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摘 要:该试验以玉米、花生2∶4间作模式为对象,采用开顶式气室法控制环境CO2 浓度,于2018-2019年设环

境CO2 浓度
 

(Ca,390
 

μmol·mol
-1)和升高CO2 浓度

 

(Ce,700
 

μmol·mol
-1),以及不施磷(P0)和施磷(180

 

kg
 

P2O5·hm-2,P180)处理下,分析CO2 浓度升高对间作玉米和间作花生功能叶光合碳同化关键酶活性、净光合速率

以及籽粒产量的影响,以明确
 

CO2 浓度升高影响玉米、花生间作体系光合作用的机理,为将来CO2 浓度升高环境

下间作高产高效提供理论基础。结果表明:(1)
 

Ce处理提高了间作玉米功能叶的PEPC、PPDK、NADP-MDH、

Rubisco、GAPDH和Ru5PK等光合碳同化酶活性,其中PEPC和 NADP-MDH在苗后43
 

d以及PPDK、Rubisco、

GAPDH和Ru5PK在苗后59
 

d增幅均达到显著水平,此时施磷对其有正向调控作用。(2)
 

Ce处理增强了间作花

生功能叶的Rubisco、GAPDH、Ru5PK和FBPase等光合碳同化酶活性,在苗后43
 

d和59
 

d增幅均达到显著水平,

此时施磷进一步显著提高了Rubisco与FBPase活性。(3)
 

Ce处理下间作玉米、间作花生的净光合速率显著提高,

间作玉米、间作花生和间作体系的籽粒产量分别显著提高了4.4%~52.0%、10.3%~24.0%和5.7%~47.0%;

CO2 浓度升高和施磷对间作玉米、花生功能叶的净光合速率和间作体系产量具有正协同效应。研究表明,CO2 浓

度升高可以通过提高间作玉米功能叶片的PEPC、PPDK、Rubisco、GAPDH 和 Ru5PK及间作花生功能叶片的

Rubisco、GAPDH、Ru5PK和FBPase等光合碳同化酶活性,增强其对CO2 羧化固定能力,提高间作玉米、间作花生

的光合速率,最终显著增加玉米、花生及间作体系的产量,并且增施磷肥对其具有正调控效应。
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Abstract:
 

In
 

this
 

study,
 

we
 

used
 

an
 

open-top
 

chamber
 

method
 

to
 

control
 

the
 

environmental
 

CO2 concentra-
tion.

 

Environmental
 

CO2 concentration
 

(Ca,
 

390
 

μmol·mol
-1)

 

and
 

elevated
 

CO2 concentration
 

(Ce,
 

700
 



μmol·mol
-1)

 

were
 

set
 

from
 

2018
 

to
 

2019.
 

The
 

effects
 

of
 

CO2 concentration
 

increase
 

on
 

the
 

activities
 

of
 

key
 

enzymes
 

of
 

photosynthetic
 

carbon
 

assimilation,
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

and
 

grain
 

yield
 

of
 

functional
 

leaves
 

of
 

maize
 

and
 

peanut
 

were
 

investigated,
 

and
 

the
 

mechanism
 

of
 

the
 

effects
 

of
 

CO2 concentration
 

in-
crease

 

on
 

the
 

photosynthesis
 

of
 

maize
 

and
 

peanut
 

intercropping
 

system
 

was
 

clarified.
 

It
 

provides
 

a
 

theoreti-
cal

 

basis
 

for
 

high
 

yield
 

and
 

high
 

efficiency
 

of
 

maize
 

and
 

peanut
 

intercropping
 

in
 

the
 

future
 

CO2 concentra-
tion

 

increasing
 

environment.
 

The
 

results
 

indicate
 

that:
 

(1)
 

compared
 

with
 

Ca,
 

the
 

activities
 

of
 

PEPC,
 

PP-
DK,

 

NADP-MDH,
 

Rubisco,
 

GAPDH
 

and
 

Ru5PK
 

in
 

functional
 

leaves
 

of
 

intercropping
 

maize
 

under
 

the
 

condition
 

of
 

Ce
 

were
 

increased.
 

In
 

particular,
 

PEPC,
 

NADP-MDH,
 

and
 

PPDK
 

at
 

43
 

days
 

after
 

seedling,
 

Rubisco,
 

GAPDH
 

and
 

Ru5PK
 

59
 

days
 

after
 

seedling
 

reached
 

a
 

significant
 

level
 

of
 

difference.
 

Under
 

the
 

condition
 

of
 

Ce,
 

phosphorus
 

application
 

has
 

a
 

positive
 

regulatory
 

effect
 

on
 

it.
 

(2)
 

The
 

activities
 

of
 

Rubi-
sco,

 

GAPDH,
 

Ru5PK
 

and
 

FBPase
 

in
 

functional
 

leaves
 

of
 

intercropping
 

peanuts
 

increased
 

by
 

Ce.
 

At
 

43
 

days
 

after
 

seedling
 

and
 

59
 

days
 

after
 

seedling,
 

the
 

difference
 

reached
 

a
 

significant
 

level.
 

Phosphorus
 

appli-
cation

 

significantly
 

improved
 

the
 

activities
 

of
 

Rubisco
 

and
 

FBPase
 

of
 

intercropping
 

peanut
 

under
 

the
 

condi-
tion

 

of
 

Ce.
 

(3)
 

The
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

of
 

intercropping
 

maize
 

and
 

intercropping
 

peanut
 

increased
 

sig-
nificantly

 

under
 

the
 

treatment
 

of
 

Ce.
 

The
 

yield
 

of
 

intercropping
 

maize,
 

intercropping
 

peanut
 

and
 

intercrop-
ping

 

system
 

increased
 

by
 

4.4%-52.0%,
 

10.3%-24.0%,
 

and
 

5.7%-47.0%,
 

respectively,
 

all
 

reached
 

significant
 

different
 

level.
 

It
 

indicted
 

that
 

Ce
 

could
 

enhance
 

the
 

grain
 

yield
 

of
 

maize
 

and
 

peanut,
 

the
 

key
 

lies
 

in
 

the
 

improvement
 

of
 

enzyme
 

activities
 

of
 

PEPC,
 

PPDK,
 

Rubisco,
 

GAPDH,
 

Ru5PK
 

and
 

Ru5PK
 

of
 

intercropping
 

maize,
 

as
 

well
 

as
 

the
 

Rubisco,
 

GAPDH,
 

Ru5PK
 

and
 

FBPase
 

of
 

intercropping
 

peanut,
 

to
 

strengthen
 

the
 

carboxylation
 

of
 

CO2 fixation
 

ability,
 

thus
 

improve
 

the
 

photosynthetic
 

rate
 

of
 

intercropping
 

maize
 

and
 

intercropping
 

peanut.
 

Phosphorus
 

application
 

has
 

a
 

positive
 

regulatory
 

effect
 

on
 

them.
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  联合国政府间气候变化专门委员会(IPCC)第
五次评估报告指出,如不加以控制则21世纪末全球

大气CO2 浓度将超过700
 

μmol·mol
-1[1]。CO2

是作物生长最重要的影响因子之一,其浓度升高可

提前作物生育期、改善根冠比、增加生物量及产

量[2],并且作为光合碳同化底物可直接影响作物气

孔导度、蒸腾速率以及碳同化进程,进而影响光合作

用[3]。目前全球正面临CO2 浓度升高所带来的农

业生产挑战,研究作物光合碳同化酶活性对CO2 浓

度升高的响应特点,对应对全球气候变化,确保粮食

安全至关重要。
已有研究表明,短时间的供应CO2 可以促进单

作C4 作物丙酮酸磷酸双激酶(PPDK)基因的表达

及活性[4],增加其光合速率;C3 植物叶片气孔导度

会随着CO2 浓度升高而下降,对CO2 响应的敏感

度随着温度增高而增加,在高CO2 浓度下,Rubisco
酶活性得到促进,光合最适温度提高,进而提高叶片

光合速率[5]。还有研究表明CO2 浓度升高能提高

单作黄瓜叶片抗氧化酶活性以及叶绿素含量,增加

“午休”时段的光合速率,显著缓解高温对光合作用

的胁迫伤害[6];在干旱条件下,高CO2 浓度还可以

改善由干旱胁迫引起的氧化损伤,提高植物的抗逆

能力[7]。高CO2 浓度环境使单作水稻和玉米的叶

绿素含量提高,净光合速率增加,但气孔导度及蒸腾

速率下降[8]。叶子飘等认为大豆叶片的净光合速率

以及电子利用效率随着CO2 浓度增高而增大,但不

同浓度下羧化效率差异并不显著[9-10]。而惠俊爱等

认为CO2 浓度增高促进了玉米淀粉积累,但Rubi-
sco酶活性变化不显著,且叶片中叶绿素含量下

降[11]。但也有研究表明,当长时间给单作作物供应

CO2 时会导致光适应现象,即由CO2 带来的促进效

用消失[12],这可能与CO2 浓度升高导致作物碳的

源库失衡有关[13]。而在玉米、花生间作复合体系

中,CO2 浓度升高能改善复合群体冠层结构,提高

玉米对强光、花生对弱光的利用,实现光能的分层立

体利用[14],进一步改善间作玉米、花生的光合生理

特性[15-16]。那么,升高CO2 浓度对间作玉米、花生

的光合碳同化酶活性产生了哪些影响?
磷素作为光合磷酸化底物,产生光合碳同化所

需要的能量 ATP[17],施用磷肥能促进作物光合磷

酸化生产ATP[18],提高单作玉米净光合速率、叶绿

素含量[19]、蒸腾速率和气孔导度[20]。同时,施磷还

能在一定程度上缓解由干旱造成的气孔导度降低,
提高单作玉米水分利用效率[21]。缺磷使作物叶片
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光合性能减弱,导致减产[21],而CO2 浓度升高能够

有效弥补缺磷带来的减产效应[22]。在间作体系中,
于CO2 浓度升高条件下,磷肥对间作玉米和间作大

豆的生长优势有显著促进作用[23],改善间作玉米的

光合特性[15]。施磷能显著提高间作玉米和花生的

叶绿素含量,增强其功能叶对光的捕获及转化能

力[24-25]。那么,CO2 浓度升高条件下,磷肥对间作

玉米、花生的光合碳同化酶活性及净光合速率有哪

些调控效应? 为了探究以上问题,在升高CO2 浓度

条件下,本研究考察了间作玉米、花生功能叶的净光

合速率和Rubisco、Ru5PK等光合碳同化关键酶活

性的变化特点,从酶水平揭示间作玉米、花生功能叶

光合碳同化特点对CO2 浓度升高的响应机理,为将

来CO2 浓度升高环境下间作玉米、花生绿色高产高

效栽培提供理论基础。

1 材料和方法

1.1 试验地概况

试验于2018-2019年在河南科技大学试验农

场(33°35'N,111°8'E)进行。试验点地处温带,属于

半湿润、半干旱大陆性季风气候,年平均气温12.1
~14.6

 

℃,年平均降雨量约610
 

mm,年平均蒸发量

约2
 

116
 

mm,年日照时2
 

300~2
 

600
 

h,无霜期216
~223

 

d,年平均辐射量约492
 

kJ·cm-2。试验地土

壤为黄潮土,质地为中壤;0~20
 

cm土层土壤理化

性质分别为:土壤容重1.35
 

g·cm-3、碱解氮33.96
 

mg·kg-1、速效磷6.84
 

mg·kg-1、有机质10.74
 

g·kg-1 和pH
 

7.65。

1.2 试验设计

供试材料为玉米杂交种‘豫单9953’,花生品种

‘花育16’,以玉米、花生间作2∶4模式为研究对

象。设置CO2 浓度和施磷量双因素完全随机区组

试验,CO2 浓度设环境CO2 浓度(390±50
 

μmol·

mol-1,Ca)和 升 高 CO2 浓 度
 

(700±50
 

μmol·

mol-1,
 

Ce)2个水平,施磷量设不施磷
 

(P0)和施磷
 

(P180,180
 

kg
 

P2O5·hm-2)
 

2个水平,共组成4个

处理组合CaP0、CeP0、CaP180 和CeP180,均在开顶式

气室(open-top-chamber,OTC)内进行。玉米、花生

间作采用2∶4
 

(2行玉米间作4行花生)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,花生播种于宽行之中,行距30
 

cm,株距

20
 

cm,玉米花生之间行距35
 

cm,间作带宽2
 

m。
南北向种植,每个小区宽6

 

m,长8
 

m,包含3个带

宽,每个处理重复3次。每个小区均基施90
 

kg
 

N·

hm-2(肥源为尿素),再于玉米大喇叭口期追施90
 

kg
 

N·hm-2;施磷处理每个小区均基施180
 

kg
 

P2O5·hm-2(肥源为磷酸二氢铵),其他管理同大

田生产。各处理在2018年于6月4日播种、9月16
~22日收获,在2019年于6月18日播种、9月28
日~10月9日收获。

CO2 浓 度 升 高 采 用 开 顶 式 气 室 (open-top-
chamber,OTC),以罐装液态CO2 为CO2 气源。试

验期间,采用德国 LOE公司生产的减压阀控制

CO2 气室内CO2 浓度在(700±50)
 

μmol·mol
-1。

OTC为长方体钢架结构,宽6
 

m,长8
 

m,高2.5
 

m,
面积48

 

m2,在玉米苗期开始供CO2,为减少内部气

体外溢,上部框架边缘增加0.5
 

m宽45度收缩口,
安装电风扇确保气室内空气流动、CO2 浓度均匀。
室壁采用阳光板,透光率达90%以上。

1.3 测定项目与方法

1.3.1 功能叶净光合速率 2018年苗后62
 

d和

2019年苗后37、58、68和95
 

d使用LI-6400XT型

光合仪(LI-COR,
 

美国),选择晴天在9:30~12:00
自然光强下测量功能叶净光合速率。测量时均测定

方向相同的玉米穗位叶以及花生主茎倒三叶,每个

小区重复3次。

1.3.2 功能叶中光合碳同化酶活性 2018年玉

米、花生苗后43、59和72
 

d时取玉米穗位叶、花生

主茎倒三叶,置于液氮中暂时保存,后转移至-80
 

℃冰箱保存。在低温环境下取玉米、花生功能叶样

0.25
 

g,重复3次,用植物组织破碎仪将其打碎,加
入1.5

 

mL经过预冷处理的Tris-HCl提取缓冲液

(用50
 

mL的0.1
 

mol·L-1
 

Tris和21.9
 

mL的0.
1

 

mmol·L-1
 

HCl,配置成pH
 

8.2提取缓冲液),震
荡均匀后将其放入冷冻离心机中在4

 

℃、15
 

000
 

r/

min离心20
 

min,上清液即为待测的酶提取液,用于

1,
 

5-二磷酸核酮糖羧化酶(Rubisco)、磷酸烯醇式

丙酮酸羧化酶(PEPC)、磷酸丙酮酸双激酶(PP-
DK)、3-磷酸甘油醛脱氢酶(GAPDH)、NADP-苹果

酸 脱 氢 酶 (NADP-MDH)、5-磷 酸 核 酮 糖 激 酶

(Ru5PK)、果糖-1,
 

6-二磷酸酯酶(FBPase)活性的

测定。酶活性测定采用酶联免疫法(ELISA),按酶

联免疫试剂盒(上海酶联生物科技有限公司)说明进

行反应,用酶标仪(Thermo
 

Multiskan
 

GO,美国)在

450
 

nm 波长下测定吸光度值计算酶活性(U·

g-1)。

1.3.3 籽粒产量 在收获期,于各小区选取代表性

2
 

m双行的玉米果穗、花生植株,风干后称取玉米籽

2121 西 北 植 物 学 报                   41卷



粒、花生荚果质量,并计算其产量(kg·hm-2)。

1.4 数据处理与分析

采用Excel
 

2016和SPSS
 

22.0软件对数据进

行整理、统计分析与作图,采用Duncan法进行显著

性检验及方差分析。

2 结果与分析

2.1 CO2 浓度升高和施磷对间作体系中玉米功能

叶光合碳同化酶活性的影响

2.1.1 叶肉细胞内光合碳同化酶活性 叶肉细胞

内的光合碳同化酶主要包括磷酸烯醇式丙酮酸羧化

酶(PEPC)、磷酸丙酮酸双激酶(PPDK)和 NADP-
苹果酸脱氢酶(NADP-MDH),在C4 作物光合碳同

化过程中起到CO2 初次羧化固定的作用。图1显

示,间作体系中玉米功能叶叶肉细胞内光合碳同化

酶PEPC、PPDK和 NADP-MDH 活性在各处理下

的变化趋势相似。随着出苗后天数的增加,各处理

组合各酶活性均先升后降,并均在苗后59
 

d时最

高;在同一时期,各酶活性在同一施磷水平下均表现

为CO2 浓度升高处理(Ce)不同程度高于环境CO2
浓度处理(Ca),在同一CO2 浓度水平下大多表现为

施磷处理(P180)不同程度高于不施磷处理(P0)。
其中,Ce玉米功能叶PEPC活性在P180 水平下

比同期Ca提高了14.3%~34.8%,在P0 水平下比

同期Ca提高了25.0%~30.0%,且均在苗后43
 

d
和59

 

d时增幅达到显著水平(P
 

<
 

0.05),均在72
 

d时增幅不显著(P
 

>
 

0.05);P180 处理玉米功能叶

PEPC活性在Ca、Ce水平下分别比P0 处理提高了

15.0%~20.0%和6.7%~19.2%,但增幅仅分别

在苗后43
 

d和59
 

d时达到显著水平(图1,A)。
同时,Ce

 

玉米功能叶的PPDK活性在P180 水

平下比Ca提高了11.1%~27.0%,并在苗后43和

59
 

d达到显著水平,在 P0 水平下比 Ca提高了

7.9%~18.1%,但均未达到显著水平。在苗后43
和59

 

d,P180 处理玉米功能叶PPDK活性在Ca
 

和

Ce水平下分别比P0 处理提高了1.5%~6.4%
 

和

6.9%~14.4%,而仅在苗后59
 

d的Ce水平下达到

显著水平。但在苗后72
 

d,玉米功能叶PPDK活性

施磷处理反而呈显著下降趋势(图1,B)。说明在间

作玉米生育前期
 

CO2 浓度升高以及施磷对PPDK
活性都具有正调控效应,而随着生育进程施磷带来

的正调控效应逐渐削弱至消失。
另外,Ce处理间作玉米功能叶NADP-MDH活

性在 P180 水 平 下 比 Ca处 理 提 高 了 12.7% ~
21.4%,但仅在苗后43

 

d达到显著水平,在P0 水平

下比Ca处理提高了20.8%~42.2%,在苗后43和

P0.
 

0
 

kg
 

P2O5·hm
-2;P180.

 

180
 

kg
 

P2O5·hm
-2;Ca.环境CO2 浓度(390±50

 

μmol·mol
-1);Ce.增加CO2 浓度

 

(700±50
 

μmol·mol
-1);PEPC.磷酸烯醇式丙酮酸羧化酶;PPDK.磷酸丙酮酸双激酶;NADP-MDH.NADP-苹果酸脱氢酶;

 

不同小写字母表示同一时期处理间在0.05水平差异显著;下同

图1 CO2 浓度升高和施磷对间作玉米功能叶PEPC、PPDK和NADP-MDH活性的影响

P0.
 

0
 

kg
 

P2O5·hm
-2;

 

P180.180
 

kg
 

P2O5·hm
-2;

 

Ca.
 

Ambient
 

CO2 concentration(390±50
 

μmol·mol
-1);

 

Ce.
 

Elevated
 

CO2 

concentration
 

(700±50
 

μmol·mol
-1).

 

PEPC.
 

Phosphoenolpyruvate
 

carboxylase;
 

PPDK.
 

Phosphopyruvate
 

dikinase;
 

NADP-MDH.
 

NADP-malate
 

dehydrogenase;
 

Different
 

lowercase
 

letters
 

mean
 

significant
 

difference
 

among
 

treatments
 

during
 

the
 

same
 

stage
 

at
 

0.05
 

level.
 

The
 

same
 

as
 

below

Fig.1 Effects
 

of
 

elevated
 

CO2 concentration
 

and
 

phosphorus
 

application
 

on
 

activities
 

of
 

PEPC,
 

PPDK,
 

and
 

NADP-MDH
 

in
 

functional
 

leaves
 

of
 

intercropping
 

maize
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72
 

d均达到显著水平;在同一CO2 浓度下,玉米功

能叶 NADP-MDH 活性均表现为P180 显著大于
 

P0
(P

 

<
 

0.05),在Ca和Ce水平下分别提高了7.7%
~40%和6.9%~10.9%,但仅在苗后43和72

 

d的

Ca水平下达到显著水平(图1,C)。这表明CO2 浓

度升高可增加间作玉米功能叶叶肉细胞内碳同化酶

活性,促进对CO2 的初次羧化,施磷在生育前中期

对此有正调控作用。

2.1.2 维管束鞘细胞内光合碳同化酶活性 维管

束鞘细胞内的光合碳同化酶主要包括1,
 

5-二磷酸

核酮 糖 羧 化 酶(Rubisco)、3-磷 酸 甘 油 醛 脱 氢 酶

(GAPDH)和5-磷酸核酮糖激酶(Ru5PK),其功能

是对CO2 进行二次羧化固定,进行卡尔文循环,完
成后续碳同化过程。间作玉米功能叶维管束鞘细胞

内光合碳同化酶Rubisco、GAPDH和Ru5PK活性

随生育时期和处理的变化趋势与其叶肉细胞内光合

碳同化酶相似,即均在苗后59
 

d时达到最大值,Ce
处理均大体高于Ca处理,P180 处理不同程度高于

P0 处理(图2)。
其中,玉米功能叶Rubisco活性于苗后43和72

 

d时在各处理组合间无显著差异;在苗后59
 

d时,

Ce处理玉米功能叶Rubisco活性在P0 和P180 水平

下分别比Ca提高了21.1%和37.1%,但仅后者达

到差异显著水平(P
 

<
 

0.05),此时P180 处理玉米功

能叶Rubisco活性在Ca和Ce水平下分别比P0 处

理增加18.2%和4.4%,但均未达到显著水平(图

2,A)。同时,间作玉米功能叶的GAPDH活性于苗

后43
 

d时在各处理间差异不显著;在苗后59
 

和72
 

d时,Ce处理GAPDH活性在P0 和P180 水平下分

别比Ca显著提高30.6%~45.0%和26.5%~
37.2%,P180 处理GAPDH活性在Ce和Ca水平下

分别比P0 处理提高了4.9%~9.7%和4.9%~
20.3%,但仅后者达到显著水平(图2,B)。另外,间
作玉米功能叶Ru5PK活性于苗后43

 

d时在各处理

间差异也不显著,但表现为Ce>
 

Ca;在苗后59
 

和

72
 

d时,Ce处理Ru5PK活性在P0 和P180 水平下分

别比Ca显著提高10.6%~29.7%和15.3%~
28.6%,P180 处理Ru5PK活性在Ce和Ca水平下分

别比P0 处理增加6.6%~24.4%和7.5%~19.3%
(图2,C)。以上结果表明CO2 浓度增高能促进间

作玉米功能叶维管束鞘细胞对CO2 的二次羧化固

定,施磷对其具有正调控作用。

2.2 CO2 浓度升高和施磷对间作体系中花生功能

叶光合碳同化关键酶活性的影响

  表1显示,间作体系中花生功能叶的Rubisco、

GAPDH、Ru5PK、果糖-1,
 

6-二磷酸酯酶(FBPase)
活性在各处理下的变化趋势相似。即随着苗后天数

的增加,各处理组合功能叶各酶活性均先升后降,并
均在苗后59

 

d时最高,Ce处理均大体高于Ca处

理,P180 处理不同程度高于P0 处理。其中,花生功

能叶Rubisco活性于苗后72
 

d时在各处理组合间

差异不显著;在苗后43和59
 

d时,Ce处理Rubisco
活性 在 P0 和 P180 水 平 下 分 别 比 Ca显 著 提 高

13.9%~39.4%和13.4%~40.9%,P180 处理

Rubisco.1,5-二磷酸核酮糖羧化酶;GAPDH.3-磷酸甘油醛脱氢酶;Ru5PK.5-磷酸核酮糖激酶。下同

图2 CO2 浓度升高和施磷对间作玉米功能叶维管束鞘细胞内光合碳同化酶活性的影响

Rubisco.
 

1,
 

5-ribulose
 

bisphosphate
 

carboxylase;
 

GAPDH.
 

3-glyceraldehyde
 

phosphate
 

dehydrogenase;
 

Ru5PK.
 

Ribulokinase
 

5-phosphate.
 

The
 

same
 

as
 

below

Fig.2 Effects
 

of
 

elevated
 

CO2 concentration
 

and
 

phosphorus
 

application
 

on
 

photosynthetic
 

carbon
 

assimilase
 

activity
 

in
 

the
 

tube
 

bundle
 

sheath
 

cells
 

of
 

intercropped
 

maize
 

functional
 

leaves
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表1 CO2 浓度升高对间作花生功能叶光合碳同化酶活性的影响

Table
 

1 Effects
 

of
 

elevated
 

CO2 concentration
 

on
 

the
 

photosynthetic
 

carbon
 

assimilase
 

activity
 

of
 

intercropped
 

peanut
 

functional
 

leaves

苗后天数
Days

 

after
 

seedling/d
P水平
P

 

level
CO2 水平
CO2 level

Rubisco
(U·g-1)

GAPDH
(U·g-1)

Ru5PK
(U·g-1)

FBPase
(U·g-1)

43

P0
Ca 2.23±0.14c 7.43±0.57c 2.53±0.23c 1.75±0.06c

Ce 3.11±0.10b 9.40±0.20ab 3.84±0.24ab 2.51±0.14ab

P180
Ca 2.54±0.07c 8.48±0.10b 3.64±0.07b 2.29±0.18b

Ce 3.58±0.14a 9.98±0.07a 4.39±0.26a 2.90±0.14a

59

P0
Ca 5.38±0.29c 9.17±0.98c 4.11±0.23b 1.78±0.17c

Ce 6.13±0.04b 14.33±0.47ab 4.84±0.14ab 2.34±0.18b

P180
Ca 6.05±0.21b 12.28±0.94b 4.61±0.05b 2.29±0.03b

Ce 6.86±0.14a 15.08±0.46a 5.51±0.33a 2.80±0.06a

72

P0
Ca 2.83±0.01b 6.87±0.34b 2.23±0.25b 0.78±0.15b

Ce 3.60±0.37b 9.55±0.21a 3.00±0.51ab 1.04±0.10b

P180
Ca 3.17±0.08b 6.89±0.37b 2.41±0.50b 0.97±0.19b

Ce 4.68±0.65a 10.46±0.25a 3.89±0.12a 1.69±0.16a

注:FBPase.果糖-1,6-二磷酸酯酶

Note:
 

FBPase.
 

Fructose-1,6-diphosphatase

Rubisco活性在Ce和Ca水平下分别比P0 处理提

高了11.9%~30%和12%~13.9%,但仅后者达到

显著水平。同时,间作花生功能叶的GAPDH活性

各处理间均存在显著差异;Ce处理GAPDH活性在

P0 和 P180 水平下分别比 Ca显著提高26.5%~
56.3%和17.7%~51.8%,P180 处理GAPDH活性

在Ce和Ca水平下分别比P0 处理提高5.2%~
9.5%和0.3%~33.9%。另外,间作花生功能叶的

Ru5PK活性各处理间也存在显著差异。Ce处理

Ru5PK活性在P0 和P180 水平下分别比Ca显著提

高17.8%~51.8%和19.5%~61.4%,P180 处理

Ru5PK活性在Ce和Ca水平下分别比P0 处理提高

13.8%~29.7%和8.1%~43.9%,但仅后者达到

显著水平。此外,间作花生功能叶的FBPase活性

在各处理间叶存在显著差异,并表现为Ce>Ca、P180
>P0;Ce处理FBPase活性在P0 和P180 水平下分别

比Ca显 著 提 高 31.5% ~43.4% 和 22.0% ~
74.2%,P180 处理FBPase活性在Ce和Ca水平下

分别比P0 处理提高15.5%~62.5%和24.4%~
30.9%。以上结果表明CO2 浓度增高能促进花生

功能叶暗反应中对CO2 羧化固定,施磷对其有着正

调控作用。

2.3 CO2 浓度升高和施磷对间作体系中玉米和花

生功能叶净光合速率的影响

  图3显示,间作体系中玉米和花生功能叶净光

合速率在各处理下的变化趋势相似,仍表现为Ce
处理均大体高于Ca处理,施磷处理(P180)不同程度

高于不施磷处理(P0)。
首先,在2018年,与Ca相比,二氧化碳浓度升

高(Ce)和施磷(P180)均显著提高了间作玉米苗后62
 

d的穗位叶净光合速率(P
 

<
 

0.05),并表现为

CeP180>CaP180>CeP0>CaP0(图3,A)。在2019
年,同一磷水平下,Ce处理间作玉米穗位叶净光合

速率在苗后37、58和68
 

d均显著高于
 

Ca,增幅分

别为14.8%~18.8%(P0)和18.1%~18.4%
(P180),在苗后95

 

d时则比 Ca降低了6.4%~
8.0%,但仅在P180 处理下达到显著水平;在同一

CO2 浓度下,P180 处理间作玉米功能叶净光合速率

均高于P0 处理,增幅在Ca和Ce处理下分别达到

8.8%~28.2%和8.5%~26.1%。
其次,2018年苗后50

 

d和70
 

d时,二氧化碳浓

度升高(Ce)和施磷(P180)均显著提高了花生功能叶

净光合速率(图3,B)。在2019年,同一磷水平下,
花生功能叶净光合速率在苗后30

 

d、50
 

d和70
 

d均

表现为 Ce
 

显著高于
 

Ca,增幅分别为24.2%~
32.3%(P0)和8.1%~14.4%(P180);在苗后95

 

d
时则表现为Ce低于Ca,降幅为5.8%~15.3%;在
同一CO2 浓度下,间作花生功能叶净光合速率各时

期均表现为P180 高于
 

P0,Ca和Ce的增幅分别为

15.0%~21.7%和11.6%~22.4%,且大多达到显

51217期    
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著水平。可见,CO2 浓度升高对间作花生功能叶净

光合速率有显著的促进作用,施磷对其有正向调控

作用。

2.4 CO2 浓度升高和施磷对间作体系中玉米和花

生籽粒产量的影响

  Ce处理都不同程度提高了间作玉米、间作花生

和间作体系的籽粒产量,且双因素方差分析结果显

示,施磷和升高CO2 浓度对间作玉米、间作花生和

间作体系产量有显著影响,磷水平与CO2 浓度对间

作玉米和间作体系产量具有显著的正向交互作用

(表2)。其中,Ce处理下间作玉米产量在P0 和P180
水平下分别比Ca显著提高4.4%和52.0%,施磷处

理间作玉米产量在Ce和Ca水平下分别比不施磷

处理提高24.2%和67.2%。同时,Ce处理间作花

生产量在P0 和P180 水平下比Ca处理分别提高了

10.3%和24.0%,施磷处理下间作花生产量比不施

磷处理提高了17.1%~19.3%。此外,Ce处理间

作体系产量相比Ca提高了5.7%~47.0%,施磷处

理下间作体系的产量与不施磷相比分别提高了

23.3%~58.4%,且均达到显著差异(P
 

<
 

0.05)。
这说明CO2 浓度升高以及施磷均能促进间作玉米、
间作花生和间作体系产量。另外,相关分析结果显

示,玉米、花生间作体系籽粒产量与Rubisco等碳同

化关键酶活性和净光合速率均呈显著性正相关(表3,

图3 CO2 浓度升高对间作玉米(A)和间作花生(B)功能叶净光合速率的影响

Fig.3 Effects
 

of
 

elevated
 

CO2 concentration
 

on
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

in
 

functional
 

leaves
 

of
 

intercropped
 

maize
 

(A)
 

and
 

intercropped
 

peanut
 

(B)

表2 CO2 浓度升高对玉米、花生间作体系籽粒产量的影响

Table
 

2 Effect
 

of
 

elevated
 

CO2 concentration
 

on
 

yield
 

of
 

the
 

system
 

of
 

maize
 

intercropping
 

peanut

年份
Year

P水平
P

 

level
CO2 浓度

CO2 concentration

间作玉米
Intercropping

 

maize
/(kg·hm-2)

间作花生
Intercropping

 

peanut
/(kg·hm-2)

间作体系
Intercropping

 

system
/(kg·hm-2)

2018

P0
Ca 4

 

725±43.30c 950
 

±28.87c 5
 

675±72.17d

Ce 4
 

933±136.42c 1
 

067±44.09b 6
 

000±115.47c

P180
Ca 5

 

867±36.32b 1
 

133±33.33b 7
 

000±66.14b

Ce 6
 

292±22.04a 1
 

250±28.87a 7
 

542±30.05a

2019

P0
Ca 3

 

910±58.95d 856
 

±14.90d 4
 

766±45.05d

Ce 5
 

943±201.69c 1
 

062±59.54b 7
 

006±230.81c

P180
Ca 6

 

539±186.83b 1
 

011±20.70bc 7
 

550±193.92b

Ce 8
 

203±53.75a 1
 

244±66.52a 9
 

447±70.74a

CO2 浓度升高Elevated
 

CO2 concentration 44.0** 33.2** 52.3**

磷水平P
 

level 15.1** 30.3** 20.0**

CO2浓度升高×磷水平Elevated
 

CO2 concentration×P
 

level 56.3** 0.775ns 47.6**

注:*表示P
 

<
 

0.05,**表示P
 

<
 

0.01,ns表示无显著性差异。下同

Note:
 

*
 

indicates
 

P
 

<
 

0.05,
 

**
 

indicates
 

P
 

<
 

0.01,
 

ns
 

indicates
 

that
 

the
 

difference
 

is
 

not
 

significant.
 

The
 

same
 

as
 

below
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表3 间作玉米的产量、净光合速率和光合碳同化酶活性间相关性分析

Table
 

3 The
 

correlation
 

analysis
 

of
 

yield,
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

and
 

photosynthetic
 

carbon
 

assimilase
 

activity
 

of
 

intercropped
 

maize

项目
 

Item 产量Yield Pn PEPC PPDK NADP-MDH Rubisco GAPDH Ru5PK

产量
 

Yield 1  

Pn 0.914** 1  

PEPC 0.607* 0.615* 1  

PPDK 0.772** 0.599* 0.551 1  

NADP-MDH 0.852** 0.721** 0.502 0.585* 1  

Rubisco 0.646* 0.533 0.564 0.638* 0.627* 1  

GAPDH 0.693* 0.498 0.551 0.815** 0.712** 0.680* 1  

Ru5PK 0.945** 0.923** 0.661* 0.638* 0.823** 0.556 0.582* 1

表4 间作花生产量、净光合速率和光合碳同化酶活性间相关性分析

Table
 

4 The
 

correlation
 

analysis
 

of
 

yield,
 

net
 

photosynthetic
 

rate
 

and
 

photosynthetic
 

carbon
 

assimilase
 

activity
 

of
 

intercropped
 

peanut

项目
 

Item 产量
 

Yield Pn Rubisco GAPDH Ru5PK FBPase

产量Yield 1  

Pn 0.905** 1  

Rubisco 0.577* 0.682* 1  

GAPDH 0.614* 0.647* 0.668* 1  

Ru5PK 0.469ns 0.619* 0.769* 0.760** 1  

FBPase 0.793* 0.727* 0.587* 0.774** 0.638* 1

表4),即CO2 浓度升高能显著提高碳同化关键酶活

性,促进间作玉米、间作花生的净光合速率,显著提

高了其玉米、花生间作体系的产量。

3 讨 论

3.1 CO2 浓度升高能提高间作体系中玉米和花生

的光合碳同化酶活性

  光合碳同化过程中,CO2 作为底物,其浓度对

作物光合有一定的影响。CO2 浓度升高能使水稻

和玉米的叶绿素值增高,净光合速率增加[8],玉米叶

面积指数增大[26]。有研究表明 Rubisco,PPDK,

FBPase等均为光敏感酶[17,
 

27],受光调节,而王飞等

认为CO2 浓度升高能进一步提高间作玉米对强光、
间作花生对弱光的利用[16]。本研究结果表明CO2
浓度升高能增加间作玉米功能叶PEPC、PPDK和

NADP-MDH酶活性,这说明CO2 浓度升高能提高

间作玉米叶肉细胞内对光合底物的初步羧化固定能

力;而在 CO2 浓度升高条件下,Rubisco、GAPDH
和Ru5PK等3个酶活性显著增加,说明CO2 浓度

升高促进了间作玉米维管束鞘细胞中对CO2 的二

次羧化固定。通过对间作玉米净光合速率与光合碳

同化关键酶活性的相关性分析可知,净光合速率与

PEPC、PPDK、
 

NADP-MDH和Ru5PK等酶活性呈

显著正相关。CO2 浓度升高能进一步增强间作玉

米对 强 光 的 利 用,提 高 净 光 合 速 率,是 由 于 其

PEPC、NADP-MDH、PPDK、Rubisco、GAPDH 和

Ru5PK等光合碳同化关键酶活性的增加。叶子飘

等认为大豆叶片的净光合速率以及电子利用效率随

着CO2 浓度增高而增大,但不同浓度下羧化效率差

异并不显著[9]。周宁等认为高CO2 浓度条件能提

高水稻的净光合速率和实际光量子产量[28]。周晓

旭研究表明冬小麦的光能转换率随CO2 浓度升高

而增加[29]。本研究表明CO2 浓度升高能提高间作

花生的 Rubisco、GAPDH、FBPase和 Ru5PK酶活

性,这说明CO2 浓度升高能促进间作花生功能叶

Rubisco对CO2 的羧化,1,3-PGA向3-磷酸甘油醛

的转化,果糖-6-磷酸(F-6-P)的生成,及 Ru5PK催

化RUBP的再生,加速碳同化。通过相关性分析可

知间作花生净光合速率与 Rubisco、GAPDH、FB-
Pase和Ru5PK等碳同化关键酶活性显著相关,所
以CO2 浓度升高能进一步提高间作花生对弱光的

利用,提高净光合速率,关键在于间作花生功能叶的
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Rubisco、GAPDH、FBPase和 Ru5PK 等碳同化关

键酶活性的提高。

3.2 CO2 浓度升高条件下,施磷对间作玉米和花生

光合碳同化酶活性具有明显正调控效应

  磷素是植物生长发育所必需的元素之一,在光

合磷酸化过程中起着至关重要的作用,碳同化反应

过程依赖于光合磷酸化产生的能量而进行[30-31],磷
肥的施用可促进植株的光合磷酸化反应[18,

 

32-33],进
而促进碳同化过程。徐明睿等认为施磷可提高玉米

叶面 积 指 数 以 及 SPAD 值,改 善 叶 片 的 光 合 性

能[34]。本研究结果表明,CO2 浓度升高后,增施磷

肥比不施磷能提高间作玉米功能叶的PEPC、PP-
DK、NADP-MDH、Rubisco、GAPDH 和 Ru5PK和

间作花生 Rubisco、GAPDH、FBPase和 Ru5PK等

光合碳同化关键酶活性,这可能是因为施磷能促进

光合磷酸化产生更多ATP,为光合碳同化提供更多

的同化力,进而激发光合碳同化关键酶活性,增强玉

米、花生间作功能叶对CO2 的羧化固定。因此,在

CO2 浓度升高条件下,施磷可显著提高玉米、花生

间作功能叶的净光合速率,从而促进光合作用。

3.3 CO2 浓度升高和施磷可以提高间作玉米和花

生的籽粒产量

  CO2 浓度升高对单作玉米的干物质积累及产

量有促进作用[35]。同时有研究认为在高CO2 浓度

环境下小麦、玉米产量显著提高,与氮肥具有显著的

互作效应[36,
 

37]。通过相关分析结果显示产量与

Rubisco等碳同化关键酶活性和净光合速率均呈显

著性正相关,即CO2 浓度升高能显著提高碳同化关

键酶活性,促进间作玉米、间作花生的净光合速率,
显著提高了其玉米、花生间作的产量,这可能与

CO2 浓度升缩短间作玉米营养生长期,延长籽粒灌

浆期,增加穗粒数和粒重有密切关系[16]。有研究认

为施磷可以显著提高玉米净光合速率、促进作物光

合磷酸化生产ATP[18],本研究结果表明,增施磷肥

可促进玉米花生间作体系的光合作用,促进其生长

发育,进而提高产量。施磷提高单作施磷双因素结

果表明CO2 浓度升高与磷肥有明显的正互作效应,
这说明CO2 浓度升高和施磷对玉米、花生间作产量

具有正向协调作用。

4 结 论

CO2 浓度升高通过提高间作玉米功能叶的

PEPC、PPDK、NADP-MDH、Rubisco、GAPDH 和

Ru5PK和间作花生 Rubisco、GAPDH、FBPase和

Ru5PK等光合碳同化关键酶活性,促进光合碳同

化,提高净光合速率,增加间作体系的产量;在CO2
浓度升高条件下,施磷对玉米、花生间作光合碳同化

关键酶活性、净光合速率及产量均具有正调控作用。
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