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长白山白桦山杨次生林细根形态特征和解剖结构对氮
沉降的响应

洪梓明１，邢亚娟１，２，闫国永１，张军辉３，王庆贵１， ∗

１ 黑龙江大学农业资源与环境学院，黑龙江省寒地生态修复与资源利用重点实验室，哈尔滨　 １５００８０

２ 黑龙江省林业科学研究所，哈尔滨　 １５００８１

３ 中国科学院沈阳应用生态研究所，沈阳　 １１００１６

摘要：根系作为植物与土壤物质交换和养分循环的桥梁，长期以来一直是生态学研究的热点。 于 ２０１７ 年 ７ 月植物生长季，对长

白山模拟 １１ 年氮（Ｎ）沉降控制试验样地的白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）天然次生林进行了根系采样，并利

用根序法研究了根系形态特征和解剖结构对不同梯度 Ｎ 添加处理的响应，旨在探求两物种根系之间潜在生态联系。 本试验共

设置了三个 Ｎ 添加梯度，分别为对照（ＣＫ，０ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１）、低 Ｎ 处理（ＴＬ，２．５ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１）和高 Ｎ 处理（ＴＨ，５．０ ｇ Ｎ ｍ－２ａ－１）。 研究

结果如下：１）ＴＬ显著抑制白桦和山杨前三级细根皮层厚度的生长。 白桦通过增加皮层细胞直径（一级根增加了７２．７７％，二级根

增加了 ５３．２２％，三级根增加了 ３９．９６％）但减少皮层层数来降低皮层厚度，而山杨主要通过皮层细胞直径的减少（一级根下降了

４０．８０％，二级根下降了 ２８．１７％）来降低其皮层厚度。 ２）ＴＨ显著抑制山杨前三级细根生长。 主要通过增加皮层厚度（一级根增

加了 ６８．７８％，二级根增加了 ５０．８１％，三级根增加了 ８８．５３％）以及降低导管横截面积来抑制吸收养分，从而达到影响生长的目

的。 ３）白桦 ＴＨ相比于 ＴＬ细根直径呈抑制生长状态。 其主要通过抑制中柱直径（一级根下降了 １７．６１％，二级根下降了 １６．８９％，
三级根下降了 ２０．６２％）的生长来实现。 以上结果表明，在同一立地条件下，白桦和山杨的细根对不同浓度 Ｎ 沉降的响应方式

不同。
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一般认为，细根是指直径≤２ ｍｍ 的根系组分，而直径＞２ ｍｍ 则为粗根。 作为树木养分吸收和水分运输

的重要器官，细根不断地进行着呼吸作用与养分周转，因此其在陆地生态系统碳（Ｃ）、氮（Ｎ）循环中发挥着重

要作用［１⁃２］。 有研究显示，在全球范围内，如果细根每年周转一次，约消耗陆地生态系统净初级生产力（ＮＰＰ）
的 ３３％［３］。 细根作为树木根系中最为活跃的部分，其养分和水分吸收直接影响着生态系统的能量流动和物

质循环。 在全球 Ｎ 沉降加剧背景下，外源 Ｎ 添加会对树木根系生长产生复杂影响。 对于细根长度，先前研究

发现外源 Ｎ 添加可能促进［４］或抑制［５］细根生长。 其中，Ｅｉｓｓｅｎｓｔａｔ 和 Ｙａｎａｉ 的最优化理论［６］ 认为 Ｎ 添加能增

加细根长度以扩大与土壤的接触面积，并能触及更深层土壤以便充分吸收养分和水分来促进细根生长。 而抑

制细根生长的原因有两方面：第一，当土壤 Ｎ 含量丰富时，就不需要消耗大量能量生产更长的细根去吸收养

分［７］；第二，Ｎ 沉降降低了土壤 ｐＨ 值，使得土壤酸化［８］，导致土壤中游离铝离子（Ａｌ３＋）浓度增加，可能抑制细

根根尖分生组织细胞分裂，进而影响细根长度。 陈海波等［９］通过研究水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）苗木根系

解剖结构时发现，Ｎ 添加处理可能会导致单位长度上细胞数量减少，从而使根长缩短。 除了细根长度，外源 Ｎ
添加也能够促进细根直径增加，其原因有二。 首先，土壤中 Ａｌ３＋增加会促进细根直径增粗［１０］；其次，由于土壤

Ｎ 含量增加，细根需要增加中柱直径来促进养分和水分的运输，与闫国永等［１１］ 低 Ｎ 显著促进兴安落叶松

（Ｌａｒｉｘ ｇｍｅｌｉｎｉｉ）前三级细根中柱直径生长的研究结论一致。 同时，谷加存等［１２］研究结果显示，无论是热带还

是温带树种，细根直径受皮层厚度的影响较大，而受中柱直径的影响较小。 由于形态结构中的细根长度、直径

与解剖结构中的中柱直径、皮层厚度具有紧密联系，因此，本研究拟通过研究植物根系形态和解剖来确定 Ｎ
沉降对其地下过程的影响。

对于植物根系问题的研究一直处于不断探索当中。 贾淑霞等［１３］通过研究兴安落叶松与水曲柳细根时发

现，形态结构与其生理功能紧密相连。 形态特征是以往细根研究的主要内容，但其研究结果往往具有单一性。
常文静和郭大立［１４］对我国温带、亚热带和热带 ４５ 个树种根系形态进行研究时发现，根序变化仅能解释其直

径变异的 ５３％；王向荣等［１５］研究水曲柳前五级根时发现，根序仅能解释直径变异的 ８３％。 近年来，随着细根

研究的进一步深入，如果只从形态特征来探究其根系的生理功能已经不能满足当前研究的需要。 谷加存

等［１６］认为，细根直径的变异主要来源于皮层厚度和维管束直径的变化。 陈海波等［８］ 研究水曲柳苗木根系时

９０６　 ２ 期 　 　 　 洪梓明　 等：长白山白桦山杨次生林细根形态特征和解剖结构对氮沉降的响应 　
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发现不同 Ｎ 浓度条件下根长度的变化可能与细胞数量的变化有关。 植物形态变化决定其功能作用，而功能

作用归根到底是其生理生化的外在表现。 因此，对于细根相应组分化学计量学的进一步研究才能解释其外在

形态与功能的相应变化。 例如，ＭｃＣｏｒｍａｃｋ 等［１７］ 研究发现，植物根系寿命与根系 Ｃ ∶Ｎ 正相关。 也有研究表

明 Ｎ ∶Ｐ 是植物生长养分限制的敏感性指标，可作为判断生态系统健康与否的有效工具［１８］。 如“生长速率假

说”认为：生物体为满足快速生长阶段的需要，将会投入更多富含 Ｐ 的 ｒＲＮＡ 来支持蛋白质的合成，ｒＲＮＡ 作为

植物的一个主要 Ｐ 库，随着含量增加将直接导致细胞中 Ｐ 浓度的增加，从而使植物表现出低的 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和

Ｎ ∶Ｐ ［１９］。 因此，在目前全球气候变化的背景下，外源 Ｎ 的输入可能改变细根化学组分的含量进而影响细根

形态特征和生理功能。 上述研究只考虑了某两个或多个因子之间的耦合关系，并没有系统性地论述细根形态

特征、解剖结构、生理功能以及元素含量变化与外源 Ｎ 添加的耦合关系。 目前，随着细根研究的不断深入，已
经从单一的形态研究发展到形态特征、解剖结构、生理功能和元素含量耦合的系统性研究［２０⁃２１］。

森林生态系统具有丰富的物种多样性。 有研究表明，每个树种在遗传、生活史、生境和物候以及生态功能

方面均存在着明显的差别［２２］。 相比于室内试验，野外原位试验更贴近 Ｎ 沉降现状，能够囊括土壤 Ｎ 有效性、
植物根系自身特性、环境因素、土壤动物等因子的综合作用。 白桦与山杨都属于长白山地区天然次生林典型

先锋树种，均十分耐寒冷、瘠薄，天然更新能力强。 但白桦较适宜生长在潮湿、偏酸性的土壤中，山杨喜干旱、
偏中性的土壤。 本试验以长白山天然次生林白桦和山杨为研究对象，通过野外采集完整根系样品，测定其前

三级细根形态、解剖与 Ｃ、Ｎ、Ｐ 参数，并分别探究两树种各参数之间的相互耦合关系，以完善温带天然次生林

细根对 Ｎ 沉降响应机制的研究。 在前人研究的基础上，我们提出以下假设：１）依据累积⁃稳定效应假说，长期

施 Ｎ 可能抑制根系生长，增加细根直径；２）由于根系直径变异的控制因素不同，Ｎ 添加下细根直径增加可能

是由中柱直径增加引起；３）尽管白桦和山杨同为先锋树种，但由于白桦（喜微酸性土）和山杨（喜中性土）的生

理差异，可能导致白桦细根随着氮浓度梯度升高，呈现先促进后抑制生长的现象；而山杨细根随着氮浓度梯度

升高，呈现不断抑制生长的现象。

１　 材料与方法

１．１　 试验地点

试验地点位于吉林省白山市抚松县露水河林业局（４２°８２′４９″ Ｎ，１２８°８５′４５″ Ｅ）。 海拔 ９２０ ｍ，属典型季风

性气候，冬季寒冷干燥，春秋季短暂而干燥，夏季潮湿温暖。 年平均气温和降水量分别为 ２．７８ ℃和 ８７１．６ ｍｍ。
２００４ 年至 ２００７ 年该地平均大气 Ｎ 沉降量为 ２．４５ ｇ Ｎ ｍ–２ ａ–１。 其中湿 Ｎ 沉降约占 ７５％。 土壤为深棕色森林

土壤，基岩为覆盖着砾石和黄土的花岗岩，上层主要为黄土。 属于天然次生阔叶林，主要树种有白桦（Ｂ．
ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）、山 杨 （ Ｐ． ｄａｖｉｄｉａｎａ ）、 加 杨 （ Ｐ． ｋｏｒｅａｎａ ）， 伴 有 散 生 的 水 曲 柳 （ Ｆ． ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ ）、 红 松

（Ｐ． ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）、色木槭（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）、簇毛槭（Ａ． ｂａｒｂｉｎｅｒｖｅ）、旱柳（Ｓａｌｉｘ ｍａｔｓｕｄａｎａ）、枫桦（Ｂ． ｃｏｓｔａｔａ）、榆树

（Ｕｌｍｕｓ ｊａｐｏｎｉｃａ），平均树龄约 ４０ 年。 主要灌木树种是珍珠梅（Ｓｏｒｂａｒｉａ ｓｏｒｂｉｆｏｌｉａ）、东北山梅花（Ｐｈｉｌａｄｅｌｐｈｕｓ
ｓｃｈｒｅｎｋｉｉ）、五味子（Ｓｃｈｉｓａｎｄｒａ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）、溲疏（Ｄｅｕｔｚｉａ ｓｃａｂｒａ）、卫矛（Ｅｕｏｎｙｍｕｓ ａｌａｔｕｓ）。
１．２　 试验设计

控制试验共设置了 ９ 个 ３０ ｍ×３０ ｍ 的样方，每个样方相距 ２０ ｍ，并在底部用聚乙烯塑料板隔断至土壤母

质层（约 ６０ｃｍ），以防止相邻样方不同 Ｎ 添加的相互影响。 共设置 ３ 个 Ｎ 添加梯度，每个 ３ 次重复，即对照

（ＣＫ）、低 Ｎ（ＴＬ）、高 Ｎ（ＴＨ），分别按 ０、２．５、５．０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１进行外加 Ｎ（ＮＨ４ＮＯ３）处理（不包括大气 Ｎ 沉降

量）。 根据 Ｎ 添加水平，于 ２００６ 年 ５ 月起，在植物生长季内（５—９ 月）每月月初将每个样方所施的 ＮＨ４ＮＯ３首

先溶解于 ２０ Ｌ 纯净水中，再混合于 １８０ Ｌ 水中，以背式喷雾器人工均匀喷洒在林地上。 每个对照样地则喷洒

同样 ２００ Ｌ 的纯净水，保持水分一致性。 于 ２０１７ 年 ７ 月植物生长季在每个样方内随机选取白桦和山杨各 ３
株，在距离树干 １ｍ 处用平板利锹分别挖取白桦和山杨完整根段（包含前 １—５ 级的根序）各 ２７ 束，并依序放

入写好标签的封口袋中，再置入冷藏箱（２—３℃）运回实验室。 将根系清洗后，放入装满 ＦＡＡ 固定液（（ＦＡＡ：

０１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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７０％酒精（９０ ｍＬ）＋１００％冰醋酸（５ ｍＬ）＋３８％甲醛（５ ｍＬ））的塑料瓶中进行固定，于 ４ ℃冰箱中保存待用。
１．３　 形态测定与解剖学观察

挑选完整的根段样品，按照 Ｆｉｔｔｅｒ 和 Ｓｔｉｃｋｌａｎｄ［２３］的方式对根进行分级，依序放入已标记好根序标签且装

有 ＦＡＡ 固定液的玻璃瓶内，在最短的时间内用 ＣａｎｏｎＬｉｄｅ １２０ 扫描仪完成图像扫描。 然后放入 ６５ 度的烘箱

内烘至恒重（４８ ｈ），测定各根序生物量（ｍ干，ｇ），密封于 １ 号塑料袋内以便于化学含量测定。 将扫描完成的图

像采用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ 软件（加拿大 Ｒｅｇｅｎｔ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ 公司）进行形态特征分析，包括根长（Ｌ）、平均直径（Ｄ）、表
面积（Ｓ）。

采用上述方式用 ７０％酒精分出一、二和三级根各 ３０ 个。 依序装入标记好根序标签且盛有 ７０％酒精的玻

璃瓶内，然后进行石蜡横切片制作，每个处理等级根序制作 ７ 个样本。 用番红⁃固绿染色（木质化细胞壁和细

胞核染成红色，薄而具有纤维素的细胞壁和细胞质染成绿色），加拿大树胶封片。 使用 Ｌｅｉｃａ ＤＭ４０００Ｂ ＬＥＤ
显微镜镜检，每个样本观察 １０ 个视野。 并使用 Ｌｅｉｃａ Ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ Ｓｕｉｔｅ Ｖｅｒｓｉｏｎ４．６．２ 软件拍照和测量皮层厚度

（ｄ皮，μｍ）、皮层细胞层数（ｎ层）、中柱直径（ｄ中，μｍ）和中柱内的导管数量（ｎ导，个）与直径（ｄ导，μｍ），计算维

根比（中柱直径 ／根直径）。
１．４　 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量测定

分别将封于 １ 号塑料袋内两树种各处理的前三级根序依次混合。 用 ＴＯＣ ／ ＴＮ 分析仪（Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ３１００，
Ａｎａｌｙｔｉｋｊｅｎｅ ＡＧ，Ｇｅｒｍａｎｙ）灼烧测得样品总有机碳（ＴＯＣ）含量。 用消煮法称取 ０．０３ ｇ 根系样品制成溶液，用
ＴＯＣ ／ ＴＮ 分析仪（Ｍｕｌｔｉ Ｎ ／ Ｃ ３１００，Ａｎａｌｙｔｉｋｊｅｎｅ ＡＧ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测得样品总 Ｎ（ＴＮ）含量。 使用钼锑抗比色法测

定根系总 Ｐ（ＴＰ）含量。
１．５　 数据分析

采用单因素方差分析不同 Ｎ 添加对白桦和山杨细根形态、解剖和化学含量的影响，随后通过 ＬＳＤ 法确定

不同水平 Ｎ 添加 １—３ 级根形态特征、解剖结构和根系化学成分之间的差异（Ｐ＜０．０５）。 数据统计和作图采用

ＳＰＳＳ １９．０（ＳＰＳＳ Ｉｎｃ，Ｃｈｉｃａｇｏ，ＵＳＡ）软件完成。

２　 结果与分析

２．１　 不同水平 Ｎ 添加对细根化学组分的影响

由表 １ 可见，白桦、山杨 ＴＯＣ 含量在不同 Ｎ 水平下均无显著差异。 白桦 ＴＮ 含量在 ＴＬ和 ＴＨ均显著升高

（Ｐ＜０．０５，表 １），在 ＴＬ下增加了约 １９．６８％，在 ＴＨ下增加了约 １８．８０％。 而山杨仅 ＴＬ出现了显著降低（Ｐ＜０．０５，
表 １），降低约 １１．２６％。 ＴＰ 含量在所有处理下都无显著差异。

表 １　 Ｎ 添加对白桦、山杨 １—３级根 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及其比值的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ａｎｄ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ ｉｎ １—３ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

总有机碳
ＴＯＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ）

全氮
ＴＮ ／ （ｇ ／ ｋｇ）

全磷
ＴＰ ／ （ｇ ／ ｋｇ）

碳∶氮
Ｃ ∶Ｎ

碳∶磷
Ｃ ∶Ｐ

氮∶磷
Ｎ ∶Ｐ

白桦 ＣＫ ５５４．８５±４．３１ａ ９．１７±０．３３ｂ ０．９４±０．８０ａ ６０．５２±１．３０ａ ５９４．７８±２６．８５ａ ９．８２±０．２４ｂ

Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ Ｌｏｗ⁃Ｎ （ＴＬ） ５４９．７５±６．７２ａ １０．９８±０．７２ａ ０．８９±０．７０ａ ５０．１４±１．４０ｂ ６１７．６５±２３．２１ａ １２．．３２±０．１２ａ
Ｈｉｇｈ⁃Ｎ （ＴＨ） ５５２．５５±３．３２ａ １０．９０±０．０４ａ ０．８９±１．４０ａ ５１．６２±０．０６ｂ ６３５．９８±４６．２３ａ １２．３２±０．８８ａ

山杨 ＣＫ ５２７．７５±１９．７３ａ １０．５２±０．４８ａ ０．９０±１．３０ａ ５０．２５±２．０１ｂ ５８９．０２±４７．５９ａ １１．６９±０．５１ａｂ

Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ Ｌｏｗ⁃Ｎ （ＴＬ） ５３４．０５±０．７８ａ ９．３３±０．１０ｂ ０．８７±０．２０ａ ５７．２２±０．２５ａ ６１２．９８±８．７５ａ １０．７１±０．２０ｂ
Ｈｉｇｈ⁃Ｎ （ＴＨ） ５３７．９０±３４．２２ａ １０．３０±０．２０ａ ０．８２±０．９０ａ ５２．２７±２．１５ｂ ６６０．９７±５２．４３ａ １２．６１±０．５２ａ

　 　 物种间的差异均不做比较；不同字母代表在 Ｐ＜０．０５ 水平上的差异显著

２．２　 不同水平 Ｎ 添加对细根形态特征的影响

Ｎ 添加显著增加了白桦前三级根平均直径（Ｐ＜０．０５），在 ＴＬ时，一级根增加 ３４．２２％，二级根增加 ３９．６５％，

三级根增加 ２９．９０％；在 ＴＨ时，一级根增加 １３．３６％，二级根增加 ３５．１０％，三级根增加 １４．５８％。 但 ＴＨ相比于
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ＴＬ，细根直径的增加量呈现降低趋势，其中一、三级根显著降低（Ｐ＜０．０５），一级根降低 １５．５４％，三级根降低

１１．７９％。 前三级根平均长度在 Ｎ 添加下并没有一致的变化趋势。 平均表面积在不同 Ｎ 添加下均显著增加

（Ｐ＜０．０５），在 ＴＬ时，一级根增加 ３３．０９％，二级根增加 ５５．５６％，三级根增加 １１０．９６％；在 ＴＨ时，一级根增加

２２．８７％，二级根增加 ２０．５５％，三级根增加 ６９．１３％，而 ＴＨ相比于 ＴＬ均显著降低（Ｐ＜０．０５），一级根降低 ７．６８％，
二级根降低 ２２．５０％，三级根降低 １９．８１％。 由此可见，在外源施 Ｎ 添加下，白桦通过改变细根直径来影响其表

面对营养物质的吸收过程以适应环境的变化（图 １）。

图 １　 不同 Ｎ 水平白桦、山杨 １—３级细根平均直径、平均长度、平均表面积的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ａｖｅｒａｇｅ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ａｖｅｒａｇｅ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ａｖｅｒａｇｅ ｓｕｒｆａｃｅ ａｒｅａ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ １—３ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓ

山杨一、二级根平均直径在 ＴＬ时显著降低（Ｐ＜０．０５），其中一级根降低 １２．９６％，二级根降低２２．１８％，三级

根无明显变化；而一、二级根 ＴＨ相比于 ＴＬ显著增加（Ｐ＜０．０５），三级根显著降低（Ｐ＜０．０５），其中一级根增加

２８．０６％，二级根增加 １４．２７％，三级根降低 １１．４６％。 一、三级根平均长度在 ＴＬ时显著增加（Ｐ＜０．０５），其中一级

根增加 ２４．１２％，三级根增加 ２５．６６％，二级根无显著变化；而前三级根平均长度在 ＴＨ下相比于 ＣＫ 和 ＴＬ均显著

２１６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

降低（Ｐ＜０．０５），相比于 ＣＫ，一级根降低 １６．１５％，二级根降低 ４１．７６％，三级根降低了 ３３．９１％；相比于 ＴＬ，一级

根降低 ３２．４４％，二级根降低 ３７．３６％，三级根降低 ４７．４１％。 平均表面积 ＴＨ相比于 ＣＫ 和 ＴＬ均显著降低（Ｐ＜
０．０５）。 相比于 ＣＫ，一级根降低 ７．８８％，二级根降低 ４７．７５％，三级根降低 ４０．３９％；相比于 ＴＬ，一级根降低

１１．５７％，二级根降低 ２９．３５％，三级根降低 ５０．５１％，而在 ＴＬ下，一级根无显著变化，二级根显著降低 ２６．０５％
（Ｐ＜０．０５）；三级根显著增加 ２０．４４％（Ｐ＜０．０５）。 与白桦不同，山杨在外源 Ｎ 添加下其长度和直径均作出积极

响应以适宜其生长环境的变化（图 １）。
２．３　 不同水平 Ｎ 添加对细根解剖结构的影响

白桦前三级根皮层细胞直径在 Ｎ 添加下均显著增加（Ｐ＜０．０５），在 ＴＬ时，一级根增加 ７２．７７％，二级根增加

５３．２２％，三级根增加 ３９．９６％；在 ＴＨ下，一级根增加 ５７．７４％，二级根增加 ４６．３３％，三级根增加 ３０．１６％。 白桦皮

层厚度在 ＴＬ 时，一级根无显著变化，二、三级根均显著降低（Ｐ ＜ ０． ０５），二级根降低 １３． ２１％，三级根降低

２５．４１％。 白桦中柱直径在 Ｎ 添加时均显著增加（Ｐ＜０．０５），在 ＴＬ时，一级根增加 ５４．２６％，二级根增加 ３８．３２％，
三级根增加 ４９．６４％，在 ＴＨ时，一级根增加 ２７．１０％，二级根增加 １４．９６％，三级根增加 １８．７８％。 而 ＴＨ相较于 ＴＬ

均显著降低（Ｐ＜０．０５），一级根降低 １７．６１％，二级根降低 １６．８９％，三级根降低 ２０．６２％。 白桦维根比在 Ｎ 添加

时均显著增加（Ｐ＜０．０５），在 ＴＬ时，一级根增加 ２３．０２％，二级根增加 ２０．３９％，三级根增加 １６．７０％；在 ＴＨ时，一
级根增加 １６．９７％，二级根增加 ５．７９％，三级根增加 ９．０２％。 此外，ＴＨ相比于 ＴＬ均显著降低（Ｐ＜０．０５），一级根

降低 ４．９１％，二级根降低 １２．１３％，三级根降低 ６．５９％。 由此前白桦细根直径的变化可知，其主要通过皮层厚

度与中柱直径的协同作用来促使细根直径发生改变（图 ２）。
山杨前三级根皮层细胞直径在 ＴＬ时仅一、二级根显著下降（Ｐ＜０．０５），一级根下降 ４０．８０％，二级根下降

２８．１７％，三级根无显著变化；而 ＴＨ时，二、三级根均显著增加（Ｐ＜０．０５），二级根增加 １７．３７％，三级根增加 １０３．
４５％；ＴＨ相比于 ＴＬ均显著增加（Ｐ＜０．０５），一级根增加 ７６．５４％，二级根增加 ６３．３９％，三级根增加 １３９．２７％。 山

杨皮层厚度在 ＴＬ时，仅一、二级根显著下降（Ｐ＜０．０５），一级根降低 ３２．４５％，二级根降低 ３３．０６％，三级根无显

著变化；在 ＴＨ时，一、三级根显著增加（Ｐ＜０．０５），一级根增加 １４．０２％，三级根增加 １１０．５８％；ＴＨ相比于 ＴＬ均显

著增加（Ｐ＜０．０５），一级根增加 ６８．７８％，二级根增加 ５０．８１％，三级根增加 ８８．５３％。 山杨中柱直径在 ＴＨ时显著

下降（Ｐ＜０．０５），相比于 ＣＫ，二级根下降 １２．０１％，三级根下降 ４１．０８％；相比于 ＴＬ，一级根下降１１．８１％，三级根

下降 ４１．３７％。 山杨维根比在 ＴＬ时，一、二级根显著增加（Ｐ＜０．０５），一级根增加４６．０２％，二级根增加 １４．６７％，
三级根无显著变化；ＴＨ相比于 ＴＬ均显著降低（Ｐ＜０．０５），其中一级根降低 ３０．５８％，二级根降低 １３．３１％，三级根

降低 ３１．９９％。 结合此前山杨细根直径的变化可知，山杨主要通过改变皮层细胞直径来促使其皮层厚度发生

变化以适应外源 Ｎ 添加改变（图 ２）。
白桦导管个数和导管平均直径在 ＴＬ时均显著增加（Ｐ＜０．０５），导管个数增加 １３０％，导管平均直径增加

２５．０５％；ＴＨ相比于 ＴＬ均显著降低（Ｐ＜０．０５），导管个数降低 ６０．１４％，导管平均直径降低 １７．８５％。
山杨导管个数和导管平均直径在 ＴＬ时显著增加（Ｐ＜０．０５），其中导管个数增加 ４７．９２％，导管平均直径增

加 ７３．６０％。 在 ＴＨ时，山杨导管个数相较于 ＣＫ 和 ＴＬ均显著降低（Ｐ＜０．０５），相较于 ＣＫ 降低 ７２．８８％，相较于 ＴＬ

降低 ８１．６７％；而导管平均直径相较于 ＣＫ 无显著变化，但相较于 ＴＬ显著降低 ３２．２７％（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。

３　 讨论

树木的形态结构与其生理功能具有紧密联系［２４］，而 Ｎ 沉降能显著影响植物细根的生存策略［２５］。 先前研

究主要将根系分为粗根（直径＞２ ｍｍ）和细根（直径≤２ ｍｍ）两部分［２６］，认为细根主要起水分和养分吸收的功

能，而粗根起储藏、运输、支撑的作用，但目前有研究认为这种结论存在一定的不足。 近期研究显示，假如采用

直径大小对细根进行划分，将会在某种程度上忽视个体根在整个根序上的差别。 由于不同根序上的个体根在

解剖、形态和生理功能上都存在明显的差异性，因而采用直径阈值来对根系组分进行划分，缺乏对根系功能方

面的充分考虑，这将会阻碍对细根结构和功能的准确理解［１７，２７⁃２９］。 谷加存等［１６］认为由于 １—３ 级根都具有初
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图 ２　 不同 Ｎ 水平白桦、山杨 １—３级细根皮层细胞直径、皮层厚度、中柱直径、维根比的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｃｏｒｔｉｃａｌ ｃｅｌｌ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ｃｏｒｔｉｃａｌ ｔｈｉｃｋｎｅｓｓ， ｓｔｅｌｅ ｄｉａｍｅｔｅｒ， ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｔｅｌｅ ｔｏ ｒｏｏｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ

ａｎｄ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ １—３ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓ
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图 ３　 不同 Ｎ 水平白桦、山杨 ３ 级细根导管个数和导管平均直径的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｍｅａｎ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｏｆ ｇｒａｄｅ ３ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ ｉｎ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ａｎｄ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓ

生构造和完整的皮层组织结构，主要起水分和养分吸收的功能，因此被定义为吸收根，并建议采用功能划分的

方法来充分判定树木细根系统内结构和功能的异质性，进而更加客观地评价根系所蕴含的生态学过程及其影

响。 通过以上观点，本研究分析了不同 Ｎ 添加对白桦和山杨 １—３ 级细根的形态特征和解剖结构的影响，并
探讨了与元素含量之间的耦合关系。
３．１　 Ｎ 沉降对细根 Ｃ、Ｎ、Ｐ 元素的影响

本研究表明外源 Ｎ 输入显著改变了细根 Ｎ 含量，但并没有明显改变 Ｃ、Ｐ 含量（表 １）。 进一步分析表明：
白桦细根 Ｃ ∶Ｎ 在 ＴＬ和 ＴＨ均显著降低，其原因在于外源 Ｎ 输入促进细根呼吸［３０］，使细根周转加快，细根 Ｎ 含

量升高，导致细根 Ｃ ∶Ｎ 减小。 白桦和山杨 Ｃ ∶Ｐ 随着 Ｎ 浓度增加均无显著变化，说明土壤 Ｐ 含量并没有随着

外源 Ｎ 的输入而处于紧缺状态，符合前人的研究结论：在寒冷的气候下，由于生长季较短，物种生长速率较

快，温带物种组织中的 Ｐ 含量比热带物种丰富［３１］。 此外，Ｋｏｅｒｓｅｌｍａｎ 和 Ｍｅｕｌｅｍａｎ［３２］ 通过对湿地植被施肥试

验的研究表明，Ｎ ∶Ｐ＜１４ 可以认为是受 Ｎ 限制，Ｎ ∶Ｐ＞１６ 是受 Ｐ 限制。 本实验中 Ｎ ∶Ｐ 均小于 １４，没有受到 Ｐ
元素限制。 此外，白桦和山杨 Ｃ ∶Ｐ 与 Ｎ ∶Ｐ 随着 Ｎ 浓度升高成增加趋势，与“生长速率假说”认为植物应表现

出低的 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ ［１９］不相符。 但有学者研究发现，高等植物能够储存额外的养分从而改变生长速率和 Ｎ ∶Ｐ
之间的关系［１９，３３⁃３５］，本研究恰好验证了这一观点。
３．２　 Ｎ 添加下细根形态特征与解剖结构的耦合关系

目前有大量研究显示，在温带森林中，土壤 Ｎ 的可用性能够显著影响细根的形态特征［３６⁃３８］。 许多研究发

现通过外源添加 Ｎ 显著改变了细根的长度［４⁃５］和直径［１０，１４］。 本实验中白桦细根在 Ｎ 添加下平均直径均显著

增加（符合我们的假设 １），山杨细根在 Ｎ 添加下平均直径和平均长度均发生显著变化（图 １）。 物种间变化趋

势的不同可能反映了不同树种的营养需求不一致，也可能反映了树种间为适应变化的环境而采取不同的营养

觅食策略［３９⁃４０］。 此外，细根的形态特征与其解剖结构有着十分紧密的联系。 一般认为，皮层厚度的降低使得
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营养物质进入中柱运输部位的距离缩短［４１］，而导管平均直径和个数显著增加引起的中柱直径增粗［２８］ 使得皮

层吸收的营养物质能够更有效地进行运输，进而改变了细根的形态结构。 本实验中白桦皮层厚度在 Ｎ 添加

下呈现出下降的趋势（图 ２），中柱直径在施 Ｎ 处理下均显著增加（符合我们的假设 ２）。 显然，白桦通过增加

中柱直径和降低皮层厚度来提高维根比，从而满足外源 Ｎ 添加处理后的生长促进状态。 与谷加存等［１２］ 的研

究结论：根径受皮层厚度的影响较大，而受中柱直径的影响较小不一致，其主要原因是谷加存等关注物种之间

比较，并未关注施加外源 Ｎ 后其动态变化。 另外，在木本植物中已经发现了根直径与中柱大小的正相关关

系［１１，４２］。 白桦在 ＴＨ与 ＴＬ比较时，中柱直径的变化与细根直径的变化相契合（显著降低），而二、三级根皮层厚

度显著增加。 由此，我们推测白桦在 ＴＨ时处于“营养过剩”状态。 山杨在施 Ｎ 处理下皮层厚度与中柱直径无

一致变化趋势。 白桦、山杨次生林细根在不同 Ｎ 添加下形态特征和解剖结构的适应性仍需进一步研究

（图 ２）。
一般而言，在吸收根中皮层厚度的变化可以用来评估植物适应变化的环境［４３］，而皮层厚度的变异来源有

皮层细胞直径和皮层层数两个方面。 本实验中白桦皮层厚度在 ＴＬ时显著降低（一级根除外），而皮层细胞直

径显著增加。 可见，ＴＬ通过减少皮层层数来促进白桦皮层厚度的降低使得营养和水分吸收效率增加，促进细

根生长。 而山杨在 ＴＨ相较于 ＴＬ时，皮层厚度与皮层细胞直径均显著增加，在 ＴＬ时又具有相同的变化趋势（图
２）。 由此可见，山杨主要通过影响皮层细胞直径来改变皮层厚度。
３．３　 Ｎ 添加对细根功能的影响

有研究证实，吸收根可以通过改变根形态和解剖特征来优化其功能，以适应土壤条件诸如水分［７，４４⁃４５］ 和

重金属含量［４６⁃４８］的变化。 在根直径方面，先前很多研究［４９⁃５１］认为：Ｎ 供应不足，会对叶片 ＣＯ２同化产生影响，
导致分配到根系中的光合产物减少，从而增加细根衰老和死亡的概率，而直径增粗可以降低这种反应的危险

系数。 本研究中山杨一、二级根平均直径在 ＴＬ时（Ｎ 供应充足）显著降低，三级根有增加趋势，这充分验证了

上述研究结论。 在根长度方面，许多研究表明根长度是体现根吸收效率的重要指标［５２⁃５３］。 山杨在 ＴＬ时平均

长度显著增加以充分吸收养分，在 ＴＨ时又显著降低从而减小养分吸收速率［６］（图 １）。 可见，植物能够通过调

节自身形态以适应外界的环境变化。
还有部分研究显示导管与细根运输能力显著相关。 Ｓｅｎｏｃｋ 和 Ｌｅｕｓｃｈｎｅｒ［５４］ 观察到树液流速和柳叶桉根

部的最大液流速率分别与平均导管直径和总导管横截面积成正相关。 在鳄梨根部也验证了液流速率与总导

管横截面积的正相关性［５５］。 本实验中两树种三级细根在 ＴＬ时导管个数和导管平均直径（导管横截面积）均
显著增加（图 ３）。 表明了导管的形成能够积极感受土壤环境中 Ｎ 含量的可用性。 有实验证实，在 Ｎ 含量较

高的情况下植物会增加他们的运输能力［４３］去平衡植物吸收和运输之间的关系［５６⁃５７］，避免营养物质积累在根

系系统中［５８］。 另一方面，本实验中白桦中柱直径（图 ２）符合其导管的变化趋势，显然，其中柱直径的增加主

要来源于导管的直接作用。 山杨在 ＴＨ时中柱直径的变化符合其导管变化规律。 在 ＴＬ时中柱直径无显著变

化，但导管平均直径和导管个数均显著增加。 我们猜测 ＴＬ使得山杨不再需要大量的韧皮部来积极运输有机

物和矿质元素离子，反而需要更多的导管来支持植物体内不需要能量的水分运输的充分需要。 然而，具体变

化原因还需进一步探索。
此外，还发现一个有趣的现象。 山杨皮层厚度在 ＴＨ相较于 ＴＬ时显著增加（图 ２），而导管个数和导管平均

直径（导管横截面积）显著降低（图 ３）。 同时，其平均表面积也相应地显著降低（图 １），根据营养吸收⁃运输假

设［４３］，推测，山杨在 ＴＨ时明显感受到了环境的改变所产生的胁迫压力，因此，其改变了自身的营养吸收和转

运策略来适应当前环境变化［３９⁃４０，５６⁃５７］，以降低其破坏力。 山杨皮层厚度的改变恰好验证了我们对其全 Ｎ 的实

验结果：ＴＬ时为显著低值（表 １）。 这符合植物组织解剖研究结果［５９］：皮层作为初生组织，主要由薄壁细胞构

成。 其特点是养分浓度高（大部分是以蛋白质形式存在的 Ｎ），代谢速率快（主要是通过离子吸收、同化及转

运到其他组织）（图 ３，图 ４）。
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图 ４　 不同 Ｎ 水平白桦（Ａ⁃ＣＫ、Ｂ⁃ＬＮ、Ｃ⁃ＨＮ）、山杨（Ｄ⁃ＣＫ、Ｅ⁃ＬＮ、Ｆ⁃ＨＮ）１—３级细根解剖结构图片
Ｆｉｇ．４　 Ａｎａｔｏｍｙ ａｎｄ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｐｉｃｔｕｒｅ ｏｆ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ （Ａ⁃ＣＫ， Ｂ⁃ＬＮ， Ｃ⁃ＨＮ） ａｎｄ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ （Ｄ⁃ＣＫ， Ｅ⁃ＬＮ， Ｆ⁃ＨＮ） １—３ ｆｉｎｅ
ｒｏｏｔｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｌｅｖｅｌｓ
ＶＣ，中柱；ＣＯ，皮层；ＥＸ，外皮
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　 　 白桦、山杨都属于先锋树种，均十分耐寒。 白桦通常生长于湿润并呈酸性的土壤环境中，山杨偏爱排水良

好且呈中性的土壤。 由于人为添加 Ｎ，改变了白桦和山杨细根的生存环境，使得其性状发生改变。 鉴于白桦

自身的喜酸性特征，其在 ＴＬ时长度无明显变化而直径显著增加，可能原因是酸性土壤中 Ａｌ３＋浓度增加进而抑

制细根根尖分生组织细胞分裂［８，１０］。 在 ＴＨ时土壤酸性进一步增强，Ａｌ３＋浓度过高，产生了铝毒效应，影响其生

长，因此呈现出 ＴＨ直径增加量明显小于 ＴＬ且长度逐渐降低的现象。 相反，由于山杨呈现出较为“中性”的特

征，在 ＴＬ时山杨直径生长受到抑制，而长度显著增加，土壤中 Ａｌ３＋浓度效果不显著，其原因可能是白桦作为

“缓冲树种”，在 ＴＬ时生长加快而吸收了大量人为添加的 Ｎ，进而调节土壤 ｐＨ 值，使其酸性减弱。 然而在 ＴＨ

时，白桦自身生长也受到抑制，从而导致“缓冲效应”消失，因此铝毒效应显著，致使山杨细根长度显著下降而

皮层厚度显著增加（符合我们的假设 ３）。 据此，随着目前全球气候变化背景下的 Ｎ 沉降进一步延续，长白山

地区白桦山杨天然次生林会持续展现出其自身的适应机制，从而为完善植物根系的响应研究提供数据支持。

４　 结论

本研究对长白山试验样地内白桦和山杨两树种前三级细根进行形态、解剖和化学组分测定后，得到结论

如下：白桦和山杨的细根对 Ｎ 沉降的反馈机制不同，白桦主要通过细根中柱直径和皮层厚度来体现，而山杨

通过细根长度和皮层厚度两方面来体现；ＴＬ时，两物种都是通过抑制前三级细根皮层厚度生长来加速水分与

营养物质的吸收，不同之处在于白桦通过增加皮层细胞直径但减少皮层层数来达到皮层厚度的降低，而山杨

主要是通过削弱皮层细胞直径的生长而促使皮层厚度的降低；ＴＨ时，山杨细根生长受到抑制，只能通过增加

皮层厚度降低导管横截面积来抵御过高的 Ｎ 浓度对其自身生长的危害。 因此，植物能够通过感知潜在的外

界环境变化而改变其根系解剖结构，从而影响根系外在的形态特征进而优化其生理功能。
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