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夏玉米冠层叶片表观自由空间的差异研究
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陕西杨凌 712100 ; 2 西北农林科技大学资源环境学院 , 陕西杨凌 712100)

摘要 : 叶片自由空间在环境与冠层养分交换间具有重要作用 ,是目前植物营养学研究的重要领域之一。通过盆栽

试验 ,以不同株型夏玉米为试材 ,研究了不同施氮水平 (N 0、0115和 0130 g/ kg)下玉米冠层叶片表观自由空间 (AFS)

的差异。结果表明 ,不同生育期叶片 AFS差异极显著 ( P < 0101) ,表现为随生育期推进 ,叶片 AFS、生物量和全氮含

量均逐渐降低 ; 除成熟期 ,其它各生育期品种与施氮水平对叶片 AFS的影响均存在显著的交互作用。施氮对叶片

生物量的影响不显著 ,但施氮后叶片全氮含量显著增加。不同施氮水平下 ,植株冠层叶片 AFS也存在显著差异 ,中

量施氮处理 (即 N 0115 g/ kg)植株叶片 AFS值 (9149)明显高于不施氮处理 (9103) ,但随施氮量进一步增加 ,叶片 AFS

下降 ,施氮量为 N 0130 g/ kg时 ,叶片 AFS为 8162 ; 不同施氮水平各生育期不同叶层间叶片 AFS、生物量和全氮含量

差异显著 ( P < 0105)。不同品种间叶片全氮含量和 AFS存在显著差异 ( P < 0105) ,以紧凑型品种陕单 902叶片 AFS

最大 ,平均为 9124 ,显著高于其它品种 ; 中间型品种农大 108与平展型品种陕单 9号间差异不显著 ,二者平均分别

为 9106和 8185 ; 不同株型品种各生育期不同叶层间叶片全氮含量和 AFS缺乏规律性。相关分析表明 ,叶片全氮与

叶片 AFS存在极显著正相关 ( R = 019481) ,说明植物冠层叶片 AFS大小除受遗传特性影响外 ,植物体和介质氮素营

养水平不同 ,AFS也存在差异 ,且这些差异随生育期变化而不同。
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Differences in apparent free space ( AFS) of summer maize canopy leaves
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Abstract : Leaf free space plays an important role in nutrient exchange between environment and plant canopy , and is a

major field of plant nutritional research. A pot experiment was carried out with different plant types of maize to study the

differences of leaf apparent free space (AFS) at different layers of canopy under different nitrogen (N) fertilization treat2
ments. The plant types of summer maize were plate conformation Shandan 9 , middle conformation Nongda 108 and com2
pact conformation Shandan 9021 The N rates were N 0 , 0115 and 0130 g/ kg. The results showed that AFS of canopy leaf

was significantly different at different growth stages , and decreased gradually with growth , as well as the biomass and total

N content . The interaction between variety and N rates was significant for AFS , biomass and total nitrogen content across

the whole growing period , except the interaction for AFS at maturity stage. There was not a significant effect of N fertil2
ization on biomass , but total leaf N content increased significantly with N rate. AFS of canopy leaf was significantly dif2
ferent among different N rates , with AFS of mid2level N fertilization treatment being larger than either no or higher N fer2
tilization treatment . Leaf AFS , biomass and total N content differed with different layers of plant canopy , N fertilization

rates and varieties across different growth stages. Among different maize plant type , AFS of compact middle conformation
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Nongda 108 and plate conformation Shandan 9 , and the average were 9106 % and 8185 % , respectively. Correlation

analysis showed that there was a significantly positive correlation between total N content and AFS. The research indicated

that AFS of canopy leaf was not only controlled by genetic characteristics of plant , but also affected by nutrition of plant

and medium. AFS was significantly affected by the nutrient levels of plant and medium and growth stages.

Key words : summer maize ; canopy ; apparent free space ; nitrogen nutrition

　　植物冠层在养分循环及改变养分循环流量方面

的作用 ,已受到植物营养学和生态学研究者的共同

关注[1- 2 ]。据报道 ,植物冠层氮素损失的主要途径

可能有两条 ,一是衰老过程中的气态损失 ,一是淋洗

损失[3- 6 ]。叶片是氮素的重要贮存库 ,是植物吸收

氮素的主要器官之一 ,同时也是发生养分淋失的主

要部位[7 ] ; 尤其是叶片自由空间中存在的大量矿质

态氮和小分子有机氮 ,被认为是淋洗氮素的主要来

源[8- 10 ]。植物叶部对养分的被动吸收不仅与外界的

环境条件 (温度、溶液浓度等)有关[11- 12 ] ,而且还与

叶部组织结构[14- 15 ] ,特别是自由空间大小有关。养

分离子无论以何种方式进入植物叶部 ,首先需要经

过自由空间 ,即与外界溶液保持扩散平衡时 ,扩散离

子自由出入的区域 ,由细胞间隙、细胞壁微孔和细胞

壁与原生质膜之间的空隙三部分组成 ,因而叶部自

由空间的大小直接影响叶片对养分的吸收利

用[16- 17 ]。植物株型结构不同 ,植物冠层叶片的着生

角度、叶面积等也有差异[18- 20 ] ; 氮素与玉米叶片营

养和生长也密切相关 ,介质氮素供应水平直接影响

植物冠层氮素浓度的变化[21- 22 ]。有关氮素水平对

玉米生长发育的影响研究较多[23- 25 ] ,但很少涉及研

究供氮后对叶片自由空间的影响。植物组织的真正

自由空间难以测定 ,所测定的实际上是表观自由空

间 ,即自由空间与生物体体积的比值。本试验以不

同株型玉米品种为试材 ,研究不同氮素水平下 ,不同

生育期冠层内不同层次叶片表观自由空间的大小差

异及变化规律 ,以期为深入理解自由空间大小对冠

层养分淋洗的影响提供理论依据。

1　材料与方法

111　试验设计

盆栽试验在西北农林科技大学黄土高原土壤侵

蚀与旱地农业国家重点实验室防雨棚内进行。供试

土样为土垫旱耕人为土 ,其有机质含量为 14125

g/ kg、全 N 0181 g/ kg、有效 P 10116 mg/ kg、NO -
3 - N

7183 mg/ kg、NH+
4 - N 9164 mg/ kg。

试验设不同株型玉米品种和施氮两个因子。不

同株型玉米品种选用陕单 9 号 ( S9 ,平展型) 、农大

108 (N108 ,中间型)和陕单 902 (S902 ,紧凑型) ; 施氮

设不施氮 (N0)和每千克土施 N 0115 g(标记为 N1) 、

N 0130 g(标记为N2) 3个水平 ,每处理播种 12盆 ,完

全随机排列。每盆装土 815 kg ,各处理均基施 P2O5

0115 g/ kg ,以尿素为氮源 ,磷酸二氢钾为磷源。每盆

播种 3粒 ,出苗后定植 ,每盆保留 1株。全生育期共

观测 3次 ,每次测定 3盆 ,相当于重复 3次。生长期

内适时浇水 (TDR测定盆内土壤含水量 ,以保持田间

持水量的 70 %为标准进行换算后按量灌水) ,其它

管理同常规盆栽试验管理。

112　样品采集和分析测定方法

11211　冠层垂直分层及取样 　根据玉米生育时期

株高差异 ,参考蒋海荣等[26- 27 ]的方法进行分层。分

层标准以植株所有展开叶片为总数的 1/ 3 为基准 ,

将冠层自顶部向地表平均分为上层、中层和下层。

有果穗后以果穗位叶为基准 ,果穗位叶和其上、下各

一片叶确定为中层叶 ,其余上部所有叶为上层叶 ,下

部所有叶为下层叶。取样时依次剪取各层最上部一

片完全叶 ,分别在拔节期 ,孕穗期和成熟期等生育时

期进行。

11212　表观自由空间的测定 　自由空间是由细胞

间隙和细胞壁所组成的空间 ,将植物组织浸没在溶

液中 ,溶质沿电化势梯度或化学势梯度可通过自由

扩散进入自由空间内。若假定溶质进入器官组织的

过程纯粹属物理扩散作用 ,器官组织内的自由空间

与外部溶液离子达到平衡后 ,由扩散以外的其它过

程而进行的吸收过程尚未发生之前 ,进入组织内的

溶质量可被测定。如果外部溶液体积一定 ,测定这

一数量的简便方法是确定溶液中溶质的损失量 ,而

这一量的大小可表示自由空间的相对大小[28- 29 ]。

具体方法是 ,剪取叶片中间部分 (长约 3 cm) ,

冲洗所带杂质 (如灰尘等)后用排水法测定其体积 ,

随即将叶片用吸水纸吸干表面后放入无离子水中 ,

并做好时间记录。连续处理 4次 ,每次 15 min ,使处

理材料自由空间内养分离子充分释放 ,直至处理水

中无离子检出 ,即不再发生扩散为止。将去离子处

理好的叶片迅速用吸水纸吸干表面后放入 011

mol/ L KCl平衡液中 ,先轻轻搅拌 5 min ,然后平衡 60
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min。之后用电导率仪 (DDBJ - 350 型电导率仪 ,上

海精密科学仪器有限公司)测定平衡液电导率 ,重复

3次。根据配置的标准曲线图 ,查出平衡溶液中相

应的 Cl - 的浓度 ,计算叶片表观自由空间。表观自

由空间 (Apparent free space , 简写为 AFS)为自由空

间与生物体总体积的比值。计算式如下 :

AFS( %) =平衡时溶液体积 (mL) ×[平衡前溶

液中 Cl - 浓度 ( mol/ L ) - 平衡后溶液中 Cl - 浓度

(mol/ L) ]/处理材料叶片体积 (mL) ×平衡后溶液中

Cl - 浓度 (mol/ L) ×100。

11213　生物量和叶片全氮的测定 　冠层叶片取样

后立即称量单叶鲜重 ,烘干后粉碎采用 H2SO4 -

H2O2消煮 ,凯氏法测定叶片全氮[30 ]。本试验所涉

及生物量为单叶鲜重 ,以便能更好地反映其与表观

自由空间的关系。

不同处理间测定结果均用 SAS软件进行差异

显著性检验。

2　结果与分析

211　不同生育期叶片表观自由空间( AFS)的差异

方差分析结果表明 ,在本试验范围内 ,各品种在

不同生育期叶片 AFS存在极显著差异 ( P < 0101) 。

从总体看 ,随生育期推进 ,叶片 AFS显著降低。孕

穗期 (817 %)比拔节期 (1415 %)下降 518个百分点 ,

成熟期 (319 %)比拔节期下降 1016 个百分点 ,成熟

期比孕穗期下降 418个百分点 (图 1A) 。

图 1　不同生育期叶片表观自由空间的差异

Fig. 1　Leaf AFS at different growth stages

　　进一步分析各生育期不同品种在不同施氮水平

下叶片 AFS的差异发现 ,拔节期 (图 1B) ,不同株型

品种间、不同施氮水平下叶片 AFS均存在极显著差

异 ( P < 0101) ; 品种与施氮水平对拔节期 AFS的影

响存在极显著交互作用 ( P < 0101) 。不施氮 N0 和

N1处理 ,叶片 AFS均以紧凑型品种陕单 902明显高

于其它品种 ,中间型品种农大 108居中 ,平展型品种

陕单 9号较低 ; N2处理与此相反 ,以陕单 9号最高。

孕穗期 (图 1C) ,不同株型品种间、不同施氮水平下

叶片 AFS差异不显著 ,品种与施氮水平间对孕穗期

AFS的影响存在极显著交互作用 ( P < 0101) ; N0和

N2处理叶片 AFS以紧凑型品种陕单 902较高 ,平展

型品种陕单 9 号较低 ; N1 处理与之相反 ,以陕单

902最低 ,陕单 9号略高。成熟期 (图 1D) ,不同株型

品种间叶片 AFS存在极显著差异 ( P < 0101) ,但不

同施氮水平间差异不显著 ,品种与施氮对该时期叶
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片AFS影响的交互作用不显著 ; N1 处理以平展型

品种陕单 9号明显高于其它品种 ,N0和 N2处理均

以中间型品种农大 108略高于陕单 9号和陕单 902。

212　不同施氮水平叶片表观自由空间的差异

氮素与叶片生长和叶片营养直接相关。方差分

析结果表明 ,不同施氮水平植株冠层叶片 AFS差异

显著 ( P < 0105) 。从平均看 (图 2A) ,以N1处理叶片

表观自由空间最大 ,但与不施氮 N0 处理间差异不

显著 ,与 N2处理间差异显著。这一结果揭示 ,适当

施氮后 ,在一定程度上能够增加叶片表观自由空间 ,

但随着施氮量进一步增加 ,叶片表观自由空间减小 ,

甚至小于不施氮 N0处理。N1处理叶片表观自由空

间平均为 915 % ,比N0及N2分别增加 0146、0187个

百分点 ; N0与 N2处理间差异不显著。

图 2B看出 ,不同生育期内均以 N1处理叶片表

观自由空间明显高于 N0和 N2处理 ,这种差异以拔

节期最显著。方差分析结果表明 ,拔节期 ,不同施氮

处理间叶片 AFS存在极显著差异 ( P < 0101) ,N1处

理平均为 1516 % ,其次是 N0 ,平均为 1412 % ,N2 处

理最低 ,平均为 1318 % ,N2 与 N0 处理间差异不显

著。孕穗期 ,不同施氮处理间叶片 AFS差异不显

著 ,以 N1处理略高 ,N2与 N0间基本一致 ; 成熟期 ,

不同施氮处理间差异极显著 ( P < 0101) ,但这一时

期以 N0处理叶片 AFS显著高于其它处理 ,其次是

N1处理 ; N0与 N1 间差异不显著 ,施氮处理 N1 与

N2间差异显著。以上结果说明 ,氮素营养不同 ,冠

层叶片表观自由空间大小也不同 ;施氮对表观自由

空间的影响效果与生育期有关 ,以生育前期影响最

为显著 ,其次为成熟期 ,而孕穗期基本没有影响。

图 2　不同氮素水平下叶片表观自由空间的差异

Fig. 2　Leaf AFS at different nitrogen levels

213　不同株型品种叶片表观自由空间的差异

株型指植株个体在空间的几何分布 ,是构成冠

层结构的重要因素之一。对不同株型品种冠层叶片

表观自由空间进行的方差分析表明 ,在本试验条件

下 ,不同株型品种叶片表观自由空间差异显著 ( P <

0105) 。从图 3A看出 ,品种间以紧凑型品种陕单 902

叶片 AFS最大 ,平均为 912 % ,与中间型品种农大

108 (910 %) 差异不显著 ,与平展型品种陕单 9 号

(818 %)间差异显著 ; 农大 108与陕单 9号间差异不

显著。

对不同株型品种叶片表观自由空间随生育期变

化的进一步分析 (图 3B)看出 ,各品种叶片 AFS不同

生育期差异显著 ( P < 0101) ,从拔节期、孕穗期到成

熟期 ,叶片 AFS逐渐降低 ,但不同品种变化趋势有

所不同。拔节期不同株型品种间叶片 AFS存在极

显著差异 ( P < 0101) ,以紧凑型品种陕单 902 叶片

AFS最高 ,平均为 1511 % ,与中间型品种农大 108 (平

均为 1415 %)间差异不显著 ,但显著高于平展型品

种陕单 9号 (平均为 1319 %) 。孕穗期和成熟期 ,不

同株型品种间叶片 AFS差异不显著 ,孕穗期以陕单

902叶片 AFS较高 ,而成熟期则以平展型品种陕单 9

号略高于其它品种。说明植物遗传特性不同 ,其表

观自由空间随生育期的变化也存在差异。

214　不同叶位叶片表观自由空间的差异

在本试验条件下 ,各生育期不同叶层叶片 AFS

差异不显著 ,但施氮水平显著影响各生育期不同叶

层叶片 AFS ( P < 0105) (表 1) 。比较相同施氮水平

下不同叶层发现 ,拔节期 N1与 N2处理叶片 AFS均

表现为上层明显高于下层 ; N0 不同叶层间差异较

大 ,其下层显著高于上、中层 ( P < 0105) , 平均分别
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图 3　不同株型品种叶片表观自由空间的差异

Fig. 3　Leaf AFS among different plant type varieties

相差约 0183 和 1143 个百分点。在孕穗期和成熟

期 ,各施氮水平下不同叶层间叶片 AFS差异均不显

著。

　　表 1还看出 ,在本试验条件下 ,不同株型品种全

生育期不同叶层叶片表观自由空间差异不显著。对

同株型品种不同叶层的比较发现 ,拔节期平展型品

种陕单 9号和紧凑型品种陕单 902均表现为上层叶

片 AFS高于中下层叶片 ,中间型品种农大 108下层

叶片 AFS较大 ; 孕穗期与拔节期正好相反 ,在成熟

期 ,各品种不同叶层间 AFS基本一致。在不同生育

期内 ,由于不同品种不同叶层叶片光合呼吸等生理

过程不同 ,同化产物的累积及其转移也存在差异 ,因

而其叶片 AFS的差异也不完全一致 ,但其原因还有

待于进一步研究。

215　不同叶位叶片生物量和全氮的差异

玉米不同冠层叶片生物量和全氮含量差异见表

2。方差分析结果表明 ,不同生育期不同冠层叶片生

物量存在极显著差异 ( P < 0101) ,但在不同施氮水

平下各品种的差异表现有所不同 ; 品种与施氮水平

间对冠层叶片生物量的影响存在极显著交互作用

( P < 0101) 。在拔节期 ,不同施氮处理间叶片生物

量差异不显著 ,不同株型品种和不同叶位间均存在

极显著差异 ( P < 0101) ; 品种间以平展型品种陕单

9号最高 ,平均为 6118 g ,其次是紧凑型品种陕 902 ,

平均为 5126 g ,中间型品种农大 108 最低 ,平均为

4187 g ; 不同叶位间叶片生物量按上层、中层、下层

的顺序依次降低 ,平均分别为 7111、5163和 3158 g。

在孕穗期 ,不同施氮处理和不同叶位间叶片生物量

均存在极显著差异 ( P < 0101) ,品种间差异不显著 ;

施氮后叶片生物量均显著低于不施氮处理 ,随施氮

量增加 ,叶片生物量逐渐降低 ,以 N2 处理最低 ,平

均为 4162 g ; 不同叶位间以中层最高 ,平均为 6115

g ,下层最低 ,平均为 4171 g。在成熟期 ,不同施氮处

理、不同株型品种和不同叶位间叶片生物量均存在

极显著差异 ( P < 0101) ,不同施氮处理间以 N2处理

最高 (平均为 4178 g) ,N1处理最低 (平均为 3177 g) ;

不同株型品种以中间型品种农大 108 最高 ,不同叶

位间按照下层、中层、上层的顺序依次降低 ,下层最

高 ,平均为 5111 g ,上层最低 ,平均为 3124 g。

　　表 2还看出 ,不同生育期、不同施氮处理和不同

株型品种叶片全氮均存在极显著差异 ( P < 0101) ,

品种与施氮水平对叶片含氮量的影响存在极显著的

交互作用 ( P < 0101) 。随生育期推进 ,叶片全氮含

量有所降低 ,拔节期最高 ,平均为 1101 % ,成熟期较

低 ,平均为 0162 %。施氮后叶片全氮含量显著增

加 ,与不施氮N0处理 (平均为 0153 %)相比 ,N1处理

(平均为 0194 %) 增加 7714 % , N2 处理 (平均为

1101 %)增加 8811 %。不同株型品种间以紧凑型品

种陕 902叶片全氮含量最高 ,平均为 0188 % ,其次是

平展型陕单 9号 ,平均为 0182 % ,中间型农大 108最

低 ,平均为 0177 %。不同叶位叶片全氮含量的差异

因生育期不同而不同 ,拔节期以中层最高 ,下层最

低 ,但各层间差异不显著 ; 孕穗期和成熟期 ,各层叶

片全氮含量间的差异均达到极显著水平 ,且均以上

层最高 ,中层居中 ,下层最低。

3　讨论

叶片自由空间是植物与大气首先接触的组织部

分 ,是植物与环境发生物质交换的主要通道及场所 ,

外界营养水平高低直接影响叶片生长与养分累积。

由于自由空间体积很小 ,很少量的离子浓度变化就

会使渗透势明显增加或减少 , 是植物叶片吸收和流
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失养分的主要通道之一。一般表观自由空间为 5 %

～20 %[31 ]。本试验结果与之基本一致 ,叶片表观自

由空间变化在 3 %～17 %之间 ,除成熟期大部分在

5 %以上。随生育期推进 ,叶片表观自由空间逐渐降

低。拔节期是冠层与环境进行气体交换的活跃期 ,

同化所需交换物质最多 ,自由空间相对较大 ;而成熟

期主要以体内物质再转移为主 ,自由空间相对减少。

不同生育期自由空间的这种变化规律 ,显然与作物

自身生长发育特点相适应。

不同施氮水平下和不同叶层间叶片表观自由空

间均存在显著差异 ,施氮处理明显高于不施氮处理。

另外 ,在本试验条件下 ,施氮后叶片全氮含量显著增

加 ; 相关分析表明 ,叶片全氮与叶片自由空间存在

极显著正相关 ,相关系数为 019481。这说明植物冠

层叶片表观自由空间大小除随生育期发生变化外 ,

介质氮素营养和植物本身营养浓度的变化对其也有

影响。无论施氮是否充足 ,植株不同层次叶片间氮

素营养竞争始终存在。在生育中后期 ,下层叶片氮

素向中上层幼嫩叶片转移 ,上中层叶片间氮素含量

梯度变小 ,而中下层叶片间梯度进一步增大 ,从而导

致不同叶层叶片表观自由空间不同。不同品种间叶

片表观自由空间差异显著 ,其差异与不同玉米株型

结构有关。在本试验条件下 ,紧凑型品种陕单 902

植株叶片表观自由空间较大 ,其次是中间型品种农

大 108和平展型品种陕单 9号。但平展型品种各生

育期不同叶层间叶片表观自由空间差异较小 ,紧凑

型品种差异最大 ,说明叶片表观自由空间大小受植

物本身基因型和株型结构控制 ; 除成熟期品种与施

氮对叶片表观自由空间影响的交互作用不显著外 ,

在各生育期 ,品种与施氮水平间对叶片自由空间、生

物量和叶片全氮含量的影响均存在显著的交互作

用。

有研究表明 ,小麦不同器官的自由空间大小受

温度的影响 ,以 25℃条件下小麦器官的自由空间最

大[29 ]。本研究初步探索了不同施氮水平下不同株

型玉米品种不同冠层叶片表观自由空间的差异及随

生育期的动态变化 ,植物冠层叶片表观自由空间大

小除受遗传特性影响外 ,植物本身营养浓度和介质

氮素营养水平不同 ,表观自由空间也存在差异。而

且可以肯定的是在研究和评价植物叶片表观自由空

间时 ,不仅要考虑植物遗传特征 ,还需要考虑植物生

育期、叶位及氮素营养水平。但是 ,本研究结果仅探

讨了植物内在因子和外界介质营养对自由空间的影

响 ,关于其它环境因子如温度、降雨等对自由空间的

影响以及自由空间在冠层养分循环和养分流失中的

重要作用 ,尚待进一步研究。
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