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摘要 ：根系作为树木提供养分和水分的“源”和消耗 c的“汇”，在陆地生态系统 c平衡研究中具有重要的理论意义。尽管 20多 

年来的研究已经认识到根系消耗净初级生产力占总净初级生产力较大的比例 ，但是，根系(尤其是细根)消耗 c的机理以及 c 

分配的去向一直没有研究清楚。主要原因是细根消耗光合产物的生理生态过程相当复杂，准确估计各个组分消耗的 c具有很 

大的不确定性，常常受树种和环境空间和时间异质性、以及研究方法的限制。综述了分配到地下的 c主要去向，即细根生产和 

周转 、呼吸及养分 吸收与 同化 、分泌有机物 、土壤植食动物 ，及有关林木地下 碳分配机理 的几种假 说 ，分 析 了地下碳 分配估计 中 

存在 的不确定性。 目的是在全球变化 c循环研究中对生态 系统 地下部分根 系消耗的 c以及分 配格局引起重视 。 
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Research review on the pattern of carbon allocation to roots and environm ental 

factors in forest ecosystem  

YU Shui-Qiang，WANG Zheng—Quan ，SHI Jian—Wei，MEI Li，YU Li-Zhong (sĉo0z 竹，，v0n̂ 竹 ， 

Harbin，150040，China)．Acta Ecologica Sinlca，20O6，26(8)：266~一2669． 

Abstract：Tree root has a function of the source for nutrients and water and the sink for carbon due to fine root production， 

mortality and decomposition．Although its importance for carbon allocation and nutrient cycling in terrestrial ecosystems has been 

known during past decades， physiological mechanism of carbo n costs and pattern of carbo n allocation in roots are po orly 

understood，because physiological and ecological processes in root dynamics appear the complexity and estimating carbo n allocation 

reveals the uncertainty．Recently，more studies focused on the mechanism of carbo n allocated below ground associated with 

individual root level，whole tree and ecosystem levels．There were four hypotheses for the control of carbo n acquisition by roots： 

1)root carbon acquisition is determined by the inflow of carbon from shoot；2)root carbon acquisition is controlled by demand 

from roots；3)net acquisition of carbon by roots is determined by their functional equilibrium with shoots；and 4)the control of 

carbo n acquisition by roots is distributed around the plant in shoot and root．However，there were few evidences or data for 

supporting the first two hypo theses．Most recent evidences concluded that carbo n allocated to roots may be more dependent upo n 

soil resource availability． 

Fine root production and turnover，root respiration，secreting organic matter from root，and foraging of soil herbivory were 

four impo rtant components of carbon allocation in tree roots．Th e flux of carbo n through the production and turnover of fine roots in 

forest ecosystems has been recognized as the first major component of terrestrial carbon and nutrient cycles．Many methods have 

been developed to estimate fine root production and turnover，but they may arrive at different results．The second major component 

of carbo n allocation to below ground was root respiration associated with mycorrhizal fungi．Th e carbo n costs of root respiration 
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were，approximately 50％ of total carbon allocated to roots，depended on root growth rate，efficiency of ion uptake and transport 

processes，and as well as biomass maintenance．The third compo nent was secretion or exudation of organic ma tters from roots， 

such as sugars，amino acids and organic acids，and etc．Finally，soil herbivory should be an impo rtant source of root death and 

carbon cost，although there were very few data available in study cases．Soil resource availability was an important factor that 

regulated the flux of carbo n from leaves to roots and possibly to soil．Despite of greater carbo n is allocated to root system，accurate 

estimate in the flux of carbo n from leaves to roots is limited because of uncertainties in predicting below ground carbo n cycling in 

forest ecosystems．However，there are ma ny oppo rtunities as well as challenges for future belowground carbo n allocation research in 

China．It is suggested that studying pattern of carbo n allocated to root system in different forest ecosystem in China and developing 

accurate estimate technologies will be the main objectives of study on root ecology and as well as carbon cycling in global change 

projects． 

Key words：belowground C allocation；fine root production；fine root turnover；root respiration；root secretion；herbivory 

根系在吸收养分和水分过程中要消耗大量的光合产物 ，是树木体内主要消耗 c的“汇”̈' 。向地下分配 

C主要用于根系的生产和生理生态活动 。有些森林生态系统 中地下净初级生力 占总净初级生力的 50％以 

上  ̈，超过了地上部分的净初级生产力 。因此 ，根系消耗 的 C是森林生态系统 c循环过程中不可忽视 的组 

分。尽管地下 c分配在陆地生态系统 c平衡过程 中具有重要作用 ，但是估计地下 c分配仍存在许多不确定 

性 ，主要是研究根系(包括菌根)的生理生态过程非常困难 ，导致人们对树木控制 c地下分配格局的机理和 

过程了解甚少。 

近年来根系生理生态学研究表明，根系消耗 c受许多 内部和外部 因子综合控制，是一个复杂的生理生态 

过程⋯。分配到地下部分的 C主要用于 4个方面，即根系的生产和周转 、维持呼吸(包括根际微生物呼吸)、养 

分吸收与同化 、分泌有机物和土壤植食动物消耗 。围绕这 4个方面 ，近 20a来生态学家展开 了深入研究 。 

本文就 目前研究结果进行总结 ，目的是在全球变化 c循环研究过程中对根系消耗的 C引起研究者的重视。 

1 根系获取 C的可能机理 

目前人们对树木体内 c分配机理了解不多 ，一般认为林木的地下 c分配主要受植物体内源一汇关系的控 

制，同时受环境因子的调节。研究者所提出的根系获取 c的机理主要有 4种方式“j：(1)推力假说 (Push)。该 

假说认为 c向根 系分配完全依赖于地上部分 C的输 出，凡是控制地上部分 c输 出的因素 (如叶片光合速率 、 

蔗糖磷酸同化酶活性、糖水平和韧皮部的承载量等)都可能影响到根 系对 c的获取 ；(2)拉力假说 (Pul1)。该 

假说认为根系获取 c是一种 自身功能 ，根系对 c的需求决定 了 c向根系的输入 ，并假设地上部分过剩产生碳 

水化合物，根系对 c的需求并不受同化物含量多少的限制；(3)是功能平衡假说 。该假说认为地上和地下两部 

分需要不同的资源(即 c和 N)，每一部分所需要的资源 比例相对稳定 ，根系的生长取决于地上部分 c的供应 

和本身 N的获取 ，根和地上部分的生长在功能上达到平衡 ；(4)是共 同控制假说 。该假说认 为 C向根系分 配 

受位于地上和地下两大部分的许多因子共同控制，而这种控制作用受到两种机制的影响——韧皮部运输机制 

和资源化合物(如糖和 N化合物)基因表达机制 。 

相对而言，后两种假说看起来 比较合理 ，因为二者 同时考虑到整株植物源一汇之 间的关 系，即 c向各个 

“汇”中的分配 ，受“汇”对光合产物的需求(“汇”的活性和大小)及“源”对光合产物控制的共同作用。这两种假 

说也是与许多试验的数据相一致。如有试验证 明较高的果实产量 、修枝处理和叶子的脱落增加了细根死亡 的 

危险率 j，降低了细根生产 ；暴露于 0 的植物 ，光合能力下降 ，导致分配到根 系和菌根中 c的数量减少 。 

另外，c源减弱，分配到根系中碳水化合物的数量也会减少，进而导致根系死亡。Pregitzer指出只要树冠对 c 

的固定和 c向细根的供应中断几天或几周 ，细根就会死亡 ，如糖槭(Acer saccharum)细根在 c供应中断后 ，细根 

中的 TNC含量(4％ ～6％)只能维持根系存活 1～1．5周(存活时间取决细根中 TNC含量多少 ) 。 

另有证据表明，分配细根的 c依赖于养分和水分吸收。养分和水分吸收越多，分配到细根的 c也就越 
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多 。这与根系附近养分浓度有关 ，一旦细根周围养分耗尽，吸收能力减弱 ，c向细根分配立刻减少 ，细根则 

衰老，进而死亡 。说明养分的获取程度对光合产物的供应十分敏感。施肥处理后，细根 N浓度增加  ̈，呼 

吸作用与代谢活性增强“ ，导致细根中c大量消耗，结果根系中 c汇的能力增强，但是 c的大量消耗并不一 

定意味着分配到根系中碳水化合物的比例增加，因为在土壤 N有效性增加的同时，树木本身所固定 c的总量 

也随之增加 。Hend6cks等认为，细根的养分吸收与 c地下分配之间的关系可有两种解释  ̈：(1)异化分 

配(DifferentiM allocation)，即随 N在系统中的有效性的提高，分配给细根的 c的相对比例下降 ，细根寿命或 

死亡率保持不变 。(2)恒定 分配(Constant allocation)，即随 N有效性 的提高，分配给细根 的 c的 比例保持不 

变 ，根系死亡率增加。尽管对地下 c分配模式给出了许多的机理性解释 ，但 由于影响光合产物 c分配的内 

部和外部因素还不清楚，所以，到 目前为止，也仅是通过“源一汇”关 系去解释根 系获取 C的机理。一些假说都 

是针对某一具体的生态系统提出的，只能解释部分的实验结果 ，是否具有普适性 ，还有待于检验 ’ ]。 

2 林木碳的地下分配去向及影响因素 

2．1 根系生产与周转消耗的 C 

根系的生产包括粗根和细根 (<2mm)，主要表现在粗根直径增加 、细根生长和伸长 。但 由于细根周转迅 

速，大量的活细根成 为死根分解掉 ，所 以细根生产 和周转是陆地生 态系统中 c和养分循环 的重要 组成部 

分“ ，细根和菌根初级生产力成为测定总的地下 C分配的主要过程之一H 。在大多数陆地生态系统 中，细根 

生物量虽然只占地下总生物量的 3％ ～30％左右 ，但 由于细根处于不断地周转过程之 中，维持这个过程要消 

耗净初级生产力的 l0％ ～75％“ ，这与不同的森林生态系统类型有关。一般来说 ，c向细根中分配 的比例在 

针叶林 中要高于阔叶落叶林 。 

土壤 N有效性 、土壤水分和土壤温度是影响细根生产和周转最主要的非生物 因素 。N很久以来就被认为 

是大多数北方、温带和一部分热带生态系统 中 c和养分循环动态的限制性资源 。在单一树种或林分中，N 

有效性增加(施肥 )会导致细根生产和周转的下降 ，针叶林 中用 于细根生产 的 c绝对数量与立地质量呈负 

相关 。与此 相反 ，另 一些研 究结果 显示，细根 生产和周 转随 N有效性 的提 高而增 加，如杨 树 (Populus 

tremuloides)林 ，火炬松(Pinus taeda)林分 和挪威 云杉 (Picea abies)林 分 。这种相悖 的观点引 出细根生 

产和周转与 N有效性之间的几种假说 ，前者认为在 N有效性高的土壤斑块上，能够较长时间提供生长所需的 

养分 ，只要土壤中提供的效益(即养分 的获取 )超过 了维持树木根系存活的 c消耗 ，根系就可以维持 ，延长寿 

命 ，细根的生产和周转则降低 。后者认为土壤 N有效性增加，细根中 N浓度和呼吸速率也较高 ，使得根系 

生长和维持需要消耗大量的碳水化合物 。如果用于维持根 系的消耗大于用于构建根系的消耗，或者 c的 

投入不能满足呼吸消耗，则导致细根寿命缩短 ，周转加速，细根生产增加。在这种情况下，根系只有以缩短 

寿命，构建新根为策略，来达到新的收支平衡(trade—offs)。细根对 N有效性这种不同反应主要取决于植物种 

类、器官或整株植物碳平衡、有效养分在土壤中分布的空间异质性等 ，究竟哪种假说更具有普遍意义，只有 

对多树种在多区域 内进行综合研究之后 ，才能得到合理的结论。 

除 N有效性以外 ，在许多北方森林生态 系统 中，较低的土壤温 度是限制植物生 长的主要因子之一 。 

一 般而言，细根的生产随土壤温度的增加而增加，达到最大值后则随温度的持续升高而下降 。Pregitzer总 

结认为，在光合作用和呼吸作用不受其它因素影响的条件下，土壤温度升高会导致大量的根系生产和死亡 ，进 

而输入土壤中 c的数量也增加 。干旱常在土壤温度相对较高的时候发生。干旱及碳水化合物的耗竭是细 

根死亡的原因，细根通过死亡对水分亏缺作 出响应 ，这在很大程度上取决于植物对水分亏缺的适应能力 。 

Gower等研究发现 ，在非灌溉林地上，花旗松(Pseudotsuga menziesii)分配到地下部分的净初级生产力 明显高于 

灌溉林地 ；相反 ，欧洲云杉(Pieca excelsa)在人为干旱处理条件下，根系生长不受影响 。水分对细根生产 

和周转影响的这种差异可能因植物种类及水分生理适应性的不同而有所不同 ，不能就某一林分 中的细根与水 

分关系轻易下结论。 

2．2 根系呼吸消耗的 C 
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植物或树木呼吸要消耗光合产物。H~gberg等对北方松林中用 于根系生长 和呼吸的 c分配研究表明 ，分 

配到根系中的 c，75％用于 (包括菌根在内的)呼吸 ，而只有 25％用于(主要是细根 的)生长 。根系呼吸包括 

根系生长呼吸、离子吸收呼吸和维持呼吸。新根的生长不仅需要 c骨架去合成纤维素、木质素和其它结构性 

化合物，而且还需要代谢，即生长呼吸；与离子吸收有关的根系呼吸代表了总根系呼吸较大的部分，而 N吸收 

则 占了总的离子吸收呼吸的 90％El21。Atkin等通过温室实验总结指 出，在恒温条件下 ，用于根系生长的呼吸 

要占总根系呼吸的25％ ～45％，用于离子吸收的呼吸 占根 系呼吸的 50％ ～70％，而维持 呼吸则约为 5％ ～ 

10％。但是在胁迫生长的条件下，根系生长和离子吸收速率下降，根系呼吸的 60％ ～80％是用于维持呼 

吸 。 目前还不清楚根 系生长、离子吸收和维持这 3部分呼吸的比例关系(尤其是在野外条件下 )，主要是这 

3个生理过程是 紧密相连的 ，无法区分它们各 自生理过程 中消耗多少能量。 

根系呼吸约占总的土壤呼吸的 33％ ～65％ ，而光合作用所固定的 cO，有 8％ ～52％通过根系呼吸又释 

放到大气中 。因此，根系呼吸的定量估计是研究陆地生态系统 c平衡的重要组分。根系呼吸主要对温度、 

水分和根系中N浓度反应比较敏感。有证据表明，在植物的光合作用不受其它因素影响的条件下，土壤温度 

升高导致根系呼吸速率和离子吸收速率增加 ，而且根系呼吸与温度呈指数相关 。主要原 因是温度升高 ， 

增加了根细胞中酶的活性，提高了根系吸收、转运和同化离子(如 N 和 NO；)的效率 。值得注意的是，有 

限的证据表 明，在干旱条件下 ，根系呼吸减慢 ，因为在田间土壤中温度升高伴随着干旱发生 ，降低叶片水分 

蒸腾和 CO：的同化，减少 了光合 产物 向根系 的分配。另外 ，呼吸还直接与根 系组 织中 N浓 度呈 正相关  ̈， 

Pregitzer报道 了9种北美树种 中，根系 N浓度和相对应的呼吸速率从顶端一级根序向三级根序递减 。Guo 

等也从根序角度报道了根系 N浓度与呼吸速率之间的相关性 。Chapin等认为，细胞中的 N主要是可溶性 

蛋白质 ，85％的维持呼吸与细胞 中蛋白质 的(参与代谢的)周转有关 。鉴 于 N矿化与土壤温度和水分有直接 

关系，因此 ，这 3个因素共 同影响根系的呼吸速率。目前来说 ，很难从土壤呼吸中区分开来。虽然有几种方法 

可以用来从土壤呼吸中区分根系与土壤微生物呼吸 ，只是粗略的估计，还不足 以准确定量根系的呼吸。 

2．3 有机物的分泌(Secretion)和渗出(Exudation) 

根系分泌物和渗出物主要包括可溶性 c化合物 ，例如糖 、氨基酸、有机酸及非可溶性 c化合物 ，如根冠细 

胞、粘液和有 限的细胞壁碎屑物质等 。低分子物质组 成的可溶性渗出物的渗出过程是 不涉及代谢活动 的 

被动损失 ，根系的渗出过程是通过浓度梯度进行 的 ；而 由高分子量物质组成的分泌物的释放过程依赖根细 

胞代谢过程 ，可逆电化学或化学梯度进行 ；溶解产物在细胞中自溶后从细胞中释放出来 ，是脱落细胞和整个根 

系的内含物质 ；而黏质物则覆盖了许多植物的根系，它是 由高分子量的多糖和多聚半乳糖醛酸组成 。目 

前对于树木根系的分泌物的研究较少 ，而大多数根系分泌 物的研究是针对于作物或草本植物。有研究表明 ， 

由根系产生的释放到根际土壤中碳化合物的数量要 占植 物净 CO，同化物的 20％左右 ，在环境胁迫条件下 ， 

比例会更高。糖、有机酸和氨基酸是低分子根系渗出和分泌物中的主要组分，糖含量最高(65％)，而氨基酸含 

量最低 (2％) 。 

植物种类、发育期等因素都会控制着根系分泌物数量和性质。如从苗木中释放的根系分泌物的数量和特 

性在物种问存在较大的差异 ，大多数树木都分泌葡萄糖 ，许多树木也分泌蔗糖和果糖 蚰 。不 同的树种分泌 的 

氨基酸种类差异较大 ，一般松树都会分泌出氨基 丁酸 ，而不分泌酪氨酸和蛋氨酸；落叶树种一般分泌胱氨酸 

和同型丝氨酸 ，而常绿树种则不分泌这两种物质H 。Smith报道 了糖槭(Acer saccharum)苗木所分泌的氨基酸 、 

有机酸和碳水化合物与成年树木相 比在数量和质量上有 较大差异 。苗 木要 比成年树木分泌出种类更多 ， 

数量更大的碳水化合物，如两年生的松树(Pinus sylvestris)和山毛榉(Fagus sylvativa)所分泌出的可溶性碳化合 

物要低于 1年生苗木，但成年树木则产生大量的氨基酸和有机酸 。另外，诸多环境因素，如培养条件、养 

分胁迫、pH值、水分有效性、温度、氧胁迫、光照强度、cO：浓度和微生物有机体，机械或疾病伤害等因素也影 

响着树木根系的分泌或渗出作用 蚰j。根 系分泌物和渗 出物是多种物质构成 的混合体，其 分泌和渗出是植物 

本身复杂的生理生化过程，对于成年林木来说，研究方法和手段的缺乏使得我们无法准确估计出这部分的 c 
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消耗 ，往往低估 了林木的地下 c分配。 

2．4 土壤植食性动物(Herbivory) 

土壤中存在着许多动物有机体以活的细根组织为食物 ，如啮齿类动物、昆虫 和线虫等 ，这些植食性动 

物能够引起主根 中蛋白质的损失和根系贮存 的非结构 性碳水化合物的减少，结果导致根死亡 。食根线虫 

对净 初级生 产 的消耗相 当于 地下 净初 级生产 力 的 6％ ～30％ 。在美 国东 南部 65年生 长 叶松 (Pinus 

pahtstris)林的研究表明，由土壤植食性动物引起的细根死亡占死亡细根总量的21％～37％，导致一些新生细 

根很快消失 。Fahey和 Hughes用微根管对根系动态的研究发现 ，在两个月内有 l7％ ～23％的根系在观察中 

消失 ；Hendriek等也观察到在取样间隔期内也出现细根的快速消失，并认为这是食根线虫的结果 ]。实际 

上，许多植物都能重新生长出的根组织 ，以补偿根系的损失，这可 能导致人们低估 了地下植食动物 的影响作 

用 ，如果不考虑土壤植食性动物 ，根系的净生产力将被低估 5％ ～10％左右 。然而 ，对于根系损失的这种 

补偿作用并不是没有消耗 ，因地下动物的植食作用而导致根系的补偿生长常常以消耗地上部分净初级生产力 

为代价 。地上部分生物量的损失似乎是植食动物对根 系损害的正常反应 。例如 ，地下植食动物对 白色三 

叶草(Trifolium repens)根系的影响导致叶生物量 、总 N和总 c量下降，N固定作用恶化 。 

由于地下植食动物而引起根系组织的损失会导致寄主植物种种反应 ，如碳氮分配的变化 、根茎 比的改变 。 

以及植物的死亡 ，从而会改变 c在地上和地下部分的分配数量 和规律。根系植食 动物对植物的影响并 不仅 

仅限制于根系组织的损失 ，在农 田L5 和森林L5 生态系统中，食根动物还有助于引起植物病原菌 的发生 。应当 

指出的是，土壤植食性动物对树木细根寿命和净初级生产力 的影 响近几年才引起生态学界 的注意 ，目前还没 

有结论性的解释 ，人们对 自然和控制生态系统中食根动物的分布 、数量以及对植物影响的信息还极度缺乏 ，这 

主要是 由于没有有效合理的方法和手段。但是作为影 响细根周转和 C{肖耗 的重要 因子之一 ，有必要进行深 

入 研究 。 

3 地下碳分配估计的不确定性 

由于细根对环境的敏感性 ，细根生长和周转 、维持呼吸、分泌或渗 出以及地下食植昆虫消耗的 c，常常因 

环境条件发生变化。有两个主要因素影响这种不确定性 ：(1)细根的生长过程常常与养分吸收、呼吸和分泌紧 

密相连” ，很难确定不同生理过程消耗 c的数量和 比例 。在估计细根生产和周转时，其它组分往往被忽略 ， 

是导致细根 C消耗不确定性的主要原因。如，根系呼吸消耗 C往往是细根生产的几倍 ，占总的土壤呼吸的 

50％以上 。(2)土壤养分 、水分和温度等有效资源的空间时间异质性常常改变细根 c分配格局  ̈。土壤有 

效养分的贫富  ̈’ 、干旱或湿润 、温度高低 ，甚至不同季节 等均可以改变细根消耗 c的生理生态过 

程。在环境有利的情况下，消耗的 C用 于生长和吸收为主，不利或胁迫情况下 ，可能 以维持呼吸和分泌或渗 

出为主。因此 ，环境资源的空间和时间异质性 ，增加了细根 向哪个生理生态过程分配 C的不确定性 。 

如何克服这种不确定性是今后细根 c消耗和分配研究主要的内容。究竟哪些 内部因素和外部环境因素 

在控制根系 c的获取呢?首先要从根系获取 c的机制人手 ，研究细根消耗 c的生理生态过程和机理 ；其次是 

寻找准确的研究方法，通过养分 、水分和温度的控制试验(包括野外林地和温室试验 )确定细根 c在不同生理 

生态过程中的分配去向。虽然近几年应用的同位素方法(包括稳定 同位素)，为准确估计细根 c消耗 和分配 

提供了新途径 ，但是 ，还无法克服不同环境因素对根系消耗 c的各个生理生态环节影响。 

4 结语 

在陆地生态系统 c平衡研究 中根系消耗净初级生产力 占总净初级生产力较大 的比例 ，根系消耗 c主要 

用于细根生长和周转、维持呼吸、分泌或渗出以及地下食植昆虫的消耗，但是，根系(尤其是细根)消耗 c的机 

理以及 c分配的去 向一直没有研究清楚。主要原因是 细根消耗光合产物的生理生态过程相当复杂 ，准确估 

计各个组分消耗 的 c具有很大的不确定性 ，以及研 究方法 的限制。近 10a来 ，我 国也开展了细根生物量 酏 

和细根周转 研究 ，总体上与国外差距较大 ，在陆地生态系统 c循环 过程研究 中刚刚开始重视地下生 态学 

过程 。为使我国的树木根系生态学研究接近国外的研究水平 ，建议从以下几个方 面开展研究 ：(1)不 同生 
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态系统类型细根生产和周转研究，土壤资源(温度、水分、养分)的有效性对细根生产和周转的影响；(2)不同生 

态系统类型土壤呼吸的研究 ，根 系呼吸占土壤呼吸的比例 ，土壤资源的有效性对呼吸的影响 ；通过这两部分研 

究可以知道我 国不同生态 系统类型地下 c分配的主要格局 ；(3)细根消耗 c的生理生态过程研究 ，通过这部 

分研究 了解细根在养分吸收、根分泌或渗出过程对 c的消耗 ；(4)菌根和地下食植 昆虫对细根 c消耗的影响 ； 

(5)开发根系消耗 c过程研究和估计方法，尤其是区分根系不同生理生态过程的实验技术。 
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