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根际碳流：植物向土壤注入了多少碳？

D.L.Jones & C.Nguyen & R.D.Finlay

益禾箭生物技术公司编译组

1. 引言

一个多世纪以来，人们一直认为植物可以极大地改变其土壤环境，从而引起

所谓的根际效应。虽然尚未确定这种根际效应的最初触发因素，但随后的研究表

明，它在很大程度上是由根向周围土壤中释放碳(C)引起的。虽然根系可以释放

大量的无机 C，这可能直接影响土壤的生物地球化学，但正是有机碳的释放对土

壤的物理、生物和化学性质产生了最剧烈的改变。

从广义上讲，有机碳的释放通常被称为根际沉积。

术语根际沉积包括多种 C进入土壤的过程，包括：(1)根冠和边缘细胞损失，

(2)根细胞死亡和细胞溶解(皮层、根毛等)，(3)C 流向根相关的生活在土壤(如菌

根)中的共生体，(4)气体损失，(5)从活细胞泄漏溶质(根渗出液),和(6) 来源于

活细胞分泌物-不溶性聚合物 (粘液)。尽管在概念水平上可以清楚地区分这些损

失路径，但在实验水平上在空间和时间上通常很难区分它们。因此，虽然个别研

究表明，这些过程都可能在同一植物根系中同时发生，但几乎不可能对每个过程

的相对重要性进行排序。在我们努力创造一个更可持续的环境的过程中，我们也

清楚地看到，可以通过控制碳化合物从根部释放的速度来增加粮食产量，加强水

资源保护，加速污染场地的修复，并减少对人工化肥和杀虫剂的需求。因此，尽

管根际错综复杂的环境继续让我们感到惊奇，并对试图解开其多样的互动网络的

科学家提出了真正的挑战，但它也有可能为社会提供巨大的利益。由于碳的根流

本质上是根际发展的起点，因此我们提高对这一过程的理解是很重要的。

2. 根通过不同的机制释放多种化合物

事实上，根组织中所含的所有化合物都可以释放到土壤中。在水培中，在洗根液

中发现了碳水化合物、有机和氨基酸、酚类、脂肪酸、甾醇、酶、维生素、激素、

核苷。这些化合物通过多种机制释放，包括分泌、扩散或细胞裂解。根据所处理

的问题，对根状沉积物提出了不同的命名法，例如，释放机制、根际沉积物的生
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化性质或根际沉积物在根际的功能等。最早由 Rovira 等人(1979)提出的分类是

通用的，并被广泛使用。

2.1. 粘液

围绕根尖根粘液形成凝胶层，根粘液是少数清晰可见的来自根的有机 C分泌物的

信号之一(图 2)。它主要由大小为 106-108 Da 的多糖组成，并由根冠细胞分泌。

除多糖外，它还含有蛋白质(约为干重的 6%)和一些磷脂。在大多数情况下，释放

到土壤中的粘液对植物有各种各样的好处。例如，粘液的羧基基团可以与潜在的

有毒金属(如 Al、Cd、Zn、Cu)复合，保护根的分生组织。此外，黏液增强了土壤
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团聚体的稳定性，从而长期促进了土壤的通气、根系的生长，减少了土壤侵蚀。

黏液也对水有很高的内在亲和力，当充分水合时，其含水量是其干重的 10 万倍，

并膨胀形成覆盖根尖的粘性液滴。这些特性在维持水流向根面的连续性方面和减

少根尖穿过土壤时的摩擦阻力方面起着重要作用。最近的研究还表明，特定的粘

液成分(如戊烯二苯乙烯)具有抗菌特性，并可能在预防病原体攻击方面发挥重要

作用。除了用于合成和分泌黏液的 C外，其流失到土壤中似乎对土壤和植物健康

没有已知的负面影响。最令人担忧的是，粘液是土壤中不稳定 C的来源，因此会

被土壤微生物迅速消耗(典型的半衰期为 3天)。在某些情况下，这可诱导根际引

起根腐病的微生物的增殖(如:瓜果腐霉)；而在其他情况下，由于其高 C:N 比值

(ca.65)，其生物降解导致根际氮的瞬时净固定。而增加从根释放多糖黏液的速

度是可能的，但只会造成少量的 C排放，与其他根际沉积过程的改变相比，它不

太可能产生重大的好处。

2.2. 边缘细胞

边缘细胞也称为脱落细胞，是指从根冠外层分离出来并不断更新的细胞。控制边

缘细胞的受控分离减少了根尖所受的摩擦力。在不同的植物物种中，边缘细胞的

日产量变化很大，从零到成千上万，释放速率高度依赖于当时的环境条件。一旦

从根冠上脱离，边缘细胞会在土壤中存活数天。它们被它们分泌的黏液所包围，

将重金属从根分生组织中分离出来。边缘细胞还产生信号化合物，这些信号化合

物涉及分生组织免受病原体的保护和共生的促进。最近的研究也表明，边缘细胞

可以作为诱饵，引诱病原线虫和真菌远离主根轴。然而，也发现了相互矛盾的结

果，强调了为控制病而害操纵边界细胞释放和生理的困难。虽然边缘细胞可能为

化合物输送到土壤提供了一种方便的机制，但与其他根细胞相比，需要进一步的

基础工作来表征代谢组学和蛋白质组学表达模式，以了解和利用它们的独特属性。

然而，在根际总沉积碳收支中，边缘细胞只占进入土壤的碳的一小部分。

2.3. 渗出液

渗出物被定义为可扩散的化合物，它是由根被动地失去的，而且根对其几乎没有

直接控制。单体化合物的损失率取决于三个关键因素，即(1)根-土壤浓度梯度，

(2)质膜的渗透性，以及(3)溶质在根组织中的空间位置(如表皮与中柱)。根系中

占主导地位的有机化合物反映了细胞代谢中心的化合物，包括游离糖(如葡萄糖、
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蔗糖)、氨基酸(如甘氨酸、谷氨酸)和有机酸(如柠檬酸、苹果酸、草酸。由于土

壤微生物群落不断从土壤中清除和根系对内部库的补充，它们在根内的浓度通常

要比周围土壤溶液中的浓度大几个数量级。尽管我们对整个根系的溶质浓度有大

量的了解，但对根系有机溶质的时空动态的理解却严重受限。因为在根细胞中有

明显的溶质内部分区(如细胞质与液泡)，至关重要的是存在于细胞质与细胞壁间

隙之间的实际浓度梯度，而不是整个根和非根际土壤之间的浓度梯度。此外，在

组织水平上，皮层与表皮在根渗出中的作用仍不清楚。尽管与表皮直接脱落相比，

质外体脱落可能是一种缓慢的扩散途径，证据表明表皮细胞之间的空隙(其中质

外体丢失最终表现出来)是微生物定殖和 C有效性的重要区域。
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一般来说，与成熟的根区相比，根尖渗出物流失的速率更大。

2.4. 分泌物(不含粘液)

植物根系会主动分泌各种化合物来响应一系列的环境条件，而我们对这些化合物

在根际过程中的作用的理解通常仍然贫乏。一个例外是草类在低铁有效性条件下

释放植物铁载体的特征。在这种情况下，铁-植物铁载体复合物也被主动地带回

到植物中。酚类物质也从根中分泌，并参与铁和磷等营养物质的动员，然而，它

们在数量上的重要性仍然未知。酶(如磷酸酶)和许多其他化合物(如次生代谢物)

也可以分泌到根际，参与根与其环境之间的相互作用。高分子量化合物或有毒分

子可能通过胞吐作用释放。然而，土壤中的释放模式并不总是很清楚，需要更多

的工作来阐明释放机制及其定量意义。

译注：很多文献并不区分渗出液（被动过程）与分泌物（主动过程），而是统称

为分泌物。

2.5. 源于衰老的化合物

根据根所经历的条件，包括根毛和皮层细胞在内的表皮的可变部分会退化，并将

其内含物释放到根际。由于根在水培培养中很少衰老，这一过程主要被认为发生

在土壤中，病原体和矿物磨损可以诱导细胞死亡。由于几乎不可能在土壤中进行

研究，因此对这一流出途径的大小知之甚少。因此，大多数测量通常依赖于量化

表皮和皮层细胞丢失的数量，而不是碳转移到土壤中的数量。进入土壤的数量预

计取决于根是否经历程序性(凋亡)或自发的细胞死亡，然而，对这两个过程的相

对重要性了解的很少。可是，我们确实知道植物根部含有大量的可溶性和不可溶

性 C，它们的死亡将导致土壤中大量的 C和 N输入，并导致坏死圈微生物种群数

量的增加。通常，根直径与寿命呈正相关。因此，在含有大量细根的温带农业草

地上，我们可以计算根系周转给土壤的碳输入量。温带草地土壤有机 C含量一般

为 10-50gC/kg 土壤，根系生物量一般在 5-15g 根碳/kg 土壤，微生物生物量 C

从 0.5-1 克/公斤土壤，我们假设只有 10%是活跃的。据估计，在生长季节，大约

25%的根每月翻转一次，相当于每个月大约 2-10 克碳/公斤土壤(即足够的碳产生

50 到 100 倍的土壤中活性微生物生物量)。这可以与草根的碳渗出率相比较，草

根的碳渗出速率通常为 1-10mgC/g 根碳.天。因此，我们可以估计从根系渗出进
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入草地土壤的碳量为 0.1-5g C /kg 土壤.1 个月，这与从根系周转中获得的碳量

相似。

2.6. 流向菌根和细菌共生体的碳

除了已经被广泛研究的细菌-豆科植物共生关系外，我们对 C在根际向其他细菌

共生体的流动知之甚少。因此，这里我们将重点讨论菌根。大多数植物在自然和

半自然植被系统与菌根真菌建立共生关系，越来越多的证据表明，在许多植物与

土壤的相互作用中，流入或通过共生界面的碳流可能具有重要意义，在不同的生

物地球化学过程中起着重要作用。菌根共生体对根际碳流的贡献主要有三种方式。

首先，在根内和根外菌丝结构的生物量生产上的碳投入本身是大量的。其次，有

C流通过这些结构体，导致一系列的渗出物释放到菌根，第三，这些化合物以及

菌根菌丝本身，可以被其他生物作为能量丰富的底物，导致以二氧化碳形式碳的

呼吸损失。与对根际沉积的其他组成部分的研究一样，大量的研究致力于量化这

些过程对根际总碳流的贡献，而较少的研究关注它们潜在的功能作用。

3. 植物通过根际沉积丢失了多少 C？

在过去的几十年里，人们做了数百次尝试来量化地下分配的光同化物质 C的数量

(Nguyen 2003)。大多数最初的研究使用 14C，虽然 13C 现在越来越多地用于追踪目

的。结果通常用分配系数表示，描述分配在地上枝条、根、根际呼吸(根和共生

呼吸+根沉积呼吸)和土壤残留的净固定 C数量。土壤残留物包括根际沉积、微生

物生物量-C 和来自根际沉积物(包括菌根菌丝)的代谢产物，但也包括不能从土壤

中有效分离的细根碎片(如根毛、表皮细胞等)。

植物的年龄对光合产物向根际的分配有很强的影响。

虽然对许多植物物种进行了碳分配的研究，但发表的数据中几乎有一半是小

麦和黑麦草，76%的研究与五种作物/草地物种有关。因此，我们目前对 C根沉积

的描述非常不完整，特别是在混合植物群落中。

研究表明，大约 40%的净固定碳被分配到地下。对于谷物和草类，在植被期

这一数量大约是 1.5-2.2 t C/ha。在分配至地下的碳中，大约 50%保留于根生物

量(19%的净固定 C), 33%作为根际呼吸返回大气(12%的净固定 C), 12%可作为土

壤残留物(5%的净固定 C)回收，少量因淋洗和地表径流而损失。假设根和微生物
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对根际呼吸的贡献相等(Kuzyakov 2006)，一个必须谨慎对待的假设，根际沉积

量的粗略估计为净固定碳的 11%或分配给根的碳的 27%。对于草和谷物的生长期，

这相当于 400-600 kg C /ha。

然而，由于围绕根际呼吸分配的不确定性，以及土壤残留物通常包括小根和

活菌根菌丝体，这些值只能提供一个粗略的估计，而目前的实验方法无法实际地

将它们与土壤分离。这可能解释了土壤残留分配系数的倾斜分布(图 5)。

已发表的报告还表明，C和 N的分配系数，在地下或到根际沉积，二者都是

高度可变的。这说明植物种类、植物生态类型/品种、年龄和环境条件都对根际

沉积有很大的影响。从常规的示踪试验中，通常很难得出关于根际沉积如何受到

环境条件影响的结论，因为根际呼吸在根和微生物组分之间的分配也可能被改变。

但当碳向根、根际呼吸和土壤残基的分配方式相同时，可以得出一些结论。因此

可以假设，最终形成根际沉积的同化物的百分比一般随植物年龄的增加而减少，

而随着微生物的存在和大气 CO2 浓度的升高而增加。

我们现在已经有了近 30 年的关于碳根际沉积研究的知识。通过示踪实验，我

们可以合理地预测农业生态系统碳通量的数量级。这些研究都证明，根际沉积是

主要的碳流出。然而事后来看，同样明显的是，一种定量的方法来评估根际沉积

在土壤中的功能作用是非常有限的，由于根际发生的复杂相互作用以及根际沉积

与植物生理状态的紧密联系，造成了技术上的困难。相应地，迫切需要开发探索

根际沉积的新途径和方法。植物标记与分子工具的结合对于理解植物源碳和根际

微生物过程之间的联系是有希望的，但目前的信息更多的是定性的，而不是定量

的。考虑到需要对根际碳和氮的通量进行定量了解，以预测生态系统的行为，建

模方法应该被认为是非常重要的。

译注：下面为另外一篇文献提供的数据。

植物对土壤的碳(C)输入是土壤有机质(SOM)的主要来源。在过去的几十年里，我

们对植物的地下碳分配有了相当深刻的认识。大约 1/3 -1/2 的光合 C(净固定 C +

枝叶呼吸)分配于地下。随后，根呼吸地下分配 C的 10-15%，产生代谢能量，用

于生长、维持和运输过程。大约 15%至 25%的地下分配碳从根分泌到土壤中。这

些渗出的有机物质诱导根部附近快速的碳交换。根际的特征是微生物迫使碳的大
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量转移。根际微生物利用这些物质作为容易获得的 C和能量来源，快速生长和繁

殖。由于微生物在根际不受有效碳的限制，根际土壤中微生物的数量比无根土壤

中多 19- 32 倍。

山
东
益
禾
箭

山
东
益
禾
箭山

东
益
禾
箭山

东
益
禾
箭

山
东
益
禾
箭山

东
益
禾
箭

山
东
益
禾
箭山

东
益
禾
箭山

东
益
禾
箭


	根际碳流：植物向土壤注入了多少碳？
	益禾箭生物技术公司编译组
	1.引言
	一个多世纪以来，人们一直认为植物可以极大地改变其土壤环境，从而引起所谓的根际效应。虽然尚未确定这种
	从广义上讲，有机碳的释放通常被称为根际沉积。
	术语根际沉积包括多种C进入土壤的过程，包括：(1)根冠和边缘细胞损失，(2)根细胞死亡和细胞溶解(
	事实上，根组织中所含的所有化合物都可以释放到土壤中。在水培中，在洗根液中发现了碳水化合物、有机和氨基
	2.1.粘液
	围绕根尖根粘液形成凝胶层，根粘液是少数清晰可见的来自根的有机C分泌物的信号之一(图2)。它主要由大
	2.2.边缘细胞
	边缘细胞也称为脱落细胞，是指从根冠外层分离出来并不断更新的细胞。控制边缘细胞的受控分离减少了根尖所受
	2.3.渗出液
	渗出物被定义为可扩散的化合物，它是由根被动地失去的，而且根对其几乎没有直接控制。单体化合物的损失率取
	一般来说，与成熟的根区相比，根尖渗出物流失的速率更大。
	2.4.分泌物(不含粘液)
	植物根系会主动分泌各种化合物来响应一系列的环境条件，而我们对这些化合物在根际过程中的作用的理解通常仍
	译注：很多文献并不区分渗出液（被动过程）与分泌物（主动过程），而是统称为分泌物。
	2.5.源于衰老的化合物
	根据根所经历的条件，包括根毛和皮层细胞在内的表皮的可变部分会退化，并将其内含物释放到根际。由于根在水
	2.6.流向菌根和细菌共生体的碳
	除了已经被广泛研究的细菌-豆科植物共生关系外，我们对C在根际向其他细菌共生体的流动知之甚少。因此，这
	3.植物通过根际沉积丢失了多少C？
	在过去的几十年里，人们做了数百次尝试来量化地下分配的光同化物质C的数量(Nguyen 2003)。大
	植物的年龄对光合产物向根际的分配有很强的影响。
	虽然对许多植物物种进行了碳分配的研究，但发表的数据中几乎有一半是小麦和黑麦草，76%的研究与五种作
	然而，由于围绕根际呼吸分配的不确定性，以及土壤残留物通常包括小根和活菌根菌丝体，这些值只能提供一个
	已发表的报告还表明，C和N的分配系数，在地下或到根际沉积，二者都是高度可变的。这说明植物种类、植物
	我们现在已经有了近30年的关于碳根际沉积研究的知识。通过示踪实验，我们可以合理地预测农业生态系统碳
	植物对土壤的碳(C)输入是土壤有机质(SOM)的主要来源。在过去的几十年里，我们对植物的地下碳分配有

