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植物细根功能性状的权衡关系研究进展 

孙佳慧  史海兰  陈科宇  纪宝明  张  静* 
北京林业大学草业与草原学院, 北京 100083 

摘  要  植物功能性状的权衡关系反映不同植物在资源投资和收益上的权衡策略, 对于深入理解植物对环境的生态适应机

制具有重要意义。但由于土壤环境的异质性和技术手段的局限性, 目前地下根系功能性状及其相互关系的研究相对滞后于地

上功能性状的研究。细根通常指直径≤2 mm的根, 植物对土壤资源的获取与利用依赖于细根构型、形态、化学和生物等一

系列功能属性, 其中包括细根通过与菌根真菌共生来获取土壤资源。最近提出的根系经济空间(root economics space)表明植物

在资源获取效率与维持成本之间的权衡策略存在多样性, 除传统的快速(高氮含量和代谢率)和缓慢(高组织密度)投资回报之

间的权衡维度外, 还存在以高比根长为特征的“自己动手”获取资源和将光合碳分配给菌根真菌的“外包”资源获取的权衡维

度。具体到功能性状上则表现为细根表观性状与菌根真菌存在明显的功能互补关系, 大多数针对木本植物的研究发现细根直

径小的物种主要通过增加比根长来提升获取土壤资源的能力, 而细根直径大的物种则主要依赖菌根真菌来获取资源, 然而迄

今仍缺乏菌根真菌与宿主植物资源收益和构建成本之间权衡的直接量化研究。未来关于细根功能性状的研究应该加强以下几

个方面的研究: 1)在研究方法上, 迫切需要建立一套统一的根系分类、取样、储存方法以及确定根系功能性状的定义及其研

究方法; 2)在性状指标上, 增强对细根硬性状(如根系分泌物、根系呼吸等生理属性)的研究; 3)在功能性状权衡关系的研究上, 

需要继续深入探究植物根系和菌根真菌之间构建成本和资源收益的关系。 
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Research advances on trade-off relationships of plant fine root functional traits 

SUN Jia-Hui, SHI Hai-Lan, CHEN Ke-Yu, JI Bao-Ming, and ZHANG Jing* 
School of Grassland Science, Beijing Forestry University, Beijing 100083, China 

Abstract 
Trade-offs among plant functional traits reflect the trade-off relationships between resource acquisition and 
conservation of different plants, which are of pivotal importance for understanding the mechanisms by which 
plants adapt to the environment. However, due to the heterogeneity of the soil environment and the limitations of 
technical means, the study of below-ground root functional traits and their interrelationships is currently lagging 

behind that of above-ground functional traits. Traditionally, fine roots have been defined as all roots ≤2 mm in 

diameter. The acquisition and utilization of soil resources by plants depends on architectural traits, morphological 
traits, chemical traits and biotic traits of fine roots and so on, including fine roots associations with mycorrhizal 
fungi. Recently, the root economics space has been proposed, which demonstrates the existence of trade-offs 
between the do-it-yourself strategy of plants increasing their own root surface area and the outsourcing strategy of 
investments into fungal symbionts for enhanced nutrient mobilization from hyphal expansion, in addition to the 
traditional trade-offs between fast (high nitrogen content and metabolic rate) and slow (high tissue density) 
investment return. It was found that thin-root species obtained soil resources mainly by increasing specific root 
length, whereas thick-root species relied more on mycorrhizal fungi. However, the carbon economy of resource 
acquisition through the root and mycorrhizal hyphal pathways remains unclear. In future research, the key issues 
of root functional traits were suggested as follows: 1) for research methods, it is urgent to establish a unified set of 
definitions and research methods for root classification, sampling, storage, functional traits and their research 
methods; 2) for research traits, the research of “hard” traits of fine roots should be strengthened; 3) for the 
trade-offs between functional traits of fine roots, it is of great significance to strengthen the study of the trade-offs 
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between construction costs and resource benefits between plant roots and mycorrhizal fungi. 
Key words  fine root; functional trait; mycorrhizae; trade-off strategy 

Sun JH, Shi HL, Chen KY, Ji BM, Zhang J (2023). Research advances on trade-off relationships of plant fine root functional traits. 
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植物功能性状(plant functional trait)是植物个体

在漫长的进化和发展过程中逐渐形成的与其生长、

繁殖和存活紧密相关的一系列核心植物属性(Reich 

et al., 2003; Wright et al., 2004; 孟婷婷等, 2007; 

Violle et al., 2007), 主要包括根性状、茎性状、叶性

状等。在陆地生态系统中, 植物经过长期进化形成

一系列功能性状以适应外界环境的变化, 这些性状

反映了植物在资源获取效率与维持成本之间的权衡

(Wright et al., 2004; Reich, 2014; Kong et al., 2015)。

随着全球环境变化与植被关系研究的不断深入, 植

物功能性状是连接植物外在形态、内在生理活性和

功能的重要桥梁, 被广泛地应用于定量研究和预测

植物群落对不同环境的响应与适应性 (Díaz & 

Cabido, 2001; Lienin & Kleyer, 2012; Zhang et al., 

2019; He et al., 2020)。然而植物功能性状间是紧密

联系的, 植物不是通过改变某个单一性状来响应环

境变化, 而是通过一系列性状组合的权衡以适应外

界环境的变化, 多个性状的组合决定了植物的生活

史策略 , 进而影响物种的共存和生态系统功能

(Grime et al., 1977; Reich et al., 2003; Díaz et al., 

2004; Hodge et al., 2004; Bardgett et al., 2014; 

Shipley et al., 2016)。通常植物可利用的资源总量是

有限的, 植物对某一功能性状的资源投入较多, 就

必然会减少对其他功能性状的资源投入, 也就是以

牺牲其他功能性状的构建和功能维持为代价来投资

某一功能性状。在有限的资源环境中, 植物会在不

同功能性状之间进行资源优化配置, 即“此消彼长”

的植物权衡策略(Stearns, 1992)。植物地上功能性状

之间的“资源权衡策略”是近年来植物生理生态学的

一个重要理论突破, 已成为解释不同植物的环境梯

度分布格局和响应环境变化扰动的主要机制

(Wright et al., 2004, 2007; Díaz et al., 2016), 但由于

植物地下土壤环境的异质性与研究技术手段的局限

性, 有关植物地下功能性状的研究相对滞后, 导致

地 上地 下研 究的 不对 称 (Kattge et al., 2011; 

Weemstra et al., 2016; Laliberté, 2017; Freschet et al., 

2021), 严重限制了植物不同功能性状间相互关系

以及植物对环境适应性的深入认识(Laliberté, 2017; 

McCormack et al., 2017; Ma et al., 2018; Asefa et al., 

2022)。 

传统上, 研究者通常把直径≤2 mm的根系定

义为细根(fine root) (Hendrick & Pregitzer, 1992, 

1993; Hendricks et al., 1993), 细根在植物水分和养

分吸收、土壤碳及养分循环中扮演着重要角色

(Ostonen et al., 2011; McCormack et al., 2015)。因此, 

细根的形态、结构、生理和生化特征在驱动从个体

到生态系统的一系列不同水平的生理生态功能过程

中发挥着至关重要的作用(Freschet & Roumet, 2017; 

Freschet et al., 2021)。目前, 人们发现细根性状之

间的权衡关系并不像叶片那样可以提炼为一个

一维的“快-慢”经济谱, 而是有两个或更多独立的

性状权衡维度(Weemstra et al., 2016; McCormack & 

Iversen, 2019; Bergmann et al., 2020)。Bergmann等

(2020)最新提出的根系经济空间 (root economics 

space)可以很好地描述植物养分获取策略的多样性, 

研究结果显示植物功能性状之间除了获取与保守的

权衡关系外, 还存在由共生菌根真菌参与的协作

维度, 并在植物根系经济空间中起着主导作用。

在众多的细根功能性状中, 细根与菌根真菌共生来

获取土壤资源是细根区别于其他器官的关键特征, 

菌根真菌侵染是细根执行吸收功能的重要策略(苗

原等, 2013; Chaudhary et al., 2022)。陆地上绝大部分

植物根系会受到菌根真菌的侵染, 菌根真菌与宿

主植物根系形成的菌根共生体不仅提高根系的吸

收效率, 同时也深刻地影响了根系形态、结构和功

能, 进而从根本上改变了植物获取土壤养分和水分

的方式(Fitter, 2004; Smith et al., 2004)。因此, 与吸

收功能密切相关的菌根真菌和细根之间权衡关系的

研究也是细根功能性状研究的一个重要方面

(Weemstra et al., 2016; Bergmann et al., 2020), 这对

于深入理解植物在资源投资和收益上的权衡关系, 

进而预测植物在全球变化背景下植物的进化和适应

机制等方面提供了重要参考价值。 

基于此, 本文针对植物细根的分类方法、根系

功能性状指标进行了总结与分析, 并基于前人研究

结果重点总结分析了目前有关植物细根功能性状之
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间的权衡关系以及菌根真菌与细根功能性状的权衡

关系, 以此来认识植物进化过程中在资源投资与收

益上采取的生态策略。最后, 就未来细根功能性状

相关研究进行了展望, 以期对地下根系功能性状的

研究提供有益的参考和启示。 

1  细根的分类方法 

细根是植物根系最前端直径≤ 2 mm的根

(Hendrick & Pregitzer, 1992, 1993; Hendricks et al., 

1993), 是根系中最活跃、最敏感的部分(Burton et al., 

2000; Nadelhoffer, 2000)。细根在植物生理生态功能

中起着关键作用, 细根能够吸收水分, 获取氮、磷、

钾等多种养分元素, 呼吸以及分泌一系列有机物质

(分泌物)等, 其生长、死亡、分解等周转过程直接影

响着陆地生态系统碳和氮的生物地球化学循环(Gill 

& Jackson, 2000; Norby & Jackson, 2000; Matamala 

et al., 2003; Meier & Leuschner, 2010)。细根还影响

植物对地下和地上病原体的防御能力、植物竞争能

力、植物在地下与微生物共生等不同功能过程以及

土壤稳定性、地下生产力、地上植被动态等多种生

态系统功能(Strand et al., 2008; Hodge et al., 2009; 

Bardgett et al., 2014; Bardgett, 2017; Freschet et al., 

2021)。此外, 在植物的整个生命周期中, 根系的形

态、解剖和生理特征在空间和时间上都有所不同, 

并执行多种功能(Freschet et al., 2021)。因此, 充分

描述根系功能需要一定的经验知识, 例如取样时间

(如沿着季节循环、日循环)、取样位置(如不同土层)、

采样根系类型(如根系顺序)、性状类型(如结构、形

态)等(Freschet et al., 2021)。鉴于植物根系的复杂性, 

研究人员长期以来一直都在寻找更为合理的根系分

类方法, 截止到目前有3种常用的方法用于细根的

分类(表1)。 

早期对细根功能性状的分析, 多倾向于将细根

作为一个功能整体, 隐含的假设是相同粗细的细根

(直径≤2 mm)具有相似的结构和功能(Jackson et al., 

1996; Wells & Eissenstat, 2001)。随着研究的不断深

入, 研究者们发现这种简单的分类会将形态和生

理功能存在差异的根段归属于同一直径级 ,  不

利于不同物种的细根形态、生理之间的比较

(Pregitzer et al., 2002; Guo et al., 2008), 即没有考虑

到不同植物细根可能表现出不同的分支结构和功能, 

并不能很好地阐释细根结构与功能等相关研究结果

(McCormack et al., 2015)。随后, Pregitzer (2002)根据

河流分支提出根序分级法, 基于根序分支系统对细

根进行划分, 将位于根系最末端即植物体最远端且

没有分叉点的根定义为一级根, 两个一级根交汇形

成二级根, 两个二级根交汇形成三级根, 依次类推。

自此, 大量关于细根功能性状的研究都以根序为主

要划分依据进行展开(Hajek et al., 2014; Xiong et al., 

2017; McCormack et al., 2020), 并证实不同根序的

细根结构与功能不同(Wang et al., 2006; Valenzuela- 

Estrada et al., 2008; Cochavi et al., 2020; 张进如等, 

2022)。例如, Wang等(2006)对中国温带2个树种的细

根构型和形态性状研究发现, 根的直径随着根序的

升高而增大, 比根长和根长密度随着根序的升高而

降低, 根组织密度随着根序的升高而增大。Cochavi  

 
表1  细根分类方法的优缺点(引自McCormack et al., 2015) 
Table 1  Advantages and disadvantages of fine-root classification approaches (referred from McCormack et al., 2015) 

分类方法 Approach 描述 Description 优点 Advantage 缺点 Disadvantage 

传统分类方法  
Traditional 
classification 

直径≤2 mm的细根集合 
Roots ≤2 mm in diameter grouped 
together 

快速, 不需要事先了解采样地点

和物种  
Fast, requires no prior knowledge of 
site or species 

根系性状和生物量数据很难跨物种和地点进行解释

和比较, 不适用于多物种相同直径的根系比较  
Root trait and biomass data are difficult to interpret and 
compare across species and sites, it is not applicable to 
the comparison of root systems with the same diameter 
of multiple species 

根序分类方法  
Order-based 
classification 

直径≤2 mm的根按根序分类  
Roots ≤2 mm in diameter separated 
into individual root orders 

可以跨越物种和地点比较根性状 
Consistent and accurate comparisons 
of root traits across species and sites

工作量较大且耗时  
Labor-intensive and time-consuming 

功能分类方法  
Functional 
classification 

根据根系分级与解剖特征, 将直径

≤2 mm的细根分为具有吸收和运输

作用的根 
Roots ≤ 2 mm in diameter were 
separated into absorptive and transport 
fine roots according to root orders and 
anatomical traits 

适用于功能相似的根之间进行比较, 
比顺序分类方法快速  
Enables comparisons among 
functionally similar roots, faster than 
order-based 

需要事先了解根系解剖特征, 根据解剖特征来确定分

支层次中的功能划分  
Might require a prior assessment of root anatomical 
traits to determine functional divisions within branching 
hierarchy 
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等(2020)对番茄(Lycopersicon esculentum)植株1–3级

根系的解剖和生理结构的研究发现, 随着根序升高, 

根系面积、皮层宽度以及木质部直径增加, 根系对

矿物质的吸收能力和根系呼吸速率降低。Zhang等

(2022)对亚热带常绿阔叶林林下9种灌木细根形态

和化学性状的研究发现, 随着根序的增加, 直径、根

长和组织密度增加, 比根长和根氮含量降低。虽然

根序分类法能够有效区分不同物种之间根系的形

态、解剖、化学等属性间的差异, 在揭示细根形态

和生理功能差异方面优于直径分级法, 比如基于根

序分级理论的细根寿命、细根周转速率、根呼吸等

细根功能属性相对基于直径分级理论获取的参数更

可靠(Liu et al., 2018; Han et al., 2022), 但是在实际

操作过程中, 根序法比较费时费力, 工作量较大。

Guo等(2008)通过对中国23个温带树种细根的解剖

特征和菌根侵染方面的研究发现, 树根系统的不同

部位发挥着不同的功能, 一级根、绝大多数二级根

和少数三级根为初生根, 具有皮层、较高的菌根侵

染率和吸收能力, 而到了第四级以及更高级的根主

要为次生根, 没有皮层和菌根真菌侵染, 因此吸收

作用有限, 形成两个显著不同的功能模块。在此基

础上, 研究人员又根据功能模块将细根分为吸收根

和运输根 , 即功能分类法 (Kong et al., 2010; 

McCormack et al., 2015)。具体来说, 大多数木本植

物和双子叶草本植物吸收根一般指的是根系末端的

一、二级根以及少数三级根, 这部分根系完全或部

分是初生结构, 根皮层细胞比较厚, 生理活性高, 

根系寿命短, 且容易被菌根真菌所侵染, 主要执行

土壤资源获取和吸收的功能。相反, 运输根主要包

含四级及以上的根, 这部分根系木质化程度比较高, 

生理活性低, 根系寿命较长, 主要执行资源运输、根

结构支撑和保护根抵御不良环境压力的功能(Kong 

et al., 2010; Long et al., 2013; Zhou et al., 2022)。 

细根功能分类方法综合了直径法和根序法的优

点, 提高了木本植物和草本植物等细根属性研究的

准确性和可行性(McCormack et al., 2015)。然而, 参

与吸收的根和参与运输的根之间的根序划分在不同

物种之间也会有所不同(McCormack et al., 2012)。例

如, Long等(2013)研究证实, 根直径较粗的合果木

(Paramichelia baillonii)中1–5级根均存在完整的皮

层组织并具有菌根侵染特征。Zhou等(2022)针对草

本植物研究发现, 单子叶植物根系的所有根级都存

在皮层和菌根侵染, 而随着根级的升高, 内皮层的

细胞壁加厚程度和中柱的比例升高, 这表明单子叶

植物整个根系都具有吸收功能, 且随着根级升高, 

根系的吸收功能减弱而传输功能逐渐提高。而双子

叶植物的根系功能在高级根由吸收转变为传输, 根

系随着根级升高, 皮层厚度和菌根侵染率显著下降, 

中柱比例显著升高。因此, 关于木本植物和草本植

物等细根性状的研究采用何种分类方法时, 还需综

合考虑具体物种才能够更准确地测量细根的功能

属性。 

2  根系功能性状指标 

根系功能性状反映了植物适应环境的过程中表

现出的一系列形态和生理等方面的可塑性响应, 体

现了植物的基本功能特征(Hodge et al., 2009)。

Bardgett等(2014)将根系性状分为构型、形态、生理

以及与土壤生物有着密切关系的生物性状(表2)。构

型性状是指植物个体整个根系的空间结构, 包括根

长密度、根系分支强度、根系分布深度等。根长密

度(root length density per unit volume, RLDV)是根系

长度与单位体积土壤质量的比值, 反映细根的空间

养分捕获能力, 是衡量植物获取资源的重要指标之

一 (Gregory et al., 1978) 。根系分支强度 (root 

branching intensity, RBI)、根系分布深度(root depth, 

RD)也是衡量植物获取资源的重要指标, 体现了植

物占用空间和利用资源的状况, 直接决定了植物吸

收与利用土壤资源的能力, 其变化显著影响植物的

地下竞争力(Manschadi et al., 2008; 王珺等, 2008; 

Cheng et al., 2009)。形态性状是指植物单个根的特

征, 如根直径、比根长、比根面积、根组织密度、

根系干物质含量等。根直径(diameter)是根系最重要

的形态指标之一, 其粗细反映不同的解剖结构和生

理功能(Fitter, 1996; Guo et al., 2008), 影响根系获

取土壤资源的能力。单位质量下直径较细的根具有

更大的表面积, 获取土壤养分和水分能力更强。比

根长(specific root length, SRL)是单位质量的根长度, 

能够反映根系吸收水分和养分的能力, 衡量根系的

消耗与效益, 与根直径和根碳氮比密切相关, 能够

全面反映根系对环境变化的生理状况和动态响应

(Roumet et al., 2016; Miyatani et al., 2018)。研究表明, 

高的比根长会提高植物单位生物量投资的资源吸收

效率, 增加根系的吸收能力, 带来的负面结果是根
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系寿命降低(Ostonen et al., 2007)。比根面积(specific 

root area, SRA)是单位质量的根面积, 同样反映根

系对土壤资源的获取能力(Lõhmus et al., 1989)。根

组织密度(root tissue density, RTD)是单位体积的根

质量, 反映根系资源获取和防御能力(Eissenstat & 

Caldwell, 1988; Craine et al., 2001)。研究证明, 根组

织密度随着养分有效性的增加而降低, 即在土壤贫

瘠时根组织密度较高 (Holdaway et al., 2011; 

Kramer-Walter et al., 2016)。根干物质含量(root dry 

matter content, RDMC)体现了植物对地下物质和能

量的投资, 在贫瘠的土壤中, 植物一般会增加地下

干物质含量投资来提高自身对环境的适应能力

(Díaz et al., 2016)。生理性状则由根系养分吸收动

力、根系分泌物特征、根呼吸、根寿命等来表征。

根寿命(root lifespan)是准确评估细根周转的关键, 

其长短决定了被分配到土壤中的碳和养分的含量(于

水强等, 2020)。根系呼吸(root respiration)作为植物

根系的一个基础代谢过程, 为其生长、维持及离子

吸收与转运等提供能量(Atkin et al., 2015; O’Leary 

et al., 2019), 是决定细根养分获取的一个关键生理

性状(Clement et al., 1978; Lynch, 2015)。根系分泌物

(root exudation)通过刺激微生物分解来提高植物对

养分的可利用能力(Sun et al., 2021), 根系磷酸酶活

性(root phosphatase activity, RPA)也是反映植物磷获

取能力的重要生理属性指标(Turner, 2008; Han et al., 

2022)。生物性状则包括根系和土壤生物群落之间密

切相关的性状, 直接影响根系对养分的获取, 例如

菌根、根瘤等, 也包括根系与病原体的相互作用。 

此外, 人们还习惯将根系性状分为化学性状和

解剖性状(表2)。根系的化学性状与根系的生长发育

紧密相关, 根组织中化学组成的浓度对细根呼吸速

率、周转速率具有显著影响, 进而对整个生态系统

的碳、氮循环产生强烈影响(Ruffel et al., 2011)。因

此, 根化学性状(尤其氮含量)也受到很多科研人员

的关注。氮作为植物生长所必需的养分, 根氮含量

(root nitrogen content, RN)与细根代谢和呼吸活动紧

密相关, 氮浓度越高, 细根呼吸速率越高, 细根周

转越快(Makita et al., 2009; Ruffel et al., 2011; Xiao 

et al., 2022)。根碳含量(root carbon content, RC)也与

细根周转有密切联系, 细根木质化程度越高, 碳含

量越高, 分解速率越慢(Guo et al., 2008)。根系解剖

结构可以直观地体现根系的生长发育水平, 与生理

代谢活动具有密切联系(Guo et al., 2008)。例如皮层

的厚度(cortical thickness, CT)体现了根系吸收养分

和水分的能力, 而中柱(维管束)直径(stele diameter, 

SD)的大小决定了根系的运输能力(Peterson et al., 

1999; Guo et al., 2008)。因此, 常用根系的解剖结构

特征(软性状(soft traits))来指征根系的生理属性(硬

性状(hard traits))。软性状通常指相对容易获得和快

速测量的性状, 例如根系直径、根系长度等; 而硬

性状指相比软性状更能准确反映植物对外界环境变

化的响应 , 却很难直接大量测量的一类性状

(Cornelissen et al., 2003), 例如根系呼吸、根系分泌

物等一些生理性状指标。由于细根的构型、形态和

化学这些软性状与根系的功能密切相关且较容易测

量(Bardgett et al., 2014; Valverde-Barrantes et al., 

2017), 所以以往关于根系性状的研究更多地关注

这3类性状。 

3  细根功能性状间的权衡关系 

植物的功能性状间存在着各种各样的联系, 其

中最普遍的是权衡关系(Bernard-Verdie et al., 2012; 

刘晓娟和马克平, 2015)。这种权衡关系是经过自然

筛选后形成的性状组合, 也称“生态策略”。植物有

效地获取所需资源, 同时将有限的可利用资源优化

配置的方式被称为植物资源权衡策略(Ordoñez et 

al., 2009; Wright et al., 2017)。研究植物功能性状间

的权衡关系不仅能够了解植物生态策略在不同环境

内和环境间的差异, 更可以深入探索生态位分化和

物种共存的内在机制, 从而有助于深入理解生态系

统中的物质循环与能量流动(Butler et al., 2017)。鉴

于植物功能性状重要的理论和应用价值, 国内外开

展了大量相关研究和总结工作。研究发现叶片中一

些关键形态、解剖和生理性状间存在显著的相关关

系, 即著名的“叶经济谱(leaf economics spectrum, 

LES)”概念。在叶经济谱的一端, 植物个体的生长趋

向资源快速获取的策略, 为“快速投资-收益”型物种, 

具体表现为叶片构造成本较低、叶片的生产力较高, 

植物表现为快速增长、资源利用和组织代谢率较高; 

而在叶经济谱另一端, 植物个体的生长趋向资源获

取与利用保守的策略, 为“缓慢投资-收益”型物种, 

表现为叶片构造成本高、叶片的生产力较低、缓慢

的生长和组织代谢率(Hallik et al., 2009; Reich, 2014; 

Mason & Donovan, 2015)。鉴于叶片主要性状间存在 

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



1060  植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology  2023, 47 (8): 1055-1070 
 

www.plant-ecology.com 

表2  根系功能性状指标 
Table 2  Indexes of root functional traits 

性状类型 
Type of trait 

性状指标 
Trait index 

缩写(单位) 
Abbreviation (unit)

描述 
Description 

根长密度 
Root length density 

RLD (cm·cm–3) 单位体积土壤中的根长, 反映根系对养分获取的能力 
The length of roots per unit soil volume, reflects the ability of the roots to acquire nutrients

根分支强度 
Root branching intensity 

RBI (cm–1) 单位2级根长度上的1级根数量, 反映根系从土壤中获取水分和养分的能力 
The number of laterals on a given length unit of parent root, reflects the ability of the root 
to explore the soil for water and nutrients 

构型性状 

Architectural 
trait 

根分布深度 
Root depth 

RD (cm) 反映植物吸收与利用土壤资源的能力 
Reflects the ability of the plant to acquire soil resources 

根直径 
Root diameter 

D (mm) 影响根资源获取、生理功能 
Affects the root resource acquisition and physiological function 

比根长 
Specific root length 

SRL (m·g–1) 单位生物量的根长度, 反映根系吸收水分和养分的能力, 衡量根系的消耗与效益 
The length of root per unit dry mass, reflects the potential extent of soil exploration (for 
nutrients and water) per unit cost (in terms of plant biomass allocation) and measures the 
root consumption and benefits 

比根面积 
Specific root area 

SRA (g·cm–2) 单位生物量的根面积, 反映根系对土壤资源的获取能力 
The area of root per unit dry mass, reflects the ability of the root to acquire soil resources

根组织密度 
Root tissue density 

RTD (g·cm–3) 单位体积的根质量, 反映根系资源获取和防御能力 
Root mass per unit volume, reflects the root resource acquisition and defense capability 

形态性状 

Morphological 
trait 

根干物质含量 
Root dry matter content 

RDMC (mg·g–1) 单位鲜质量的根干质量, 反映根系的资源获取能力 
The dry mass of root per unit fresh root mass, reflects the ability of root system to acquire 
soil resources 

根寿命 
Root lifespan 

(d) 单位生物量的根系组织存活的时间, 决定根系养分和碳消耗与循环的速率, 属于硬性状
The survival time of root tissue per unit of biomass, determines the rate at which root 
nutrients and carbon are consumed and recycled, hard trait 

根系呼吸速率 
Root respiration rate 

Rr (μmol·g–1·s–1) 单位根质量和时间内CO2通量, 属于硬性状 
The flux rate of CO2 per unit root mass and time, hard trait 

根系分泌速率 
Root exudation rate 

RER (mg·g–1·h–1) 单位根质量和时间内根系分泌碳通量, 属于硬性状 
The flux rate of root exudates was calculated by dividing the total carbon content by 
incubation time and root dry mass, hard trait 

生理性状 

Physiological 
trait 

根系磷酸酶活性 
Root phosphatase activity 

RPA 
(μmol·g–1·h–1) 

单位根质量和时间内磷酸单脂酶含量 
The content of phosphomonoesterase in per unit root dry mass and time 

菌根侵染率 
Mycorrhizal fungal colonization

RLC (%) 菌根真菌的侵染比例 
The proportion of mycorrhizal colonization 

生物性状 

Biotic trait 

菌丝密度 
Hyphal length density 

HLD (m·g–1) 单位土干质量的菌丝长度 
The length of fungal hypha per unit of dry soil mass 

根碳含量 
Root carbon content 

RC (mg·g–1) 单位根干质量的碳含量, 影响根资源获取及代谢速率 
The mass of carbon content per root dry mass, affects the root resource acquisition and 
metabolic rate 

化学性状 

Chemical trait 

根氮含量 
Root nitrogen content 

RN (mg·g–1) 单位根干质量的氮含量, 影响根资源获取及代谢速率 
The mass of nitrogen content per root dry mass, affects the root resource acquisition and 
metabolic rate 

皮层厚度 
Cortical thickness 

CT (mm) 反映根系对土壤资源的获取能力 
Reflects the ability of the root to acquire soil resources 

解剖性状 

Anatomical 
trait 中柱直径 

Stele diameter 
SD (mm) 反映根系对土壤养分的运输能力 

Reflects the ability of the root to transport soil resources 

 
着明显的经济谱, 研究人员开始考虑是否根系关

键功能性状间也存在着类似的“经济”策略和权衡

关系。 

3.1  细根功能性状间的权衡关系 

由于植物根系的研究受到采样方法的限制, 许

多功能性状, 如根系寿命和根系呼吸等, 难以直接

观测(Eissenstat & Yanai, 1997)。在直接观测资料不

足的情况下, 往往基于功能平衡和类比的方法, 根

据地上功能性状来预测根系功能性状和行为。类比

于叶经济谱, 许多学者对能够反映根系资源获取和

维持的主要功能性状(形态性状与化学性状)进行测

量, 发现植物根遵循资源获取-利用保守权衡的策

略(图1), 即一维根系经济谱(one-dimensional root 

economics spectrum) (Reich, 2014)。在根经济谱假设

下, 根的性状表现为从快速觅食和短寿命(即获取

策略)到缓慢觅食和长寿命(即保守策略)的梯度变化

(Zhou et al., 2022)。在物种水平上, 根经济谱反映了

根在养分获取效率与资源维持成本两者之间的权衡,  
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图1  细根性状间权衡关系。 
Fig. 1  Trade-offs among fine root traits. 

 
吸收能力强的根一般比较细, 根系比根长和含氮量

也较高, 但个体生命周期较短。相对而言, 在养分吸

收、资源利用方面保守的根系一般为粗根, 其比根

长和含氮量则较低, 寿命也比较长(McCormack et 

al., 2012)。Roumet等(2016)和de la Riva等(2018)的研

究结果都证明一维根系经济谱的存在。Roumet等

(2016)对3个植物群落(地中海、温带、热带)的74种

植物(主要是草本和矮灌木)的细根形态、化学性状

等功能性状的研究结果发现, 细根形态、化学性状

以及根呼吸速率和分解速率显著相关, 根系呼吸速

率与比根长和氮含量存在正相关关系, 但与木质素/

氮含量、根干物质含量呈负相关关系。对74种植物

细根性状进行主成分分析发现, 草本植物和灌木根

系遵循资源获取-保守权衡的策略, 环境干扰强度

高的草本植物具有较高的代谢活性(高呼吸速率)、

高根氮含量和比根长以及高觅食能力, 具有获取策

略的根系特征; 在细根经济谱的另一端, 生长较慢

的灌木则采取了更保守的策略, 其根直径更粗, 根

干物质含量高, 木质素/氮含量高, 具有较低的根系

分解速率, 其寿命更长。de la Riva等(2018)在西班牙

南部大区域尺度(地中海森林到灌丛)下选取18个不

同植物群落中534种木本植物的细根样本, 对关键

根系功能性状(比根长、根直径、根组织密度以及根

干物质含量)的研究发现, 总体而言, 大部分根系形

态性状之间存在较强的相关性, 细根性状的变异主

要沿着资源获取与保守的权衡维度, 根组织密度较

高的植物, 也具有较高的干物质含量和较低的比根

面积, 表现为保守策略; 而另一端对应“快速投资-收

益型”的获取策略, 具有相反的特征, 根组织密度和

干物质含量较低, 但是比根面积较高。但是, de la 

Riva等(2018)的研究还发现根直径并没有完全沿细

根经济谱轴线排列, 因此认为根系经济谱可能包含

多个维度。 

3.2  细根经济谱的争议与挑战 

细根形态性状、生理性状与寿命的关系在不同

的土壤环境中存在很大差异, 由于土壤资源的异质

性、菌根侵染类型和侵染程度的差异, 细根功能性

状受到多重因素的共同影响, 导致细根功能性状间

的关联不像叶性状一样显著, 单一的获取-保守轴

无法全面地描述细根的权衡关系(McCormack et al., 

2012; Kong et al., 2014; Eissenstat et al., 2015; Liu et 

al., 2015; Weemstra et al., 2016), 于是关于是否存在

类似叶经济谱的一维细根经济谱近几年来引起很大

的争议。例如, Holdaway等(2011)和Kong等(2019)的

研究结果并不支持细根经济谱的存在。在细根经济

谱假设下, 根直径与组织密度之间存在正相关关系, 
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与根氮含量之间存在负相关关系。而Holdaway等

(2011)的研究结果显示细根直径与细根组织密度两

个功能性状存在显著的负相关关系, 细根直径和细

根氮含量之间存在正相关关系, 这两种情况都与细

根经济谱假设相反。同时由于研究尺度(例如物种库

相对较小和地理范围有限)限制了性状变异的范围, 

这也可能掩盖了细根功能性状权衡关系的普遍性。

Kong等(2019)分析了800多种植物吸收根的解剖、形

态和化学性状, 首次在全球尺度上试图验证根经济

谱的普遍性。研究结果发现由于解剖性状(皮层厚度

与中柱直径)之间的异速生长关系导致物种之间根

系功能性状的关系大多数是非线性的, 也不支持根

经济谱假说。除此之外, Kong等(2014, 2015)将细根

(直径≤2 mm)进一步划分为细吸收根(<247 μm)与

粗吸收根, 结果发现, 相较于吸收根直径小的植物, 

吸收根直径大的植物在获取养分时更多借助于菌根, 

同时获取养分的速度更快, 寿命也更长, 并能够将

更多的养分储存于根皮层中, 因此吸收根直径大的

植物其部分功能性状间的关系也不支持细根经济谱

中的资源权衡策略。 

McCormack和Iversen (2019)利用全球最大的细

根性状数据库(Fine Root Ecology Database, FRED)

针对一级细根的比根长、根组织密度、根直径和根

系侵染率指标来建立细根性状经济模型, 该模型表

明细根性状经济空间要将与细根共生的菌根真菌的

作用考虑在内, 不应该局限于传统的从获取到保守

的一维权衡维度。基于根系物理结构以及与根系获

取土壤资源能力有关的功能共同限制了细根的二维

性状空间。此外, 由于细根具有多种获取土壤资源

的策略, 如根系分泌物可以促进土壤矿物质中的物

质释放, 或刺激土壤微生物的活性, 并增加细根对

营养物质的获取(Gardner et al., 1983; Lopez-Bucio 

et al., 2000; Dakora & Phillips, 2002; Phillips et al., 

2011; Bengtson et al., 2012)。因此, 他们认为细根经

济空间还存在多种维度。Bergmann等(2020)利用全

球尺度细根性状GRooT数据库(Fine Root Ecology 

Database和TRY Plant Trait Database)对细根比根长、

根组织密度、根直径、根氮含量以及根系侵染率和

皮层厚度这些性状的权衡关系进行分析, 并提出最

新的二维根系性状经济空间(two-dimensional root 

economics space)。研究发现根组织密度和根氮含量

之间存在负相关关系, 代表了传统的快速和缓慢投

资回报之间的权衡, 即“保守维度” - “自己动手(do 

it yourself)”, 具体为从具有高根组织密度、低代谢

率的缓慢根系资源投资回报到具有高氮含量和代谢

速率的快速根系资源投资回报的权衡维度。细根比

根长和根直径之间的负相关关系, 代表了从“自己

动手”到外包(outsourcing)给菌根真菌获取资源的

“协作维度”。Weigelt等(2021)试图在二维根系经济

空间的基础上结合地上叶经济谱建立一个完整的植

物性状经济空间, 他们发现除了经典的保守维度和

协作维度外, 根系深度也能形成植物性状经济空间

中额外的权衡维度。细根的功能性状组合受到内在

结构和外在环境等多重因素的共同驱动, 植物细根

在长期进化过程中衍生出了一系列以多种性状组合

表征的养分获取策略, 即多维根系性状经济空间

(multi-dimensional root economics space) (Kramer- 

Walter et al., 2016; Weemstra et al., 2016; Han et al., 

2022)。 

以往的根系性状权衡关系研究更多基于细根形

态性状与化学性状, 对细根生理性状的关注较少, 

而细根生理性状在多维细根经济空间中表征如何也

不得而知。近年来, 研究人员针对细根呼吸和根系

分泌物等生理性状发表了一些重要研究成果。

Makita 等 (2015) 对 3 种不同肥力下的日本扁柏

(Chamaecyparis obtusa)林细根呼吸速率、细根氮含

量、比根长和根组织密度进行分析, 发现根系呼吸

速率随根系氮含量和比根长的增加而增大; 随根系

组织密度的增加而降低, 当土壤中氮含量较低时, 

植物会采取增加根系组织密度, 降低根系氮含量和

细根呼吸速率的权衡策略。Han和Zhu (2020)针对

245种植物物种细根性状进行研究, 结果同样发现

细根呼吸与细根氮含量正相关, 与细根组织密度负

相关, 并且发现木本植物的细根呼吸在多维细根经

济空间中与传统的根经济谱相关性更强。Sun等

(2021)与Williams等(2022)对单位质量下细根分泌物

的分泌速率的研究结果均显示根系分泌速率与细根

组织密度(保守型性状)负相关, Sun等(2021)研究结

果还显示根系分泌速率与根系呼吸速率、氮含量正

相关, 主成分分析表明根系分泌速率与形态性状分

布在两个垂直轴上, 根系分泌速率是多维细根经济

空间中的一种获取型特征, 说明植物通过根系分泌

物增加养分有效性可能是养分获取的一种补充策

略。Han等(2022)以中国云南普洱亚热带季风常绿阔
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叶林20个树种为研究对象, 探究根系生理性状(磷

酸酶活性)与形态和化学性状之间的关系, 首次揭

示了细根磷酸酶活性位于细根经济空间中的协作维

度, 是植物获取土壤磷的一种主动策略。尽管对细

根的一些生理性状的研究有了很大的进步, 但由于

研究方法的局限性等原因, 目前对细根生理性状的

认知仍十分有限, 未来应继续加强对与细根养分吸

收相关的其他生理性状与细根形态和化学等性状的

权衡关系研究, 对于更加全面、深入探究根系多维

经济空间乃至全株植物经济谱以及植物地下养分获

取和资源维持的权衡机制具有重要意义。 

3.3  菌根真菌与细根的权衡关系 

当前, 植物根系功能性状及其内在关系的研究

相对滞后于地上功能性状的研究, 极大地制约了我

们对植物环境适应性的整体理解和生态系统功能过

程的深入认识(Hodge, 2004; Bardgett et al., 2014; 

Bardgett, 2017)。地下功能性状研究相对滞后的一个

重要原因是陆地上绝大多数植物根系会与菌根真菌

共生来获取土壤资源, 菌根真菌与根系形成的共生

体深刻影响到根系的形态、构型以及功能性状之间

的关系, 尤其是对植物土壤资源获取的影响至关重

要(Brundrett, 2002; Laliberté, 2017)。也正因为如此, 

要了解根系功能性状及其相互间的关系, 就离不开

对与其共生的菌根真菌的研究。虽然有许多研究探

讨了不同植物获取土壤资源的策略, 但它们要么只

关注根系自身的作用(Adams et al., 2013; Padilla et 

al., 2013; Caplan et al., 2017), 要么只关注菌根真菌

获取土壤养分或水分的能力(Liu et al., 2012; Wu et 

al., 2013a, 2013b; Zheng et al., 2014; Augé et al., 

2015), 仅有个别研究同时涉及吸收根和菌根真菌

之间的权衡关系, 但对两者之间的权衡机制仍缺乏

定量研究(Kong et al., 2014; Mason & Donovan, 

2015)。菌根作为植物根系和土壤真菌相互作用的共

生体, 同时考虑根系和菌根真菌之间的关系及其对

土壤资源的获取方式, 不仅可以扩展对植物获取土

壤资源策略多样性的理解, 也有助于加强对根系的

生态、生理和进化以及植物自身进化和适应机制, 

乃至对全球变化过程中生态系统地上地下生态过程

的深入理解(Chen et al., 2013; Roumet et al., 2016)。 

如前所述, 要深入了解细根多维经济空间, 则

离不开对菌根真菌与细根功能性状之间关系的研究

(苗原等, 2013)。目前大多数研究主要针对细根构型

性状(根分支强度)和形态性状(根长、根直径、根组

织密度)与菌根真菌的权衡关系开展的, 并且这种

权衡关系研究主要集中在木本植物和少量的草本植

物。Eissenstat等(2015)测量了6种温带树种在施肥和

不施肥时的根系构型性状和结构性状与菌根真菌的

关系, 发现根直径大的植物菌根真菌侵染率高, 根

直径小的植物菌根真菌侵染率低(Zheng et al., 2014; 

Eissenstat et al., 2015)。Liu等(2015)对14种亚热带树

种在根系修剪和养分添加处理后的根系构型和结构

性状以及菌根真菌侵染率进行了测量, 同样发现吸

收细根与菌根真菌在地下资源获取中存在明显的互

补性, 细吸收根物种主要利用细根获取养分和水分, 

而粗吸收根的物种更多地依赖菌根真菌。越来越多

的证据表明, 植物的根系功能性状和菌根真菌之间

存在权衡关系(Ma et al., 2018; Wang et al., 2021; Xia 

et al., 2021)。表现为根直径大的植物根系分支强度

低, 根毛数量少, 但菌根真菌侵染强度高; 相反, 

根直径小的植物根系分支强度高, 根毛数量多, 但

菌根真菌侵染强度低(图2) (Brundrett, 2002; Guo et 

al., 2008; Kong et al., 2014; McCormack et al., 2015; 

Eissenstat et al., 2015)。这意味着植物吸收根和菌根

真菌在功能性状上存在明显的互补性, 即吸收根直

径小的植物主要通过增加根长度来获取土壤资源, 

而吸收根直径大的植物主要依赖菌根真菌来获取资

源(Liu et al., 2015; Cheng et al., 2016; Li et al., 

2017)。 

自然条件下, 植物的一个重要投资就是增加根

系吸收表面积来获取土壤水分和养分。根系和菌根

真菌作为植物获取土壤资源的两个途径, 植物采取

哪种方式主要依赖于成本-收益的权衡, 两者之间

关系密切, 受环境的强烈影响。最成功的植物通常

以最小的投资成本使吸收根和菌根真菌资源获取收

益最大化(Eissenstat & Yanai, 1997; Brundrett, 2002; 

Kong et al., 2016)。在土壤水分或者可利用养分充足

的情形下, 根系量增大是一个非常普遍的现象, 并

且比根长大的植物根系干物质含量增长速度要远远

高于比根长小的植物根系(Hodge, 2004), 但是真菌

侵染率和根外菌丝密度通常会降低(Treseder & 

Allen, 2002; Liu et al., 2012; Hu et al., 2013; Johnson 

et al., 2013), 二者响应趋势的不同很可能是由于当

土壤可利用资源更充足且不受限制时, 相对于单位

长度细根的构建成本而言, 菌根真菌的侵染、维持 
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图2  菌根真菌与细根性状的权衡关系。 
Fig. 2  Trade-offs between mycorrhizal fungi and fine root traits. 

 
和增殖菌丝需要消耗更多的碳, 导致植物的相对收

益降低。尽管植物根系对养分富集斑块的响应优于

菌根真菌侵染, 但是随着资源类型及其受限程度的

不同, 二者响应的程度和强度也会不同。例如, 对移

动性强的养分(如NO–
3)和水分的吸收, 植物倾向于

提高根系比根长或者自身的生长能力, 而对于移动

性差的磷养分, 植物则主要依赖菌根真菌侵染来增

加根系养分吸收的有效性(Comas et al., 2012; Lynch, 

2013)。但在磷极度匮乏的生境中, 由于菌丝的周转

更快, 植物依靠菌根真菌侵染获取磷的能量代价会

更高, 此时植物可能转向利用能耗更低的细根或者

根毛(Staddon et al., 2003; Holdaway et al., 2011)。这

意味着在自然生态系统中, 特别是在资源有限的条

件下, 植物物种资源获取策略的多样化可能是由根

系和菌根真菌之间的权衡所导致的。但是, 目前关

于吸收根和菌根真菌吸收策略的研究主要集中在木

本植物(Chen et al., 2018)和少量的草本植物(Li et al., 

2017), 而且这些野外研究大都局限于菌根真菌和

吸收根表观性状(如干物质含量、长度、比根长等)

对环境的响应, 尚缺乏对二者的具体养分吸收功能

(尤其是帮助宿主植物获取的氮、磷收益)的定量研

究以证实两者之间的权衡关系。 

4  总结和展望 

植物功能性状及其相互关系方面的研究, 不仅

可以客观地体现植物个体对外部环境的适应能力, 

以及植物个体内部不同功能之间的进化与平衡, 更

有助于准确预测植物群落和生态系统的功能或过程

变化(Díaz et al., 2004, 2016; Lienin & Kleyer, 2012; 

雷羚洁等, 2016)。植物的地下部分尤其是细根在植

物的功能表现中发挥着关键作用, 并影响着许多生

态系统过程 (Hodge, 2004; Bardgett et al., 2014; 

Bardgett, 2017)。近年来, 根系功能性状的研究引起

了人们的广泛关注, 虽然对植物地下部分的综合研

究也日益增多, 但是目前来看, 植物功能性状的研

究还存在极其不平衡的现象。人们对植物地下部分

根系功能性状的研究仍远远小于地上部分, 严重制

约着我们对生态系统碳、氮、磷等养分循环过程, 地

上地下生态系统相互作用的认识。因此, 本文建议

在未来的根系功能性状研究中可以重点关注以下几

方面:  

1)随着时间和空间的变化, 植物根系在整个生

命周期中, 其解剖学、形态学和生理学特征都有显

著变化 (McCormack et al., 2017; Freschet et al., 

2021)。因此, 亟待增强根系功能性状研究方法的一

致性和稳定性, 提高根系功能性状测量的可靠性和

再现性, 迫切需要建立一套准确和统一的根系功能

性状指标定义, 根系的分类、取样、储存以及性状

测量的核心方法, 应考虑各种根系取样标准, 并考

虑各种相关因素, 包括取样地点和植被类型等, 设

计出合适的方法以便减少由于根系的时空异质性而

导致的方法偏差。 

2)细根硬性状与植物生长和存活直接相关, 通

常认为硬性状相比软性状更能准确表征植物对外界

环境的响应。近年来, 研究人员针对细根呼吸和根

系分泌速率等生理性状发表了一些研究成果。但是

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology



孙佳慧等: 植物细根功能性状的权衡关系研究进展   1065

 

DOI: 10.17521/cjpe.2022.0456 

目前关于细根硬性状的研究仍然是一个短板, 未来

应继续在不同生态系统持续开展细根硬性状(例如

与养分吸收动力相关的生理属性)的调查研究, 才

能更加深入地揭示地上地下生态系统养分循环及其

权衡机制。 

3)如前所述, 绝大多数的陆生植物与菌根真菌

形成共生关系, 利用菌根真菌获取土壤中的养分和

水分也是植物资源获取的重要途径。外部环境会强

烈影响植物对资源的分配, 植物采取哪种方式主要

依赖于资源收益和构建成本间的权衡(Chapin III et 

al., 1987; Koide, 1991; Ma et al., 2018), 但是, 迄今

仍缺乏植物构建成本和资源收益之间权衡的直接量

化研究, 植物吸收根的资源获取策略及其与菌根真

菌的成本-收益的权衡机制依然模糊, 迫切需要从

植物碳投资菌根真菌和根系、菌根真菌和根系养分

获取角度明晰两者之间的权衡关系及内在机制。 
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