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石质山地主要树种根序功能性状分异的生态适应策略

韦柳端１，于　 淼１，林　 建２，杨智慧１，董天心１，户佐佑１，姜文珊２，徐程扬１，∗

１ 北京林业大学城市林业研究中心， 林木高效培育国家重点开放实验室， 森林培育与保护教育部重点实验室， 北京　 １０００８３

２ 南宁树木园， 南宁　 ５３００３３

摘要：测量两组根序（１—３ 级根和 ４—５ 级根）的 ７ 个功能性状，分析其在不同石砾含量梯度下的变化，以探讨观赏树种在石质

山地环境中，细根性状的变异及其适应策略。 结果表明：（１）随着石砾含量的增加，１—３ 级根的比根表面积（ＳＲＡ）和比根长

（ＳＲＬ）随石砾含量增加显著减少，而根直径（ＲＤ）、根组织密度（ＲＴＤ）和根碳含量（ＲＣＣ）显著增加。 ４—５ 级根序则相反，即随

石砾含量增加 ４—５ 级根的资源吸收能力增强；（２）不同根序在石砾含量梯度上表现为两个维度：ＰＣ１（占总变异的 ４９．０４％）由
“协作”梯度（与 ＲＤ 和 ＳＲＡ 相关）解释；ＰＣ２（占总变异的 １８．０８％）代表了一个资源获取梯度，与 ＲＴＤ 和根氮含量（ＲＮＣ）相关，
即获取⁃保守策略。 １—３ 级根序主要与 ＰＣ２ 有关，而 ４—５ 级根序在 ＰＣ１ 上得分更高。 （３）根系性状网络结构也随着石砾环境

梯度也相应发生变化，土壤石砾越多性状之间的相关性和连接性越强，同时 １—３ 级根序性状的网络结构比 ４—５ 级根序复杂；
总体而言，不同根序承担的功能不同，１—３ 级根倾向于“自己做”的资源获取策略，而 ４—５ 级根则更倾向于与菌根真菌合作的

资源保守策略。 在石质环境中根序发生功能转变，观赏树种利用低级根粗化而高级根细化的特殊根系性状可能更具有优势。
这些发现有助于更好地理解植物在石质土壤中的生存策略和机制，并为树木在石质山地区域的持续生存提供了理论依据。
关键词：石质山地； 根序； 根系功能性状； 根系经济谱； 适应策略
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土壤中广泛存在石砾（ＲＦｓ，直径大于 ２ ｍｍ 的颗粒），这一现象在山区尤为普遍［１］。 石砾含量（ＲＦＣ）对土

壤性质具有重要影响，例如土壤物理结构［２—３］、水分和养分有效性［４］以及微生物组成［５］。 这种影响进一步塑

造了植物根系的形态构建策略和资源觅食行为［６—７］。 研究表明，石砾形成的孔隙结构可降低土壤机械阻力，
促进根系延伸，但可能导致根系聚集生长［３］；另一方面，ＲＦＣ 通过改变土壤水文过程［１］ 直接影响根系生长动

态［８］。 值得注意的是，作为植物吸收水分和养分的关键器官，细根（直径＜２ ｍｍ）在响应 ＲＦＣ 变化时表现出显

著的可塑性［７］，是根系中最活跃最敏感的部位［９］。 但是根系的分支结构、比根长、生理机能和菌根等细根功

能性状在不同土壤石砾条件下的变化，及其相关关系的认知还相当匮乏。 特别是关于不同根序功能性状沿

ＲＦＣ 的响应机制，现有研究仍存在显著空白。
细根执行多种重要功能，包括土壤资源的获取和储存［１０］。 近年来，细根功能性状的变异已成为研究热

点，旨在增强我们对植物地下吸收策略多样性的理解［１１］。 根系功能性状的变异通常反映了植物对不同环境

条件的适应策略，并在生长和生存之间表现出权衡［１２］。 以往的研究多基于直径临界值（根直径＜１ ｍｍ 或 ２
ｍｍ）来探讨环境胁迫对细根性状的影响。 然而，最近的研究表明，直径＜１ ｍｍ 或 ２ ｍｍ 的根包含多个具有不

同性状和功能的根序［１３］。 重要的是，不同根序的细根在形态、结构和生理上存在显著差异。 通常，前 １—３ 级

具有较高的比根长和氮浓度，以及较低的根组织密度，被划分为吸收根，而较高等级的运输根则主要用于储存

和运输［１４—１６］。 根序和功能方法已被证明是根功能的最佳代理指标。 因此，为了更好地理解根的形态功能关

系，有必要量化和整合不同根序的生理和形态特征。 近年来，吸收根（如 １—３ 级根）和运输根（较高等级根）的
觅食策略已在纬度梯度、不同林分和物种间进行了分析［１７—１８］，低等级和高等级根的功能特征可能依赖于环境因

素［１９］。 因此，理解不同根序性状在环境梯度上的分布模式可能为植物在环境胁迫下的适应过程提供见解。
植物根系功能性状的变异反映了不同环境适应策略之间的权衡［１１］，这些策略直接影响植物的生长和生

存［２０］。 这种权衡表现为植物在资源分配上的优化，即在资源获取效率与组织寿命之间寻求平衡，形成所谓的

“快⁃慢”经济谱［２０—２１］。 虽然这一框架在叶片水平已得到充分验证［２１］，但其在根系中的适用性仍存在争

议［１１］。 一些研究支持单维经济谱的研究认为，根系性状沿“获取⁃保守”轴呈现连续变异［２２—２３］，而另一些主张

多维性的研究，强调根系策略的复杂性［２４—２５］。 最近，研究提出了“根系经济空间”的二维空间［１０—１１，２６］。 在这

个二维空间中，第 １ 条变异轴反映经典的“快⁃慢”资源利用权衡，而第 ２ 条轴被定义为“协作”梯度，从不依赖

菌根真菌吸收水分和养分的高比根长和短寿命物种（“自己做”策略）到单位根长投资质量更高的根系（低比

根长），通过与菌根真菌的共生关系外包资源吸收，以此作为增强养分吸收的一种手段。 这种“协作”策略对

根系具有形态和功能影响，因为直径较大的植物更依赖菌根真菌来获得有效的资源［２６］。 尽管这些观点并不

相互排斥，但之前的研究主要集中在单一或吸收根上，因此可再生能源中不同根序的资源获取策略仍然不清

楚或未被探索。
中国北方浅山丘陵地区的生态保护和绿化建设是未来发展的重要方向。 然而，该区域土壤类型以沙壤土

为主，土层浅且石砾含量高，加之降水量少，土壤保水能力差，导致土壤干旱、贫瘠，对林木生长极为不利。 元
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宝枫（Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ）、黄栌（Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ）、栾树（Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ）、栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ）、山杏

（Ｐｒｕｎｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃａ）和山桃（Ｐｒｕｎｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）等观赏树种是该区域主要的园林绿化优势树种，在北京周边浅山

区的生态功能和美学功能中发挥了重要作用［２７］。 然而，关于这些树种根系如何适应石质土壤的研究尚不充

分，特别是在不同根序水平上。 在本研究中，以北京典型浅山区石质山地观赏树种为研究对象，分析其根系对

石质山地的适应对策。 通过设置不同石砾含量梯度（１０％—２５％、２５％—４０％、＞４０％），观察不同根系性状的

变化。 为了比较具有相似功能的细根，本文将细根分为两个根序组（１—３ 级根和 ４—５ 级根）。 本文的研究目

标是：（１）探讨不同根序是否采取不同策略应对环境胁迫；（２）细根的性状网络结构是否在不同石砾含量环境

中随根序变化而发生转变；（３）在富含石砾的贫瘠环境中，不同根序是否存在多维根经济谱。

１　 材料与方法

１．１　 试验材料

研究区域位于北京鹫峰国家森林公园（４０°０２′５６″—４０°０４′１７．５３″Ｎ，１１６°０３′３３″Ｅ—１１６°０６′２５″Ｅ），海拔范

围为 １００—１１５３ ｍ。 研究区域气候属于温带湿润季风气候区，年平均气温为 １２．５℃，年平均日照时数为 ２６６２
ｈ，年平均降水量为 ６２８．９ ｍｍ，无霜期为每年 ２１１ ｄ。 该地区岩石层从低到高依次交错分布，主要有花岗岩、石
灰岩、凝灰岩、砂岩及砾岩等，鹫峰国家森林公园中上部自然灌丛下土壤和下部人工混交林下土壤颗粒组成以

及土壤骨骼颗粒均相似，土壤质地均为粉砂壤土，骨骼颗粒均以石英为主［２８］，不同植被群落土壤石砾含量、土
壤孔隙度、土壤饱和导水率等差异较大［２９］。

基于树种在区域内的相对丰富度及其对环境胁迫的耐受性特征，研究主要选择了北京市浅山区使用频率

较高、观赏价值较高的元宝枫、黄栌、栾树、栓皮栎、山桃和山杏作为研究对象。 元宝枫耐旱性强，适应多种土

壤条件，在低海拔至中海拔石质山地均有分布；黄栌秋季叶色艳丽，耐贫瘠，常见于阳坡和半阳坡；栾树树冠开

展，抗逆性强，在干旱石质山地仍能正常生长，但更倾向分布于山脚等土壤相对肥沃；栓皮栎深根性树种，耐
旱、耐寒，在中海拔山地形成稳定群落；山桃和山杏早春开花，适应性强，在石质坡地及林缘广泛分布。 这些树

种在区域内占据较高的种群密度，能够较好地代表该地区观赏树种的总体分布特征。
１．２　 方法

１．２．１　 采样方法

考虑到不同区域土壤石砾含量的差异，本研究采用微立地空间采样方法，选择具有不同裸岩比例、坡向、
坡度和坡位，但林龄和林分密度相对一致的样地。 所有样地均为中龄林，林分郁闭度保持在 ０．６—０．８ 之间。
在每个样点同种树种选择 ３ 株生长健壮、无病虫害的标准平均木进行根系采样。 从树冠垂直投影的外缘向树

干方向采集，并尽可能保持根系完整（包括 ５—７ 级根序）。 根据颜色和与粗根的连接情况，识别目标树种的

根系。 同时，在根系取样点采集 ３ 份 ０—５０ ｃｍ 的混合土壤样品。 最终，共挖掘了 １９８ 个样方，研究树种树木

特征和样地量见表 １。 挖取的根系样品存放于自封袋中，土壤样品则放入密封袋中，随后带回实验室进行进

一步处理。

表 １　 研究树种树木特征统计

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｒｅｅ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｆｏｒ ｔｈｅ ｓｔｕｄｉｅｄ ｓｐｅｃｉｅｓ

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

树高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

胸径
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

冠幅
Ｃｒｏｗｎ ／ ｃｍ

样地数量
Ｐｌｏｔｓ ｎｕｍｂｅｒ ／ ｍ

元宝枫 Ａｃｅｒ ｔｒｕｎｃａｔｕｍ １２．６±２．７ １０．８±１．５ ６．５±１．７ ３７
黄栌 Ｃｏｔｉｎｕｓ ｃｏｇｇｙｇｒｉａ ５．６±０．８ ９．５±２．０ ３．４±０．９ ３５
栾树 Ｋｏｅｌｒｅｕｔｅｒｉａ ｐａｎｉｃｕｌａｔａ １１．４±１．５ １５．５±３．２ ７．５±２．６ ３５
栓皮栎 Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ １４．０±３．７ １６．８±１．８ ５．０±１．６ ３８
山桃 Ｐｒｕｎｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ ５．６±１．５ ８．５±１．５ ２．５±０．８ ３４
山杏 Ｐｒｕｎｕｓ ｓｉｂｉｒｉｃａ ６．５±１．０ ８．０±２．０ ３．７±１．０ １９
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１．２．２　 石砾含量梯度的划分

石砾是指粒径在 ２—７６ ｍｍ 之间的粗颗粒［３］。 土壤样品经自然风干后，通过 ２ ｍｍ 筛网筛分，采用称重法

测定石砾含量（ＲＦＣ）。 石砾含量梯度设置基于样地调查结果，样地 ＲＦＣ 范围为 １０％—６０％。 本研究设置了 ３
个石砾含量梯度：Ｒ１（石砾含量 １０％—２５％）、Ｒ２（石砾含量 ２５％—４０％）和 Ｒ３（石砾含量＞４０％）。
１．２．３　 林木根系性状的测定与计算

在实验室中，细根保存在去离子水中。 使用镊子小心地将较大的完整根从土壤中取出，并用刷子清除根

上残留的土壤，随后按照 Ｐｒｅｇｉｔｚｅｒ 等［３０］的方法进行分级。 细根被分为五个根序（１—５ 级）。 最远端没有分支

的根尖被定义为一级根，两个一级根相交的根为二级根，三级至五级根依次类推，即两个 Ｎ 级根交汇形成的

根段定义为（Ｎ＋１）级根。 例如，两个二级根交汇形成三级根，两个三级根交汇形成四级根，以此类推。 此外，
由于根断裂后难以确定根序，采用形态相似性原则进行根序划分，即通过比较断裂根段的直径和长度特征与

完整根系中已确定根序的对应部位进行匹配［１６］。
随后，对根进行扫描，使用 ＷｉｎＲＨＩＺＯ ２０１７ａ 版软件分析捕获的图像，以确定根的根面积（ＲＡ）、根直径

（ＲＤ）、根长（ＲＬ）和根体积（ＲＶ）。 扫描后，将特定根序的单个根在 ６５℃下烘干 ４８ ｈ，称重，以获得每个根序的

生物量（ＲＢ）。 根氮含量（ＲＮＣ）、根磷含量（ＲＰＣ）和根碳含量（ＲＣＣ）使用 ＣＨＮＯＳ 元素分析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｌ
Ａｎａｌｙｚｅｒ Ｖａｒｉｏ ＥＬ ＩＩＩ）进行分析，相关性状测量、计算方法见表 ２。

表 ２　 细根功能性状（及其缩写）、计算和单位

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ （ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ） ｏｆ ｆｉｎｅ ｒｏｏｔｓ， ｔｈｅｉｒ ｓｔｒａｔｅｇｉｅｓ， ａｎｄ ｕｎｉｔｓ

根系性状
Ｒｏｏｔ ｔｒａｉｔ

缩写
Ａｃｒｏｎｙｍ

计算方法
Ｃｏｍｐｕｔａｔｉｏｎａｌ ｍｅｔｈｏｄ

单位
Ｕｎｉｔ

形态性状 根直径 ＲＤ 扫描 ｍｍ

Ｍｏｒｐｈｏｌｏｇｙ ｔｒａｉｔｓ 比根长 ＳＲＬ ＲＬ ／ ＲＢ ｃｍ ／ ｇ

比根表面积 ＳＲＡ ＲＡ ／ ＲＢ ｃｍ２ ／ ｇ
根组织密度 ＲＴＤ ＲＢ ／ ＲＶ ｇ ／ ｃｍ３

化学性状 根系碳含量 ＲＣＣ 元素分析仪 ｍｇ ／ ｇ

Ｃｈｅｍｉｃａｌ ｔｒａｉｔｓ 根系氮含量 ＲＮＣ 元素分析仪 ｍｇ ／ ｇ

根系磷含量 ＲＰＣ 元素分析仪 ｍｇ ／ ｇ

１．３　 数据处理

为了避免物种遗传因素引起的差异和维度差异引起的干扰，分别计算每个树种各性状的算术平均值，将
该树种每个个体的性状实测值除以其对应性状的均值，来进行标准化［３１］。 使用 ＳＰＳＳ ２３．０ 中的 ＡＮＯＶＡ 检验

分析 ３ 个石砾含量梯度之间根序性状的显著性差异，使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 软件拟合根系性状与石砾含量的线性

回归模型并绘制拟合线。
为了表征环境间和根序间的性状网络结构，使用 Ｒ⁃ ４．３．３ 软件中的 ＩＧＲＡＰＨ 包计算 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数并

绘制性状网络图。 使用 Ｒ⁃４．３．３ 软件中的 ｐｓｙｃｈ 包进行主成分分析（ＰＣＡ），此外，使用多重比较计算不同根序

在 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 轴上的差异，并通过 ｇｇｐｌｏｔ 包进行可视化［１３］。

２　 结果与分析

２．１　 根系性状随根序和石砾含量的变异

石砾含量、根序及其交互作用对根系形态和化学性状有显著影响（Ｐ＜０．０５）（表 ３）。 随着根序的增加，细
根的形态和化学性状表现出不同的变异模式（图 １）。 ＳＲＬ、ＳＲＡ、ＲＮＣ 和 ＲＰＣ 随根序增加而减少，而 ＲＤ、ＲＴＤ
和 ＲＣＣ 随根序增加而增加。 在两组根序中，１—３ 级根的 ＳＲＡ 和 ＳＲＬ 随石砾含量增加显著减少，而 ＲＤ、ＲＴＤ
和 ＲＣＣ 显著增加。 然而，４—５ 级根的这些性状与 １—３ 级根相比，随石砾含量增加呈现相反的变化趋势。 对

于 ＲＮＣ 和 ＲＰＣ，两组根序表现出相同的变化趋势，即随石砾含量增加逐渐增加。
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表 ３　 根序和石砾含量对根功能性状影响的方差分析（ＡＮＯＶＡ）

Ｔａｂｌｅ ３　 ＡＮＯＶＡ ｏｎ ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ ａｎｄ ＲＦＣ ｏｎ ｔｈｅ ｒｏｏｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｆ

根系直径 ＲＤ 比根长 ＳＲＬ 比根表面积 ＳＲＡ 根系组织密度 ＲＴＤ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

根序 Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ １ １０４８．９７６ ＜０．００１ １０９５．８２８ ＜０．００１ １０９１．０９４ ＜０．００１ ６０．４２９ ＜０．００１

石砾含量 ＲＦＣ ２ ２．４５０ ０．０８８ ４．２０６ ０．０１６ ６．３４２ ０．００２ １．３２３ ０．２６８

根序×石砾含量 Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ×ＲＦＣ ２ ３．５０９ ０．０３１ ４．１５３ ０．０１７ ６．７０１ ０．００１ １．１３７ ０．３２２

变异来源
Ｓｏｕｒｃｅ ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｆ

根系碳含量 ＲＣＣ 根系氮含量 ＲＮＣ 根系磷含量 ＲＰＣ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

根序 Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ １ ９．５２７ ０．００２ ６．９０４ ０．００９ ３１．６０７ ＜０．００１

石砾含量 ＲＦＣ ２ ３．０９３ ０．０４７ ３．６１８ ０．０２８ １．８０２ ０．１６７

根序×石砾含量 Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ× ＲＦＣ ２ １．１０５ ０．３３２ ０．１６８ ０．８４６ １．７７３ ０．１７２

　 　 功能性状的缩写定义见表 ２；ＲＦＣ： Ｒｏｃｋ ｆｒａｇｍｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ

图 １　 １—３级根和 ４—５级根功能性状沿石砾含量梯度的变异

Ｆｉｇ．１　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ ｏｆ １ｓｔ—３ｒｄ ａｎｄ ４ｔｈ—５ｔｈ ｏｒｄｅｒ ｒｏｏｔｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ＲＦＣ ｇｒａｄｉｅｎｔ

Ｒ２ 和 Ｐ 值分别表示线性回归的决定系数和显著性水平；灰色阴影部分表示拟合线的 ９５％置信区间

２．２　 不同根序的根经济谱特征

主成分分析（ＰＣＡ）揭示了两种不同根序在不同石砾含量梯度性状值的资源利用策略（图 ２）。 ＰＣ１ 和

ＰＣ２ 分别解释了性状变异的 ４９．０４％和 １８．０８％（图 ２）。 根性状对 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 轴均有显著贡献（表 ４）。 具体

而言，ＲＤ 和 ＳＲＡ 对 ＰＣ１ 轴有显著影响，表明存在 ＲＤ⁃ＳＲＡ 权衡轴（图 ３；表 ３）。 代表“自己做”策略的性状值
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（如 ＳＲＡ 和 ＳＲＬ）随根序增加而减少，而代表“协作”策略的性状值（如 ＲＤ 和 ＲＴＤ）则增加（图 ２；表 ４）。 ＲＴＤ
和 ＲＮＣ 对 ＰＣ２ 轴有显著影响，表明存在 ＲＴＤ⁃ＲＮＣ 权衡轴（图 ２）。 代表资源获取的性状值（如 ＲＮＣ）随根序

增加而减少，而代表保守策略的性状值（如 ＲＴＤ）则增加（图 ２；表 ４）。

图 ２　 根系功能性状的主成分分析（ＰＣＡ）

Ｆｉｇ．２　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｒｏｏｔ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｔｒａｉｔｓ．

表 ４　 单个性状与 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 得分的双变量关系

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｂｉｖａｒｉａｔｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｉｎｄｉｖｉｄｕａｌ ｔｒａｉｔｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｃｏｒｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ＰＣ１ ａｎｄ ＰＣ２ ｉｎ ｒｏｏｔ ｅｃｏｎｏｍｉｃｓ ｓｐｅｃｔｒｕｍ

ＲＤ ＳＲＬ ＳＲＡ ＲＴＤ ＲＣＣ ＲＮＣ ＲＰＣ

ＰＣ１ ０．８７７∗∗ －０．９４０∗∗ －０．９７３∗∗ ０．６３７∗∗ ０．１８７∗∗ －０．２８０∗∗ －０．５５３∗∗

ＰＣ２ －０．２６２∗∗ ０．０８４ －０．０２３ ０．４０１∗∗ －０．７２５∗∗ －０．７４８∗∗ －０．０７３

　 　 ∗ Ｐ＜０．０５， ∗∗ Ｐ ＜ ０．０１

不同根序在 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 轴上的得分存在显著差异（Ｐ＜ ０．０５）（图 ３）。 ４—５ 级根在 ＰＣ１ 轴上得分较高，
而 １—３ 级根在 ＰＣ２ 轴上得分较高。 两组根序的分布逐渐从一侧向另一侧移动（图 ２）。 不同根序（种间变

异）沿 ＲＤ⁃ＳＲＡ 轴的分布呈现东南⁃西北趋势。 每个根序的分布（种内变异）沿 ＲＴＤ⁃ＲＮＣ 轴呈现西南⁃东北方

向，且两种分布之间存在正交性。 另外，１—３ 级根序性状沿 Ｒ１、Ｒ２、Ｒ３ 梯度逐渐向高 ＲＤ、ＲＴＤ 一侧移动，４—
５ 级根则随石砾含量增加的梯度逐渐向高 ＳＲＡ、ＳＲＬ 一侧移动（图 ２）。
２．３　 不同根序性状网络结构随石砾含量的变化

在 ３ 个石砾含量梯度之间，不同根序的形态和化学性状均存在显著相关性（Ｐ＜ ０．０５），但它们具有不同的

网络结构（图 ４、表 ５）。 具体而言，随着 ＲＦＣ 的增加，无论是细根还是粗根，性状连接性及其相关性逐渐增强。
根序形态和化学性状之间的网络结构在第 ３ 个 ＲＦＣ 梯度（Ｒ３）中最为复杂，其次是第 ２ 个梯度（Ｒ２），而第 １
个 ＲＦＣ 梯度（Ｒ１）的相关性结构最为简单。

在两组根序中，在相同环境下 １—３ 级根的显著相关性大于 ４—５ 级根，同时较低等级根的性状间具有更

强的相关性，在不同环境间其相关性强度依次为 Ｒ３、Ｒ２ 和 Ｒ１（图 ２、表 ４）。 例如，无论是低级根还是高级根，
性状 ＳＲＬ 和 ＳＲＡ 的连接性网络指标逐渐增大，在 Ｒ３ 中的连接性和中心性达到最大，同样其他指标也随着石
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砾含量的增多而增大。 另一方面，ＳＲＡ 是所有性状中中心性最高的性状，其次是 ＳＲＬ。 这两个性状彼此呈正

相关，并与 ＲＴＤ 和 ＲＤ 紧密相关。 令人惊讶的是，ＲＴＤ 和 ＲＤ 呈负相关。

图 ３　 不同根序在 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 轴上的差异

Ｆｉｇ．３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒｓ ｏｎ ｔｈｅ ＰＣ１ ａｎｄ ＰＣ２ ａｘｅｓ

∗：表示两组根序之间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

表 ５　 不同根序在石砾含量梯度下的性状连接性网络指标比较

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｍｐａｒｉｓｏｎ ｏｆ ｔｒａｉｔ ｃｏｎｎｅｃｔｉｖｉｔｙ ｎｅｔｗｏｒｋ ｍｅｔｒｉｃｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒｓ ａｃｒｏｓｓ ｇｒａｖｅｌ ｃｏｎｔｅｎｔ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

根序
Ｒｏｏｔ ｏｒｄｅｒ

性状
Ｔｒａｉｔ

Ｒ１ Ｒ２ Ｒ３

度数中心
Ｄｅｇｒｅｅ

加权中心
Ｓｔｒｅｎｇｔｈ

接近中心
Ｃｌｏｓｅｎｅｓｓ

度数中心
Ｄｅｇｒｅｅ

加权中心
Ｓｔｒｅｎｇｔｈ

接近中心
Ｃｌｏｓｅｎｅｓｓ

度数中心
Ｄｅｇｒｅｅ

加权中心
Ｓｔｒｅｎｇｔｈ

接近中心
Ｃｌｏｓｅｎｅｓｓ

１—３ 级根 ＲＤ ３ ２．９８ １．７３ ２ ２．７９ ０．２８ ３ ２．７２ ０．２９

１ｓｔ—３ｒｄ ｏｒｄｅｒ ｒｏｏｔｓ ＳＲＬ ２ ２．９２ １．９４ ３ ３．８９ ０．３３ ５ ４．６３ ０．３９

ＳＲＡ ４ ３．５４ １．８５ ６ ５．７０ ０．４２ ５ ４．８８ ０．４０

ＲＴＤ ３ ２．４８ １．５５ ３ ２．２０ ０．２５ ３ ３．１５ ０．３３

ＲＣＣ ２ ０．８９ ０．７７ ３ ２．１６ ０．２４ ３ １．５６ ０．２１

ＲＮＣ ０ ０．００ ０．００ １ ０．７８ ０．２２ ４ ２．５２ ０．２６

ＲＰＣ ０ ０．００ ０．００ ４ ２．６２ ０．２８ ３ １．８４ ０．２２

４—５ 级根 ＲＤ ３ ３．３２ １．９３ ５ ３．９６ ０．２９ ３ ３．４５ ０．３０

４ｔｈ—５ｔｈ ｏｒｄｅｒ ｒｏｏｔｓ ＳＲＬ ２ ３．１６ ２．１８ ３ ３．５０ ０．２９ ５ ５．４９ ０．３８

ＳＲＡ ４ ４．１３ ２．１８ ４ ３．８９ ０．２８ ６ ５．３６ ０．３４

ＲＴＤ ３ ２．２３ １．５５ ４ ３．０３ ０．２８ ３ １．６５ ０．２３

ＲＣＣ １ ０．４３ ０．６５ ３ １．５３ ０．１７ ５ ３．４４ ０．２９

ＲＮＣ ３ １．５２ １．１３ ３ １．８０ ０．２０ ４ ２．８２ ０．２７

ＲＰＣ ０ ０．００ ０．００ ２ ０．８９ ０．１５ ６ ４．１４ ０．３４

３　 讨论

３．１　 根序异质性与石砾含量梯度下的性状变异

植物根系构成一个高度分支的层级系统，从低等级的细根到高等级的粗根，在结构和功能上呈现显著的

异质性［１５］。 直径小于 ２ ｍｍ 的细根寿命存在显著差异，这是由于根序的不同［３２］。 研究表明，ＲＤ 和 ＲＴＤ 在高

级根序中较高（图 １）。 ＲＤ 作为构建成本的关键指标，细根直径大一般与资源利用慢［２２］、储存和水分运输能

力强［３３］和高度依赖菌根获取土壤资源有关［２６］；ＲＴＤ 作为机械强度与防御能力的表征［３４］；而 ＳＲＬ 和 ＳＲＡ 作
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图 ４　 １—３级根和 ４—５级根在 ３ 个石砾含量梯度下的性状相关性网络

Ｆｉｇ．４　 Ｔｒａｉｔ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ １ｓｔ—３ｒｄ ａｎｄ ４ｔｈ—５ｔｈ ｏｒｄｅｒ ｒｏｏｔｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ＲＦＣ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

为资源获取效率的典型指标［２７］，在低级根中较大（图 １）。 这种模式表明，高等级根在分配资源时需要更多的

干物质投资以提高 ＲＴＤ，以储存和运输养分［３４］。 随着根序的增加，ＲＰＣ 和 ＲＮＣ 含量减少，而 ＲＣＣ 含量增加

（图 １）。 低 ＲＮＣ 和 ＲＰＣ 含量通常与保守资源利用策略相关，反映较低的代谢活性和较长的寿命；而高氮磷

含量则指示快速养分周转和短期投资策略。 ＲＣＣ 含量的增加与结构化合物（如木质素、纤维素）的积累相关，
增强根的持久性和抗分解能力［３５］。 另一方面，与较细的吸收根相比，较粗的吸收根具有更高的活性碳，这些

活性成分可以储存在其厚根皮层中，因为这些化合物更多地用于构建结构组织，导致根系活性降低和寿命延

长［３６］。 显然，细根形态和功能的差异主要由根系直径和根序的差异引起［３７］。
种植于贫瘠生境中的植物群落表现出与土壤稀缺耐受策略相关的根系性状，例如较高的 ＲＴＤ 和

ＲＣＣ［２７］，这种变化可能与周转率较低或根系寿命较长有关［３８］。 研究发现，为了最大化资源利用，具有较高

ＳＲＬ 的植物通常具有较大的根表面积、更多的细根和较低的 ＲＴＤ。 然而，这可能导致根系对环境胁迫的防御

能力下降［３９］。 在本研究中，随着石砾含量的增加，１—３ 级根倾向于具有较大的 ＲＤ 和较少的 ＳＲＡ 和 ＳＲＬ
（图 １），这阻碍了根系在紧实土壤中的延伸和资源获取［８，４０］，从而导致在贫瘠土壤中的觅食性状降低。 增加

细根通常被认为是扩大根系表面积和增强土壤资源获取能力的有效策略。 然而，当土壤结构不利（如紧实土

壤）阻碍细根形成时，低等级根可能无法穿透土壤，导致细根发育受限［４１］。 在富含石砾的土壤中，由于水分可

用性较低，低等级根的粗化可能更有利于穿透紧实土壤并具有较强的防御能力［４２］。 同时，为了弥补低等级细
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根减少导致的资源获取效益降低，高等级根会在土壤资源稀缺的情况下增加其根长和根面积（图 １；图 ２），从
而在单位碳投资下探索更大的土壤体积［４３］。 此外，在石砾含量多的土壤环境中，高根序根系具有较低的 ＲＣＣ
和较高的 ＲＮＣ 及 ＲＰＣ，以增加根系活力并增强获取土壤资源的能力。 同时，较大的根直径能够刺激菌根共

生，较粗的根通常通过真菌菌丝获取高土壤资源相关［４４］。 因此，这种低等级根粗化而高等级根细化的特殊根

性状在石质环境条件下更具有优势。
３．２　 在石质环境中的不同根序存在策略分化

根经济谱反映了根系对环境胁迫和资源可用性变化的权衡［２３］。 与地上环境相比，根系必须在更复杂的

地下环境和资源分布模式中发挥作用，这可能导致多维根经济谱的形成，从而实现资源和养分的快速运输与

储存［４５—４６］。 地下部分的多维特征可能源于根系在植物功能中扮演的多重关键角色［４７］。 总体而言，不同根序

根系存在多维根经济谱。
根据根系经济谱理论，植物通过协调形态⁃化学性状的多维变异来适应不同的资源策略，其中种间变异通

常反映系统发育约束下的长期适应，而种内变异则体现个体对异质环境的短期可塑性响应［２０，２５］。 在多维根

经济谱中，种间变异（１—３ 级根到 ４—５ 级根）和种内变异（根序内）表现出不同的模式（图 ２）。 根直径和比根

面积的变异在不同根序间的性状变异中起主导作用。 具体而言，根序变异在 ＰＣＡ 空间中主要沿“菌根协作⁃
自主获取”梯度（ＲＤ⁃ＳＲＡ 轴）呈现“东南⁃西北”方向分布（图 ２）。 高级根（４—５ 级）位于高 ＲＤ 一端，表现出较

大的直径和较低的表面积，这种结构特征与其依赖菌根共生体获取养分的协作策略相一致［２６］。 粗根通过增

加碳投入构建稳定的皮层结构，为菌根定殖提供物理空间，实现“外包式”的养分获取［４８］。 相反，低级根（１—
３ 级）位于高 ＳＲＡ 一端，具有更小的 ＲＤ 和更大的 ＳＲＡ，反映了其通过自主增生吸收根毛和表皮细胞来直接探

索土壤养分的策略［２４］。 这种“自己做”的策略虽然碳投入较低，但需要承担更高的表皮细胞周转成本［１５］。 相

比之下，种内变异主要沿“代谢快慢”梯度（ＲＮＣ⁃ＲＴＤ 轴）呈现“西南⁃东北”方向分布（图 ２）。 这一梯度符合

经典的经济谱系预测，即根系通过权衡快速资源获取（高 ＲＮＣ）与持久性投资（高 ＲＴＤ）来适应不同的生境需

求，从而反映其生长和生存策略［４９］。 这也意味着，资源获取策略的差异是导致种间变异模式的关键因素。
３．３　 根序性状相关性对环境的依赖性

不同根序的形态和化学性状之间存在显著相关性，结合主成分分析（ＰＣＡ）轴上的多性状变异，共同决定

了资源分配模式的权衡（图 ２；图 ４）。 功能性状之间紧密协调，这与功能相似性假说一致［１３］。 研究表明，由于

环境约束的变化，性状之间的关系可能增强、减弱或解耦，从而导致器官内性状的调整［５０—５１］。
与大多数研究结果一致，ＳＲＡ 与 ＳＲＬ 呈正相关，但与 ＲＴＤ 和 ＲＤ 呈负相关，ＳＲＬ 与 ＲＤ 也呈负相关（图

４），表明根系资源获取、物质储存和防御能力之间存在协调关系［３４，５２］。 木本物种中的非线性关系可以调和当

前关于 ＲＴＤ 与 ＲＤ 关系的争议［５３］，即这两个性状之间存在负相关。 ＳＲＬ 可能与 ＲＴＤ 无关，这是因为随着根

直径的增加，根直径对 ＳＲＬ 的负面影响可能被 ＲＴＤ 对 ＳＲＬ 的潜在正面影响所抵消［５３］。 总体而言，ＲＴＤ 与

ＲＤ 之间的非线性关系可以解释 ＳＲＬ 与 ＲＴＤ 之间整体较弱的相关性，以及 ＳＲＬ 与 ＲＮＣ 之间的弱相关性。 此

外，ＳＲＬ 与 ＲＮＣ 之间的弱相关性以及 ＳＲＬ 与 ＲＤ 之间的强耦合也可以解释 ＲＤ 与 ＲＮＣ 之间相对较弱的相

关性。
在本研究中，两组根序的中心性状排序存在差异，细根的中心性状在不同根序间发生转变（图 ４、表 ５）。

低等级根相关性较强的原因可能是吸收根同时执行多种功能（如分泌、水分和养分吸收以及与固氮细菌或菌

根真菌的共生） ［３５］，这些功能可能导致性状之间存在较强联系。 此外，植物功能性状之间的关系容易受到环

境因素的影响［５２，５４］。 值得注意的是，在石砾含量高的胁迫环境中，根系性状相关性显著增强（图 ４）。 根性状

的相关性可能在不同环境约束下发生变化，因为性状沿环境梯度变化［３］。 这可能源于物理限制效应，石砾基

质增加机械阻力，迫使根系在形态构建上采取更协调的策略［４１］；石砾土壤通常伴随着更低的水分和养分有效

性，强化了“获取⁃保守”性状间的权衡压力［７］；其次，胁迫环境充当强选择过滤器，淘汰性状组合不协调的个

体，导致存活的植物表现出趋同的性状关联模式［５５］。 类似地，Ｄｗｙｅｒ 等［５６］和 Ｚｅｂａｌｌｏｓ 等［１９］的多元分析发现，
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植物性状之间的相关性具有环境依赖性，胁迫条件会加强这种关系。 这种环境依赖的性状相关性具有重要生

态意义，表明在胁迫条件下植物必须通过更精确的性状协调来维持适合度，同时也为理解环境梯度下植物适

应性策略提供了新视角。 总体而言，本文的研究表明了根系性状关系在局部尺度上的环境依赖性。

４　 结论

本研究分析了观赏树种在石质土壤中不同根序的形态和化学特征，以阐明不同根序对贫瘠环境的适应策

略。 结果揭示了石质山地观赏树种根系在形态和功能上的可塑性，以及不同根序在适应石质环境中的策略分

化。 １—３ 级根通过增加防御和物质储存能力来适应石砾含量增加带来的挑战，而 ４—５ 级根则通过增强资源

吸收能力来应对资源匮乏。 因此，在石质环境条件下，观赏树种利用低等级根粗化而高等级根细化的特殊根

系性状可能更具有优势。 这种策略分化通过多维根经济谱来实现，帮助植物权衡资源获取和储存，从而在石

质山地环境中生存。 两组根序分别位于二维经济谱的两侧。 １—３ 级根倾向于“自力更生”的资源获取策略，
而 ４—５ 级根则更倾向于与菌根真菌合作的资源保守策略。 石质土壤中根形态⁃功能的转变对性状权衡具有

重要影响，这些发现有助于我们更好地理解植物在石质山地环境中的生存策略和机制，并为该区域植被恢复

和生态建设提供理论依据。
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