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林木根系衰老研究评述

孙启祥,张建锋
(中国林业科学研究院林业所, 国家林业局林木培育实验室, 北京  100091)

摘  要:根系衰老是环境因素变化引起的其生理功能的衰退。目前, 对根系衰老的研究主要集中在整株水平和生

态系统水平上。在整株水平上,树木同化 C 的能力、C 在不同器官间的分配、尤其是在地上部分和地下部分间的分

配比例,对根的萌生和衰老起着重要作用; 地上部分的生长过程和健康状况也对根系的生长和寿命有很大影响; 当

树木的生长环境受到某种胁迫时,树木的抵抗力下降,容易招致病原菌的危害, 造成根系衰老和死亡。在生态系统

水平上,干旱洪涝、干扰等胁迫和树木 ) 土壤间的养分循环都会引起树木生长环境的改变, 对根系的衰老过程发生

作用 ;季节变化使树木的地上部分和地下部分的生理活动处于不同的旺盛期,从而使 C 的分配方式有些改变,影响

到根系的生长;土壤中养分的存在形式, 某些离子的浓度也直接影响到根的寿命; 病原菌对根系的危害与土壤中养

分含量变化有关。所以,衰老过程受环境条件的影响, 伴随着代谢, RNA 和蛋白质合成速率的下降和(或)膜与细

胞器结构的改变。
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Review of Study on Root Senescence of Trees

SU N Q-i xiang , ZHANG Jian- feng

( Resear ch Institute of For estr y , CAF, Silv icultural Laborator y of

Chinese State Fo restr y Ad ministr ation , Beij ing 100091, China)

Abstract: Roo t senescence means physio log ical function degr adation under envir onmental factor s change. At pr esent, the study

in this field focuses on the w hole tree level and ecosystem level. At w ho le tree level, roo t t urnover and senescence is mainly

concerned with t he capacity o f ca rbon fix ation and carbon allo cat ion among various o rg ans, especially the r atio betw een above-

and below ground sy stems; g rowth stag es and healthy state o f aboveg round parts are closely related t o roo t g rowth and longev-i

t y; w hen living surr ounding s o f tr ees ar e in some st ress, tree resistance gets w eak and is easily at tacked by pathogens resulting

out roo t ag ing and mo rtality . While at ecosystem level, stress such as drought, flooding , disturbance and nutrient cycling be-

tw een tree and so il w ill cause living conditions var iation and roo t senescence; seasonal change determines different metabolism

modal among above-and below g round sy st ems, and causes carbon allocation pat terns alt er ing, w hich affect r oot development

and g row th; differ ent nut rient elements and contents of some ions in soil also r esponse t o ro ot turnover and ag ing; ex istence o f

Rhizobium nodules and mycirr hizae can improve micro site env ironment of ro ot tips and helps it span life; pathogens damage on

roo ts is r elated to soil nutr itio n and has vital influence on ro ot longevit y. Thus ro ot senescence is a complex procedure, involved

with env ir onmental facto rs, metabo lism, RNA and protein synthesis rate decrease as well as membrane and/ or cell str ucture re-

construction.
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  根是树木的重要器官之一, 具有吸收、输送水分和无机

盐, 维持树体和土壤, 进行无性繁殖等作用。此外, 根部能

够产生细胞分裂素及其它生长调节物质,对地上部分的正常

生长发育和整个生物体的代谢活动有重要影响[ 1]。

根的萌发和衰老对植物的生长发育和繁殖在某种意义上

起着决定性的作用。根的衰老( senescence)指在环境因素影

响下, 根的功能衰退。与老化( aging )是两个不同的生理过程。

幼根也会产生衰老, 成熟的根才出现老化。衰老是由环境因

素引起的植物主动调节的过程, 而老化是由于年龄因素控制

的。许多没有达到老化阶段的细根产生衰老现象, 影响了树

木对养分和水分的吸收、C 分配格局以及生态系统中生物地

球化学循环。在树木细根进入衰老阶段后, 其吸收功能和呼

吸作用会减弱, 向根际溢泌的有机物数量减少, 而且处于衰

老阶段的细根,不再因为构建细根本身而消耗大量的 C。这

样, 细根衰老和周转就影响到根系向土壤中 C 的分配。根的

衰老主要表现在生理功能上, 通过分析测定其生理功能的变
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化可以判定是否衰老,从形态上不好分辨。

对树木来说,根是无性繁殖的重要材料, 生根又是插条

育苗、扦插造林、组培快繁育苗得以成功的必要前提; 同时,

树木茂盛发达的根系对于发挥防风固沙、保持水土的作用也

是十分有利的;再则, 根生长在地下 ,与土壤直接接触, 根生

长变化或许是地下环境变化的敏感标志。所以, 研究根系

衰老的机理和过程,不但可以监测树木和根际生态系统的健

康状况,而且对于育种、造林、生态、水土保持等林业工作具

有重要意义[2]。

在自然条件下,根生长在土壤中, 这为根衰老机理研究

增加了困难,不仅仅是因为到目前为止,尚不能对土壤中的

影响因素和变化过程进行直接观测, 而且在研究过程中, 作

为研究对象的一部分必须被破坏。所以, 在植物衰老研究

中,其他器官的研究比根衰老的研究进行的更深入[3]。尽管

如此,对根衰老的研究在影响因子、代谢变化、调控机制等方

面仍取得很大进展[4]。

目前,根的衰老研究主要集中在整株水平和生态系统水

平上,对单根衰老的研究很少[5~ 9]。所以, 本文重点阐述这

两方面的研究进展。

1  整株水平上根的衰老

在整株水平上,影响根衰老的因素主要有 C 分配、地上

部分生长状态和病原菌的发生状况。

1. 1  C 分配对根衰老的影响

尽管单根水平上毛根的衰老在很大程度上受到环境、生

物和非生物因素的影响, 但就整株树木而言, 根系萌发和生

长状况决定于树木对地下部分的支持能力。树木维持根系

正常发育和生长的能力既受到光合过程中积累的总 C 量的

影响, 又受到分配到地下部分 C 量的影响。植物同化 CO2

的能力由环境因素和生物因素调控, 如光照强度、有效光照

时间、土壤温度、湿度、营养状况、叶面积、呼吸速率等[ 10]。

对这些重要影响因子的研究已取得很大进展。

然而, 对植物体内 C 分配调控机理的研究尚未取得实

质性进展。代谢源 ) ) ) 代谢库假说受到比较广泛的重

视[11]。按照这一模型, 代谢源(光合器官)决定 C 转移、积累

的时间和数量;代谢库(根和其它非光合组织 )决定 C 分配

的途径和方式。库的能力定义为: 库的大小 @ 库的强度。

库的强度可以根据几个因素来确定, 包括组织生长速度、分

生组织的活性、组织内的呼吸速度和同化速率。通常认为,

在源与库之间有蔗糖产生时, 意味着 C 在转移, 因为蔗糖在

库的组织内代谢,有利于组织的继续生长和(或)分生能力的

提高,从而引起库强度的增强, 结果,使更多的光合产物向该

组织转移。当根受到环境因素的胁迫, 如干旱或营养不足,

其分生能力下降,库的强度也随之降低,这导致光合产物向

根的分配减少,最终造成根系衰老和死亡[ 12, 13]。

1. 2  地上部分生长状况在根衰老过程中的作用

支持单位叶片所需的适宜根数很难确定。这一最适值

应该决定着整株水平上根的衰老速率和萌发速率,因为碳水

化合物总量是有限的,并且它总是优先向光合组织转移[ 14]。

当一株植物每年同化的碳总量的 60% 多转移到根系中时,

介于支持足够的光合叶面积和维持营养吸收的根系吸收面

积之间的损耗 ) ) ) 收益比变得格外重要[15]。许多树种光合

产物向根中转移的比率较高, 相应地, 每年的生根率也高。

在常绿树为优势树种的林分中这种状况通常发生。这可看

作是对叶面积较少变化的一种适应[ 9]。在常绿树中,类似的

高的生根率也观测到。在此情况下, 更多的 C 似乎是用来

生产和维持营养吸收结构(即根系) , 而不是地上部分[ 16]。

对粗根和较小的根来说, 不包括很细的根, 根的总长度

明显地是与植物地上部分生物量有关。当根生长所需的光

合产物一定时, 根长度与茎直径间存在相关关系[ 17]。但是,

这种关系因树种而异, 没有通用的固定比率。其它的数据表

明地上部分与根分布之间的关系还有: ( 1)根长度与地上茎

直径间呈现正相关关系; ( 2)粗根的生长范围可以用地上茎

直径变化建立模型, 进行预测; ( 3)草本植物根长度、营养吸

收面积和地上生物量之间呈正相关[ 18] ; ( 4)根据树木地上生

长观测可以估计根的分布[ 10]。

树木地上部分和地下部分之间的相关性除受基因控制

外, 还受到碳水化合物在树体内合成、转移、分配、代谢等过

程的影响, 当地上部分生理活动旺盛时,对碳的需求增加, 碳

水化合物向地下部分的输送减少, 就可能诱发根衰老; 当地

上部分受到胁迫, 如机械损伤、污染等, 生理活动减弱或停止

时, 光合作用相应地衰退, 同化的总 C 量下降, 向地下部分

的分配也会减少, 自然地导致根系衰老。所以, 就整株树木

的根系衰老来说, 地上部分的作用非常重要。

1. 3 病原菌对根衰老的影响
有些真菌的攻击力很强, 能够危害健康树木,使其根大

量死亡。但是, 通常情况下是在其它因素降低了树木的抵抗

力之后, 病菌才能侵染, 致使根死亡。降低树木抵抗力的诱

因包括: ( 1)由于落叶或树冠退化, 碳水化合物的储存能力下

降或消失; ( 2)根系遭受物理伤害而变得脆弱; ( 3)树种和年

龄。

一些根腐真菌不能侵染健康的树木, 只有当树木受到某

种胁迫, 碳水化合物含量下降时,侵害才能进行, 引起根的衰

老或死亡[ 19]。另外, 细小木质根受到物理干扰如土壤中的

石块阻隔, 风吹造成的断根等,根系产生损伤。经常地,这些

伤口成为病菌侵染的突破口。

其它因素, 如专一真菌的攻击力、树种的内在抗性、树龄

等, 也都对木质根衰老的发生和衰老程度有重要影响。就树

龄而言, 当树木近成熟时,根腐菌引起的衰老更易发生,其原

因可能是可利用的碳水化合物含量下降, 不能保证相应化合

物的正常生产以修补最初受侵染的组织, 导致木质根抵抗力

下降。

2  生态系统水平上根的衰老

从前面的讨论中知道, 根的衰老过程很大程度上受环境

条件的影响, 根的寿命决定于分配到地下的碳水化合物含

量。但是, 在生态系统水平上,根系衰老取决于气候、季节、

生态系统类型、立地质量、抚育管理和干扰等。在这一尺度

上,定量研究毛根衰老过程和速率需要对生根、根生长、C 和

其它营养对根生长的影响等生理活动进行评估。从另一方

面看, 这些生态生理过程提供的信息有利于评价经营活动的

效果, 如施肥、灌溉、采伐等, 以及干扰如污染、病虫害、林火

对生态系统健康的影响进行数量化分析。

2. 1 非生物胁迫对根系衰老的影响
2. 1. 1 干旱、洪涝和积水土壤

在进行水分可利用性田间试验中发现毛根对土壤水分
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含量变化有明显的反应。据观测, 在降雨极少时期, 树木的

毛根大量死亡。一般情况是在干旱季节毛根停止生长, 当水

分条件改善时, 又开始恢复生长[ 15]。例如, Santantonio &

Hermann 观测到在较湿润的立地上活根数量比较干燥的立

地上要高[20]。因此, 从已有资料可以推断出土壤中可利用

水分含量增加,根的寿命延长。

然而,把水分与氧和营养在根萌生和生长方面的作用区

分开是困难的,在大多数田间研究中发现随可利用水分含量

变化,养分的可利用性也在变化, 所以,水分的效果不是十分

清楚。通常情况是当立地生产力较高时,不仅可利用水分含

量高,而且 N 和其它营养成分含量也可能比较高[9]。

当树木生长在水位较高的立地上, 如洪积平原, 洪涝对

根萌发和生长的影响是很明显的[ 21]。一定时间的积水, 会

在土壤中产生一些有毒化合物, 加之氧气含量降低, 这种厌

氧条件导致根系死亡。

2. 1. 2  铝毒害
由于大气中无机酸的积累不断增加,随降雨渗透到土壤

中,使欧洲和北美大部分土壤 pH 值下降, 土壤中的 Ca 、Al

置换相伴发生[22]。有研究表明高浓度的 Al 造成毛根老化

和生物量下降。过量的 Al导致根死亡, 还能抑止根对 Ca 、

Mn 及其它矿质元素的吸收,导致植物地上部分营养失衡和

光合面积减小,从而降低整株的碳水化合物含量, 加剧根的

老化[23]。

在冷杉(A bies amabil is)林的研究中发现, 可溶性 Al离

子含量随土层深度变化而变化, 生根率与 Al在根中的累积

量直接相关[9]。可以假定根吸收的 Al与细胞中含 P的化合

物如 DNA 或 ATP 结合, 降低了细胞的功能[ 24]。如果这一

假设成立,代谢源 ) 代谢库假说可以解释根的衰老。当根的
库能力下降时,碳水化合物向根中的分配相应减少, 最终引

起根死亡。

2. 2  干扰和病原菌在根萌发和死亡中的作用

在生态系统水平上, 病原菌作为干扰因子,通过影响根

的萌发和死亡,对生态系统过程和森林动态变化施加影响。

据报道,在美国新罕布什尔洲的云杉- 冷杉林中, 由根腐菌

引起的林木死亡是造成林窗形成的重要原因[ 25, 26]。林窗在

林分生长的斑块变化过程中起主要作用。当遭受病害的林

木死亡后,相邻林窗树木的根系进入这一空间,或该地块上

新生苗木继续生长,形成新的林分。

2. 3  根系衰老的季节效应
在森林生态系统中应用顺序钻穴技术进行的绝大部分

田间研究表明,活根生物量的峰值一般紧随在死根生物量峰

值之后出现,通常在春季和秋季。死根生物量在夏季的增加

是由于温度升高而水分降低或树冠对碳的需要提高而相应

减少了向根中的分配[ 9]。另有研究观测到枝生长期根生长

下降[27]。

通过根窗观测到的新根发生及死亡方式与顺序钻穴法

研究的结果不同[ 20]。例如, 由根窗观察到常绿树一年四季

的新根萌生和死亡方式一致, 而钻穴法则发现活根生物量在

一年中有明显不同的峰值。尽管如此, 两种方法在调查根死

亡率时得出一致的结论: 在冬季土壤不冻的生态系统中根死

亡率显著低于发生冻害的土壤[ 9]。

3  结论与讨论

当探讨根系老化机理的时候,必须把环境条件、土壤条

件、地上部分需求、生物因子(如病原菌、共生物等)以及树木

固有的对这些因素的反应能力结合起来考虑。这些因素在

单根、整株根系和生态系统水平上都很重要, 可以笼统地分

为三类: ( 1)地上部分对碳水化合物的需要; ( 2)树木总的碳

水化合物含量; ( 3)微域土壤质量。这些因素在不同水平上

产生的作用有所不同, 例如,在比较差的立地上(如瘠薄或干

旱) ,树木可能分配更多的碳用于维持地下结构, 这在生态系

统水平上减缓根的衰老;而在单根水平上, 处于异质性土壤

条件下的毛根衰老只受根际可利用性营养的影响[23, 24]。

在整株和生态系统水平上, 几种因素的结合通常影响到

根系衰老的总体速率。例如, 地上部分不同的代谢活跃期象

展叶、结果,影响到碳向植物其它部分的分配, 从而对这些部

分的生理活动产生促进或抑制作用; 再则, 树木产生或保持

新组织的能力应根据树种及所处生长发育阶段来分析。象

正常生长的成熟树木比幼苗有更大的碳水化合物储存能力,

更有利于维持和促进根生长。然而, 对树体庞大的树木而

言, 维持正常活动的碳消耗量较高,在不利的环境条件下, 如

病菌胁迫, 树木维持生长所需的碳相应增加, 可能导致根系

衰老。

在生态系统水平上, 通过根系的输入, 如矿质元素的返

还,土壤中有机质的提高, 对大气 ) 植物 ) 土壤系统的生态
过程有重要作用, 其中对毛根的研究比较深入。毛根生长在

土壤中, 直接参与营养吸收[ 25] ; 对干扰时, 土壤微域环境的

变化和养分循环反应特别敏感;因此, 有望成为环境变化对

生态系统影响的监测指标之一。

病原菌在调控生态系统中根萌生速率方面的作用值得

进一步深入研究。一直到目前, 病菌仍被看作是健康树木的

杀手。有些科学家已经开始意识到真菌、病菌、MLOs 是维

持生态系统结构完整、功能齐全的重要组分[ 26, 27]。在生态

系统水平上, 发生病菌危害可以视为是系统健康状况退化的

指示剂。所以对病害的监测在评价外部干扰, 如酸雨和气

候变化, 对森林的影响时有重要作用。

遗传物质在调控生根和衰老方面的作用是决定性的, 它

们在合成过程中物质和方式的任何改变都将引发激素调节

系统和酶系统的系列反应, 从而对植物体的生理活动产生影

响[ 28, 29]。干扰和胁迫都可能对不同水平上的调节系统产生

作用, 或直接对树木进行危害,导致根的衰老。

所以, 根系衰老是一个复杂的过程,多种因素相互作用,

不同树木, 在不同生长发育阶段根衰老的方式表现不同, 对

其调控机理的研究有待深入进行。
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