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摘  要 

细根是植物吸收水分和养分的重要器官，其形态和解剖结构对氮沉降的响应已经成为生态学热点。虽然

中国区域的 3NO− 氮沉降仍然处于增加状态，但是 4
+NH 湿沉降显著降低，中国大气氮沉降量已经趋于稳定。

氮沉降增加对细根形态以及解剖结构会产生变化，变化因树种、土壤以及施氮量而存在差异。该文根据

大量前期研究的结果综述了氮沉降对细根形态(直径、长度、比根长)、解剖结构(中柱、皮层)以及化学

计量学(C、N、P)的响应趋势以及潜在的机制。这些结果对于理解森林生态系统水平上的碳和养分循环

具有重要意义。 
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Abstract 
Fine roots are important organs for water and nutrient uptake by plants, and the response of fine 
root morphology as well as anatomical structure to nitrogen deposition has become a hot topic in 
ecology. This paper reviews the trends and potential mechanisms of N deposition in response to 
fine root morphology (diameter, length, specific root length), anatomical structure (stele, cortex), 
and stoichiometry (C, N, P) based on the results of numerous previous studies. Although 3NO−  N 

deposition is still increasing in Chinese, 4
+NH  wet deposition is significantly reduced. What’s 

more, atmospheric N deposition has stabilized in China. Increased N deposition produced changes 
in fine root morphology and anatomical structure that varied by tree species, soil, and N applica-
tion rate. These results have important implications for understanding carbon and nutrient cycl-
ing at the forest ecosystem. 
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1. 引言 

植物根系输入是森林土壤碳库的关键来源[1]，根系提供含碳底物被土壤微生物所吸收，进而促进微

生物的分解，使植物–土壤–大气的碳循环发生变化[2]。与粗根对比，细根(直径 ≤ 2 mm) [3]寿命短，

生理吸收功能强，周转速率高且容易分解[4]，虽然直径小但是拥有很大的吸收表面积，在植物根系中是

最活跃且敏感的部分，对环境变化也极其敏感。细根生理生态功能取决于其结构，如细根形态和解剖特

征[5] [6]，在大气氮沉降背景下，细根结构和功能发生的变化备受瞩目。 
以往的研究表明，氮沉降对细根形态(细根长度、直径、比根长) [7] [8]以及解剖结构(中柱直径、皮

层厚度、维根比)均有不同程度的影响[9] [10]。根据氮沉降现状，结合细根的结构和功能对全球气候变化

的响应，将来对全球森林生态系统发展模式的研究具有重要的作用[11]。明确氮沉降增加对细根结构和功

能特征影响的程度和方式，对于理解森林生态系统的结构与功能具有重要意义。地下根系具有复杂性以

及取样困难的特点，因此关于氮沉降对细根的影响研究还存在很多矛盾结论。为此，本文通过前期研究

的数据，探讨细根形态和解剖结构对氮沉降影响，为今后该领域进一步开展研究提供参考资料。 

2. 大气氮沉降的研究现状 

近几年来，由于人类活动的增加，农田施肥以及集约畜牧业向大气排放了大量的气体，导致活性氮

的增加以及释放，中国的排放量也呈现增加的状态[12]，现在这种状况已经达到了前所未有的水平[13] 
[14]。氮沉降增加了土壤可利用性 N 元素，氮的增加可以提高陆地生态系统生产力[15] [16]，但是对陆地

生产也具有负面效应，过量的氮沉积会造成土壤酸化以及生物多样性的丧失，损坏生态系统结构和功能

[17] [18]。 
活性氮(Nr)每年都在增长，从 1860 年 15Tg N 到 2005 年 187Tg N，增长了 12 倍多，这个变化是巨大
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的[19]。现在，世界上很大一部分地区的平均氮沉降速率超过 10 kg N ha−1yr−1，比自然速率高出一个数量

级。到 2050 年，氮沉降速率可能增加一倍，甚至某些地区将达到 50 kg N ha−1yr−1 [14]。在过去的几十年

中，经过节约能源，减排措施以及经济转型，欧洲和北美的氮沉降量均呈现下降的趋势[20] [21]。 
大气氮沉降的增加影响全球粮食生产、碳氮循环，并且在一定程度上反映大气环境质量。作为全球

氨排放最高的国家，中国氨排放及其影响备受关注。我国作为世界上最大的发展中国家，也是全球氮沉

降最严重的三大地区之一[14] [22]。根据预测，我国氮沉降还将持续增加，因此开展了氮沉降对生态环境

影响的科学实验以及环境质量现状评估和改善政策的研究。但是 Yu 等[12]评估 1980 年至 2015 年期间中

国氮沉降的时空变化及其组成部分的变化，发现中国氮沉降发生了三次重大转变。首先，总氮沉降量趋

于稳定，主要是由于 4NH+ 湿沉降的减少。其次，湿沉降和干沉降大致相等。最后，大气氮沉降从基于 4NH+

氮沉降模型逐渐转变为 4NH+ 和 3NO−氮沉降并重的新模型，这是由于 4 3NH NO+ − 比值降低， 3NO−氮沉降的

贡献继续增加，而 4NH+ 氮沉降的贡献降低。Pan 等[23]提出未来的氮沉降效应研究应进一步考虑氨气干

沉降，以全面评估全球氨气浓度增加对生态环境造成的潜在影响。 

3. 氮沉降对细根形态的影响 

植物细根形态可以稳定养分输出与吸收的关系，根系形态结构如细根直径、长度、表面积等影响植

物在土壤中竞争养分的能力[24]。在大气氮沉降背景下，细根的形态结构会产生高度的可塑性[25] [26]。
根系形态结构对氮沉降的响应一方面是由于其自身的生长特性对氮产生不一致的反应，另一方面是由于

氮沉降增加土壤可利用性 N 元素，通过改变植物生长的环境条件来改变自身结构。有研究表明，氮沉降

可以通过直接和间接方式影响土壤氮和其他养分的有效性来改变植物根系周围的局部环境[27]。 

3.1. 氮沉降对细根直径的影响 

McCormack 等[28]研究表明根系的寿命与根长、根直径等有关。另外，有研究表明，根序不同，细

根寿命长短也有差异[29]。1 级根作为最敏感的部位，木质化低，最容易死亡，高级根承担运输功能[5]，
寿命较低级根更长。然而细根寿命与地下 C 动态息息相关。氮沉降对细根直径的变化可能会通过改变土

壤理化性质使其自身转变[30]。有研究表明，施氮后，氮的吸收效率提高，导致 C 投入量增加，为了提

高细根寿命，细根直径会增加[31]。King 等[32]也发现相似的结果，施氮肥导致火炬松(Pinus taeda)和美

国黄松(Pinusponderosa)苗木根直径增粗。Yan 等[10]研究三种共生菌根温带树种，发现氮添加增加了 1~3
级根细根直径。这可能是因为土壤中可利用 N 元素充足，为了达到最优资源吸收策略，植物会增粗根系

扩大与土壤的接触面积，而不是投入大量的 C 使细根伸长生长，从而提高根系吸收水分与运输养分的效

率[33]。细根直径越小，中柱面积就会减少，导管数量也会下降，不利于养分的运输。为了促进根系吸收

水分和养分，细根会加粗直径，进而使细根周转延缓，加长细根寿命。但是，Chen 等[34]对亚热带竹林

进项研究时发现，氮添加对细根直径没有显著影响。Li 等[7]研究森林生态系统内 54 个已经发表的数据，

通过 meta 分析得到相似结果，氮沉降对细根直径没有显著影响。出现矛盾的结果可能是由于研究物种、

所处的环境、生态系统差异造成的。 

3.2. 氮沉降对细根长度的影响 

细根的形态特征决定着植物从土壤中获取水分的能力[35]。细根长度作为形态特征的一个重要指标，

影响着吸收水分和养分的功能。在土壤 N 素稀少的情况下，植物根系为了获取更多的养分与 N 素供给生

长，细根会增加长度来探索养分[36]，进而增加根系 C 投入，缩短根系寿命。但是大气氮沉降增加了土

壤中的 N 素，N 素丰富时 C 投入主要供给植物根系呼吸和养分的吸收，会对细根长度造成一定的影响。

Benton 等[37]在美国奥兰治县进行了长达 6 年增氮实验，发现氮添加明显减少了细根长度。低级根的长
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度可以反映养分获取策略[28]，Zhang 等[8]研究发现，模拟氮沉降降低了各个北方树种 1~3 级根细根长度。

Wang 等[38]也发现类似结果，氮添加降低了总吸收根的根长，这符合植物吸收资源获取效益原则。但是

也发现了相反的结果，例如 Yan 等[10]对单个根长研究发现，氮沉降显著增加了单个根长(1~2 级根) (P < 
0.05)，这推测可能是为了提高养分转运效率，因此减少根长来缩短运输距离。Li 等[7]和刘瑞雪等[39]进
行 meta 分析均发现氮沉降对细根长度没有显著影响。施氮虽然增加了土壤中的养分，但是这并不足以改

变细根长度。在不同的森林生态系统中，氮添加对细根长度产生的影响是不一致的，并且这也和施氮试

验的持续时间以及质量有很大的关系。 

3.3. 氮沉降对细根比根长的影响 

比根长(Special root length)是指根长与干质量的比值，比根长大小不仅能够体现细根生理功能的强弱，

而且代表着投入和产出效率的高低[40]，同时反映了土壤资源养分有效性，是细根养分吸收效率与能力的

重要指标。在根系形态指标中，比根长的大小与细根直径有关，细根直径相对较粗，比根长就小，例如：

刘金梁等[31]的研究表明施氮肥导致细根直径增粗，但是比根长下降。比根长增加，有利于细根加快吸收

水分和养分，杉木幼苗在施氮处理后，为了适应土壤环境的变化，比根长显著增加[41]，以此增加吸收土

壤其他养分的机会[42]。这个结果在一定程度上表明细根补偿了资源吸收的功能，尤其是弥补对养分(如
P)和水分的吸收。目前的研究表明，氮沉降对比根长的影响并不一致，对于这种差异的原因目前并没有

明确的定论。根据推测，细根对氮沉降的响应取决于物种自身的特性、土壤和大气环境、施氮方式以及

年限和它们之间的相关作用。因此导致了结果的差异性。 

4. 氮沉降对细根解剖结构的影响 

细根的解剖结构由皮层和中柱组成，二者的变化会引起细根形态结构的变化，进而导致根系生理生

态功能发生转变，因此细根形态的变化可以通过解剖结构来阐述。根系皮层组织是细根中最活跃的部分，

其由很多薄壁细胞构成，对于根系养分和水分的吸收[5]以及菌根的侵染[43]均有重要的影响。中柱作为

运输资源的组织[5] [44]，即使位于根系解剖结构内侧，也会受到环境条件的影响。根系解剖结构与植物

生理之间存在紧密联系，了解根系内在构造有助于更深入的理解根系生理生态功能。 

4.1. 氮沉降对皮层厚度的影响 

氮沉降导致土壤酸化，引起 Al3+浓度增加，进而影响到根系外侧最敏感的皮层组织，损害皮层细胞，

影响皮层生长发育[45]。皮层厚度发生变化可能影响细根吸收养分，又因为皮层细胞拥有活性高的特性，

可能影响根系呼吸速率进而影响 C 循环。目前关于氮沉降对皮层组织影响机制的研究还比较稀少。Nagel
等[46]研究发现，皮层厚度在高氮处理下显著降低，低氮处理下显著增加。陈海波等[47]对水曲柳的研究

发现相似的结果，低氮处理下皮层厚度增加与维管束直径和皮层层数不相关，随着氮浓度的增加，皮层

厚度缩短以及皮层细胞直径降低，这可能是造成细根直径减小的主要原因。闫国永等[48]对兴安落叶松的

研究中发现，低氮和中氮处理下显著增加 1 级根皮层厚度，其变化可能与 1 级根呼吸和组织 N 浓度有关。

Wang 等[9]对六个温带树种解剖结构研究发现施氮仅显著增加兴安落叶松皮层厚度，这是由于其余树种

皮层细胞直径以及皮层细胞层数均未发生变化。Zhang 等[8]研究发现，模拟氮沉降降低了红松 3 级根和

水曲柳 2~3 级根皮层厚度，但是氮沉降也有可能增大养分吸收的阻力，黄菠萝和蒙古栎的 4 级根以及紫

椴 1~2 级细根皮层厚度均显著增加。氮沉降增加土壤可利用性 N 元素，导致菌根侵染率提高，为了提高

细根吸收速率，细根会增加皮层厚度为菌根定殖提供空间。出现矛盾的结论，可能因为环境、研究对象

以及施氮量的不同等造成的。 
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4.2. 氮沉降对中柱的影响 

Krasowski 等[49]对白云杉(Picea glauca) 幼苗施肥(NH4NO3)研究发现，高氮(125 ppm)不仅显著增加

了根尖木质部横截面积，也显著增加了管胞直径和管胞壁厚度。谷加存等[50]研究认为，细根直径变异与

皮层厚度和中柱直径相关。Wang 等[9]研究发现，施氮增加了 6 个温带树种的总导管横截面积，这是中

柱半径和细根直径增加的主要原因。中柱直径是影响细根运输养分效率的因素，氮沉降导致白桦中柱直

径显著增加，为了满足土壤中 N 素丰富促进细根快速生长，白桦细根降低皮层厚度增加中柱直径来提高

维根比[51]。先前研究发现[48]，低氮和中氮显著增加了落叶松前 3 级根维管束直径和维根比，皮层厚度

减小，维管束直径增加，会影响细根周转从而影响根系 C 循环，并且，在低氮处理下，1 级根维管束直

径增加的幅度要高于皮层厚度，2 级根的结果正与其相反，皮层增加范围大于维管束直径，3 级根的皮层

厚度没有产生显著变化，但是 3 级根维管束直径和维根比都处于增加的趋势；高氮处理下，1 级根的皮

层厚度增加幅度大于维管束直径，2 级根皮层厚度没有显著差异，但是维管束直径和维根比显著增加，3
级根的皮层厚度显著增加。此研究表明不同施氮处理导致细根内部结构所占比重均有差异，而细根解剖

结构对氮沉降的响应主要体现在皮层和中柱结构的变异，进而影响根系的生理功能[11]。 

5. 氮沉降对细根化学计量学的影响 

在全球气候变化的背景下，细根化学计量学也相应变化，这符合自然适应策略[52] [53]。碳(C)、氮

(N)元素能够直接影响植物的生理代谢过程以及生长发育过程。C元素是供应植物体结构养分的基本元素；

N 元素是根系从土壤中吸收最多的矿质元素之一，也是蛋白质的主要构成成分，并且参与植物生长发育；

P 元素是叶绿素 DNA 的主要成分，参与光合作用的物质转化[54]。细根化学计量学的变化可能直接影响

细根生理活性，间接影响细根分解速率，进而影响地下生态系统 C、N 循环。 
模拟氮沉降降低了细根 C 含量，并且显著增加了细根 N 含量[7] [41]，氮沉降的增加使更多的 N 元素

用于根的吸收与储存[16] [55]，因此促进陆地生态系统 C、N 循环[56] [57]。Kochsiek 等[58]发现，N 添

加后白云杉(Picea glauca)细根 C 浓度升高。郭润泉等[59]对杉木幼苗(Cunninghamia lancelata)研究发现氮

添加增加了细根 N 浓度，相反的降低了细根 C 浓度，这可能是因为土壤 N 有效性增加，细根呼吸加强的

原因。但是后期研究中，高氮处理显著增加细根 C 浓度，怀疑可能是由于氮沉降导致土壤酸化，引起根

外皮层细胞中酚类物质的累积，加速外层细胞木质化或栓质化[60]。氮沉降对细根化学计量学的影响研究

主要集中在对细根 C、N 元素的影响上，而对细根 P 浓度的影响研究较少。郭润泉等[59]研究表明，氮添

加下，细根(特别是 0~1 mm 细根) P 浓度降低。氮沉降使 pH 值降低，土壤里的Ｐ元素与金属离子形成难

溶性化合物，因此降低土壤 P 有效性[61] [62]，此外氮沉降还下调细根对 P 的吸收能力[63]。罗浮栲和木

荷在施 N 处理下，细根 N、P 浓度随着序级的增加而明显降低，1 级根位于根系最先端，作为活跃且敏

感的序级，细胞分裂快速，因此 N、P 浓度最高。况且先前研究也表明，植物代谢旺盛的组织，N、P 浓

度最高[64]。综上，氮沉降对细根化学计量特征的影响仍存在较大的争议，氮沉降背景下细根吸收利用养

分的机制还有待进一步的深入研究。 

6. 问题与展望 

总之，在大气氮沉降增加的背景下，细根的形态特征与解剖结构均会发生不一致的变化。以前的

研究结论显示，地下根系具有复杂性，不同树种细根的形态以及解剖结构对氮沉降的响应具有差异性，

这可能是由于其自身的生物学特性或者对养分需求量多少所造成的。即使根系的结构与功能相似，但

是不同地区所处的环境不一致，以及施氮方式或者施氮量的差异也会造成根系对氮沉降的响应出现差

异。氮沉降对细根形态结构的影响只体现出表面的结果，还需结合解剖内在结构(皮层和中柱)来反映潜
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在机制。针对目前存在的问题，为了更深入的理解氮沉降与根系生理特征的一系列复杂的联系，提出

以下建议： 
1) 氮沉降增加对细根形态结构产生显著的影响，但不足以说明根系发生变化的机理，解剖结构可

以说明根系生理与生长策略变化，因此应该结合解剖结构与细根动态，更全面的理解细根结构与功能

的变异。 
2) 增加模拟氮沉降试验的时间，并且为了保证实验数据更真实有效，施用氮肥浓度应尽量与试验样

地的氮沉降速率相当，这对了解全球森林生态系统结构与功能更有益。 
3) 我国森林生态系统复杂且多样，目前大部分研究集中于温带、热带和亚热带森林生态系统，缺乏

其他类型的系统研究，且森林土壤类型的多样也导致了结果的差异性。今后的研究可以选择探讨不同森

林生态系统不同树种或者相同森林生态系统不同树种对氮沉降的响应。虽然开展室内与野外的实验还有

很多的难题亟待解决，但是时代不断进步，我们仍需满怀信心去探索未知。 
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