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黄土丘陵区撂荒群落演替序列种根系对氮素施肥方式
和水平的形态响应

王雁南１， 杜　 峰１，２，∗， 隋媛媛３， 高　 艳２， 李伟伟１， 王　 月１

１ 西北农林科技大学， 杨凌　 ７１２１００

２ 中国科学院 水利部水土保持研究所， 杨凌　 ７１２１００

３ 中国科学院 东北地理与农业生态研究所， 长春市　 １３００００

摘要：采用盆栽试验，研究了黄土丘陵区撂荒群落演替序列种（即，黄土丘陵区摞荒群落演替主要阶段的优势种）根系对氮素施

肥方式和水平的形态响应，对了解我国氮沉降增加背景下的群落生态效应及人为施肥干扰促进植被恢复具有较好的理论和实

践意义。 测试并分析了 ６ 个演替序列种在不同施氮方式（匀质和异质施氮）和水平（高、低和无氮对照）条件下植株个体生物量

指标（地上及地下生物量和根冠比）、根系形态指标（根长、直径、表面积、比根长和比表面积）的变化及其差异显著性；并且利用

根钻法和单样本 Ｔ 检验比较了异质施氮方式下施氮斑块与不施氮斑块根系形态指标的差异。 结果表明：１）６ 种演替序列种地

上、地下生物量和根冠比存在种间固有差别，施氮方式和水平整体上对三者无显著影响；施氮方式和植物种类对根冠比存在显

著交互作用，说明个别种的根冠比对施氮方式响应明显，其中猪毛蒿根冠比在异质施氮方式下显著高于匀质施氮。 ２）６ 种演替

序列种根系塑形指标包括比根长、比表面积和直径存在种间差别，并且施氮水平对比根长影响显著，高、低施氮水平下比根长都

显著低于不施氮对照。 ３）狗尾草和铁杆蒿分别在异质高氮和异质低氮条件下施氮斑块根系生物量密度显著高于未施氮斑块；
猪毛蒿在异质高氮条件下施氮斑块发生了更多的伸长生长，其根长、根表面积、比根长和比表面积在施氮斑块中的密度显著高

于未施氮斑块；猪毛蒿和狗尾草在异质高氮条件下，以及白羊草在异质低氮条件下，其根系直径在施氮斑块显著小于未施氮斑

块。 从根系形态变化敏感性和施氮对促进植物生长来看，演替过程中演替序列种对施氮响应的敏感性总体上呈降低趋势，前期

种对施氮响应更敏感，从施氮获利也更多，因而恢复前期进行人为干扰促进植被恢复效果也会更好。
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植物对施肥的响应是植物对土壤养分环境变化的一种适应性反应。 这种适应性反应是基于养分变化后

植物通过响应而获得的能量及物质与用于响应所需要付出的能量及物质的比较效率［１⁃３］决定的，包括生理上

的和形态上的变化。 较高的比较效率，植物通常会作出比较积极的响应，这是植物进化适应的结果。 生理上

的养分利用效率［４⁃５］变化，形态上的整株构型及根系构型［６］响应、增殖响应［７］，都会使得植物可以更加有效地

利用土壤养分，提高植株在群落中的适合度［８］。 其中生理响应是对环境变化的快速但持续时间较短的响

应［９⁃１１］；而形态响应被认为是植物对环境变化适应和固化的主要方式［１２］。 根据比较效率，植物对土壤养分生

境变化的响应方式和程度取决于土壤养分变化类型、变化幅度、变化持续时间、植物的资源利用策略和植株大

小等［１３］。 一般来说，植物对土壤养分变化类型的响应主要表现为植物对限制性养分变化较为敏感，而对非限

制性养分的变化就较为迟钝甚至没有响应［１４］；土壤养分类型也关系到其在土壤介质中的运移与扩散方式、及
淋移与挥发速度［１５⁃１８］，关系到了土壤养分变化持续时间及空间异质养分高低肥斑块间对比度［１９⁃２０］，进而决定

了植物根系与其接触时间与作出响应的速度与方式。 土壤养分的变化幅度与持续时间决定了植物与其接触

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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并刺激植物根据比较效率原则而作出响应的强度与时间［２１⁃２２］。 植物的资源利用策略决定了植物对养分变化

响应的快慢和方式［２３⁃２５］，如 １ 年生、２ 年生植物等定居机会主义者对土壤养分具有快速定居与利用的能力，对
土壤养分的变化响应较快［２６］。 植株大小主要是根系大小，与异质生境响应有关，根系大小决定了其与养分斑

块的接触机会及与觅养准确度有关［２７⁃２９］。 在异质生境中，植物的响应还与异质生境的差异程度有关［１９，３０］。
在异质生境中，植物的形态响应主要有高肥斑块相对于低肥斑块根系生物量的增加，直径的减小，伸长生长的

增加，比根长及比表面积的增加［３１⁃３２］，分根方式（二岐分根和鲱鱼型分根）和分根角度的变化等［２８， ３３⁃３７］。
在黄土区，因黄土母质土壤氮营养较为缺乏，土壤氮通常是限制植物生长的主要因素之一［３８］。 本研究通

过氮素施肥方式和水平的变化，建立不同氮水平的匀质、异质施肥处理。 选取黄土区次生演替主要阶段的优

势种，即演替序列种为对象，主要研究目的：１）演替序列种对土壤氮在根际范围内分布及水平的响应，为阐明

植被演替的生理生态机制，即群落共存种和序列种在养分响应上的差别与演替方向间的关系；２）为人为促进

植被恢复演替提供理论依据，具体来说，就是群落共存种和序列种演替前后期植物对区域限制性养分施用方

式和水平在生长上的差异性响应。 选取的演替序列种为：狗尾草、猪毛蒿、铁杆蒿、茭蒿、达乌里胡枝子和白羊

草。 其中达乌里胡枝子为豆科植物，与白羊草同为黄土区草本⁃小灌木次生演替阶段后期优势植物；铁杆蒿和

茭蒿为演替中期优势种（茭蒿在水分环境较好的阴坡也可能成为演替后期优势种）；狗尾草与猪毛蒿为 １ 年

生、２ 年生，演替前期优势种。 这几种演替序列种虽然在不同演替阶段为优势种，但在演替中期群落中也会共

存［３９⁃４２］，即选取的植物既为演替序列种，又为群落共存种。 根据竞争⁃定居权衡法则［４３］，及豆科植物对氮素响

应较为迟钝［４４⁃４５］，本文预测：１）演替前期植物较后期植物具有快速利用土壤养分的能力，因而可能对氮肥响

应较为敏感，反映在整株构型如根冠比上会随施氮有所增加。 ２）在异质生境中，为了高效地寻址获取高肥斑

块中的养分，施肥斑块根系会具有较大的伸长生长，直径会较小，即具有较大的比根长、比表面积和较小的

直径。

１　 材料与方法

１．１　 试验地概况

盆栽试验是在陕西杨凌中科院水土保持研究所人工干旱环境气候室内进行的。 该地区属于半湿润地区，
暖温带大陆性季风气候，试验用盆栽土壤为杨凌区特有塿土。 其物理化学性状为土壤凋萎湿度 ３％—４％；土
壤总氮、磷和钾分别为 ５１．２２、７．６１ ｍｇ ／ ｋｇ 和 １５０．０６ ｍｇ ／ ｋｇ。 年辐射总量达 ４７５．６×１０７ Ｊ ／ ｍ２，年均温 １２．９℃，年
极端最高和最低温度分别为 ４２℃和－１９．４℃，无霜期 ２２１ ｄ，≥０℃积温达 ４９０３℃，≥１０℃积温达 ４１８５℃。 该地

区年均降雨量 ６５１ ｍｍ，主要集中在植被的生长季。 试验期为 ２０１４ 年 ４—１０ 月，试验初期温室内温度变化范

围 １５—３０℃，相对湿度控制在 ８０％左右。 试验后期将盆栽转移到温室外试验棚内。
１．２　 试验设计

试验处理有植物种类、施氮方式和施氮水平 ３ 个因素，以测试不同植物对施氮方式和施氮水平的响应。
植物种类为黄土丘陵区摞荒群落演替主要阶段的优势种，即演替序列种，按演替顺序排列分别有禾本科的狗

尾草（Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）、菊科的猪毛蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｓｃｏｐａｒｉａ）、铁杆蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）和茭蒿（Ａｒｔｅｍｉｓｉａ ｇｉｒａｌｄｉｉ）、
豆科的达乌里胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｄａｈｕｒｉｃａ）、禾本科的白羊草（Ｂｏｔｈｒｉｏｃｈｌｏａ ｉｓｃｈａｅｍｕｍ）。 施氮方式设匀质施肥

和异质施肥两种方式（图 １）。 匀质施肥为盆栽试验用土均匀施肥；异质施肥为盆栽试验用土一侧施肥，另一

侧不施肥隔板（图 １）。 施氮水平设高、低两个水平。 试验所用肥料为缓释氮肥（亚甲基尿素，其中纯氮含量为

３２％）。 试验所用施肥量跨度为当地土壤本底含氮量的一位左右，即 １００ ｍｇ ／ ｋｇ。 匀质施肥方式下，高肥为每

千克风干土拌入 ０．２ ｇＮ，低肥为 ０．１ ｇＮ（相当于每公顷施用量约 ５４０ ｋｇ）；异质施肥方式下，高肥水平施肥一侧

为 ０．４ ｇＮ ／ ｋｇ 干土和低肥 ０．２ ｇＮ ／ ｋｇ 干土。 盆栽试验所用为塑料盆。 规格为盆高 ２７ ｃｍ，下底直径 ２３ ｃｍ，上口

直径 ３０ ｃｍ。 每盆装过筛风干土 １５ ｋｇ。 因此，每盆施肥量分别为 ７．５ ｇ 缓释氮肥 ／盆和 ３．７５ ｇ 肥 ／盆。 两种施

氮方式、两个施氮水平和 ６ 种植物设计 ２４ 个处理，两个重复，计 ４８ 盆；另设不施氮对照，６ 种植物，两个重复，

３　 ９ 期 　 　 　 王雁南　 等：黄土丘陵区撂荒群落演替序列种根系对氮素施肥方式和水平的形态响应 　
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计 １２ 盆。 试验共计 ６０ 盆。 施肥时按以上施用量将缓释氮肥按以上设计重量拌入风干土。 对于异质性施肥

处理，装盆时使用隔板从中隔开，并对盆两侧做高、低和无施肥标记，装盆后将隔板取下。
试验用土装盆于 ４ 月中旬前完成。 试验用植物移栽自陕西省安塞县高桥乡，于 ２０１４ 年 ４ 月 ２２ 日按种挖

取同一生境、大小一致的上述 ６ 种演替序列种幼苗备用。 移栽时间为 ４ 月 ２３ 日—２５ 日，移栽选取同一种植

物高度和基径一致的个体在每盆中移栽 ３ 株（狗尾草、猪毛蒿、铁杆蒿、茭蒿、达乌里胡枝子和白羊草高度分

别为 １０、８、８、８、６、１２ ｃｍ；重量分别为 ８、６、６、６、３、３ ｇ）。 移栽后的一个月为保苗时间，该段时间浇水至试验用

土田间持水量的 ８０％左右，于 ５ 月 ２５ 日将每盆定植为一株。
１．３　 植物地上 ／地下生物量及根系形态的测定

于 １０ 月 １ 日使用土钻（直径 １０ ｃｍ）在异质性施肥土壤两侧钻取含根土样，钻取位置为距植物主干 ６ ｃｍ
处，清洗后使用具有透扫功能的专业根系扫描仪进行土钻根系扫描，以分析植物对高、低肥斑块的形态响应差

别。 于试验期末（１０ 月 １５ 日）首先进行植物地上生物量的测定。 于盆栽土壤表面齐地剪下植物地上部分，分
种分盆号装入纸袋，烘干称重（１０５℃杀青 ５ ｍｉｎ，然后于 ６５℃烘干至衡重）。 植物地上部分收获后进行地下生

物量根系形态分析和生物量测定。 于 １０ 月 １８ 日进行洗根，首先分种分盆对植物根系进行图像扫描，之后烘

干称重。 植物种根系生物量为现次根系生物量与打钻土样根系生物量之和。 扫描后的图像使用根系图像分

析软件（ＷｉｎＲＨＩＺＯ， ２０１３），分种分盆号分析植物根系长度、直径和表面积，并计算比根长和比表面积。 比根

长和比表面积分别为根系总长度和总表面积与相应根系生物量的比值。

图 １　 试验设计及根钻取样采取示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｄｒｉｌｌｅｒ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｐｏｓｉｔｉｏｎｓ ｗｅｒｅ ｓｈｏｗｅｄ

图中 Ａ、Ｂ、Ｃ、Ｄ 和 Ｅ 分别代表空白对照（不施氮），匀质低氮，匀质高氮，异质低氮和异质高氮等氮素施肥方式和水平

１．４　 数据处理与分析

为了分析各演替序列种对施氮方式和水平的生长表现和形态响应差别，分别以地上、地下生物量，根冠

比，根系长度、直径和表面积，比根长和比表面积为因变量，以植物种类、氮素分布和氮素水平为自变量，进行

通用多元方差分析，并对影响显著的自变量及其交互影响进行 ＬＳＤ 多重比较。 此外，通过计算上述形态指标

的变异系数来比较 ６ 种序列种在群落演替过程中对氮素水平响应的敏感度［４６］，其中不同物种的各项形态指

标变异系数为因变量，演替生态位置［４７］为自变量。 对异质施氮两侧根钻获得的根系形态指标，计算施肥区相

对于未施肥区的变化百分比。 这些指标包括根系生物量、根长、根表面积、比根长、比表面积和根长加权直径

在土体中的密度，进行单样本 Ｔ 检验。 其中零假设为施肥区与未施肥区无差别，变化百分比为 ０。 使用 ＤＰＳ
７．０５ 进行统计分析，Ｏｒｉｇｉｎ ８．５ 进行绘图。

２　 结果与分析

２．１　 ６ 种演替序列种生物量和根冠比对氮肥施用方式和水平的响应

６ 种演替序列种的地上生物量及地下生物量存在种间固有的差别（表 １）。 白羊草的地上生物量显著高

于其它 ５ 个序列种。 白羊草、铁杆蒿的地下生物量也较高（图 ２－Ａ）。 尽管 ６ 种演替序列种没有因氮素施肥方

式和水平的影响而发生显著变化，但总的来说异质性施氮条件下 ６ 种序列种平均地上生物量（６．１４ ｇ）、地下
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生物量（１．８２ ｇ）较匀质施氮地上（５．５９ ｇ）、地下生物量（１．３１ ｇ）有一定程度的提高。 ６ 种演替序列种高、低施

氮水平和对照的地上生物量分别为 ４．５４、５．６５ ｇ 和 ３．３９ ｇ；地下生物量 １．２４、１．５９ ｇ 和 ０．９１ ｇ。 施氮方式、水平

和序列种间的互作对地上生物量和地下生物量都没有影响（表 １）。
同样的，６ 种序列种的根冠比差异也主要是种间差别固有的，施氮方式和水平对其无显著影响（表 １）。 ６

种演替序列种的平均根冠比在异质施氮方式下为 ０．３８，匀质施氮为 ０．２９。 平均根冠比在高氮、低氮和不施氮

对照条件下为 ０．３３、０．３１ 和 ０．３３。 不过施氮方式和植物种类的互作对根冠比存在显著影响，说明不同植物对

施氮方式的响应还是存在显著差别的（表 １）。 对施氮的差异响应主要是如猪毛蒿，其在异质和匀质施氮条件

下根冠比差异显著（图 ２－Ｂ）。

表 １　 ６ 种演替序列种地上 ／地下生物量对氮素施肥方式和水平的响应

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｏｆ ｓｉｘ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｅｒａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｌｅｖｅｌ （Ａ ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ ｓｈｏｗｅｄ）

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅｓ

自由度
Ｄｆ

地上生物量
Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

地下生物量
Ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ

根冠比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ

Ｆ 值
Ｆ ｖａｌｕｅ

显著水平
Ｐ

Ｆ 值
Ｆ ｖａｌｕｅ

显著水平
Ｐ

Ｆ 值
Ｆ ｖａｌｕｅ 显著水平 Ｐ

氮素分布 Ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎ １ ０．０１７ ０．８９６ ０．３３０ ０．５７０ ３．７９８ ０．０６１

氮素水平 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌ ２ １．５１７ ０．２３６ １．１８１ ０．３２１ ０．７６５ ０．４７４

植物种类 Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ５ ４．９２３ ０．００２ ２．８１５ ０．０３４ ３．６９８ ０．０１０

氮素分布×氮素水平 Ｐａｔｔｅｒｎ × ｌｅｖｅｌ １ ０．１１３ ０．７４０ ０．７０１ ０．４０９ ０．４９２ ０．４８８

氮素分布×植物种类 Ｐａｔｔｅｒｎ × ｓｐｅｃｉｅｓ ５ ０．１３７ ０．９８３ ０．７６６ ０．５８２ ３．１３９ ０．０２１

氮素水平×植物种类 Ｌｅｖｅｌ × ｓｐｅｃｉｅｓ １０ ０．４３７ ０．９１６ ０．３３９ ０．９６３ １．６５１ ０．１４０

氮素分布×氮素水平×植物种类
Ｐａｔｔｅｒｎ × ｌｅｖｅｌ × ｓｐｅｃｉｅｓ ５ ０．５２２ ０．７５７ ０．７８５ ０．５６９ １．６４２ ０．１７９

　 　 注：氮素分布有匀质和异质两种变异来源，其中不施氮对照在氮素分布上也为匀质；氮素水平有无（不施氮对照）、低氮和高氮 ３ 个变异来源

图 ２　 ６ 种摞荒演替序列种地上 ／地下生物量和根冠比对氮素施肥方式（匀质与异质施肥）和水平的响应

Ｆｉｇ．２ 　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ， ｂｅｌｏｗｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｒｏｏｔ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

（ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ａｎｄ ｈｏｍｏｇｅｎｅｏｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ） ａｎｄ ｌｅｖｅｌ

图 ２－Ａ 标示地上 ／ 地下生物量的种间差异，图中多重比较标识是对地上和地下生物量的种间差别的分别标识；图 ２－Ｂ 为根冠比的响应，图

中多重比较标识包括根冠比的种间差异及施肥方式与植物互作效应

５　 ９ 期 　 　 　 王雁南　 等：黄土丘陵区撂荒群落演替序列种根系对氮素施肥方式和水平的形态响应 　
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２．２　 ６ 种演替序列种根系形态对氮素施肥方式和水平的响应

从试验植物盆内总的根长和根表面积来看，施氮方式和水平对这两项根系形态指标的影响不显著，且 ６
种演替序列种间也无显著差别（表 ２）。 异质施氮平均根长（５３０３３．２１ ｍｍ）较匀质施氮（４０１１５．３８ ｍｍ）有一定

程度的增加。 高、低及对照不施氮情况下 ６ 种序列种总根长平均值分别为 ３４７３２．５４、５５１９７．８６ ｍｍ 和 ４６５５１．７６
ｍｍ，施氮水平较高时平均根长反而有所下降。 ６ 种序列种中白羊草的总根长最大，为 １００３２７．１２ ｍｍ，达乌里

胡枝子的总根长最小，为 １１８５５．１０ ｍｍ。 其它 ４ 个序列种猪毛蒿、狗尾草、铁杆蒿和茭蒿的平均总根长分别为

１２４０９．２４、４２３８６．１１、６８５１９．３５ ｍｍ 和 ３６１９７．３６ ｍｍ。 施氮方式、水平和植物种类间三者及两两之间也无互作效

应，说明 ６ 种演替序列种对施氮方式和 ／或水平的响应也无种间差别。
施氮水平对 ６ 种演替序列种在盆栽中总的比根长影响显著（表 ２ 和图 ３－Ａ），在高、低施氮和不施氮对照

情况下总的比根长平均值分别为 ５５５２．００、１２３０．６７ ｍｍ ／ ｇ 和 １６００．４７ ｍｍ ／ ｇ。 尽管施氮方式对盆栽中总的比根

长影响不显著，但异质施氮方式较匀质施氮方式下总的比根长平均值还有较大程度的增加，平均值分别为

７０７５．３３ ｍｍ ／ ｇ 和 ３６７１．６９ ｍｍ ／ ｇ。 另外 ６ 种演替序列种在盆栽中总的比根长也存在显著种间差异（表 ２ 和图 ３
－Ａ）。 猪毛蒿、狗尾草、铁杆蒿、茭蒿、达乌里胡枝子和白羊草在盆栽中总的比根长平均值分别为：８９２５．２０、
６１２７．０７、１８７６．６５、７７９１．７７、３４７１．７５ ｍｍ ／ ｇ 和 ８００６．４４ ｍｍ ／ ｇ，其中铁杆蒿和达乌里胡枝子的比根长相对较小。

６ 种演替序列种在根系总的比表面积上也存在显著种间差异，狗尾草的比表面积最大，平均为 １５３０８５．５８
ｍｍ２ ／ ｇ，而达乌里胡枝子最小，平均为 ４０７９１．３９ ｍｍ２ ／ ｇ；其它 ４ 种植物猪毛蒿、铁杆蒿、茭蒿和白羊草无显著差

别（表 ２ 和图 ３－Ｂ），其平均值分别为 ９１３９２．６６、７９２９３．９１、７７５８３．５８ ｍｍ２ ／ ｇ 和 １０９４８．００ ｍｍ２ ／ ｇ。 施氮方式和水

平对 ６ 种演替序列种在盆栽中总的比表面积影响都不显著。
６ 种演替序列种在根系加权直径上同样存在显著种间差异。 施氮方式和水平对 ６ 种演替序列种的根系

加权直径无显著影响，且无互作效应（表 ２ 和图 ３－Ｃ）。 也就是说这些序列种的直径基本上只与种本身的根

系形态特性有关，它们的直径基本上可以分 ３ 个等级，其中铁杆蒿和茭蒿的直径较大，平均为 １．１２ ｍｍ 和 １．３５
ｍｍ；而猪毛蒿和狗尾草的根系直径总体较小，平均为 ０．７１ ｍｍ 和 ０．７７ ｍｍ；达乌里胡枝子和白羊草的直径介

于二者之间，平均为 ０．９０ ｍｍ 和 ０．８７ ｍｍ（图 ３－Ｃ）。

表 ２　 ６ 种演替序列种根系形态对氮素施肥方式和水平的响应

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｅｒａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｌｅｖｅｌ （Ａ ｔｈｒｅｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｒｅｓｕｌｔｓ ｗｅｒｅ

ｓｈｏｗｅｄ）

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅｓ

自由度
Ｄｆ

根长
Ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

根表面积
Ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ

比根长
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ

比表面积
Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ

加权直径
Ｌｅｎｇｔｈ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

氮素分布
Ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ０．０３９ ０．８４４ ２．３１×１０－３ ０．９６３ ０．２２２ ０．６４１ ２．１０７ ０．１５７ ０．０９８ ０．７５６

氮素水平
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌ １．２２６ ０．３０８ １．９６５ ０．１５８ ３．３２３ ０．０４９ ２．２７ ０．１２１ ０．５６１ ０．５７７

植物种类
Ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ １．９８９ ０．１０９ ２．４４６ ０．０５７ １７．１２８ ９．９９９×１０－５ ８．７１６ ９．９９９×１０－５ ６．１４５ ４．９４６×１０－３

氮素分布×氮素水平
Ｐａｔｔｅｒｎ × ｌｅｖｅｌ ０．８５４ ０．３６３ ０．４２４ ０．５２０ ０．０１５ ０．９０３ ０．５６２ ０．４５９ ２．４３８ ０．１２９

氮素分布×植物种类
Ｐａｔｔｅｒｎ × ｓｐｅｃｉｅｓ ０．５３１ ０．７５１ ０．７１５ ０．６１７ １．２４ ０．３１５ １．１６３ ０．３５ ０．５１２ ０．７６５

氮素水平×植物种类
Ｌｅｖｅｌ × ｓｐｅｃｉｅｓ ０．１５１ ０．９９８ ０．２７８ ０．９８２ ２．０７５ ０．０５９ ０．７３７ ０．６８５ ０．９１７ ０．５３１

氮素分布×氮素水平×
植物种类
Ｐａｔｔｅｒｎ×ｌｅｖｅｌ×ｓｐｅｃｉｅｓ

０．１７１ ０．９７２ ０．２１７ ０．９５３ ０．８１８ ０．５４７ ０．５９３ ０．７０６ ０．６２５ ０．６８２

　 　 氮素分布有匀质和异质两种变异来源，其中不施氮对照在氮素分布上也为匀质；氮素水平有无（不施氮对照）、低氮和高氮 ３ 个变异来源
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图 ３　 ６ 种摞荒演替序列种比根长、比表面积及根长加权直径对氮素施肥方式（匀质与异质施肥）和水平的响应

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ， ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ ａｎｄ ｌｅｎｇｔｈ ｗｅｉｇｈｔｅｄ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ

（ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ａｎｄ ｈｏｍｏｇｅｎｅｏｕｓ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ） ａｎｄ ｌｅｖｅｌ

图 ３－Ａ 中施肥水平与植物种类在比根长上的显著差异分别标注在图例和横坐标上；图 ３－Ｂ 和图 ３－Ｃ 中植物间在比表面积和根长加权直径

上的显著差异标注在各图图柱上

２．３　 施肥斑块与未施肥斑块两侧演替序列种根系形态差异

从施氮斑块与未施氮斑块两侧土芯中根系生物量、根长和根表面积这些绝对量指标来看，狗尾草在异质

高氮施氮斑块一侧、铁杆蒿在异质低氮施氮斑块一侧土体中根系生物量密度较大（图 ４－Ａ）。 猪毛蒿在异质

高氮施肥一侧土体具有较大的根长（图 ４－Ｂ）。 猪毛蒿异质高氮施肥一侧具有较大的根系表面积（图 ４－Ｃ）。
从施氮斑块与未施氮斑块两侧土芯中比根长、比表面积和加权直径这些根系弹性指标来看，猪毛蒿在异

质高肥施氮一侧具有较大的比根长（图 ４－Ｄ）和比表面积（图 ４－Ｅ）。 猪毛蒿、狗尾草在异质高肥不施氮一侧

具有较大的根长加权直径；白羊草在异质低肥未施氮一侧具较大的加权直径（４－Ｆ）。

３　 讨论

３．１　 ６ 种演替序列种对施氮响应的差异

７　 ９ 期 　 　 　 王雁南　 等：黄土丘陵区撂荒群落演替序列种根系对氮素施肥方式和水平的形态响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 ４　 ６ 种演替序列种对高低肥斑块生境的形态响应差异

Ｆｉｇ．４　 Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｉｘ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎａｌ ｓｅｒａｌ ｓｐｅｃｉｅｓ ｔｏ ｐａｔｃｈｙ ｈａｂｉｔａｔ

图 ４－Ａ，４－Ｂ，４－Ｃ，４－Ｄ，４－Ｅ 和 ４－Ｆ 分别代表高、低肥斑块与对照分根区在土芯根系生物量、根长、根表面积、比根长、比表面积和根长加权

直径上的差异百分比及相应的单样本 Ｔ 检验结果； Ｔ 检验排除零假设显著性标示：∗＜０．０５

３．１．１　 ６ 种演替序列种的施氮获利

匀质施氮条件下，植物从施氮获利在一定程度上体现了其对氮素养分变化的吸收利用能力。 本文中 ６ 种

序列种生物量施氮获利情况 （较不施氮对照） 为：狗尾草 （ ５９． ０８％）、铁杆蒿 （ ２２． ７２％）、达乌里胡枝子

（２１．７２％）、白羊草（１７．０４％）、猪毛蒿（１４．９２％）和茭蒿（１３．１７％）。 土壤养分的变化也会影响到生物量分配，
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在土壤养分充足的情况下，较少的根系即可以满足植物的生长；在养分相对贫瘠情况下，植物会促进根系的伸

长生长，增加根长及表面积，使得根冠比增大［４８］。 马卫平等［４９］ 用氮素指数施肥法对连香树幼苗进行不同施

氮量处理，结果表明，随着施氮量的增大，连香树幼苗的根、茎、叶生物量和总生物量总体呈先增后降，根冠比

随施氮量的增加而降低。 孟凡枝［５０］和杨鹏鸣等［５１］ 对不同施肥条件下三色堇和南瓜的根冠比进行研究发现

施用氮肥后与对照相比，三色堇和南瓜的根冠比均显著变小，而微肥施用后显著增加了根冠比值。 在根茎生

物量分配上，施氮后 ６ 种序列种根茎比较不施氮发生如下变化：猪毛蒿和白羊草的根茎比增加了 ２．７９ 和 １．１２
倍；狗尾草、铁杆蒿、茭蒿和达乌里胡枝子根茎比减小了 ９．８８％、１５．２６％、１７．５０％和 ２４．９２％。

土壤养分的空间分布也会影响到根系和地上部分的生长与养分利用效率。 马雪红等［３０］选取马尾松和木

荷两种植物进行匀质和异质试验，结果表明植物根系在异质斑块中能够大量增生，生物量显著积累，并且根系

对养分的吸收效率也明显提高。 同样施肥量下，植物在异质性施肥情况下单位面积生物量更高，根系在养分

异质条件下增殖更多，对养分的利用效率也更高［４７，５２］。 李洪波［２７］ 通过盆栽试验，研究了具有不同根系特征

的农作物的根系形态对养分斑块处理的响应，得出如下结论：养分空间异质性分布能够显著提高根系和地上

部生长，根系对于养分空间异质性分布的响应比地上部更为敏感。 本试验中，狗尾草、铁杆蒿、猪毛蒿和茭蒿

的地下生物量在异质低氮条件下增幅最大，分别为各自匀质低氮条件下地下生物量的的 ３．１３、２．２０、１．９８ 倍和

１．０３ 倍；而达乌里胡枝子和白羊草根系在异质高氮斑块中增幅较大，分别为其匀质高氮条件下根系生物量的

２．６０ 和 ２．４０ 倍。 异质施氮条件下，相对于不施氮对照斑块，高氮斑块中比根长和比表面积较大（如猪毛蒿，图
４－Ｄ 和图 ４－Ｅ），根系生物量较大（如狗尾草，图 ４－Ａ），这与预测结果相符。 即在高氮斑块中，植物发生了显

著的伸长生长（猪毛蒿）和根系增殖（狗尾草）。 从异质施氮有、无施氮斑块中根系直径对比来看，猪毛蒿、狗
尾草和白羊草也有显著的伸长生长表现；对照不施氮斑块直径较大，如猪毛蒿、狗尾草在异质高肥不施氮一

侧、白羊草在异质低肥不施氮一侧具较大的加权直径（图 ４－Ｆ）。 至于以比根长和比表面积来表征的形态响

应指标在对以上植物进行伸长生长描述时，与根系加权直径出现的程度不一致，原因可归结为比根长与比表

面积这两个指标还与以上所述根系在施氮斑块中生物量的增殖有关。 作者认为加权直径用来描述根系伸长

生长更客观，适用。
多数陆地生态系统中，植物生长受限于生境中 Ｎ、Ｐ 等限制性养分。 在养分限制生境中，植物对限制性养

分的吸收利用能力决定了其在群落中的竞争地位和生存状况［５３］。 因此，群落共存种的养分利用能力差异对

群落具有很强的塑造作用，甚至会决定群落的演替方向［５４］。 在演替序列上，演替前、后期植物具有不同的生

长型和生活型特点，及与之相关的养分利用能力和养分利用策略［２３］。 这是因为不同种类生物在生物与非生

物环境的长期选择压力下发展出了各自不同的与种群增长及后代能量投入相关的环境适应方式与生物学特

性，其中在环境稳定、资源丰富的选择压力下发展出了竞争能力强、个体大、生活史长等特点，具有 Ｋ 型策略；
而在环境多变、资源贫乏的选择压力下发展出的生物多具有 Ｒ 型策略，对环境变化比较敏感，具有个体小、繁
殖率高和生活史短等生物学特性［５５⁃５６］。 通常演替前期序列种，如 １ 年生、２ 年生植物个体较小，不具备竞争优

势，在生态策略上更多的是采取“Ｒ”型策略（Ｒ－ｓｔｒａｔｅｇｙ），表现在养分利用策略上为机会主义者，是“消耗

型” ［５６⁃５７］，为了完成繁殖需要，生物量分配（Ｂｉｏｍａｓｓ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ）主要在地上部分［５８⁃５９］，对养分需求较高，对临时

性养分响应和吸收快，具有快速利用养分（Ｐｒｅｅｍｐｔ ａｂｓｏｒｐｔｉｏｎ）的能力，但养分在体内驻留时间（Ｒｅｓｉｄｅｎｃｅ
ｔｉｍｅ）短，利用效率（Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ）低［６０⁃６１］；而演替后期多年生植物因个体较大，其根际范围也较大，在
养分吸收能力上相对具备竞争优势，在生态策略上更多采取“Ｋ”型策略（Ｋ－ｓｔｒａｔｅｇｙ），在养分利用策略上表现

为“耐久型” ［５６⁃５７］，为了维持高竞争能力，生物量分配主要在地下，对养分在空间上的觅养与吸收能力

强［３０，６２⁃６３］，但对养分波动响应慢，养分的驻留时间长，利用效率也较高［２３，６４］。 从元素循环角度来看，凡是决定

营养元素在植株体内驻留时间的因素都会影响到植物的养分利用能力及策略，如植物的个体大小、生长型、生
活型和生活史等。 如袁志友等［６５］研究结果表明较大个体植株的氮素利用效率高于较小个体植株，这是因为

小个体生活史较短。
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图 ５　 ６ 种演替序列种对氮素水平的形态响应敏感性及其变化趋势
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３．１．２　 植株对施氮响应的敏感性

各种植物在生长过程中，对限制性养分变化敏感程度不同。 祁瑜等［６６］ 试验结果表明不同植物对施氮水

平的响应不同，相比豆科植物，施氮显著促进禾本科植物生物量积累，并使其生物量分配格局发生显著改变。
本文中，通过根系形态特征指标的变异性表示不同植物对氮素响应的敏感性。 采用的指标包括地上、地下生

物量、根冠比、根长、根表面积、比根长、比表面积、根长加权直径。
结果发现演替前期植物如猪毛蒿具有快速利用土壤养分的能力，对氮肥响应较为敏感，反映在整株构型

如根冠比会因异质施氮有所增加（表 １ 和图 ２－Ｂ）。
在本试验中，６ 种演替序列种各项形态特征指标对施氮的响应敏感性总体呈降低趋势，依次为狗尾草、猪

毛蒿、铁杆蒿、茭蒿、达乌里胡枝子和白羊草（图 ５）。 此外，６ 种演替序列种在高氮和低氮条件下根冠比、比根

长和比表面积这些根系形态指标对匀异质不同施氮方式的响应敏感性也呈较明显的下降趋势。

４　 结论

黄土丘陵地区属于我国生态环境脆弱地区，土壤养分贫瘠，由于土壤侵蚀和水土流失严重，土壤养分分布

不均匀，氮素成为黄土丘陵地区限制性营养元素。 植物作为生态群落的组成单元，是群落演替和生态恢复的

关键因素，根系对土壤中养分和水分的吸收能力与利用效率对植物生长至关重要，植物根系能够根据土壤养

分情况做出形态响应，以最大限度地满足自身生长需要。 根据本文结论应该在恢复前期进行施肥促进植被恢

复比较合适，且施以异质性低肥预计有更好的效果。 由于研究时间较短，相关研究结论还是有一定的局限性。
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