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摘要院 了解陆地生态系统地上枯落物的累积和分解过程对认识它的生态作用尧通过管理地上枯落物调控陆地生态系统功能和

服务有重要意义遥 综述了陆地生态系统地上枯落物的积累和分解过程及其影响因素袁然后概括了通过这些过程地上枯落物所

发挥的生态作用袁最后袁在全球变化背景下袁基于当前研究进展提出陆地生态系统地上枯落物研究的前景遥 地上枯落物累积在

时间尺度上一般遵循植物的生命周期袁同时也受环境因子的调控遥 大的空间尺度上袁枯落物累积主要受水热因子控制袁伴随植

被类型的变化袁表现随纬度升高而减少的趋势遥 然而袁在局域尺度内袁枯落物累积除受水尧热因子限制袁还被群落结构尧土壤条

件尧植食动物等因素影响袁表现较大变异性遥 当前袁人类干扰作为一个不可忽视的因素袁正在强烈甚至不可逆转的改变地表植被

覆盖和枯落物累积遥 地上枯落物的分解过程包括淋溶尧光降解尧土壤动物和微生物分解袁这些过程同时进行并相互影响遥 尽管

目前还不清楚袁但区分这些分解过程和分解产物的去向对了解陆地生态系统物质循环有重要意义遥 枯落物分解首先被自身类

型尧化学组成尧物种多样性决定袁同时也受分解者群体尧非生物环境影响遥 其中袁枯落物分解与其化学特性尧物种多样性及土壤养

分状况的关系是研究的热点袁也是广泛争议的焦点遥 通过累积和分解袁地上枯落物对陆地生态系统有物理尧化学尧生物作用遥 目

前袁枯落物的物理和化学作用研究较为透彻袁而由于受枯落物数量尧环境条件尧响应植物特征或一些有待挖掘的未知因素的共同

限制袁地上枯落物的生物作用袁尤其对植物的作用在不同研究中仍没有达成普遍的共识遥 全球变化可能影响地上枯落物累积尧
分解和生态作用遥 在全球变化的背景袁研究地上枯落物产量和性状变化尧阐明枯落物分解的分室模型尧继续分析枯落物性状和

分解关系尧深入揭示枯落物的生态作用及其制约因素袁理解和预测地上枯落物数量和质量变化对陆地生态系统功能和服务的影

响是必要的遥
关键词院地上枯落物曰陆地生态系统曰枯落物累积曰枯落物分解曰全球变化
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葬灶凿 造蚤贼贼藻则 糟澡藻皂蚤糟葬造 贼则葬蚤贼泽袁 泽责藻糟蚤藻泽 凿蚤增藻则泽蚤贼赠 葬灶凿 泽燥蚤造 灶怎贼则蚤藻灶贼 泽贼葬贼怎泽 葬则藻 贼澡藻 噪藻赠 枣燥糟怎泽 燥枣 贼澡蚤泽 泽贼怎凿赠援 栽澡则燥怎早澡 蚤贼泽 葬糟糟怎皂怎造葬贼蚤燥灶
葬灶凿 凿藻糟燥皂责燥泽蚤贼蚤燥灶袁 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则 澡葬泽 泽蚤早灶蚤枣蚤糟葬灶贼 藻枣枣藻糟贼泽 燥灶 贼藻则则藻泽贼则蚤葬造 藻糟燥泽赠泽贼藻皂 责澡赠泽蚤糟葬造造赠袁 糟澡藻皂蚤糟葬造造赠 葬灶凿
遭蚤燥造燥早蚤糟葬造造赠援 悦怎则则藻灶贼造赠袁 贼澡藻则藻 葬则藻 葬皂责造藻 泽贼怎凿蚤藻泽 燥灶 贼澡藻 责澡赠泽蚤糟葬造 葬灶凿 糟澡藻皂蚤糟葬造 责则燥责藻则贼蚤藻泽 燥枣 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则泽袁 遭怎贼 贼澡藻则藻
葬则藻 增藻则赠 枣藻憎 泽贼怎凿蚤藻泽 燥灶 贼澡藻 遭蚤燥造燥早蚤糟葬造 责则燥责藻则贼赠 燥枣 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则袁 藻泽责藻糟蚤葬造造赠 枣燥则 贼澡藻 藻枣枣藻糟贼泽 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则泽 燥灶
增藻早藻贼葬贼蚤燥灶 贼澡葬贼 葬则藻 泽贼蚤造造 糟燥灶贼则燥增藻则泽蚤葬造 葬泽 贼澡藻赠 葬则藻 造蚤皂蚤贼藻凿 遭赠 糟燥皂责造蚤糟葬贼藻凿 枣葬糟贼燥则泽袁 蚤灶糟造怎凿蚤灶早 造蚤贼贼藻则 择怎葬灶贼蚤贼赠袁 藻灶增蚤则燥灶皂藻灶贼
糟燥灶凿蚤贼蚤燥灶袁 贼澡藻 贼则葬蚤贼泽 枣则燥皂 蚤皂责葬糟贼藻凿 责造葬灶贼泽袁 藻增藻灶 泽燥皂藻 怎灶噪灶燥憎灶 枣葬糟贼燥则泽 遭赠 灶燥憎援 郧造燥遭葬造 糟造蚤皂葬贼藻 糟澡葬灶早藻 皂葬赠 糟澡葬灶早藻 贼澡藻
葬糟糟怎皂怎造葬贼蚤燥灶 葬灶凿 凿藻糟燥皂责燥泽蚤贼蚤燥灶 燥枣 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则 葬灶凿 贼澡藻蚤则 藻糟燥造燥早蚤糟葬造 藻枣枣藻糟贼泽 燥灶 贼澡藻 凿蚤泽贼则蚤遭怎贼蚤燥灶袁 早则燥憎贼澡 葬灶凿 贼则葬蚤贼泽 燥枣
贼藻则则藻泽贼则蚤葬造 责造葬灶贼泽 蚤灶 贼藻则则藻泽贼则蚤葬造 藻糟燥泽赠泽贼藻皂袁 贼澡则燥怎早澡 糟澡葬灶早藻泽 燥枣 糟造蚤皂葬贼藻 葬灶凿 泽燥蚤造 糟燥灶凿蚤贼蚤燥灶泽援 哉灶凿藻则 贼澡藻 早造燥遭葬造 糟造蚤皂葬贼藻 糟澡葬灶早藻袁 蚤贼
蚤泽 灶藻糟藻泽泽葬则赠 贼燥 泽贼怎凿赠 贼澡藻 造蚤贼贼藻则 责则燥凿怎糟贼蚤燥灶 葬灶凿 贼则葬蚤贼 糟澡葬灶早藻 燥灶 贼澡藻 泽责葬贼蚤葬造 泽糟葬造藻泽袁 藻曾责燥怎灶凿 贼澡藻 糟燥皂责葬则贼皂藻灶贼 皂燥凿藻造 燥枣 造蚤贼贼藻则
凿藻糟燥皂责燥泽蚤贼蚤燥灶 燥灶 贼澡藻 贼藻皂责燥则葬造 葬灶凿 泽责葬贼蚤葬造 泽糟葬造藻泽袁 凿藻藻责造赠 葬灶葬造赠扎藻 贼澡藻 则藻造葬贼蚤燥灶泽澡蚤责泽 遭藻贼憎藻藻灶 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则 贼则葬蚤贼泽 葬灶凿
凿藻糟燥皂责燥泽蚤贼蚤燥灶袁 葬灶凿 枣怎则贼澡藻则 则藻增藻葬造 贼澡藻 藻糟燥造燥早蚤糟葬造 藻枣枣藻糟贼泽 燥枣 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则 憎澡藻灶 则藻造葬贼蚤增藻 造蚤皂蚤贼藻凿 枣葬糟贼燥则泽 葬则藻 蚤灶贼藻早则葬贼藻凿 蚤灶贼燥
葬灶葬造赠泽蚤泽袁 怎灶凿藻则泽贼葬灶凿 葬灶凿 责则藻凿蚤糟贼 贼澡藻 蚤皂责葬糟贼 燥枣 葬遭燥增藻鄄早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则 燥灶 贼藻则则藻泽贼则蚤葬造 藻糟燥泽赠泽贼藻皂 枣怎灶糟贼蚤燥灶 葬灶凿 泽藻则增蚤糟藻 怎灶凿藻则 贼澡藻
泽糟藻灶葬则蚤燥 燥枣 贼澡藻 枣怎贼怎则藻 藻灶增蚤则燥灶皂藻灶贼 糟澡葬灶早藻援

运藻赠 宰燥则凿泽院 葬遭燥增藻早则燥怎灶凿 造蚤贼贼藻则曰贼藻则则藻泽贼则蚤葬造 藻糟燥泽赠泽贼藻皂曰 造蚤贼贼藻则 葬糟糟怎皂怎造葬贼蚤燥灶曰造蚤贼贼藻则 凿藻糟燥皂责燥泽蚤贼蚤燥灶曰早造燥遭葬造 糟澡葬灶早藻

摇 摇 地上枯落物是指由植物地上部分产生并归还到

地表的所有有机物质的总称咱员暂 袁是连接陆地生态系

统地上和地下生态过程的关键媒介咱圆暂 遥 地上枯落物

的分解是陆地生态系统物质循环重要过程咱猿鄄缘暂 遥 然

而袁地上枯落物对陆地生态系统的意义还不仅于此袁
覆盖在地表上的枯落物一方面直接作用于地上和地

下生物体袁如通过遮碍影响植物生长袁通过野食物冶供
应影响土壤动物和土壤微生物种类尧数量和活动咱圆暂 曰
另一方面地上枯落物构成了陆地生态系统地下部分

和地上环境间的一个野缓冲区冶袁过滤着地上环境对

土壤的作用袁通过对土壤微气候的调控间接地影响

生态系统结构和功能咱远暂 遥
地上枯落物对陆地生态系统的作用取决于枯落

物的数量尧质量和分解特性咱苑鄄愿暂 遥 因此袁了解陆地生

态系统地上枯落物的累积及其分解过程对于我们理

解它的生态作用尧通过管理地上枯落物调控生态系

统功能和服务尤为重要遥 本文综述了陆地生态系统

地上枯落物积累尧分解过程及其影响因素袁并概述了

通过这些过程地上枯落物所起的生态作用袁最后袁在
全球变化背景下袁结合当前的研究进展提出地上枯

落物研究的前景遥
员摇 陆地生态系统地上枯落物的累积

员援员摇 地上枯落物的累积规律

一般地袁陆地生态系统地上枯落物主要源于地

上植物组织的自然死亡和凋落袁但一些环境外力也

愿园愿猿 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 猿源 卷摇
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可能造成植物组织的死亡或脱落形成枯落物遥 地上

枯落物在时间尺度上的累积受植物生命周期操控袁
一般在个体或构件生命末期激增袁然而袁环境条件的

变化可能影响植物的结构分配尧组织更新和寿命咱怨暂 袁
导致枯落物产量和组分在时间尺度上的变化遥 地上

枯落物累积在大的空间尺度上存在明显的地带性差

异袁主要是由水热条件变化导致的植被类型的差异

决定的遥 一些学者通过研究致力于揭示枯落物生产

的全球模式袁如 宰葬灶早 等的研究报道全球陆地生态系

统枯落物的生产量随着纬度的升高而降低咱员园暂 袁这个

发现与 酝葬贼贼澡藻憎泽 利用模型估算的规律是大体一致

渊图 员冤 咱员园鄄员员暂 袁与 灾燥早贼 和 载蚤燥灶早 基于森林生态系统的

研究结果也相似咱员圆鄄员猿暂 遥 然而袁上述研究的地理尺度

宽泛袁因此空间上水热条件的较大差异掩盖了小尺

度下的环境异质性遥 尽管这些研究结论对预测全球

尺度上的枯落物产量具有参考作用袁但往往无法解

释同一气候带下枯落物产量的位点间差异袁因为枯

落物和生产力一样袁除受水热因子调控外袁局部的土

壤特性尧自然和人为干扰等都对其有影响咱圆暂 遥

图 员摇 陆地生态系统枯落物产量随纬度变咱员园鄄员员暂

云蚤早援员摇 栽澡藻 糟澡葬灶早藻 燥枣 造蚤贼贼藻则 责则燥凿怎糟贼蚤燥灶 蚤灶 贼藻则则藻泽贼则蚤葬造 藻糟燥泽赠泽贼藻皂
憎蚤贼澡 造葬贼蚤贼怎凿藻咱员园鄄员员暂

红色和蓝色线表示 宰葬灶早 等的估计值咱员园暂 曰黑色和灰色线表示

酝葬贼贼澡藻憎泽 的估计值咱员员暂

员援圆摇 决定地上枯落物累积的因素

员援圆援员摇 植被类型和群落结构

水热条件的地理差异决定着陆地生态系统的植

被分布遥 不同植被类型下的植物在生活史和生活型

上均有所差别袁如森林植被对比草地植被尧温带阔叶

林对比寒温带针叶林等遥 不同植被类型下袁植被地

上生产力往往有差别袁植物器官生长样式和衰老过

程也存在差异袁导致地上枯落物产量的变化袁如张新

平等在中国东北地区森林植被中的 圆苑 个样地调查

发现院不同森林类型凋落物年产量存在显著差异袁
针阔叶混交林的地上枯落物年产量显著高于落叶针

叶林和常绿针叶林咱员源暂 遥
在相同的气候条件和植被类型下袁群落的物种

组成和多样性可能通过影响地上生产力决定枯落物

的产量咱员缘暂 遥 物种组成和多样性对生产力的作用取

决于组成群落各物种的功能特征渊物种组成冤及其关

系渊多样性冤对生产力的贡献遥 目前解释群落结构和

生产力关系的机制主要有两个假说袁一个是野多样性

假说冶院该假说认为群落中有机体间通过资源利用互

补影响生态系统生产力袁支持多样性和生产力存在

正相关关系咱员远暂 遥 另一个是野质量比假说冶院该假说认

为群落结构和生产力关系主要受群落中优势种支

配袁与多样性关系不敏感袁强调物种组成在决定生产

力上的重要性咱员苑暂 遥 这两个假说被不同的研究所支

持袁但基于研究的位点特异性袁目前为止仍无法评判

哪个理论更具合理性袁因为自然生态系统中袁物种分

布尧数量尧特征先决于环境条件袁研究位点间环境因

子的差异往往影响群落结构和生产力的关系遥
员援圆援圆摇 非生物环境

大的空间尺度上袁水尧热尧光条件通过控制植被

类型影响地上生产力和枯落物产量遥 地上生产力和

枯落物产量除受水热光因子影响外袁还受土壤肥力

和理化特性控制袁尤其是在小空间尺度上遥 这些环

境因子一方面影响物种分布和植物的生长潜力袁一
方面也决定植物的物候特征袁影响植物器官的更新

和衰亡咱圆袁怨暂 遥 酝藻藻灶贼藻皂藻赠藻则 等基于全球尺度的模型指

出院在各气候变量中袁实际水分蒸发量能最好的模拟

枯落物产量的变化袁模型指出枯落物产量和地区实

际水分蒸发量正相关遥 而当把土壤肥力再考虑进这

个模型中袁模型模拟的准确性显著提高袁随着土壤肥

力的增加袁枯落物产量相应提高袁这说明土壤肥力也

影响枯落物的产出咱员愿暂 遥 酝藻藻灶贼藻皂藻赠藻则 的模型证明

水尧热尧肥力因素能很好的解释大的空间尺度上枯落

物产量的差异袁但在小空间尺度上袁可能失去解释能

力袁因为小空间尺度内枯落物的产量的变化更多受

局部环境特征的控制袁如 在澡燥怎 等在美国南部大平原

的研究发现枯落物的产量除与大气降水和温度相关

外袁同时受土壤 责匀 值尧碳氮比渊 糟葬则遭燥灶 辕 灶蚤贼则燥早藻灶袁 悦 辕
晕冤的影响咱员怨暂 遥 一些极端的气候因素或环境因子也

会影响到地上枯落物的数量袁如强风尧霜冻尧冰雹尧可

怨园愿猿摇 员源 期 摇 摇 摇 李强摇 等院地上枯落物的累积尧分解及其在陆地生态系统中的作用 摇
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能促进植物组织的死亡和凋落袁自然火的干扰能够

减少地上枯落物的存留咱圆园鄄圆员暂 遥
员援圆援猿摇 植食动物

植食动物不断啃食植物地上器官袁能够刺激植

物的补偿性生长咱圆圆暂 袁适当强度的采食下袁地上生物

量可以通过植物器官的物补偿性生长得以弥补袁甚
至增加袁进而提高地上枯落物的产量袁但是当采食强

度过大袁采食行为严重损坏了植物器官的功能袁抑制

了植物器官的再生袁就会降低生态系统地上生产力袁
减少地上枯落物的产出咱圆暂 遥 植食动物所消费地上生

物量的比例依照不同的生态系统类型也有所差异遥
一般在早期弃耕地和林地中袁对植食动物而言袁植物

器官适口性较差袁且植食动物的种类相对较少袁被植

食动物消费的地上生物量所占的比例很小袁绝大部

分地上生物量生产都转化成了枯落物咱猿袁圆猿暂 遥 而在草

地生态系统中袁植物器官适口性好袁草食动物种类和

数量均较多遥 由于食草动物的频繁啃食袁大部分的

当年地上生物量都被初级消费者采食掉袁导致地上

枯落物的资源减少袁积聚量显著降低咱圆源暂 遥 有时袁植
食动物的采食行为渊包括采食尧践踏等冤增加了未被

采食的植物器官的损伤和死亡咱圆缘暂 袁导致大量地上生

物量凋落到地面形成枯落物袁会在短时间内增加枯

落物的数量遥
员援圆援源摇 人为干扰

随着人口数量的增长袁为满足衣食住行的需要袁
人类一方面加剧了对陆地植物资源的索取袁为获取

薪柴和木材袁大面积的森林被砍伐袁为满足肉奶产品

的需求袁牲畜的饲养量大幅上升袁大面积的草地尧林
地被过度放牧袁为获取药用植物资源袁陆地植物被大

肆采挖遥 过度放牧尧砍伐和滥采滥挖导致植被的严

重退化遥 仅就我国袁在过去几十年人口迅速膨胀的

压力下袁大面积森林尧草地尧湿地被过度利用袁天然

林尧草地尧湿地面积锐减袁导致大面积的水土流失尧荒
漠化尧盐碱化咱圆远鄄圆苑暂 袁植被退化促使植被盖度尧高度的

下降袁群落结构简单化袁群落功能稳定性下降袁地上

生物量减少袁枯落物的产量也将随之降低咱圆苑鄄圆愿暂 遥
氮是陆地生态系统地上生产力的关键限制因

子咱圆怨暂 袁为在有限土地上获取更多的收益袁人工氮肥

添加往往被用来提高在陆地生态系统生产力遥 一般

地袁施肥能够迅速增加植被的地上生产力袁尤其在土

壤退化尧养分贫瘠的生境中咱猿园暂 袁短期内袁施肥可能通

过提高生产力间接地增加枯落物数量遥 但是袁长期

或大量的施肥可能改变植物群落的物种组成袁许多

研究报道氮肥施加降低群落的物种多样性咱猿员暂 遥 群

落结构的变化相应改变了枯落物的种类组成和质

量袁同时袁物种多样性的降低可能导致群落结构和功

能稳定性的下降咱猿员暂 袁因此袁在长的时间尺度内袁施肥

对群落生产力及枯落物产量的贡献存在不确定性遥
除提高天然生态系统的利用强度外袁另一方面

人类正不断地改变着土地利用的方式遥 如为缓解粮

食尧能源尧住房和交通压力袁大量的草地和林地尧湿地

被转化为农田尧矿场尧建筑尧道路用地咱猿圆暂 遥 如 蕴葬造 等
估计截至 员怨怨愿 年袁全球约有 苑缘园伊员园远澡皂圆的森林被用

作农田袁占土地利用变化的 源缘豫曰约 远远园伊员园远 澡皂圆的
草地被开垦成农田袁占土地利用变化的 源园豫咱猿猿暂 遥 土

地利用方式的转变不同程度地改变地表植被覆盖袁
甚至彻底移除地上植被袁将严重影响地上的枯落物

数量遥
圆摇 地上枯落物的分解

圆援员摇 地上枯落物的分解过程

地上枯落物的分解过程是枯落物的生物量损失

和化学物质释放的过程咱猿源暂 袁覆盖在陆地生态系统地

表的枯落物经过水分淋溶尧光降解尧自然碎化尧土壤

动物取食尧微生物分解由复杂的有机化合物转化成

简单的有机物和无机化合物咱猿缘鄄猿远暂 遥 其中袁淋溶和光

裂解是枯落物在水分和光照作用下的分解过程遥 在

湿地或者降水频繁的生态系统中袁淋溶是枯落物分

解的一个主要过程咱猿苑暂 袁而在干旱或者半干旱的生态

系统中袁降水减少袁淋溶作用减弱袁这时袁光降解对枯

落物分解的影响显著增加遥 有研究表明院针对干旱

或半干旱生态系统袁或者木质素含量较高而不易被

微生物分解的枯落物袁光降解对枯落物的分解起到

至关重要的作用咱猿愿鄄猿怨暂 遥 淋溶过程进行的同时袁土壤

动物的采食或自然因素将枯落物破碎化袁把大块的

有机物碎解成小块进入土壤被土壤微生物进一步利

用分解遥
淋溶尧光裂解尧土壤动物取食尧微生物分解是枯

落物分解过程中物质损失的主要途径袁清楚这些分

解过程和分解产物的去向袁对了解生态系统物质循

环有重要意义遥 然而实际分解中袁这几个过程同时

发生并相互影响袁如淋溶和光裂解可能影响被微生

园员愿猿 摇 生摇 态摇 学摇 报摇 摇 摇 猿源 卷摇
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物分解的枯落物的形态和物质组成遥 自然条件下袁
很难区分这些分解过程和分离分解产物袁尽管一些

研究结合特定位点的环境条件袁通过因子添加或去

除实验阐述了参与分解的某一因子的相对作

用咱源园鄄源员暂 袁但未见有研究明确阐明每个分解过程对枯

落物分解的贡献及分解产物的动态遥
圆援圆摇 影响地上枯落物分解的因素

圆援圆援员摇 枯落物的类型

由于结构和物质组成的差异袁不同类型的枯落

物分解速率也有差别咱源圆暂 遥 一般袁裸子植物的枯落物

具有较高木质素尧纤维和次生代谢产物含量袁较被子

植物枯落物分解慢咱源猿暂 袁植物幼龄器官由于具有较少

的木质素尧纤维及次生代谢物袁因此较老龄器官分解

更快咱圆暂 遥 作为支撑器官袁植物枝条或茎往往具有更

高的木质素和纤维素含量袁因此相对光合器官和繁

殖器官可能分解更缓慢咱源源暂 遥 枯落物分解是个野古老

的冶研究主题袁已发表的研究中袁一般单独以叶片或

地上总体枯落物作为研究对象袁尤以植物叶片枯落

物的分解过程被研究较为详细袁但关于植物枝条尧
茎尧花尧果等枯死组织分解特性的数据支持较少咱源源暂 袁
有待更深入的研究遥
圆援圆援圆摇 枯落物物质组成与含量

枯落物物质组成和含量一方面决定其分解过程

和环境因子的关系袁如可溶性成分高的枯落物可能

具有更强的水分淋溶作用袁高木质素含量枯落物的

分解对光的依赖性更强咱源缘鄄源远暂 袁 另一方面袁枯落物物

质组成及其含量决定分解微生物的喜好程度袁因此

决定其微生物分解速率咱源苑暂 遥
基于和枯落物分解速率的相关性袁目前被广泛

用于评价枯落物质量的变量包括 悦尧晕尧磷渊孕冤尧木质

素 渊 造蚤早灶蚤灶 冤 含量尧 悦 辕 晕尧 木质素与氮元素含量比

渊造蚤早灶蚤灶 辕 晕冤尧氮磷比渊晕 辕 孕冤等遥 一般地袁高 晕尧孕 含

量袁低木质素含量被作为枯落物高质量的标志遥 一

些研究支持枯落物中氮含量和枯落物分解速率呈现

正相关关系袁而木质素含量对枯落物分解有负效

应咱源愿鄄缘园暂 遥 在澡葬灶早 等总结已发表研究数据发现全球尺

度内袁枯落物的 晕尧孕 的含量越高袁枯落物分解速率越

快袁木质素含量尧造蚤早灶蚤灶 辕 晕尧悦 辕 晕 与枯落物分解速率的

关系为负相关咱缘员暂 遥 虽然大量研究支持枯落物分解

速率和上述特征的相关关系袁也有一些研究对这些

关系提出质疑和补充遥 如 杂贼则蚤糟噪造葬灶凿 等发现高质量

的草本枯落物在森林生境下并未表现较木本植物枯

落物更快的分解速率咱源苑暂 遥 他提出枯落物化学特性

在分解过程中的决定作用依赖于其分解者对这些化

学特征的敏感性袁独特类群的微生物可能专一性偏

爱某一种化学成分或化学成分之间的比例关系袁而
对其它化学特征并不偏爱袁甚至抵触袁因此袁具备高

质量并不意味着枯落物就具有高的分解速率遥 蕴蚤 等
发现枯落物分解早期袁分解速率与枯落物中氮含量

正相关袁而在后期分解过程中袁分解速率与枯落物中

氮含 量 却 呈 现 负 相 关咱缘圆暂 袁 这 个 发 现 与 月藻则早 和

酝葬贼扎灶藻则 综述中的结论一致咱缘猿暂 袁这是因为在不同的分

解阶段袁枯落物的分解速率可能受不同的化学组分

限制袁如有研究者提出在分解早期袁枯落物 晕 含量是

分解的主要限定因素袁而在分解后期袁枯落物的分解

主要受木质素含量的影响咱缘源暂 遥 因此袁研究中评估枯

落物质量和分解关系的时间尺度可能影响最后的结

论遥 枯落物分解不仅受其化学特征影响袁局域的微

气候环境也制约其分解过程咱缘缘暂 遥 不同的地域条件

下袁受气候尧土壤微环境条件的限制袁分解生物对枯

落物的分解能力可能有差异袁导致枯落物质量和分

解速率关系的变化遥
除上述变量外袁枯落物中的一些金属元素也影

响分解过程遥 如 在澡葬灶早 等的研究表明枯落物分解和

钾尧钙尧镁的含量正相关咱缘员暂 遥 最近的研究表明金属

元素在枯落物分解中的作用主要是参与分解酶的合

成和激活袁如 月藻则早 等研究发现袁针叶叶片枯落物的

分解速率对枯落物中锰元素的含量有很强的依赖

性袁因为锰是枯落物分解晚期木质素分解酶的关键

组成成分袁锰含量越高袁枯落物分解则越快咱缘远暂 遥 自

然界中袁一些植物基于生理特性或在环境刺激下合

成了大量次生代谢产物袁这些次生代谢物往往是高

度化合或具有化学毒性的袁不仅自身很难分解袁有的

次生代谢如单宁渊栽葬灶蚤灶冤等袁还可能对土壤微生物有

毒害作用袁降低微生物的分解利用咱缘苑暂 遥
圆援圆援猿摇 物种多样性

过去的 圆园葬袁物种多样性和生态系统功能之间的

关系一直是生态学家们研究的热点袁包括产量形成尧
碳氮循环等已经被证实和物种多样性存在紧密的联

系咱员缘袁缘愿鄄缘怨暂 遥 枯落物分解是植物多样性影响地下生态

系统养分循环的一个主要途径袁其和物种多样性的

关系近来也被广泛研究咱远园鄄远员暂 遥 物种多样性增加后袁

员员愿猿摇 员源 期 摇 摇 摇 李强摇 等院地上枯落物的累积尧分解及其在陆地生态系统中的作用 摇
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混合枯落物的分解速率往往不同于基于单物种分解

速率和其在混合枯落物中比重计算的预期值袁这种

现象被称之为野非加性效应渊灶燥鄄葬凿凿蚤贼蚤增藻 藻枣枣藻糟贼冤冶遥 这

种多样性效应提出后已经被许多研究检验袁并且多

数研究支持物种多样性对枯落物分解有正的野非加

性效应冶 咱源愿袁缘源暂 袁同时袁相关的机制被提出来解释这种

现象遥 首先袁多种枯落物在大小尧形态上的差异可能

为土壤动物创造多样化的生境袁也增加了食物网的

复杂程度袁可能增加土壤动物的多样性和数量遥 其

次袁一些研究认为土壤中的微生物与枯落物的化学

物质具有特异性的联系袁单一物种枯落物往往导致

低的微生物种类多样性袁而混合枯落物增加了物质

组成的丰富度袁可能增加微生物种类多样性遥 再次袁
物种多样性带来的枯落物化学物质组成的差异可能

促进养分从易分解枯落物向难分解枯落物的转移袁
间接增加枯落物的分解速率咱远员暂 遥 也有研究观察到

物种多样性对枯落物分解的负的野非添加效应冶袁如
酝糟粤则贼澡怎则 等在一个河滩生态系统的混合枯落物分解

实验中发现两种栎树和枫树枯落物混合后分解速率

较预期值速率低咱远圆暂 袁类似的结论被 晕蚤造泽泽燥灶 等在一种

灌木和苔藓枯落物的混合分解实验中报道咱远猿暂 遥 通

过对这些产生野负效应冶的个例中袁发现混合枯落物

对分解负作用的产生往往与研究位点所涉及的物种

的特异性有关遥 一些研究位点中袁被混合的枯落物

往往包括富含次生代谢物的物种袁这些物种不仅自

身分解缓慢袁还可能通过此生代谢产物的释放控制

土壤微生物影响其他物种的分解遥 因此袁组成混合

枯落物物种组成和功能特征对预测分解能力非常重

要遥 另有研究发现物种多样性增加并未导致枯落物

分解速率与预期值之间的差异咱远源暂 遥 这样的结果可

能有两种产生方式院其一袁尽管被混合在一起袁但每

个物种的分解过程是相互独立的袁分解过程中未相

互影响曰其二袁混合的物种分解过程中存在相互作

用袁但这种相互作用此消彼长袁对总体枯落物分解速

率无影响袁蕴燥则藻灶扎藻灶 等的研究支持这个解释咱远缘暂 遥 通

过上述总结袁发现多样性与枯落物分解关系还有很

多不确定性袁两者之间关系的机理研究还不够深入遥
物种多样性本身牵涉物种组成尧数目和均匀性袁这其

中究竟哪些因子控制着物种多样性和枯落物分解之

间的关系钥 另外袁其他因素如气候尧土壤条件等是否

影响两者关系钥 这些问题都还有待深入探讨遥

圆援圆援源摇 分解者

生态系统的分解者包括土壤动物和土壤微生

物遥 而在许多枯落物分解研究中袁尤其是通过网袋

法或室内培养法进行的研究中袁土壤动物对分解的

作用往往被忽略了遥 土壤动物对枯落物分解的贡献

主要体现在加速分解进程和促进土壤微生物活

动咱远远鄄远苑暂 遥 首先袁土壤动物能够采食枯落物袁一方面将

大块的枯落物破碎化袁同时通过排泄将难分解的枯

落物转化成容易分解的物质咱远愿暂 遥 再者袁土壤动物掘

洞尧食物搬运和储藏等行为促进了植物残体和土壤

微生物的接触咱远怨暂 遥 其三袁土壤动物死亡残体本身为

土壤微生物提供了食物遥 最后袁土壤动物的活动改

善了土壤微生物的生存条件袁如降低土壤容重袁改善

土壤的水尧气状况等咱远远鄄远苑暂 遥 因此袁土壤动物在枯落物

的分解过程中应占有很重要的角色袁如 粤灶凿藻则泽燥灶 的

研究就表明土壤动物能显著够加速阔叶枯落物的破

碎速度咱远怨暂 袁灾藻则澡燥藻枣 和 月则怎泽泽葬葬则凿 报道土壤动物对包

括森林尧农田尧草地生态系统在内的枯落物氮的分解

平均贡献率为 猿园豫咱苑园暂 遥
参与枯落物分解的土壤微生物主要是细菌和真

菌咱苑员鄄苑圆暂 遥 真菌通过分泌酶的作用能进入死亡植物器

官内部袁利用其中养分进行繁殖尧生长袁将死亡植物

降解曰个体较小的细菌袁可以存活于真菌活动所产生

的空隙中袁当营养物质供应充足时袁它们会快速生长

和繁殖袁加快死亡植物材料的分解咱苑员暂 遥 有研究发

现袁暴露于空气中的枯落物碎片主要被真菌利用分

解咱圆暂 袁而浸在水中的枯落物碎片主要被细菌分解

掉咱猿苑暂 遥 伴随着地表和土壤水分含量的变化袁真菌和

细菌的数量可能会发生相应的变化袁影响枯落物的

分解遥
分解者的数量和种类决定着枯落物的分解速

率咱远远暂 遥 分解者数量的增加提高了对枯落物的采食

量袁而分解者种类的增加会增加彼此间的相互作用袁
如一些节肢动物尧蚯蚓等可以碎化大块有机体供土

壤微生物利用咱远远暂 尧真菌能够帮助细菌进入死亡植物

组织内部咱苑猿暂 袁多种微生物可以提供更多功能的分解

酶袁这会补偿单一种类酶分解能力的不足袁促进枯落

物的分解过程咱苑源暂 遥
圆援圆援缘摇 非生物环境因子

大的空间尺度下袁温度和降水是影响枯落物分

解的主要非生物环境因子咱缘缘暂 遥 以往的研究发现高
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温可以促进枯落物的分解袁反之袁低温则抑制枯落物

的分解咱圆袁员圆暂 袁这是因为多数微生物适合在较高温度

下生活袁合适的温度可以促进微生物群体的活力袁增
进分解酶的活性袁加快枯落物的分解遥 降水是影响

枯落物分解的另一重要因子袁降水不仅在枯落物的

淋溶阶段起着重要的作用袁也通过土壤水分的调节

也直接决定地下生物群体的生存环境袁影响地下生

物种类尧数量和活力袁进而影响到枯落物的分解咱圆暂 遥
土壤水分含量过低对地下生物的生存和繁殖往往是

不利的袁而水分含量过高又会影响土壤的通气情况袁
也不利于土壤生物生存咱缘缘暂 遥 在干旱或半干旱生态

系统中袁水分因素可能成为限制枯落物分解的主要

因子咱苑缘暂 袁即使在降水量高的地区袁水分的季节性变

化导致的阶段性干旱也会限制枯落物的分解咱苑远暂 遥
降水也可能能通过影响植物的生长和生物量在地上

和地下的分配间接影响土壤特征和地下生物的食物

数量和构成袁进而影响分解者咱员怨暂 遥 温度和水分在时

间尺度上的变化导致的土壤的干湿交替和冻融现象

往往促进枯落物分解遥 一方面袁这两种现象可能加

速枯落物的裂解程度咱猿缘袁猿苑暂 曰另一方面袁土壤水分和温

度状况的交替转变可能刺激微生物的活性袁如有研

究者报道土壤干燥或结冻以后袁土壤微生物大量死

亡袁当土壤重新湿润或解冻后袁存活的土壤微生物就

会利用死亡的微生物残体作为能源袁其活力可能被

激发袁土壤的反复冻融可能打破土壤有机质受团粒

的物理保护袁增加土壤微生物的分解基质袁可能提升

其数量和活动咱苑苑鄄苑愿暂 遥
除温度和降水外袁枯落物分解还受土壤养分的

影响咱源愿袁缘圆暂 遥 土壤养分是满足微生物生长需要的能量

来源曰同时袁土壤养分也影响植物组织的化学组成和

含量袁因此土壤养分可能是影响微生物分解枯落物

的关键因素遥 一些研究认为增加土壤养分导致微生

物生物量和枯落物质量的提高可能加快枯落物分解

的速率咱苑怨暂 袁然而袁另外一些研究发现土壤养分的增

加并不加速枯落物分解袁甚至延缓枯落物分解咱愿园鄄愿员暂 遥
自然生态系统中袁植物死亡进入土壤有机质库袁再由

微生物分解掉袁释放的养分再被植物吸收用于构建

有机体遥 通过这个物质循环链袁在植物尧土壤尧土壤

微生物间应存在着严格的化学计量学上的联系咱愿圆暂 遥
换句话说袁在某一特定位点袁土壤微生物个体的构建

表现特定的化学计量特征袁相似的化学计量关系也

将体现在植物和土壤中遥 这种通过化学计量学构建

的三者稳定关系形成于长期的植土互作下袁土壤养

分的变化改变了生态系统原来的土壤尧植物的化学

计量特征袁这种变化需要微生物群体做出适应和调

整袁如果微生物的调整是积极的袁就可能增加枯落物

的分解袁反之袁就可能抑制分解袁这可能是土壤养分

对枯落物分解被报道有不同作用的原因遥 除土壤养

分外袁土壤的通气状况尧责匀 也能通过影响微生物的

生命活动影响枯落物的分解咱愿猿暂 遥
相同的气候和土壤条件下袁一些干扰因素也可

能造成小尺度的环境差异袁也会影响枯落物的分解遥
如在枯落物分解过程中袁某些外力因素如地表碾压尧
土壤翻动等可能加速枯落物破碎或与使其土壤接触

更加紧密袁往往会增加枯落物的分解速率咱愿源暂 遥 火的

发生能够导致土壤温度尧水分尧生物群体的迅速变

化咱愿缘暂 袁还可能影响植被的化学计量特征决定枯落物

质量咱愿远暂 袁进而影响枯落物的分解遥
猿摇 地上枯落物在生态系统中的作用

地上枯落物在生态系统中扮演着两个关键的角

色遥 首先袁枯落物分解生态系统物质循环的关键过

程曰其次袁枯落物构成了地表的一个保护层袁通过它

的遮蔽作用调节土壤的微气候条件袁直接或间接影

响植被生长尧地下生物活动及地下生态过程遥 枯落

物在生态系统中的角色可体现在物理尧化学尧生物作

用 猿 个方面遥
猿援员摇 物理作用

覆盖于地表的枯落物可以降低地表温度尧减少

土壤水分蒸发尧起到保持土壤水分含量的作用咱圆暂 袁然
而袁大量枯落物的聚集也可能截留大气降水袁对土壤

水分有负效应咱愿苑暂 遥 枯落物的覆盖避免了外界环境

和土壤表面的直接接触袁减弱了外界干扰对土壤和

地面植被的冲击袁可以减缓风水侵蚀尧动物践踏等对

土壤的破坏遥 枯落物的分解增加了土壤腐殖质含

量袁有利于土壤团粒的构建袁也能起到降低容重尧松
软土壤的作用咱远暂 遥 然而袁枯落物的积累也造成土壤

表面光透射的减少袁导致近地面植物可利用光辐射

的降低咱愿愿暂 遥 枯落物的覆盖使土壤表面的种子避免

暴露在地面上袁从而减少了种子被捕食的几率袁但同

时袁当植物种子散落到地表枯落物上时袁由于枯落物

层的隔离使得一些种子无法立即接触到土壤袁就会

猿员愿猿摇 员源 期 摇 摇 摇 李强摇 等院地上枯落物的累积尧分解及其在陆地生态系统中的作用 摇
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延缓种子发芽时程袁降低种子发芽的成功率咱愿怨暂 遥 再

者袁在枯落物的阻碍作用下袁即使幼苗成功出土袁植
物幼苗的延展也会受到抑制袁影响生长咱怨园暂 遥
猿援圆摇 化学作用

地上枯落物的存在对土壤的养分动态有强烈的

作用遥 一方面枯落物的分解是陆地生态系统土壤养

分回还的关键过程袁另一方面枯落物也通过其对土

壤微环境的调控间接地影响到土壤的养分循环过

程咱远暂 遥 枯落物质量与其降解速率和土壤的养分回收

能力有直接的关系袁其不仅决定输入土壤的养分组

成和数量咱怨员暂 袁也能够通过自身的性质影响土壤生物

的活性袁进而影响土壤中有机物质的分解咱缘怨鄄远园暂 遥 枯

落物的输入和腐殖化增加了土壤中有机质的含量袁
分解缓慢的枯落物能够增加土壤有机质库的长期稳

定性袁然而养分含量高尧易分解的枯落物往往对土壤

微生物活性有激发效应渊孕则蚤皂藻 藻枣枣藻糟贼冤袁可能诱发土

壤原有有机物质矿化速率的提高袁反而影响土壤有

机质的累积袁在一些利用土壤接种培养尧通过碳释放

量估计枯落物分解的研究中袁研究人员发现碳的实

际释放量远远超过枯落物的损耗量袁这说明枯落物

的输入刺激了土壤有机质的分解咱怨圆暂 遥 枯落物在土

壤表面的累积对土壤的温度尧水分有强烈地调节作

用袁借此能够间接地影响土壤生物的生存环境并影

响其数量和活动袁进而影响有机物质的分解和养分

的释放尧转移尧利用咱怨猿暂 遥 枯落物的分解作用还能够

影响到土壤的酸碱性质咱远袁怨源暂某些盐生植物枯落物的

分解还可以增加土壤中盐分的积聚咱圆暂 袁除此之外袁枯
落物中所富含的各种离子和化学物质也会通过其分

解在土壤中富集袁包括某些重金属离子尧众多的次生

代谢产物包括植物毒素咱怨源暂 遥
猿援猿摇 生物作用

枯落物对生态系统物理和化学作用的生态效应

最终将通过生物作用得以体现遥 地上枯落物是土壤

中屑食生物和腐食生物的食物来源袁为土壤生物的

生长和繁殖提供能量袁其数量和质量直接相关于土

壤生物类群组成和生物量咱远暂 袁有些枯落物分解过程

会产生的一些次生代谢物袁这些次生代谢物一般具

有较低的微生物利用率袁有些物质还可能对土壤微

生物有毒害作用袁如一些枯落物中含有的单宁物质

能与蛋白结合抑制机体对蛋白的利用和酶的活性袁
影响其生长和繁殖咱缘苑暂 遥 自然生态系统中袁通过枯落

物分解过程和化学计量联系袁植物鄄土壤鄄土壤生物长

期互作袁可能在区域尺度上形成特异性的植被尧土壤

和土壤生物特征咱愿猿袁怨缘暂 遥 除为土壤生物提供食源外袁
枯落物对土壤条件的调控能够影响土壤生物的生存

环境袁如枯落物改善土壤水分尧降低土壤容重增加土

壤透气性尧提供多样化的生境袁这些因素可能促进土

壤生物的活动尧增加其数量和多样性咱圆暂 袁而土壤生物

的活动也将反馈影响土壤养分动态和理化条件遥
植物是地上枯落物影响的最重要对象遥 首先袁

枯落物覆盖本身直接影响植物种子的位置袁当植物

种子被枯落物覆盖时袁其保护作用可能增加发芽的

种子数袁而当种子和土壤间被枯落物隔绝袁使其不能

及时接触土壤袁就可能延缓种子发芽袁同时也增加了

种子被捕食的几率袁这对植物建植是不利的咱圆暂 遥 其

次袁枯落物覆盖可能阻碍幼苗个体的延伸袁阻碍其生

长咱远袁怨园暂 遥 除了直接的作用外袁枯落物的覆盖尧分解对

温尧水尧光尧土壤理化特性等环境因子的调节对植物

有间接的影响袁可能改变物种间的竞争格局尧影响植

物的地上和地下部分生长尧群落结构和生产力咱员猿暂 遥
地上枯落物对植物作用的大小尧方向取决于枯落物

对植物的促进和限制作用间的平衡咱愿暂 袁而这种平衡

关系主要受枯落物数量和质量尧环境条件尧物种特性

等因素影响遥 适宜数量的枯落物覆盖可能通过保护

种子尧改善土壤水分促进植物建植袁而当大量的枯落

物聚集在地表时袁受限的光资源和阻碍作用对植物

生长的抑制将占据主要遥 如 蕴燥赠凿蚤 等综合草地系统

的研究结果得出院当地表枯落物数量少于 缘园园 早 辕 皂圆

时能够促进植物幼苗建植袁而当地表枯落物量大于

缘园园 早 辕 皂圆时就会抑制植物幼苗建植咱怨远暂 遥 环境因子也

影响枯落物对植物的作用袁如在水分受限的生态系

统中袁枯落物对土壤水分的积极调节可能掩盖其不

利作用促进植物生长袁而当水分非植物生长限制因

子的袁枯落物就可能表现对植物的负作用咱怨苑暂 遥 植物

自身特征也决定其对枯落物的响应遥 有研究指出袁
枯落物覆盖下袁大种子植物较小种子植物具有更好

的适应性袁因为大种子拥有更多的物质储存袁保证其

具有更强的出土能力袁并在光资源限制环境下保证

幼苗的养分供应咱怨苑鄄怨愿暂 袁尽管多数研究支持这个结论袁
也有一些研究对其提出质疑和补充袁虽然大种子植

物具有优越的萌发和生长潜力袁但也可能增加其凋

落的种子被枯落物阻隔的机会袁而且在枯落物作用
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下袁植物也能通过生活史策略的调节适应枯落物的

影响袁不同的研究背景下袁大小种子对枯落物覆盖的

表现可能有所变化咱愿暂 遥 实际研究中袁多个因素都可

能导致枯落物对植被作用的变化遥 载蚤燥灶早 葬灶凿 晕蚤造泽泽燥灶
综合大量研究的数据统计得出院枯落物对陆地植被

更倾向于有负效应袁但不同研究中袁枯落物对植物发

芽尧建植尧物种丰富度和地上生物量的作用大小不

同遥 对这 源 个变量袁生态系统类型尧枯落物类型尧目
标物种尧研究方法尧研究期限等因素对枯落物作用变

化的解释能力共为 员愿援员豫要猿怨援圆怨豫 渊图 圆冤袁包括地

理纬度尧枯落物数量袁还有许多未知因素则解释了枯

落物效应变化的 远园豫以上咱员猿暂 遥 蕴燥赠凿蚤 等最近的研究

中指出院在草地生态系统中袁研究方法尧草地类型尧水
分条件尧枯落物数量和种子大小等对植物建植响应

枯落物的程度和方向均有影响咱怨远暂 遥 由上可见袁枯落

物的生物效应受自身和外界多个因子复杂调控袁隐
藏在枯落物作用背后的机制和规律还不清楚袁值得

更深入的研究遥

图 圆摇 不同因素对枯落物作用差异的相对贡献
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源摇 全球变化背景下枯落物研究重要性和研究展望

伴随着人类工业的迅猛发展和人口数量的急剧

增加袁大量的燃料燃烧导致温室气体排放尧氮沉降的

增加袁加之人类为满足生存需要而对自然生态系统

的大规模人为改造袁使得整个生物圈正面临全球变

化的挑战遥 全球变化一方面打破了生物圈各层面或

区域间原有的温度尧降水尧氮分布格局袁并由此将改

变植物的分布尧数量和特征遥 由于各生态因子在生

态系统内的紧密联系袁个别因子的变化可能在整个

生态系统内产生野连锁反应冶遥 在全球变化下袁原有

的生态系统秩序可能被野重新洗牌冶袁原有的生态过

程尧功能尧服务袁包括枯落物累积尧分解和生态作用也

可能发生变化袁全球变化为传统的生态学研究提供

了新的视角遥
以往研究对枯落物的产生尧分解和生态作用已

展开了深入的探讨袁尤其枯落物分解过程及其制约

因素尧枯落物对土壤环境及植被的作用被给予了更

多的研究遥 由于枯落物与气候尧土壤尧植物尧土壤生

物之间的紧密联系袁而全球变化可能影响这些因子尧
如全球变化影响土壤温度尧水分尧养分尧影响植物生

长和性状尧影响植物和地下生物群的物种多样性袁这
些因素的变化将影响枯落物与环境尧生物的作用关

系并进一步影响它的生态作用遥 鉴于全球变化的背

景和当前的研究进展袁关于枯落物研究袁以下是应继

续深入探讨的内容院渊员冤空间尺度上袁全球变化诱导

的环境因子改变对地上枯落物的产量尧组成尧性状的

影响遥 渊圆冤空间和时间尺度上袁研究环境因子渊如

光尧温尧水尧基质条件冤尧分解者群体渊土壤动物尧真菌尧
细菌等冤对地上枯落物分解的决定作用及相互关系袁
建立枯落物分解的分室模型袁预测未来区域环境变

化对地上枯落物分解的影响遥 渊猿冤物种组成尧性状组

成对枯落物分解的影响袁剖析单一物种尧单一性状及

物种组合和性状组合对枯落物分解的决定作用遥
渊源冤围绕枯落物分解过程和化学计量特征构建的植

物原枯落物鄄土壤微生物鄄土壤鄄植物的关系链对未来

环境变化的响应遥 渊缘冤枯落物数量尧种类尧物质组成

对植被的影响和机理及其环境依赖性渊远冤环境变化

诱导的枯落物覆盖尧分解变化对未来生态系统功能

和服务的影响袁如水热调控尧物质循环尧群落构建尧生
态系统生产力等遥
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