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摘　要 　植物长期生长在 CO2 浓度不断升高的环境中 ,其结构和功能都将受到影响 ,这种
影响不仅表现在植物的地上部分 ,同时也表现在植物的地下部分 (根系 ) ,尤其是细根的长
度、直径、产量、周转以及根与枝的分配模式等方面。植物根系结构和功能的改变影响植物
地上部分和生态系统物质循环中的碳动态及土壤中碳库的变化。目前有关大气 CO2 浓度
升高对根系动态影响的研究报道主要包括大气 CO2 浓度升高对根系结构 (直径、分枝、长
度、数量等 )和根系生理 (周转率、产量、碳分配模式等 )的影响 2个方面。目前 ,该领域研究
还存在一些不足 ,例如在 CO2 浓度升高条件下 ,对植物根系内部的调控机制 ,以及由其引起
的物质循环和能量流动的动态变化的了解较少 ;至今没有令人信服的证据说明大气 CO2 浓
度升高使根系周转升高还是降低。今后应加强研究在 CO2 浓度升高条件下根系的周转变
化和光合产物分配模式变化 , CO2 浓度升高和外界环境因素的共同作用对根系的影响 , 以
及采用不同研究方法和研究对象在不同立地条件下开展升高 CO2 浓度对根系影响的对比
研究等。
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and spatial distribution. The changes of p lant root system’s structure and function will in return
affect the carbon dynam ics in the matter cycling of p lant aboveground part and related ecosystem
as well as the dynam ics of soil carbon pool. A t p resent, the researches on the effects of elevated
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energy flow induced by the elevated CO2 are less understood, and less convincing evidences are
obtained to illustrate whether elevated CO2 p romotes the turnover of root. For the future, the re2
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1　引 　言

全球气候变化威胁着人类的生存环境 ,目前关

于全球气候变化的预测还存在着很多不确定性。但

大量证据已表明 ,大气 CO2 浓度升高和与之伴随的

气温升高是全球气候变化中最确定的 2个特征。由

于森林破坏和化石燃料的大量使用 ,大气中 CO2 体

积浓度以每年约 113 ×10
- 6

mol·L
- 1的速度增加

(Jones, 1982)。预计 21世纪中期 ,大气中 CO2 浓度

将增加到工业化前的 2倍 (张林波等 , 1998;王书凯

等 , 2001;曾长立等 , 2001)。CO2 浓度升高可以改变

植物生长和生理 ,对植被生态系统的结构和功能产

生巨大影响 ,进而影响人类的生存环境。

植物根系在土壤圈 2生物圈界面中扮演着非常

重要的角色。根系的时空结构控制植物和土壤的理

化过程 ,例如根系的死亡和分解是土壤碳的主要来

源之一 (Rogers et a l. , 1992;温达志等 , 1998)。目前

关于 CO2 浓度升高对植物生长发育的影响研究很

多 ,而关于 CO2 浓度升高对植物根系生长动态影响

的研究报道是其中的重要组成部分。研究表明 ,

CO2 浓度升高会对木本植物的根系结构、生物量、生

产和周转等都将产生影响 ,但这种影响可能会被其

他变化因子抵消 ,如水分、土壤养分状态以及温度

等。因此 ,探讨 CO2 浓度升高对植物根生长动态的

影响 ,系统总结目前的研究成果 ,对于深入研究全球

气候变化对植物生长发育、群落和生态系统演替与

发展 ,积极寻求应对措施 ,以及揭示未来的研究与发

展重点都具有重要意义。

2　CO2 浓度升高对根系结构的影响

211　根系直径

CO2 浓度升高对根直径的影响涉及细胞分裂机

制。树冠暴露于升高的 CO2 中会刺激根系直径的

变化。研究表明 ,在 CO2 浓度升高条件下 ,根毛区

根系直径增大 27% ,根中柱直径增大 23% ( Rogers

et a l. , 1992)。有人利用“微根窗 ”试验方法发现

CO2 浓度升高使活根和死根的直径分别增长了 8%

和 6% ( Pritchard & Hugo, 2000 )。Larigauderie 等

(1994)在对火炬松 ( P inus taeda)的研究中也得到了

CO2 浓度升高刺激根直径增加的结果。另外 CO2

浓度升高和土壤深度的共同作用对活根平均直径也

有很大的影响。回归分析显示 ,活根的直径随土壤

深度和 CO2 浓度而增加 ,但 CO2 浓度升高仅对土壤

最浅层活根直径的影响较大 ,还没有发现 CO2 浓度

升高对死根的平均直径有恒定的影响 ( Pritchard &

Hugo, 2000)。

212　根系分枝

CO2 浓度升高对根系分枝产生一定的影响 ,从

而改变根的结构和根系从土壤中获取水分和营养物

质的能力。例如在高 CO2 浓度下 ,小麦 ( Trig loch in

pa lustre)和高粱 ( Sorghum bicolor)的根系分枝有不

同程度的增加 (王义琴等 , 1998 ) ; 大豆 ( Glycine

m ax)根系中有更长的次生侧根 ,使植物具有更好的

穿透力 ,并且更加充分地利用土壤中的水分和营养

物质 (Rogers et a l. , 1992) ; Cruz等 (1997)的研究表

明 ,高浓度 CO2 使长豆角 (V igna sinensis var. sesqu i2
peda lis)幼苗拥有更多的侧根并生长出短而浓密的

根 (高分枝 )。 Pritchard和 Hugo ( 2000)通过 FACE

( free2air CO2 enrichment)试验 ,发现在 CO2 浓度升

高的环境中农作物通过初生根的延长来增加侧根分

支的数量 ,他们认为这种变化使根系吸收水分和营

养物质的效率降低 ,其原因还不是很清楚。还有人

认为根分枝的增加可能使整个根系统获取资源的能

力增加 ,这主要是根系长度密度增加的结果 ,但是根

系获取资源的效率可能降低 (Mcconnaughay et a l. ,

1996)。同样地 , Fitter等 (1997)通过对 Herringbone

属 (少分枝 )和 D ichotom ous属 (高分枝 )植物的比较

分析 ,他们猜测少分枝的根系通过增加单位体积吸

收而使效率增加 ,而多分枝的根系由于相邻分枝吸

收区域的重叠使吸收效率下降。

213　植物根系长度和数量

一些研究认为 , CO2 浓度升高会增大根系的长

度 (Rogers et a l. , 1992; Jongen et a l. , 1996) ,例如 ,

Pritchard和 Rogers(2001)利用微根窗技术对植物进

行 1年的观测 ,每个微根窗中生长的根长度和根数

量比自然大气条件下分别增长 16%和 34% ,但这一

结论并不适用于所有的物种或者是同一物种在土壤

不同深度的根系 ,例如 ,在 CO2 浓度升高的环境中

棉花 (Gossypium hirsu tum )侧根的数量增加 ,但大豆

的侧根的数量却未增加 ( Rogers et a l. , 1992 )。另

外 , CO2 浓度升高对根的影响由于土壤深度不同而

有差异 ,其影响强度在土壤的浅层较大 ( Rogers et

a l. , 1997) ,根长密度随土壤深度呈指数降低 ,但

CO2 升高处理后相当多的细根生长在更深的土壤层

( Thomas et a l. , 1999)。

虽然研究发现 CO2 浓度升高使火炬松现存根
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的长度增加 16% ,根数量增加 34% ,但这些增加比

普遍报道的暴露在高 CO2 环境的森林树种的增加

要小得多。

在 CO2 浓度升高条件下 ,根系被认为是植物所

有器官中生物量相对增加最大的 ,但对这种条件下

根系结构变化的机制研究还不够深入 ,相应的对根

系响应的内在特征了解就较少 ( Eissenstat et a l. ,

2000)。

3　CO2 浓度升高对根系生理动态的影响

311　细根周转率

树木根系的分解与周转对树木碳分配和养分循

环起着十分重要的作用。据估计 ,大约有 3% ～

60%的净初级生产分配到根系 (Aarde et a l. , 1996) ,

而根通过分泌物和死亡向地下分配的碳在某些情况

下是植物碳支出的重要部分 ,它占进入土壤有机碳

库的绝大部分 ( Lundgren et a l. , 1992 )。例如 ,

B loomfield等 (1993)的研究表明 ,在热带森林中细

根周转 (死亡、分解 )可能等于或超过地上凋落物分

解向土壤中输入的碳。

细根周转的速率由根系的分解 ,生长和死亡率

等许多因素决定的 ,从各种间接效应看 , CO2 浓度升

高对根系的寿命和根系的分解速率有很大的影响 ,

但从现有的报道来看 ,没有令人信服的事实说明

CO2 浓度升高是使根周转升高还是降低 ( Rogers et

a l. , 1997)。不同试验得到的结果差异较大。例如 ,

CO2 浓度升高的情况下 ,杨树 ( Populus euram erica2
na)、桦木 (B etu la papyrifera )、鹅掌楸 (L iriodend ron

tu lipifera)和辐射松 ( P. rad ia ta)等植物根系的周转

率随 CO2 浓度升高而增加 (W ullschleger et a l. ,

1992; Pregitzer & Zak, 1995; Berntson et a l. , 1997; Fit2
ter et a l. , 1997; Thomas et a l. , 1999) ,然而针叶树种

根系的周转率既有增加也有降低 ( Tingey et a l. ,

2000)。Canadell等 ( 1995)在总结大量研究的基础

上得出 ,在 4组关于草本植物根周转的研究中 ,其中

有 3组根的周转率增加了 ,有 1组保持不变 ,同样

地 ,在 4组关于木本植物的试验中 ,其中有 3组根的

周转率增加了 ,有 1组却降低了。也有研究表明

CO2 浓度升高使根死亡率提高 46% ,根相对周转

(根流量 /活根库 )率未改变 ( Tingey et a l. , 2000)。

由于对控制根寿命的因素了解有限 ,所以要推

测 CO2 浓度升高对根动态的潜在影响是困难的

( Pritchard & Hugo, 2000)。Vandermeer等 (1998)定

量讨论了 CO2 浓度升高对维持老根和长出新根的

成本效益的潜在影响。他们认为大气 , CO2 浓度升

高不太可能对根周转有非常大的直接影响。相比较

而言 , Eissenstat等 (2000)从一个效益模型得出组织

N浓度降低和根的维持呼吸减少 (两者被预测是由

CO2 浓度升高而产生的 )将可能在一定程度上导致

根的存活时间增加 ,减少了根的周转。有人从理论

上预测 , CO2 浓度升高可能使根周转升高 ,保持不变

或者降低 (Meine & Perttimartikainen, 1998; Eissenstat

et a l. , 2000; Pritchard & Hugo, 2000)。

312　根产量

植物生长在 CO2 浓度升高的环境时 ,植物根系

产量将增加。根系生物量的分布与土壤深度相关 ,

细根的生物量存在着季节性的变化 ,而且研究方法

自身的特点会对根产量研究产生影响。

大量的研究表明 , CO2 浓度升高使植物根的产

量增加并对植物的碳循环产生影响。例如在 CO2

浓度升高条件下欧洲赤松的细根密度增加了 135%

(Janssens et a l. , 1998) ,山毛榉和欧洲白蜡细根的

产量增加了 95%～240% (Crookshanks et a l. , 1998) ,

木本植物的地上和地下生物量也相应的增加 ,例如 ,

针叶树生物量平均增长 38% ,阔叶树平均增长 63%

(刘世荣等 , 1997)。Matamala和 W illiam ( 2000)利

用连续土芯法发现 ,在 CO2 浓度升高环境中 ,活细

根的生物量和净生产力也有增加的趋势。Pritchard

和 Rogers(2001)通过 FACE试验 ,发现 CO2 浓度升

高通过增加根系的长度和直径使火炬松林地下部分

的生物量增加。O’Neill等 ( 1987)认为 ,根系碳分

配的增加将导致地下碳库的变化 ,同时碳库之间循

环的速率也可能改变 ,但是 , CO2 浓度升高对土壤中

碳的循环过程的综合影响还不清楚。

CO2 浓度升高对根产量的影响随着土壤深度的

不同而不同。随土壤深度的增加根的死亡率降低 ,

回归直线 (死亡 /深度 )的斜率在不同的 CO2 处理中

有差异 ,这就反映了死亡率是受升高 CO2 浓度和土

壤深度共同控制的 ( Pritchard & Rogers, 2001)。在

CO2 浓度升高的情况下 ,根系主要分布在土壤上层 ,

有 90%的根长度分布在土壤上层的 23 cm范围内

( Sands et a l. , 2000)。Pritchard和 Rgers(2001)的研

究表明 , CO2 浓度升高对火炬松根的生长刺激作用

仅限定于土壤浅层。其他的研究也表明 , CO2 浓度

升高在土壤浅层对根生长有不成比例的刺激作用。

例如 ,瑞典石灰质草原上 ,通过 SACC ( screen2aided

2461 　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　　生态学杂志 　第 26卷 　第 10期 　



CO2 control)的方法使 CO2 浓度维持在较高的水平 ,

利用微根管法研究根系垂直分布时发现土壤上层分

布较多的根系 ,这是因为土壤的浅层分布着较多的

水分和由凋落物层矿质化而来的营养物质或者因为

土壤的物理性质 (A rnone et a l. , 2000)。

细根的产量存在着季节性的差异。死的细根产

量与土壤水分和土壤温度的季节性变化有关系 ,并

且死的细根 (DFR)产量比活细根 (LFR)产量表现出

较大的季节性变化。在升高 CO2 处理后 LFR产量

增加 86% ,经过 2年的 CO2 处理后 LFR干物质量增

加 37 g·m
- 2。在 CO2 浓度升高时 , DFR没有长期

的增加 ,但是 DFR产量最大的季节性积累发生在升

高 CO2 处理后的第 2年夏天 (A rnone et a l. , 2000)。

另外 , CO2 浓度升高对根系产量的影响程度随着植

物而有差异 ,一般情况下 , C4 植物要比 C3 植物的反

应程度弱 (王义琴等 , 1998 ) , 而落地生根植物

(CAM )最小 (徐德应 , 1994)。

CO2 浓度升高对根生产量的影响由于不同研究

方法得到的结果和数值有很大差异。利用连续土芯

法测量根的净初级生产力时发现 ,在 CO2 浓度升高

和正常的大气条件下相比较 ,根净初级生产力增加

68% ( Eissenstat et a l. , 2000) ;利用微根管技术对上

述指标进行测量所得到的研究结果却不同 ,根净初

级生产力增加 26% ( Pritchard & Hugo, 2000) ,可以

看出 2种不同方法所得到的净初级生产力有很大的

差别。Pritchard和 Rogers等 ( 2001)对大气条件和

CO2 浓度升高条件下年净初级生产力 (生产量 )研

究得出的数值 (18111和 22816 g·m
- 2 )比通过土芯

法获取的数值 (7918和 13412 g·m
- 2 )要高的多。

通过以上的分析 ,认为方法的选择在细根研究

中是至关重要的 ,因此 ,有必要对细根研究中所用到

的方法就其优缺点进行评述。目前 ,关于细根生产

和周转的研究方法主要有直接测定方法和间接测定

方法 2种 ,其中 ,直接测定方法包括根室法、土柱法、

剖面法、微根管法、生长袋法等 ;间接方法包括生态

系统碳平衡法、碳通量法、淀粉含量法、同位素示踪

法等。根钻法 ,是研究细根生产和周转最常用的方

法 ,但一些研究认为根钻法会低估细根生产 ,因为它

未考虑到细根呼吸、分泌、脱落等损失。同时在采样

间隔期间 ,部分细根可能会完成生长、死亡和分解全

过程 ,这也会造成细根生产的低估。因此它适用于

细根周转慢、细根生长具有明显的季节性 ,且季节变

化呈单峰型的林分。生长袋法 ,适用于不同处理

(施肥、灌溉等 )或立地、环境条件细根生长的相对

比较。同时生长袋法还可以测量生长无明显的季节

变化细根的生物量 ,另外它对根系生长快的潮湿热

带森林生态系统的细根生产估计十分有效。其最主

要缺点是改变植物的生长环境 ,影响植物的生长 ,近

而在测量时会产生一定的误差。挖掘法 ,主要研究

测定树木粗根 (直径 > 10 mm )生物量、根系结构和

分枝状况 ,是中国迄今为止普遍采用的树木根系研

究方法。但这种方法费时、费力 ,且只能对单棵树木

进行一次性地研究 ,无法进行长期的观察研究。生

态系统碳平衡法 ,该方法在知道其它部分 (除细根 )

生物量以及碳分配比率基础上 ,通过尺度转换技术

或直接测定方法来获得林分或生态系统水平的净同

化量和呼吸速率 ,从理论上讲 ,该方法无疑是估计细

根生产的理想方法。但叶片到冠层光合作用和呼吸

作用的尺度转换是一个难题 ,并且直接测定法费用

昂贵且存在较大的不确定性。

313　植物碳分配模式 (根枝比 )

碳分配对所有的植物都是至关重要的 ,它决定

植物在各种条件下的生长状况和产量 ,同时在植物

对 CO2 浓度升高的响应中起着重要作用。CO2 浓

度升高通过刺激光合作用不仅使地上部分的生物量

增加 (Agren & Ingestad, 1987) ,同时也分配更多的

碳到根系 (Am thor et a l. , 1994)。例如 ,对人工控制

室内的荷木 (Sch im a superba)和黎蒴 ( Castanopsis f is2
sa)研究表明 , CO2 浓度升高使植株总干物质量分别

增加 1616%和 2616% ,而根部增加量最大 (韦彩妙

等 , 1996)。W ullschleger等 ( 1997)通过开顶式气室

使 CO2 浓度维持在较高的水平 ,对黄白杨 ( Populus

sp. )幼苗的研究也表明 CO2 浓度升高使光合作用

恒定增加 ,但是在经过 3个生长季之后 ,植物地上部

分的重量并没有相应增加 ;而是光合作用的产物 —

碳水化合物转移到地下部分。

在 CO2 浓度升高的环境中 ,更多的碳被分配到

根系 ,但植物根枝比的变化趋势在不同的实验中结

果往往是不同的。有人认为 CO2 浓度升高会导致

根枝比的增加 ,但也有人认为 CO2 浓度升高对根枝

比不产生影响。KÊrner(1998)报道 ,在包含 15种热

带植物的复合生态系统中 , CO2 浓度升高使细根的

生物量增加 ,但对叶的生物量没有影响 ,这导致根叶

生物量比增加。还有研究表明 , CO2 浓度升高使地

下生物量和枝的生物量增加 ,根枝生物量比也有所

增加 ,尽管这种增加在统计上并不显著 ( Crooks2
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hanks et a l. , 1998)。 Pregitzer和 Zak ( 1995)却发现

CO2 浓度升高对细根叶生物量比没有什么影响。

Hobbie等 (2002)的研究也发现 ,在 CO2 浓度升高的

环境中 ,根的面积密度和叶面积指数都升高了 ,但是

二者的比值却未变化 ,这表明碳在根和叶之间的分

配关系未发生变化。W hite等 (1999)认为 CO2 浓度

升高时 ,不同的营养元素共同作用会对树木根枝比

有不同的影响 ,氮充足时可增加碳向根的分配。

Agren和 Ingestad ( 1987)的研究也表明 ,减少 S、P、

Fe等营养物质的供应 ,可增加根系的同化分配 ;但

是减少 Mg、Mn、K等营养物质的供应 ,则减少同化

产物向根的分配。

植物中碳分配是受源 2汇的关系调控的 ,这种关

系由植物内在的和外在的环境来平衡。因为植物内

在的功能调节是从外部环境输入的 ,植物的各种组

织根据本身需求来获得光合产物。植物必须综合来

自地上和地下部分的刺激使其功能最优化 ,或者在

没有外界刺激的情况下使植物正常生长。也就是

说 ,碳在植物体内的分配主要受自身的状态的影响 ,

即植物生产力是由本身一系列复杂的过程决定的 ,

这些过程包括植物叶片对 CO2 的固定 ,韧皮部的运

输和储存物质的新陈代谢的形成 ,以及物质向汇组

织的分配等。

由于没有充分的试验周期和合理的空间尺度 ,

目前的研究还不能得出 CO2 浓度升高对根动态的

具体影响 ,在某些研究中根的产量和死亡率在 CO2

浓度升高的环境中有所增加 ,而在另一些研究中得

到的结果可能不同 (但没有降低的报道 )。这种响

应上的差别可能和系统的性质及环境驱动因子的相

互作用有关系 ( Eissenstat et a l. , 2000)。

4　结 　语

在 CO2 浓度升高对植物根系生长的影响研究

中 ,主要包括植物根系的结构、分布、生产、周转和光

合产物分配等方面的变化 ,并进一步集中探讨由此

所导致的植物内部碳循环和土壤碳库动态的变化情

况。从目前研究现状看 ,在 CO2 浓度升高条件下 ,

对植物根系内部调控机制还知之甚少 ,因此需要更

深入、更持久的研究植物根系内部的调控机制的变

化 ,和由此引起的物质循环和能量流动的动态变化。

就植物根系的结构方面而言 ,在 CO2 浓度升高的条

件下 ,其变化主要表现在根系长度、数量和根直径的

增大 ,土壤不同层次根系的分枝、根系分布变化的不

同以及根干重和根枝比增加等。由于对根系在 CO2

浓度升高条件下结构变化的机制还不够了解 ,这就

导致了对根系反应的内在特征的了解很少。就植物

根系周转方面而言 ,没有令人信服的证据说明 CO2

浓度升高使根周转升高还是降低。对于不同的生态

系统和研究对象 , CO2 浓度升高时根的周转既有增

加也有降低。对土壤碳库的影响而言 , CO2 浓度升

高使更多的碳分配到根系 ,根系生物量增加 ,根系通

过死亡使碳转移到土壤中 ,因此导致土壤碳库的变

化 ,但 CO2 浓度升高对土壤中碳的循环过程的综合

影响还不清楚。另外 ,生长的季节性变化和研究方

法的不同会导致研究结果的变化较大。

通过分析国内外 CO2 浓度升高对根系结构和

功能影响的研究 ,建议以后的研究应该主要集中在

以下几个方面 :研究在 CO2 浓度升高条件下根系的

周转变化和光合产物分配模式的变化规律 ;根系向

土壤输入碳和根系从土壤吸收营养物质之间的互动

和信息反馈 ,从而充分理解碳的循环动态和土壤碳

库的变化动态 ;研究 CO2 浓度升高和外界环境因素

的共同作用对根系的影响 ,阐述 CO2 浓度升高和各

种胁迫条件共同作用下 ,根系结构和生理功能的变

化。这些胁迫条件包括干旱、各种矿物质元素的富

集和缺乏 ,以及土壤物理和化学性质变化等。使用

不同的研究方法和研究对象在不同的立地条件下 ,

开展升高 CO2 对根系影响的对比研究。确定有代

表性的物种、环境条件和方法的实验 ,进行长期的综

合研究。
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