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间作对氮调控玉米光合速率和光合氮利用效率的

影响 
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1云南农业大学资源与环境学院, 昆明 650201; 2农业部云南耕地保育科学观测实验站, 昆明 650201 

摘  要  研究间作后作物光合碳同化和光合氮利用效率(PNUE)对氮投入的响应, 对阐释间作产量优势的氮调控效应, 指导

间作氮肥管理有重要意义。本研究设置玉米(Zea mays)单作、玉米间作两种种植模式的4个氮水平(N0, 0 kg·hm2; N1, 

125 kg·hm2; N2, 250 kg·hm2; N3, 375 kg·hm2), 分析间作与施氮量对玉米叶片特征、光合参数、PNUE和产量的影响。结果

表明: 与单作相比, 间作显著增加玉米叶片的叶干质量和比叶质量; 各施氮水平(除N3)下, 间作中靠近马铃薯(Solanum tube-

rosum)侧的玉米叶面积均显著高于单作玉米。单间作对比发现, 间作提高了玉米光饱和点和暗呼吸速率。单作、间作靠玉米

侧(I-M)、间作靠马铃薯侧(I-P)的玉米PNUE均随施氮量增加而降低, 降幅以I-P最大; 施氮量低于250 kg·hm2时, 相同施氮量

下的玉米PNUE和净光合速率(Pn)均以I-P最高, I-M和单作次之。间作显著提高了玉米产量(土地当量比>1)。该研究中当施氮

量≤250 kg·hm2时, 间作I-P的玉米叶片Pn和PNUE显著提高可能是间作玉米产量提高的重要原因。 
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Effects of intercropping on photosynthetic rate and net photosynthetic nitrogen use efficiency 
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Abstract 

Aims  The aim of this study was to explore the response of photosynthetic carbon assimilation and photosyn-
thetic nitrogen (N) use efficiency (PNUE) of maize to intercropping system of maize and potato under different N 
addition, which has a great significance for the N regulation and N fertilizer management for the increase in inter-
cropping yield. 
Methods  In order to analyze the effects of intercropping and additional N level on leaf characteristics, photo-
synthetic parameters, PNUE and yield of maize, field experiment with mono- and inter-cropping system under 

four N addition levels (N0, 0 kg·hm2, N1, 125 kg·hm2, N2, 250 kg·hm2 and N3, 375 kg·hm2) treatments were 
set up. 
Important findings  The results showed that inter-cropping planting significantly increased leaf dry mass of 
maize and leaf mass per area compared with maize monoculture. Among different N treatment levels (except N3), 
leaf area of maize under intercropping close to potato increased compared with that under maize monoculture. 
Intercropping also increased the light saturation point of photosynthesis and dark respiration rate of maize com-
pared with maize monoculture. PNUE decreased as the increasing of N levels in monoculture maize, intercrop-
ping maize leaves close to potato (I-P) and leaves close to maize of other row (I-M), and the largest decline was 

found in I-P. At the same N level (less than 250 kg N·hm2), PNUE and photosynthetic rate (Pn) of maize in I-P 
were significantly higher than those in M and I-M system. Intercropping system significantly improve the yield of 
maize (land equivalent ratio > 1). This study concluded that higher PNUE and Pn of maize close to the potato 
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contributed to the increase of intercropped maize yield under less than or equal to 250 kg N·hm2 addition. 
Key words  intercropping; nitrogen level; leaf nitrogen content; photosynthetic rate; photosynthetic nitrogen use 
efficiency 
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氮是构成植物光合器官关键的营养元素, 在植

物的光合作用中起着至关重要的作用(Evans, 1983; 

Yang et al., 2010)。合理施氮可以提高植物叶片的叶

绿素含量、酶含量和酶活性, 进而促进光合作用

(Furbank et al., 1987)。光合速率是光合作用参数中

最重要的指标, 而光合速率与叶片氮含量的比值, 

即光合氮利用效率(PNUE), 作为表征植物叶片养

分利用和生理特性的重要参数, 可充分反映植物氮

分配及其对光合作用的影响(刘涛等, 2016)。植物叶

片中参与光合作用氮的占比和光合酶活性大小均影

响PNUE (Hikosaka, 2004), PNUE越高, 则表明作物

氮利用率越高(Ghallnoum et al., 2005)。合理施氮有

助于提高叶片光合速率(Pal et al., 2005), 进而提高

PNUE, 达到增产效果(申丽霞等, 2005)。因此, 研究

作物光合作用和PNUE, 是揭示不同氮环境下的作

物增产效应的重要机理途径。总体上, 前人有关施

氮量对作物光合特性、氮素利用率和产量关系的探

讨较多(吕丽华等, 2008; 楚光红和章建新, 2016), 

但这些试验主要基于单作条件来开展, 对于间作等

生长环境下的研究报道少见。 

间作条件下, 施氮量对作物光合作用和PNUE

的影响值得深入研究, 原因在于间作引起的遮阴或

种间竞争是否可以通过施氮来缓解甚至消除。前期

研究表明, 遮阴会造成叶片光合速率降低(Vos & 

Pelvander, 2001), 而增施氮肥可有效缓解遮阴对光

合作用的不利影响(孙年喜等, 2005; 王帅等, 2008)。

宋航等(2017)研究发现, 弱光胁迫条件下, 增施氮

肥可以改善玉米(Zea mays)的光合特性; 在一定程

度上光、氮互补可以有效调控植物叶片的光合作用

(段巍巍等, 2007)。间作种植体系中, 形成高矮相错

的结构, 造成作物不同方位叶片光照的变化, 必将

造成光合作用的差异(肖继坪等, 2011; 焦念元等, 

2013b)。同时, 间作体系的作物遮阴动态变化、加

之养分之间的互作关系和作物之间根际影响等

(Mushagalusa, 2008; 马心灵等, 2017), 将使间作后

氮对作物光合作用和PNUE的影响更加复杂。 

玉米马铃薯(Solanum tuberosum)间作是典型的

高秆-矮秆作物间作模式, 在亚热带和温带地区广

泛应用, 具有降低作物病虫害发病率、提高作物光

照利用率和功能叶片光合速率等优势(黄进勇等, 

2003; Banik & Sharma, 2009; 焦念元等, 2013a)。然而, 

不同氮水平下间作如何影响玉米光合特性和氮肥利

用效率, 最终引起产量差异尚不明确。因此, 我们选

取玉米马铃薯间作种植模式, 设置4个氮水平, 比较

单作玉米、间作条带中靠近玉米和马铃薯侧玉米叶

片的光合特性与PNUE, 以探讨不同供氮条件下间

作促进玉米增产的光合机理和对氮光合利用的差异, 

为合理调控氮以发挥间作产量优势提供理论支持和

实践指导。 

1  材料和方法 

1.1  试验设计 

试验于2014年在昆明寻甸大河桥农场(23.53° N, 

103.22° E, 海拔1 953.5 m)内进行。该地降水集中在

7至9月, 年降水量1 040 mm, 年蒸发量为2 384 mm, 

属北亚热带季风气候, 年平均气温14.7 ℃, 无霜期

301天。土壤pH值为7.8, 有机质含量10.5 mg·kg1, 

碱解氮含量34.7 mg·kg1, 速效磷含量5.8 mg·kg1, 

速效钾含量51.3 mg·kg1, 本试验数据为2014年玉

米抽穗期测得。 

供试玉米品种为‘耕源寻单7号’; 马铃薯品种为

‘会泽2号’。小区试验采用随机区组设计, 每个处理3

次重复, 2种种植模式(玉米马铃薯间作(I), 玉米单

作(M)), 4个氮水平, 以当地玉米生产施氮量(常规施

氮, N2, 250 kg·hm2)为基础, 分别增施氮50% (高氮

处理, N3, 375 kg·hm2)和减施氮50% (低氮处理, N1, 

125 kg·hm2), 同时设不施氮(N0, 0 kg·hm2)的对

照。8个处理, 24个小区, 每小区面积32.5 m2 (5 m × 

6.5 m)。单作玉米株距25 cm, 行距50 cm; 间作玉米

和单作行株距一致, 2行玉米、2行马铃薯(即行比2:2)

的间作种植方式 , 其中马铃薯株距35 cm, 行距

50 cm; 小区周边设置1 m的保护行, 种植玉米。 

氮肥分基肥、小喇叭口期追肥和大喇叭口期追

肥3次施入, 分别占总施氮量的40%, 25%和35%; 
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各处理中玉米磷钾肥均以基肥施入, 磷肥(P2O5的

用量 )施用75 kg·hm2, 钾肥 (K2O的用量 )施用75 

kg·hm2。 

1.2  采样与测定方法 

1.2.1  光合特性指标及光合光响应曲线测定  

在玉米抽穗期 , 选取晴朗无风天气的8:30– 

11:30, 测定每个小区玉米叶光合指标。用LI-6400

便携式光合测定仪(LI-COR, Lincoln, USA), 每个处

理随机选择3株有代表性的玉米, 每株玉米测定8片

叶片。单作玉米选取生殖生长中光合作用最强的(棒

上下各4叶) 8片叶片, 间作分别对同一株玉米的两

侧, 即靠近马铃薯侧玉米叶片(I-P)和靠近玉米侧玉

米叶片(I-M)的各4片叶片进行测定(图1)。测定玉米

叶片的净光合速率(Pn, μmol·m2·s1)、蒸腾速率(Tr, 

mmol·m2·s1)、气孔导度(Gs, mol·m2·s1)、胞间CO2

浓度(Ci, μmol·mol1)等生理参数。 

设定光照强度(PFD)梯度分别为2 000、1 500、

1 000、800、600、400、300、200、150、100、80、

60、40、20和0 μmol·m2·s1, 选择常规施氮条件下

单作和间作各1株有代表性的玉米, 测定玉米穗位

叶叶片光合速率对光强的响应, 以PFD为横坐标, 

Pn为纵坐标, 计算光合-光强响应曲线。用光强低于

150 μmol·m2·s1的数据进行线性回归, 求得回归方

程的斜率等参数计算表观量子效率(AQY)和光补偿

点等(焦念元等, 2013a)。 

 

 
 

图1  玉米单作和间作示意图。I, 间作; I-M, 靠近玉米侧的

玉米叶片; I-P, 靠近马铃薯侧的玉米叶片; M, 单作。 
Fig. 1  Illustration of maize monoculture and intercropping 
maize and potato. I, intercropping; I-M, intercropping maize 
leaves close to maize of other row; I-P, intercropping maize 
leaves close to potato; M, monoculture. 

1.2.2  叶片氮含量测定与计算 

(1)叶面积测定: 每个小区随机选取5株玉米, 

对应单间作中光合指标测定时的叶片选择方式(图

1), 剪取抽穗期玉米叶片, 用LI-3000C便携式叶面

积仪(LI-COR, Nebraska, USA)测定叶片面积。叶片

杀青后烘干用于测定干物质质量。 

(2)植株氮素含量测定 : 样品于105 ℃杀青

30 min, 80 ℃烘干至恒质量, 粉碎后用浓硫酸-过氧

化氢消煮, 采用凯氏定氮法测定氮含量(闫艳红等, 

2011)。比叶质量(LMA, g·m2) =叶干质量/叶面积。

单位干质量叶片氮含量(Nmass, g·kg1)为叶片氮含量

与叶干质量之商; 单位面积氮含量(Narea, mg·cm2)

由Nmass和LMA计算所得, 即Narea = Nmass × LMA。 

1.2.3  PNUE与土地当量比计算 

(1) PNUE参照文献(李大勇等, 2013)计算, 即

PNUE (μmol·mol1·s1) = Pn/Narea。 

(2)土地当量比(LER)用于表示间作系统内物种

对资源利用的竞争性大小, 表达式为: LER = (Yi/Ym),

式中: Yi和Ym分别代表间作玉米和单作玉米产量

(Al-Dalain, 2009)。当LER = 1时, 间作玉米与单作玉

米产量相当, 在不同体系中对同一有限资源有相等

的利用能力; LER > 1表示间作玉米的互补作用大于

竞争作用, 具有间作的产量优势, 幅度愈高, 增产

效益愈大; LER < 1表明种间竞争大于种间促进, 没

有间作优势。 

1.2.4  水分利用效率和气孔限制值计算 

按以下公式计算水分利用效率(WUE)和气孔限

制值(Ls) 

WUE = Pn/Tr 

Ls = 1 – Ci/Ca 

式中, Ca指大气CO2浓度。 

1.3  计算公式及数据处理 

采用Excel 2010对间作玉米马铃薯产量、生物

量、光合参数及叶片特征进行方差分析处理, 通过

SPSS 20.0软件对文中数据进行单因素方差分析, 用

最小显著极差法(LDS)进行不同处理之间的显著性

检验(p < 0.05)。 

2  结果和分析 

2.1  不同氮水平下间作对玉米产量的影响 

由表1可知, 同种种植模式, 单作玉米与间作玉

米产量在N1、N2、N3水平差异不显著, 但显著高于
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N0水平 ; 相比N0, 单作玉米产量增幅 92.86%– 

130.12%, 间作玉米产量增幅63.13%–90.98%。单作

与间作玉米生物量随施氮量增加的变化趋势与产量

相同, N2、N3水平无显著差异, 显著高于N0、N1水平。 

相同施氮水平下 , 相比单作 , 间作玉米增产

19.88%–45.56%。与单作相比, 间作玉米在N1、N2、

N3水平生物量显著提高。LER在各氮水平均大于1, 

说明间作玉米具有产量优势。 

2.2  间作对玉米叶片光合参数与光响应曲线的

影响 

2.2.1  净光合速率(Pn)与胞间二氧化碳浓度(Ci) 

从图2可见, 同一种植模式下, 单作和间作I-M

的Pn呈现随施氮量增加而升高的变化趋势, 而间作

I-P的Pn随施氮量增加, 先升高后降低, N2水平最高, 

显著高于其他氮水平。相同氮水平下单作、间作I-M

和间作I-P的Pn比较, 在N0、N1、N2水平间作I-P的

Pn 显著高于单作和间作 I-M, 相比单作提高

21.31%–23.53%; 较I-M提高28.91%–43.70%, N3水

平单作、间作I-M和间作I-P的Pn差异不显著(图2A)。

间作I-M和间作I-P的Ci随施氮量增加呈现降低趋势

(图2B)。 

2.2.2  气孔导度(Gs)与蒸腾速率(Tr) 

间作I-P的Gs在N0、N1、N2水平, 显著高于单

作和间作 I-M, 较单作和间作 I-M 增幅分别为

28.43%–54.96%, 16.55%–50.69%, N3差异不显著; 

各氮水平单作和I-M的Gs差异不显著(图2C)。间作

I-P的Tr在N1、N2水平显著高于单作和间作I-M, 较

单作提高26.44%、30.91%, 较间作I-M提高27.71%、

34.81%, N0、N3水平无显著差异(图2D)。间作I-P的

Gs和Tr均随施氮量增加呈现先升高后降低的趋势。 

2.2.3  气孔限制值(Ls)和水分利用效率(WUE) 

对比相同种植模式不同氮水平Ls, 单作玉米在

N2水平显著高于其他处理, 间作I-M和间作I-P在N3

水平显著高于其他处理; 单间作对比, N2水平单作

玉米Ls显著高于间作I-M和间作I-P (图2E)。对比同

一氮水平不同种植模式WUE, N0、N1水平间作I-P

显著高于单作和间作I-M, 较单作分别提高10.45%、

11.73%; 较间作I-M的12.99%、13.09%, N3水平差异

不显著(图2F)。 

2.2.4  光合-光强响应曲线 

对比单间作玉米光合-光强响应曲线(图3), 低

于200 μmol·m2·s1光照强度拟合回归看出, 间作玉

米 光 补 偿 点 为 23 μmol·m2·s1, 单 作 玉 米 为

14 μmol·m2·s1, 单作较间作降低了39.10%; 与单

作相比, 间作玉米表观量子效率提高了11.7%。 

间作玉米的光饱和点高于单作, 间作种植模式

提高了玉米的最大光合速率。当光照强度低于

700 μmol·m2·s1时, 单作Pn高于间作, 当光照强度

超过700 μmol·m2·s1时, 间作高于单作, 说明间作

提高了玉米对强光的吸收能力, 降低了玉米对弱光

的吸收能力。单作和间作的暗呼吸速率分别为

0.81 μmol·m2·s1、1.12 μmol·m2·s1, 单作较间作降

低了29.43%, 间作玉米呼吸消耗的光合产物要高于

单作。 

2.3  不同氮水平下间作对玉米叶片氮素特征的

影响 

由表2可知, 同一种植模式下, 施氮显著增加玉

米叶片叶面积和叶干质量; 相同施氮水平不同种植

模式比较, I-P的叶干质量在N1、N2、N3水平显著高

于单作、I-M。I-M和I-P的LMA随氮水平增加, 呈现

出先增加后降低的趋势。同一种植模式不同施氮水

平, 单作、I-M和I-P的Nmass、Narea均随施氮量增加而

增加; Nmass在各氮水平平均后, 表现出I-P > I-M > 

单作的趋势。两种种植模式下PNUE随施氮量增加 

 
表1  不同氮水平对玉米产量、生物量的影响(×103 kg·hm2)(平均值±标准偏差) 
Table 1  Effects of N levels on yield and biomass of maize (×103 kg·hm2)(mean ± SD) 

产量 Yield 生物量 Biomass 氮水平 
N level (kg·hm–2) 

I M I M 

土地当量比 
Land equivalent ratio

0 (N0) 7.54 ± 0.23Aa 5.18 ± 0.71Aa 17.62 ± 1.01Aa 14.88 ± 1.24Aa 1.46 

125 (N1) 12.30 ± 1.57Ab 9.99 ± 1.63Ab 25.69 ± 0.52Ab 21.84 ± 0.73Bb 1.23 

250 (N2) 14.40 ± 1.67Ab 11.69 ± 1.97Bb 28.82 ± 1.88Ac 24.90 ± 2.73Bc 1.23 

375 (N3) 14.29 ± 1.47Ab 11.92 ± 1.11Bb 28.63 ± 2.33Ac 25.20 ± 1.75Bc 1.20 

不同小写字母代表同一种植模式下的不同氮水平间差异显著(p < 0.05)。不同大写字母代表同一施氮水平下间作和单作之间差异显著(p < 0.05)。I, 间
作; M, 单作。 
Different lowercase letters indicate significant difference among different N levels in the same planting pattern (p < 0.05). Different capital letters mean signifi-
cant difference between monoculture and intercropping at the same N level (p < 0.05). I, intercropping; M, monoculture. 
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图2  不同氮水平下单作和间作对玉米光合特征参数的影响(平均值+标准偏差)。不同小写字母代表同一种植模式下的不同氮

水平间差异显著(p < 0.05)。不同大写字母代表同一施氮水平下间作和单作之间差异显著(p < 0.05)。I-M, 靠近玉米侧玉米叶

片; I-P, 靠近马铃薯侧玉米叶片; M, 单作; Pn, 净光合速率; Ci, 胞间CO2浓度; Gs, 气孔导度; Tr, 蒸腾速率; Ls, 气孔限制值; 
WUE, 水分利用效率。 
Fig. 2  Effects of monoculture and intercropping on photosynthetic characteristics of maize under different nitrogen levels (mean + 
SD). Different lowercase letters indicate significant difference among different N levels in the same planting pattern (p < 0.05). Dif-
ferent capital letters mean significant difference between monoculture and intercropping at the same N level (p < 0.05). I-M, inter-
cropping maize leaves close to maize of other row; I-P, intercropping maize leaves close to potato; M, monoculture, Pn, net photo-
synthetic rate; Ci, intercellular CO2 concentration; Gs, stomatal conductance; Tr, transpiration rate; Ls, stomatal limitation; WUE, wa-
ter use efficiency. 

 

 
 

图3  单作和间作玉米叶片光响应曲线。I, 间作; M, 单作; Pn, 净光合速率。 
Fig. 3  Response of net photosynthetic rate (Pn) of maize leaves to photon flux density at monoculture and intercropping planting. I, 
intercropping; M, monoculture. 
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均呈现降低趋势; 在N0、N1、N2水平, I-P的PNUE

显著高于单作和I-M, 随施氮量增加, 不同种植模

式PNUE之间的差异逐渐降低。 

进一步分析施氮量与单作、间作I-M和间作I-P

的Pn、Narea和PNUE之间增量的关系(表3)可知, N1、

N2水平间作I-P的Pn增量高于单作与I-M, N3水平I-P

出现负增长; 间作I-P的Narea增幅高于单作和I-M; 

PNUE降幅随施氮量增加呈现I-P > I-M >单作。 

3  讨论 

3.1  施氮量对单作和间作玉米净光合速率的影响 

施氮量与Pn关系的研究在诸多作物上曾有报

道。本研究中, 玉米单作条件下, 当施氮量不高于

N2时, Pn随施氮量增加而增大, 从N2增加50%施氮

量到N3时, Pn维持N2时的水平。然而, 在间作条件

下, 施氮量不高于N2时Pn随施氮量增加而增大, 但 

 
表2  不同氮水平对单作和间作玉米叶片形态特征的影响(平均值±标准偏差) 
Table 2  Effects of N levels on morphological characteristics of maize leaves grown in monoculture and intercropping pattern (mean ± SD) 

氮水平 N level (kg·hm–2) 叶片指标 
Leaf indexes 

种植模式 
planting pattern 

0 (N0) 125 (N1) 250 (N2) 375 (N3) 

M 308 ± 14Aa 466 ± 26Ab 493 ± 19Ab 553 ± 28Ac 

I-M 283 ± 17Aa 478 ± 19Ab 524 ± 13ABb 562 ± 22Ac 

叶面积 
Leaf area (cm2·leaf–1) 

I-P 394 ± 8Ba 498 ± 16Bb 549 ± 23Bc 576 ± 12Ac 

M 1.71 ± 0.09Aa 2.55 ± 0.08Ab 2.68 ± 0.10Ab 2.86 ± 0.22Ab 

I-M 1.19 ± 0.07Ba 2.66 ± 0.19Ab 2.68 ± 0.14Ab 3.02 ± 0.19Ac 

叶干质量 
Leaf dry mass (g·leaf–1) 

I-P 1.44 ± 0.11ABa 2.90 ± 0.16Bb  3.30 ± 0.28Bb 3.62 ± 0.10Bc 

M 55.72 ± 3.97Aa 54.90 ± 4.22Aa 54.41 ± 1.87Aa 51.82 ± 4.94Aa 

I-M 42.42 ± 5.11Ba 58.33 ± 2.16Abc 63.00 ± 3.86Bb 53.78 ± 4.60Ac 

比叶质量  
LMA (g·m–2 ) 

I-P 36.65 ± 2.07Ba 55.59 ± 4.78Abc 62.75 ± 2.21Bc 48.82 ± 3.76Bb 

M 14.55 ± 1.30Aa 21.62 ± 1.04Ab 31.02 ± 0.89Ac 34.04 ± 1.15Ac 

I-M 15.99 ± 0.71Aa 23.78 ± 1.03Ab 31.17 ± 0.76Ac 34.08 ± 0.80Ac 

单位质量含氮量 
Nmass (g·kg–1) 

I-P 18.68 ± 0.86Ba 24.86 ± 0.66Ab 32.97 ± 1.23Ac 37.12 ± 0.49Ac 

M 0.42 ± 0.05Aa 0.62 ± 0.01Ab 0.84 ± 0.06Abc 0.89 ± 0.06Ac 

I-M 0.34 ± 0.03Aa 0.69 ± 0.08Ab 0.82 ± 0.06Ac 0.92 ± 0.06Ac 

单位面积含氮量 
Narea (mg·cm–2) 

I-P 0.36 ± 0.03Aa 0.72 ± 0.05Ab 0.91 ± 0.01Ac 0.93 ± 0.02Ac 

M 49.85 ± 5.24Aa 32.57 ± 0.48Ab 32.73 ± 2.37Ab 32.01 ± 2.39Ab 

I-M 64.71 ± 6.25Ba 31.53 ± 2.03Ab 28.65 ± 0.23Ab 26.32 ± 5.41Ab 

光合氮利用效率 

PNUE (CO2 μmol·g–1·s–1) 

I-P 75.58 ± 5.38Ca 47.14 ± 5.39Bb 39.29 ± 5.40Bc 30.28 ± 2.06Ad 

不同小写字母代表同一种植模式下的不同氮水平间差异显著(p < 0.05)。不同大写字母代表同一施氮水平下间作和单作之间差异显著(p < 0.05)。I-M, 靠
近玉米侧玉米叶片; I-P, 靠近马铃薯侧玉米叶片; M, 单作; LMA, 比叶质量; Nmass, 单位质量含氮量; Narea, 单位面积含氮量; PNUE, 光合氮利用效率。 
Different lowercase letters indicate significant difference among different N levels in the same planting pattern (p < 0.05). Different capital letters mean signifi-
cant difference between monoculture and intercropping at the same N level (p < 0.05). I-M, intercropping maize leaves close to maize of other row; I-P, inter-
cropping maize leaves close to potato; M, monoculture, LMA, leaf mass per area; Nmass, nitrogen content unit mass; Narea, nitrogen content per unit area; PNUE, 
photosynthetic nitrogen use efficiency. 

 
表3  不同氮水平对间作玉米净光合速率(Pn)、单位面积叶片含氮量(Narea)及光合氮利用效率(PNUE)的影响 
Table 3  Effects of intercropping pattern on net photosynthetic rate (Pn), nitrogen content per unit area (Narea) and photosynthetic nitrogen use efficiency 
(PNUE) of maize leaves grown under different nitrogen levels 

Pn (%) Narea (%) PNUE (%) 氮水平 
N rate (kg·hm–2) 

M I-M I-P M I-M I-P M I-M I-P 

0 (N0) – – – – – – – – – 

125 (N1) –1.8 4.8 16.2 50.2 116.5 86.8 –34.7 –51.3 –37.6 

250 (N2) 28.8 18.8 32.5 98.6 172.1 158.6 –34.3 –55.7 –48.0 

375 (N3) 27.6 28.9 –3.0 101.9 174.9 173.5 –35.8 –59.3 –59.9 

表中每一列数值为该指标相对于在N0时的增减幅度百分比; 带“–”的数值表示降低, 其他数值表示增加。I-M, 靠近玉米侧玉米叶片; I-P, 靠近马铃薯侧

玉米叶片; M, 单作。 
The values in each column in the table were the percentage of increase or decrease of any N treatment compared with N0. The value with “–” indicates a de-
crease, and the other values indicate an increase. I-M, intercropping maize leaves close to maize of other row; I-P, intercropping maize leaves close to potato; M, 
monoculture. 
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在N2增加到N3时, 即当施氮量远远超过作物氮需

求时, 表现出施氮降低了Pn的作用。先前研究指出,

在一定范围内, Pn随叶片氮含量增加呈线性增加关

系 , 当高于这一含量 , 则为指数关系 (Bindraban, 

1999; 陈永山等, 2008), 可能因为过量施氮通过非

气孔限制降低Pn (王东等, 2007), 但是相同的氮水

平下单间作光合速率的响应截然不同, 这一现象未

见报道, 值得后续深入研究。同时, 对比单间作玉米, 

我们也发现, 间作后玉米Pn对施氮量的响应程度远

比在单作时敏感, 即相等氮肥增加量可获得更高的

Pn增加, 这可能正是在间作后施氮对玉米增产的贡

献要高于单作的原因。 

前人研究指出, 最大光合速率随叶片氮含量增

加呈指数关系, 即叶片氮含量低时, 随氮含量增加

快速增加 , 到一定阈值时缓慢降低 (张彦群等 , 

2015)。本研究中单作与间作I-P的Pn与Nmass和Pn与

Narea之间呈先升高后降低的指数关系(数据没列出), 

证明了叶片氮含量达到一定阈值后, Pn随叶片氮含

量的增加不再增加。在对小麦(Triticum aestivum)的

研究中, 小麦叶片Narea为0.15 mg·cm2是重要转折

点(Tambussi et al., 2005)。从本研究可以看出, 在玉

米中 , Pn随Narea增加出现转折的Narea值大致为0.9 

mg·cm2, 但尚需进一步的研究论证。 

3.2  不同氮水平下间作对PNUE的影响 

PNUE随施氮量增加而降低, 主要原因是叶片

氮含量的提高幅度要远高于Pn的提高幅度, 导致

PNUE降低(李勇, 2011), 本研究的结果与之相同。本

研究中在施氮量不高于N2时, 间作叶片PNUE高于

单作, 这可能与光合系统中Rubisco酶的活性及占

比有关(Cheng & Fuchigami, 2000)。由于间作叶片光

照条件优于单作, 强光下植株的硝酸还原酶活性提

高, 硝酸盐含量降低, 氮素利用效率提高, Pn显著升

高, 进而提高了PNUE (Li et al., 2013)。然而施氮量

达到N3水平时, 单作与间作叶片的PNUE差异不再

显著, 主要原因是叶片氮含量过高导致Rubisco酶

活性降低, Rubisco酶仅以氮库形式存储, 催化能力

并没有得到提高(Warren et al., 2003)。 

3.3  施氮量-光合氮利用效率-产量之间的关系 

我们的试验结果证实, 玉米马铃薯间作中随施

氮量增加, 玉米的间作产量优势(LER)逐渐降低(表

1)。尽管单作和间作中, 均存在加大施氮量增加了

叶片氮含量, 且Pn又随叶片氮含量增加而变大的现

象, 但间作后叶片氮含量增加对提高Pn的作用越来

越弱, PNUE随施氮量增加的降幅更大(表3), 这可

能正是间作在高氮(N3)下间作优势更低的原因。进

一步比较玉米两侧叶片的PNUE可以看出, I-P的

PNUE快速下降对间作玉米产量优势逐渐降低的贡

献更大。前期文献指出 , 高氮条件下水稻(Oryza 

sativa) PNUE降低是由于Rubisco酶活性降低, 同时

叶片氮含量的增长速度不能与CO2传导度保持同步

造成的(李勇, 2011)。如能进一步从提高玉米高氮下

的Rubisco酶活性, 增强光合氮利用效率这一角度

进行遗传改良, 对发掘间作在高氮下的产量优势意

义深远。 

3.4  间作中玉米两侧叶片相关参数的差异 

光与氮的互作效应对光合产物的生产与分配及

碳、氮代谢具有显著效应(袁野等, 2011; 关义新等, 

2000)。我们的研究发现, 间作中同一株玉米的不同

受光侧(I-P和I-M)含氮量和光合参数表现出较大的

差异。大多情况下I-P的Pn大于I-M, 这间接反映出间

作后玉米对强光的适应能力更高这一特征; 施氮量

不高于N2时, I-P的Pn大于I-M, 同时我们的数据也

显示I-P的Narea大于I-M (表2), 这可能因为: I-P光照

强度高于I-M, 强光提高了硝酸还原酶和谷氨酸脱

氢酶活性, 降低了叶片中硝酸盐含量; 进一步增施

氮(N3), I-P的Pn优势不复存在, Narea的表现也是如此, 

这与先前的研究结果一致(Hikosaka, 2004; 李耕等, 

2010)。 

本研究中施氮量不高于N2时, I-P的PNUE大于

I-M, 这与I-P光照更充足, 具有更高的Pn有关。当施

氮量达到N3水平时, I-P的PNUE不再具有优势, 主

要因为施氮量达到一定值后, Pn不再增加, 叶片氮

含量过高, 导致氮素储存于不直接参与光合的磷酸

烯醇式丙酮酸羧化酶(PEPc)中, 而直接参与光合的

Rubisco酶活性并没有增强 , 进而导致了高氮下

PNUE的降低(Ding et al., 2005)。间作I-P的Pn和

PNUE的提高是间作产量优势的主要原因, 对于高

氮条件下, 如何在光合酶活性、基因表达层次提高

I-P的Pn和PNUE是一个有趣的问题, 可深入研究。 

4  结论 

施氮显著提高了玉米叶片Narea和Pn, 降低了

PNUE。当施氮量不高于N2 (250 kg·hm2)时, 单作

和间作玉米叶片Pn均随施氮量增加而增大, 当施氮
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量达到N3 (375 kg·hm2)水平时, 单作和I-M仍然维

持N2时的水平, I-P的Pn显著降低。在施氮量不高于

N2时, I-P的PNUE高于单作和I-M, 当施氮量达到

N3水平时, 单间作PNUE不再具有显著差异; 同时

随氮水平增加, PNUE降低幅度表现为I-P > I-M >单

作。玉米马铃薯间作具有明显的产量优势(LER > 1), 

但随施氮量增加间作玉米的产量优势逐渐降低, 主

要原因可能是高氮条件下I-P的Pn和PNUE下降。 
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