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光强对木麻黄幼苗根系形态、解剖结构及其碳氮含量
的影响
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摘要：对光环境的灵敏响应使得森林中常见的光照异质性成为影响植物自我更新的关键因素，然而植物地下根系结构对光照的

响应较为难测而缺乏深入研究。 为探究不同光强下木麻黄根系响应策略，以一年生木麻黄（Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ）幼苗为试验

材料，模拟森林幼苗生长的林外（ＣＫ）、林缘（Ｌ１）、林窗（Ｌ２）和林下光环境（Ｌ３）设置 ４ 种光照强度，测定及分析木麻黄幼苗的生

长、根系形态、细根解剖结构及碳氮含量等指标。 结果表明：（１）Ｌ１ 下，幼苗采取维持高度，降低横向生长的方式，保证正常累积

生物量，随光照强度的下降，株高、地径、叶片生物量及地上部分生物量逐渐下降。 （２）在根系表型上，幼苗随光限制的加重呈

现抑制纵伸但促进根系的横向生长，其中总根长、根平均直径及根体积达到显著差异。 在径级结构上，细根发育程度随光照减

弱而下降；而适当的遮光（Ｌ１）促进粗根生长但 Ｌ３ 时除根尖数较 ＣＫ 上升外，根长度、根表面积、根体积均显著下降。 （３）１—３级

细根解剖变化较大，相较 ＣＫ，１ 级细根皮层细胞面积显著增加，但根半径、维管柱结构、表皮厚度等指标则显著下降，２ 级细根根

半径、皮层细胞面积、表皮厚度明显减少，但维管柱结构仅在 Ｌ２、Ｌ３ 时显著下降；３ 级细根根半径、皮层细胞面积和维管柱面积

均较 ＣＫ 显著增大，Ｌ１ 时维管柱结构下降，但随光照减弱加重，维管柱面积和中柱占比均明显增加。 （４）在碳氮含量上，ＣＫ 与

Ｌ１ 无显著差异，ＴＣ 在 Ｌ２ 时显著下降，ＴＮ 则在 Ｌ２ 时显著上升，ＴＣ、ＴＮ 均在 Ｌ３ 达到最大，而 Ｃ︰Ｎ 随光强降低逐渐下降。 综上

所述，光限制时，木麻黄生物量及碳分配稳定根茎部分生长，采取“弱化吸收，强化储存”收缩型生长策略；当限制加重时，光合

和呼吸作用失衡导致植物对细根投入养分的浪费，并最终造成林木死亡。 研究结果为林下植被的更新提供理论参考。

关键词：光强；木麻黄；根系形态结构；根系解剖结构；根系养分
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ｍｉｄｄｌｅ ｃｏｌｕｍｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃｏｎｔｉｎｕｏｕｓ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ． （４） Ｔｈｅｒｅ ｗａｓ ｎｏ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｅ ｂｅｔｗｅｅｎ
ＣＫ ａｎｄ Ｌ１ ｉｎ ｔｅｒｍｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ａｔ Ｌ２， ＴＣ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ａｎｄ ＴＮ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ， ｂｏｔｈ
ｏｆ ｗｈｉｃｈ ｒｅａｃｈｅｄ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ａｔ Ｌ３． Ｃ：Ｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｗｉｔｈ ｄｅｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ． Ｉｎ ｓｕｍｍａｒｙ， ｗｈｅｎ ｌｉｇｈｔ ｉｓ
ｒｅｓｔｒｉｃｔｅｄ， ｔｈｅ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｃａｒｂｏｎ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ． ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｔａｂｉｌｉｚｅｄ ｇｒｏｗｔｈ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｍｅ ｐｏｒｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ，
ａｄｏｐｔｉｎｇ ａ ｃｏｎｔｒａｃｔｉｏｎ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔｒａｔｅｇｙ ｏｆ “ｗｅａｋ ｕｐｔａｋｅ ａｎｄ ｓｔｒｏｎｇ ｓｔｏｒａｇｅ” ． Ｈｏｗｅｖｅｒ， ｗｈｅｎ ｔｈｅ ｌｉｇｈｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｔｅｎｓｉｆｉｅｄ，
ｔｈｅ ｉｍｂａｌａｎｃｅ ｏｆ ｐｈｏｔｏｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ａｎｄ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｌｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｉｍｂａｌａｎｃｅ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｉｎｐｕｔｓ ｔｏ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ， ａｎｄ ｅｖｅｎｔｕａｌｌｙ
ｃａｕｓｅｄ ｔｈｅ ｄｅａｔｈ ｏｆ ｔｒｅｅｓ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ ｆｏｒ ｔｈｅ ｒｅｇｅｎｅｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｕｎｄｅｒｓｔｏｒｙ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ； Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ； ｒｏｏｔ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ； ｒｏｏｔ ａｎａｔｏｍｙ； ｒｏｏｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ

光照是植物生命活动中关键且必要环境因子，是植物光合作用、合成有机质和获取能量的根本来源［１］。
森林中光照具有较高异质性，对林下植被可塑性、自然生长和更新产生深远的影响［２］。 自然光通过植物光感

受器传递信号分子改变植物生理条件和形态，体现为植物的地上和地下部分均有较高的可塑性［３—４］。 其中，
根系外部形态结构是研究植物根系重要的表型指标，也是生长发育水平和对外界环境适应的直接体现，其差

异将直接影响植物对土壤水分和养分吸收能力［５］。 研究表明光通过影响植物的根系的生长，导致根、茎间通

信及信号分子分布调整，引起侧根系外部形态改变，降低有效养分吸收，并对植物应对胁迫刺激的适应能力造

成负面影响［４，６—７］，但与茎、枝和叶的研究间形成鲜明对比的是根分布在地下，错综复杂，研究难度大，导致植

物地上和地下研究不平衡。 这种知识差距阻碍陆地生物圈模型中根系过程的表达，并限制未来预测生态系统

对变化环境反应的能力［８］。
为解决上述研究困难，乔木幼苗是较为理想研究材料，细根是根系研究重要内容和切入点。 乔木幼苗与

成熟个体相比便于挖掘且保留完整形态结构；细根是植物光合产物和资源的重要投资。 每年全球陆地生态系

统中 ２２％以上的净初级生产力通过细根系周转转移到地下并在水、营养物质和碳的循环中起着重要作用［９］。
细根研究通常采用单一阈值法［１０］和根序法［１１］。 前者通常将直径≤２ ｍｍ 的根系划为细根，而直径＞２ ｍｍ 划
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为粗根，但有学者认为单一直径阈值的方法忽略了个体根在根系分支上位置的不同，并影响反映生理生态规

律的准确性［１０］；后者基于根序的划分能更充分判定细根系统内结构和功能的异质性，表现出不同的生理和形

态特征。 此外，根系的解剖学特性与外部形态和生理生态功能密切相关，例如皮层与中柱的结构反映植株吸

收和运输的两种功能［９］。 当前基于不同根序解剖结构异质性受到广泛关注和重视，对特殊生境或用途的乔

木根系的研究将有助于森林资源更好的开发和经营管理。
木麻黄（Ｃａｓｕａｒｉｎａ ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ）阳性树种，具喜光、耐旱、固风沙等特性，广泛种植于世界热带和亚热带地

区［１２—１３］，也是我国东南沿海漫长海岸线防护林主要树种，近年二代更新困难等问题日益突出。 防护林密植有

利于防风效果，但过密的林分结构不仅会影响林下幼苗的光照并间接改变温度、水分等微环境，还导致林下幼

苗生长受限［１４—１５］。 环境条件塑造植物的整个结构水平和单个器官水平，但现今木麻黄对光照响应研究着重

于育种［１６—１７］、共生菌［１８］、光合特性［１９—２０］等方面影响，而根系结构的响应变化亦是其获取生存资源保证存活

和正常生长的重要原因［２１—２２］。 目前，关于木麻黄根系研究主要涉及到根系微生物，包括内生真菌、细菌等［２３］

对根系生理活性［２４］、根系形态特征［２５］等方面的影响，而乔木类根系内部解剖结构对光照的响应机制尚未见

报道。 自然条件下，光强变化在多大程度上影响乔木幼苗根系内外结构、组织化学含量以及生长策略？ 为验

证和量化此问题本研究以 １ 年生木麻黄苗木为试供材料，模拟林分内外光环境设置 ４ 种遮光处理，结合根径

和根序分级两种方法分析光限制下根系外部形态结构、内部解剖结构及养分变化等指标变化特征，以期为沿

海防护林的可持续经营提供参考。

１　 材料与方法

１．１　 实验地点

幼苗试验地位于北纬 ２６°０５′，东经 １１９°１３′的福建省福州市福建农林大学田间科技园内，当地属于亚热带

季风气候，地势平坦，无霜期达 ３２６ ｄ，年平均日照数为 １７００—１９８０ ｈ，年平均降水量为 ９００—２１００ ｍｍ，年相对

湿度约 ７７％。
１．２　 实验材料及设计

选择长势良好且一致的 １ 年生木麻黄幼苗（选自福建省惠安赤湖国有防护林场）种植到花盆中，１ 盆

１ 株，综合前期野外调查结果，每盆装土（纯土∶粗沙＝ １∶３）１０ ｋｇ，日常管理缓苗一月后测定植株基本数据，平均

株高 ３６．６ ｃｍ，平均基径 ４．２３ ｍｍ。 实验用土 ｐＨ 为 ６．５，含水量 １４．６２％，电导率 ２９．８９ ｓ ／ ｍ，速效氮４．５９ ｍｇ ／ ｋｇ，
速效磷 １．６４ ｍｇ ／ ｋｇ，速效钾 １．１３ ｍｇ ／ ｋｇ。 搭建遮阳棚使用不同针数的黑色尼龙网模拟森林幼苗生长的林外

（ＣＫ）、林缘（Ｌ１）、林窗（Ｌ２）和林下（Ｌ３）光环境设置 ３ 个遮荫光照强度，其值分别约为自然全光照的 ５５％、
３０％和 １５％（表 １） ［２６］，于晴天采用 ＴＥＳ１３３９ 光照度计测量光照强度，分别为 ２７００ Ｌｕｘ、１５００ Ｌｕｘ、８１０ Ｌｕｘ 和

４０５ Ｌｕｘ，以透光率＝遮荫下的数值 ／无遮荫下的数值换算透光率［２７］，每个处理 １０ 个重复。
１．３　 指标测定

１．３．１　 生长指标及根系形态指标测定

经 ４ 个月生长期后每个处理选取 ６ 棵，测定株高、地径，并将根茎叶称取鲜重，１０５℃杀青后 ８０℃恒温烘干

后测定干重。 根系采用根系扫描仪（Ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ １１０００ＸＬ）描后用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ（Ｐｒｏ ２００９ｃ）根系图像分析仪得到

根系形态指标参数：根长（Ｌｅｎ）、表面积（ＲＡ）、体积（Ｖｏｌ）、根尖数（Ｔ）、根平均直径（Ａｖｇ Ｄ）以及 ４ 个不同根

系径级 Ｉ 级（ｄ≤０．５ ｍｍ）、ＩＩ 级（０．５＜ｄ≤２ ｍｍ）、ＩＩＩ 级（２ ＜ｄ≤ ５ ｍｍ）和 ＩＶ 级（ｄ＞５ ｍｍ）内的根长、根表面积、
根体积和根尖数［２８—２９］，并计算比根长等指标［３０］，公式如下：

株高增量＝测定高度－初始高度　 　 　 　 　 　 　 （１）
地径增量＝测定地径－初始地径 （２）
根冠比＝地下生物量 ／地上生物量 （３）
比根长 ＳＲＬ（ｃｍ ／ ｇ）＝ 根长（ｃｍ） ／生物量（ｇ） （４）

９７３４　 １０ 期 　 　 　 陈子川　 等：光强对木麻黄幼苗根系形态、解剖结构及其碳氮含量的影响 　
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比表面积 ＳＲＡ（ｃｍ２ ／ ｇ）＝ 根面积（ｃｍ２） ／生物量（ｇ） （５）
根组织密度 ＲＴＩＤ（ｇ ／ ｃｍ３）＝ 生物量（ｇ） ／根体积（ｃｍ３） （６）

１．３．２　 根系解剖指标测定

各处理选取 ３ 盆植株，采用根序法对根取样，按照最末段的为 １ 级根，１ 级根的母根为 ２ 级根，依次为 ３ 级

根［１１］。 用刀片切取各分级根 ３—５ ｃｍ 的根段后立即放入到 ＦＡＡ 固定液，每株取 ５ 段，冰箱进行保存 ２４ ｈ 后，
使用微波快速石蜡切片法［３１］对根段进行脱水、透明、浸蜡、包埋和切片，后对切片进行脱蜡、复水等［３２］。 使用

全电动荧光立体显微镜（ＨＴ１６００ＣＮ）观察木麻黄根系结构，每个切片观察 １０ 个视野；应用 Ａｘｉｏ⁃Ｖｉｓｉｏｎ 分析软

件测量根直径、根横截面积、表皮厚度、皮层细胞面积、维管柱面积、导管数量和导管直径等解剖结构指标，并
根据上述数据计算中柱占比。

中柱占比＝维管柱面积（ｃｍ２） ／根横截面积（ｃｍ２） （７）
１．３．３　 Ｃ、Ｎ 含量测定

将幼苗前三级根序细根依次混合后粉碎过筛［３３］，用碳氮元素分析仪（ＶＡＲＩＯ ＭＡＸ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｇｅｒｍａｎｙ）
灼烧测得样品碳、氮含量（ＴＣ、ＴＮ） ［３４］，每个处理重复 ３ 次。
１．４　 数据分析

采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）进行显著性检验（Ｐ＜０．０５），使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２２ 软件作图。

２　 结果分析

２．１　 光强对木麻黄生长及生物量累积及分配的影响

光限制下木麻黄生物量的累积及分配发生改变。 从表 １ 看出，ＣＫ 下地径增量、叶干重和地上部分生物量

均为最大。 伴随光强减弱，Ｌ１ 下地径增量、叶干重和地上部分生物量较 ＣＫ 下降，但仅地径增量显著下降（Ｐ＜
０．０５），较 ＣＫ 下降 ８４％，株高、茎干重、根干重及根冠比则较 ＣＫ 有所上升，但均不显著（Ｐ＞０．０５），Ｌ２ 下各指标

除根冠比外较 ＣＫ 均有所下降，其中株高增量、地径增量及叶干重达到显著水平（Ｐ＜０．０５），Ｌ３ 下株高、地径增

量、叶干重、根干重和地上部分生物量则降至最低，分别较 ＣＫ 降低 ８７．５％、８８．３％、５７．２％、３８．８％、４５．８％。 光

限制下，茎干重、根干重及根冠比呈现相同变化，但处理间并不存在显著差异（Ｐ＞０．０５）。

表 １　 光强对木麻黄幼苗生物量积累及分配的影响

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｂｉｏｍａｓｓ ａｃｃｕｍｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ Ｃ．ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｅｅｄｉｎｇｓ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

光照强度 ／ ％
Ｌｉｇｈｔ

ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ

株高增量 ／ ｃｍ
Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ

ｐｌａｎｔ ｈｅｉｇｈｔ

地径增量 ／ ｍｍ
Ｒｅｌａｔｉｖｅ
ｇｒｏｗｔｈ ｏｆ

ｇｒｏｕｎｄ ｄｉａｍｅｔｅｒ

叶干重 ／ ｇ
Ｌｅａｆ

ｂｉｏｍａｓｓ

茎干重 ／ ｇ
Ｓｔｅｍ

ｂｉｏｍａｓｓ

根干重 ／ ｇ
Ｒｏｏｔ

ｂｉｏｍａｓｓ

地上部分
干重 ／ ｇ

Ａｂｏｖｅｇｒｏｕｎｄ
ｂｉｏｍａｓｓ

根冠比
Ｒｏｏｔ⁃ｓｈｏｏｔ

ｒａｔｉｏ

ＣＫ １００ ８．９８±０．９２ａ ０．７７±０．１３ａ １．３８±０．１６ａ １．００ ±０．０８ａ １．０８±０．１５ａ ２．３８±０．２４ａ ０．４７±０．０９ａ

Ｌ１ ５５ １０．１８±１．０１ａ ０．１２±０．０３ｂ １．０±０．１５ａｂ １．０５±０．２５ａ １．３０±０．３３ａ ２．１５±０．４０ａｂ ０．６０±０．１１ａ

Ｌ２ ３０ ４．８０±１．９４ｂ ０．１１±０．０．３ｂ ０．７２±０．２０ｂ ０．６９±０．１５ａ ０．７７±０．２３ａ １．４１±０．３２ａｂ ０．５３±０．０８ａ

Ｌ３ １５ １．１２±０．４５ｂ ０．０９±０．０５ｂ ０．５９±０．０４ｂ ０．７０±０．０５ａ ０．６６±０．１７ａ １．２９±０．０９ｂ ０．５０±０．１１ａ

　 　 表中数值为平均值±标准误差，同一列不同的小写字母表示不同处理之间的差异（Ｐ＜０．０５）；ＣＫ：１００％自然全光照 １００％ ｎａｔｕｒａｌ ｆｕｌｌ ｌｉｇｈｔ；Ｌ１：

５５％自然全光照 ５５％ ｎａｔｕｒａｌ ｆｕｌｌ ｌｉｇｈｔ；Ｌ２：３０％自然全光照 ３０％ ｎａｔｕｒａｌ ｆｕｌｌ ｌｉｇｈｔ；Ｌ３：１５％自然全光照 １５％ ｎａｔｕｒａｌ ｆｕｌｌ ｌｉｇｈｔ

２．２　 光强对根系外部形态特征的影响

如图 １ 所示，木麻黄幼苗根系外部形态生长表现出明显规律性，细根（０＜ｄ≤０．５ ｍｍ）生长受限明显，除
Ｉ 级根尖数外，Ｉ 级根长、根表面积、根体积逐渐下降并在 Ｌ３ 降至最低；ＩＩ 级根表面积、根体积及根尖数虽然在

Ｌ１ 时较 ＣＫ 有所上升，但均不显著，整体上 ＩＩ 级根长、根表面积、根体积及根尖数与 Ｉ 级指标变化一致并在 Ｌ３
达到最小值。 适当的遮光促进粗根（ｄ＞２ ｍｍ）的生长，除 ＩＩＩ 级根尖数外，ＩＩＩ、ＩＶ 级各指标均表现为 Ｌ１＞Ｌ２＞
ＣＫ＞Ｌ３。 除 ＩＶ 级各指标及 ＩＩ 级根尖数外，Ｉ、ＩＩ、ＩＩＩ 指标间差异均达到显著水平（Ｐ＜０．０５）。

从根系形态指标总量来看，木麻黄幼苗根系各指标随光照强度的降低呈现“收缩加粗”趋势（图 ２）。 其
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图 １　 光强对不同径级木麻黄幼苗根系外部形态构建的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｄｉａｍｅｔｅｒ ｃｌａｓｓｅｓ ｏｆ

Ｃ．ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｅｅｄｉｎｇｓ

ＣＫ：１００％自然全光照；Ｌ１：５５％自然全光照；Ｌ２：３０％自然全光照；Ｌ３：１５％自然全光照；ｄ：根系径级

图 ２　 光强对木麻黄幼苗根系外部形态构建的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｅｘｔｅｒｎａｌ ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ｏｆ Ｃ．ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｅｅｄｉｎｇｓ

中木麻黄总根长逐渐下降，Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３ 下根长较 ＣＫ 降低 １５．４％、２２．７％、３０．３％；根平均直径和根体积则表现为

Ｌ２＞Ｌ３＞Ｌ１＞ＣＫ，处理间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 此外，根生物量、比根长、比表面积、根组织密度、根尖数随光

强下降呈现波动变化，但均不存在显著差异（Ｐ＞０．０５）。
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２．３　 光强对细根解剖结构的影响

在不同光强下不同径级解剖结构的响应不同（图 ３）。 随光限制加重，１ 级细根横截面积、根半径、表皮厚

度、维管柱面积、中柱占比、导管平均直径等指标逐渐下降，并均在 Ｌ３ 达到最小值（１５７９．２５ μｍ２、２２．０３ μｍ、
０．７３ μｍ、１１５．３９ μｍ２、０．０７、０．６６ μｍ），皮层细胞面积逐渐上升在 Ｌ３ 达到最大值 １４６３．８５ μｍ２，导管数量表现

为 ＣＫ＞Ｌ３＞Ｌ２＞Ｌ１，各指标间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。
ＣＫ 下 ２ 级细根横截面积、根半径、皮层细胞面积、皮层厚度、导管平均直径均在最高水平，但随光强下降，

其余处理横截面积、根半径、皮层细胞面积、表皮厚度较 ＣＫ 显著降低，而 ＣＫ 下维管柱面积和导管平均直径较

Ｌ１ 无显著差异，但 Ｌ２、Ｌ３ 较 ＣＫ 则明显下降；
Ｌ１ 下中柱占比、导管数量及 Ｌ２ 导管数量则较 ＣＫ 显著上升，其中 Ｌ１ 下中柱占比、导管数量达到最大值

（０．１９、１４．０９），且显著高于其他组（Ｐ＜ ０．０５）。 就 Ｌ１、Ｌ２、Ｌ３ 而言，横截面积、皮层细胞面积表现为 Ｌ３＞Ｌ２＞Ｌ１，
维管柱面积、中柱占比、导管数量则相反，具体表现为 Ｌ１＞Ｌ２＞Ｌ３。 此外，Ｌ１、Ｌ２ 及 Ｌ３ 中根半径有所波动变化

但均无显著差异（Ｐ＞０．０５），表皮厚度则逐渐下降并在 Ｌ３ 时达到最小值（０．４６ μｍ）。
随光照强度下降，３ 级细根的横截面积、根半径、皮层细胞面积表现为 Ｌ１＞Ｌ２＞Ｌ３＞ＣＫ，表皮厚度仅 Ｌ２ 较

ＣＫ 明显下降，其余处理较 ＣＫ 无显著差异（Ｐ＞０．０５）。 维管柱面积和中柱占比均在 Ｌ１ 达到最小值（４５７．６１４
μｍ２、０．０６７５），较 ＣＫ 明显下降，但随光强减弱程度加深，Ｌ２、Ｌ３ 维管柱面积和中柱占比较 ＣＫ 呈显著上升。 导

管数量则仅 Ｌ３ 较 ＣＫ 明显下降（Ｐ＜ ０．０５）。 ＣＫ 下导管平均直径与各处理间存在显著差异（Ｐ＞０．０５），并在 Ｌ２
时达到最小值 ０．７９ μｍ。

图 ３　 光强对木麻黄各级根系解剖结构的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｓｙｓｔｅｍ ａｔ ａｌｌ ｌｅｖｅｌｓ ｏｆ Ｃ． ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｅｅｄｉｎｇｓ
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２．４　 光强对细根 Ｃ、Ｎ 含量的影响

由图 ４ 看出，木麻黄幼苗 Ｃ、Ｎ 含量及 ＣＮ 比在不同光照处理下存在着明显的差异。 随光强下降，ＣＫ 至

Ｌ２ 时 ＴＣ 含量逐渐降低，而 Ｌ３ 下 ＴＣ 含量骤升并达到最高（３６３．９９ ｍｇ ／ ｇ）；Ｌ１ 的 ＴＮ 含量较 ＣＫ 有所下降但无

显著差异（Ｐ ＞ ０． ０５），但随光照减弱程度加深， ＴＮ 含量在 Ｌ２、 Ｌ３ 出现明显上升，并在 Ｌ３ 达到最大值

（１３．９３ ｍｇ ／ ｇ）。 Ｃ ﹕ Ｎ 在 ＣＫ 时最大（２７．７９），各处理较 ＣＫ 均显著下降（Ｐ＜０．０５），Ｌ２ 时达到最小值（２３．８４），
较 ＣＫ 下降 １４．２１％。

图 ４　 光强对木麻黄根系碳氮含量的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｙ ｏｎ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ Ｃ． ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｅｅｄｉｎｇｓ

３　 讨论

３．１　 光强对木麻黄生长、生物量积累及分配的影响

光照不足通过限制光合作用来胁迫植物，导致碳积累减少和生长速率减缓，甚至引起植株的死亡，但植物

也会通过表型可塑性、生物量变化来适应环境，增加生存率［２，４］。 适度遮荫下，木麻黄幼苗以株高生长来增加

获得更多光能的接触面积；但光限制过强，幼苗生长及形态调节能力减弱，捕获的光能量减少导致 ＣＯ２固定和

碳水化合物积累下降造成生长、发育受限［３５—３６］。 光照降低后植物生长能力减弱与有机物质减少是一个相互

影响的过程，叶片的发育不良将进一步导致光合能力的下降［２］。
植物生物量取决于提供给植物的光总量，而生物量分配的变化反映其生长或存活的策略［１］。 光资源减

少后，木麻黄生物量下降显著，但茎、根生物量下降幅度远小于叶。 平衡生长假说认为植物会将生物量优先分

配给当前处于生长资源限制的植物器官［３７］，而木麻黄幼苗对不同器官的碳分配策略似乎与此并不完全相同。
研究认为荫蔽下幼苗以纵向生长优先，并会牺牲叶的扩展将更多的生物量分配给茎的生长［２］。 光限制下根

冠比呈波动变化但并不显著，即不能改变木麻黄幼苗生物量的分配的总格局，这可能与木麻黄一直以来的生

活策略有关。 沿海土壤养分贫瘠，木麻黄必须不断更新细根，以利于吸收水分和养分，研究表明木麻黄群落生

物量研究中其茎、枝、根的生物量分配占比远大于叶［３８—４０］。 在过去的研究中也发现其它植物具有类似木麻黄

幼苗生物量分配方式即将更多的光合产物用于茎、根系储备而非生长［４１］，这对于幼苗存活到成年成为优势个

体具有重要意义。
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３．２　 光强对木麻黄根系外部形态的影响

光限制抑制木麻黄幼苗根系纵向伸长但促进横向生长。 根长、根表面积、根体积、根直径和根尖数等作为

衡量植物生长状态的重要指标，反映根系的延伸范围以及根系的发育状况等，并直接影响到地上部分的生长

和林木的抗逆性［４２］。 木麻黄幼苗总根长随光强降幅增大下降趋势愈加明显，原因是光照强度的改变会直接

影响光合产物向根系的运转，改变根系形态结构的建成［４３］；总根平均直径随光强的降低而增大，表明弱光胁

迫时，植物根系通过加粗根直径，提升根体积以增大吸水面积和内部通道，加大对土壤水分和养分的汲取与运

输，适应地上部分分配物质的减少以应对逆境条件［４４］。
光强变化引起根系不同径级的异质生长。 适度的遮荫，粗根生长有所促进，粗根长度、表面积、体积和根

尖数的上升有助于养分及水分的摄取运输；但细根表现相反。 一方面，根系被认为是光合产物的“汇” ［４５］，根
系呼吸是森林土壤中 ＣＯ２排出的主要手段，根系中细根的呼吸作用远高于粗根，细根生长速度快，在根系动态

变化过程中较为活跃，周转要消耗大量的碳，为适应光限制下碳源的减少，幼苗减缓细根生长发育避免过多的

呼吸作用消耗更多的能量［４６］。 另一方面，光照胁迫下木麻黄在根系构建上选择粗根而非细根，因为粗根较细

根有更长的寿命［４７］，动态变化较小。
此外，实验结果显示各处理间的总根尖数、比根长、比表面积及组织密度间差异未达显著水平可能是前者

主要受树种遗传物质控制，而后三者主要与根系干物质积累以及根长、根表面积及根体积变化相关，除自身特

性外，还与环境变化直接影响有较大关系［４］。

图 ５　 光强对木麻黄 １—３级根序解剖结构的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｐｉｃｔｕｒｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ａｎａｔｏｍｉｃａｌ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｏｆ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｔｏ ｔｈｉｒｄ ｏｒｄｅｒ ｒｏｏｔｓ ｏｆ Ｃ．ｅｑｕｉｓｅｔｉｆｏｌｉａ ｓｅｅｄｉｎｇｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｇｈｔ ｉｎｔｅｎｓｉｔｉｅｓ

１ 级和 ２ 级根系均于 ２０×０．４ 倍物镜下拍摄，３ 级根于 １０×０．２５ 倍物镜下拍摄

３．３　 光强对木麻黄根系解剖形态的影响

不同根序根系结构对光照强度的适应程度不同，应对策略不同（图 ３、图 ５）。 随着光限制的提升 １ 级细根

功能改变，幼苗 １ 级细根维管柱面积减少而皮层细胞面积的增加，幼苗 １ 级细根横向运输能力增强而纵向运

输能力减弱，下降的横截面积及表皮厚度使得细根更易进入小体积的土壤中探索并减少水分及养分进入木质

４８３４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

结构的障碍，中柱和导管结构上的改变意味 １ 级细根由运输转向吸收和存储养分转变［４８—４９］。
２ 级细根对不同程度光照响应不同，轻度光限制下 ２ 级细根在牺牲保护功能和存储功能的前提下保证养

分、水分运输效率，提高在土壤养分中汲取能力和向上运输能力，减小由光照降低导致的植物体内光合产物减

少的伤害，弥补植物各部分可用性物质分配比例不足；重度光限制变化与 １ 级细根相似，以维管柱面积和导管

直径下降及皮层面积上升有助于为后期生存和长期生长储存植物体内有机物质［４１，５０］。
３ 级细根在光限制下生长得到促进，光限制下 ３ 级细根半径增加，意味着 ３ 级细根获得更多资源，获得更

长的寿命［５１］。 轻度的光限制下 ３ 级细根增强皮层吸收功能但不改变维管柱结构的运输能力，仅导管直径下

降，与之相反则是导管数量有所提升，这种变化常见于植物应对逆境胁迫［５２］。 而整体变化说明伴随光限制的

加重幼苗依然稳定 ３ 级细根的发育，提升地下部分养分吸收能力的同时也加强运输能力以适应地面光合产物

减少的环境，这可能与 ３ 级细根为过渡根系在功能上具有多样性有关［４９］。 目前关于根系对光照环境变化的

响应规律及策略尚明确，木麻黄各级细根结构差异可能原因是光照强度调节植物体内生长素生成等间接影响

到根系结构变化［５３］。 Ｔｏｍáš Ｗ［５４］等研究表明光和细胞分裂素共同调节植物地上、地下器官发育的许多重要

方面，而在郁闭度由弱到强的光合适应梯度中，阴影叶输入的根源性细胞分裂素减少，致使其反应基因表达水

平降低，影响根顶端分生组织活性［５５］，抑制根系发育。
此外，各分级根系表皮、皮层、维管柱及导管组织发育程度除受到植株养分、水分的有效性利用影响外，还

与物种间的差异相关。 Ｈｏｎｇ［２１］等人对 ９１ 种植物细根进行解剖，其中草本植物随根序增加皮层厚度上升，而
白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）、水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｃｈｕｒｉｃａ）、黄檗（Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ）等 ９ 种乔木树种细根

皮层结构在前 ４ 级无显著差异，这意味着前 ４ 级根均为吸收根，一般认为随着根序增加，木本植物细根皮层细

胞逐渐减少 （或消失）， 中柱逐渐增加［２１，５６］， 而在 Ｖａｌｅｎｚｕｅｌａ Ｅｓｔｒａｄａ 等人［５７］ 对高丛蓝莓 （ Ｖａｃｃｉｎｉｕｍ
ｃｏｒｙｍｂｏｓｕｍ）研究发现，前 ３ 级根均未出现木质结构，因此不同物种间吸收和运输能力的根系所包括的根序范

围可能是不同的［４９］。 从解剖结果来看，伴随根序增加木麻黄幼苗直径增加、表皮变薄、皮层组织逐渐完善、维
管束退化、导管由宽导管变为窄导管、木质化程度减弱、代谢慢、养分吸收速率加快，功能由运输向存储及吸收

养分转变，这可能是木麻黄细根在光限制下变化的关键。
３．４　 光强对细根 Ｃ、Ｎ 浓度的影响

研究发现随光照强度下降，细根逐渐衰老且存在顺序性（低级根序碳水化合物浓度低而随根序增加碳水

化合物浓度增加），而在养分上细根的 Ｎ 含量明显提高［５８—５９］。 光限制下细根 ＴＣ 含量与根系形态变化相关，
当胁迫加重时，碳源减少让幼苗在构建形态选择粗根，而较粗的根木质化程度较高，根形态的构建需要更多的

Ｃ（图 ４） ［６０］。 ＴＮ 则是在 Ｌ２ 显著上升并于 Ｌ３ 达到最大（图 ４），充足的 Ｎ 素保证皮层组织构建，皮层作为初生

组织，内部含有大量以蛋白质形式存在的 Ｎ，在胁迫下增强细根的吸收及周转功能［９，６１］。 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［３３］，Ｃ、Ｎ 含量的变化与木麻黄根系幼苗存活具有

更重要的意义相符，这表明即使在 ＣＯ２固定减少和碳水化合物稀缺的情况下，幼苗仍将大量 Ｃ、Ｎ 分配给细根

以完成自身生长发育和植物养分供应。 以往研究显示 Ｃ ∶Ｎ 比与细根寿命呈正相关［６２］，而在碳氮比下降的情

况下意味着光合产物与呼吸作用间的不平衡，这将加快细根的衰老和死亡，表明光限制下细根受损和生长受

限是木麻黄幼苗生长缓慢甚至死亡的主要因素，并由此影响林下木麻黄自我更新。

４　 结论

木麻黄是强阳性树种，轻度遮荫有利幼苗生长，但弱光环境显著影响到正常生长。 轻度光限制促进株高，
但低于适宜光照时，植物生长势逐渐下降，株高增长率降低，不利于植株幼苗的生长和物质的积累。 根系形态

特征表现为轻度光限制下粗根生长有所提升，但伴随光限制加重，粗根、细根生长均受到抑制，幼苗通过增加

根系直径、向周围环境延伸，提高吸收能力。 光强减弱，１、２ 级细根由运输功能由吸收为主转为存储为主，根
系皮层细胞面积和减小维管柱面积增强；３ 级细根各项功能增强以提高植株储存有机质能力以维持正常生
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长。 整体上，木麻黄幼苗根系会采取“弱化吸收，强化储存”收缩型生长策略，通过增强根系直径、增大皮层细

胞或减小维管柱面积等增强储存能力的方式来应对恶劣环境。 光限制条件也会造成细根 Ｃ ﹕ Ｎ 的不平衡导

致细根受损和养分投入的浪费并最终影响林下幼苗成活。 因此，今后的经营管理策略上可以考虑空间上交替

进行适当的间择伐，维持林下适当的光照强度以利于林下苗木的天然自我更新，维持种群和群落的稳定性。
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