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摘　 要　 氮沉降会影响细根的形态功能性状，进而影响细根对养分的吸收，导致陆地生态系
统养分循环发生变化．为了解氮沉降对细根形态功能性状的影响，利用根袋法进行原位试验，
研究中亚热带常绿阔叶林外生菌根树种罗浮栲和米槠细根形态对短期氮添加的可塑性响应．
结果表明： 低序级根（１～３ 序级）的比根长和比表面积对氮添加的可塑性响应高于高序级根
（４ 序级），细根组织密度对氮添加的可塑性响应从 １ 序级到 ４ 序级逐渐加强，而各序级细根
直径对氮添加则无显著的可塑性响应；低序级细根比根长、比表面积的可塑性响应与高序级细
根组织密度的可塑性响应之间存在一定的协同变化．罗浮栲和米槠细根的比根长、比表面积、组
织密度对氮添加表现出相反方向的可塑性响应，表明施氮后不同外生菌根树种采取了不同的养
分觅食策略：施氮后罗浮栲在养分获取上采取的是增加比根长、比表面积和根长增殖速率的资
源快速获取策略，而米槠则采取了增大细根组织密度的相对保守的资源获取策略．
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　 　 大气氮沉降在 ２０ 世纪增加了约 ４ 倍［１］，预计从

２１ 世纪初到 ２１ 世纪末，全球陆地年氮沉降率将增

加 ２．５ 倍［２］ ．有研究认为，我国的氮沉降在未来几十

年中最显著的增长将发生在热带和亚热带地区［３］ ．
氮沉降会诱发土壤酸化，改变养分限制的大小和方

向［４］，从而对细根的形态、分布和产量产生影响，改
变与养分觅食有关的根系功能性状［５］ ． 根系功能性

状是植物功能性状的重要组成部分，目前许多研究

都是通过细根功能性状来反映植物的生理生态［６］ ．
细根（直径≤２ ｍｍ）作为植物根系中最活跃和最敏

感的部分，其对土壤氮有效性变化的响应已成为森

林生态学研究的热点［７－８］ ．有研究表明，当土壤资源

有效性发生变化时，为了加强养分的获取，植物根系

会对土壤资源异质分布做出响应［９］，改变自身的形

态性状来提高对土壤养分的吸收能力．植物的细根

形态性状受到环境的影响而表现出的这种表型变化

称为细根形态功能性状可塑性，是植物适应环境的

一种竞争策略［１０］ ．这些形态功能性状对环境的变化

非常敏感，能够有效地反映土壤养分循环的变化，表
现出高度的可塑性．细根的形态可塑性是根系性状

可塑性的研究核心［１１］ ．虽然植物细根形态可塑性是

公认的，但关于细根形态性状如何响应氮沉降还未

得到一致的结论［１２］ ．
菌根是土壤中某些真菌侵染植物根系、与植物

根系形成互利共生关系的共生体，同时也是植物获

取资源的重要器官［１３］ ．菌根存在于 ９４％的维管植物

根系中，对森林生态系统的生态过程发挥着重要作

用［１４－１５］ ．外生菌根树种是温带森林生态系统的重要

组成部分［１６］ ．尽管如此，在亚热带地区仍可见到内、
外生菌根树种的共生现象，且部分外生菌根的树木

科属（如槠栲类）是中亚热带常绿阔叶林的代表性

树种．丁国泉等［１７］ 对外生菌根树种日本落叶松

（Ｌａｒｉｘ ｋａｅｍｐｆｅｒｉ）的研究表明，细根的比根长和根直

径对氮添加表现出显著正的可塑性响应；刘金梁

等［１８］对东北地区帽儿山试验林场外生菌根树种落

叶松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）的研究发现，落叶松 １ 序级细

根的比根长具有显著负的氮可塑性响应，而 ３ 序级

细根直径具有显著正的氮可塑性响应；Ｋｏｕ 等［１９］ 对

中国亚热带地区外生菌根树种湿地松（Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔ⁃
ｔｉｉ）人工林的研究得出，施氮对细根比根长、比表面

积、组织密度和平均根直径均无显著影响．可见，同
一菌根类型内部不同树种细根对氮添加的响应未呈

现出一致性的模式．
成本⁃效益理论表明，改变植物高序级根系的成

本可能更高［２０］ ．Ｇｕｏ 等［２１］ 对长叶松林（Ｐｉｎｕｓ ｐａｌｕｓ⁃
ｔｒｉｓ）的研究指出，低序级根比高序级根具有更高的

可塑性；Ｗａｎｇ 等［２２］ 对油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）的研

究也发现，氮添加主要改变了低序级根的形态．同
时，Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ 等［２３］、Ｂｏｕｍａ 等［２４］的研究均得出直径

不同的吸收根其养分吸收的一般策略为：吸收根直

径较细的树种采取一种短寿命的快速养分吸收策

略，而吸收根直径较粗的树种则采取延长寿命的慢

速养分吸收策略．还有研究发现，不同树种吸收根直

径的差异可以用来预测植物利用空间营养异质性的

能力［２５－２６］ ．由于吸收根直径对根系形态的变异具有

重要的调控作用［２７］ ．因而，本研究选取吸收根直径

存在显著差异的亚热带常绿阔叶林主要优势树种罗

浮栲（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｒｉ）和米槠（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ）
作为对象，研究亚热带地区外生菌根树种对氮沉降

的可塑性响应，旨在为森林生态系统响应环境变化

的机制研究提供科学依据．

１　 研究地区与研究方法

１􀆰 １　 研究区概况

试验样地设在福建省建瓯市万木林省级自然保

护区（２７°０３′ Ｎ，１１８°０９′ Ｅ）内，位于武夷山南侧，戴
云山西北部．气候为亚热带季风气候，年均温 １８．８
℃，年均降雨量 １６７３ ｍｍ，多集中在 ４—６ 月，相对湿

度 ８０％，无霜期 ２７７ ｄ．该地区地貌类型为东南低山

丘陵，以花岗岩和片麻岩发育的南方山地红壤和黄

壤为主，植被类型为中亚热带常绿阔叶林．
１􀆰 ２　 试验设计

利用根袋法进行原位试验，设置施氮和对照 ２
个处理，每处理 ５ 个重复．２０１８ 年 １ 月布设根袋；在
罗浮栲和米槠群落中各选取 ５ 棵长势、胸径相近的

目标树种，树种之间间隔较小，且处于相同的地段

上．于土壤表层树干开始，顺着树干主根的方向找到

直径约 ５ ｍｍ 的目标树种的根系，剪除侧根后把长

约 ２０ ｃｍ 的根段放入根袋中（袋内装有过 ５ ｍｍ 筛

的原位土壤，重 ３ ｋｇ），根袋为 ３０ ｃｍ×３０ ｃｍ，６０ 目的

尼龙网袋．在根袋上铺一层 ６０ 目尼龙网作为隔离

层，并用枯枝落叶覆盖．布设根袋 ２ 个月后，于 ２０１８
年 ３—６ 月开始每月进行一次施氮处理，氮肥采用硝

酸铵，添加量为土壤背景值 （土壤无机氮） 的 ４
倍［２８］，罗浮栲每次施氮量为 １０７．１６ ｍｇ，米槠每次施

氮量为 １０５．１２ ｍｇ．在无雨天移开尼龙网隔离层，用
喷雾瓶将氮肥均匀喷洒在施氮的根袋上，对照根袋

喷洒等量的纯净水．

４００４ 应　 用　 生　 态　 学　 报　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 ３０ 卷



表 １　 不同树种群落 ０～ １０ ｃｍ 土层土壤基本理化性质
Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｂａｓｉｃ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ０－１０ ｃｍ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

ｐＨ 铵态氮
ＮＨ４

＋ ⁃Ｎ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

硝态氮
ＮＯ３

－ ⁃Ｎ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

速效磷
ＰＯ４

＋

（ｍｇ·ｋｇ－１）

全碳
Ｔｏｔａｌ Ｃ

（ｇ·ｋｇ－１）

全氮
Ｔｏｔａｌ Ｎ

（ｇ·ｋｇ－１）

全磷
Ｔｏｔａｌ Ｐ

（ｇ·ｋｇ－１）
罗浮栲 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｒｉ ４．９３±０．０２ ６．５６±０．１２ ２．３７±０．０４ ０．８０±０．１２ ２７．６２±０．４５ ２．２６±０．０２ ０．４４±０．０１
米槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｉｉ ５．３５±０．０２ ５．７９±０．８３ ２．９７±０．２４ １．００±０．０９ ３５．０９±０．１０ ２．３６±０．０６ ０．３１±０．０１

表 ２　 不同处理罗浮栲和米槠根袋土壤理化性质
Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｂａｇｓ ｏｆ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｒｉ ａｎｄ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ｐＨ 铵态氮
ＮＨ４

＋ ⁃Ｎ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

硝态氮
ＮＯ３

－ ⁃Ｎ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

速效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ Ｐ
（ｍｇ·ｋｇ－１）

罗浮栲 ＣＫ ４．９３±０．０２ａ １９．４７±１．４９ｂ ８．７７±０．２７ｂ １．０５±０．１２ａ
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｒｉ Ｔ ４．７２ ±０．０２ｂ ２８．５７±２．２６ａ １１．４５±０．９９ａ １．０５±０．１１ａ
米槠 ＣＫ ５．３５±０．０２ａ ２０．８６±０．９４ａ ９．３７±１．１２ｂ １．０５±０．１２ａ
Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｓｉｉ Ｔ ５．１８ ±０．０２ｂ ２３．３７±１．４０ａ １２．７１±１．２０ａ ０．９２±０．１５ａ
ＣＫ： 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ； Ｔ： 处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ．不同字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ
０．０５ ｌｅｖｅｌ．

１􀆰 ３　 根系取样与指标测定

２０１８ 年 ７ 月，将根袋取回实验室．从根袋中取出

完整的根，并根据 Ｐｒｅｇｉｔｚｅｒ 等［１０］分级法按根序对细

根进行分级；除去主根共分为 ４ 个序级，各个序级的

细根用数字化扫描仪 Ｅｓｐｏｎ ｓｃａｎｎｅｒ 进行扫描，扫描

后的细根于 ６５ ℃下烘干至恒重，称重得到生物量．
用 Ｗｉｎ ＲＨＩＺＯ （ Ｐｒｏ ２００９ｂ） （ Ｒéｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ，
Ｑｕｅｂｅｃ Ｃｉｔｙ，加拿大）根系图像分析软件对扫描的各

序级细根图片进行分析，量化细根形态功能性状

（根长、根表面积、平均细根直径）．
比根长＝根长 ／生物量（ｃｍ·ｇ－１）
比表面积＝根表面积 ／生物量（ｃｍ２·ｇ－１）
组织密度＝生物量 ／根体积（ｇ·ｃｍ－３）
根长增殖速率＝总根长 ／原始根长×１００％
Ｎ 的可塑性响应＝（施氮处理的指标值－对照的

指标值） ／对照的指标值×１００％
１􀆰 ４　 土壤取样与指标测定

在布设根袋时分别采集不同树种群落表层 ０ ～
１０ ｃｍ 的土壤，测定其土壤基本理化性质（表 １）．在
收取根袋后，将根袋里的根全部挑出，把根袋内土壤

混合均匀并取样，测定根袋土壤理化性质（表 ２）．土
壤理化性质的测定方法为：用电位法测定土壤 ｐＨ
值，水土比为 ２． ５ ∶ １．用连续流动分析仪 （ ｓｋａｌａｒ
ｓａｎ＋＋，Ｓｋａｌａｒ，荷兰）测定矿质氮（ＫＣｌ 浸提法）、速效

磷（Ｍ３ 浸提法）和土壤全磷（ＨＣｌＯ４⁃Ｈ２ＳＯ４消煮法）．
用 ＣＮ 元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＥＬ ＩＩＩ，Ｅｌｅｍｅｎ⁃
ｔａｒ，德国）测定土壤全碳、全氮．

１􀆰 ５　 数据处理

利用单因素方差分析不同处理对根袋土壤理化

性质的影响；采用混合线性模型分析树种、施氮和序

级及三者（树种、施氮、序级）的交互作用对细根形

态功能性状的影响，以及树种、施氮及其交互作用对

同一序级不同处理间细根形态功能性状的影响．采
用单因素方差分析并用 Ｂｏｎｆｅｒｒｏｎｉ 检验氮添加对细

根形态功能性状影响的差异性，以及细根形态功能

性状对氮添加的可塑性响应的差异性；利用 Ｐｅａｒｓｏｎ
相关分析方法按序级分析细根形态性状对氮添加可

塑性响应之间的相关性．所有统计分析均在 ＳＰＳＳ
２０．０ 软件上进行，利用 Ｏｒｉｇｉｎ ９．０ 软件作图．图表中

数据为平均值±标准误．

２　 结果与分析

２􀆰 １　 氮添加对不同树种根袋土壤理化性质的影响

由表 ２ 可以看出，氮添加对罗浮栲根袋土壤速

效磷含量无显著影响；施氮使罗浮栲根袋土壤 ｐＨ
显著降低 ４．３％，土壤铵态氮和硝态氮含量分别显著

增加 ４６．７％和 ３０．６％．施氮对米槠根袋土壤铵态氮、
速效磷含量均无显著影响；氮添加使米槠根袋土壤

ｐＨ 显著降低 ３．２％，硝态氮含量显著增加 ３５．７％．
２􀆰 ２　 氮添加对不同树种细根形态功能性状的影响

由表 ３ 可以看出，树种、施氮、序级三者的交互

作用对比根长、比表面积、组织密度具有显著影响，
表明氮添加对细根比根长、比表面积、组织密度的影

响因不同树种和不同序级而异；树种和施氮的交互
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表 ３　 树种、施氮、序级及其交互作用对细根形态功能性状的影响
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ
ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ
Ｆ Ｐ

比表面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ

Ｆ Ｐ

组织密度
Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ
Ｆ Ｐ

平均根直径
Ａｖｅｒａｇｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ
Ｆ Ｐ

Ｓ ０．８９ ０．３７４ ３０．６９ ０．００１ ４．１０ ０．０７８ １３．１７ ０．００６
Ｎ ２．４９ ０．１５４ ０．９３ ０．３５４ ９．９０ ０．００５ ０．８１ ０．３９０
Ｏ ５２６７．７５ ＜０．００１ ４０８．４９ ＜０．００１ ６１７．１２ ＜０．００１ ２９０．９２ ＜０．００１
Ｓ×Ｎ ７１．５１ ＜０．００１ ９０．７１ ＜０．００１ ２３５．４７ ＜０．００１ ０．０５ ０．８２８
Ｓ×Ｏ ８１．０２ ＜０．００１ ４４．７２ ＜０．００１ ９．１２ ＜０．００１ ７．９６ ＜０．００１
Ｎ×Ｏ ４．０７ ０．０１４ ２．３５ ０．０８８ １．３８ ０．２６３ ０．６５ ０．５８７
Ｓ×Ｎ×Ｏ １４．０３ ＜０．００１ １１．５０ ＜０．００１ １３．９５ ＜０．００１ ０．１９ ０．９０６
Ｓ： 树种 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ； Ｎ： 施氮 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； Ｏ： 序级 Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ．

图 １　 氮添加对不同树种细根形态功能性状的影响
Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ．
Ｓ１： 罗浮栲 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆａｂｒｉ； Ｓ２： 米槠 Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｃａｒｌｅｉｉ． ＣＫ： 对照 Ｃｏｎｔｒｏｌ； Ｔ： 处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ．下同 Ｔｈｅ ｓａｍｅ ｂｅｌｏｗ． Ｓ： 树种 Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ； Ｎ： 施
氮 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ． ｎｓ： Ｐ＞０．０５； ∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ＜０．０１．同一序级不同小写字母表示不同树种和处理组合间差异显著，同一处理不同大写字
母表示不同序级间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ａｎｄ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ
ｃｏｍｂｉｎａｔｉｏｎｓ， ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒｓ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

作用对 １～４ 序级细根的比根长、比表面积以及组织

密度具有显著影响．树种和序级的交互作用对平均

根直径具有显著影响；树种对 １、２ 序级细根平均直

径具有显著影响，米槠 １、２ 序级平均根直径分别显

著小于罗浮栲 ４９．４％和 ５２．１％（图 １）．同一处理在同

一树种间细根比根长、比表面积随序级的升高而减

小，而细根组织密度、平均根直径随序级的升高而逐

渐增加．
由图 ２ 可以看出，施氮后罗浮栲细根根长增殖

速率显著提高 １０３．２％，而施氮对米槠细根根长增殖

速率影响不显著．
２􀆰 ３　 不同树种细根形态功能性状对氮添加的可塑

性响应

由图 ３ 可以看出，不同树种细根的比根长、比表

面积、组织密度对氮添加的可塑性响应存在显著差

图 ２　 氮添加对不同树种细根根长增殖速率的影响
Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ｐｒｏｌｉｆｅｒａ⁃
ｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ．
不同小写字母表示处理间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ
ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．
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图 ３　 不同树种细根形态功能性状对氮添加的可塑性响应
Ｆｉｇ．３　 Ｐｌａｓｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ．
ＳＲＬ： 比根长 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ； ＳＲＡ： 比表面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ； ＲＴＤ： 组织密度 Ｒｏｏｔ ｔｉｓｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＡＤ： 平均根直径 Ａｖｅｒａｇｅ ｒｏｏｔ
ｄｉａｍｅｔｅｒ．不同大写字母表示同一序级的不同树种间差异显著，不同小写字母表示同一树种的不同序级间差异显著（Ｐ＜０．０５） Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃａｐｉｔａｌ ｌｅｔ⁃
ｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ， ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｍａｌｌ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｍｏｎｇ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ． ∗可塑性响应显著（Ｐ＜０．０５） Ｐｌａｓｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｗａｓ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ａｔ ０．０５ ｌｅｖｅｌ．

异．罗浮栲 １ ～ ３ 序级细根的比根长、比表面积对氮

添加的可塑性响应显著高于米槠，而 １～４ 序级细根

的组织密度对氮添加的可塑性响应显著低于米槠；２
个树种的平均根直径对氮添加的可塑性响应均不

显著．
２ 个树种细根比根长、比表面积、组织密度对氮

添加的可塑性响应在不同序级间存在差异．罗浮栲

比根长和比表面积在 １ ～ ３ 序级中均具有显著正的

氮可塑性响应，组织密度在 ２、４ 序级细根中表现出

显著负的氮可塑性响应．而米槠细根比根长在 １、２
序级中表现为显著负的氮可塑性响应，比表面积在

１～３ 序级中具有显著负的氮可塑性响应，组织密度

在 １～４ 序级中均具有显著正的氮可塑性响应．２ 个

树种细根比根长、比表面积对氮添加的可塑性响应

均随序级的升高而降低，组织密度对氮添加的可塑

性响应随序级的升高而升高．
２􀆰 ４　 同一序级细根形态功能性状 Ｎ 可塑性响应的

相关性

２ 个树种 １～４ 序级细根的比根长与比表面积对

氮添加的可塑性响应呈显著正相关．１ ～ ４ 序级细根

的比根长与组织密度对氮添加的可塑性响应，以及

１～４ 序级细根的比表面积与组织密度对氮添加的可

塑性响应呈显著负相关．

３　 讨　 　 论

３􀆰 １　 细根形态功能性状随序级的变化

本研究中，比根长和比表面积均随序级的升高

而减小，而组织密度和平均根直径则从低序级到高

序级呈现逐渐增大的趋势．刘佳等［２９］ 对湖南会同 ５
个亚热带树种的研究发现，随着根序的增加，细根的

比根长、比表面积逐渐减小，而直径逐渐增加；
Ｈｕａｎｇ 等［３０］对东北地区 ３ 种灌木树种的研究发现，
细根比根长随序级的升高而降低，直径则随根序的

升高而增加；熊德成等［３１］对 ６ 种亚热带天然林树种

的研究和陈冠陶等［３２］ 对川西地区优势树种扁刺栲

（Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｐｌａｔｙａｃａｎｔｈａ）细根形态的研究均得出相

似的结论．这表明以根序为单位的分类方法可以较

好地反映出植物根系形态的一般变化规律．植物根

系存在着复杂的分支结构，不同等级的细根在根系

统中具有不同的结构和功能［３３］ ．低序级根作为植物

养分资源获取模块，生命周期短而代谢活动强烈，具
有较高的比根长和比表面积，以满足植物对养分的

需求．相反，木质化的高序级根具有次生生长过程，
需要更大的直径和组织密度来进行养分资源的运

输［１９］ ．细根形态在序级间的变化主要反映了不同等

级细根在养分资源的获取、吸收、运输和储存方面的
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表 ４　 同一序级细根形态功能性状对氮添加的可塑性响应
的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数
Ｔａｂｌｅ ４ 　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ａｍｏｎｇ ｐｌａｓｔｉｃ
ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｒｏｏｔ
ｏｒｄｅｒ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ
序级
Ｒｏｏｔ
ｏｒｄｅｒ

形态功能
性状

Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ
ｔｒａｉｔ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ
ｒｏｏｔ

ｌｅｎｇｔｈ

比表面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ

ｓｕｒｆａｃｅ
ａｒｅａ

组织密度
Ｒｏｏｔ
ｔｉｓｓｕｅ
ｄｅｎｓｉｔｙ

１ ＳＲＡ ０．９３３∗∗

ＲＴＤ －０．９２１∗∗ －０．９４８∗∗

ＡＤ ０．２６５ ０．４４５ －０．３５４
２ ＳＲＡ ０．９４２∗∗

ＲＴＤ －０．８７８∗∗ －０．８７２∗∗

ＡＤ －０．２２２ －０．１０５ －０．０８７
３ ＳＲＡ ０．９６３∗∗

ＲＴＤ －０．８３１∗∗ －０．８３０∗∗

ＡＤ －０．２１１ －０．１７６ －０．１３７
４ ＳＲＡ ０．８７８∗∗

ＲＴＤ －０．７６９∗∗ －０．７０２∗

ＡＤ ０．２９３ ０．２９３ －０．３５４
ＳＲＡ： 比表面积 Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ； ＲＴＤ： 根组织密度 Ｒｏｏｔ ｔｉｓ⁃
ｓｕｅ ｄｅｎｓｉｔｙ； ＡＤ： 平均根直径 Ａｖｅｒａｇｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ． ∗Ｐ＜０．０５； ∗∗Ｐ
＜０．０１．

功能不同，而这种差异主要由植物本身的遗传因素

决定［３４］ ．
３􀆰 ２　 低序级根和高序级根对氮添加的可塑性响应

本研究中，２ 个树种低序级根（１ ～ ３ 序级）的比

根长和比表面积对氮添加的可塑性响应均高于高序

级根（４ 序级）．Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ 等［２５］ 对温带森林的研究和

Ｇｕｏ 等［２１］ 对长叶松林（Ｐｉｎｕｓ ｐａｌｕｓｔｒｉｓ）的研究也得

出了相似的结论．低序级根由于其寿命较短，具有较

低的木质素浓度，因此建造成本较低［２４］；同时，低序

级根作为吸收根，主要负责吸收养分资源，比根长和

比表面积作为植物根系养分吸收能力的重要指

标［１０］，对土壤养分有效性的变化较为敏感．相比之

下，与运输功能有关的高序级根构建成本相对较高．
在氮添加引起的土壤养分有效性变化的情况下，植
物地下部分最为敏感的吸收细根会率先做出响应．
Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ 等［２５］研究得出，在一般情况下，吸收细根

对土壤中养分热点的响应要高于粗根．高序级根比

根长和比表面积对养分添加的有限响应部分归因于

较长的平均寿命［３５］ ．２ 个树种细根组织密度对氮添

加的可塑性响应随序级升高逐渐增加，结合细根比

根长和比表面积的变化来看，可能与高序级根和低

序级根之间的协同变化有关［３６］：罗浮栲低序级细根

比根长和比表面积具有显著正的氮可塑性响应，表
明施氮后罗浮栲养分吸收能力加强，而平均根直径

无显著变化，因而必须通过降低高序级细根组织密

度来增强养分运输能力，因此，高序级根组织密度的

氮可塑性响应高于低序级根．反之，施氮后米槠低序

级根的比根长和比表面积表现出显著负的氮可塑性

响应，说明施氮后米槠并非通过扩大土壤体积的占

有量进行养分获取，而是通过增强细根的持久性来

提高对养分的获取；由于高级根的投资较大，因而更

应加强高级根的持久性，导致高序级根的组织密度

的氮可塑性响应高于低序级根．
３􀆰 ３　 不同外生菌根树种的细根形态对氮添加的可

塑性响应

细根是植物获取养分和水分的主要器官，不同

树种通过改变细根形态特征来优化其资源吸收策

略［３７］ ．本研究发现，２ 个外生菌根树种细根比根长、
比表面积和组织密度对氮添加的可塑性响应方向相

反，说明菌根类型不是影响细根形态对氮添加的可

塑性响应的关键因素．罗浮栲低序级细根比根长和

比表面积对氮添加具有显著正的可塑性响应，表明

罗浮栲通过增加吸收根的比根长和比表面积，扩大

对土壤体积的占有量来进行养分资源的获取．对长

白山落叶红松林（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）的研究［３８］ 和温带

地区五角枫（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ） ［３９］ 的研究也得出相似的结

论．米槠低序级细根比根长和比表面积对氮添加具

有显著负的可塑性响应，孙玥等［４０］ 对温带地区落叶

松（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）人工林的研究表明，施氮显著降

低了 １ 序级细根的比根长；Ｗａｎｇ 等［２２］ 对中国西部

地区油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）的研究表明，施氮显著

降低了 １、２ 序级细根的比根长，与本研究中米槠细

根对氮添加的可塑性响应一致．
米槠 １ ～ ４ 序级细根组织密度具有显著正的氮

可塑性响应；细根组织密度是反映细根功能性状的

一个特征，与细根的生理活动密切相关，是植物资源

利用的一个指标［４１］ ．有研究表明，组织密度较低的

细根能够实现快速的相对生长率，提高资源获取效

率［４２－４３］，但会导致细根的寿命降低［４４］ ．米槠细根组

织密度的变化表明，在施氮后，米槠通过增加细根组

织密度来延长细根寿命，增加获取养分的时间来进

行养分觅食，导致细根具有较小的比根长和比表面

积．相反，施氮后罗浮栲细根组织密度表现出负的氮

可塑性响应，说明在施氮后罗浮栲细根寿命降低，资
源获取效率提高，导致获取养分器官的比根长和比

表面积增加．同时，Ｏｓｔｏｎｅｎ 等［４５］ 研究表明，比根长

是由细根直径和组织密度共同决定的．本研究中 ２
个树种的平均根直径对氮添加的可塑性响应均不显

著；１～４ 序级细根比根长和比表面积对氮添加的可

塑性响应与组织密度对氮添加的可塑性响应均呈显
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著负相关．因此，施氮后 ２ 个树种细根组织密度的变

化可能是影响比根长变化的关键因素．此外，施氮显

著提高了罗浮栲细根根长增殖速率，而对米槠细根

根长增殖速率无影响，也证明了施氮后罗浮栲采取

资源快速吸收策略，而米槠在施氮后养分资源吸收

更加保守．
本研究中，２ 个树种的平均根直径对氮添加均

无显著的可塑性响应．Ｄｅ ｌａ Ｒｉｖａ 等［４６］ 研究发现，细
根直径没有完全按照根经济谱的生态轴变化．因此，
吸收根直径的差异没有影响细根形态性状对氮添加

的可塑性响应，表明根系中可能不存在根经济谱，根
系直径的变异是多维度的，土壤养分有效性变化强

烈地驱动着根系性状的变异．Ｗａｎｇ 等［４７］ 对 ６ 种温

带树种细根形态研究表明，施氮后 ６ 种植物的细根

直径普遍增加；Ｙａｎ 等［４８］ 对北方森林增施氮对细根

形态的研究也发现，细根直径随着施氮量的增加而

增加；而陈云玉等［４９］ 对杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏ⁃
ｌａｔａ）的研究则得出，施氮显著降低了细根直径．细根

直径体现了根系养分和水分运输能力，而亚热带地

区作为全球三大氮沉降区之一，且本研究是短期氮

添加，施氮引起的土壤养分的变化可能不足以让细

根增加直径来进行养分运输；刘瑞雪等［５０］ 通过整合

３９ 篇已发表论文数据也发现，细根直径与氮添加处

理时间具有显著正相关关系．本研究所选的罗浮栲

和米槠均属于演替后期的树种［５１］，演替阶段可能也

会对细根直径响应氮添加产生影响．此外，增加根系

直径会带来更高的建造成本，导致单位时间单位生

物量的养分吸收速率降低［５２］ ．Ｍａ 等［２７］对全球 ７５ 个

原位试验以及 １１１ 个水培试验的研究表明，根系直

径和氮吸收之间没有系统的关系．施氮对细根直径

影响不显著，在一定程度上反映了细根基于成本⁃效
益理论应对土壤养分有效性变化的一种策略．

４　 结　 　 论

氮是植物和微生物最重要的养分资源，在许多

森林生态系统中通常是限制初级生产力的一种限制

性养分物质．细根形态功能性状能够有效地反映土

壤养分有效性的变化．通过对亚热带常绿阔叶林 ２
种外生菌根优势树种细根形态性状对短期氮添加的

可塑性响应的研究，发现低序级（１ ～ ３ 序级）根比根

长和比表面积对氮添加的可塑性响应大于高序级根

（４ 序级），而低序级根的组织密度的氮可塑性响应

则低于高序级根，这反映了低序级根和高序级根之

间的协同变化关系；除平均根直径外，罗浮栲和米槠

细根形态功能性状对氮添加具有相反方向的可塑性

响应．吸收根直径大小并不能指示不同树种细根对

氮添加的可塑性响应：吸收根直径大的罗浮栲在施

氮后通过增加细根的比根长、比表面积和根长增殖

速率来进行养分的快速吸收，而吸收根直径小的米

槠则采取延长细根的寿命、增加养分获取时间的保

守策略来提高养分的获取．本研究仅从氮添加对细

根形态影响的角度得出不同树种的养分觅食策略，
而菌根菌也会影响根系的觅食策略．今后应将细根

形态和菌根侵染结合起来，以更好地探讨不同树种

对氮沉降响应的机理，预测氮沉降对森林生态系统

的影响．
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