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摘  要 

大气中的氮沉降会导致土壤中N积累量增加，直接影响土壤碳氮循环。植物根际分泌物能够深刻地改变

土壤微生物群落并影响其N的转化。探究根际分泌物对氮沉降的响应以及在土壤碳氮循环中的作用机制

成为植物地下碳氮循环的关注重点。本文主要从根际分泌物的C输入、化学组分、化学计量比和根际分

泌物–根际微生物机制几个方面，对根际分泌物和根际微生物的研究动态进行综述，重点论述目前氮沉

降背景下根系分泌物的重点研究方向与根际微生物的相互作用等方面的研究情况与进展，并对当前根际

分泌物研究中存在的问题进行探讨，以及展望未来的发展趋势。 
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Abstract 
Nitrogen deposition in the atmosphere will increase the amount of N accumulation in the soil, 
which directly affects the soil carbon and nitrogen cycle. Plant root exudates can profoundly 
change the soil microbial community and affect its N transformation. Exploring the response of 
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root exudates to nitrogen deposition and the mechanism of action in the soil carbon and nitrogen 
cycle has become the focus of the plant’s underground carbon and nitrogen cycle. This article 
mainly focuses on the research trends of root exudates and rhizosphere microorganisms in rhi-
zosphere ecology from the aspects of C input, chemical composition, stoichiometric ratio and root 
exudates-rhizosphere microbe mechanism. This review focuses on the current research status and 
progress on the interaction between root exudates and rhizosphere microorganisms under the 
background of nitrogen deposition. It also discusses the existing problems in the current research 
on root exudates, and looks forward to the future development trend. 
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1. 引言 

氮(N)是影响陆地生态系统植物生长的首要营养元素，也是陆地生态系统初级生产力的主要限制因子，

是影响陆地生态系统植物生长的首要营养元素[1]。氮的变化深刻改变陆地生态系统的植物生长和净初级

生产力，进一步影响全球碳(C)循环和其他生态过程[2]。工业革命以来，人类活动导致大气活性氮排放急

剧增加，全球极端气候发生频率增多，人类生境遭受影响[3]。氮肥的使用和化石燃料使得欧洲和北美一

些工业化国家的氮沉积速率高达工业化之前的 6.58 倍。据估计，全球每年沉降到各类生物群系的活性氮

达 43.47 t，沉降到海洋表面的活性氮达 27 t。氮沉降的增加，已造成一些地区河口、海口和江湖等水域

氮富集和陆地生态系统氮饱和。大气氮沉降的增加直接会造成土壤各种理化性质的改变，从而引起植物

地下部的生理代谢过程的变化，影响森林生态系统 C、N 循环[4]。 
1904 年，德国微生物学家 Lorenz Hiltner [5]提出根际概念。在植物地下部，根际被认为是地球上

最具活力的界面之一[6]。根际是支持植物与其相关土壤环境之间资源交换的关键界面。根际微环境是

构建植物与土壤交流沟通的桥梁，也是植物遭受环境胁迫和养分限制时作出响应的敏感区域[7]。在根

际这一特殊区域中，根际分泌物是植物适应外界环境胁迫与养分限制的重要调节机制。植物根际分泌

物种类、数量的改变均可对根际微生物生物量、群落结构和多样性造成影响。由于根际发生在根周围

的一个狭窄的土壤区域，并且被土壤微生物迅速吸收，根际的生物地球化学循环比非根际要快得多[8] 
[9]，所以根际分泌物是地下 C 循环中最难以量化的成分之一。根际分泌物的种类繁多，因物种、环境

而异，据估计其中含有 200 种以上的化合物，这些化合物可为土壤微生物提供重要且丰富的 C 源和能

源，从而有效地改变土壤微生物的生物量和活性，深刻地影响土壤有机质分解和养分代谢等微生物过

程，并在一定程度上决定了根际微生态系统 C 动态、能量流动以及矿质养分代谢过程[10] [11]。Finzi
等人(2015)通过 meta 分析与模型模拟发现，虽然根际分泌物 C 输入仅占森林初级生产力的 5%左右，

但根源 C 输入对温带森林土壤 C-N 矿化过程的贡献率却高达 33%左右，在调控土壤有机质分解与养分

循环过程中发挥着与其数量和比例明显不相符的重要作用和功能[9]。因此，森林根系已成为地下生态

过程研究的核心对象，而根源 C 输入所介导的土壤生物地球化学循环过程及其生态反馈效应则是森林

生态系统养分物质周转的关键环节。 
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我国开展模拟氮沉降的试验起步较晚于欧美地区，目前有关根际分泌物在森林生态系统中的重要调

控反馈机制研究还不是很丰富，在一定程度上限制了我们对地下根际生态过程及其对环境变化响应的认

识。基于此，本文从根际微环境出发，分析植物根系分泌物为介质的化学扰动等方面的研究方向和进展，

了解氮污染和气候变化下陆地生态系统的抵抗机制；探究根际分泌物对 N 沉降的响应特征和全球 N 沉降

背景下根际适应策略；进一步探讨植物根际在地下生态系统 C、N 循环中的作用，为地下生态学过程及

其可持续保护管理提供参考依据。 

2. 根际分泌物 C 输入对氮沉降的响应 

植物根系分泌物C输入通量大小受单位根生物量根系分泌物C输入速率和细根生物量[12]共同制约。

目前森林根系分泌物输入速率及其通量的研究主要集中在生长季节。较多研究显示氮沉降会抑制根际分

泌物 C 输入速率，由于施氮情况、环境差异、供试植物种类、植物自身的生产力以及地下 C 分配格局的

不同等原因，结果并不一致。何为等[13]研究结果显示施 N 使窄叶鲜卑花灌丛 0~15 cm 土层的细根生物

量显著降低，由于 N 素富集对根系分泌物 C 输入速率和细根生物量的双重抑制作用，使得窄叶鲜卑花灌

丛根系分泌物输入通量显著降低(P < 0.05)；Jacqueline 等[14]研究发现：高 N 处理(100 mg·L−1)导致二年

生云杉(Picea asperata)根系分泌物 C 输入显著降低(P < 0.05)；Phillips 等[15]通过对火炬松(Pinus taeda)幼
苗进行连续 5 年施 N 处理后也发现，根系分泌物 C 输入速率随着 CO2 浓度增加而增加的情况仅发生在低

N 条件下，而在高 N 处理下 CO2 浓度富集对根系分泌物 C 输入的正效应消失，进一步证实了持续高强度

的 N 添加抑制植物根系分泌物 C 输入；Fransson 和 Johansson [16]研究结果发现苏格兰松(Pinus sylvestris)
幼苗根际分泌物 C 输入量下降 30%~85%。然而，有研究结果得出 N 素富集促进了植物根系分泌物的输

入。例如，有研究结果表明施氮使刺槐(Robinia pseudoacacia)根际分泌物 C 输入量增加 1.5 倍[17]；杨建

华[18]通过研究发现，N 沉降显著提高蒙古栎(Quercus mongolica)单位表面积根系分泌物 C 输入量，而施

氮对红松(Pinus koraiensis)单位面积分泌物量并不显著。这可能与供试土壤 N 素有效性、植物种类、N 素

添加方式、处理时间长短等因素有关[19]，但具体原因有待于进一步深入研究。植物根系分泌物输入受多

种生物和非生物因素影响，主要包括土壤理化特性、植物种类和发育阶段、矿质营养、光温条件以及根

际微生物组成和数量等[20] [21]。通过比较分析发现，不同植物间根系分泌物 C 输入速率呈现出较明显

的差异，这说明植物种类、自身遗传特性对根系分泌物输入有着决定性的影响[22]。另外，同一树种根系

分泌物 C 输入速率在不同生长阶段也存在较大差异[13]，表现为幼苗期植物根系分泌物 C 输入速率较低

[23]，而成株根系分泌物 C 输入速率则相对较高[24]。这可能与植物所处生长阶段的不同生理状态以及环

境条件有关，但具体机理尚不清楚，有待进一步深入研究分析。此外，植物所处环境条件、取样方法(原
位收集和室内培养收集)、取样时间和取样频度等也可能导致不同研究中植物根系分泌物 C 输入速率存在

较大差异[25]。为更深入、有效地开展植物根际分泌物 C 输入及其介导的生物地球化学过程对氮沉降的

响应研究，未来该领域研究不仅需要进一步改进和创新根系分泌物收集方法，构建更为有效的不扰动根

系生长的原位收集装置，而且要尽可能地排除其他生物与非生物因素对试验结果的潜在影响。 

3. 根际分泌物化学组分对氮沉降的响应 

大多数分泌物由糖、氨基酸和有机酸组成[26]。综合已有研究报道发现的根际分泌物可分为如下九大

类：糖类(碳水化合物)、有机酸类、氨基酸类、脂肪酸和固醇类、生长因子、化感作用物质、外酶类、无

机物(质子和无机离子)及其它。不同根际分泌物组分会由于化学特性的差异而对土壤 C、N 转化过程产生

不同效应[27] [28]根系分泌物种类和数量的主要影响因素有植物种类及其发育时期、土壤中各种物理因

素、植物营养，机械损伤或病虫害损伤、微生物活动及叶面喷施的化学物质等。不同植物根系分泌物差
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异很大。在植物生长发育过程中由于根系新陈代谢溢泌或分泌出的有机物质，其分泌量又受各种环境条

件的影响而有所变化[29]。自然土壤大麦根系分泌物中铁鳌合物和铁氧化物比溶液培养高得多，根际土壤

湿度、pH 值和颗粒性质对根系分泌物有影响。土壤微生物也可通过影响根细胞的通透性、根系代谢及其

对某些分泌物的吸收作用、改变营养对植物的有效性等途径而影响根系分泌物。 
野外自然状态下无菌条件较难控制，难以避免树木根系和微生物对根际分泌物中养分物质的吸收，

导致获得的根系分泌物组分与含量与实际野外状况存在一定的差异[30]；不同树种根系形态和土壤特性表

现出明显的时空异质性，现有的收集技术很难保证在不破坏根系正常生长的情况下有效收集不同形态特

征根系的分泌物。此外，在所有根际和根际研究中，解释空间和时间的变化一直是一个长期的挑战。这

种在决定需要取样的根数量，需要收集分泌物的次数以及选择在一天中哪个时间段进行收集的异质性，

都带来了准备工作上的挑战[31]。 

4. 根际分泌物化学计量比对氮沉降的响应 

由于植物根系分泌物主要为一系列含碳化合物，其 C:N 比值通常高于根际微生物的 C:N [32]。另外，

由于根系和微生物活动对根际有效 N 素的获取和激烈竞争，使得根际区通常成为 C 过剩而 N 受限制强烈

的区域[33]。因此，根系分泌物 N 含量或 C:N 化学计量特征成为驱动根际微生物群落组成和活性的重要

调控因子。相应地，根际微生物利用根系分泌物生长和合成胞外酶的能力严重地受根系分泌物 N 输入通

量的制约，从而反过来调控土壤生物地球化学过程及其对森林结构和功能的生态反馈效应[34]。此外，根

系分泌物对森林土壤 C 养分所诱导的激发效应与供试土壤养分状况(主要指土壤 N 的有效性)密切相关，

因为后者数量和质量是决定微生物对其生长和胞外酶产生之间能量分配的关键要素[35] [36]。然而，目前

该方面研究的直接试验证据几乎还未见报道，因此开展根系分泌物 C:N 化学计量特征对土壤 C 养分转化

过程的影响成为一个十分重要但又极度缺乏的研究课题，尤其在叠加不同土壤养分有效性的条件下。 

5. 根际分泌物–根际微生物机制对氮沉降的响应 

根际分泌物与根际微生物之间存在着复杂的关系，它们相互影响作用。根际分泌物作为富 C 物质可

以为根际微生物提供碳源，为其生长繁殖提供能源；而根际微生物的代谢活动等影响植物根系对营养物

质的吸收以及分泌物的释放等。 
根际分泌物是植物根系与根际微生物相互作用的信息物质和决定因素，其种类和数量决定了根际微

生物的数量、种类和生态分布。在“根际”这一特殊生态环境中，植物通过根际分泌物为土壤微生物提

供可直接利用的含 C 化合物，有效地改变根际微生物数量和活性而深刻地影响土壤有机质分解和养分转

化过程。根际分泌物可以选择和增加特殊的细菌类群[37]，改变细菌活性和根际真菌群落，产生根际效应

[38] [39]。一般离根系越近，根际效应越明显，根际土壤中微生物的数量和种类远远多于非根际土，即具

有根际正效应。研究表明，除藻类外，植物对其他各微生物类群都可产生明显的根际效应，不过对细菌

和真菌的效应更显著，细菌的 R/S 值可达 76.15:1，真菌的可达 45.50:1 [40]。在有机质含量少的贫瘠林地

中根际效应明显，而在肥沃的林地中根际效应不明显。罗明等[41]对贫瘠的塔克拉玛干沙漠中的红柳

(Tamarix ramosissima Iedeb)、梭梭(Haloxylon ammodendron Bunge)、沙拐枣(Calligonum mongolicum Tursz.) 
3 种固沙植物根际土壤微生物特性的研究表明：这 3 种固沙植物都有明显的根际正效应，其中梭梭的根

际正效应最大，其 R/S 值为 75.24:1。研究表明：某些林木根系分泌物对根际微生物具有根际负效应。厉

婉华等[42]对苏南丘陵区的栎林和杉木林根际微生物研究发现，两种树木的根系分泌物对根际放线菌都有

抑制作用，且栎林的根系分泌物对固氮菌的抑制作用明显，其根际、根外的 R/S 值为 0.08:1。章家恩等[43]
对南亚热带林地不同植被根际微生物数量的研究也发现，木荷(Schima superba Gardn et Champ)对根际放

线菌和真菌有抑制作用，而柳叶竹(Thyrsostachys siamcnsis Gamble)只对真菌有抑制作用。 
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根际土壤微生物是陆地生态系统中各种生命元素生物地球化学循环的重要驱动力和主要参与者，其

将有机养分转化成无机养分促进植物吸收和利用，而根际土壤则为微生物代谢提供场所和介质，根际土

壤、植物、微生物的相互作用维持着土壤生态系统的生态功能。根际微生物种类、数量可以直接影响土

壤的生物化学活性及土壤养分的组成与转化，反过来根际效应又影响根际微生物的营养选择和富集。由

于研究方法和手段的限制，目前对根际研究的试验大多数只考虑根际单一的几个重要的循环过程，而很

少将植物–根际分泌物–根际微生物作为整体研究，对根际分泌物–微生物–土壤 N 循环的内部关系和

效应的研究还比较缺乏。 

6. 展望 

前期研究已经较为明确的显示了长期氮沉降诱发土壤酸化、增加微生物 C 限制的可能性，导致细菌

和真菌生物量和活性降低，进一步影响土壤有机质矿化[44]。大气 N 沉降的增加直接会造成土壤各种理

化性质的改变，从而引起植物地下部的生理代谢过程的变化，影响森林生态系统 C、N 循环，这些小规

模的影响进而反映到全球气候变化预测。所以，以氮沉降为切入点，揭示根际微环境中的各种响应机制

对于未来全球气候变化预测具有重要意义。 
森林根系分泌物与土壤生态过程的耦合效应及其调控机制的认知有限，纵观现有森林根系分泌物作

用与功能研究，主要集中于根系分泌物作为微生物 C 源所驱动的土壤碳–养分循环过程及其生态反馈效

应等方面。近十多年来，依赖于多学科的前沿交叉和新技术的广泛应用，当前对森林根系分泌物输入特

征及其诱导的土壤生物地球化学循环关键过程研究已取得较大进展和突破[15] [45]。但受制于根际微系统

复杂的时空异质性以及研究方法和技术的限制，目前森林根系分泌物对氮沉降的响应研究依然存在诸多

挑战和不足，主要表现在以下几方面： 
1) 缺乏有效的森林根系分泌物原位收集方法与技术。长期以来，研究者们一直致力于探索和创新植

物根系分泌物收集方法与技术，但是这些方法都不太适用于森林多年生木本植物根系分泌物的收集[46] 
[47]。关于森林样地乃至生态系统尺度上森林根系分泌物原位收集的研究报道甚少。近年来一些学者构建

了森林根系分泌物的原位收集方法[31] [48]，这些收集方法操作相对简便，无需移栽植物，能较真实地反

映自然条件下植株根系分泌物的质量和数量，但仍然存在诸多不足：野外自然状态下无菌条件较难控制，

难以避免树木根系和微生物对根系分泌物中养分物质的吸收，导致获得的根系分泌物组分与含量与实际

野外状况存在一定的差异[47]；不同树种根系形态和土壤特性表现出明显的时空异质性，现有的收集技术

很难保证在不破坏根系正常生长的情况下有效收集不同形态特征根系的分泌物。因此，根据特定的研究

目标和野外实际状况，不断创新和完善森林根系分泌物原位收集方法是该研究领域中一个长期探索和逐

渐完善的过程，也是未来森林根际生态学研究中需要着力攻关的重点技术问题[47]。未来创新和发展新的

研究技术体系依然是森林根际生态学未来研究的重点工作内容。目前关于氮沉降对森林根际分泌物影响

的原位研究报道很少，根际分泌物对氮沉降的响应机制尚不清楚。未来研究应增加有关根际分泌物的原

位研究，同时高纬度的站点试验数据参考更是匮乏，应扩大站点的跨度，逐步增设全球大范围、大跨度

的根际研究，结合陆地植物地下部其他动态，实现综合预测全球气候变化，缩小根际分泌物研究存在的

空间异质性。未来对于根际微环境的研究不仅仅局限于欧洲、美国以及中国三大氮沉降主要地区。 
2) 应重视森林根际分泌物不同组分及其伴随的 C:N 化学计量特征所驱动的生态效应研究。尽管当前对

根系分泌物及其诱导的生态学效应研究已取得一定的进展，但是对根系分泌物在森林根际生态过程中的作

用及调控机理等方面我们依然缺乏足够的了解[15] [49]。目前有关森林根系分泌物研究大都仅关注了根系 C
源输入，而忽略了根系分泌物中 N 成分变化及其伴随的 C:N 化学计量特征对土壤 C 养分循环过程的激发效

应(priming effect)，这种忽略将极大地限制对森林根系–土壤–微生物互作机制的深入认识[48] [50]。不同
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根系分泌物组分由于其化学特性和能量有所差异，进而对土壤 C、N 转化过程具有不同的效应[51]；根系分

泌物主要为一系列含 C 化合物，其 C:N 通常高于根际土壤微生物的 C:N [32]。植物根系和土壤微生物(如微

生物合成、生长和胞外酶释放)对根际有效 N 的获取和激烈竞争，导致根际区通常成为 C 过剩而 N 强烈受

限制的区域[33]。相应地，根际微生物利用根系分泌物生长和合成胞外酶的能力严重地受根系分泌物 N 含

量制约，从而反过来调控根际微生物介导的土壤生物地球化学循环过程及其对森林结构和功能的生态反馈

效应。因此，森林根系分泌物 N 含量或 C:N 化学计量特征成为驱动根际微生物群落组成和活性的重要调控

因子。此外，在叠加气候变化后，森林根系分泌物含量、化学组分及其伴随的 C:N 化学计量特征变化进一

步使原本知之甚少的根际生态学过程变得更为复杂。因此，全球气候变化条件下森林根系分泌物组分 C:N
化学计量特征变化与土壤生态过程的偶联效应已成为一个十分重要但认知又极度缺乏的研究课题[34]。比

如，森林根系分泌物不同化学组分所驱动的土壤碳–养分通量过程与作用机理差异，根系分泌物对土壤碳

–养分微生物过程的影响效应与其 C:N 化学组分计量阈值范围的关联。 
3) 加强森林根系分泌物输入时空分布格局与根际土壤微生物特征的关联研究。森林地下根际是土壤

生物地球化学循环过程的热点区域，并受土壤特性、环境条件(如温度)、根系分泌物组分特性、根系特征

等多种因素影响，使得根际区土壤物理、化学和生物学特征表现出高度的时空异质性[52]。然而，受研究

方法和手段的限制，现有根际模型和试验研究大多将根际区域简单视为一个均一体，很少考虑根系分泌

物输入数量与质量的时空分布格局变化及其介导的土壤异质性差异，极大地限制了在细微尺度上对森林

根系活动–土壤界面过程与调控机理的认识与理解[53]。在未来森林根系分泌物生态学研究中值得重点关

注，如重视根际区水平方向上根系分泌物输入异质性研究；加强根际区垂直方向上根系分泌物输入异质

性研究等。 
4) 深化根系分泌物输入特征季节动态变化规律对氮沉降的响应研究。受森林根系分泌物野外原位收

集方法、操作可行性等诸多因素限制，目前森林根系分泌物输入速率及其通量的研究主要集中在生长季

节，而非生长季的研究甚少。这类研究的缺乏导致对森林根系分泌物输入通量动态规律缺乏基本的了解，

并影响生态系统尺度上对森林根系分泌物输入通量的准确估算。考虑到森林根系分泌物主要源自植物地

上光合 C 产物的分配，而不同季节环境因子(如温度、光强等)深刻地控制着森林根系分泌物的种类、含

量与通量等[48] [54]。因此，未来研究应结合野外长期试验与同位素标记等技术手段，加强森林根系分泌

物输入动态特征(包括日动态、季节动态等)与树种物候、生理、外界环境条件的偶联关系研究，以丰富对

森林根系分泌物季节动态变化规律及其主导因素的认识。比如，森林根系分泌物生长季与非生长季输入

通量大小及其相对贡献如何？控制树种根系分泌物释放通量大小的主要生物与非生物因素有哪些？地上

叶片光合产物产生与地下根系分泌物释放时间动态是否同步？如果不同步，二者相差时间多长？目前对

上述基本信息的了解几乎空白，未来研究应加强对森林根系分泌物输入动态规律及其调控因素的研究，

这些信息对于森林生态系统地下 C 通量估算和根际土壤碳–养分循环过程模型构建均具有重要作用。 
5) 强化不同根级/功能模块与根系分泌物输入特征关联性对氮沉降的响应研究。受研究方法和野外条

件限制，目前森林根系分泌物收集通常将一定直径范围内的细根视为一个整体考虑，而很少关注根系不

同形态和区域根系分泌物输入数量与质量的差异[55]。然而，近年来人们逐渐认识到，由于树木细根具有

高度的结构和功能异质性，采用传统简单的基于某一直径阈值(即直径法)的研究方法很难全面准确地揭示

细根功能特征变化规律。相应地，根系分级以及功能模块方法近年来在细根结构与功能研究中逐渐引起

重视并得到广泛应用[56]。研究者按照根的分枝等级将传统意义的细根(直径 2 mm 以下)划分出不同等级，

并进一步根据根级之间的差异性以及相似性将细根划分为不同功能模块通常 1~2 级细根由于直径较细，

组织 N 含量较高，新陈代谢旺盛，皮层较厚，易被菌根真菌侵染而主要承担养分和水分吸收功能(即吸收

根)；3~5 级细根由于直径较粗，组织 N 含量低，真菌侵染率低，有明显的次生结构而主要承担养分和水
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分运输功能(即运输根) [57]。不同根级/功能模块其解剖结构、形态构型、化学组成和生理功能等特征差

异势必会深刻影响和调控其根系分泌物的数量与质量。然而，关于森林不同根系功能模块/根级与根系分

泌物输入特征的关联目前未见报道，尤其在叠加菌根侵染这一要素后，一定程度上限制了对森林根系生

态功能的认识与根际生态学理论的拓展。相应地，从细微尺度上加强森林不同根级/功能模块根系分泌物

输入特征差异与土壤过程的偶联研究是未来森林根际生态学优先研究的重要领域。 
6) 加强氮沉降下森林根系分泌物介导的土壤生物地球化学循环过程作用机理研究。由于森林根系分

泌物输入在土壤有机质分解和养分循环过程中具有十分重要的调控作用，根系分泌物所介导的土壤碳–

养分循环过程激发效应一直是土壤生态学研究的核心内容。但受制于根际微系统复杂的时空异质性以及

研究方法和技术的限制，目前该领域相关研究主要处于生态效应现象探究阶段，而相对缺乏细微尺度上

根系分泌物输入对土壤碳–养分循环过程作用机理的深入揭示，尤其在全球气候变化背景下。目前人们

对森林根系–土壤–微生物互作过程及其对环境变化的响应机理依然缺乏足够的认知和理解，未来应加

强森林根系分泌物对土壤碳–养分循环过程影响的作用机制以及氮沉降对其产生的影响的研究。 
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