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摘  要 

近年来，大气氮沉降的急剧增加是全球气候变化研究的焦点，它对生态系统的影响极大。本文通过综述

国内外学者的研究成果，表明了氮沉降现象是呈现连年增加趋势的状态，总结了氮沉降是如何影响细根

动态和形态特征，进而细根的生长动态(细根周转、呼吸、寿命)和生理生态(比根长、直径、生物量)又
是如何响应生态系统中碳循环。在既有研究基础之上提供了很多N沉降影响细根动态和形态特征的证据，

这些证据对于未来开展细根综合研究具有重要的借鉴意义。 
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Abstract 
In recent years, the rapid increase of atmospheric nitrogen deposition has become the focus of 
global climate change research, which has a great impact on the ecosystem. This paper reviews the 
research results of scholars at home and abroad. It shows that the phenomenon of nitrogen depo-
sition is present in successive years increases trend status, summarized the nitrogen deposition is 
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how to affect the dynamic and fine root morphological characteristics. Furthermore, how the 
growth dynamics of fine roots (turnover, respiration and life span of fine roots) and ecophysiology 
(specific root length, diameter and biomass) affect the carbon cycle of the ecosystem. On the basis 
of the existing research, many pieces of evidence of the influence of N deposition on the dynamics 
and morphological characteristics of fine roots are provided, which have important reference sig-
nificance for the comprehensive research of fine roots in the future. 
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1. 引言 

自 20 世纪以来，化石燃料使用的增加和人口增长使 N 化合物排放达到了前所未有的水平[1]，在之

前的一百年里，N 沉积率在过去一百年中增加了 3~5 倍[2]。N 沉积率已从 1995 年的 100Tg N yr−1 增加到

200 Tg N yr−1 [3]。造成大气中氮浓度的升高，引发氮沉降现象[4]，而氮沉降主要有 2 种来源方式，其中

人为来源则包括工业化石燃料的燃烧[5]。有研究数据表明，在过去的几十年里森林土壤中氮沉降的速率

超出了我们的预期值，有些甚至超出了一个数量级[6]。Galloway 和 Cowling [7]研究发现在过去的两个世

纪里，生态系统中的人为氮输入增加了将近 10 倍左右，Liu 等[8]研究发现自从 20 世纪 80 年代到 21 世

纪初，中国平均每年 N 沉降量从 13.2 kg/hm2 增加到了每年 21.1 kg/hm2 [9]同时发现在中国东北和青藏高

原 N 沉降也增加明显[10]。而随着全球氮沉降速率的加快，土壤中 N 含量增加，进而导致植物细根发生

变化，近年来，国内外学者就细根是如何对氮沉降响应进行了深入研究，虽然细根生物量占整个生态系

统总生物量的 16%，这一比例很低[11]，并且明显低于粗根生物量，但其周转速度快于粗根，且易于分

解，更有利于根系的生产[12]。 
细根通常被定义为小于 2 mm 的根，这是根系最重要的组成部分。在植物吸收养分和水分之中，细

根也是重要的器官[13]，它们具有无木质部、直径小、抗逆性差、寿命短、生理活性强等特点。根据以往

的研究，不同植物或森林细根的生长和周转占净初级生产力的 20%~70% [14] [15] [16] [17]，在全球陆地

净初级生产力中大约占比 33% [18]。研究发现在周转率较高的条件下，细根不仅可以耗用植物大量的净

初级生产力，并且分解枯落物和根系，以使得根系归还给土壤大量养分[19] [20]。在 N 作为主要的限制

因素情况下[21]，土壤中大量的 N 含量会加速 N 循环，导致森林生态系统中 C、N 分配格局发生改变[22]。
从而影响植物的生长发育。大量研究同时表明，植物会改变其养分获取的形式从而调整自身的生理形态

特性，例如通过变化细根的直径，导致细根周转率和细根寿命下降。因此，细根动态和形态的理解是进

一步了解细根周转的重要前提。 
细根的动态包括生长发育、呼吸、衰老和枯枝落叶的全过程。细根周转是细根动态的一部分，它是

通过调节根系的生理生态过程从土壤中获取养分和水分的生物学特性。细根周转一般被定义为细根生长

率与死亡率的比值。是生态系统碳和养分循环的核心组成部分，它可能在全球变化分析许多因素中都起

着重要作用[23]，大气氮沉降对细根产量和周转是一个多因素影响的过程，不同的氮素浓度对细根动态的

影响水平差异很大[24]。导致地下 C 循环也会表现出巨大的差异性。故为了解 C 循环的过程，就必须了
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解细根的动态变化过程和形态特征[25] [26]。 
细根的形态受多种环境因素的共同作用。一方面，细根的形态影响着细根的功能；通过改变细根的形态

来获得最佳的营养资源是一种具有成本效益的利用策略[27] [28]。细根生物量和菌根侵染量的变化是细根生

理形态研究的重点，在氮沉降的背景下，根表现出较高的可塑性[29]。但氮沉降对细根形态的影响与结论并

不一致，但可以肯定的是这些指标之间存在着一定的相互联系，例如在森林生态系统中，不同的 N 浓度水

平使植物细根的直径变粗或变细，植物细根的化学成分使得植物细根寿命缩短或延长，进一步影响细根的周

转率。因此，了解氮沉降对细根形态的影响，使得我们对生态系统 C 循环以及 C 模型的构建有了进一步的

理解，这对人们预测全球气候具有非常重大的意义。到目前为止，国内外已经开展了很多的氮沉降实验方案，

然而由于相比较地上部分，地下部分的测量难度加大，而且由于本身时间和空间的异质性以及环境因子等差

异性，导致细根动态和形态的变化没有得出一致的规律性，细根结构和生理也没有系统的论述。 
虽然大气氮沉降对森林细根动态和形态的影响难以量化，但是通过氮添加的实验，我们仍然能够揭

示一定的响应机制，本文在近些年来前人的研究基础之上，总结了森林细根动态和形态是如何对 N 添加

进行响应的，进而对未来该领域的研究方向进行了展望。 

2. 细根动态特征对氮沉降的响应 

近年来，越来越多的学者从植物地上部分的研究转到地下部分的探索[30]，其中发现细根动态对决定

地下生态系统中碳流动具有重要作用。而细根周转是细根动态变化的关键因素之一，受到生物和非生物

因子的共同作用[31]。大气氮沉降通过改变细根的周转变化过程来改变生态系统中的土壤碳库[32] [33]，
因此，要了解细根周转变化，就必须了解细根生长和死亡的动态变化，其重要意义在于探索氮沉降背景

下森林生态系统的碳和养分循环模式。 

2.1. 氮沉降对细根生产的影响 

细根生产一般是指细根在一年内的总生长量，通常用一定时间间隔内细根生物量的现存量表示[34]。
它是森林地下研究的重要部分。其中约占净初级生产力的 21%~33% [35]。在这一阶段，关于氮素有效性

对细根产量的影响还没有一致的结论。 
Yuan 和 Chen [36]等人对荟萃进行分析的研究发现氮素有效性对细根生产的影响是随着氮素浓度的

增加而增大，当土壤中的氮量浓度达到 0.5%时，细根生长将达到稳定不变亦或者略有降低，同时研究中

发现在营养缺乏的土壤中，植物将更多的养分分配给地下细根用于植物生长，这可能是造成细根净初级

生产力(NP)增加的可能原因。Hendricks [37]等人也得出一致的结论，在 N 有效性增加的条件下植物细根

的生产和周转都将加大。 
然而闫国永[38]等人的研究结果中发现，N 有效性的增加使得落叶松(Larixgmelinii (Rupr.) Kuzen.)植物细

根的生产和周转都明显下降，但是在土壤不同的深度下有所不同。Li [39]等人研究结果发现，在全球范围内，

氮有效性的增加使得植物细根的生产和周转明显降低。同样在不同的氮浓度水平和不同土层中表现不同。然

而，在 Ostertag [40]等人在夏威夷山地森林植物细根的分析中表明，N 添加对细根的周转没有显著的变化。 
对于 N 添加对细根生产的影响取决于很多的因素，例如，不同森林类型的差异，森林中物种的差异

以及氮添加量施用时间等的差异、都会使得对细根生产的影响不同，从而得出不同的结论[41]，因而在实

验进行中应该探寻多种测量方法结合应用，以使得数据更有科学性降低其他因素的影响。 

2.2. 氮沉降对细根周转速率的影响 

根系周转对陆地生态系统碳循环和养分循环具有重要作用，主要受细根生产和死亡控制，对于精确
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测算细根周转速率来说既是生长到死亡的动态变化，但是由于根系周转率的测定方法很多，不同的方法

得出的结果差异很大，而且估计的年限也不同[42] [43]，由于地下生态系统研究的复杂性和方法的多样性，

使得 N 沉降对细根周转率的影响难以量化。此外，细根在不同物种间周转率也很高[44]。在这些研究中

发现不同的环境影响因子通过影响氮添加的方式，从而对细根周转也造成不同的影响。 
Nadelhoffer [45]等人综合分析认为随着土壤 N 有效性的增加，细根周转速率将加快，Marocco [46]

等人研究发现 N 添加增加了土壤中 N 的含量，导致了 N 和有活性的氧化离子与细根的细胞壁以及核酸等

进行反应，其反应进程产生的某种物质对细根造成危害[47]。这解释了 N 沉降可能会增加细根的周转，

缩短细根的寿命。但是同样有相反的结论出现，Burton [48]等人通过对密歇根北部阔叶林植物细根分析表

明，在氮有效性较高的条件下周转率降低，分析原因可能是因为在实验过程中实验所在地的气候条件具

有特殊性以及实验的方法，研究的植物对象都是造成得出不同结果的可能原因。然而，Ostertag [40]等人

在对夏威夷山地森林进行的植物细根动态分析发现，在短期实验中，氮添加并没有对细根的周转产生明

显的影响。而且植物细根和叶片中营养的运输传递方式表现明显不同。 
有学者研究发现，N 沉降通过对土壤中 N 浓度影响进而间接影响土壤中的理化性质，造成植物细根

周转速率的增加或者降低，目前对于细根的周转速率对 N 沉降的响应还没有得出一致的结论。而且由于

影响的方法很多，因而今后我们应进行多种方法比较研究以及不同树种之间周转速率的测算。 

2.3. 氮沉降对细根寿命的影响 

细根中重要的生理生态学特征之一是细根寿命，它通常指细根从出生到死亡这一段时间存活的时期。

在细根周转过程中，其决定性因素很大程度上在于细根寿命[49]，即细根的寿命越长，周转速率越慢。反

之，细根寿命越短，周转速率便越快。从另一方面来讲，周转速率快既归还到林地的养分越多。目前，

氮添加对细根寿命的影响引起广泛的关注，但是对细根寿命影响的论述还没有一致性的结论。 
Aber [50]等通过对栎树细根研究发现，在 N 有效性含量低的土壤中栎树细根平均寿命延长。反之，

细根的平均寿命缩短，故表明细根寿命会随着土壤中 N 有效性含量的升高而缩短。分析其原因可能是地

上部分对根的碳分配受到地下部分的调节作用。在对糖槭(Acer saccharum Marsh)细根进行研究时，Burton 
[51]等通过研究得出相反的结论，在 N 含量低的土壤中，细根的平均寿命反而会缩短。反之，细根的平

均寿命会延长。故表明细根寿命会随土壤中 N 有效性含量的升高而延长。分析可能原因是由于细根获得

了充足的 C 量，从而使得细根能够进行正常的生理活动。同时 Adams [52]等人的研究也证实了这一结论，

他对梣叶槭(Acer negundo L.)和白杨(Sect. Populus)两种树种进行的细根研究发现，在局部施氮的情况下，

细根寿命明显延长。然而陈冠陶[53]等人的分析表明了扁刺栲(Castanopsis echidnocarpa)短期 N 有效性的

增加并没有对植物细根寿命产生明显的影响。分析原因可能是因为样地土壤中较高的氮素含量，使得该

地区天然林植被处于氮饱和或过剩状态。 
这些研究中，往往只有一两年的观察时间，这只能说明短时间内细根动态对氮素的响应。因树种研

究对象等原因，会对实验结果产生很大的影响。因而，在研究细根寿命对氮素响应的机理时，还需延长

试验时间，以探索植物根系长效机制。 

3. 植物细根形态特征对氮沉降的响应 

细根形态的特征决定着地下根系和运输作用[54]，进而影响生态系统 C 循环，在全球 N 沉降的背景

下，通过影响森林细根的形态生理结构进而改变细根获取养分和水分的策略，细根直径、比根长、生物

量等形态学指标能反映出细根水分和养分的吸收能力，这表明了细根形态对 N 沉降的响应，进而使我们

了解和预测通过 N 添加的方式森林地上部分如何生长。 
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3.1. 氮沉降对细根比根长的影响 

根长度和生物量之比定义为根长(SRL)，它表示根的长度单位重量。一般说来，较高的比根长往往代

表细根直径较小，其更能有效地增加细根表面积去吸收土壤中更多营养性资源[55]。但是对于氮沉降对于

比根长的影响机理，目前的结论存在的争议还很多。 
史顺增[56]等人通过研究表明杉木(Cunninghamia lanceolata (Lamb.) Hook.)幼苗细根比根长和氮添加

水平呈现明显的正相关关系，这表明植物细根具有对营养资源吸收的补偿作用，比根长的增加弥补了细

根生物量的降低。而 Ostonen [57]等人分析表明，随着施氮量的增加，细根的 SRL 一般呈下降趋势，Wan 
[58]等人为期三年在中国西部的油松(Pinus tabuliformis Carrière)林中的分析表明，油松一、二级细根的单

根长和比根长随着 N 有效性的增加而降低，大约降低了 20%。Chen [59]等人在为期 7 年对亚热带苦竹林

增氮研究也得出相一致的结果。随着氮有效性的增加导致根系功能退化。同时发现根系形态基于土壤养

分变化表现出高度的可塑性，并且可能存在着一定的协同效应。贾林巧[60]等人在亚热带常绿阔叶林中进

行的短期 N 添加实验中表明罗浮栲(Castanopsis fabri Hance)和米槠(Castanopsis carlesii (Hemsl.) Hay.)的
细根低序级根的比根长、根组织密度、比表面积都具有明显的可塑性响应，但是两种不同的外生菌根罗

浮栲和米槠响应性不同，增氮后罗浮栲比根长、比表面积和根长表现为正向可塑性响应，而米槠则表现

为负向可塑性响应。分析原因可能是因为比根长对环境变化的响应方式是由于物种间的反应差异。Liang 
[61]等人进行对湿地松(pinus elliottii)为期 1.5 年的实验表明湿地松细根的比根长不会随 N 添加而发生改

变。Tobner [62]等人分析得出的结果与此相一致。 
由于不同的森林气候条件下土壤氮有效性的差异，不同的研究对象，表现出细根形态的差异，使得

细根比根长对 N 有效性的响应程度也有所不同。今后应该增加研究范围，在不同土壤、不同物种间丰富

比根长的可靠性数据。 

3.2. 氮沉降对细根直径的影响 

细根直径是水分和养分速率的重要指标，同时也最具有直观性，大量的研究学者在以往的分析中发

现细根直径与周转时间表现为正相关关系，既细根越细，周转时间越慢，反之，周转时间越快[63] [64]。
即氮沉降通过影响细根直径，从而间接影响细根周转。 

陈海波[65]等人分析表明 N 有效性升高促进了植物细根直径的增大。但同时使细根的周转速率下

降，分析其可能的原因是 Al 离子浓度或者单宁酸浓度在土壤中相应的增加，促使了细根直径的增加，

也可能是由于土壤 N 有效性增加，养分和水分的运输需要通过增加细根中柱直径。但也有相反的研究

结论，Wang [66]等人在亚热带森林细根研究中表明 N 有效性的增加使得植物细根直径降低，其原因可

能是由于该地区的 P 限制因素，较小的细根直径具有高的周转率，从而提高了对 P 的获取能力，通过

这种方式调整了生长策略[67]。郭伟 2016 [68]年对长白山上阔叶红松林研究也得出一致的结论，氮添

加降低了细根的直径。 
然而对于植物生长策略，目前并没有权威的有力证据，未来仍然需要加大树种内与树种间的探索以

及将细根形态特征与解剖结构相结合。 

3.3. 氮沉降对细根生物量的影响 

细根生物量是基于细根生长发育状况而进行测定的，因而细根的变化会影响其生物量的变化，而细

根生物量作为地下生态系统重要碳储量的形态指标，急需探明与生态系统碳循环的响应机制，为全球生

态问题提供策略。但目前氮添加对细根生物量的影响仍然存在三种争论：增加、减少、无影响。 
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有研究发现在受到 N 限制的生态系统中，植物通过增加根系吸收 N 元素加速植物生长，因而可能导

致生物量的增加。然而在史增顺[57]等人的研究结果中发现，杉木植物细根中的生物量随着 N 有效性水

平的增加而降低，同时发现植物对 N 素的消耗利用并不充分，从而会引发 N 素在土壤中的堆积，可能和

土壤中的离子发生作用潜在的影响根系，从而造成生物量降低[69]。如 N 沉降的改变降低了土壤的 pH 值，

以及土壤中可移动 Al 离子的增加抑制了细根根系的增长，使得根系生物量减少。Li [70]等人在研究水曲

柳和落叶松细根时发现表明，N 有效性的升高使得水曲柳的细根生物量下降，但是对落叶松没有明显的

变化。 
研究表明，细根生物量与温度、纬度等环境因素以及实验方法等因素有关[71]。故仍然需要在未来的

研究中扩大有效的研究种类和方法去进一步探索。 

4. 展望 

综上所述，在氮沉降严重的背景下，由于地下部分是非常复杂变化的生态系统，根系对氮沉降的响

应也非常敏感，同时对调节 C 循环有着重要的作用，但是在现研究阶段，由于各生态系统之间根的结构

与功能差异极大，导致植物根系对氮沉降的反应也有很大差异。仅仅针对氮沉降对细根的影响是远远不

够的。不能忽略环境因子对细根的影响。最近的研究发现，越来越多的细根研究对细根的定义更加明确，

指的不仅仅是根小于 2 mm，更多的是对细根的层次进行了细化。像传统以往的细根定义可能会带来不同

的根分支层次结构中的显著性差异。随着研究的不断深入，将细根进一步分为成吸收性细根和运输性细

根。与此同时，菌根是根系研究中不可或缺的研究部分，菌根菌和植物根系共同构成菌根形成互惠共生

体，研究发现全球气候变化对丛枝菌根真菌的侵染率具有重要影响。因此，菌根在地下部分的重要性不

容忽视。细根动态和形态结构对 N 沉降的响应仍然没有得到一致性的结论，而解决这些难题，对理解全

球气候变化反应的机理有着重要的意义。 
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