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陆地生态系统混合凋落物分解研究进展

李宜浓１，２， 周晓梅１，∗，张乃莉２， 马克平２

１ 吉林师范大学生命科学学院，四平　 １３６０００

２ 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室，北京　 １０００９３

摘要：凋落物分解在陆地生态系统养分循环与能量流动中具有重要作用，是碳、氮及其他重要矿质养分在生态系统生命组分间

循环与平衡的核心生态过程。 自然生态系统中，植物群落大多具有较高的物种丰富度和多样性，其混合凋落物在分解过程中也

更有可能发生养分传递、化学抑制等种间互作，形成多样化的分解生境，多样性较高的分解者类群以及复杂的级联效应分解，这
些因素和过程均对研究混合凋落物分解过程、揭示其内在机制形成了极大的挑战。 从构成混合凋落物物种丰富度和多样性对

分解生境、分解者多样性及其营养级联效应的影响等方面，综合阐述混合凋落物对陆地生态系统凋落物分解的影响，探讨生物

多样性在凋落物分解中的作用。 通过综述近些年的研究发现，有超过 ６０％的混合凋落物对其分解速率的影响存在正向或负向

的效应。 养分含量有差异的凋落物混合分解过程中，分解者优先利用高质量凋落物，使低质量的凋落物反而具有了较高的养分

有效性，引起低质量凋落物分解加快并最终使混合凋落物整体分解速率加快；而凋落物物种丰富度对土壤动物群落总多度有轻

微的影响或几乎没有影响，但是对线虫和大型土壤动物的群落组成和多样性有显著影响，并随着分解阶段呈现一定动态变化；
混合凋落物改变土壤微生物生存的理化环境，为微生物提供更多丰富的分解底物和养分，优化微生物种群数量和群落结构及其

分泌酶的活性，并进一步促进了混合凋落物的分解。 这些基于植物⁃土壤⁃分解者系统的动态分解过程的研究，表明混合凋落物

分解作用不只是经由凋落物自身质量的改变，更会通过逐级影响分解者多样性水平而进一步改变分解速率和养分释放动态，说
明生物多样性确实在一定程度上调控凋落物分解及其养分释放过程。
关键词：生物多样性；凋落物分解；微生物多样性；土壤动物；非加和效应
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凋落物也称枯落物或有机碎屑，是指在生态系统内由地上植物组分枯死产生并归还到地表，作为分解者

的物质和能量来源借以维持生态系统功能的所有有机质的总称［１］。 凋落物分解是陆地生态系统中碳素周转

和矿质养分循环的重要过程［２］。 据统计，全球每年因凋落物分解释放的二氧化碳量达到 ６８ＧｔＣ，约占全球年

碳通量的 ７０％［３］；凋落物分解还具有调节土壤有机物组成的作用［４］，是释放矿质养分供植物生长的重要生态

系统过程，并由此影响陆地生态系统净生产力［５］。 在早期的凋落物分解研究中，研究者主要关注单一物种凋

落物的分解及其影响因素，然而在自然生态系统中，尤其是物种丰富度较高的生态系统类型，地表凋落物以混

合物的形式存在，这种混合的结果不仅会通过改变分解环境影响分解过程、异质凋落物间养分的互补，还会影

响以凋落物为食物或栖息生境的土壤动物和微生物群落，最终影响到凋落物的分解速率和养分循环速率。 其

内在机制复杂，基于单一物种凋落物的研究并不能很好地探究凋落物在生态系统中的真实分解状态及其内在

机制。 随着研究不断深入，物种多样性与凋落物在分解过程中的相互作用以及凋落物分解过程与地上植物群

落的作用机制得到了广泛关注，人们愈发认识到混合凋落物物种组成和多样性与凋落物分解这一重要的生态

系统功能间的密切关联，以及理清二者之间关联的重要性［６］。

１　 凋落物分解研究历程

对于森林凋落物研究最早可追溯到 １８６７ 年，Ｅｂｅｒｍａｙｅｒ［７］ 发表了经典著作《森林凋落物产量及其化学组

成》，阐述了凋落物的化学组成和养分循环。 在随后的几十年里，更多的研究者在局域尺度和大尺度上对影

响凋落物分解速率的基质性质、环境因素以及凋落物在养分循环中的作用取得了一些认知。 Ｔｅｎｎｅｙ 和

Ｗａｋｓｍａｎ［８］在 １９２９ 年提出土壤有机物的分解速率受到 ４ 方面因素的影响：（１）基质的化学成分；（２）分解者

能利用的养分；（３）参与分解过程的微生物的性质；（４）环境条件，尤其是温度和水分。 １９３０ 年，Ｍｅｌｉｎ［９］ 对北

美几种森林凋落物分解的研究中首次使用了碳氮比来分析凋落物的分解特征，至今仍然是评价凋落物分解的

重要指标之一。 ２０ 世纪 ４０ 年代开始出现涉及混合凋落物的研究，如 １９４３ 年，Ｇｕｓｔａｆｓｏｎ［１０］ 的针⁃阔混合凋落

物分解实验首次提出针叶和阔叶凋落物混合分解能够提高分解速率，并指出阔叶凋落物分解过程中产生大量

钙，能够中和针叶在分解过程中产生的抑制细菌活性的酸性物质，从而提高了混合凋落物的分解速率。 这个

实验也是第一次在自然条件下展开持续 ８ 年的凋落物分解实验，此前对凋落物分解的研究大多基于人为条件

且分解时间较短。
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２０ 世纪 ５０、６０ 年代是凋落物分解研究的高峰期，不仅研究内容全面系统，研究方法和分解模型也有很大

改进。 １９５７ 年，Ｂｏｃｏｃｋ 和 Ｇｉｌｂｅｒｔ［１１］在不同林地条件下对叶凋落物分解的研究中首次采用质地柔软的尼龙材

料代替坚硬的金属容器、木质容器作为分解容器的材料，避免木质材料的分解容器产生的生物学影响，防止中

型土壤动物的进入，这就是分解实验中最经典也是应用最广泛的研究方法———分解袋法。 １９６３ 年，Ｏｌｓｏｎ［１２］

首次提出了单指数分解方程来描述叶凋落物物质残留与分解时间的关系，这一模型被普遍接受，至今仍被大

量沿用。
２０ 世纪 ７０ 年代由于研究方法、实验仪器以及电子计算机的发展，分解研究快速发展，特别是对凋落物养

分的研究更加深入。 Ｆｏｇｅｌ 和 Ｃｒｏｍａｃｋ［１３］提出氮和木质素是影响分解速率和模式的重要因素，至今氮和木质

素在分解中的调控作用仍然是研究的重点；有些研究者开始关注微生物酶在复合有机物基质降解中的作用和

土壤中的作用：Ａｌｍｉｎ［１４］和 Ｌａｄｄ［１５］等人提出了多种测定土壤中大多数酶活性的方法。 ２０ 世纪 ９０ 年代以来，
研究者更多地在全球变化这一背景下研究凋落物分解问题，如氮沉降、全球气候变暖对凋落物分解的影响研

究成为生态学的热门方向。 有些研究者认为氮沉降增加了凋落物氮含量从而促进了凋落物分解［１６］。 而有些

研究表明氮沉降与凋落物分解过程中的木质素和酚类物质形成稳定化合物［１７］， 还能与芳香族化合物发生作

用产生难分解的腐殖化合物抑制凋落物的分解［１８］。 尽管上述诸多研究在凋落物分解的研究方法、影响分解

速率的关键因子以及气候变化等全球性生态学问题方面做了大量出色的研究工作，但是这些工作大多是基于

单种或少数物种混合情况下的研究，直到近十年混合凋落物分解机制的相关研究才开始快速发展。

２　 凋落物多样性对分解环境的影响

在陆地生态系统中，地上植物物种多样性高的群落与简单的群落相比，具有较丰富的凋落物种类、碳源、
营养物质和复杂的化学成分，土壤的微气候和微生境也更为多样，并主要通过分解过程中的淋溶作用、微生物

作用等途径，使分解环境的物理和化学性状发生改变［１９］，进而间接对凋落物分解产生影响［２０］。 杉木

（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、楠木（Ｐｈｏｅｂｅ ｚｈｅｎｎａｎ）和木荷（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）的混合凋落物与单种分解相比，不
同比例混合处理的土壤 ｐＨ 值有不同程度的升高，说明此三物种凋落物分解对土壤的酸化都有一定的缓解作

用［２１］。 Ｂａｉｓｈ 等［２２］发现银胶菊（Ｐａｒｔｈｅｎｉｕｍ ｈｙｓｔｅｒｏｐｈｏｒｕｓ）凋落物分解过程中产生的酚酸类物质影响土壤 ｐＨ
值、电导率以及其他土壤养分的有效性。 另外，混合凋落物微生境下，微生物的群落结构和数量也会发生变

化。 胡亚林等人［２３］采用杉木、桤木（Ａｌｎｕｓ ｃｒｅｍａｓｔｏｇｙｎｅ）、枫香（Ｌｉｇｕｉｄａｍｂａｒ ｆｏｒｍｏｓａｎａ）的叶凋落物，分别进行

单一物种、两两混合和三种混合的野外分解实验，发现表层有混合凋落物覆盖的土壤与单一物种覆盖的土壤

相比微生物量增加，活性也发生改变。 杉木和常绿落叶阔叶树混合凋落物处理的土壤与单一施加杉木凋落物

处理的土壤相比，土壤微生物量碳与土壤有机碳的比值高，说明杉木和阔叶混合凋落物能够为土壤微生物生

长提供更丰富的碳源，利于微生物生长［２４］。 因此，凋落物物种多样性对分解微生境土壤理化性状、微生物群

落等方面的影响与单种凋落物分解微生境相比有显著差异，这些差异是解释特定生态系统中混合凋落物分解

产生加和效应的重要方面。

３　 混合凋落物对分解速率的影响

３．１　 物种丰富度对凋落物分解速率的影响

大多数混合凋落物分解实验，通过计算混合凋落物单种组分剩余质量比例的加权平均数，得到混合凋落

物分解速率的期望值，将分解速率期望值与实际值进行比较，判断物种多样性是否对凋落物分解产生混合效

应，即混合凋落物的实际分解速率与期望分解速率值相等表现出加和效应，混合凋落物的实际分解速率偏离

于期望分解速率表现为非加和效应。 目前对于多物种混合凋落物在分解和养分释放等方面产生的混合效应

无一致结论，大致可分为三类：即物种丰富度对凋落物分解的影响为正效应［２５⁃２７］、负效应［２７， ２８］ 和加和效

应［２９⁃３２］。 Ｗａｒｄｌｅ 等人［２７］对人工双子叶草本植物、草原双子叶草本植物、草本、木本 ４ 种功能群共 ３２ 个物种的
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叶凋落物进行了混合分解实验，在 ７０ 个不同物种组合混合凋落物处理中，有 ４５ 个处理表现出正效应，有 １３
个处理表现出负效应，有 １２ 个处理表现出加和效应。 不同物种混合通常会使凋落物实际分解量比计算值增

加 ２０％左右［３３］。 不同凋落物物种组成和功能群类型对混合凋落物分解有显著影响［３４］，相同的物种丰富度在

不同的分解阶段表现出来的混合效应也会有所差异。 如 Ｈａｎｓｅｎ 和 Ｃｏｌｅｍａｎ［３５］采用 ３ 种落叶树凋落物按照等

比例混合，在分解的前 ９ 个月混合凋落物的分解速率实际值比计算值高 ７％，表现为正效应；再经过 １０ 个月的

分解，分解速率的实际值比计算值低 ９％，表现为负效应；而 Ｒｕｓｔａｄ 和 Ｃｒｏｎａｎ［３６］对红花槭（Ａｃｅｒ ｒｕｂｒｕｍ）、北美

乔松（Ｐｉｎｕｓ ｓｔｒｏｂｕｓ）和红云杉（Ｐｉｃｅａ ｒｕｂｅｎｓ）３ 个物种凋落物等比例混合分解实验发现在分解第一年，混合凋

落物失重率表现为加和效应，而在分解的第二年表现为了正效应。 也有研究指出混合凋落物分解不随物种丰

富度梯度变化［３７⁃３９］，原因可能是，在一些情况下混合凋落物效应影响的大小、物种变化特殊性应答不能在凋

落物混合整体水平上体现出来，忽略了各物种之间的相互作用，不同物种的正、负效应相互作用彼此平衡，导
致总体失重率差异不显著［４０］。 因此，需要对组成混合凋落物中的单种组分失重率进行区分［２６，４１］。 目前不同

的物种多样性梯度和物种组成对混合凋落物分解速率的影响尚无规律可循，也没有一致的结论，原因可能在

于混合凋落物分解受到气候、分解微生境、土壤动物和微生物等许多因素的影响，其质量损失的加和效应或非

加和效应或许并不是简单地通过物种丰富度的多寡就能明确解释的，所以混合凋落物分解的效应有待于进一

步深入研究。
３．２　 混合凋落物中特异物种对分解速率的影响

凋落物混合分解过程中，一些物种通过向环境中分泌分解产物对其他物种或微生物产生有害或有益的影

响［４２］，这些物种所具有的特异性会导致不同的物种组合分解速率有很大差异。 有研究表明混合凋落物分解

表现出负效应与特异物种的抑制作用直接相关。 Ｎｉｌｓｓｏｎ 等人［２８］ 对阔叶林混合凋落物分解的研究发现，岩高

兰（Ｅｍｐｅｔｒｕｍ ｈｅｒｍａｐｈｒｏｄｉｔｕｍ）与赤茎藓（Ｐｌｅｕｒｏｚｉｕｍ ｓｃｈｒｅｂｅｒｉ）的混合凋落物分解速率与计算值相比产生了负

效应，尤其是赤茎藓的分解速率被显著抑制，同时，单独分解的欧洲赤松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）的分解速率也受到抑

制。 Ｎｉｌｓｓｏｎ 认为产生这种情况是由于岩高兰产生的二次代谢产物抑制了土壤中微生物的活性，使处于这一

微生境中的凋落物分解受到抑制作用。 ＭｃＡｒｔｈｕｒ 等人［４０］对水生生态系统中河滩植物黑栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｎｉｇｒａ）和
北美枫香（Ｌｉｑｕｉｄａｍｂａｒ ｓｔｙｒａｃｉｆｌｕａ）的混合凋落物研究也得到了相似的结论，由于黑栎的渗透液抑制了相邻的

北美枫香的分解，两个物种混合分解表现出负效应。 由此可知，混合凋落物的分解过程并非简单的物种丰富

度问题，期间更掺杂了不同物种的特异性质，它们在物理和化学组分的差异都可能影响甚至改变混合凋落物

分解的最终结果。

４　 混合凋落物对分解过程中养分动态的影响

凋落物的养分变化是维持森林生态系统稳定及维持有机物生产的重要过程，生物多样性能够引起混合凋

落物分解过程中养分动态发生变化。 Ｇａｒｔｎｅｒ 和 Ｃａｒｄｏｎ［３３］统计了 １２３ 个混合凋落物分解实验，其中 ７６％的研

究元素释放显示出显著的非加和效应。 一般认为，凋落物分解过程中，混合凋落物体系中养分元素含量较高

的凋落物会为养分含量低的凋落物有机体提供养分，减缓低质量凋落物养分释放，促进高质量凋落物的分解

和养分释放，凋落物养分元素含量差异越大这种相互影响表现得越明显［３３］。 在自然条件下桉树（Ｅｕｃａｌｙｐｔｕｓ）
养分周转速率相对缓慢，很多研究采用桉树凋落物与其他物种混合进行分解实验，来验证添加高质量凋落物

对混合凋落物分解的影响以及不同物种之间的养分流动情况。 Ｘｉａｎｇ 和 Ｂａｕｈｕｓ［４３］ 采用桉树和黑荆（Ａｃａｃｉａ
ｍｅａｒｎｓｉｉ）凋落物按照 １００％桉树， ７５％桉树：２５％黑荆，５０％桉树：５０％黑荆，２５％桉树：７５％黑荆和 １００％黑荆五

种不同比例进行混合凋落物分解实验，发现混合凋落物中氮元素和磷元素含量随着黑荆在凋落物中所占比例

的增加而提高。 Ｂｒｉｏｎｅｓ 等人［４４］ 将桉树叶凋落物分别与栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｓｐ）、白蜡（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｓｐ）和桦树（Ｂｅｔｕｌａ
ｓｐ）的叶凋落物混合进行分解实验，１３ 周后将混合凋落物中的各个单种分开测定，发现单种凋落物的营养元

素含量的增大通常伴随着另一种凋落物营养元素含量的降低。 这些研究表明混合凋落物中的养分从含量高
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的非桉树物种向含量低的桉树发生转移，并且增加了分解者可利用氮的有效性，加快混合凋落物分解早期的

分解速率。 产生这种效应的机理是在混合凋落物分解过程中，分解者优先利用高质量凋落物，使低质量的凋

落物反而具有了较高的养分有效性，引起低质量凋落物分解加快并最终使混合凋落物整体分解速率加快［２０］。
有些研究者利用１５Ｎ 同位素标记法不仅再次证实了混合凋落物物种之间氮元素的转移［４５， ４６］，还发现氮元

素是以氨基酸的形式通过真菌菌丝进行转移的［４７］，主要通过淋溶作用和菌丝扩散实现，没有发生真菌的转

移［４５，４８］。 由于氮元素是以氨基酸的形式进行转移，在转移过程中也伴随着碳元素的转移［４７］。 Ｆｒｅｙ 等［４９］发现

分解者将碳元素从混合凋落物转移到土壤的过程中伴随着氮元素的富集，但是研究并没有得出混合凋落物中

碳的转移方向。 而 Ｂｅｒｇｌｕｎｄ 等人［５０］对欧洲赤松和玉米叶进行混合凋落物分解的研究补充了这方面的不足。
他们采用在１３Ｃ 上具有不同自然同位素的欧洲赤松和玉米作为实验材料，通过添加１５Ｎ 标记的方法探究碳、氮
在混合凋落物中转移的方向、多少以及他们之间的相互作用，发现碳从欧洲赤松向玉米方向转移较多，而氮则

是从玉米向欧洲赤松方向转移，即从高氮植物向低氮植物转移，因此碳释放在一定程度上受到氮释放的限制。
在分解过程中不只是碳、氮的释放有一定联系，锰离子作为过氧化物酶的重要组成成分，其浓度与凋落物中木

质素的分解呈正相关关系［５１］。
另外，在混合凋落物分解的不同时期，物种多样性对元素释放的影响和表现也不同。 蒋云峰等［５２］对长白

山针阔混交林 ４ 种主要物种的凋落物进行了 ２ 年的野外分解袋实验，在分解第一年四种混合凋落物对碳释放

均表现为抑制作用，而在分解第二年则表现出了促进作用；在红松（Ｐｉｎｕｓ ｋｏｒａｉｅｎｓｉｓ）和色木槭（Ａｃｅｒ ｍｏｎｏ）混
合分解前期对磷元素释放表现出了促进作用，在分解后期无显著影响。 由此可知，植物多样性的变化对凋落

物分解过程中的养分释放的作用十分复杂，受到物种组成、元素之间的相互作用、分解者和分解阶段等多方面

因素的影响。

５　 混合凋落物对分解者的影响

５．１　 对土壤动物的影响

５．１．１　 土壤动物类群对混合凋落物多样性的响应及其对分解的影响

很多研究表明凋落物多样性对土壤动物群落总多度有轻微的影响或几乎没有影响，而物种组成对线虫和

大型土壤动物的群落组成和多样性有显著影响［４， ５３， ５４］，当把生物类群鉴定到属、种水平时，部分土壤动物类

群的多度与混合凋落物植物多样性呈正相关关系［５５， ５６］，如甲螨类的物种丰富度与混合凋落物多样性［５７］ 及微

生境物种多样性［３５］均显著相关；与单种凋落物相比，混合凋落物中螨类和小型节肢动物物种丰富度更高［３０］。
在火炬松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｅｄａ）针叶和山茱萸（Ｃｏｒｎｕｓ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）混合叶凋落物分解过程中，土壤动物的个体数是各单

种凋落物分解时的 ２．３ 倍，并导致混合凋落物的分解速率高于各自单独分解的速率［５８］；另有物种剔除实验表

明部分稀有植物类群消失使土壤动物类群和个体数量显著下降［５３］。 土壤动物类群对不同凋落物多样性产生

响应主要原因有两个：一是混合凋落物为土壤微生物提供了更为丰富的碳源和营养物质，避免了单一凋落物

分解过程中，早期微生物数量因资源充足种群数量爆发而后期资源匮乏大幅下降，从而解决了因食物源的大

幅度波动对土壤动物的生存造成的威胁［５９］；二是混合凋落物改变了土壤动物的栖息环境，弥补了一些单种凋

落物形态单一引起的生境缺陷，还能提供更多产卵和发育的环境。 因此，提高凋落物的物种多样性从物理、化
学和生物等过程优化微生境，从而驱动土壤动物丰富性的增加。 并且由于土壤动物的取食偏好性差异，土壤

动物类群对于不同物种构建的相同多样性水平下的混合凋落物的响应也不同，因此不同物种丰富度和均匀的

混合凋落物具有不同的土壤动物数量和类群，引起混合凋落物分解速率的差异，凋落物植物多样性和土壤动

物之间的相互作对陆地温带森林中的分解速率起决定性作用［２０］。
５．１．２　 混合凋落物不同分解阶段土壤动物丰富度和多样性动态

土壤动物群落结构在混合凋落物分解过程中具有一定的时间动态，随着分解阶段的变化而变化。 林英华

等［６０］在辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ）和油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）混交林的研究中发现土壤动物多样性与凋落
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物分解时间呈显著正相关关系。 巨桉与台湾桤木混合凋落物分解初期土壤动物群落以啮虫目为主，中期为后

孔寡毛目，后期为鞘翅目，末期为双翅目 ［６１］；大型土壤动物和中小型土壤动物的数量和类群均在分解 ７ 个月

达到最高，９ 个月时开始下降［６２］；在 ６ 目孔径，即允许大型土壤动物进入的混合凋落物分解袋内，凋落物在

６—７ 月份分解速率最快，与大型土壤动物数量变化有相似模式［６３］。 土壤动物随着混合凋落物分解的不同阶

段产生的动态变化与凋落物分解的速度和所释放出的营养物质浓度有着密切的关联；并且随着冬季的到来土

壤温度降低，土壤微生物数量受到影响，以微生物为食的跳虫、甲螨类等中型土壤动物和大型土壤动物的个体

数量也随之降低［６２， ６３］。 因此，不同物种凋落物混合分解能提高凋落物中大型土壤动物的个体数量，大型土壤

动物的类群和个体数对混合凋落物分解的动态过程产生响应，并具有相似的动态变化过程，促进了混合凋落

物的分解［２０， ６４］。

图 １　 凋落物多样性对土壤微生物的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍ

＋：促进作用 ｓｈｏｗｓ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｅｆｆｅｃｔｓ；－：抑制作用 ｓｈｏｗｓ ａｎｔａｇｏｎｉｓｔｉｃ

ｅｆｆｅｃｔｓ　

５．２　 对土壤微生物的影响

在混合凋落物分解过程中，凋落物物种组成的变化

会改变凋落物化学组成、土壤微环境以及土壤动物群落

结构，从而对土壤微生物量、其分泌的胞外酶的活性以

及群落组成等产生影响［２０］，间接或直接地作用于混合

凋落物的分解和养分周转（图 １）。
混合凋落物与单种凋落物相比通常具有更丰富的

碳源和营养成分，能为微生物提供多样的生态位和分解

底物，微生物通过互补效应能够更有效地利用混合凋落

物［６５］；凋落物分解过程中会产生氨基酸等物质吸引微

生物在其周围聚集，促进微生物的生长发育，对微生物

类群、数量和分布产生影响；并且，由于凋落物自身的性

质的不同，主导的分解者类群也有所差异，含碳高的凋

落物主要依靠真菌类群［６６⁃６９］，而主导含氮高的凋落物

分解过程的往往是细菌类群［７０］，进而引起土壤微生物

碳代谢特征产生差异，表现为高质量凋落物土壤微生物生物量碳、微生物呼吸速率以及微生物对土壤中有机

质的利用效率较高，低质量凋落物则与之相反［７１］。 Ｋｕｂａｒｔｏｖá 等人［７２］对法国南部温带森林凋落物分解中的真

菌多样性研究发现，分解 ２４ 个月后，混合凋落物中的真菌丰富度显著高于单种凋落物，并且混合凋落物分解

速率也显著高于单种凋落物。 一般情况下，混合凋落物在分解过程中真菌和细菌的生物量会有所提高［７３］，且
凋落物不同的混合方式对土壤微生物量的促进作用不同［７４］，进而引起分解过程中微生物主导类群和数量的

变化。
微生物是土壤酶的重要来源，在分解过程中土壤酶活性与特定的细菌和真菌类群密切相关［７５］：真菌主要

影响纤维素酶和几丁质酶的活性，调控凋落物中纤维素和几丁质等较难分解的组分［７６］；放线菌能够释放降解

腐殖质和木质素的过氧化物酶的氧化酶、酯酶、氧化酶等［７７， ７８］；担子菌纲真菌释放漆酶、过氧化物酶等，对木

质素和纤维素的降解具有重要作用［７９， ８０］。 因此，凋落物多样性通过影响微生物群落组成和数量等进一步导

致酶种类和活性的差异，并直接作用于混合凋落物的分解［８１， ８２］。 宋影等人［８３］ 对中亚热带森林中马尾松、槲
栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｌｉｅｎａ）以及他们的混合凋落物（比例为 ８：２）分解实验中证实，与单种分解相比，混合凋落物的微

生物数量和多酚氧化酶活性显著提高，混合凋落物分解速率大于两个单种分解的速率，并且与纤维素酶活性、
酸性磷酸酶活性呈显著正相关，与酚氧化酶活性呈显著负相关。 并证实混合凋落物分解是微生物和多种酶共

同作用的结果。
因此，凋落物多样性由于其自身化学组成和对微环境的影响，引起土壤微生物产生的酶种类和活性以及

自身的群落结构和数量等方面产生变化，进一步对混合凋落物分解和养分周转产生加和效应和非加和效应。
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５．３　 对土壤生物间交互作用的影响

　 图 ２　 陆地生态系统凋落物分解过程中物种多样性对土壤动物区

系间交互作用的影响

Ｆｉｇ． ２ 　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｐｅｃｉｅｓ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｎ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｓｏｉｌ

ｆａｕｎａ ｄｕｒｎｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ

参与凋落物分解过程中的土壤动物可以按照体长

分为三类：以线虫和原生动物为主要类群的小型土壤动

物（小于 ０．１ｍｍ），以跳虫和螨虫为主要类群的中型土

壤动物（０． １—２ｍｍ），体长为 ２—２０ｍｍ 的大型土壤动

物。 在陆地生态系统中，土壤生物区系是分解者食物网

的重要组成部分［５４］，也是凋落物分解过程、养分矿化的

主要参与者，凋落物多样性对分解过程中不同土壤动物

之间的交互作用产生一定的影响（图 ２）。
凋落物是土壤动物食物的主要来源［８４］，凋落物的

多样性给土壤动物提供了更丰富的食物源，不同形态性

状的凋落物叶片互补，提供了更适合的生存空间。 如栎

树、桦树和槭树叶凋落物混合分解微生境中，栎树叶片

较厚并具有疏水性能避免结压，桦树叶凋落物能有效保

持水分，而槭树分解较快提供更多的食物和较大表面积

以供微生物生长，能够提高凋落物中大型土壤动物的个

体数［２０， ６４］。
中小型土壤动物是取食凋落物的主要类群，对分解

作用影响最大，其活性受到大型土壤动物的促进或者抑制，物种类群和数量也因大型土壤动物改变土壤团粒

结构，土壤微生境和破碎凋落物而发生改变。 中型土壤动物将破碎凋落物，扩大表面积为微生物侵入提供了

更多的机会，并且微生物数量与凋落物破碎化程度呈正相关关系［８５， ８６］，其粪便为更小型土壤动物提供食物来

源，又为微生物生长繁殖提供了能量和养分［８７］，。 以原生动物和线虫为代表的小型土壤动物，通过调节细菌

和真菌种群结构，改变凋落物分解和养分周转［３０］。 原生动物通常优先捕食细菌，甚至是特定的细菌种类和其

他小型土壤动物区系动物［８８］，改变了微生物的群落组成，进一步影响凋落物分解和养分周转；线虫同样以细

菌为主要食物来源，在森林凋落物中线虫对细菌的年消耗量为 ８０ｇ ｍ－２ ａ－１，并产生 ２—１３ ｇ ｍ－２ ａ－１氮矿化量，
在土壤氮循环中占有很大比例［８９］，因此，小型土壤动物直接影响微生物群落结构，继而对凋落物分解和养分

周转产生影响。 不同凋落物物种组成和丰富度通过改变微生境并提供一系列不同食物资源对土壤微生物群

落结构、数量和活性产生影响，进而对凋落物分解和养分周转产生促进或抑制作用。 由此可见，凋落物分解过

程中土壤动物之间的交互作用对于探究分解过程如何受凋落物多样性影响有重要意义。
综上所述，凋落物物种多样性对分解微生境土壤理化性状、微生物群落等方面的影响，与单种凋落物分解

微生境相比有显著差异，这些差异是解释特定生态系统中，混合凋落物分解产生非加和效应的重要方面。 从

目前的研究结果看，有超过 ６０％的研究发现，混合凋落物对其分解速率的影响存在正向或负向的效应。 一般

认为，分解过程中混合凋落物体系中养分元素含量较高的凋落物，会为养分含量低的有机体提供养分，凋落物

养分元素含量差异越大，这种相互影响表现得越明显，分解者优先利用高质量凋落物，使低质量的凋落物反而

具有了较高的养分有效性，引起低质量凋落物分解加快并最终使混合凋落物整体分解速率加快；不同物种凋

落物混合分解影响大型土壤动物的类群和个体数，并对混合凋落物分解的动态过程产生响应，两者具有相似

的动态变化过程；凋落物多样性提供更丰富的碳源和营养物质，并对土壤微生物的生存环境产生不同程度的

影响，引起的微生物群落组成和数量等的变化，进一步导致酶种类和活性的差异，并直接作用于混合凋落物的

分解。 目前不同的物种多样性梯度和物种组成，对混合凋落物分解速率的影响尚无规律可循，也没有一致的

结论，原因可能在于混合凋落物分解受到气候、分解微生境、土壤动物和微生物等许多因素的影响，其质量损

失的加和效应或非加和效应或许并不是简单地通过物种丰富度的多寡就能明确解释的，所以混合凋落物分解
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的效应有待于进一步深入研究。 因此，基于混合凋落物的分解研究是非常必要的，研究过程中将混合物种的

各自分解动态与总的分解动态加以整合和比较，可以更为有效地解释生物多样性对凋落物分解过程的影响。
与此同时，还应该将混合凋落物放在全球气候变化的大背景下进行研究。 全球气候变化引起陆地生态系统多

样性丧失［９０］，改变凋落物分解微生境和化学组成，进而影响凋落物分解。 凋落物作为影响陆地生态系统生物

多样性的一个重要因子，同时它的分解又受到物种多样性的调控，这种作用对整个陆地生态系统养分循环和

生态系统功能的研究尤为重要。
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