
Adaptation mechanism of intercropped plant roots of Arabis alpina L.var. parviflora Franch and Zea mays L.
to Pb patches stress
WANG Ji-xiu1, LI Zu-ran2, LI Bo1, LI Yuan1, ZHAN Fang-dong1, ZU Yan-qun1*, HE Yong-mei1
（1.College of Resources and Environment,Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China; 2.College of Horticulture and Land⁃
scape, Yunnan Agricultural University, Kunming 650201, China）
Abstract：Much attention has been paid to the remediation of moderate heavy metal contaminated soil by the intercropping of hyperaccu⁃
mulator and crop. There was a significant difference in the heavy metal contents between the two plants growing in the same soil space. The
morphological mechanism of plant roots adapting to Pb patches stress in the intercropping process was not clear. The root box experiments
were conducted with monocropping maize, monocropping A. alpina, intercropping maize, and A. alpina on Pb patches stress. This study
aimed to explain plant root tendency to adapt to Pb patches stress. The results showed that the relative index of the biomass and surface ar⁃
ea of intercropped A. alpina roots increased significantly, and the roots of A. alpina tended to grow under Pb-patch treatment of 1000 mg·
kg-1 Pb. The intercropping pattern significantly affected the root morphology of A. alpine. The relative index of the biomass of intercropped
maize roots significantly decreased and maize roots tended to grow in non-Pb patches. The root morphology of maize was significantly af⁃
fected by Pb stress. The root surface area with 1.5 mm<d3（diameter）≤2.5 mm significantly affected the response of the intercropping A. al⁃
pina and maize to Pb stress. The results suggested that the interroot interaction could stimulate the affinity of A. alpina for Pb-patches and
influence maize roots to grow in non-Pb patches, which revealed the main cause and adaptation mechanism of hyperconcentration and crop
intercropping system under Pb stress.
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摘 要：为研究间作体系植物根系受Pb胁迫的形态学适应机制，利用根箱试验设计Pb斑块胁迫下玉米、小花南芥单作和玉米与小花

南芥间作处理。结果表明：在Pb斑块（0、1000 mg·kg-1）处理根箱条件下，间作小花南芥根生物量的相对关系指数显著增加，小花南芥

根趋向有Pb斑块生长，根系表面积显著增加，间作模式极显著影响小花南芥根系形态；间作玉米根生物量的相对关系指数显著降低，

玉米根趋向无Pb斑块生长，Pb处理极显著影响玉米根系形态。径级在1.5 mm<d3≤2.5 mm根表面积显著影响间作小花南芥与玉米

对Pb的响应。研究表明，根间相互作用激发小花南芥根系趋向Pb斑块，玉米根系趋向无Pb斑块，揭示了超富集植物与作物间作体

系促进两种植物根系趋向性适应的重要原因。
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农田土壤重金属污染已成为大家普遍关注的重

大问题，耕作土壤中无论重金属含量高低，都会通过

食物链逐级不可逆富集，严重影响人类健康发

展[1-2]。因此，重金属污染土壤的治理已成为当前亟

待解决的研究课题。由于目前土壤重金属污染源既

有背景值，也有人为因素，因此不同重金属迁移转化

和可给性不同，导致土壤中存在的重金属多呈现高

度异质性斑块状分布[3-5]。植物对异质性营养斑块会

产生不同的觅食行为，如杉木（Cunninghamia lanceo⁃

lata）根系对不同磷斑块浓度与异质分布的阶段性产

生不同的觅磷行为，土壤非均质性氮营养斑对玉米

根系活力和吸收物质产生影响，营养斑中根密度一

般是非营养斑处的 10~15 倍，沙生冰草（Agropyron

desertorum）新生细根达 2~5倍[6]。营养斑块对植物根

系产生响应，胁迫斑块在超富集植物与作物间作体

系中的效应如何，从重金属胁迫处理后两种植物体

内含量差异显著可说明他们之间存在相关性[7-8]，这

种相关性是否与两种不同植物根系生长的趋向性有

关有待继续探索。前人研究发现牛毛草对 Hg 吸收

和异质性 Pb胁迫对金丝草根长、体积和表面积产生

显著影响[9]。本课题组前期对超富集植物小花南芥

（Arabisalpina L. var. parviflora Franch）与 玉 米（Zea

mays L.）、蚕豆（Vicia faba L.）间作修复 Pb 污染土壤

做了大量研究，但对于重金属 Pb 胁迫下，间作体系

如何影响小花南芥与玉米根系的形态学适应机制尚

不清楚。

本团队前期研究发现，超富集植物小花南芥与

玉米间作根系之间存在某种关联。土壤 Pb 含量为

98.96 mg·kg-1的盆栽间作玉米与小花南芥发现，玉

米 Pb 含 量 减 少 17.93%，小 花 南 芥 Pb 含 量 增 加

9.62%[10]；400 mg·kg-1 Pb 胁迫水培处理后玉米体内

Pb 含量下降 44%，小花南芥体内 Pb 含量增加 75%，

单作与间作根系形态差异较显著[11]；而土壤 Pb含量

为 600 mg·kg-1 的大田间作蚕豆和小花南芥试验发

现，与单作相比，间作体系下蚕豆 Pb 含量升高

40.2%，小花南芥下降 9.04%[12]。截至目前，本课题组

研究还未能从本质意义上解释植物体内 Pb 含量的

变化是否是根趋向行为引起。因此本研究设计垂直

土壤 Pb 斑块处理为 0、1000 mg·kg-1的根箱试验，以

揭示超富集植物与作物间作体系下植物根系生长的

趋向性形态学特征，为阐明间作体系下超富集植物

小花南芥对 Pb的富集和玉米对 Pb的排斥提供科学

依据。

1 材料与方法

1.1 试验材料

供试小花南芥是本课题组 2004年在云南省会泽

县铅锌矿废弃地筛选的 Pb超富集本土植物，其为十

字花科南芥属植物[13]，一年生草本，大多生长在废弃

多年的矿渣上。试验采用野生种子育苗，挑选大小一

致且籽粒饱满的小花南芥当年种子，种子用 10% 安

替福民 20倍液浸种 20 min，蒸馏水清洗后，用镊子移

入漂盘中，利用基质土进行漂浮育苗，每穴 1~2粒繁

育幼苗，繁育幼苗期间进行常规的浇水、光照等管理，

培养的控制条件为：光（L）∶暗（D）=16 h∶8 h，20±1 ℃，

70% RH，出苗长至5片真叶后进行移栽。

供试玉米（Zea mays L.）品种为会单 4 号。挑选

大小一致且籽粒饱满的种子，用 10% 双氧水表面消

毒 10 min，蒸馏水清洗后，直接播种于根箱内。

1.2 试验方法

土壤 Pb 胁迫处理：用分析纯试剂 Pb（NO3）2配

制（以纯 Pb2+计 1000 mg·kg-1）成 500 mL溶液，然后一

次性均匀浇灌在土壤中，对照无 Pb 处理用同样的

蒸馏水均匀浇灌在土壤中，1000 mg·kg-1 Pb（NO3）2
处理所有土壤，搅拌平衡 1个月待用。本试验设计的

Pb胁迫浓度参照陈建军等[10]的文献，保证 Pb胁迫不

影响玉米和小花南芥的正常生长发育。

2015年 2月 23日在云南农业大学化学楼旁温室

大棚进行根箱试验，根箱为透明有机玻璃制作，高 60
cm×宽 40 cm×厚 2 cm。土壤为同质土壤 Pb 处理 0、
1000 mg·kg-1及异质性土壤 Pb处理斑块 0、1000 mg·
kg-1，异质性土壤处理时在中间用塑料片（1 mm）隔开，

两边分别装入 0 mg·kg-1和 1000 mg·kg-1Pb处理，根箱

两边分别种植一株植物，移栽时注意保证根系自然伸

展，且正好处于一侧的中心位置。种植完成后抽出塑

料片，为了防止异质土壤中Pb2+迁移到另外一侧，利用

250 mL注射器从两侧缓慢注射水，保证水恰好浸透到

根箱中间位置。试验设 3种种植模式，分别为玉米单

作、小花南芥单作、玉米与小花南芥间作。每个处理3
次重复，合计30盆。根箱试验具体设计见图1。
1.3 根系采样方法

2015 年 5 月 23 日从根箱固定架上取下根箱，

水平放置于地面上，取下固定夹子，有机玻璃板移走

一面，从两株植物中间向两边依次 0~10、10~20 cm
刀片分割，取出每个区域内的植物根系并做好标记后

备用。
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1.4 根系形态测定

将按不同距离采集的根系鲜样，用自来水冲洗数

次，再用蒸馏水冲洗 1 次，然后用 EPSON PERFEC⁃
TIONV700扫描仪扫描，用根系分析软件WinRHIZO-
Pro 2013（Regent Instruments Inc）对扫描图片进行分

析。依据Costa等[14]的方法统计玉米和小花南芥的根

表面积、径级根系指标。用电子天平称量根系鲜质量。

1.5 数据处理与统计分析

1.5.1 竞争关系分析

以根系生物量为基础，采用相对关系指数 RII

（Relative interaction index）[15-16]衡量间作条件下作物

的竞争能力：

RII=Bi - Bs

Bi + Bs

式中：Bi表示小花南芥与玉米间作根与根之间作用条

件下的生物量；Bs表示小花南芥或玉米在单作种植条

件下的生物量。当RII>0时，表示玉米（小花南芥）在

竞争中得到的互利效应大于受到的竞争效应，当RII<
0时，则竞争效应大于互利效应，当RII=0时，玉米（小

花南芥）在间作中没有受到影响。RII值越大，表明相

图1 土培试验装置

Figure 1 Diagram for experimental unit
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对竞争能力越强。

1.5.2 小花南芥趋Pb和玉米避Pb
超富集植物和作物间作在同一空间土壤中，各自

为适应土壤中不同元素的异质性，其根系诱导出一系

列的生理和表型可塑性。Pb超富集植物小花南芥以

趋 Pb为主，而 Pb为玉米的胁迫物质，玉米主要以避

Pb为主。因此，其中增加 Pb处理斑块内的根系生长

被认为是小花南芥对异质性 Pb的适应性响应，采用

Pb处理斑块内与无Pb处理斑块内根系生物量之比来

衡量趋 Pb相对指数。比值越高，其趋 Pb相对指数越

高；对于玉米，比值越低，其避Pb相对指数越高。

1.5.3 数据分析

数据处理使用Excel Microsoft，利用DPS数据处理

系统中Duncan新复极差法进行差异显著性统计分析。

分析竞争关系时以作物和Pb异质性为固定因素，分析

植物系趋向性时以作物和种植模式为固定因素。

2 结果与分析

2.1 间作体系对Pb斑块处理植物根系生物量的影响

2.1.1 玉米根系生物量

同质土壤Pb处理为0 mg·kg-1和1000 mg·kg-1时，

同侧间作玉米根系在 0~10 cm处生物量比单作分别

增加 48.83%和 24.73%，0~10 cm与 10~20 cm相比，间

作玉米根系生物量分别增加 43.12%和 31.73%，差异

较显著，同侧在 10~20 cm处间作玉米与单作生物量

差异不显著。单作玉米根系生物量A侧和B侧在 0~
10 cm和 10~20 cm差异均不显著。从表 1中A侧和B
侧根系总生物量看，Pb胁迫处理后单作和间作生物

量均下降，说明受 Pb污染的土壤会直接影响植物的

生长发育。对同质土壤 0~10 cm处两因素比较分析

可知，种植模式和 Pb处理交叉因素对玉米根系生物

量产生极显著影响（F=24.89，P=0.001）。

异质土壤 Pb 处理斑块为 0 mg·kg-1和 1000 mg·
kg-1时，玉米种植在B侧Pb胁迫处理斑块为 1000 mg·
kg-1 时，间作玉米 0~10 cm 处根系比单作显著增加

28.40%，10~20 cm 处差异不显著，间作体系下，0~10
cm处比 10~20 cm处玉米生物量显著增加 37.76%；玉

米种植在 B侧 Pb胁迫处理斑块为 0 mg·kg-1时，0~10
cm 处间作玉米根系比单作显著减少 11.77%，10~20
cm 处显著增加 27.01%，单作玉米生物量在 0~10 cm
处比 10~20 cm处显著增加 7.94%，间作玉米生物量在

0~10 cm处比10~20 cm处显著减少25.03%，说明异质

性土壤间作改变玉米根系的生物量集中在玉米与小

花南芥接触的微区域内。对异质土壤 0~10 cm处两

因素比较分析可知，Pb处理因素对玉米根系生物量

产生极显著影响（F=22.75，P=0.001）
2.1.2 小花南芥根系生物量

同质土壤 Pb处理为 0 mg·kg-1时，间作小花南芥

与单作在同侧 0~10 cm和 10~20 cm处根系生物量差

异不显著，但间作体系下小花南芥总生物量平均值比

单作增加 0.5倍；同质土壤Pb处理为 1000 mg·kg-1时，

间作小花南芥与单作在同侧 0~10 cm和 10~20 cm处

根系生物量显著增加90.12%和100.72%，间作体系下

0~10 cm处小花南芥总生物量平均值比单作增加 0.95
倍。对同质土壤 0~10 cm处两因素比较分析可知，种

植模式因素对小花南芥根系生物量产生极显著影响

Pb斑块处理
Pb patches stress/mg·kg-1

A侧0 B侧0

A侧1000 B侧1000

A侧0 B侧1000

A侧1000 B侧0

种植模式
Cropping pattern

单作

间作

单作

间作

单作

间作

单作

间作

A侧Side A
10~20 cm
6.92±0.61a
7.56±0.89aB
5.60±1.02a
6.24±0.84aB
6.18±0.7a

6.86±1.04aB
6.94±0.41

—

0~10 cm
7.27±0.29b

10.82±1.48aA
6.59±0.72b
8.22±0.65aA
7.36±0.37b
9.45±0.86aA
7.30±0.51

—

B侧Side B
0~10 cm
6.59±0.35

—

5.86±0.82
—

9.22±1.02
—

8.15±0.52aA
7.19±0.27bB

10~20 cm
6.88±0.51

—

6.71±0.46
—

7.54±1.06
—

7.55±0.57bB
9.59±0.68aA

表1 间作体系对异质土壤Pb处理玉米根系生物量的影响（mg·kg-1）

Table 1 Effects of Pb heterogeneous stresses on roots biomass of intercropped maize in the intercropping system（mg·kg-1）

注：平均数±标准偏差后的不同小写字母表示相同土壤处理下间作和单作差异达 5%的显著水平，不同大写字母表示同侧不同距离间差异达
5%的显著水平。表2~表4同。

Note：Mean±SD，Means in the column affixed with different lowercase letter are significantly in intercropped and monocropped（P<0.05）. Different
capital letter are significantly in homolateral distance（P<0.05）. The same as table 2~table 4.
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（F=81.68，P<0.001）。

异质土壤 Pb 处理斑块为 0 mg·kg-1和 1000 mg·
kg-1 时，小花南芥种植在 B 侧 Pb 胁迫处理斑块为

1000 mg·kg-1时，0~10 cm和 10~20 cm处间作小花南

芥根系比单作显著增加 55.39%和 48.60%，间作体系

下小花南芥总生物量平均值比单作增加 47%。小花

南芥种植在B侧 Pb胁迫处理斑块为 0 mg·kg-1时，0~
10 cm和 10~20 cm处间作小花南芥根系比单作显著

增加 68.89%和 83.33%。从表 2看出，超富集植物小

花南芥根系生物量在 Pb胁迫和间作处理后与无 Pb
胁迫和单作处理差异显著。对异质土壤 0~10 cm处

两因素比较分析可知，种植模式因素对小花南芥根系

生物量产生极显著影响（F=60.15，P<0.001）。

2.2 小花南芥与玉米间作根系间的竞争关系

2.2.1 对玉米根系的影响

如图 2所示，玉米种植于同质土壤 0 mg·kg-1一侧

时，Pb异质性显著降低玉米在 0~10 cm处两作物间的

竞争，而 10~20 cm处同质和异质土壤玉米在竞争中

得到的互利效应大于受到的竞争效应，且异质土壤上

玉米根系的互利效应与同质土壤相比显著增加 4.25
倍。玉米种植于同质土壤 1000 mg·kg-1一侧时，玉米

根系均表现为互利效应，但同质与异质土壤在同距离

处理之间变化不显著。

2.2.2 对小花南芥根系的影响

如图 3所示，Pb处理为 0 mg·kg-1时，小花南芥在

同质土壤0~10 cm处和异质土壤0~10 cm和10~20 cm
处相对关系指数平均为 0.40，同质土壤 10~20 cm 处

时相对关系指数为 1.19，极显著增加了 1.98 倍。Pb
处理为 1000 mg·kg-1时，小花南芥相对关系指数平均

为 0.27，处理间差异不显著。从图 2和图 3可以看出，

Pb处理为 0 mg·kg-1时小花南芥根与玉米根间互利效

应大于1000 mg·kg-1Pb胁迫处理。

2.3 植物根系对Pb斑块趋向性分析

2.3.1 玉米根系避Pb相对指数分析

如图 4所示，单作玉米根系在同质土壤中的平均

避 Pb相对指数为 0.86，异质土壤在 10~20 cm处避 Pb

Pb斑块处理
Pb patches stress/mg·kg-1

A侧0 B侧0

A侧1000 B侧1000

A侧0 B侧1000

A侧1000 B侧0

种植模式
Cropping pattern

单作

间作

单作

间作

单作

间作

单作

间作

A侧Side A
10~20 cm
0.26±0.08a
0.36±0.07a
1.38±0.45b
2.77±0.38a

3.58±0.43bA
5.32±0.75aA
1.16±0.23

—

0~10 cm
0.27±0.09a
0.44±0.12a
1.72±0.71b
3.27±0.39a

2.13±0.51bB
3.31±0.44aB
1.07±0.11

—

B侧Side B
0~10 cm
0.25±0.05

—

1.65±0.47
—

1.06±0.23
—

0.45±0.07b
0.76±0.09a

10~20 cm
0.43±0.11

—

2.09±0.64
—

0.81±0.16
—

0.36±0.19b
0.66±0.10a

表2 间作体系对异质土壤Pb处理小花南芥根系生物量的影响（mg·kg-1）

Table 2 Effects of Pb heterogeneous stresses on roots biomass of Arbais alpine in the intercropping system（mg·kg-1）

图中不同小写字母表示同一Pb浓度不同处理间差异达5%的
显著水平。图3同

Means in the figure affixed with different lowercase letter are significantly
between different planting modes under the same Pb treatment（P<0.05）.

The same as figure 3
图3 Pb异质性对间作小花南芥根系竞争关系的影响

Figure 3 Effects of Pb heterogeneous stresses on roots competitive
relation of intercropped Arbais alpine

图2 Pb异质性对间作玉米根系竞争关系的影响

Figure 2 Effects of Pb heterogeneous stresses on roots competitive
relation of intercropped maize
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相对指数为 0.51，相比同质土壤显著下降 41.17%；间

作玉米根系在同质土壤中的平均避 Pb 相对指数为

0.77，在异质土壤 0~10 cm 处避 Pb 相对指数为 1.31，
相比同质土壤显著增加 70.86%。同质土壤中玉米根

系在 10~20 cm处避 Pb相对指数显著降低，异质性土

壤中玉米根系在0~10 cm处避Pb相对指数显著增高，

说明Pb胁迫斑块改变了玉米根系的避Pb相对指数。

2.3.2 小花南芥根系趋Pb相对指数分析

如图 5所示，单作小花南芥在同质土壤中的平均

趋 Pb相对指数为 5.81，在异质土壤 10~20 cm处趋 Pb
相对指数为 8.51，相比同质土壤显著增加 46.47%；间

作小花南芥在同质土壤 0~10 cm处的趋 Pb相对指数

为 2.48，在异质土壤中平均趋 Pb相对指数为 7.89，相
比同质土壤 0~10 cm处显著增加 2.18倍。单作小花

南芥在异质土壤 10~20 cm 处趋 Pb 相对指数显著增

高，间作小花南芥除了在同质土壤0~10 cm处趋Pb相

对指数显著下降外，其他趋Pb相对指数差异不显著，

说明小花南芥根系具有寻找Pb的能力。

2.4 间作体系对Pb斑块处理植物根表面积的影响

2.4.1 对玉米根表面积的影响

如表 3所示，同质土壤 Pb处理为 0 mg·kg-1时，间

作玉米根表面积在 0~10 cm处与单作相比显著增加

42.89%，单作玉米 0~10 cm 较 10~20 cm 处显著降低

30.19%；同侧间作玉米根表面积在 0~10 cm处与 10~
20 cm 处差异不显著。Pb 胁迫处理为 1000 mg·kg-1

时，间作玉米在 0~10 cm 处与单作相比显著增加

52.63%，且 0~10 cm 处比 10~20 cm 处显著增加 0.75
倍，间作对根系表面积影响主要集中在 0~10 cm处微

区域内。

异质土壤 Pb 处理斑块为 0 mg·kg-1和 1000 mg·
kg-1时，玉米种植在B侧Pb胁迫处理斑块为 1000 mg·
kg-1时，0~10 cm处间作玉米根表面积比单作显著增

加 32.90%，A 侧间作玉米根表面积在 0~10 cm 处比

10~20 cm处显著增加 30.08%。玉米种植在B侧Pb胁

迫处理斑块为 0 mg·kg-1时，0~10 cm和 10~20 cm处间

作玉米根表面积与单作相比显著增加 35.01% 和

36.02%。异质土壤 Pb斑块处理后，间作体系对玉米

根表面积影响较显著。对同质（F=15.70，P=0.004）和

异质（F=22.41，P=0.001）土壤 0~10 cm处两因素比较

分析可知，种植模式和 Pb处理因素对玉米根表面积

产生极显著影响。

2.4.2 对小花南芥根表面积的影响

如表 4所示，同质土壤 Pb处理为 0 mg·kg-1时，间

作小花南芥根表面积在 0~10 cm处与单作相比显著

增加 45.35%；同侧间作小花南芥根表面积在 0~10 cm
处比 10~20 cm 处显著增加 81.02%。Pb 胁迫处理为

1000 mg·kg-1时，间作小花南芥在 0~10 cm 和 10~20
cm 处与单作相比显著增加 31.53% 和 40.09%。A 侧

和 B侧的单作小花南芥 0~10 cm和 10~20 cm处根表

面积差异均不显著。对同质土壤 0~10 cm处两因素

比较分析可知，种植模式和 Pb处理因素对小花南芥

根表面积产生极显著影响（F=17.07，P=0.003）。

异质土壤 Pb 处理斑块为 0 mg·kg-1和 1000 mg·
kg-1 时，小花南芥种植在 B 侧 Pb 胁迫处理斑块为

1000 mg·kg-1时，0~10 cm 处间作小花南芥根表面积

比单作显著增加 44.30%，A侧间作小花南芥根表面积

在 0~10 cm处较 10~20 cm处显著增加 41.61%。小花

南芥种植在B侧 Pb胁迫处理斑块为 0 mg·kg-1时，0~

图5 根间作用对小花南芥根系趋Pb相对指数的影响

Figure 5 Effects of root interaction on roots foraging Pb precision
of intercropped Arbais alpine
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图中不同小写字母表示同一种植方式不同处理间差异达5%
的显著水平。图5同

Means in the figure affixed with different lowercase letter are significantly
in the same model（P<0.05）. The same as figure 5

图4 根间作用对玉米根系避Pb相对指数的影响

Figure 4 Effects of root interaction on roots prevent Pb precision
of intercropped maize
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10 cm 间作小花南芥根表面积与单作相比显著增加

24.87%，且 0~10 cm 处 较 10~20 cm 处 显 著 增 加

77.76%。异质土壤 Pb斑块处理后，间作体系下小花

南芥根表面积发生显著变化区域主要在 0~10 cm交

界处。对异质（F=12.58，P=0.008）土壤 0~10 cm处两

因素比较分析可知，种植模式因素对小花南芥根表面

积产生极显著影响。

2.5 玉米和小花南芥间作体系对 Pb斑块处理植物根

表面积径级的影响

根系表面积的大小影响根系吸收离子的强度。

从表5可知，玉米间作和单作根系表面积在d4径级区

间占总根系表面积的比例最大，分别为 27.01% 和

40.73%，并且间作下表面积比单作显著下降了

36.98%（P<0.05）；d1和 d3径级玉米间作表面积比单

作显著增加了 26%和 32%（P<0.05）；间作体系下玉米

根系在各径级间表面积分布范围为 11.95~25.88 cm2，

平均为 18.05 cm2；单作分布范围为 9.41~41.07 cm2，平

均为 20.94 cm2，说明间作体系下玉米根系表面积

分布较均匀，这有利于玉米根系从土壤中均衡吸收

离子。

小花南芥单作在 d1、d2、d3、d4、d5 5个径级区间

占总表面积的比例分别为 22.98%、12.19%、16.99%、

34.38%、13.44%，间 作 分 别 为 11.25%、16.18%、

16.43%、41.39%、14.74%，除了 d1径级根系表面积间

作与单作差异不显著外，其余径级间作与对照差异均

显著，间作体系下分别增加了 76%、28%、60%、45%，

说明间作体系促进小花南芥根系的生长发育。

从表 5知，间作体系下根系表面积比单作显著增

加，主要影响玉米和小花南芥根系生长状态的径级在

1.5<d3≤2.5和2.5<d4≤3.5区间。

2.6 玉米和小花南芥间作体系对Pb富集特征的影响

间作体系根-根之间的相互作用，不仅会改变植

物对营养物质的竞争，同时也影响非营养元素的吸收

累积。从表 6可知，玉米间作与单作相比，地上部和

地下部 Pb 的累积量分别显著降低了 38.98% 和

17.80%（P<0.05），并且地上部的降幅大于地下部；玉

米间作转运系数为 0.32，单作为 0.43，间作体系使转

运系数较单作下降了25.58%。

Pb斑块处理
Pb patches stress/mg·kg-1

A侧0 B侧0

A侧1000 B侧1000

A侧0 B侧1000

A侧1000 B侧0

种植模式
Cropping pattern

单作

间作

单作

间作

单作

间作

单作

间作

A侧Side A
10~20 cm
4.29±0.86a
4.32±1.14aB
6.56±1.32b
9.19±0.94a
6.84±1.94a
6.44±1.41aB
9.50±1.24

—

0~10 cm
5.38±1.35b
7.82±0.76aA
7.01±0.83b
9.22±1.06a
6.32±1.22b
9.12±0.84aA
10.32±1.21

—

B侧Side B
0~10 cm
5.39±0.05

—

6.49±1.30
—

8.25±1.08A
—

9.41±0.53b
11.75±1.31a

10~20 cm
5.88±1.04

—

6.42±0.94
—

3.45±0.81B
—

8.29±1.02a
6.61±1.37a

Pb斑块处理
Pb patches stress/mg·kg-1

A侧0 B侧0

A侧1000 B侧1000

A侧0 B侧1000

A侧1000 B侧0

种植模式
Cropping pattern

单作

间作

单作

间作

单作

间作

单作

间作

A侧Side A
10~20 cm

89.01±16.01a
72.04±7.62a
73.28±7.89a
58.19±9.18aB
68.85±16.41a
64.96±7.15aB
76.11±6.27

—

0~10 cm
62.14±10.24b
88.79±12.44a
66.79±12.93b

101.94±17.40aA
63.58±7.84b
84.50±8.42aA
85.60±7.16

—

B侧Side B
0~10 cm

63.92±20.48
—

77.56±23.78
—

65.8±14.19B
—

62.47±8.72b
84.34±6.04a

10~20 cm
81.33±7.97

—

82.71±14.73
—

105.04±22.83A
—

55.94±7.13b
76.09±7.36a

表4 间作体系对异质土壤Pb处理小花南芥根表面积的影响

Table 4 Effects of Pb heterogeneous stresses on root surface area of intercropped Arbais alpine in the intercropping system

表3 间作体系对异质土壤Pb处理玉米根表面积的影响

Table 3 Effects of Pb heterogeneous stresses on root surface area of intercropped maize in the intercropping system
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小花南芥间作与单作相比地上部显著增加了

45.64%，相反地下部下降了 18.99%；小花南芥间作转

运系数为 2.25，单作为 1.25，间作体系使转运系数较

单作增加了80%。

从以上数据可知，间作体系下玉米转运到地上部

的 Pb量减少，而小花南芥地上部的 Pb量却增加，说

明玉米与小花南芥间作显著改变了Pb在两种植物地

下部和地上部的累积量。

3 讨论

3.1 小花南芥趋Pb和玉米避Pb相对指数分析

间作条件下，植物根系趋向性的改变通常是植物

适应外界异质土壤环境的策略。土壤营养斑块中植

物根趋向营养一边，有助于促进植物对营养的吸收，

增强竞争优势[17-19]，但在土壤氮斑块处理玉米和马铃

薯时，玉米生物量和竞争能力都增加，马铃薯并未获

利[15]。说明植物根系趋向性不一定能增强竞争优

势[20-22]，趋向行为本身是一个消耗能量的过程，在竞

争过程中将有限的能量用于根系的趋向性生长行为

可能降低净生物量的增加[23]。在本研究中，单作玉米

异质土壤趋向性指数比同质土壤低，而间作玉米却相

反；小花南芥单作和间作异质土壤斑块趋向指数均比

同质土壤高；玉米和小花南芥生物量在不同处理下均

显著增加。表明吸收不同营养物质的植物间作可以

通过根间相互作用在异质性Pb土壤环境下提高植物

的生物量，这与已有的异质性氮环境可以提高玉米和

马铃薯总生产力的结论存在一致性[15]。异质性的营

养斑块促进植物多样性与生产力的正相关性[24]，这可

能与植物根系的觅养能力紧密相关[25]，超富集植物小

花南芥以 Pb为主要的营养物质，异质性 Pb斑块中小

花南芥根系采取主动吸收途径获取营养成分，而作物

玉米在异质性 Pb斑块中会避开 Pb斑块获取自身需

要的营养物质。超富集植物与作物间作下植物不同

根系在异质性斑块上有可能通过根系表型的可塑性

改变根趋向行为[9]。

3.2 小花南芥与玉米根系竞争关系分析

已有研究证明间作植物根系在斑块土壤处理下

通过表型可塑性来选择更加适合的区域生产而增加

资源的获取量。苦豆子根系在无竞争时，采用“广布

策略”，在有竞争者时，根系受到抑制而分布在较小范

围内，且土壤均质时，未重叠区域的根系比例较高；资

源斑块出现时，斑块中的重叠部分根系比例较高，由

于资源丰富而不受重叠的影响；斑块在边缘时，原位

植物更容易获得丰富的资源，因此趋向中心一侧的根

系[26]。本研究小花南芥与玉米间作时，异质性 Pb处

理下间作玉米在 0~10 cm处表现出显著的竞争效应，

处理模式Cropping pattern
玉米单作

玉米间作

小花南芥单作

小花南芥间作

地上部Stem and leaf
2.67±1.02a
1.63±0.82b

1 666.17±240.62b
2 428.11±360.94a

地下部Root
6.27±1.67a
5.14±1.02b

1 334.67±121.58a
1 081.20±145.85b

转运系数Transfer coefficient
0.43
0.32
1.25
2.25

项目
Item
d1≤0.5

0.5<d2≤1.5
1.5<d3≤2.5
2.5<d4≤3.5
d5>3.5

平均根系表面积

总根系表面积

玉米单作
Monocropping maize

9.41±1.81b
14.79±2.52a
15.74±5.35b
41.07±7.07a
23.60±4.76a
20.94±13.46a

100.84

玉米间作
Intercropping maize

11.95±1.42a
13.68±2.10a
20.78±3.44a
25.88±5.41b
17.07±1.80a
18.05±6.65a

95.8

小花南芥单作
Monocropping A. alpina

12.04±1.64a
6.39±2.98b
8.90±2.57b
18.01±2.34b
7.04±1.65b
9.63±4.71a

52.38

小花南芥间作
Intercropping A. alpina

7.81±2.37a
11.24±4.10a
11.41±3.63a
28.75±5.24a
10.24±1.80a
14.74±7.86a

69.45
注：不同字母表示同种植物在单作与间作处理间差异显著（P<0.05）。表6同。
Note：Means affixed with different letters of the same plant are significantly in monocropped and intercropped. The same as table 6.

表6 间作体系下玉米和小花南芥富集特征

Table 6 Effects of the accumulation of lead in the upper and underground parts on intercropped Arbais alpine and maize

表5 间作体系对小花南芥和玉米根表面积径级的影响（cm2）

Table 5 Effects of root surface diameter classes on intercropped Arbais alpine and maize（cm2）
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同质和异质性Pb处理小花南芥在10~20 cm处表现为

互利效应，这与苦豆子根系特征趋势一致。两因素分

析显示，交叉因素对玉米根生物量影响极显著，种植

模式对小花南芥根生物量影响极显著。Cahill等[27]研

究苘麻（A. theophrasti）根系觅养能力时发现，没有竞

争时根系水平生长幅度不受营养斑块的影响，有竞争

时则在土壤同质性营养环境中受到显著抑制，而在异

质性营养斑块环境中影响不显著。在本研究中，同质

性和异质性Pb处理斑块间作小花南芥和玉米生物量

都表现出正效应。Cahill等[27]从种群水平提出植物对

异质性元素和间作竞争作出响应的同时，也对邻近的

竞争者作出非资源性介导的响应。吴开贤等[15]从群

落水平验证植物种间根-根作用，发现其可提高玉米

和马铃薯对异质性氮的觅养精确度，激发其觅养能

力，但该研究还发现异质性氮并未增加根间竞争强

度。也有研究表明，间作植物根-根作用导致土壤有

效养分降低，有限空间内两种植物为生存可能提高觅

养能力[28-29]。本研究中异质性玉米 Pb处理增加了玉

米根系的竞争强度，而小花南芥在竞争中获利。说明

植物根系能够整合异质性养分和邻近者的根间作用

信息，植物将根系分泌物作为信号物质来区分邻近植

株的遗传身份以作出差异响应[30]。当植物根系界面

面对遗传信息相近或相同植株时，植株觅养精确度可

能降低，当面对亲缘关系较远的植物时，觅养精确度

则可能提高，植物对养分的吸收遵循Hamilton的亲缘

选择理论（Kin selection theory）。超富集植物小花南

芥与低富集作物玉米属于亲缘关系相差甚远的两个

物种，这可能是解释富集 Pb差别的原因之一。小花

南芥对Pb的需求量较大，因此吸收速率较快，斑块内

的养分发出下降趋势的信号后，玉米感知到这一信

号，玉米的觅养可能转向没有竞争对象的低养分斑

块。从而玉米根系表型形态发生变化，根系觅养行为

将选择未被“占领”区域[31]。这有待于进一步从原位

研究超富集植物与低富集作物感知养分异质性环境

和资源的瞬时性动态行为[32]，尤其是对根系分泌物发

出觅食信号做出差异响应，这可揭示小花南芥与玉米

对Pb的趋向性行为。

3.3 根系形态变化的适应对策

植物根系形态对外界环境的变化较为敏感，通常

根据表型可塑性变化判断植物根系对异质性环境的

适应对策，特别是在同一空间生长的不同物种之间根

系形态适应对策差异较大时。有研究表明植株通过

根的形态学和生理学的改变来适应不利环境的胁

迫[33-34]。通过通径分析根系形态指标与氮吸收效率，

发现根长和根体积对氮吸收效率有直接影响作用，其

他指标通过根长和根体积产生间接作用[35]。金丝草

在土壤 Pb斑块中通过根长、根体积和表面积增大来

增加与土壤 Pb的接触，从而提高对 Pb的富集能力[9]。

磷饥饿环境下磷高效基因型杉木的根表面积和根体

积显著大于正常供磷的斑块，植物根表面积和体积增

大，缩短了磷离子扩散到植物根的距离[36]。本研究

中，同质性和异质性Pb处理土壤，间作玉米和小花南

芥表面积在0~10 cm处显著增加，间作模式和Pb处理

两因素分析表明，间作模式和 Pb处理极显著影响玉

米根表面积，而间作模式极显著影响小花南芥根表面

积。这说明资源异质性的改变可能是一种综合变化，

验证了相邻的植物之间存在非资源性介导的响应。

上述数据说明表型可塑性能反映间作植物根系与其

生境资源条件相适应的密切关系。进一步研究表明，

根系形态的变化与植物体内特定基因的表达调控和

内源激素存在相关性[37]，揭示玉米和小花南芥间作表

型改变可能需要从两者基因表达差异方面深入探索。

3.4 小花南芥和玉米对Pb富集特征的影响

Pb是植物生长的非必需元素，其对植物产生胁

迫时，会使植物的形态学特征发生变化，甚至导致植

物因不适应胁迫而死亡。但有研究发现，Pb超富集

植物在受到胁迫时会产生适应机制，如金丝草根系遇

到Pb胁迫时，会选择向两侧生长，当两侧根系生长遇

阻时，也具有适应 Pb胁迫斑块生长的能力[9]，这说明

不同植物对Pb胁迫的适应机制存在差异。本文中小

花南芥与玉米间作在 Pb斑块胁迫下，两种植物根系

趋向行为发生显著差异，推测可能存在两种机制：一

是小花南芥和玉米对 Pb排斥机制差异，间作根系分

泌柠檬酸促使小花南芥根系吸收富集Pb[11]，小花南芥

富集的Pb可能通过细胞壁和细胞外的碳水化合物把

Pb排斥在细胞质外，而草酸与Pb2+结合阻止玉米根系

吸收[11，38]；二是防御机制差异，小花南芥过氧化酶活

性增强，导致根趋向有Pb斑块生长，玉米超氧化物歧

化酶活性增强，导致根趋向无 Pb斑块生长[39]，植物根

的趋向行为引起Pb富集特征的变化。

4 结论

（1）Pb斑块处理根箱条件下，间作小花南芥在 0~
10 cm处根系趋向有Pb斑块生长，生物量和表面积显

著增加；间作玉米根系趋向无Pb斑块生长，根相对关

系指数显著下降。
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（2）间作降低玉米转运系数，增加小花南芥转运

系数；根表面积径级在 1.5<d3≤2.5时显著影响间作小

花南芥和玉米对Pb胁迫的响应。
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