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尕海湿地不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数与连接
数、分支角度的关系

李雪萍，赵成章∗，任　 悦，张　 晶，雷　 蕾
西北师范大学地理与环境科学学院，甘肃省湿地资源保护与产业发展工程研究中心， 兰州　 ７３００７０

摘要：根系构型决定根系分布及其对养分和水分的吸收效率，是植物根系与胁迫生境相互适应的结果。 采用标准化主轴估计

（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｅｓｔｉｍａｔｉｏｎ， ＳＭＡ）法，并采用全根挖掘和 Ｗｉｎ－ＲＨＩＺＯ 根系分析仪相结合的方法，按照甘肃马先蒿种群密

度设置 Ｉ（１０—３１ 株 ／ ｍ２）、Ⅱ（３２—５３ 株 ／ ｍ２）、Ⅲ（５４—７５ 株 ／ ｍ２）３ 个样地，研究了尕海湿地不同密度下甘肃马先蒿（Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ
ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ）根系分叉数与连接数及分支角度的关系。 结果表明：随着种群密度由高到低转变，甘肃马先蒿的高度、盖度、地上生

物量、根系分叉数及外部连接数逐渐减小，地下生物量、根系内部连接数、分支角度逐渐增大；甘肃马先蒿根系分叉数与内部连

接数、外部连接数及分支角度均呈异速生长关系，随着种群密度由高到低转变，甘肃马先蒿根系内部连接数与分支角度增加的

速度逐渐大于分叉数与外部连接数减小的速度，根系分叉数与内部连接数的异速斜率逐渐减小，与外部连接数、分支角度的异

速斜率逐渐增大。 甘肃马先蒿在高密度倾向于密集型根系构型构建模式，在低密度选择扩散型根系生长模式，体现了高寒湿地

植物种群应对资源多重竞争的生态适应机制。
关键词：根系分叉数；连接数；分支角度；甘肃马先蒿；尕海湿地；密度
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根系是植物和土壤传递物质、能量的重要媒介［１］，其分支状况与构型在植物水分和养分摄取、运移过程

中起关键作用［２⁃３］。 根系构型指根系各构件在空间上的复杂组合与排列［４］，体现根系对生境的适应能力［５］，
具体包括根长、根直径、根长密度、根系分叉数、根系连接数及根系分支角度等指标，根系分叉数决定根系营养

吸收效率与空间分布密度，分叉数越多，根系吸收和代谢营养物质的能力越大［６］；根系连接数关系着根系在

土壤中的位置和利用土壤资源的有效性［７］，其中内部连接数是根系空间拓展能力的有效保证，而外部连接数

反映根系在土体中的吸水面积；根系分支角度影响根系对土壤、营养空间的探索［８］，较大分支角度更有利于

侧根趋于水平分布以扩大根系的有效觅养空间，根系分叉数与连接数、分支角度的紧密联系很大程度上反映

了根系的空间分布格局和资源获取方式以及植物适应异质性生境的策略［９］。 密度是植物种群的重要选择压

力之一，影响植物对可获得性资源的摄入方式［１０］，决定根系的拓殖能力，密度制约下，植物通过调控各构件生

物量分配、改变分枝构型可塑性［１１］，尤其调整根系形态以优化资源获取对策，提升种群对资源的利用效率，进
而提高异质性环境下植物的生存适合度和竞争能力，体现了植物适应胁迫生境、规避风险的最经济的对策选

择［１２］。 因此，从根系分叉数与连接数、分支角度关系的密度响应角度研究植物根系构型构件的资源配置模

式，对揭示植物在不同生境中的密度制约机制有重要意义。
甘肃马先蒿（Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ）是玄参科、马先蒿属一、二年生草本植物，具有强大种子繁殖能力和集

群分布形式。 目前，许多学者围绕植物功能性状可塑性［１３］、根系构型生态适应性［１４］、根系分支模式［１５］、根系

分叉数与分支角度权衡关系［８］ 以及根系连接数分布格局［１６］ 等方面进行了系统研究，同时马先蒿的群落结

构［１７］、生物量分配［１８］及根系形态可塑性［１９］等得到广泛关注，但甘肃马先蒿根系构型构建的资源配置模式研

究不深入。 鉴于此，本文研究了尕海湿地甘肃马先蒿根系分叉数、连接数和分支角度间关系，试图回答以下问

题：（１）高寒湿地不同密度条件下甘肃马先蒿根系分叉数与连接数及分支角度的关系？ （２）这种关系形成的

原因？ 为进一步了解高寒湿地植物种群的生态适应性提供理论依据。

１　 材料和方法

１．１　 研究区域和样地概况

研究区位于甘肃省甘南藏族自治州碌曲县尕海湿地（１０２．０８°—１０２．４７°Ｅ， ３３．９７°—３４．３２°Ｎ），地处青藏

高原东北边缘，属于典型的高寒湿地。 海拔 ３４３０—３４３５ ｍ，属青藏高原气候带高寒湿润气候区，年平均气温

２．３℃，年平均降水量 ７８１．８ ｍｍ，年蒸发量 １１５０．５ ｍｍ，年太阳总辐射量 １９８３．９ Ｊ ／ ｃｍ２，土壤主要以亚高山草甸

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３９ 卷　
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土、暗色草甸土、沼泽土、灰褐土、泥炭土等为主。 主要植物有：甘肃马先蒿、黄帚橐吾（Ｌｉｇｕｌａｒｉａ ｖｉｒｇａｕｒｅａ）、垂
穗披碱草 （ Ｅｌｙｍｕｓ ｎｕｔａｎｓ）、 珠芽蓼 （ Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｖｉｖｉｐａｒｕｍ ）、 紫 菀 （ Ａｓｔｅｒ ｔａｔａｒｉｃｕｓ ）、 华 扁 穗 草 （ Ｂｌｙｓｍｕｓ
ｓｉｎｏｃｏｍｐｒｅｓｓｕｓ）和藏嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｔｉｂｅｔｉｃａ）等。
１．２　 实验设置

２０１６ 年 ８ 月在实地考察的基础上选择一块海拔相对一致，从河岸边向外围平缓坡地甘肃马先蒿密度逐

步减小的高寒湿地。 从河流沿岸以垂直于河岸线的方向布置 １ 条长 ２００ ｍ、宽 ２０ ｍ 的水平样带，在水平样带

上“Ｚ”字形等距离设置 ６０ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方，以“株”为单位开展甘肃马先蒿密度调查，因甘肃马先蒿密度介

于 １１—７５ 株 ／ ｍ２之间，为便于研究，将该样带划分为：低密度（ Ｉ， １０—３１ 株 ／ ｍ２）、中密度（ ＩＩ， ３２—５３ 株 ／ ｍ２）
和高密度（ＩＩＩ， ５４—７５ 株 ／ ｍ２） ３ 个梯度，每个梯度样方数分别为 １８、２２ 个和 ２０ 个，用于群落学调查和甘肃马

先蒿根系取样。
１．３　 群落调查和植物取样

第一，进行群落学调查，用 １ ｍ×１ ｍ 的样方测定并记录每个梯度中每种植物的高度、密度与盖度，重复 ６
次。 第二，每个梯度随机选取 ３０ 株生长良好的甘肃马先蒿，测量株高，齐地剪取地上部分装袋编号，采用壕沟

法与全根挖掘法测量甘肃马先蒿根系深度并完整挖取每个甘肃马先蒿根系，用网孔筛（孔径＝ ０．２５ ｍｍ）找临

近的水源洗净附着的泥土和杂物，分别装入自封袋编号，与地上部分一起带回实验室测定生物量。 第三，每个

梯度随机设置 ３ 个 ３０ ｃｍ×３０ ｃｍ 的小样方，齐地刈割每个样方中所有地上植株，放入编号的自封袋带回实验

室，测定地上生物量，然后挖取土柱（３０ ｃｍ×３０ ｃｍ×５０ ｃｍ），用网孔筛（孔径＝ ０．２５ ｍｍ）找临近的水源经漂洗

使植物根系与土壤分离并将砾石等杂物挑拣干净，装入自封袋编号带回实验室，测定地下生物量；最后在每个

小样方中用环刀（直径＝ ４ ｃｍ）按土层分取 ０—５０ ｃｍ 土样，并将其混合，重复 ３ 次，剔除样品中明显的植物根

段和枯落物等杂质，装入编号的铝盒，称鲜质量后带回实验室。 在 １０５℃烘箱内，经 １２ ｈ 后取出称重，计算土

壤含水量。
１．４　 根系性状测量

在实验室内，用量角器测量根系分支角度，之后将甘肃马先蒿根系放在有少量水的根系扫描仪根盘内舒

展，经扫描后以图形文件 （ ＴＩＦ 格式） 存储到计算机，用 Ｗｉｎ⁃ＲＨＩＺＯ （ Ｐｒｏ ５． ０） 软件 （Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎ⁃ｓｔｒｕｍｅｎｔｓ，
Ｃａｎａｄａ）提取根系分叉数与根系连接数数据。 最后，将甘肃马先蒿根系与茎叶部分放入信封编号，在烘箱内

１０５℃杀青 ３０ ｍｉｎ 后，８０℃放置 ２４ ｈ 后取出，用电子天平（０．０００１ ｇ）称重，计算生物量。
１．５　 数据分析

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 整理实验所有数据。 甘肃马先蒿的根冠比 ＝地下生物量 ／地上生物量，比根长

（ｃｍ ／ ｇ）＝ 根长（ｃｍ） ／生物量（ ｇ），用 ＳＰＳＳ ２１．０ 进行单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ），显著性水平设为

０．０５。 用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１３ 和 Ｓｉｇｍａ Ｐｌｏｔ １０．０ 绘图，数据分析主要采用标准化主轴估计（ＳＭＡ）的方法，由软

件（Ｓ）ＭＡＴＲ Ｖｅｒｓｉｏｎ ２．０ 计算完成。

２　 结果分析

２．１　 不同密度下湿地群落特征及土壤含水量

不同密度下湿地群落特征及土壤含水量存在显著差异（Ｐ＜０．０５，表 １）。 随着种群密度由高到低转变，湿
地群落的高度、盖度、地上生物量均呈现出减小趋势，从高密度（ＩＩＩ）到低密度（Ｉ）分别减小了 ２６．５２％、３３．５４％
和 ３６．５０％；土壤含水量存在显著性差异（Ｐ＜０．０５），从高密度（ＩＩＩ）到低密度（Ｉ）减小了 ２７．７４％。
２．２　 不同密度下甘肃马先蒿的生长特征

不同密度下甘肃马先蒿生物学特征差异均显著（Ｐ＜０．０５， 表 ２）。 随着种群密度由高到低转变，甘肃马先

蒿种群高度、盖度、根深及比根长均逐渐减小，从高密度（ ＩＩＩ）到低密度（ Ｉ）分别减小了 １９．３９％、７３．６８％、５３．
２３％和 ４３．０１％；根冠比呈相反的变化趋势，逐渐增加，从高密度（ＩＩＩ）到低密度（Ｉ）增大了 ６０．７１％。

３　 １０ 期 　 　 　 李雪萍　 等：尕海湿地不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数与连接数、分支角度的关系 　
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表 １　 不同密度下湿地群落特征和土壤含水量（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｐｒｏｐｅｒｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）

密度
Ｄｅｎｓｉｔｙ

株高
Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ

盖度
Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％

地上生物量

Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ ｂｉｏｍａｓｓ ／ （ｇ ／ ｍ２）
土壤含水量

Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％

Ⅰ １７．８４±０．５３ｃ ６４．６０±３．５５ｂ ５８．６２±１．５１ｃ １８．９４±０．５４ｃ

Ⅱ ２２．６４±０．９７ｂ ８８．２６±５．８４ａ ６８．６９±３．９２ｂ ２２．９０±０．７０ｂ

Ⅲ ２４．２８±０．１５ａ ９７．２０±７．９１ａ ９２．３１±８．４１ａ ２６．２１±０．６１ａ

　 　 同列不同字母表示密度间差异显著（Ｐ＜ ０．０５） Ｉ： 低密度（１０—３１ 株 ／ ｍ２ ）， ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ（１０—３１ ｐｌａｎｔ ／ ｍ２ ）；ＩＩ， 中密度（３２—５３ 株 ／ ｍ２ ），

ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ （３２—５３ ｐｌａｎｔ ／ ｍ２）；ＩＩＩ， 高密度（５４—７５ 株 ／ ｍ２）， ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ（５４—７５ ｐｌａｎｔ ／ ｍ２）

表 ２　 不同密度下甘肃马先蒿的生长特征（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ Ｐ． ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）
密度 株高 盖度 根冠比 根深 比根长

Ｄｅｎｓｉｔｙ Ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ ／ ｃｍ Ｃｏｖｅｒａｇｅ ／ ％ Ｒｏｏｔ⁃ｓｈｏｏｔ ｒａｔｉｏ Ｒｏｏｔ ｄｅｐｔｈ ／ ｃｍ Ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ ／ （ｃｍ ／ ｇ）
Ⅰ １８．２５±０．６５ｂ １５±０．１８ｃ ０．４５±０．０７ａ ５．８６±０．２７ｃ １１．０９±０．２９ｃ

Ⅱ ２０．８３±０．９３ａ ２９±０．８０ｂ ０．３２±０．０２ｂ ８．９４±０．２４ｂ １２．３０±０．３８ｂ

Ⅲ ２２．６４±０．９８ａ ５７±２．０４ａ ０．２８±０．０４ｃ １２．５３±０．３２ａ １９．４６±０．５９ａ

　 　 同列不同字母表示密度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．３　 不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数、连接数与分支角度的变化

单因素方差分析表明，不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数、连接数与分支角度均存在显著差异（Ｐ＜０．０５，
表 ３）。 随着种群密度由高到低转变，甘肃马先蒿根系分叉数与外部连接数逐渐减小，从高密度（ＩＩＩ）到低密度

（Ｉ）分别减小了 ３３．３７％和 ５０．３５％；而根系内部连接数与分支角度呈相反的变化趋势，从高密度（ＩＩＩ）到低密度

（Ｉ）分别增加了 ７０．９４％和 ６５．９３％。 表明随着密度的降低，甘肃马先蒿的根系构型逐渐由“聚集型”转向“扩散

型”。

表 ３　 不同密度下甘肃马先蒿的根系分叉数、连接数与分支角度（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｒｏｏｔ ｆｏｒｋｓ， ｒｏｏｔ ｌｉｎｋ ｎｕｍｂｅｒ ａｎｄ ｒｏｏｔ ｂｒａｎｃｈ ａｎｇｌｅ ｏｆ Ｐ．ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ （ｍｅａｎ±ＳＥ）
密度 根系分叉数 根系内部连接数 根系外部连接数 根系分支角度

Ｄｅｎｓｉｔｙ Ｒｏｏｔ ｆｏｒｋｓ Ｒｏｏｔ ｉｎｔｅｒｎａｌ ｌｉｎｋ ｎｕｍｂｅｒ Ｒｏｏｔ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｌｉｎｋ ｎｕｍｂｅｒ Ｒｏｏｔ ｂｒａｎｃｈ ａｎｇｌｅ（°）
Ⅰ ６．８３±０．０４ｃ １４．４１±０．１９ａ ６．４６±０．２７ｃ ６９．３６±３．７３ａ

Ⅱ ８．３０±０．０５ｂ １１．９６±０．１７ｂ １０．６４±０．３１ｂ ５５．１４±１．５７ｂ

Ⅲ １０．２５±０．０７ａ ８．４３±０．１１ｃ １３．０１±０．２９ａ ４１．８０±１．３５ｃ

　 　 同列不同字母表示密度间差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）

２．４　 不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数与连接数的关系

甘肃马先蒿根系分叉数与内部连接数在高密度（Ⅲ）和低密度（Ｉ）均呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１，），在
中密度（Ⅱ）中呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），图 １）；甘肃马先蒿根系分叉数与外部连接数在高密度（Ⅲ）和低

密度（Ｉ）均存在极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１），在中密度（Ⅱ）中呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５，图 １），３ 个样地甘

肃马先蒿根系分叉数与外部连接数回归方程的标准化主轴斜率存在显著差异（Ｐ＜０．０５），高密度（ＩＩＩ）斜率大

于 １，中密度（ＩＩ）和低密度（Ｉ）的斜率均小于 １，表明高密度（ＩＩＩ）甘肃马先蒿根系分叉数增加的速度大于外部

连接数增加的速度，而中密度（ＩＩ）和低密度（Ｉ）甘肃马先蒿根系分叉数增加的速度小于外部连接数增加的速

度；高密度（ＩＩＩ）与低密度（Ｉ）甘肃马先蒿根系分叉数和外部连接数回归方程的标准化主轴斜率逐渐增大（Ｐ＜
０．０５），说明在相同根系分叉数的情况下，高密度（ＩＩＩ）甘肃马先蒿外部连接数的增加速度大于低密度（Ｉ），甘
肃马先蒿更倾向于增大根系与土壤的接触面积。
２．５　 不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数与分支角度的关系

甘肃马先蒿根系分叉数与分支角度在高密度（Ⅲ）和低密度（Ｉ）均呈极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１）；在中密

度（Ⅱ）中呈显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），图 ２）。 ３ 个样地甘肃马先蒿根系分叉数与分支角度回归方程的标准
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图 １　 不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数与连接数的关系

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ ｆｏｒｋｓ ａｎｄ ｌｉｎｋ ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ Ｐ． ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

Ｉ： 低密度（１０—３１ 株 ／ ｍ２ ）， ｌｏｗ ｄｅｎｓｉｔｙ（１０—３１ ｐｌａｎｔ ／ ｍ２ ）；ＩＩ， 中密度（３２—５３ 株 ／ ｍ２ ）， ｍｅｄｉｕｍ ｄｅｎｓｉｔｙ （３２—５３ ｐｌａｎｔ ／ ｍ２ ）；ＩＩＩ， 高密度

（５４—７５ 株 ／ ｍ２）， ｈｉｇｈ ｄｅｎｓｉｔｙ（５４—７５ ｐｌａｎｔ ／ ｍ２）

图 ２　 不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数与分支角度的关系

　 Ｆｉｇ．２ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ ｆｏｒｋｓ ａｎｄ ｂｒａｎｃｈ ａｎｇｌｅ ｏｆ Ｐ．

ｋａｎｓｕｅｎｓｉｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｅｎｓｉｔｉｅｓ

化主轴斜率存在显著差异（Ｐ＜０．０５），高密度（ ＩＩＩ）斜率

小于－１，中密度（ ＩＩ）和低密度（ Ｉ）的斜率均大于－１，表
明高密度（ＩＩＩ）甘肃马先蒿根系分叉数增加的速度大于

分支角度减小的速度，而中密度（ ＩＩ）和低密度（ Ｉ）甘肃

马先蒿根系分叉数增加的速度小于分支角度减小的速

度；高密度（ＩＩＩ）与低密度（Ｉ）甘肃马先蒿根系分叉数和

分支角度回归方程的标准化主轴斜率逐渐增大（Ｐ＜０．
０５），说明在相同根系分叉数的情况下，低密度（ Ｉ）甘肃

马先蒿分支角度的增加速度大于高密度（ ＩＩＩ），甘肃马

先蒿更倾向于扩大集水面积。

３　 讨论

形态特征与生长特性的改变是植物生长发育过程

中适应资源约束的关键生活史对策［２０］。 根系分叉数与

连接数、分支角度的关系，反映根系构建的碳投入与碳

消耗，影响根系扩展的土壤空间、捕获营养的代价与收益，体现根系性状与构型塑造对生境变化的响应［２１］。
本研究发现：甘肃马先蒿根系分叉数与内部连接数、外部连接数及分支角度均存在异速生长关系，且随着种群

密度由高到低转变，这种异速生长关系存在显著差异。 不同密度下甘肃马先蒿根系分叉数与连接数、分支角

度关系的空间异质性，是高寒湿地植物地上、地下生物量配置以及根系构建模式对生境胁迫的响应。
邻体干扰会引起植物个体在生长、繁殖及防御能力等方面的差异［２２］，植物必须形成最佳的根冠形态，以

及最优化的生长习性适应所处环境，在提高地上植株光合速率及根系生长活力的同时，降低冗余的消耗［２３］。
高密度（ＩＩＩ）样地湿地群落高度、盖度及生物量最高（表 １），群落内部遮蔽较强；土壤水分较为充足（表 １），有
利于植物根系的发育；甘肃马先蒿种群占有的地上环境空间相对窄，为保证有限空间下光拦截能力和光合碳

获取能力最大化，甘肃马先蒿将更多生物量用于株高的增加与地上枝叶体系的构建，形成了较小的根冠比

（表 ２），在地下投资及空间同时受限的情况下，甘肃马先蒿选择增大根系分叉数与外部连接数、减小根系内部

连接数与根系分支角度，构建“聚集型”根系。 原因如下：１）甘肃马先蒿以根系分叉数增加速度大于根系内部

连接数减小速度的资源配置模式（图 ２），在缩小根系延展范围的同时，通过增大根系分叉数（表 ３），构建密集
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的根系网络系统，降低根系传输系统的碳需求量并促进根系周转［２４］，此外，甘肃马先蒿通过增加外部连接数

加快 １ 级侧根的生长，在较小单位根系土壤拓展体积下获得了较大的植株水分供给，这符合生物量异速分配

假说［２５］，即：自身特性受限时，植物体将最大化光截获、资源传输的能力，最小化流体阻力与输送时间。 ２）分
布于深层土壤的植物根系受到大气干热变化的影响较小，生态环境较稳定，衰亡速度较缓慢，且便于吸收利用

深层土壤水分，促进植株的生长发育［２６］。 高密度（ＩＩＩ）地下根系交叠重复，生态位竞争加剧，在狭小的空间内

难以构建“大根系”，甘肃马先蒿通过减小根系分支角度，限制根系水平范围，扩大根系在深层土壤中的垂直

分布（表 ２），减小与其它植株根系的剧烈竞争；同时甘肃马先蒿为增强自身的竞争力，选择了较大的比根长，
在根系集水面积较小状态下，提高对营养物质的利用效率。 这与郑慧玲等［２７］对琵琶柴（Ｒｅａｕｍｕｒｉａ ｓｏｎｇａｒｉｃａ）
的研究结果相一致。

资源异质性改变根系在土壤中的分布格局和分支结构，根系通过调节碳水化合物的分配［２８］，增大土壤接

触面积及光合产物吸收速率［２９］。 低密度（Ｉ）样地湿地群落高度、盖度和生物量均最小（表 １），种群内部生存

空间扩大，光环境得到改善，植物的光合生理需求只需较低的茎叶投入就可满足；低温的限制使得该地区植物

光合能力有限，地上生物量增长受到制约，过量的地面生长如不能增加光合产物对植株无疑是一种巨大的浪

费，将更多的产物转入地下贮藏起来不失为一种更好的生存策略；与此同时，低密度（Ｉ）的土壤含水量相比于

高密度（ＩＩＩ）样地下降了 ２７．７４％（表 １），为完善根系的水分、养分等物质吸收和贮存系统，甘肃马先蒿将更多

的光合产物投资于地下根系的构建，形成了较大的根冠比（表 ２），因此，形成了根系内部连接数与分支角度增

加的速度大于根系分叉数和外部连接数减小的速度的资源配置模式（图 ２）：一方面，较大的根系内部连接数

有利于根系获取足够多的土壤水分和养分获取空间，提升自身捕获水分和养分的能力［３０］，较小的根系分叉数

和外部连接数，避免了根系内部的叠加、降低了因经营众多细根而带来的高消耗，更减弱了细根间对资源和空

间的竞争，从而实现根系对养分、水分与土壤资源的高效、快速吸收和利用，以最经济的收益 ／代价权衡机制应

对所处的胁迫生境，这与杜建会等［３１］和罗维成等［３２］ 得出的“植物根系会主动降低分支强度，避开激烈竞争，
且总是趋于富养斑块下生存”结论相一致。 另一方面，甘肃马先蒿属于浅根系植物，较大的根系分支角度使

侧根以平行于地面的形态伸展，拓宽了根系的有效觅养范围，在觅食效应的驱动下，构建“扩散型”根系分支

模式，使同样单位（长度）的根系拥有更大的土壤汲水体积，获得更强的水资源竞争及生存优势［３３］，这符合

Ｃａｓｐｅｒ 和 Ｊａｃｋｓｏｎ［３４］得出的“若植物根系占领营养物质集中分布的土壤表层，将获得更大的竞争优势”的研究

结论相一致，且高寒湿地深层土壤温度低，土壤温度越低根系的生长就越缓慢，无种间竞争的低密度（Ｉ）的甘

肃马先蒿将根系集中分布在土壤表层会避免不必要的胁迫和浪费。
植物局部特化的生物量分配格局和形态可塑性是种群克服环境异质性的重要途径之一［３５］。 中密度湿地

群落（样地 ＩＩ）高度、盖度、地上生物量均介于高密度（ ＩＩＩ）和低密度（ Ｉ）之间，土壤含水量发生变化（表 １），种
群内部对光和空间的竞争相比高密度（ＩＩＩ）有所减弱，但邻体干扰较低密度（Ｉ）相对增强。 为适应现有生存环

境，提升自身的生存适合度，甘肃马先蒿对地上、地下生物量选择了折中分配，兼顾地上植株光合投资效益及

地下根系的营养物质需求。 在地下生物量相对受限的情况下，甘肃马先蒿既要权衡吸水效率与集水范围，又
要兼顾根系支撑、传输和吸收功能的维持。 因此中密度样地是甘肃马先蒿根系分叉数、外部连接数逐渐减小、
内部连接数与分支角度逐渐增大的区域。

４　 结论

由于资源环境的有限性，植物根系在适应环境时形成了一定的构型建成机制。 本研究中，密度显著影响

了甘肃马先蒿根系分叉数与外部连接数、内部连接数及分支角度的生长及其异速关系，不同密度下起主导作

用的根系性状有所不同，随着种群密度由高到低转变，在根系分叉数一定的条件下，甘肃马先蒿选择提高根系

内部连接数与分支角度的增长速度，减缓外部连接数的生长速度，根系构型由密集型转向扩散型，较清晰的展

现了植物根系通过构建、稳固自身可塑性特征，调控其强弱变化与替补转换，从而响应环境变异的机制。 本文
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只展示了密度制约下的根系构建模式，今后尚需从地形因素、土壤特性等方面进一步探索。
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