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短期夜间增温对亚高山针叶林云杉幼苗根系分泌物速
率和化学成分的影响

蒋　 铮１，２，肖　 娟３，张子良１，２，乔明锋４，何　 为１，２，刘　 庆１，尹华军１，３，∗

１ 中国科学院成都生物研究所，中国科学院山地生态恢复与生物资源利用重点实验室，生态恢复与生物多样性保育四川省重点实验室，成都

　 ６１００４１

２ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

３ 西华师范大学环境科学与工程学院，南充　 ６３７０００

４ 四川旅游学院，成都　 ６１０１００

摘要：本实验以连续 ７ａ 红外辐射增温处理下的云杉幼苗为对象，定量分析了增温对植物根系碳（Ｃ）、氮（Ｎ）分泌速率以及主要

挥发性化学成分的影响。 结果表明：（１）增温显著增加了云杉幼苗根系 Ｃ 分泌速率，而对 Ｎ 分泌速率无显著影响，并伴随着根

系分泌物 Ｃ：Ｎ 化学计量比显著增加；（２）不同化学组分输入含量变化对增温的响应具有明显差异，其响应幅度和方向与化学组

分种类有关。 其中糖类、氨基酸和酚类化合物的含量在增温处理下均显著增加，而酯类、醚类相对含量显著降低；（３）进一步分

析表明，同组分中不同化合物成分含量对增温的响应也有所差异。 例如，增温仅导致酚类化合物中 ２，６⁃二叔丁基⁃ ４⁃甲基苯酚

和 ４⁃叔丁基杯［４］芳烃含量显著增加（分别比对照增加了 ８８．９％和 ３７５．７％），而对其余酚类化合物成分含量无显著影响。 结果

表明增温可导致植物根系分泌物各组分相对含量发生深刻地变化，这对于进一步认识不同环境变化下根系分泌物输入及其所

诱导的特异性土壤微生物养分过程具有重要的理论意义。

关键词：模拟增温；云杉；根系分泌物；化学成分；亚高山针叶林
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ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ Ｃ⁃ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ ｐｒｏｃｅｓｓ ｍｅｄｉａｔｅｄ ｂｙ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ｉｎｐｕｔｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔｓ ｗｈｅｎ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｉｓ
ｓｕｂｊｅｃｔｅｄ ｔｏ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｈａｎｇｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ； Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ； ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ； ｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ； ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔｓ

随着人们对地下生态学研究的不断深入，植物根系在调控土壤功能和养分循环过程中的重要作用逐渐被

人们关注和认知［１⁃２］。 在植物生长过程中， 根系作为植物和土壤的重要媒介，除了从生长介质中摄取必需的

养分和水分外，还可以向生长介质中主动或被动地分泌质子、离子和大量的有机物质，即狭义的根系分泌物

（ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ） ［３］。 近年来的研究表明，根系分泌物主要包括一些低分子（有机酸、糖类、酚类和各种氨基酸

等）和高分子（蛋白质、黏液等）有机化合物，大约占植物光合同化产物的 ５％—２０％［４］。 作为根际生态过程的

关键驱动要素，根系分泌物是根系⁃土壤⁃微生物之间进行物质、能量和信息交流的重要媒介，在土壤结构形

成、土壤养分活化、植物养分吸收、化感作用、缓解环境胁迫以及调节根际微生态系统活力和功能等方面都具

有十分重要的作用［５⁃６］。 因此，根系分泌物输入及其介导的土壤生物地球化学过程已成为地下生态学研究的

关键环节［７⁃８］。
伴随着全球气候变暖加剧，森林类型、物种组成、地下 Ｃ 分配格局以及菌根浸染变化都直接影响根系分

泌物输入数量与质量，并进一步深刻地影响根际土壤有机质分解与养分代谢过程［９⁃１０］。 ＩＰＣＣ 发布的第五次

评估报告指出， 全球平均温度在过去的 １００ 多年显著上升，到 ２１ 世纪末全球预估增温 １．１—６．４℃，在高纬度

和高海拔地区增温幅度可能会更大［１１⁃１２］。 温度是植物生长发育和生理功能的重要环境因子，同时也是调节

陆地生态系统生物地球化学循环的关键因素。 前人研究表明，温度变化能够显著影响植物根系的生长、形态

和生理等特征，并进而影响根系分泌物输入数量与质量［１３⁃１４］。 然而，目前关于增温对森林根系分泌物输入的

影响研究较为缺乏，已有的少量研究也仅关注了增温对根系分泌物碳（Ｃ）输入的影响，而忽略了增温背景下

森林根系分泌物化学组分与含量的变化［１０，１５⁃１６］。 考虑到植物根系分泌物不同组分与含量变化对土壤微生物

过程具有特异化的生态学功能［１７］，这种忽略极大地限制了对森林根系⁃土壤⁃微生物互作机制全面深入的认

识。 因此开展森林根系分泌物化学组分与含量变化对增温的响应规律研究已成为一个非常重要但又极为缺

乏了解的研究课题。
西南亚高山针叶林（ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ）是青藏高原东部高寒森林的主体，对该区域水土保持、水

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３８ 卷　
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源涵养、气候调节和生物多样性保育等方面具有十分重要的作用和地位，也是研究全球变化对森林生态系统

影响的关键地区和重要森林类型［１８］。 粗枝云杉（Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ Ｍａｓｔ．）是西南亚高山针叶林的主要建群种之

一，属于浅根系物种，容易受到环境温度变化的影响［１９］。 因此，本研究以粗枝云杉作为试验对象，通过红外辐

射增温装置模拟气候变暖，采用自制的根系分泌物收集装置，并结合气相色谱和质谱联用技术，量化分析了增

温对云杉根系碳（Ｃ）分泌速率、氮（Ｎ）分泌速率、分泌物化学组分及各组分中主要化合物含量变化的影响，旨
在为全球变化背景下森林根系分泌物组分及其诱导的特异性生态学效应和功能研究提供理论基础。

１　 材料和方法

１．１　 研究地概况

研究区域位于中国科学院成都生物研究所茂县山地生态系统定位研究站（３１°４１′Ｎ，１０３°５３′Ｅ），海拔

１８２０ｍ。 该区域年降水量 ９１９．５ｍｍ，年蒸发量 ７９５．８ｍｍ，年均温度 ８．９℃，年积温 ２６９０．８℃，年均日照时数 １１３９．
８ｈ，森林土壤以淋溶褐土和棕壤土（０—３０ｃｍ）为主，ｐＨ 值 ５．８—６．０。 该区域属于暖温带亚高山季风气候，夏
季多雨、冬季寒冷干燥。 该地区自然植被丰富，从高山底部到顶部，植被带包括灌木、落叶阔叶林、亚高山针叶

林和高山草甸［２０］。
１．２　 试验材料与设计

试验植物为株高、基径和生长状况一致的 ４ａ 生云杉幼苗，由米亚罗原 ３０１ 林场苗圃提供，并于 ２００６ 年 １０
月移栽入试验样地，进行一段时间的适应和驯化。 供试土壤为茂县生态站附近的森林表层土，过 ５ｍｍ 筛混匀

后采用客土法将实验地 ４０ｃｍ 深土壤全部换作实验土。 供试土壤初始理化性质为土壤 ｐＨ 值 ６．８，容重 ０．９１ｇ ／
ｃｍ３，全氮含量 ４．０ｇ ／ ｋｇ，有机碳含量 ６１ｇ ／ ｋｇ［２１］。

试验共设 ３ 对 ２ｍ×２ｍ 的小区，每对小区中，一个为增温小区，另一个为对照小区。 在增温小区中，将红外

线辐射加热器 ＨＳ⁃２４２０（Ｋａｌｇｌｏ Ｅｌｅｃｔｒｏｎｉｃｓ Ｉｎｃ．， Ｂｅｔｈｌｅｈｅｍ， ＰＡ， ＵＳＡ）悬挂于增温小区上方距地面 １．５ｍ 处，自
２００７ 年 ４ 月起对样地进行连续增温。 增温时间为 １２ｈ 夜间连续增温，从当日 １９：００ 到次日 ７：００。 为了去除

红外线辐射加热器的遮荫干扰，在对照小区中采用相同大小的虚拟加热器悬挂于距地面 １．５ｍ 处。 同时，为了

避免增温的边缘效应，对照与增温小区间隔 ２ｍ 以上；为使增温小区树种受热均匀，将红外线辐射加热器每隔

１ 个月 ９０°转换一次。 试验中，定期清除样地内新生杂草，并对土壤水分进行监测，及时浇水以保证各小区土

壤水分状况一致。 试验设计共包括对照（Ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔ）与增温（Ｗａｒｍｅｄ ｐｌｏｔ）两个处理。
１．３　 环境因子监测

于 ２００８ 年 ４ 月在试验地内安装温度自动检测装置，利用传感器监测增温与对照样地内 ２０ｃｍ 高的空气温

度。 测定位置为小区正中央，高度和幼苗高度齐平，在温度仪的上方约 １０ｃｍ 处悬挂小塑料板遮挡，以避免红

外辐射加热器的直接照射影响。 传感器每 ２ｈ 记录 １ 次，并自动输出数据储存于记录仪（Ｃａｍｐｂｅｌｌ ＡＲ５，
Ａｖａｌｏｎ， ＵＳＡ）中。 同时，利用传感器监测增温与对照样地内土壤 ０、５ｃｍ 和 １５ｃｍ 深的温度，每 ２ｈ 记录一次，
并自动输出数据储存于记录仪（Ｃａｍｐｂｅｌｌ ＡＲ５， Ａｖａｌｏｎ， ＵＳＡ）中。 试验选取 ２０１４ 年 ３ 月—２０１５ 年 ７ 月监测

的距地 ２０ｃｍ 处空气温度和 ５ｃｍ 深的土壤温度数据进行分析。
１．４　 试验方法

１．４．１　 根系分泌物收集

于 ２０１４ 年 ７—８ 月份生长旺季，利用改进的静态原位收集装置收集根系分泌物。 在每个样方随机选取一

株云杉幼苗，沿着其根系生长方向找一根未受损伤的细根（直径＜２ｍｍ，长 ２０—３０ｃｍ），用去离子水小心冲洗

细根 ３ 次以除去杂质，再用不含 Ｃ、Ｎ 元素的营养液（０．１ｍＭ ＫＨ２ＰＯ４，０．２ｍＭ Ｋ２ＳＯ４，０．２ｍＭ ＭｇＳＯ４·７Ｈ２Ｏ 和

０．３ｍＭ ＣａＣｌ２·２Ｈ２Ｏ）温和地冲洗细根表面的矿物质，并用镊子去除细根表面吸附的有机质。 将洗净的细根

转移至装有玻璃棉的针筒中（玻璃棉经 ２ｍｏｌ ／ Ｌ ＨＣｌ 浸泡 ２４ｈ，以防止抽滤时玻璃珠堵塞筒口），用盐酸浸泡过

的玻璃砂填满，加盖后用铝箔、保鲜膜密封，通过导管向玻璃管中注射上述盐溶液作为细根培养的缓冲液，最

３　 ９ 期 　 　 　 蒋铮　 等：短期夜间增温对亚高山针叶林云杉幼苗根系分泌物速率和化学成分的影响 　
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后埋入土中培养。 间隔 ２４ｈ 后利用真空泵抽滤 ３ 次至棕色塑料瓶中。 每次抽滤结束后注入 １０ｍＬ 上述营养

液继续培养，每次取样连续收集 ３ｄ。 同时以无根的培养装置作为对照，每个样方设 ３ 个重复。 试验结束后，
将针筒中用于根系分泌物收集的细根带回实验室，置于 ６０℃的烘箱中烘干至恒重，测定根系的干重，以定量

表征不同处理下根系分泌物速率变化。
１．４．２　 根系分泌物 Ｃ 和 Ｎ 速率测定

利用总碳 ／氮分析仪（Ｍｕｌｔｉ⁃Ｎ ／ Ｃ ２１００， Ａｎａｌｙｔｉｋ Ｊｅｎａ ＡＧ， Ｇｅｒｍａｎｙ）测定根系分泌物溶液中总有机碳

（ＴＯＣ）和总氮（ＴＮ）的含量，将样品中 ＴＯＣ 和 ＴＮ 浓度减去对照后，计算出单位时间内根系分泌的 Ｃ、Ｎ 含量，
再除以根系干重和收集时间，换算成单位根干重的根系分泌速率（μｇ Ｃ ｇ－１ ｈ－１，μｇ Ｎ ｇ－１ ｈ－１）。
１．４．３　 根系分泌物总糖分泌速率测定

采用硫酸⁃蒽酮比色法［２２］测定根系分泌物总糖含量。 测定方法简要如下：将收集的根系分泌物溶液中总

糖浓度调整到测定范围（稀释 １０ 倍），精确吸取 ２ ｍＬ 置于干燥洁净试管中，立即加入蒽酮试剂 ６ｍＬ，振荡混

匀，并置于沸水浴中加热 １５ｍｉｎ。 取出后迅速浸于冰水浴中冷却 １５ｍｉｎ，冷却后在 ６２０ｎｍ 波长下迅速测定各试

管中样品的吸光度值。 根据葡萄糖含量的标准曲线，由样品溶液吸光度值计算各样品溶液中总糖的含量，并
以单位时间单位根干重所分泌的总糖含量（μｇ 糖 ｇ－１ｈ－１）表示根系分泌物中总糖分泌速率。
１．４．４　 根系分泌物氨基酸分泌速率测定

采用全波长扫描式多功能读数仪（Ｖａｒｉｏｓｋａｎ Ｆｌａｓｈ， Ｔｈｅｒｍｏ， ＵＳＡ）测定氨基酸含量，以邻苯二甲醛和 β⁃巯
基乙醇为衍生化试剂，甘氨酸为标准物做标准曲线，用荧光光度法测定根系分泌物原液中氨基酸浓度，其激发

波长为 ３６０ｎｍ，发射波长为 ４２０ｎｍ［２３］。 并以单位时间单位根干重所分泌的氨基酸含量（μｇ 氨基酸 ｇ－１ｈ－１）来
表征根系分泌物中氨基酸分泌速率。
１．４．５　 根系分泌物 ＧＣ⁃ＭＳ 分析根系分泌物化学组分

将原位采集的根系分泌物用乙酸乙酯连续萃取 ３ 次（１∶１），合并萃取液，乙酸乙酯部分经旋转蒸发仪浓缩

得粗提物，用 １ｍＬ 乙酸乙酯溶解并过 ０．２２μｍ 滤膜。 实验采用色谱柱为弹性石英毛细管柱 ＨＰ⁃ ５ ＭＳ ５％
Ｐｈｅｎｙｌ Ｍｅｔｈｙｌ Ｓｉｌｏｘａｎｅ（３０ｍ×０．２５ｍｍ×０．２５μｍ）；初始柱温 ５０℃，保留 １ｍｉｎ；以 ８℃ ／ ｍｉｎ 升温至 ２８０℃，保持

１０ｍｉｎ；气化室温度 ２５０℃，传输线温度 ２８０℃，载气为高纯 Ｈｅ（９９．９９９％），流速 １．０ｍＬ ／ ｍｉｎ；柱前压 ７．６２ｐｓｉ，进
样量为 １μＬ，离子源为 ＥＩ 源，温度 ２５０℃，溶剂延迟 ３ｍｉｎ；检测质量范围 ４０—７００ａｍｕ。 ＧＣ⁃ＭＳ 谱图中各色谱

峰通过计算机按照相似度、正匹配因子和反匹配因子自动在质谱数据库中查找相似化合物，对相似度和匹配

指数较高的化合物进行鉴定，并利用峰面积归一化法计算各组分相对百分含量［２４］。
１．５　 数据处理

实验数据采用 ＳＰＳＳ １７．０ 软件进行统计分析，利用独立样本 Ｔ 检验（Ｉｎｄｅｐｅｎｄｅｎｔ－Ｓａｍｐｌｅｓ Ｔ Ｔｅｓｔ）方法比

较增温处理与对照处理云杉根系分泌物 ＴＯＣ、ＴＮ、氨基酸和总糖分泌速率及挥发性物质相对含量的差异显著

性。 文章所有图为 Ｏｒｉｇｉｎ ８．０ 绘制，表为 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 绘制。

２　 结果与分析

２．１　 红外增温效果

图 １ 表明，在 ２０１４ 年 ３ 月 １ 日至 ２０１５ 年 ５ 月 ２５ 日整个试验期间，增温处理下样地内平均气温（地上

２０ｃｍ 处）比对照提高了 １．８３℃（图 １ａ）。 类似地，增温样地内日平均土壤温度（地下 ５ｃｍ 处）比对照区域提升

了 ３．８８℃（图 １ｂ）。
２．２　 增温对云杉根系分泌物 Ｃ、Ｎ 分泌速率及 Ｃ：Ｎ 比的影响

由图 ２ 可知，增温显著地促进了云杉根系分泌物中 Ｃ 的分泌，增温后的云杉根系分泌物 Ｃ 分泌速率为

５７０．９３μｇ Ｃ ｇ－１根重 ｈ－１，与对照相比，显著增加了 ４３．８９％（Ｐ＜０．０５）（图 ２ａ）。 增温对云杉根系分泌物 Ｎ 分泌

速率无显著影响（Ｐ＞０．０５）（图 ２ｂ）。 另外，增温增加了云杉根系分泌物的 Ｃ：Ｎ 比，与对照相比，显著提高了
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图 １　 增温对土壤日均温度和空气日均温度的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｄａｉｌｙ ｍｅａｎ ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （ａ） ａｎｄ ｄａｉｌｙ ｍｅａｎ ａｉｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （ｂ）

△Ｔｓｏｉｌ代表土壤增温前后温差，△Ｔａｉｒ代表空气增温前后温差

２８．３６％（Ｐ＜０．０５）（图 ２ｃ），表明增温对根系 Ｃ 分泌的促进作用大于对 Ｎ 分泌的促进作用。
２．３　 增温对根系分泌物总糖、氨基酸输入速率及主要挥发性组分的影响

由图 ３ 可知，增温显著地促进了云杉根系分泌物中总糖分泌速率。 增温后的云杉根系分泌总糖速率为

１０．５７μｇ 糖 ｇ－１根重 ｈ－１，与对照相比，显著增加了 ３８．６％（Ｐ＜０．０５）（图 ３ａ）。 根系分泌物中氨基酸的分泌速率

对增温的响应与总糖分泌速率呈现相同的规律。 增温后根系分泌物中氨基酸分泌速率为 ２．１４μｇ 氨基酸 ｇ－１

根重 ｈ－１，与对照相比，显著增加了 ４３．１６％（Ｐ＜０．０５）（图 ３ｂ）。
由表 １ 可知，增温显著影响了云杉根系分泌物中部分挥发性组分的相对含量。 具体而言，与对照相比，增

温条件下云杉根系分泌物中酚类化合物相对含量显著增加了 ８９．１％（Ｐ＜０．０１）；相反地，增温却显著降低了云

杉根系分泌物中酯类、醚类物质的相对含量，与对照相比，增温导致酯类、醚类两大类物种相对含量分别降低

了 ５９．５％（Ｐ＜０．０１）和 ５１．４％（Ｐ＜０．０５）。 此外，增温导致酮类相对含量增加，而降低了根系分泌物中烃类、固
醇类、胺类、醛类相对含量，但这些组分在对照与增温处理之间均无显著性差异（Ｐ＞０．０５）。

表 １　 云杉根系分泌物中各类挥发性物质相对含量对增温的响应（平均值±标准误，ｎ＝ ３）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｖｏｌａｔｉｌｅ ｓｕｂｓｔａｎｃｅｓ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｏｆ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ （ｍｅａｎｓ±ＳＥ， ｎ＝ ３）

化合物种类
Ｃｌａｓｓ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔ

增温
Ｗａｒｍｅｄ ｐｌｏｔ

显著性
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

化合物种类
Ｃｌａｓｓ

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔ

增温
Ｗａｒｍｅｄ ｐｌｏｔ

显著性
Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ

酚类 Ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ ３０．４１±１．１０ ５７．５２±１．５７ ∗∗ 固醇类 Ｓｔｅｒｏｉｄｓ ７．２８±０．４７ ４．７３±０．３９ ｎｓ

酯类 Ｅｓｔｅｒｓ ２９．５６±０．７２ １１．９７±０．７７ ∗∗ 醚类 Ｅｔｈｅｒｓ ２．１６±０．１６ １．０５±０．１３ ∗

酮类 Ｋｅｔｏｎｅｓ １．４３±０．０８ １．５７±０．０８ ｎｓ 胺类 Ａｍｉｄｅｓ １３．８１±０．９３ １１．８８±１．１０ ｎｓ

烃类 Ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎｓ １３．８２±０．９８ １０．２６±０．９５ ｎｓ 醛类 Ａｌｄｅｈｙｄｅｓ １．５３±０．１１ １．０２±０．０９ ｎｓ

　 　 ∗表示增温处理在 Ｐ＜ ０．０５ 水平上差异显著，∗∗表示在 Ｐ＜ ０．０１ 水平上差异极显著，ｎｓ 表示没有显著差异
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图 ２　 增温对云杉根系分泌物 Ｃ、Ｎ 分泌速率及 Ｃ：Ｎ 比的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｍａｓｓ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ Ｃ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ（ ａ） ａｎｄ Ｎ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ（ｂ） ｆｏｒ ｔｈｅ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ． Ｉｎ ｃ， ｖａｌｕｅｓ

ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｔｈｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ Ｃ：Ｎ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ

∗表示增温处理在 Ｐ ＜ ０．０５ 水平上差异显著，ｎｓ 表示差异不显著

图 ３　 增温对云杉根系分泌物中总糖分泌速率和氨基酸分泌速率的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｍａｓｓ－ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｓｕｇａｒ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ （ａ） ａｎｄ ａｍｉｎｏ ａｃｉｄｓ ｅｘｕｄａｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ （ｂ） ｆｏｒ ｔｈｅ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ

∗表示增温处理在 Ｐ＜ ０．０５ 水平上差异显著

２．４　 增温处理下云杉根系分泌物挥发性组分中各物质相对含量变化

结合表 ２ 中数据，进一步分析根系分泌物挥发性组分中具体物质的相对含量变化可以发现，一些成分的

相对含量在增温后发生了显著的改变。 与对照相比，增温条件下发生了显著变化的组分，酚类化合物中 ２，６⁃
二叔丁基⁃ ４⁃甲基苯酚和 ４⁃叔丁基杯［４］芳烃增温后相对含量显著增加了 ８８．９％（Ｐ＜０．０１）和 ３７５．７％（Ｐ＜
０．０５）；酯类化合物中 １，２⁃苯二甲酸单丁酯、１６⁃脱氢孕烯醇酮乙酸酯和柠檬酸丁酯相对含量分别显著降低了

７９．４％（Ｐ＜０．０１）、４８．１％（Ｐ＜０．０１）和 ６７．４％（Ｐ＜０．０５）；醚类化合物的主要成分 ２⁃（７⁃十七烷氧基）四氢⁃ ２Ｈ⁃吡
喃含量显著降低了 ５１．９％（Ｐ＜０．０５）。 此外，一些组分在处理间虽然总体上未见显著差异，但其部分化学成分

仍有显著变化。 例如，在增温处理下，酮类化合物中异长叶烯酮显著降低了 ２８．６％（Ｐ＜０．０５），而 ７，９⁃二⁃叔丁

基⁃ １⁃氧杂螺（４．５）癸烷⁃６，９⁃二烯⁃２，８⁃二酮含量显著增加了 ５９．１％（Ｐ＜０．０５）；烃类化合物中 ３⁃乙基⁃５⁃（２⁃乙基

丁基）十八烷含量显著下降了 ７１．７％（Ｐ＜０．０１）；固醇类化合物中 β⁃谷甾醇显著降低了 ８４．７％（Ｐ＜０．０５）；胺类

化合物中 ４，４′⁃二辛基二苯胺显著下降 ４９．５％（Ｐ＜０．０５）；醛类化合物中 ３，５⁃二叔丁基⁃ ４⁃羟基苯甲醛显著降低
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４４．９％（Ｐ＜０．０５）。

表 ２　 云杉根系分泌物挥发性组分及其相对含量（平均值±标准误，ｎ＝ ３）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ ａｎｄ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｐ． ａｓｐｅｒａｔａ ｓｅｅｄｌｉｎｇｓ （ｍｅａｎｓ±ＳＥ， ｎ＝ ３）

种类
Ｃｌａｓｓ

根系分泌物组分
Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

相对含量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔ

增温
Ｗａｒｍｅｄ ｐｌｏｔ

变化率 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｃｈａｎｇｅ

酚类 Ｐｈｅｎｏｌｉｃｓ ２，６⁃二叔丁基⁃ ４⁃甲基苯酚 ２０．７７±０．６２ｂ ３９．２４±０．８４ａ ８８．９

４⁃叔丁基杯［４］芳烃 ２．０２±０．１８ｂ ９．６１±０．４１ａ ３７５．７

维生素 Ｅ ０．３０±０．０３ａ ０．３４±０．０４ａ １３．３

４，４′⁃亚甲基⁃双（２，６⁃二叔丁基苯酚） ７．３２±０．２７ａ ８．３３±０．２８ａ １３．８

酯类 Ｅｓｔｅｒｓ １，２⁃苯二甲酸单丁酯 ２１．９５±０．３８ａ ４．５３±０．１５ｂ ７９．４

１，２⁃苯二甲酸二丁酯 ４．７７±０．１５ａ ５．９７±０．４８ａ ２５．２

草酸烯丙基乙酯 ０．０３±０．０１ａ ０．０１±０．０１ａ ６６．７

戊酸⁃ １０⁃十一碳烯酯 ０．０６±０．０１ａ ０．１１±０．０２ａ ８３．３

草酸烯丙基壬基酯 ０．０７±０．０３ａ ０．０７±０．０２ａ ０

草酸烯丙基十八烷基酯 ０．０６±０．０２ａ ０．０２±０．０１ａ ６６．７

１０，１２⁃二十五碳二炔酸甲酯 ０．０４±０．０１ａ ０．１４±０．０２ａ ２５０．０

６，９，１２，１５⁃二十二碳四烯酸甲酯 ０．０６±０．０１ａ ０．０９±０．０２ａ ５０．０

１６⁃脱氢孕烯醇酮乙酸酯 １．０８±０．０２ａ ０．５６±０．０１ｂ ４８．１

柠檬酸丁酯 １．４４±０．０８ａ ０．４７±０．０３ｂ ６７．４

酮类 Ｋｅｔｏｎｅｓ 重氮孕酮 ０．０１±０．０１ａ ０．０１±０．０１ａ ０

异长叶烯酮 ０．２８±０．０１ａ ０．２０±０．０１ｂ ２８．６

羽扇烯酮 ０．６７±０．０３ａ ０．６５±０．０３ａ ３．０

１ｂ，５，５，６ａ⁃四甲基⁃八氢⁃ １⁃氧杂⁃环丙烷并［ａ］茚⁃ ６⁃酮 ０．０３±０．０１ａ ０．０１±０．０１ａ ６６．７

７，９⁃二⁃叔丁基⁃ １⁃氧杂螺（４．５）癸烷⁃ ６，９⁃二烯⁃ ２，８⁃二酮 ０．４４±０．０２ｂ ０．７０±０．０２ａ ５９．１

烃类 Ｈｙｄｒｏｃａｒｂｏｎｓ 香橙烯 ０．０７±０．０２ａ ０．０２±０．０１ａ ７１．４

Ｚ，Ｚ，Ｚ⁃４，６，９⁃十九碳三烯 ０．０１±０．０１ａ ０．０１±０．０１ａ ０

１，２⁃二溴庚烷 ０．３３±０．０２ａ ０．２９±０．０２ａ １２．１

１，２⁃环氧十六烷 ２．９５±０．２５ａ １．７８±０．１７ａ ３９．７

１，１′⁃十二烷基双（４⁃甲基环己烷） １．３４±０．０３ａ １．３８±０．１８ａ ３．０

５，８⁃二甲基十二烷 ０．５４±０．０２ａ ０．６０±０．０３ａ １１．１

９⁃己基十七烷 ０．１８±０．０１ａ ０．１３±０．０１ａ ２７．８

２⁃二甲基二十烷 ０．５１±０．０４ａ ０．３５±０．０３ａ ３１．４

１７⁃五十五碳烯 ０．９４±０．０５ａ ０．８２±０．０２ａ １２．８

四十四烷 １．８４±０．２１ａ １．６５±０．２３ａ １０．３

６⁃环戊基⁃ ３⁃（３⁃环戊基丙基）己基环己烷 ０．２８±０．０４ａ ０．１２±０．０２ａ ５７．１

３⁃乙基⁃ ５⁃（２⁃乙基丁基）十八烷 ２．１２±０．０７ａ ０．６０±０．０４ｂ ７１．７

玫红品 ０．４０±０．０５ａ ０．４４±０．０６ａ １０．０

１５，１７，１９，２１⁃三十六碳四烯 ０．２８±０．０３ａ ０．２５±０．０３ａ １０．７

４，６，８（１４）⁃胆甾三烯 ２．０２±０．１２ａ １．８１±０．０８ａ １０．４

番茄黄素 ０．０１±０．０１ａ ０．０１±０．０１ａ ０

１３（１８）⁃齐墩果烯 ２．９５±０．１８ａ １．８４±０．２１ａ ３７．６

固醇类 Ｓｔｅｒｏｉｄｓ （２４Ｓ）⁃豆甾⁃ ５⁃烯⁃ ３⁃ｅ 醇 ３．２２±０．２２ａ ２．４５±０．１３ａ ２３．９

豆甾醇 ０．２５±０．０１ａ ０．２９±０．０２ａ １６．０

（１４β，２０β，２２Ｒ，２５Ｒ）⁃３β⁃羟基⁃ ５α⁃螺甾⁃ ８⁃烯⁃ １１⁃酮 ０．０１±０．０１ａ ０．０２±０．０１ａ １００．０

β⁃谷甾醇 ０．８５±０．０５ａ ０．１３±０．０２ｂ ８４．７

醚类 Ｅｔｈｅｒｓ ２⁃（７⁃十七烷氧基）四氢⁃ ２Ｈ⁃吡喃 ２．１２±０．１４ａ １．０２±０．１１ｂ ５１．９

（２）氧化香橙烯 ０．０１±０．０１ａ ０．０１±０．０１ａ ０

７　 ９ 期 　 　 　 蒋铮　 等：短期夜间增温对亚高山针叶林云杉幼苗根系分泌物速率和化学成分的影响 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

续表

种类
Ｃｌａｓｓ

根系分泌物组分
Ｒｏｏｔ ｅｘｕｄａｔｅｓ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

相对含量 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

对照
Ｃｏｎｔｒｏｌ ｐｌｏｔ

增温
Ｗａｒｍｅｄ ｐｌｏｔ

变化率 ／ ％
Ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ
ｃｈａｎｇｅ

长叶蒎烯环氧化物 ０．０３±０．０１ａ ０．０２±０．０１ａ ３３．３

胺类 Ａｍｉｄｅｓ 恶唑仑 ２．３４±０．１５ａ ２．９１±０．２８ａ ２４．４

１３⁃二十二碳烯酰胺 １．６８±０．１１ａ １．７５±０．１６ａ ４．２

芥酸酰胺 ７．８９±０．５５ａ ６．２６±０．５８ａ ２０．７

４，４′⁃二辛基二苯胺 １．９０±０．１２ａ ０．９６±０．０８ｂ ４９．５

醛类 Ａｌｄｅｈｙｄｅｓ ２⁃甲基⁃ ４⁃戊烯醛 １．０４±０．０８ａ ０．７５±０．０７ａ ２７．９

３，５⁃二叔丁基⁃ ４⁃羟基苯甲醛 ０．４９±０．０３ａ ０．２７±０．０２ｂ ４４．９

　 　 同一行中不同字母表示增温后差异显著（Ｐ＜０．０５）

３　 讨论

３．１　 增温对云杉根系分泌物 Ｃ、Ｎ 分泌速率的影响

伴随着全球气候变暖加剧，气温和土壤温度逐渐升高，这势必会深刻地影响植物的生长发育、光合作用、
碳分配格局、根系生长和生理活性，并进而调控根系分泌物输入数量与质量［２５］。 本研究表明，增温显著地促

进了云杉幼苗根系分泌物 Ｃ 源输入（图 ２ａ）。 推测可能的原因是由于在增温条件下，植物根系通过生理调节

增加根系碳源输入，提高土壤微生物代谢酶活性和 Ｎ 养分转化过程，以满足树木持续生长所需的土壤养分，
即采取高 Ｃ 输入⁃高 Ｎ 收益的养分策略［１５］。 类似的研究结果已在前期研究中得到了有效验证。 例如，
Ｕｓｅｌｍｅｎ 等研究表明：增温 ４℃可显著增加了固氮植物刺槐（Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ Ｌ．）根系分泌物中可溶性有机

碳的释放［２６］。 需要说明的是，增温也可通过改变细根生物量［２７］、菌根浸染［２８］等其它途径来调控根系 Ｃ 源输

入，关于根系分泌物输入的调控机理有待进一步深入研究。 同时，Ｃ 源作为微生物重要的能量物质，含量的显

著变化必然会引起强烈的根际效应［２５］，改变根际生物活性，对该地区微生物群落产生深远影响。 增温处理下

云杉根系 Ｎ 输入并无显著变化（图 ２ｂ），这表明在增温条件下云杉根系没有向土壤中释放额外的 Ｎ。 推测其

可能原因之一是由于亚高山针叶林为典型的受 Ｎ 限制的森林生态系统，在增温条件下需要更多的 Ｎ 养分来

提高树木生长和林分生产力，植物自身通过限制根系 Ｎ 损失所形成的一种生理调节机制［２９］。 此外，由于云杉

根系 Ｃ 和 Ｎ 输入对增温有着不同的响应趋势，增温导致云杉根系分泌物 Ｃ：Ｎ 化学计量比显著增加（图 ２ｃ），
表明增温改变了云杉根系分泌物输入的化学质量。 考虑到植物根系分泌物 Ｎ 含量或 Ｃ：Ｎ 化学计量特征是驱

动根际微生物群落组成和活性的重要调控因子［３０］，因此，增温条件下云杉根系分泌物 Ｃ：Ｎ 化学计量比增加

势必将深刻地调控土壤养分循环过程及其生态反馈效应，未来应加强该方面的深入研究。
３．２　 增温对根系分泌物化学组分及其含量的影响效应

植物在生长过程中，能够分泌出大量的根系分泌物，其化学成分复杂多变，包括糖类、氨基酸、有机酸、酚
酸类、脂肪酸、甾醇类、蛋白质、生长因子等［５］。 本研究中云杉根系分泌物被检测到的化学组分主要包括糖

类、氨基酸以及酚类、酯类、酮类、烃类、固醇类、醚类、胺类、醛类等挥发性化学成分（图 ３、表 １）。 进一步分析

表明，不同化学组分输入含量变化对增温的响应具有明显差异，其响应幅度和方向与化学组分种类有关。 具

体而言，糖类、氨基酸作为根系分泌物中常见的两类低分子量化合物［３１］，增温显著地促进了云杉根系分泌物

中这两类低分子物质的输入（图 ３）。 增温下根系分泌物这两类物质输入增加可为土壤微生物提供更多的碳

源和氮源，进而促进微生物的生长与繁殖［３２］，这在一定程度上佐证了前人研究得出的增温能够促进根际土壤

微生物的生长与活性的结论［３３］。 对于根系分泌物挥发性化学组分而言，酚类化合物是被检测的根系分泌物

挥发性化学组分中含量最高的一类物质，增温显著地增加了根系分泌物中酚类化合物含量，而酯类、醚类组分

含量在增温后表现出显著降低的趋势（表 １）。 此外，增温对特定挥发性组分中不同化合物的相对含量影响也

存在明显差异（表 ２）。 以酚类化合物为例，增温仅导致酚类化合物主要成分 ２，６⁃二叔丁基⁃４⁃甲基苯酚和４⁃叔
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丁基杯［４］芳烃含量显著增加（分别比对照增加了 ８８．９％和 ３７５．７％），而对其余酚类化合物成分含量无显著

影响。 总之，增温导致根系分泌物组分及各组分中部分化合物含量发生了较明显的变化。
目前有关环境条件变化对植物根系分泌物输入数量与质量的影响与调控机理并不十分清楚。 然而，越来

越多的研究表明，根系分泌物是植物在长期进化和生长过程中形成的一种适应策略，并在很大程度上受植物

光合作用、植物生长、根系生理活性以及环境要素等多种生物与非生物要素的影响与制约［３４］。 一方面，植物

在不同环境条件下可通过自身生理调整选择性地向土壤中释放特定的根系化合物，进而影响微生物活性与功

能生长与功能［２５］。 另一方面，土壤微生物可通过影响根细胞膜流动性与通透性、根代谢活动、土壤养分有效

性等途径而对根系分泌物输入具有重要的修饰限制作用，是驱动根系分泌物输入数量与质量变化的另一个重

要因素［３５⁃３６］。 此外，根际微生物被证明还可以通过有选择地利用根系分泌物中的特定成分来调控植物根分

泌物输入的组成成分与含量［３７］。 本研究中，由于增温持续地促进了云杉幼苗生长［２７］，根系分泌物作为植物

应对环境条件的一种自我生理调节手段，增温条件下云杉通过根系向土壤微生物投入更多的 Ｃ 源以促进土

壤微生物活性和 Ｎ 素转化过程来满足植物生长需要。 但遗憾地是，受研究方法和试验设计的限制，本研究中

我们很难进一步阐释增温条件下云杉根系分泌物组分含量变化的内在驱动机制，这有待于我们进一步深入

研究。
大量研究表明，不同的根系分泌物化学组分输入对土壤过程具有特异性的生态学效应与功能［１７，３５］。 例

如有机酸可作为信号分子促进微生物的生长［３８］，也能够络合土壤中的重金属元素来缓解重金属胁迫［３２］；酚
类化合物能够直接参与调控土壤微生物活性和生物地球化学过程，进而影响土壤 Ｃ 积累和养分循环［３９⁃４０］。
同时，酚类化合物被认为具有很强的化感作用，能对植物根系本身及根际微生物根系生长和活性产生抑制作

用［４１⁃４２］。 因此，作为森林土壤 Ｃ⁃养分循环的重要“启动者”和“驱动者” ［４３］，根系分泌物在气候变暖背景下化

学组分与含量变化势必会对该区土壤 Ｃ⁃Ｎ 养分循环过程产生重要的潜在影响，并进一步反馈于亚高山针叶

林生态系统结构和功能。 未来研究应聚焦于气候变暖条件亚高山针叶林根系分泌物组分与含量变化与土壤

生物化学循环过程的耦合机制研究，以便更深入地揭示亚高山针叶林生态系统地下生态学过程对环境变化的

响应机制及其生态反馈效应。
通过我们的研究，获得的主要结论如下：（１） 增温显著增加了云杉幼苗根系分泌物 Ｃ 分泌速率和 Ｃ：Ｎ 化

学计量比；（２）增温显著改变了根系分泌物中部分化学组分及各组分中部分化合物的含量。 需要说明的是，
该试验本身具有一定的局限性。 比如，受试验条件和方法限制，本研究所获得的根系分泌物化学成分也许不

够全面和充分，尚未能全面真实地反映出增温下云杉幼苗根系分泌物组分与含量变化规律。 此外，本研究的

试验对象为 ４ 年生幼苗，由于植物成株与幼苗在生长、形态和生理活性等方面都有较大差异，所获得的云杉幼

苗根系分泌物化学成分与含量可能与野外成株有所不同，因而在用本文研究结果外推到森林生态系统尺度

时，必须足够谨慎。 这需要我们进一步深入开展根系分泌物化学成分分析的长期野外原位研究和数据积累，
并在未来研究中充分重视植物根系分泌物组分与含量变化与土壤生物化学循环过程的耦合机制。
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