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西南喀斯特石漠化环境适生植物细根构型及其与细根
和根际土壤养分计量特征的相关性
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摘要：以西南喀斯特石漠化环境适生植物构树（Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ）、花椒（Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ）、刺梨（Ｒｏｓａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉｉ）、
火棘（Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ）为研究对象，采用挖掘法采集完整的细根根系，分析细根构型特征及其与细根和根际土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ
养分元素化学计量特征之间的相关性，探讨细根构型特征对石漠化贫瘠土壤生境的响应。 结果表明：构树、花椒、刺梨、火棘细

根构型均趋向于鱼尾形分支模式，细根拓扑指数分别为 ０．９３、０．９５、０．９５ 和 ０．９４。 ４ 种适生植物的细根连接长度较长，但细根根

系分支率较小。 构树、刺梨细根分支前后横截面积比不存在显著差异且分别为 １．０４、１．０３，基本符合 Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则。 细

根构型与细根和根际土壤养分有一定的相关性。 主成分分析结果表明，细根 Ｎ 含量及细根、根际土壤中与 Ｐ 相关的计量比均

是影响细根构型的主要因子。 进一步分析表明，４ 种适生植物通过减少细根次级分支、根系间的重叠、延长细根连接长度以获

得充足的养分来应对环境的变化，提高对养分的吸收效率以及对喀斯特环境的生态适应性。 研究结果对揭示适生植物细根对

喀斯特石漠化生境的适应策略具有一定的科学意义，对西南喀斯特石漠化植被修复具有明显的实践参考。
关键词：细根；拓扑指数；分支率；根际土壤；生态化学计量
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细根（直径小于 ２ｍｍ）具有复杂的分支系统，拥有较大的吸收表面积，是根系的重要组成部分。 根系是植

物与外界进行物质与能量交换的重要器官之一［１—３］，根系构型体现根系在土壤中的分布与排列以及植物对土

壤养分的利用策略［４］，具有一定的可塑性。 根系构型的研究主要着力于几何形态和拓扑结构参数［５］，几何形

态反映根系的形态和功能［６］，拓扑结构参数反映根系在土壤空间中的分布特征［７］。 在不同因素的影响下，根
系构型的表达均有不同［８］，存在几何形态和拓扑结构参数的差异。 根系构型在一定程度上反映了植物对环

境所采取的适应策略。 然而，由于不能直观的了解根系在地下的生长情况及完整根系的获取难度较大，以往

较多的是通过生理指标反映粗根生长，而通过根系构型反映细根在土壤中的分支模式和适应策略较少。
Ｆｉｔｔｅｒ 等［５］提出了两种分支模式：鱼尾形分支模式和叉状分支模式，比较了不同分支模式的营养竞争能

力，发现鱼尾形分支更能适应贫瘠的生境，叉状分支更能适应养分丰富的生境［９⁃１０］。 黄同丽等［１１］ 对喀斯特地

区 ３ 种灌木根系构型研究发现，根系均为典型的鱼尾形分支模式。 而苏樑等［１２］对喀斯特峰丛洼地（广西环江

毛南族自治县的西北部）不同植被恢复阶段的 ４ 个优势种根系构型研究发现，根系均为典型的叉状分支模

式。 同位于喀斯特地区出现不同的根系（粗根）分支模式，可能是遗传和生境的影响［１３］。 细根是植物吸收水

分和养分的主要器官，在植物与土壤的物质和能量交换中起着关键性的作用［１４⁃１５］。 近期的研究表明，细根养

分特征受到土壤养分供应的限制［１６］。 Ｌａｄａｎａｉ 等［１７］发现，植物细根和土壤间的养分特征具有紧密的相关性。
马玉珠等［１８］综合中国 ３０２ 个细根数据发现，土壤对细根 Ｎ、Ｐ 含量的影响较降水和温度更高。 陈晓萍等［１９］研

究发现，土壤 Ｃ 与细根 Ｎ 含量呈显著正相关，而细根 Ｐ 的含量受土壤中 Ｐ 供应量的限制。 细根养分与土壤养

分关系的研究，可以帮助理解植物养分元素对土壤养分的适应策略，利于喀斯特石漠化的治理与恢复［１６］。 在

喀斯特石漠化生态系统中植物养分特征的研究取得了显著的成效［１６］。 王璐等［２０］ 研究发现，核桃（ Ｊｕｇｌａｎｓ
ｒｅｇｉａ）较刺梨（Ｒｏｓａ ｒｏｘｂｕｒｇｈｉｉ）有更高的 Ｎ ∶Ｐ，对土壤养分的归还能力较高。 植株生长方面，刘立斌等认为在

喀斯特地区，植物生长主要受 Ｐ 限制［２１］，而刘娜等认为主要受 Ｎ 限制［２２］，皮发剑等认为物种同时受 Ｎ 和 Ｐ
的限制［２３］。 植株养分含量及计量比和生长受到何种元素限制的研究，对反映根系的分支策略及植株适应策

略具有重要意义，对于生长限制元素的研究可综合植株种类、生境等因素进行综合考虑。 以上研究主要是对

不同树种间根系（粗根）构型和植株的养分特征分别对贫瘠土壤的适应策略研究［２４］，将细根构型和细根、根
际土壤养分相结合的研究，特别是不同树种在西南喀斯特石漠化环境中的细根拓扑结构和细根－根际土壤养

分功能是否存在相关性，还不清楚。 因此，将细根拓扑结构特征和养分特征综合用于细根研究能更准确的反

映细根构型特征和生态适应策略［２５］，对生态环境的恢复与治理起着关键作用。
西南喀斯特石漠化是我国西南山区一个独特的生态环境系统，是我国典型的生态脆弱区；该区具有地表

破碎、基岩裸露、土壤浅薄、分层复杂、碳酸钙含量高等特点，给植被恢复带来很大难度［２６］。 构树（Ｂｒｏｕｓｓｏｎｅｔｉａ
ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ）、花椒（Ｚａｎｔｈｏｘｙｌｕｍ ｂｕｎｇｅａｎｕｍ）、刺梨、火棘（Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ）是西南喀斯特地区典型的适生
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植物；其中构树是喀斯特地区常见的饲料作物，其韧皮纤维可作为造纸的高级材料，花椒、刺梨、火棘是经济林

树种，通过平整土地，施加底肥进行人工广泛种植，成为贵州省扶贫开发的特色产业植物。 高经济效益的适生

植物是西南喀斯特石漠化生态恢复与治理的生态型树种，但长期以来主要是针对粗根的研究，基于细根的研

究甚少。 鉴于此，本文从细根构型、细根养分、根际土壤养分三方面刻画细根构型的特点及细根构型与养分之

间的相关性，分析影响细根构型的主要因子，探讨 ４ 种适生植物对喀斯特环境的生态适应性。 该研究对揭示

喀斯特地区植物共存机制具有科学意义，将为揭示细根构型与细根、根际土养分间的耦合关联提供理论依据，
并对该地区生态恢复与治理提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于贵州省关岭⁃贞丰花江喀斯特高原峡谷石漠化生态建设综合治理示范区（２５°３９′１３″ Ｎ—２５°
４１′００″ Ｎ，１０５°３６′３０″ Ｅ—１０５°４６′３０″ Ｅ），海拔 ４５０—１４５０ｍ。 气候为南亚热带干热河谷气候，年均温为 １８．４℃，
最低气温 ６．６℃，最高气温 ３２．４℃；年均降水量为 １１００ｍｍ，降水集中于夏季。 土壤以黄壤、黄色石灰土为主，
土壤质地粘重、缺乏团粒结构，土壤中钙、镁、铁含量较高，ｐＨ 值一般在 ６．５ 以上。 花江示范区石漠化面积广

布，占示范区总面积的 ７３．１０％。 经过“九五”和“十五”时期的治理，研究区内植被得到了较好的恢复，植被为

亚热带常绿落叶针阔混交林，主要为马尾松 （ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）、杉木 （ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、油桐

（Ｖｅｒｎｉｃｉａ ｆｏｒｄｉｉ）、漆树（Ｔｏｘｉｃｏｄｅｎｄｒｏｎ ｖｅｒｎｉｃｉｆｌｕｕｍ）、 构树、花椒、刺梨、火棘等。
１．２　 样品采集与处理

２０２０ 年 ６ 月底，在示范区内选择长势相近且生长状况良好的 ４ 种适生植物构树、花椒、刺梨、火棘进行随

机取样，并对地上部分指标（基径、株高、植株年龄、林下成分）进行调查，统计为确定标准样株各 １２ 株，４ 种适

生植物的基径：１０—１５ｍｍ、株高：８０—１００ｃｍ、植株年龄：１—１．５ａ，林下主要以斑茅（Ｓａｃｃｈａｒｕｍ ａｒｕｎｄｉｎａｃｅｕｍ）、
狗尾巴草（Ｓｅｔａｒｉａ ｖｉｒｉｄｉｓ）等杂草为主。 根系采用全挖法，在距样株 １．５ｍ 范围内将凋落物、杂草等清理干净，用
铁铲、 锄头、 撬棍、毛刷等小心清理出所有直径大于 １ｍｍ 的整株根系，然后选取直径小于 ２ｍｍ 的完整根系，
即为细根，装入有标签的保鲜袋中，于当天放入 ２—３℃冰箱中冷藏。 取样过程中尽量避免末端低级根的损

失，以保证细根构型的完整性［２７］。 根际土的采集参照抖土法［２８］，利用细根采集时余下的根际土壤，除去根系

附近较大的石子和动植物残体等，抖落根系表面的粒土和杂质，采集附着于根际表面 ４ｍｍ 以内的根际土［２９］。
将每株植物基部土壤进行混合后，分别装入贴有标签的密封袋中带回实验室。

将取出的完整细根用去离子水洗去表面土壤，采用精度分别为 ０．０１ｍｍ、１ｍｍ 的游标卡尺和卷尺，对各级

根系分支前后的直径、根系内部和外部连接数量、连接长度等进行测量。 每级根系分支前后直径测量 ３ 次，并
根据 Ｓｔｒａｈｌｅｒ 等［３０］方法确定根级。 将测量后的同一植株的根系充分混合后分成 ３ 份，且 ４ 种树种每一树种各

１２ 棵，每棵树的根际土取 ３ 份，细根样品和根际土样品各 １４４ 个。 将细根样品于 １０５℃杀青 ３０ｍｉｎ 后调至

６０℃烘干至恒重，用 ＬＭＰ⁃８００Ａ 高速粉碎机粉碎，过 ０．１４９ ｍｍ 筛。 根际土自然晾干一个月，除去其中的动植

物残体以及石灰结核和石子等，用石磨棒研磨后过 ０．１４９ ｍｍ 筛，用以化学分析［２７］。
１．３　 分析方法

１．３．１　 拓扑参数计算

（１）拓扑指数：采用 Ｆｉｔｔｅｒ［９］的拓扑指数计算方法：
ＴＩ＝ ｌｇＡ ／ ｌｇＭ （１）

式中，Ｍ 为根系所有外部连接的总数；Ａ 为最长根系通道内部连接的总数。 ＴＩ＝ １ 时，根系为鱼尾形分支，ＴＩ 越
接近 ０．５ 时，根系为叉状分支（图 １）。

Ｏｐｐｅｌｔ 等［３１］提出了新的修正拓扑参数计算方法：

ｑａ ＝
ａ － １ － Ｉｂｖ０
ｖ０ － １ － Ｉｂｖ０

；　 　 ｑｂ ＝
ｂ － １ － Ｉｂｖ０

（ｖ０ ＋ １） ／ ２ － ｖ０
－１ － Ｉｂｖ０

（２）
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图 １　 根系拓扑结构示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｏｆ ｒｏｏｔ ｔｏｐｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅｓ

式中，ａ（Ａ）为拓扑长度（植物基部到根终端连接数量），
ｂ 为平均拓扑长度， Ｉｂｖ０ ＝ ｌｎｖ０ ／ ｌｎ２，ｂ ＝ Ｐｅ ／ ｖ０，ｖ０ 相当于

（１）中的 Ｍ，Ｐｅ 为根系基部到根系终端通道的所有连接

总数。 修正后的拓扑参数 ｑａ、ｑｂ 值的范围在 ０—１ 之

间，鱼尾形分支 ｑａ＝ ｑｂ ＝ １，叉状分支 ｑａ ＝ ｑｂ ＝ ０，两种模

式的过渡形式是 ｑａ、ｑｂ 的值在 ０—１ 之间。
（２）根系分支率

根据 Ｓｔｒａｈｌｅｒ［３０］方法确定根级，既由外向内确定根

级，最外层的所有根系为一级根，２ 个一级根相遇为二

级根，２ 个二级根相遇为三级根，以此类推，不同级根系

相遇，则以相遇根级中较高级根的级作为相遇后根的根级；由外向内统计不同根级（ ｉ）的数量 Ｎｉ，以等级 ｉ 为
横坐标，１ｇＮｉ为纵坐标作图，植株的总分支率（Ｒｂ）由回归直线斜率的逆对数表示；逐步分支率（Ｒ ｉ：Ｒ ｉ＋１）为相

邻两级根系分支数之比，计算公式为 Ｒ ｉ：Ｒ ｉ＋１ ＝ Ｎｉ：Ｎｉ＋１。
（３）根系分支前后横截面积

Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则认为植物分支前后的根系横截面积相等，即分支前的根系横截面积等于分支后的

根系横截面积总和，用方程式（３）表示：

ｄ２
前 ＝ ∑

ｎ

ｋ ＝ ０
ｄ２
ｉ （３）

通过方程式（３），Ｖａｎ Ｎｏｏｒｄｗｉｊｋ 和 Ｐｕｒｎｏｍｏｓｉｄｈｉ［３２］提出了能够反映普遍根系分支规律的方程（４）：

ｄ２
前 ＝ ａ∑

ｎ

ｋ ＝ ０
ｄ２
ｉ （４）

１．３．２　 样品养分测定方法

本研究的实验方法参考《土壤农化分析》 ［３３］，细根、根际土壤各项指标均 ３ 次重复测定。 其中细根、根际

土有机碳（ＳＯＣ）采用重铬酸钾容量法⁃外加热法测定，全氮（ＴＮ） 采用凯式定氮法测定，全磷（ＴＰ）采用 Ｈ２ＳＯ４⁃
Ｈ２Ｏ２消煮⁃钼锑抗比色法。
１．４　 数据处理

利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６、Ｃａｎｏｃｏ ４．５ 和 ＳＰＳＳ ２２．０ 软件对数据进行统计分析。 采用单因素（ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和
ＬＳＤ 法进行方差分析和多重比较（α＝ ０．０５），利用 Ｐｅａｒｓｏｎ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ 相关分析检验细根构型分别与细根养分、
根际土壤养分之间的相关关系；运用主成分分析找出影响细根构型的主要因子。

２　 结果与分析

２．１　 适生植物细根构型特征

由表 １ 可知，４ 种适生植物的细根拓扑指数 ｑａ、ｑｂ、ＴＩ 均不存在显著差异，表明在喀斯特石漠化环境中 ４
种适生植物的细根分支模式具有趋同性。 其中 ＴＩ 均接近于 １，为典型的鱼尾形分支模式，该模式具有根系分

支简单，次级分支少，根系内部竞争小等特点。 ４ 种适生植物细根总根长较长且存在差异：花椒与火棘不存在

显著差异，其他之间均存在显著差异。 ４ 种适生植物细根总分支率偏小且不存在显著差异。 ４ 种适生植物细

根分支前后横截面积之比存在显著差异：花椒与火棘存在显著差异，其他之间均不存在显著差异，表明构树、
刺梨细根分支前后横截面积之比均接近于 １，基本符合 Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则，体现了构树、刺梨细根分支前

后的横截面积基本相等。
由图 ２ 可知，４ 种适生植物细根具有明显的可塑性与不同的形态特征，可能与树种和生境条件的不同有

关。 构树、刺梨、火棘的细根呈人字形：构树主根粗壮，侧根较长且细，表皮呈土黄色；花椒主根粗短，侧根长短

差异较大，表皮呈土黄色；刺梨分枝密度不高，侧根粗壮，表皮呈黄褐色；火棘主根粗短，侧根细长，表皮呈黑
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色。 ４ 种适生植物通过增加根系的连接长度，提升空间拓展能力，以获得充足的水分与养分供应。

表 １　 ４ 种适生植物细根构型特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ａｄａｐｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ ｑａ ｑｂ ＴＩ 总根长 ／ ｍｍ

Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ ｌｅｎｇｔｈ Ｒｂ
横截面积比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃
ｓｅｃｔｉｏｎ ａｒｅａｓ

构树 Ｂ． ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ ０．７６±０．０３ａ ０．７１±０．０３ａ ０．９３±０．０１ａ １２２７．７０±５５．１１ａ １．４９±０．０１ａ １．０４±０．０１ａｂ

花椒 Ｚ． ｂｕｎｇｅａｎｕｍ ０．８１±０．０３ａ ０．７７±０．０２ａ ０．９５±０．０１ａ ８０６．０８±３６．１９ｃ １．５２±０．０３ａ １．０２±０．０１ｂ

刺梨 Ｒ． ｂｕｒｅｊｅｎｓｅ ０．８３±０．０２ａ ０．８０±０．０３ａ ０．９５±０．０１ａ １０９６．１６±４９．２１ｂ １．５５±０．０２ａ １．０３±０．００ａｂ

火棘 Ｐ． ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ ０．７９±０．０３ａ ０．７２±０．０４ａ ０．９４±０．０１ａ ８３８．３３±３７．６３ｃ １．５１±０．０３ａ １．０５±０．０１ａ

　 　 ｑａ、ｑｂ 为修正后拓扑指数 ａ、ｂ；ＴＩ 为拓扑指数；Ｒｂ 为总分支率；同列不同字母表示差异显著（Ｐ＜０．０５） ．表中数据为平均值±标准误

图 ２　 ４ 种适生植物细根形态特征

Ｆｉｇ．２　 Ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｓｈａｒｐ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ａｄａｐｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ

２．２　 适生植物细根构型特征与细根 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量的相关性

由表 ２ 可知，构树细根 Ｐ 含量与细根总根长之间存在显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），细根 Ｃ 含量、Ｎ 含量、
Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 与细根构型特征之间不存在显著的相关关系（Ｐ＞０．０５）。 花椒细根 Ｎ ∶Ｐ 与细根总分支率之间

存在显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），细根 Ｃ 含量、Ｎ 含量、Ｐ 含量、Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 与细根构型特征之间不存在显著的

相关关系（Ｐ＞０．０５）。
由表 ２ 可知，刺梨细根 Ｐ 含量与 ｑａ、ＴＩ 之间存在显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），细根 Ｃ ∶Ｐ 与 ｑａ、ｑｂ、ＴＩ 之间存

在显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），细根 Ｃ 含量、Ｎ 含量、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 与细根构型特征之间不存在显著的相关关系

（Ｐ＞０．０５）。 火棘细根 Ｎ 含量与细根总根长之间存在显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），细根 Ｃ 含量、Ｐ 含量、Ｃ ∶Ｎ、
Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 与细根构型特征之间不存在显著的相关关系（Ｐ＞０．０５）。
２．３　 适生植物细根构型特征与根际土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量的相关性

由表 ３ 可知，构树根际土壤 Ｎ、Ｐ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 与细根构型特征之间不存在显著的相关关系（Ｐ＞０．０５）。 根

际土壤 Ｃ 含量与细根总分支率之间存在极显著正相关关系（Ｐ＜０．０１）、与细根横截面积比之间存在显著负相

关关系（Ｐ＜０．０５）。 根际土壤 Ｃ ∶Ｎ 与细根横截面积比之间存在显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）。
由表 ３ 可知，花椒根际土壤 Ｃ 含量除与细根 ｑａ、ｑｂ、ＴＩ、横截面积比之间存在显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），

与细根总分支率存在显著负相关关系（Ｐ＜０．０５）。 根际土壤 Ｎ 含量与细根横截面积比存在显著正相关关系

（Ｐ＜０．０５）。 根际土壤 Ｃ ∶Ｎ 与细根 ｑａ、ｑｂ、ＴＩ 之间存在显著正相关关系（Ｐ＜０．０５），根际土壤 Ｃ ∶Ｐ 与细根总分

支率存在显著负相关关系、与细根横截面积比存在显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）。 根际土壤 Ｐ 含量、Ｎ ∶Ｐ 与细根

构型特征之间不存在显著的相关关系（Ｐ＞０．０５）。
由表 ３ 可知，刺梨根际土壤 Ｃ 含量与细根总分支率之间存在极显著负相关关系（Ｐ＜０．０１），根际土壤 Ｐ 含

量与细根总分支率之间存在显著负相关关系（Ｐ＜０．０５），根际土壤 Ｃ ∶Ｐ 与细根总根长之间存在显著正相关关

系（Ｐ＜０．０５）。 根际土壤 Ｎ 含量、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 与细根构型特征之间不存在显著的相关关系（Ｐ＞０．０５）。 火棘根

１８６　 ２期 　 　 　 吴静　 等：西南喀斯特石漠化环境适生植物细根构型及其与细根和根际土壤养分计量特征的相关性 　
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际土壤养分与细根构型之间不存在显著的相关关系（Ｐ＞０．０５）。

表 ２　 ４ 种适生植物细根构型与细根养分相关系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ

ｔｈｅ ｆｏｕｒ ａｄａｐｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 养分
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｑａ ｑｂ ＴＩ

总根长 ／ ｍｍ
Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ
ｌｅｎｇｔｈ

Ｒｂ
横截面积比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃
ｓｅｃｔｉｏｎ ａｒｅａｓ

构树 Ｃ －０．１６２ －０．２９９ －０．１２９ －０．１５４ ０．１５２ ０．０８５

Ｂ． ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ Ｎ －０．１８０ －０．１０２ －０．１９２ －０．１６５ ０．２３９ ０．１０４

Ｐ ０．１６７ ０．２６７ ０．１４９ －０．５４６∗ －０．４２２ －０．０９２

Ｃ ∶Ｎ ０．２１８ ０．１０４ ０．２３３ ０．０４６ －０．２４４ －０．１１９

Ｃ ∶Ｐ －０．１９５ －０．３２５ －０．１６８ ０．４６３ ０．４２９ ０．１９０

Ｎ ∶Ｐ －０．２５０ －０．２２９ －０．２５３ ０．１５８ ０．４４０ ０．１７６

花椒 Ｃ －０．２３９ －０．０５２ －０．３０１ －０．１３６ ０．０４７ －０．２５０

Ｚ． ｂｕｎｇｅａｎｕｍ Ｎ －０．２７８ －０．１２４ －０．３１６ －０．１９６ ０．４３６ ０．０２７

Ｐ ０．２８６ ０．３６２ ０．２４０ －０．１３９ －０．３９１ －０．２６６

Ｃ ∶Ｎ ０．１９５ ０．０５９ ０．２２８ ０．２６７ －０．４５５ －０．０３４

Ｃ ∶Ｐ －０．２８４ －０．３２６ －０．２５３ ０．０７８ ０．３９０ ０．２６７

Ｎ ∶Ｐ －０．３２６ －０．２７７ －０．３２２ －０．０６８ ０．５３１∗ ０．１９１

刺梨 Ｃ －０．０７９ ０．１１４ －０．０１２ ０．２０１ ０．２１６ ０．１５９

Ｒ． ｂｕｒｅｊｅｎｓｅ Ｎ －０．０６５ －０．２３４ －０．０８４ －０．２９１ －０．４２１ －０．４１１

Ｐ －０．５３６∗ －０．４４０ －０．５２５∗ －０．１３６ －０．３９９ －０．０６６

Ｃ ∶Ｎ ０．０７４ ０．２５９ ０．０９６ ０．３０９ ０．３８３ ０．４１０

Ｃ ∶Ｐ ０．５６９∗ ０．５０９∗ ０．５７０∗ ０．１５１ ０．４３０ ０．０９４

Ｎ ∶Ｐ ０．２９０ ０．０８８ ０．２６５ －０．１５３ －０．１２４ －０．２９３

火棘 Ｃ ０．０８０ －０．０２１ ０．０７３ －０．３４９ ０．１０７ －０．４６９

Ｐ． ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ Ｎ －０．０９０ －０．１０７ －０．０７４ －０．５０３∗ －０．３８８ ０．１３１

Ｐ －０．１３９ －０．０９６ －０．１０８ ０．４４３ ０．３３５ ０．３１６

Ｃ ∶Ｎ ０．０８１ －０．０２０ ０．０７４ －０．３３９ ０．１１３ －０．４６９

Ｃ ∶Ｐ ０．１９６ ０．１２６ ０．１７４ －０．４４７ －０．３６７ －０．３１６

Ｎ ∶Ｐ ０．１８４ ０．１２９ ０．１６３ －０．４１１ －０．３８９ －０．２５４

　 　 表示显著相关（Ｐ＜０．０５），表示极显著相关（Ｐ＜０．０１），Ｒｂ 为总分支率

表 ３　 ４ 种适生植物细根构型与根际土壤养分相关系数

Ｔａｂｌｅ ３ 　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ

ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｏｕｒ ａｄａｐｔｉｖｅ ｐｌａｎｔｓ

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 养分
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｑａ ｑｂ ＴＩ

总根长 ／ ｍｍ
Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ
ｌｅｎｇｔｈ

Ｒｂ
横截面积比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃
ｓｅｃｔｉｏｎ ａｒｅａｓ

构树 Ｃ －０．２４８ －０．３４５ －０．１８５ －０．１１１ ０．７０６∗∗ －０．５３６∗

Ｂ． ｐａｐｙｒｉｆｅｒａ Ｎ －０．２４５ －０．１３６ －０．１７４ －０．０３１ ０．２０３ ０．２１７

Ｐ －０．２６７ －０．１８８ －０．１７４ －０．２５７ ０．３２６ ０．１７４

Ｃ ∶Ｎ －０．０３７ －０．１８６ －０．０５２ －０．０１８ ０．３４１ －０．５６９∗

Ｃ ∶Ｐ ０．１３３ ０．０１０ ０．０６０ ０．２２２ －０．０７１ －０．３８４

Ｎ ∶Ｐ ０．２４５ ０．２１４ ０．１６２ ０．２９０ －０．３３４ －０．０６４

花椒 Ｃ ０．６５４∗ ０．５９５∗ ０．６２３∗ －０．１９５ －０．５０９∗ ０．６２５∗

Ｚ． ｂｕｎｇｅａｎｕｍ Ｎ ０．３５９ ０．２４４ ０．３２９ ０．０４０ －０．２４４ ０．６３２∗

Ｐ ０．４０２ ０．４９０ ０．４３６ －０．４２７ －０．０７９ ０．２２３

Ｃ ∶Ｎ ０．６１６∗ ０．６２４∗ ０．６００∗ －０．３０７ －０．４９１ ０．３４６

２８６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４２ 卷　
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续表

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ 养分
Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｑａ ｑｂ ＴＩ

总根长 ／ ｍｍ
Ｔｏｔａｌ ｒｏｏｔ
ｌｅｎｇｔｈ

Ｒｂ
横截面积比
Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃｒｏｓｓ⁃
ｓｅｃｔｉｏｎ ａｒｅａｓ

Ｃ ∶Ｐ ０．４４６ ０．２９９ ０．３９７ ０．１２２ －０．５３２∗ ０．５４９∗

Ｎ ∶Ｐ －０．１３３ －０．３０２ －０．１８７ ０．４７９ －０．１３５ ０．２９７

刺梨 Ｃ －０．３２８ －０．２８２ －０．４１４ ０．０３１ －０．６８１∗∗ －０．０４５

Ｒ． ｂｕｒｅｊｅｎｓｅ Ｎ －０．１５４ －０．１５８ －０．１６２ －０．１２０ －０．０８６ －０．２１０

Ｐ －０．４５８ －０．３８５ －０．４６９ －０．４４６ －０．５２９∗ ０．３０８

Ｃ ∶Ｎ ０．０３９ ０．０４７ ０．０１３ ０．２３２ －０．１０６ ０．０１１

Ｃ ∶Ｐ ０．０９５ ０．０９４ ０．００６ ０．５０８∗ －０．２５４ －０．３１８

Ｎ ∶Ｐ ０．０２７ －０．０１０ ０．００９ ０．０７３ ０．０９５ －０．３３９

火棘 Ｃ ０．０１５ ０．０２１ ０．０２８ ０．２１３ －０．３７０ －０．１００

Ｐ． ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ Ｎ －０．１０３ －０．０９０ －０．０４９ ０．３１７ －０．１８４ ０．１４２

Ｐ ０．１４５ ０．１８５ ０．１６７ ０．２９５ －０．１４３ ０．３９０

Ｃ ∶Ｎ ０．２４２ ０．２２２ ０．１６０ －０．２３６ －０．３６６ －０．４４８

Ｃ ∶Ｐ －０．１７６ －０．２００ －０．１８５ －０．０７６ －０．１７２ －０．４２３

Ｎ ∶Ｐ －０．３０３ －０．３１９ －０．２６７ ０．０６０ －０．００６ －０．２０３

图 ３　 基于细根构型、养分特征的主成分分析

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔ

ａｒｃｈｉｔｅｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ

ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ　

图中主成分特征根＞１；Ｌ 为总根长；α 为横截面积比；Ｃ、Ｎ、Ｐ、

Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 分别为细根 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ；Ｃ１、Ｎ１、

Ｐ１、Ｃ ∶Ｎ１、Ｃ ∶ Ｐ１、Ｎ ∶ Ｐ１分别为根际土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ、Ｃ ∶ Ｎ、Ｃ ∶ Ｐ、

Ｎ ∶Ｐ　

２．４　 影响细根构型的细根和根际土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 化学计量特征主成分分析

通过主成分分析发现（图 ３），拓扑指数 ｑａ、ｑｂ、ＴＩ 与细

根 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量、根际土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 呈正相关，总根长、横
截面积比与细根 Ｃ、Ｐ 含量、细根 Ｃ ∶ Ｎ、根际土壤 Ｃ、Ｎ 含

量、根际土壤 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 呈正相关，总分支率与细根 Ｃ ∶Ｐ、Ｃ
∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ、根际土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量、根际土壤 Ｎ ∶Ｐ 呈正相关。
而细根 Ｎ 含量、细根 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ、根际土壤 Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 的箭

头较长，表明其对细根构型的影响较大，特别是细根 Ｎ ∶Ｐ
箭头最长，说明其对细根构型的影响最大，且细根养分较

根际土壤养分对细根构型的影响大。

３　 讨论

３．１　 喀斯特石漠化生境适生植物细根构型

本研究中 ４ 种适生植物均为典型的鱼尾形分支模式，
与黄同丽等［１１］对喀斯特地区 ３ 种灌木根系研究结果一致。
在投入相同的碳时，鱼尾形分支利用自身优势，有效避免

根系内部竞争从而迅速占领冗余空间［１０］，达到吸收养分的

目的，因此鱼尾形分支更适应于喀斯特独特的生境［１０，３４］，
并能针对生境的变化快速做出适应性的改变［３４］。 而苏樑

等［１２］对喀斯特峰丛洼地不同植被恢复阶段的 ４ 个优势种

根系构型研究发现均为典型的叉状分支模式。 喀斯特地

区出现两种不同的分支模式，可能与树种、生境、遗传有关［１３］，而分支模式的具体决定因素尚需深入研究。
增加根系的连接长度是植物应对环境变化、扩大分布范围和提高养分利用效率的重要策略，且养分吸收

效率和空间拓展能力与细根连接长度呈正相关［３１］。 本研究中 ４ 种适生植物的细根均为连接长度较长的鱼尾

形分支，根系通过增加连接长度、降低根系分支率，提高养分吸收效率和空间拓展能力，保证植物的正常生长；
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这与 Ｆｉｔｔｅｒ［１０］和 Ｆｉｔｔｅｒ 等［３５］发现的根系较高吸收效率与鱼尾形分支和较长连接长度相关的结果一致。 较长

的细根连接长度可能与独特的生境有关，喀斯特地区纯碳酸盐岩大面积出露，岩溶作用强烈，导致土层浅薄不

连续且持水能力低，植物出现“根包石”现象，根系需沿着岩石向下扩张到土壤小生境中，以获得水分和养分

供应。
本研究中 ４ 种适生植物的细根总分支率较小，表明细根的生态适应性是大致相同的，即利用较小的分支

率来适应喀斯特独特的生境；这与苏樑等［１２］研究结果一致。 根系分支率是植物对环境适应能力的体现，有研

究表明根系分支率能较好地反映根系构型的可塑性变化［３６］；因此加强喀斯特地区细根构型的研究，以充分了

解细根构型的可塑性变化，助力于石漠化的治理与恢复。
Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则认为，根系分支前的横截面积等于根系分支后的横截面积之和［３２］；这与徐立清

等［２４］对张广才岭不同生境胡桃楸（Ｊｕｇｌａｎｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）的研究，及苏樑等［１２］ 对喀斯特峰丛洼地不同植被恢

复阶段的 ４ 个优势种根系构型的研究相同；本研究发现构树、刺梨的细根分支前后的横截面积之比不存在显

著差异且分别为 １．０４、１．０３，均接近于 １，符合 Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则，表明构树、刺梨的细根分支前后的横截

面积相等，但花椒、火棘不符合 Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则，可能与树种、遗传、生境、及前人对横截面积比的研究

是基于粗根的研究等有关。
４ 种适生植物的细根形态多为人字形，根系分支简单，连接长度较长，与鱼尾形分支相似，更好的体现了

细根形态与细根构型之间的相似性，两者均是对生境适应的重要策略。
３．２　 喀斯特石漠化生境细根和根际土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 计量特征对细根构型的影响

对比细根养分、根际土壤养分与细根构型的相关性发现，细根养分与细根构型的相关性较小，但主要与细

根 Ｎ、Ｐ 有关。 ４ 种适生植物中刺梨的细根养分对细根构型的影响较大，这可能与刺梨的 Ｐ（０．６４ ｍｇ ／ ｇ）含量

不高有关，且研究区石漠化程度高，植被覆盖率低导致风化和淋溶作用较强，使得 Ｐ 易受损失进入水体［３７⁃３８］，
植物的生长受到 Ｐ 的限制［２７］。 构树、刺梨的细根 Ｐ 含量分别与细根总根长、细根拓扑结构呈显著负相关，火
棘 Ｎ 含量与细根总根长呈显著负相关；而花椒 Ｎ ∶Ｐ 与细根总分支率呈显著正相关，刺梨 Ｃ ∶Ｐ 与细根拓扑结

构呈显著正相关。 这可能是因为细根 Ｐ 含量、Ｎ 含量较为充分且能满足植物生长需要时，细根不在通过改变

拓扑结构和延长总根长来满足其正常生长；当 Ｎ ∶Ｐ、Ｃ ∶Ｐ 较为缺乏时，细根通过改变拓扑结构和总分支率来

获取更多的 Ｃ、Ｎ 来满足其正常生长，同时也反映出 Ｐ 含量对计量比的影响。 细根拓扑结构的大小与细根吸

收水分、养分的效率有关，本研究中鱼尾形分支是理想的细根构型，拥有更高的水分、养分吸收效率和适应喀

斯特贫瘠生境的能力；较长的细根连接长度利于细根在土壤中伸展，增加其在土层中的分布，提高对水分和养

分的吸收效率［３９⁃４０］。
根际土壤中的 Ｃ 含量主要来源于细根的死亡、分泌及呼吸等过程；Ｎ 含量主要来源于有机质的分解、生物

量的多少和植被的固氮作用，有机质的多少直接决定了根际土壤中 Ｎ 含量的高低；Ｐ 含量主要来源于土壤的

母质和成土作用。 根际土壤养分与细根构型的相关性分析表明，根际土壤的 Ｃ 含量、Ｐ 含量及 Ｃ ∶Ｐ 与细根总

分支率呈显著负相关，根际土壤 Ｃ 含量、Ｃ ∶Ｎ 与细根横截面积比呈显著负相关。 这可能因为根际土壤养分较

为充足时，细根不在通过改变总分支率、横截面积比来满足其生长。 根际土壤养分与细根构型之间的相关性

较细根养分与细根构型之间的相关性更为显著、关联性更多，这可能与根际土壤是细根养分最主要、最直接的

来源［２７］，及细根的功能是吸收根际土壤中的水分和养分有关［４１］。
通过主成分分析可从多个变量中找出影响细根构型的主要因子，本研究中细根 Ｎ 含量及细根、根际土壤

中与 Ｐ 相关的计量比均是影响细根构型的主要因子，特别是细根养分有更为直接的影响，这可能与细根和细

根构型特征有更为直接的联系有关。 喀斯特地区植物的生长受到 Ｎ、Ｐ 元素的限制［１６，２３］，养分元素的多少直

接影响细根构型的发展，为更好的让 ４ 种植物适应生境可通过对 Ｎ、Ｐ 元素的调节从而促进细根构型的改变，
使 ４ 种植物更能适应喀斯特石漠化环境。 通过养分元素的调节以改变细根构型特征是调节植物生态适应性

的有效方式。 然而未见有细根构型与细根养分和根际土壤养分相结合的研究，大多是单一的根系构型特征的
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研究。 李思诗等［４２］研究发现根系平均直径是影响根系构型的主要因子；唐子钦等［４３］ 研究发现根系总根长是

影响根系构型的主要因子；单立山等［４４］发现根系拓扑指数、根系连接长度、根系分支率、根系横截面积比是影

响根系构型的主要因子。 本研究的细根构型特征显示，４ 种植物在细根总根长、细根横截面积比中存在显著

差异，其可能是影响细根构型的主要因子。 构树与刺梨总根长较长且存在差异可能与其本身对水分、养分的

需求较高且采样处石子较多、土层浅薄等有关，为满足生长需要，构树、刺梨必通过增加细根连接长度以获得

充足的水分、养分；同时也体现了喀斯特石漠化对构树、刺梨的生长影响较大，但两者密不可分，构树、刺梨的

生长对喀斯特石漠化的恢复与治理具有一定的促进作用。 花椒、火棘的横截面积比存在显著差异，且不符合

Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则，可能与树种、遗传、生境、及前人对横截面积比的研究是基于粗根的研究等有关，对细

根横截面积比的研究应扩大其研究深度，丰富研究成果，但细根横截面积比存在差异的决定性因素尚需深入

研究。 综上所述，由于树种、根系类型、树种年限、生境等不同，影响根系构型的主要因子存在差异［４５］。
３．３　 喀斯特石漠化生境适生植物细根适应策略

在贫瘠的喀斯特生境中 ４ 种植物均通过降低细根分支率、增加细根的连接长度以获得充足的水分和养

分，细根吸收效率与细根分支、连接长度具有一定相关性［３１］，较少的细根分支和更长的细根连接长度可能会

增加细根的比重，促使细根的吸收能力增加；且细根比重的增加可提高对土壤的固结能力，有效的防止水土流

失；同时鱼尾形分支具有较强的空间拓展能力和避免根系内部竞争从而快速占领冗余空间，呈现出一种特殊

的生长模式—根包石。 喀斯特地区养分缺乏［１６，２７］，但土壤养分是细根养分的主要来源之一［４６］。 本研究中根

际土壤养分、细根养分均较低，加之独特的喀斯特生境，植物为适应生境，通过鱼尾形分支模式、较长的细根连

接长度等在贫瘠的生境中获得充足的养分，达到一种哪有较充足的养分就往哪儿伸展的生长机制。 ４ 种植物

对喀斯特生境的适应性可能与细根 Ｎ 含量影响细根寿命及周转有关，细根 Ｎ 含量增加、细根周转变快、非结

构性碳水化合物降低等将会导致细根寿命减短，同时细根 Ｎ 含量也会影响细根周转速率的变化，从而对细根

的适应性产生一定的影响［４７］；当生境发生变化时，４ 种植物可能通过改变细根 Ｎ 含量以影响细根寿命和周

转，同时转变细根构型特征及对养分的吸收利用效率等方式以适应生境的变化。 细根构型特征、细根养分、根
际土壤养分综合用于根系的研究能精准的反映细根的生态适应策略，可助力于喀斯特生态系统保护与恢复。

４　 结论

（１）喀斯特石漠化适生植物构树、花椒、刺梨、火棘细根均呈鱼尾形分支模式、较长的细根连接长度、较小

的细根分支率，其生态适应性大致相同，独特的生境中“根包石”现象突出，植物具有较强的贫瘠生境适应

能力。
（２）研究区的构树、刺梨细根分支前后的横截面积比符合 Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则，花椒、火棘细根分支前

后的横截面积比存在差异，不符合 Ｌｅｏｎａｒｄｏ ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则，且细根分支前后的横截面积比是否符合 Ｌｅｏｎａｒｄｏ
ｄａ Ｖｉｎｃｉ 法则可能因树种而异。

（３）相关性分析表明，细根 Ｎ、Ｐ 含量及与 Ｐ 相关的计量比和根际土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及与 Ｃ 相关的计量比

分别与细根构型特征的相关性显著；主成分分析表明，细根养分、根际土壤养分对细根构型特征有一定的影

响，其中细根 Ｎ 含量及细根、根际土壤中与 Ｐ 相关的计量比对细根构型特征的影响较大。
（４）研究区养分含量低且对植物的生长有双重影响，鱼尾形分支降低了根系内部的水分、养分竞争，植被

不断的调整细根构型特征以适应喀斯特贫瘠的生境。
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