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摘要: 根系构型决定了植物植株固定和资源吸收等很多重要功能,并通过资源的分配确定了植物的根冠比和净初级生产力。

对黄河三角洲贝壳堤岛 3 种优势灌木柽柳、酸枣和杠柳的根系构型进行了研究,并验证了植物根系分支直径的尖细速率和根系

分支前后的比例。 结果表明:3 种植物的根系构型不同,酸枣和杠柳根系主要分布在浅表层,水平根幅与垂直根幅的比值较大,

而柽柳的垂直根深所占比例最大;杠柳和酸枣的拓扑指数分别为 0.85 和 0.96,趋向于 1,近似于鱼尾形分支,而柽柳的拓扑指数

为 0.65,接近于叉状分支。 平均连接长度以酸枣最大,杠柳次之,柽柳最小。 随连接长度增加,酸枣根系相比其他两种植物的尖

细速率趋向于平缓。 此外,3 种植物的分支前后直径都符合 Leonardo da Vinci 法则。 总之,根据根系构型,黄河三角洲贝壳堤岛

3 种灌木植物可以划分为 2 类,一类是以根系地表分布,扩大根幅,鱼尾形分支觅养的酸枣和杠柳,另一类则是根系深扎,充分

利用地下资源的柽柳,体现了 2 种不同的生境适应对策。
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Abstract: Root system architecture determines many of the vital functions of a tree e.g. stability of anchorage and resource
uptake. The shoot: root ratio is determined through the allocation of resources. In this study, the root architecture, root
diameter tapering rate and branching ratio of 3 different shrubs, Tamarix chinensis, Ziziphus jujube and Periploca sepium
were studied in shell bay in Yellow River delta. The results showed that: root architecture differed greatly among species in
terms of rooting behaviour. The ratio of horizontal to vertical root amplitude of Z. jujube and P.sepium was larger than that of
T. chinensis, with mainly shallow root system. Root ranching pattern differed by species, with the shrub Z. jujube and P.
sepium tending to be herringbone鄄like (TI = 0.96, 0.85) and T. chinensis being dichotomous(TI = 0.65).The average length
of links was very long for all species, with shortest being T. chinensis, longest in Z. jujube. With increasing of link length,
the tapering rate of Z. jujube tended to be slower compared to other two shrubs. In addition, we tested the “ pipe鄄stem冶
theory. In short, the three kinds of shrubs should be divided into 2 root behavior for the adaptive strategies for resource
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exploration and exploitation. Namely, the horizontal roots expanding, fish鄄shaped foraging strategy, i. e Z. jujube and P.
sepium. The other was T. chinensis with deep root system for full use of underground resource.

Key Words: shell bay; root architecture; topological indices; length of link

陆地生态系统中,5%—95%的净初级生产力是深埋于地下的根系统[1鄄2]。 根系在植物体固定、水分和营

养物质的吸收上发挥了重要作用[3],具有保持水土、固定边坡以及稳定土壤和防止土壤侵蚀的巨大功能[4鄄5]。
其中,直径>3mm 的粗根是根系的重要组成部分,其分支策略、大小(直径)表明了根系贮养、觅养以及各生境

下的固定能力[5鄄7]。 Fitter 从 20 世纪 80 年代开始,利用几何学中的拓扑结构来分析粗根的分支和连接特征,
开拓了植物粗根研究的新纪元[8]。 随后,Oppelt 等[3]又对该拓扑结构模型进行了指数纠正,模拟结果更接近

于现实,这些都对树木根系的觅养行为和生境适应策略的研究提供了良好借鉴。
海岸生态系统具有风暴潮和盐雾时常发生、土壤基质移动、沙埋、地下咸水位较浅等环境条件,加之人类

活动的压力扩张、对自然资源的掠夺和原生生境条件改变等,从而决定了在相对较小的区域,植物群落和物种

多样性的变异性[9],生态环境极其脆弱[9鄄10],保护天然植被,维护生态系统的稳定性是防止海岸侵蚀的重要途

径。 对适生植物生境适应对策的透彻了解可以为脆弱受损生态系统的植被恢复工作提供强有力的借鉴[11]。
而根系是反映植物适应生境能力的重要器官,了解根系的空间分布特征,不仅是探讨植物根鄄土互作的重要方

面,同时,又是探索植物地下鄄地上部分权衡生境适应对策的主要方向[3,12]。
黄河三角洲贝壳堤岛是海岸带受全球气候变化影响首当其冲的珍贵生态系统类型之一,特殊的地理位置

和土壤基质组成成分使该岛的生境条件极为恶劣,植被稀疏且对环境变化较为敏感[13鄄14]。 随着人类活动(渔
业捕捞、水产养殖、盐化工、土地围垦、石油开采、水利工程建设、贝沙挖掘制瓷以及珍贵药用植物的采集等)
的加剧,贝壳堤原有生境遭到了严重的物理化学破坏,海陆间物质能量的流动过程在悄悄的发生改变,势必也

影响着植物的生境适应对策[15]。 了解该地区植物根系的构型特征,明确不同植物的适应规律和生态学机制,
是探讨该地区植物根系鄄土壤互作的重要途径,也是维护贝壳堤生态系统平衡和防止海岸侵蚀,保护和恢复稳

定植被群落的重要环节[4]。 基于此,本研究以该地区天然优势灌木柽柳(Tamarix chinensis Lonr.)、酸枣

(Ziziphus jujube Mill.)和杠柳(Periploca sepium Bunge.)为研究对象,比较了它们根系拓扑结构的异同点,探讨

了根系在贝沙生境下的适应策略,可以为该地区植被保护和恢复提供基础资料。

1摇 方法和材料

1.1摇 自然概况

研究区域位于山东省无棣贝壳堤与湿地国家自然保护区。 该区处于暖温带东亚季风大陆性半湿润气候

区,气候温和,四季分明,干湿明显,滩涂、沼泽的大面积分布是该地区海岸湿地生态系统的重要特色。 土壤基

质为贝沙淤泥质,土壤粒径较粗,兼有淤泥存在,容重在 1.2g / cm3左右,孔隙较大,持水持肥能力较弱,白天升

温较快,夜间降温迅速,日温差大,主要以多种繁殖方式的多年生草本植物为主,柽柳、酸枣、杠柳等小灌木群

落生长良好,由于灌木群落在改善微气候的重要作用,其树下草本群落的生物多样性较大。 柽柳主要分布在

向海一侧,土壤粒径最粗,地下水位最浅,土壤中含盐量最高,在 1.0%左右,酸枣和杠柳群落主要分布在滩脊

和向陆一侧,海拔 0.7—3m,土壤含盐量低,小于 0.5%。
1.2摇 样品采集

于 2013 年 4 月下旬—5 月上旬,在山东省滨州市无棣县贝壳堤与湿地国家自然保护区植物分布相对较

为集中的区域,选择长势良好的柽柳 6 株、杠柳 16 株,酸枣各 15 株,测定其基径、冠幅(为减少实验差误差,植
株年龄均为 3—5 年生)。 然后,参照杨小林等[12]的实验方法,利用铁锨、软毛刷等工具小心挖掘出所有直径

大 d逸 3mm 的根系。 带回实验室,用自来水洗净根系上附着的泥沙,尽量保持根系在空间中的自然位置,然
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后绘制其粗根分支特征,并根据 Opplet[3]修正指数进行计算。
1.3摇 根系参数的测定

带回的根系洗净晾干后,立即用 0.01mm 精度的电子游标卡尺测定各级根系分支前后的直径,用直尺测

定不同根端的连接长度,并记录根系内部、外部连接数量。 用米尺测各根系的横向根直径与纵向根深。
1.4摇 理论分析方法

1.4.1摇 拓扑指数的计算

参照杨小林等[12]的计算方法,分别计算相应的参数。 例如根系的所有外部连接总数(Mag,简写为 M)与
最长根系通道内部连接总数(Alt,简写 A)相关,符合公式:

logAlt = 茁0 + 茁1 logMag (1)
因而,通过换算可以利用拓扑指数 TI 来进行衡量。 公式如下:

TI = logAlt / logMag (2)
研究证明,拓扑指数 TI 越趋于 1,根系越接近于鱼尾型分支,当 TI 越接近于 0. 5 时,根系则为叉状

分支[16]。
但是,由于在实际研究中发现, Fitter 拓扑模型在很大程度上依赖于 M。 据此,Oppelt 通过实验研究基础

上通过新的修正指数来描述根系的过渡模型,其公式表示为:

qa =
a - 1 - lbv0
v0 - 1 - lbv0

摇 摇 摇 qb =
b - 1 - lbv0

(v0 + 1) / 2 - 1 / v0 - lbv0
(3)

式中,qa表示最长根系通道内部连接总数进行的线性转换得到的修正值,a 表示最长根系通道内部连接总数,
qb表示根系平均拓扑长度的修正拓扑指数, b 表示平均拓扑长度,lbv0 = lnv0 / ln2, v0表示根系所有外部连接的

总数,当 qa = qb = 1 时为鱼尾型分支,当 qa = qb = 0 时为叉状分支。
1.4.2摇 通道模型的计算

通道模型指的是植物组织(根系、枝条等)直径在分支前后的相关性。 不同学者对管道模型进行了大量

验证,其中的一个方程是:

d驻 = 移
n

i = 1
d驻
i (4)

式中,驻 叫做指数参数[17]。 Murray[18]观察发现大多数的树木地上枝条分支符合比例 d2.5,其中 d 是最近枝条

的直径,通过将各个分支节点的直径进行拟合,驻 恒定为 2.5,是个常数。 但是他的计算过于简单,仅仅在分支

前的枝条部分全部忽略时,才适用该方程。 因而后来 Mandelbrot[19] 表明植物组织的管道模型的值为 2,符合

Leonardo da Vinci 法则,也即认为根系的分支前后的横截面积是相等的,即分支前的横截面积等于分支后的横

截面积之和,可以通过下列方程表示:

d2
前 = 移

n

i = 1
d2
i (5)

而随后根据方程(5)van Noordwijk 等[20]提出了更加一般性的方程即:

d2
前 = 琢移

n

i = 1
d2
i 摇 摇 即 琢 = d2

前 / 移
n

i = 1
di

2
(6)

式中,琢 表示根系分支前与分支后的横截面积比,d前表示根系分支前的直径,di表示分支后的几个分支直径。
本文以 Opplet[3]修正指数来研究贝壳堤地区 3 种优势灌木根系的拓扑结构和连接长度,并验证了根系管

道模型的方程 6。

2摇 结果与分析

2.1摇 根系特征

2.1.1摇 根系空间分布特征

摇 摇 在黄河三角洲贝壳堤岛,酸枣根系粗根的水平分布直径平均为 4.38 m,是冠幅直径的 8—10 倍。 垂直剖
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面上,尽管酸枣一般位于贝壳滩脊上,地下水位较深(1郾 5—2.5 m),但是酸枣根系的分布深度一般在 15.3—25
cm 土层,平均根幅 /根深比率为 28.81。 杠柳具有最广阔的地表根系,根幅直径平均为 7.1m,冠幅直径大约

1郾 5—2 m,是冠幅直径的 15—20 倍。 柽柳的水平根幅最小,直径为 1.18 m,相比其他两种灌木,地下粗根的深

度与根水平直径的比例增加(表 1)。

表 1摇 3 种灌木根系空间分布特征

Table 1摇 The coarse root special description and ratio of horizontal diameter to coarse root depth

物种
Species

根深
Coarse root depth / cm

根系水平直径
Horizontal diameter / cm

根幅 / 根深
Root width / length

杠柳 Periploca sepium(PS) 40依7.8a 710.17依112.46a 18.24依4.37a

酸枣 Ziziphus jujube(ZJ) 15.3依3.76c 438.11依113.46b 28.81依5.19a

柽柳 Tamarix chinensis(TC) 22.87依10.37b 118.23依15.88c 5.18依0.64b

摇 摇 小写字母差异代表了显著水平 P<0.05 的差异

2.1.2摇 根系拓扑指数与拓扑结构

3 种灌木中,酸枣的最长通道连接总数、根系所有外部连接总数、平均拓扑长度以及所有连接总数(Pe)最
少。 通过对 a 和 b 进行线性转换以及拓扑指数计算,可以看出,酸枣的 qa和 qb最大,柽柳的最小,且差异达显

著水平(P<0.05)。 而对于拓扑指数而言,酸枣的最大(TI = 0.93),其次为杠柳和柽柳(TI = 0.85 和 0.69,
图 1)。

图 1摇 不同植物根系拓扑指数

Fig.1摇 The topological indices of different shrubs
PS: 杠柳 Periploca sepium; ZJ: 酸枣 Ziziphus jujube; TC: 柽柳 Tamarix chinensis; 图例中的 a,V0, b,Pe, qa, qb和 TI 分别代表最长通道连接总

数,根系所有外部连接总数,平均拓扑长度,所有连接总数,最长根系通道内部连接总数的线性转换修正值,根系平均拓扑长度的修正拓扑

指数和拓扑指数

2.1.3摇 根系连接长度

对于总粗根连接长度来说,杠柳的最大,为 10.77m,柽柳的最小,为 4.39m。 但平均连接长度以酸枣的最

大(33.51cm),杠柳的次之,为 18.24cm,而柽柳的平均连接长度仅有 12.93cm,且 3 种灌木的平均连接长度差

异显著(图 2,P<0.05)。
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图 2摇 根系连接长度

Fig.2摇 Root link length

2.1.4摇 根系延伸策略

3 种灌木粗根的延伸策略存在差异,随着连接通道

次序的增加,杠柳和酸枣粗根的连接长度增加(斜率分

别为 18.184 和 32.656,P<0.001),而柽柳的连接长度,
随着连接通道次序的增加呈现先增加后趋于平稳的趋

势,符合指数方程(图 3)。
2.2摇 根系分支直径

2.2.1摇 根系直径缩减速率

根据图 4,3 种灌木粗根根系直径缩减速率与距离

根茎的连接通道长度的关系表现出一致趋势,越接近根

系主根,粗根的直径缩减速率较大,随通道连接长度增加,粗根直径尖细速率迅速降低,随后其值趋向于稳定。
3 种灌木中,以酸枣(ZJ)的根系直径尖细速率趋向于平缓,柽柳和杠柳的趋势接近。

图 3摇 不同灌木粗根延伸策略

Fig.3摇 Coarse root extension strategies of different shrubs

2.2.2摇 根系分支前后直径的关系

通过计算杠柳、酸枣、柽柳 3 种植物的根系横截面积比,并作图(图 5),求得 3 种植物的通道分支前后的

横截面积比分别为:1.04依0.28、1.10依0.36 和 0.96依0.16,同时,3 种植物的根系分支前后的横截面积比和根系

直径之间不存在横截面积相等是根系的一般性特征,与根系大小无关,基本符合 Leonardo da Vinci 法则。

3摇 讨论

拓扑结构可以反映根系的觅养策略,特别是侧根对营养物质的竞争能力[21]。 物种、土壤养分以及立地环

境条件等都可能会对根系的拓扑结构产生影响[7]。 但一般而言,鱼尾形(叉状)的分支根系次级分支较少,重
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图 4摇 根系尖细速率

Fig.4摇 Relative tapering of the coarse root

叠少,内部竞争少,是瘠薄生境普遍存在的根系分支类

型[16,22]。 然而,在贫瘠的生境中也不乏有叉状分支的

植物根系存在,Bouma 等[22] 认为是由于较强的分支强

度增强了植物在土壤中的扩展能力,有利于植物对养分

的吸收。 本文通过对黄河三角洲贝壳堤地区杠柳、酸枣

和柽柳研究发现,3 种灌木根系的拓扑指数存在差异,
酸枣和杠柳趋向于鱼尾形分支,拓扑指数 TI 分别为

0郾 93 和 0.85,接近于 1,而柽柳的拓扑指数为 0.69,接近

于 0.5,近似于叉状分支。 说明,杠柳和酸枣采用类似的

根系分支策略,拓扑指数较大,分支较少。 柽柳则不然,
其主要通过大量的分支,扩大根系的有效觅养空间。

图 5摇 不同植物根系分支横截面积比

Fig.5摇 The ratio of root cross鄄section areas in different species

连接长度的增加也是植物提高养分吸收的一个重

要策略[12]。 黄河三角洲贝壳堤岛 3 种优势灌木中,总
粗根长度以杠柳最大(10.77m),柽柳最小(4.39m),平均连接长度以酸枣的最大,为 33.51cm,而柽柳的平均连

接长度仅有 12.93cm。 由此可见,杠柳和酸枣属于连接长度较大的鱼尾形分支,体现了瘠薄的生境条件,而柽

柳是平均分支长度仅为 12.93cm 的鱼尾形分支,究其原因,可能与柽柳灌丛具有典型的沃岛效应有关[23],导
致柽柳灌丛下土壤养分积累,因而保证其能够在瘠薄的土壤生境中,将大量的养分资源汇集到灌丛下供给自

我利用,并通过不断增加分支,高效的吸收养分,从而能顺利生长。 此外,植物根系空间分布特征也可解释这

一现象。 柽柳是泌盐性植物,其根系能够深扎至地下水位,因而水平根幅较小,垂直根深的比例增加,而酸枣

和杠柳则主要分布在表层,依靠强大的分支连接长度来供给其养分来源(图 1),体现了不同的生境适应对策。
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根系延伸策略反应了立地的土壤养分条件以及植物的觅养特征。 图 3 表明,随着连接通道次序的增加,
杠柳和酸枣的粗根连接长度增加,体现了植物的生长和生境适应策略。 在贝壳堤地区,本文杠柳和酸枣均具

有根系近地表横走和萌蘖成苗的现象,这可能与特定生境下,两种灌木通过增加连接长度,大量积累有机物

质,伺机萌发成苗,防止内部营养竞争的一种生境适应对策。 而对于柽柳而言,其连接长度随通道长度的增加

呈现先增加后趋向于平稳的趋势,体现了不同的根系生长对策。
根系直径的变细速率也体现了植物的觅养对策。 研究发现,越靠近主轴,植物根系两节点之间的尖细速

率较大,而随后,其尖细速率逐渐趋于变缓[7]。 本研究表明,3 种灌木中,以酸枣的根系直径尖细速率相比其

他两种灌木更趋向于平缓,这可能与酸枣的根系萌蘖成苗强度较大有关,其植物根系在延伸时大都膨大,能够

储藏大量养分,保证萌蘖的植株成活。 此外,对 3 种灌木分支前后的直径关系比例进行研究发现,杠柳、酸枣

和柽柳根系分支前后的横截面积比分别为:1.04依0.28、1.10依0.36 和 0.96依0.16,且植物根系分支前后的横截

面积比和根系直径之间不存在相关关系(R2分别为:0.1963,0.0046 和 0.0827),由此可以看出,根系分支前后

的横截面积相等是根系的一般性特征,与根系大小无关,基本符合 Leonardo da Vinci 法则。 这与杨小林

等[12],Eduardo 等[24]的研究结果一致。

致谢:感谢黄河三角洲贝壳堤与湿地国家自然保护区提供试验地点和在实验过程中给予的帮助。
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