提高单位耕地面积的产

量[1鄄2],在我国以及世界农业中发挥着重要作用。 随着世界人口急剧增长和耕地面积的减少,不断满足世界

粮食增长的需求已刻不容缓,间套作多熟种植越来越受到世界各国农业生产的重视。 在纵多间套作种植体系

中,玉米处于非常重要的地位[2]。 已有研究表明,在玉米菜豆[3]、玉米蚕豆[4]、玉米大豆[5]、玉米花生[6鄄8]等间

作体系中,间作玉米产量均明显高于单作,表现出明显的间作产量优势。
在玉米与其他作物间套作体系中,全田群体高矮相错,形成伞状群体结构,改变了玉米生育后期单一群体

的平面受光状态,受光条件得到改善,提高了功能叶片的叶绿素含量、蒸腾速率、气孔导度和光合速率[8鄄9]。
玉米花生间作是东亚和非洲常见的种植体系,近年来在我国四川、广东以及黄淮海等地区发展较快,种植面积

不断扩大,间作提高玉米对强光利用[6鄄7],表现出显著的间作产量优势[8]。 间作玉米提高对强光的利用,是光

能吸收传递效率的提高,还是光合作用 CO2 的同化过程增强引起? 还需进一步研究,同时间作玉米产量形成

特点发生哪些适应性变化? 对此,本试验以玉米花生 2颐4 间作模式为研究对象,主要研究了间作玉米光鄄光响

应曲线和光鄄CO2 响应曲线特点、叶绿素含量与构成、干物质积累、灌浆速率及间作玉米偏土地当量比(PLER鄄
M),探讨间作玉米光合特性,进一步揭示玉米间作产量优势的光合机理,为协调玉米花生间作后期种间光竞

争,实现其高产高效提供理论依据。
1摇 材料与方法

1. 1摇 供试材料与试验设计

试验于 2010—2011 年在河南科技大学试验农场(33毅35忆—35毅05忆N,111毅8忆—112毅59忆E)进行。 试验地属

温带半湿润半干旱大陆性季风气候,年均气温 12. 1—14. 6 益,年均降水量 600 mm,年均辐射量 491. 5 kJ /
cm2,年日照 2300—2600 h,无霜期 215—219 d。 试验地土壤为黄潮土,质地中壤,0—20 cm 耕层含速效氮

80郾 09 mg / kg,速效磷 3. 31 mg / kg,有机质 14. 5g / kg,pH 值 7. 08。
2010 年选用玉米(Zea mays L. )郑单 958、登海 661,花生(Arachis hypogaea L. )花育 16 为试验材料。 设

郑单 958 单作、登海 661 单作、郑单 958 花生间作和登海 661 花生间作,共 4 个处理,各处理重复 3 次,共 12 个

小区,每个小区宽 6 m,包含 3 个带宽,长 10 m,面积 60 m2,随机排列,南北行向种植。 单作玉米行距 60 cm,株
距 25 cm,密度 67500 株 / hm2;间作体系 2颐4(2 行玉米 4 行花生)间作模式,玉米宽窄行种植,宽行行距 160
cm,窄行行距 40 cm,株距 20 cm,花生播种于宽行中,行距 30 cm,株距 20 cm,每穴 2 粒;玉米花生间距 35 cm。
基施氮肥 75 kg N / hm2,磷肥 180 kg P2O5 / hm2,在玉米大口期追施 150 kg N / hm2。 6 月 13 日播种,9 月 30 日

收获。

5234摇 14 期 摇 摇 摇 焦念元摇 等:玉米花生间作对玉米光合特性及产量形成的影响 摇
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2011 年玉米只选郑单 958,6 月 15 日播种,10 月 7 日收获,其他同 2010 年。
1. 2摇 测定项目与方法

1. 2. 1摇 干物质

摇 摇 分别于玉米苗期、拔节期、大喇叭口期、吐丝期、授粉后 10 d、授粉后 20 d、授粉后 30 d 和收获期取样,分
茎、叶、穗轴、籽粒四部分,105 益下杀青 30 min,75 益烘干至恒重称重。
1. 2. 2摇 灌浆速率

在吐丝期,选择吐丝日期相同的植株进行标记,分别于授粉后 10 d、20 d、30 d、40 d 和收获期取 3 个果穗,
105 益下杀青 30 min,75 益烘干至恒重,测定穗干重。
1. 2. 3摇 收获测产

在玉米成熟期,各处理均取具有代表性的 4m 双行果穗和植株,测定其风干质量,计算产量。
1. 2. 4摇 光合参数测定

用英国 PP鄄systems 公司生产的 CIRAS鄄2 型便携式光合系统在玉米灌浆期和乳熟期测定穗位叶 9:00—
11:00 时净光合速率;在乳熟期 9:00—11:00 时,采用自动可调光源,分别测定自然 CO2 浓度下光强为 1800、
1500、1200、 1000、 800、 600、 500、 400、 300、 200、 150、 100、 50滋mol·m-2·s-1 的光合 速 率 ( Pn ); 在 光 强

1200滋mol·m-2·s-1 下,分别测定 CO2 浓度为 400、350、300、250、200、150、100、50、400、400、600、800、1000、1200
滋mol / mol 时的光合速率(Pn),应用 photosyn assistant 软件分析计算光补偿点(LCP)、光饱和点(LSP)、光饱和

时净光合速率(LSPn)、表观量子效率(AQY)、CO2饱和点(CSP)、羧化效率(CE)。
1. 2. 5摇 叶绿素荧光参数测定

在玉米乳熟期用英国 Hansatech 公司生产的 FMS2 脉冲调制式荧光仪测定光适应下最大荧光(Fm )̀、光适

应下的稳态荧光(Fs)和暗适应 30min 后的最大荧光(Fm)、初始荧光(Fo)。 计算 PS域的最大光化学效率

(Fv / Fm)、实际光化学效率(椎PS域)和光化学猝灭系数 qP 公式分别为:
Fv
Fm

= (Fm - Fo)
Fm

, 椎PS域 = (Fm忆 - Fs)
Fm忆

, qP = (Fm忆 - Fs)
(Fm忆 - Fo忆)

1. 2. 6摇 叶绿素含量

采用 Arnon 法[9],在乳熟期取玉米的穗位叶测定。
1. 2. 7摇 偏土地当量比摇 PLER鄄M=Yim / Ymm
式中,Yim 和 Ymm 分别表示间作玉米和单作玉米产量。 PLER鄄M>F(间作体系中玉米所占面积比例)为间作

产量优势,PLER鄄M<F 为间作产量劣势。 本试验中 F 为 0. 4。
1. 3摇 数据统计分析摇 采用 DPS7. 5 软件对数据进行差异显著性检验。
2摇 结果与分析

2. 1摇 玉米花生间作对玉米光合特性影响

2. 1. 1摇 间作玉米功能叶片的叶绿素含量及构成

叶绿素在植株体内负责光能的吸收、传递和转化,类胡萝卜素具有光能捕获和光破坏防御两大功能,在光

合作用中起着非常重要的作用[10]。 由表 1 可以看出,与单作玉米相比,间作玉米穗位叶的叶绿素 a 含量、类
胡萝卜素含量、叶绿素a / b和类胡萝卜素 / 叶绿素分别增加了3. 69% 、6. 52% 、2. 67% 和4. 17% ,差异均达到

表 1摇 间作对玉米穗位叶叶绿素含量的影响

Table 1摇 Effect of intercropping on chlorophyll content of maize ear leaves

处理
Treatment

叶绿素 a
Chl a / (mg / g)

叶绿素 b
Chl b / (mg / g)

类胡萝卜素
Car / (mg / g)

叶绿素 a / b
Chl a / b

类胡萝卜素 / 叶绿素
Car / Chl

SM 2. 98 bB 0. 88 aA 0. 46 bB 3. 36 bB 0. 120 bB

IM 3. 09 aA 0. 86 aA 0. 49 aA 3. 45 aA 0. 125 aA

摇 摇 同列数据后不同大、小写字母分别表示差异极显著(P<0. 01)和显著(P<0. 05);SM: 单作玉米;IM: 间作玉米
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极显著水平。 这说明间作玉米通过提高叶绿素 a 含量和叶绿素 a / b 促进光能的吸收,同时增加类胡萝卜素含

量和类胡萝卜素 /叶绿素增强光破坏防御能力,提高光合速率。
2. 1. 2摇 间作玉米功能叶片的荧光特性

Fo 是植物叶片暗适应后光合系统 PS域中心完全开放时的荧光强度,反映了 PS域天线色素受激发后的电

子密度; Fv 是植物在暗适应过程中的最大可变荧光强度,反映了 QA 的还原情况[11鄄12];Fv / Fm 是 PS域最大的

(潜在)光化学量子效率,反映开放的 PS域反应中心的能量捕获效率;椎PS域是作用光存在时 PS域实际的光化

学量子效率,反映了被用于光化学途径激发能占进入 PS域总激发能的比例,植物光合能力的一个重要指标;
qP 为光化学淬灭系数,反映 PS域天线色素吸收的光能用于光化学电子传递的份额。 由表 2 可得,与单作玉

米相比,间作降低了玉米功能叶片的初始荧光、可变荧光和实际光化学效率,但差异均不显著;间作对玉米功

能叶片的最大光化学效率和光化学猝灭系数影响不明显。 这表明,间作玉米光合速率的提高并不是由于其功

能叶片对光能传递、转化效率提高而引起的。

表 2摇 间作对玉米荧光参数的影响

Table 2摇 Effect of intercropping on fluorescence parameters of maize leaves

处理
Treatment

初始荧光
Minimal

fluorescence
Fo

可变荧光
Variable

fluorescence
Fv

PS域 最大光化学效率
Maximal photochemical

efficiency of PS域
Fv / Fm

PS域 实际光化学效率
Actual photochemical
efficiency of PS域

椎PS域

光化学猝灭系数
Photochemical

quenching coefficient
qP

SM 155. 3 a 285. 0 a 0. 784 a 0. 607 a 0. 742 a

IM 153. 7 a 275. 3 a 0. 784 a 0. 581 a 0. 745 a

图 1摇 间作对玉米功能叶片光合速率的影响

摇 Fig. 1 摇 Effect of intercropping on photosynthetic rate of

maize leaves

2. 1. 3摇 间作玉米功能叶的光合特性

图 1 表明,间作明显提高了玉米功能叶片的净光合

速率,在灌浆期和乳熟期分别提高了 27. 7%和 49. 8% ,
差异均达到显著水平,由灌浆期到乳熟期,单作玉米和

间作玉米光合速率均降低,其降低幅度分别为 35. 5%
和 24. 3% 。 这表明玉米花生间作显著提高了玉米净光

合速率,减缓玉米叶片衰老,延长其高光合功能期。
由表 3 可以看出,与单作玉米相比,间作提高了玉

米功能叶片的光补偿点、光饱和点、光饱和时的最大净

光合速率、表观量子效率和羧化效率,分别提高了

26郾 7% 、53. 1% 、33. 1% 、61. 3% 、8. 5% 和 22. 5% ,差异达到显著或极显著水平,极显著降低了 CO2 补偿点。
这表明间作玉米光合速率的提高是由于提高了其对强光的利用能力和 CO2 的羧化能力。

表 3摇 间作对玉米光合参数的影响

Table 3摇 Effect of intercropping on photosynthetic parameters of maize leaves

处理
Treatment

光补偿点 LCP
/ (滋mol·m-2·s-1)

光饱和点 LSP
/ (滋mol·m-2·s-1)

光饱和光合速率
LSPn

/ (滋mol·m-2·s-1)

光呼吸速率 Pr
/ (滋mol·m-2·s-1)

量子效率
AQY

CO2 补偿点

CSP(滋mol / mol)
羧化效率

CE

SM 54. 0 bB 1144. 8 bB 22. 21 bB -2. 12 bB 0. 047 bA 28. 73 aA 0. 227 bB

IM 68. 4 aA 1753. 2 aA 29. 57 aA -3. 42 aA 0. 051 aA 16. 29 bB 0. 278 aA

2. 2摇 玉米花生间作对玉米产量形成的影响

2. 2. 1摇 间作玉米单株干物质

单株干物质是衡量玉米生长状况的重要指标之一。 从图 2 可得,在玉米大喇叭口期之前,间作玉米的单

株干物质质量与单作相差不明显,之后间作玉米单株干物质质量逐渐高于单作玉米,平均高出 7. 64%—
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30郾 9% 。 尤其 2011 年,生育后期的间作玉米比单作玉米高出 20. 9%—30. 9% ,差异达到显著水平。 从单株茎

叶质量来看,间作玉米与单作玉米差异不明显。

图 2摇 间作玉米单株干物质积累

Fig. 2摇 Dry matter accumulation of intercropped maize

SM鄄T、IM鄄T 分别代表单作玉米和间作玉米单株总干重,SM鄄S、IM鄄S 分别代表单作玉米和间作玉米单株茎叶干重;ZD 代表郑单958,DH 代表登海661

2. 2. 2摇 间作玉米灌浆速率

玉米穗重变化是衡量玉米灌浆速率指标之一。 从图 3 可以看出,自玉米授粉之后,间作玉米单穗质量逐

渐高于单作玉米,随灌浆进程,其差异越来越明显,授粉 20 d 后,间作玉米的单穗质量比单作玉米高出

8郾 8%—32. 8% ,在收获期差异达到显著水平。 这表明,间作玉米与单作玉米单株质量差异主要来源生殖器官

即单穗籽粒质量的提高,其营养器官即茎叶质量差异不明显。

图 3摇 间作玉米灌浆速率

Fig. 3摇 Filling rate of intercropped maize

2. 2. 3摇 间作玉米产量与偏土地当量比

从表 4 可以看出,与单作相比,间作极显著提高了玉米产量,间作玉米的收获指数显著或极显著高于单作

表 4摇 间作玉米产量与偏土地当量比

Table 4摇 Yield and partial land equivalent ratios of intercropped maize

年份
Year

处理
Treatment

产量 Yield / (kg / hm2)

单作
Sole鄄cropping

间作
Inter鄄cropping

收获指数 Harvesting index

单作
Sole鄄cropping

间作
Inter鄄cropping

偏土地当量比
PLER鄄M

2010 ZD 9879. 2 B 20409. 4 A 0. 562 B 0. 591 A 0. 826

DH 9451. 5 B 19870. 8 A 0. 545 b 0. 554 a 0. 841

2011 ZD 7706. 8 B 16979. 8 A 0. 526 B 0. 592 A 0. 881
摇 摇 同一指标同行数据后不同大、小写字母分别表示差异极显著(P<0. 01)和显著(P<0. 05)
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玉米,其偏土地当量比(PLER鄄M)比其所占土地面积比(F=0. 4)高出 106. 6%—120. 3% 。 这表明在玉米花生

间作体系中,促进了光合物质向籽粒的运输、分配,表现出明显的间作产量优势。 郑单 958 的 PLER鄄M 低于登

海 661,但是,郑单 958 收获指数和产量均高于登海 661。
3摇 讨论

干物质是作物产量形成的基础。 本研究发现,间作玉米单株干物质仅在生育后期明显高于单作玉米,并
且其茎叶等营养器官干物质在各个生育时期均差异不大,但其生殖器官———单穗质量差异明显。 这主要因为

间套作有利于改善高位作物生育后期冠层光照条件[6,13鄄14],提高了功能叶片净光合速率,促进籽粒灌浆和光

合物质向籽粒运输与分配,因此,间作玉米具有高的收获指数,PLER鄄M 比间作玉米所占间作体系中面积比例

(F=0. 4)高出 106. 6%— 120. 3% ,表现出明显的间作产量优势。 这与多数研究具有一致的结论,与其他作

物间作时,玉米具有明显间作产量优势[3鄄7]。
叶绿素在植株体内负责光能的吸收、传递和转化, 类胡萝卜素则行使光能捕获和光破坏防御两大功能,

它们在光合作用中起着非常重要的作用,其含量及组成受光照条件的影响[15]。 本研究表明,在玉米花生间作

体系中,间作改善玉米生育后期光照条件,不仅提高叶绿素含量,还改变了叶绿素构成,主要表现在叶绿素 a
和类胡萝卜素含量均显著增加,叶绿素 a / b 和类胡萝卜素 /叶绿素的比值均显著增加。 因此,在强光下,间作

玉米通过提高叶绿素 a、类胡萝卜素含量来增加光反应中心,促进将吸收较多光能进行光反应,提高净光合速

率。 类胡萝卜素具有光能捕获和光破坏防御两大功能,其含量增加有助于提高光破坏防御能力,延缓衰老。
光环境影响着植物的光合特性[16],在玉米花生间作体系中,间作玉米功能叶片接受的光照强度高于单作

玉米,其净光合速率提高了 27. 7%—49. 8% ,光饱和点、光饱和时最大光合速率、羧化效率显著提高,但是间

作玉米功能叶片 PS域的最大光化学量子效率和实际光化学量子效率没有提高,也就说是 PS域反应中心的被

用于光化学途径激发能占进入 PS域总激发能的比例并没有提高。 间作玉米光合效率的提高是由于呼吸速率

提高为固定 CO2 提供能量,降低 CO2 补偿点,极显著提高了羧化效率、表观量子效率,提高了 CO2 的固定能

力,这与朱文旭[17]的研究具有相同结论,间作提高高位作物的羧化能力。 这可能与光照条件影响叶绿体超微

结构[18]、光合酶活性和光合基因表达[19]有关,但对间作条件下作物功能叶的叶绿体超微结构、光合酶活性和

光合基因表达发生发些适应性变化还需进一步研究。
4摇 结论

在玉米花生间作体系中,间作玉米具有明显间作产量优势,是由于间作增强了玉米对强光利用能力,提高

了玉米生育后期功能叶片的净光合速率,促进了光合物质向籽粒分配。 间作玉米净光合速率的提高是通过羧

化效率和表观量子效率的提高,促进 CO2 的固定实现的,而非是光能传递、转化能力的提高。
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