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杉木和香樟酸雨酸解底物的分解格局
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摘要：采用凋落物分解袋法，选取湘西地区两种人工林优势树种（香樟和杉木）的凋落叶作为分解材料，分析了两种凋落叶经酸

解处理后凋落物分解及其微生物活性的变化。 结果表明：酸解处理过程会使两种凋落叶损失一定的质量，随着酸解强度的增加

质量损失增加，且酸解处理对香樟凋落物质量损失的影响较杉木凋落物大。 不同物种凋落物对酸解强度的差异性反应产生了

后续分解过程的差异格局：酸雨酸解作用的增强抑制了杉木凋落物分解过程中包括真菌生物量以及纤维素酶与木质素酶在内

的微生物活性；而对于香樟凋落物分解过程，微生物活性对酸雨酸解的响应因变量不同、分解期不同而存在差异性。 两物种凋

落物的总失重率、木质素和纤维素分解率对酸解作用的响应及其在不同分解期的表现也存在差异性：对于杉木凋落物，在分解

前期其失重率表现为 Ｔ１＞Ｔ２＞Ｔ３，而在后期随酸解强度的增大而升高，即 Ｔ３＞Ｔ２ ／ Ｔ１；香樟凋落物在分解的前期（Ｔ１＜Ｔ２＜Ｔ３）与后

期（Ｔ１＞Ｔ２＞Ｔ３）情况则正好与杉木凋落物相反。 总之，酸雨酸解凋落物不仅使底物有机组成发生了变化，在一定程度上导致凋

落物物理结构紧密程度改变，而且也可能相应地改变了凋落物定殖微生物群落，这些复合影响从不同程度上决定了凋落物分解

及其微生物活性对凋落物底物酸解的响应。
关键词：底物酸解；木质素；纤维素；真菌生物量；酶活性
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随着工业迅速发展，酸雨呈持续增长的趋势，酸雨导致的环境酸化及危害已成为当今世界备受关注的重

大环境问题之一［１］。 酸雨又称为酸沉降，是指 ｐＨ 小于 ５．６ 的降水，其主要由 Ｈ＋、ＳＯｘ、ＮＯｘ和 ＮＨ４＋等组成［２］。

以我国南方地区为中心的亚洲酸雨区是继欧美之后的世界第三大酸雨区［３，４］。 中国的酸雨主要因大量燃烧

含硫量高的煤而形成，多为硫酸型酸雨［５］；此外，日益增多的各种机动车排放尾气也是形成酸雨的重要原

因［６⁃７］。 本研究地湖南湘西吉首市是相对较轻的酸雨区，但随着未来工业发展以及汽车保有量的增加，其酸

雨强度在未来有加剧的趋势。 酸雨是对土壤影响最为严重的环境干扰因素之一［８⁃９］，其对陆地生态系统的影

响很大程度上也是通过土壤引起的。 酸雨可引起森林生态系统的退化，它不仅直接损伤植物，而且会降低土

壤的缓冲能力以及供给植物生长的养分有效性［１０］。 长期的酸沉降对生态系统物质流动和能量循环会产生相

当大的影响，继而会导致土壤酸化、养分流失［１１］以及区域生态系统碳平衡的改变［１２］。
森林凋落物是全球重要的 Ｃ 库，其分解过程会极大地影响陆地生态系统及大气碳平衡［１３］，该分解过程每

年以 ＣＯ２形式释放到大气中的碳约为 ８．５×１０１１ ｔ［１４］。 另外，凋落物分解过程也伴随着养分的释放，它是森林植

物生命活动所需养分的一个重要来源。 相关研究表明，森林每年通过凋落物分解归还土壤的总氮量占森林生

长所需总氮量的 ７０％—８０％，总磷量占 ６５％—８０％，总钾量占 ３０％—４０％［１５］。 凋落物的分解过程极其复杂，
主要通过淋溶、破碎以及生化反应过程而发生［１６⁃１７］，并受多种因素的综合影响，包括凋落物自身物理化学性

质［１８⁃１９］、分解者群落的种类组成［２０⁃２２］以及环境因素如土壤和气候等［２３⁃２５］。 土壤因素是控制凋落分解最为复

杂同时也是最为关键的环境因素之一，土壤是一个开放的系统，也是凋落物分解的重要载体，其最容易受到外

界干扰的影响，土壤环境的改变也必然影响到凋落物分解的全过程［２６］。
近年来，有少量关于酸雨对土壤凋落物分解的研究，有些研究显示酸雨抑制了凋落物分解，如 Ｗａｎｇ

等［２７⁃２８］研究表明酸雨会降低土壤生物量和土壤酶活性从而抑制凋落物分解，Ｄａｎｇｌｅｓ 等［２９］ 也认为酸雨中的

Ｈ＋导致土壤酸化影响了土壤微生物活性从而降低了其对凋落物分解的能力。 另外，酸雨中含有的氮素可能

会影响微生物的活性进而会影响凋落物分解，Ｊｉａｎｇ 等［３０］ 报道了低浓度的氮素会刺激真菌生长，进而促进低

木质素含量凋落物的分解。 酸雨除了对土壤微生物活性产生影响外，其酸解作用可能会使分解底物中的多糖

类物质分解而减少，从而会改变底物的化学组分，进而可能会影响到后续的分解过程［３１⁃３２］。 本研究中选取亚

热带地区具有代表性的人工林优势树种杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）和香樟（Ｃｉｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ）凋落

叶为材料，通过模拟凋落物底物酸解，研究后续凋落物分解过程，以检验以下 ３ 个假设：１）凋落物底物酸解导

致了后续野外分解过程的加速，因为酸解过程导致凋落物基质中的部分易分解物质流失以及底物结构松散进

一步加剧凋落物的分解；２）香樟相对于杉木的响应可能更为复杂，凋落物种的易降解和难降解组分的差异影

响了分解过程对底物酸解的响应，香樟凋落叶中易降解组分比例较杉木凋落叶高，而杉木凋落物中的难降解

组分含量较香樟凋落叶高；３）分解过程中微生物活性因底物酸解强度的差异而产生不同的响应，这主要是因

为凋落物酸解使底物化学组成发生了变化，因而对后定殖微生物群落也产生了影响，从而可能会改变相应的

微生物活性。 这些假设的检验将有助于人们对未来环境变化特别是酸沉降增强条件下区域碳平衡的预测提

供更加准确的科学依据。

９３０６　 １８ 期 　 　 　 唐黎　 等：杉木和香樟酸雨酸解底物的分解格局 　
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１　 材料与方法

１．１　 研究样地概况

　 　 实验样地位于湖南湘西吉首市郊区，土壤生态系统具有一定的酸化特征。 该地区处于亚热带季风湿润气

候区，年均气温为 １６—１７ ℃，最热月（６ 月）和最冷月（１ 月）平均温度为 ２９．２ ℃和 ５．２ｏＣ；年均相对湿度为

８０％，年均降水量为 １４００—１８００ ｍｍ（雨季多发生在 ５ 月份）。 土壤为石灰岩母质发育的红壤，其理化性质见

表 １。 样地分别为吉首大学后山香樟（Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ）人工林（２８°１５′Ｎ， １０９°４０′Ｅ； 平均海拔 ２５４ ｍ，面积约

１５００ ｍ２）和乾州郊区杉木（Ｃ． ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）人工林（２８°１７′Ｎ， １０９°４３′Ｅ；平均海拔 ２５８ ｍ，面积约 １０００ ｍ２），两个

样地之间距离约为 ５ ｋｍ。 香樟是亚热带常绿阔叶林的生态绿化优势种之一，其凋落叶具有高纤维素低木质

素的特征（“高品质”凋落物）；杉木是中国南方各省区的主要速生用材树种之一，其凋落叶具有低纤维素高木

质素的特征（“低品质”凋落物）。

表 １　 杉木和香樟人工林的土壤背景值

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｂａｃｋｇｒｏｕｎｄ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｏｆ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ａｎｄ Ｃｕｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ ｆｏｒｅｓｔｓ

森林类型
Ｆｏｒｅｓｔ ｔｙｐｅｓ

土壤层
Ｌａｙｅｒｓ

土壤密度
Ｓｏｉｌ ｐａｒｔｉｃｌｅ ｄｅｎｓｉｔｙ ／

（ｍｇ ／ ｃｍ３）

含水率
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／

（ｇ ／ ｇ）

有效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／

（ｍｇ ／ ｋｇ）

有机质
Ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ／

（ｇ ／ ｋｇ）
ｐＨ

杉木 Ｃ． ｌａｎｃｅｏｌａｔａ 腐殖质层 ０．４９±０．０１ ４１．６９±１．４９ １８．３９±０．２４ １５．４±１．２ ４．７８±０．０１

黄壤层 ０．７４±０．０４ ２３．５９±３．９４ ２．０９±０．３７ １０．７±１．３ ５．２９±０．０１

香樟 Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ 腐殖质层 ０．５７±０．０３ ４９．６９±１．４５ ４．１２±０．１９ ３０．１±３．９ ６．１６±０．０２

黄壤层 ０．７３±０．０３ ２４．７８±５．０３ ２．８９±０．３２ １９．５±３．３ ５．７８±０．１０

　 　 腐殖质层（０—５ ｃｍ），黄壤层（５—１０ ｃｍ）

１．２　 凋落物研究试验

１．２．１　 实验设计

２０１４ 年 ５ 月初在香樟和杉木人工林两样地分别收集香樟与杉木新鲜凋落叶带回实验室，于 ４０ ℃烘箱中

干燥至恒重备用。
试验地湘西吉首市酸雨主要为硫酸型，酸液中 Ｈ２ＳＯ４∶ＨＮＯ３按 ３．２∶１（摩尔浓度比，南方地区酸雨的大致比

例）进行配比作为原酸液，然后用蒸馏水稀释成 ｐＨ ５．６、４．８、４．０ 的 ３ 种酸雨溶液。 用上述 ３ 种不同酸度的酸

液对凋落叶浸泡 ４８ ｈ 后，再用无菌水洗净后作为 ３ 种酸解后的分解底物材料，分别为 Ｔ１（ｐＨ ５．６：作为对照，
湘西吉首市酸雨酸度较小，可作为背景酸雨处理）、Ｔ２（ｐＨ ４．８：中度酸解）、Ｔ３（ｐＨ ４．０：重度酸解）３ 种处理。

采用网袋法进行凋落物分解实验，将干重 ５ ｇ 的凋落叶用上述方法处理过后装入分解袋（尼龙网袋大小

为 ２０ ｃｍ×２０ ｃｍ，孔径 １ ｍｍ），于 ６ 月放置于样地，分解试验期为 １ａ，共放置分解袋 ９６ 袋（３ 种浓度酸液酸解

处理后的凋落叶×２ 物种×２ 个抽样期×８ 重复）。 香樟和杉木分解底物分别放置自身林型下分解，每个林型放

置 ３ 种浓度酸液酸解处理后的凋落叶，每种酸解处理后的凋落物袋随机（尽量均匀）分配到 ３ 个样方土壤有

机层，样方面积为 ４ ｍ２，样方之间间距约为 １０ ｍ 左右，样方尽量设置于平坦且高度差别不大的地段。 于 ２０１４
年 １２ 月和 ２０１５ 年 ６ 月各取样 １ 次，每次取样 ４８ 袋。
１．２．２　 测定指标与方法

每个抽样期抽取的样品保存于 ４ ℃冰箱，取其中 ３ 袋用于测定干湿重，剩余 ５ 袋样品用作微生物活性

测定。
干湿重的测定：将取回的样品仔细清理凋落物表面的沙粒及根系，进行湿重称量，然后于 ４０ ℃烘干至恒

重，再称量每袋样品中凋落物干重［３３］。 菌丝量的测定：称取 ０．５ ｇ 凋落物，用已灭菌的解剖剪剪碎放入研钵

中，加入 ５ ｍＬ 冷的蒸馏水研磨 ５ ｍｉｎ 制成匀浆，用蒸馏水定容到 １００ ｍＬ，取 ５ ｍＬ 上述液体稀释 ８ 倍；再取 ３
ｍＬ 稀释液注入到带有微孔滤膜的过滤器中，过滤后取滤膜，放置在载玻片上，盖上盖玻片，在显微镜（ＢＡ ２１０⁃

０４０６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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Ｔ）下观察并测量每个视野中的菌丝长度［３４］，真菌生物量表示为 ｍ ／ ｇ 凋落物干重；凋落物分解释放 ＣＯ２量测

定：称取 ０．５ ｇ 凋落物置于灭菌的离心管，再放进装有 １０ ｍＬ ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＯＨ 溶液的无菌三角瓶中并将其瓶

口密封于 ２５ ℃黑暗条件下培养 ４８ ｈ，然后用 ０．０５ ｍｏｌ ／ Ｌ ＨＣｌ 进行滴定，其结果表示为 μｍｏｌ 凋落物干重 ｇ－１

ｈ－１ ［３３］。 纤维素和木质素含量的测定采用 Ｖａｎ Ｓｏｅｓｔ 和 Ｗｉｎｅ［３５］的方法测定，称取适量烘干恒重的凋落叶用粉

碎机打成细粉末过 ８０ 目的网筛，取 ０．０４ ｇ 过筛后的粉末加入 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ Ｈ２ＳＯ４⁃ｒｅａｇｅｎｔ 溶液（２％十六烷基三甲

基溴化铵）水浴加热 １ ｈ，之后残渣用无菌水洗净过滤至滤液 ｐＨ 接近中性，剩余物再加入适量丙酮浸洗得到

较纯的酸性洗涤纤维（ＡＤＦ）；然后在装有 ＡＤＦ 管中加入 ７２ ％ Ｈ２ＳＯ４反应 ２４ ｈ 得到纯木质素的含量，ＡＤＦ 含

量与木质素含量之差就是纤维素含量。
凋落物分解酶活性采用先提取粗酶液后用紫外可见分光光度计（Ｔ６⁃新世纪）测定酶活性的方法：称取１．５

ｇ 用 ３０ ｍＬ ０．２ ｍｏｌ ／ Ｌ ｐＨ ４．８ 的醋酸缓冲溶液研磨 ２ ｍｉｎ，然后在 ４ ℃下 ４０００ ｒ ／ ｍｉｎ 转速离心 １０ ｍｉｎ 取上清液

作为纤维素酶（包括 Ｃ１酶、Ｃｘ 酶、β⁃葡萄糖苷酶）酶提液；称取 ０．５ ｇ 凋落物，用 １５ ｍＬ ０．０２ ｍｏｌ ／ Ｌ ｐＨ ６．９ 的磷

酸缓冲溶液研磨 ２ ｍｉｎ，然后在 ４ ℃下 ４０００ ｒ ／ ｍｉｎ 转速离心 １０ ｍｉｎ 取上清液作为提取 α⁃淀粉酶酶提液；取 ０．５
ｇ 凋落物，用 １５ ｍＬ ０．２ ｍｏｌ ／ Ｌ ｐＨ ４．８ 的醋酸缓冲溶液研磨提取 ２ ｍｉｎ，４ ℃下 ４０００ ｒ ／ ｍｉｎ 转速下离心 １０ ｍｉｎ
取上清液作为 β⁃淀粉酶酶提液；纤维素酶和淀粉酶活性分析均采用二硝基水杨酸法测定［３６⁃３８］。 木质素酶 （包
括漆酶和过氧化物酶）：１．０ ｇ 凋落物加 ３０ ｍＬ ０．０２ ｍｏｌ ／ Ｌ ｐＨ ５．０ 的醋酸缓冲溶液研磨 ２ ｍｉｎ，４ ℃下 ４０００ ｒ ／
ｍｉｎ 转速离心 １０ ｍｉｎ 取上清液作为酶提液，其酶活性分析用邻联甲苯胺法测定［３９］。 酶活性表示为 μｍｏｌ 干重

凋落物 ｇ－１ ｈ－１。
１．３　 数据处理

采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２００３ 软件对实验数据进行统计作图，数据表示为平均值±标准误。 为确定随机因素

对各变量处理效应的影响，采用混合效应模型（Ｍｉｘｅｄ⁃ｍｏｄｅｌ ＡＮＯＶＡ，ＳＰＳＳ１６．０）对时间动态和样方的随机效

应进行分析，如果固定效应或交互作用显著，则分别对前、后两时期不同处理之间的变量进行方差分析（采用

Ｄｕｎｃａｎ 多重比较法分析两两之间的差异性，显著性水平设定为 α ＝ ０．０５）。 方差分析之前要进行方差齐性分

析，方差如果不齐要进行数据转换（失重率数据采用反正弦转换、微生物活性数据采用对数转换。 为深入探

讨酸雨酸解底物对后续凋落物分解过程的影响，运用 Ｒ 程序（３．２．２）进行影响因素与变量之间的主成分分析

（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ Ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ， ＰＣＡ） ［４０］。

２　 结果与分析

２．１　 酸雨酸解底物对凋落物失重率和有机组分的影响

杉木和香樟凋落物经不同酸雨酸解处理 ４８ ｈ 后引起的失重损失情况如表 ２ 所示。 两个树种凋落物的质

量损失率均随着酸解强度的加强呈递增趋势，香樟凋落物的质量损失率显著大于杉木凋落物。

表 ２　 酸雨酸解底物对杉木和香樟凋落物质量损失率的影响

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｃｉｄ ｒａｉｎ ａｃｉｄｏｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｏｎ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ ｏｆ Ｃ． ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ａｎｄ Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ｌｉｔｔｅｒｓ

树种
Ｔｒｅｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｐＨ 初始重量 ／ ｇ

Ｉｎｉｔｉａｌ ｍａｓｓ
质量损失率 ／ ％

Ｍａｓｓ ｌｏｓｓ （％ ｏｆ ｔｈｅ ｉｎｉｔｉａｌ）

杉木 ５．６ ５ ２．３±０．０５

Ｃ． ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ４．８ ５ ２．５±０．０６

４．０ ５ ３．０±０．３４

香樟 ５．６ ５ ６．０±０．３９

Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ４．８ ５ ７．３±０．４１

４．０ ５ ７．４±０．０５

混合线性模型分析结果表明，在考虑样方随机效应（随机效应显著）的前提下，两个凋落物种的失重率、
纤维素降解率和木质素降解率在分解前、后期不同处理间仍表现出差异显著，交互作用也表现显著（表 ３—

１４０６　 １８ 期 　 　 　 唐黎　 等：杉木和香樟酸雨酸解底物的分解格局 　
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表 ６，Ｐ＜０．０５），经酸雨酸解后的两种植物凋落物经过为期一年的野外分解，每个抽样期的失重率及凋落有机

化学组分的变化如图 １ 所示。 杉木和香樟凋落物分解（２０１４ 年 ６ 月—２０１４ 年 １２ 月为分解前期，２０１５ 年 １
月—２０１５ 年 ６ 月为分解后期）对酸解处理的响应在两个抽样期均不相同，这可能与凋落物植物种的基质质量

有关。 对于杉木凋落物，在分解前期其失重率（已扣除分解前的酸解质量损失）随着酸解强度的加强而降低

（Ｐ＜０．０５）：Ｔ１（ｐＨ ５．６，（４４．２±０．８）％）＞ Ｔ２（ｐＨ ４．８，（４０．１±０．７）％）＞ Ｔ３（ｐＨ ４．０，（３５．２±０．７）％）；而在分解后

期，与 Ｔ１、Ｔ２ 相比，Ｔ３（ｐＨ ４．０）却显著增加了杉木凋落的失重率（图 １，Ｐ＜０．０５），失重率为（１０．３±０．２）％。 而

对于香樟凋落物，两个抽样期凋落物失重率对酸解的响应趋势也相反，在分解前期香樟凋落物的失重率随着

酸解增强呈递增趋势：Ｔ３（ｐＨ ４．０，（６１．０±１．３）％）＞ Ｔ２（ｐＨ ４．８，（５３．５±０．１）％） ＞ Ｔ１（ｐＨ ５．６，（４７．７±１．３）％）
（Ｐ＜０．０５）；而在分解后期，香樟凋落物的失重率却随着酸解增强呈递减趋势：Ｔ１（ｐＨ ５．６，（３９．０±１．１）％）＞ Ｔ２
（ｐＨ ４．８，（３４．１±０．４）％）＞ Ｔ３（ｐＨ ４．０，（１８．３±０．５）％）（图 １，Ｐ＜０．０５）。

图 １　 酸雨酸解底物对杉木和香樟凋落物分解的失重率、木质素和纤维素降解率的影响 （Ｔ１： ｐＨ ５．６ 酸解底物，Ｔ２： ｐＨ ４．８ 酸解底物，Ｔ３：

ｐＨ ４．０ 酸解底物）

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ａｃｉｄｏｌｙｓｉｓ ｏｎ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ， ｌｉｇｎｉｎ ｌｏｓｓ ａｎｄ ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ｌｏｓｓ ｏｆ Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ａｎｄ Ｃｕｎｎａｍｏｍｕｍ ｃａｍｐｈｏｒａ

（Ｃｏｎｔｒｏｌ： ｐＨ ５．６， Ｔ１； ｍｏｄｅｒａｔｅ ａｃｉｄｏｌｙｓｉｓ： ｐＨ ４．８， Ｔ２； ｓｅｖｅｒｅ ａｃｉｄｏｌｙｓｉｓ： ｐＨ ４．０， Ｔ３）

木质素和纤维素是凋落物基质的有机组成部分，其含量的变化可能会影响到凋落物分解的整个过程。 杉

木和香樟凋落物的初始木质素含量分别为 ４９％、３１．２５％，初始纤维素含量分别为 ２９．５８％、４６．１３％。 两物种凋

落物木质素与纤维素降解率对酸解处理的响应在各分解期均表现出差异。 对于杉木凋落物，分解前、后期两

种主要有机组分对酸解的响应趋势与总失重率基本一致（图 １）；对于香樟凋落物而言，其木质素降解率对酸

解的响应与失重率趋势一致（图 １，Ｐ＜０．０５），而纤维素降解率则不同，在前、后两个时期均表现为：Ｔ２ 处理下
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达到最大值（图 １，Ｐ＜０．０５）。
２．２　 酸雨酸解底物对凋落物分解 ＣＯ２释放率和菌丝量的影响

混合线性模型分析结果显示两个凋落物种的 ＣＯ２释放率在不同时期、不同处理间差异没有统计学意义

（Ｐ＞０．０５），因而没有进一步对各分解期进行方差分析；而响应变量真菌生物量在考虑样方随机效应的前提

下，不同测量时间、不同处理间差异具有统计学意义，且交互作用显著（表 ３—表 ６，Ｐ＜０．０５）。 真菌菌丝量是

微生物活性的一个重要指标，其大小常用于判定真菌的生长繁殖状况，其对酸解的响应在一定程度上也反映

了真菌对底物的利用程度。 对于杉木凋落物，酸解处理增强抑制了后续分解过程中真菌菌丝量，在分解前期，
Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理下菌丝量与 Ｔ１ 处理（（２１２７．７±５１）ｍ ／ ｇ 干重凋落物）相比，分别减少了 ７．８％和 ４６．３％；而在分解

后期，Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理下菌丝量较 Ｔ１ 处理（（７４７８．７±１７）ｍ ／ ｇ 干重凋落物）分别减少了 ５８．４％和 ７４．１％（图 ２）。
而对于香樟凋落物，其菌丝量在分解前期呈现出与杉木凋落物相反的趋势，即 Ｔ３ 处理下的菌丝量略微高于

Ｔ２ 和 Ｔ１ 处理；而在分解后期，Ｔ２ 处理下的菌丝量则显著高于 Ｔ１ 和 Ｔ３ 处理（图 ２，Ｐ＜０．０５）。

图 ２　 酸解处理对杉木和香樟凋落物分解前期和后期真菌生物量的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｃｉｄｏｌｙｓｉｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｆｕｎｇａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒｓ ｏｆ Ｃ． ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ａｎｄ Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ａｔ ｔｈｅ ｆｏｒｍｅｒ ａｎｄ ｔｈｅ

ｌａｔｅｒ ｓｔａｇｅｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

２．３　 酸雨酸解底物对凋落物分解酶活性的影响

在考虑样方随机效应的前提下，固定效应分析结果表明，分解前、后期不同处理间六种降解酶的差异具有

统计学意义（Ｐ＜０．０５），且交互作用显著（表 ３—表 ６），因此需对各分解期各酶活性在不同处理之间的差异显

著性进行分析。
图 ３ 和图 ４ 分别表示为杉木和香樟两种凋落物酸雨酸解后在分解过程中纤维素分解酶、淀粉酶和木质素

分解酶的变化情况，在分解前、后期各种分解酶对酸雨酸解底物的响应格局不同。
纤维素是凋落物的主要有机组分之一，其主要降解酶包括 β⁃葡萄糖苷酶、Ｃ１ 酶和 Ｃｘ 酶。 从图 ３ 可以看

出，对于杉木凋落物，酸雨酸解增强显著降低了纤维素降解酶活性，其中 β⁃葡萄糖苷酶和 Ｃｘ 酶的这种趋势在

分解前期更为明显（图 ３，Ｐ＜０．０５），而 Ｃ１ 酶活性被抑制的趋势在分解后期更为显著（图 ３，Ｐ＜０．０５）。 而对于

香樟凋落物，纤维素降解酶活性对酸解底物的响应相对较为复杂，酸解强度增强显著提高了 β⁃葡萄糖苷酶活

性，且在 Ｔ３ 处理下最为显著（图 ４，Ｐ＜０．０５）；而底物酸解增强却降低了前、后两时期 Ｃ１ 酶活性（图 ４，Ｐ＜
０．０５），Ｃｘ 酶活性在分解前期显著受抑制，而在后期中度处理下酶活性最高（图 ４，Ｐ＜０．０５）。

淀粉酶（包括 α⁃淀粉酶和 β⁃淀粉酶）是对凋落物中的淀粉进行水解的酶，一般满足于先锋分解者以及机

会主义分解者的生长代谢需求。 α－淀粉酶在本研究中未被检测到，可能是酸性环境下抑制了该酶的表达，而
β⁃淀粉酶在不同底物不同分解期表现出对底物酸解的不同反应。 对于杉木凋落物，在前、后分解期酸解强度

增加使 β⁃淀粉酶酶活性显著受到了抑制（图 ３，Ｐ＜０．０５），Ｔ１ 处理下酶活性在分解前期和分解后期分别为

（７．１±０．２） μｍｏｌ 干重凋落物 ｇ－１ ｈ－１和（５．６±０．１） μｍｏｌ 干重凋落物 ｇ－１ ｈ－１，与 Ｔ１ 处理相比在分解前期 β⁃淀粉

酶在Ｔ２和Ｔ３处理下分别下降了５．９％和２７．１％，而在分解后期β⁃淀粉酶在Ｔ２和Ｔ３处理下分别下降了３０．６％和
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１

７５
＜０

．０
１

５２
７

＜０
．０
１

１８
４５

＜０
．０
１
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１
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１
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０
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１
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３．４％；对于香樟凋落物，β⁃淀粉酶对酸雨酸解的响应在两个分解期不同，在分解前期 Ｔ３ 处理下 β⁃淀粉酶达到

最大值（５１．８±１．５）μｍｏｌ 干重凋落物 ｇ－１ ｈ－１，而在分解后期 Ｔ２ 处理下的 β⁃淀粉酶显著高于 Ｔ１ 和 Ｔ３ 处理（图
４，Ｐ＜０．０５）。

木质素在凋落物分解过程中与失重率紧密相关，经常被看作是凋落物分解的关键因素之一，其主要降解

酶包括漆酶和过氧化物酶。 对于两物种凋落物，在两个分解期底物酸解增强均显著抑制了漆酶酶活性（图 ３
和图 ４，Ｐ＜０．０５）；而对于过氧化物酶两物种凋落物在不同分解期对酸解处理的响应表现不同，杉木凋落物在

分解前、后两时期 Ｔ２ 和 Ｔ３ 处理中均显著提高了过氧化物酶活性（图 ３，Ｐ＜０．０５），而香樟凋落物在两个时期均

在 Ｔ２ 处理下达到最大值（图 ４，Ｐ＜０．０５）。

图 ３　 酸解底物对杉木凋落物分解前期和后期酶活性的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｃｉｄｏｌｙｓｉｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒｓ ｏｆ Ｃ． ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ｌｉｔｔｅｒｓ ａｔ ｔｈｅ ｆｏｒｍｅｒ ａｎｄ ｔｈｅ ｌａｔｅｒ ｓｔａｇｅｓ

ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

２．４　 ＰＣＡ 分析

为进一步探讨酸雨酸解底物对凋落物分解过程中变量与影响因素之间的关系，采用 ＰＣＡ 分析法进行相

关分析，前两轴能够解释总方差比例均在 ８５％以上。
杉木凋落物在分解前期和分解后期，ＰＣ１ 分别解释了 ７０．５６％和 ６９．０１％的总方差，而 ＰＣ２ 分别解释了

１９．８６％和 ２３．７９％的总方差。 在分解前期（图 ５），大多数变量（除了漆酶、过氧化物酶以及纤维素失重率）受
Ｔ１、Ｔ２ 处理影响较大，也即是相对较低 ｐＨ 酸解处理后的杉木凋落物底物更有利于这些变量的表达；在分解

后期（图 ５），纤维素分解酶、漆酶、木质素失重率以及真菌生物量受 Ｔ１ 处理影响较大，而 ＣＯ２释放量、总失重

率和纤维素失重率等受 Ｔ３ 处理影响较大。
对于香樟凋落物，在分解前期和分解后期，ＰＣ１ 分别解释了 ６２．５９％和 ６２．２４％的总方差，而 ＰＣ２ 分别解释

了 ３２．６％和 ２７．２２％的总方差。 在分解前期，纤维素酶（如 Ｃ１ 酶和 Ｃｘ 酶）和漆酶受 Ｔ１ 处理影响较大，而菌丝

量、ＣＯ２释放量、过氧化物酶以及纤维素失重率受 Ｔ２ 处理联系较为密切，总失重率、木质素失重率、β⁃葡萄糖苷
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图 ４　 酸解底物对香樟凋落物分解前期和后期酶活性的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｃｉｄｏｌｙｓｉｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｎ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｌｉｔｔｅｒｓ ｏｆ Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ｌｉｔｔｅｒｓ ａｔ ｔｈｅ ｆｏｒｍｅｒ ａｎｄ ｔｈｅ ｌａｔｅｒ ｓｔａｇｅｓ

ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

酶、β⁃淀粉酶等则与 Ｔ３ 处理联系较为密切（图 ６）；在分解后期，大多数变量与 Ｔ１、Ｔ２ 处理联系比较紧密，而 β⁃
葡萄糖苷酶和 ＣＯ２释放率则受 Ｔ３ 处理影响较大（图 ６）。

图 ５　 杉木凋落物在分解前期和后期失重率及微生物活性的主成分分析

Ｆｉｇ．５　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＰＣＡ） ｏｆ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ Ｃ． ｌａｎｃｅｏｌａｔａ ｌｉｔｔｅｒｓ
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图 ６　 香樟凋落物在分解前期和后期失重率及微生物活性的主成分分析

Ｆｉｇ．６　 Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｍａｓｓ ｌｏｓｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ Ｃ． ｃａｍｐｈｏｒａ ｌｉｔｔｅｒｓ

３　 讨论

３．１　 凋落物分解及其季节性表现与酸雨酸解底物的关系

　 　 凋落物在分解过程中受环境条件、分解者群落和凋落物基质质量等多种因素的制约。 在小尺度下，凋落

物基质质量是分解过程的主导因素［４１⁃４３］，不同植物种的凋落物基质质量因化学组分不同而使其分解速率也

具有一定的差异。 杉木凋落物属于“低品质”凋落物，木质素、单宁等难被微生物降解物质含量较大［４４］，其叶

片角质层发达且多为厚革质，因此一方面具有保护性的外层可能会阻止微生物分解者的侵入，另一方面即使

分解者侵入组织内部也还要面对难分解的木质素等拮抗性物质；而香樟凋落物属于“高品质”凋落物，其木质

素含量相对较低，叶的比表面积较大且易破碎，这有利于微生物聚集其上进行分解［４５，４６］。 这种物理及化学结

构组成上的差异导致了两种凋落物基质质量的不同，因此也就可能引起两植物种凋落物的分解速率的差异。
然而，外界干扰，如酸雨作用，可能会扩大或缩小原有的差异格局。 在分解过程开始之前，杉木与香樟凋

落物经不同模拟酸液 ４８ ｈ 酸解后，其质量损失大约 ２．３％—３．０％（杉木）和 ６．０％—７．４％（香樟），尽管各酸解

强度之间差异不大，但质量损失比率随酸解强度增加的趋势依然明显。 酸解作用的实质是凋落物中易分解有

机组分的水解过程，因此酸度增强会使易分解有机物水解作用加强，从而表现出质量损失比率增加。 因此，在
野外情况下，酸解作用可直接扩大含易分解有机质多的香樟凋落物与含难分解有机质多的杉木凋落物之间的

质量损失差异。 另外，酸解作用在不同程度上导致了凋落物理化结构的松散，酸度越强有机组分理化结构越

松散。 因此酸解越强使“高品质”香樟凋落物损失更多的有机组分而使理化结构上较“低品质”杉木凋落物变

得更加松散，而使香樟凋落物机械强度更低，对于真菌特别是丝状真菌的机械穿刺过程更加容易，从而进一步

扩大了两种凋落物之间的质量损失差异。 Ｔｈｒｏｏｐ 等［４７］研究也发现外界因素导致的凋落物自身理化结构的改

变会强化雨水淋溶过程以及增加基质底物的可降解性，从而会进一步加速凋落物分解。 但是这一作用对香樟

凋落物的影响似乎只表现在分解过程的前期阶段，而在分解后期总失重的差异格局却明显相反（ＰＣＡ 分析的

结果也显示相似的关系），这也许是因为酸解作用越强使前期分解越快而使后期可利用有效底物减少，难分

解成份相对含量增加［４８］。 另外也由于基质化学性质的变化使其定殖的微生物分解者的分解效能也会发生改

变［４９⁃５０］，这些综合效应有可能使强酸解处理组在分解后期分解速率较弱酸解处理组低。
而对于杉木凋落物的分解过程，其对酸解作用的响应却与香樟凋落物完全相反，即是随酸解的增强杉木

凋落物在分解前期质量损失率降低，而在分解后期质量损失率略有升高（相似的关系可以从 ＰＣＡ 分析结果中
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观察到）。 这是因为，酸解作用的增强会增加杉木凋落物中可溶性物质损失更多，结果在分解阶段初期也由

于杉木凋落物高含量木质素的包裹使微生物可快速利用的有效营养就更少，导致微生物生长迟缓，从而可能

延迟了前期的分解过程，而在分解后期强酸解处理下的剩余有机质含量较高且能够适应低营养基质的分解者

开始逐渐定殖，使强酸解处理凋落物在后期失重率表现出增加趋势。 在野外实际情况下，酸雨酸解作用可伴

随凋落物分解的全过程，其对基质中的可溶性有机组分会随着降雨的发生而不断流失，相对于实验模拟处理

野外实际情况可能更加长效，营养流失可能也更加严重［５１⁃５２］。
３．２　 凋落物木质素与纤维素分解与底物酸解的关系

木质素和纤维素是凋落物的主要组分，其中木质素由结构复杂、多样、稳定的无定型三维体型大分子构

成，且能与纤维素、蛋白质等大分子物质结合形成类似“屏障”的结构，是凋落物中最难被微生物分解的复合

物［５３］，而纤维素是由葡萄糖组成的大分子多糖，结构相对简单，降解速率较快［５４］，两者的生物降解是维持生

态系统碳平衡必不可少的过程之一［５５］。
凋落物分解过程中，木质素和纤维素降解可能会受到分解阶段以及所处的环境因素的影响。 本研究中，

有机组份差别较大的香樟与杉木凋落物它们的木质素和纤维素的降解率在分解的前、后时期存在显著差异，
分解前期（６—１２ 月份）表现出较分解后期明显大的降解率。 一方面，由于分解初期由于较多易利用的糖、淀
粉的存在使得微生物分解者能够共代谢分解木质素与纤维素，在酸解作用下木质纤维结构更加疏松使木质

素、纤维素在初期更多机会与分解者接触，而可能更有利于分解；另一方面该分解期初始阶段刚好处于湿热的

６—９ 月份，良好的水热条件有利于微生物聚集在凋落物表面并分泌胞外酶酶解木质素和纤维素，将大分子的

木质素和纤维素分别降解成分子量较小的芳香族与单糖类物质并进行氧化分解进入微生物代谢途径［５６］。 另

外，季节性的降雨对凋落物的淋溶不断冲刷掉凋落物基质表面覆盖的腐殖质使新鲜的木质素和纤维素基质不

断暴露出来增加了与微生物分解接触的机会，从而也会加快两组份的分解速率。 然而，随着凋落物分解过程

的推进，在凋落物分解后期（１２—６ 月份），可利用的共代谢基质以及所处的水热条件均不利于两组份的降

解［４５］，而且酸解效应在后期可能会极大消弱甚至会消失，因此两者的分解速率明显低于前期。
木质素与纤维素在凋落物中的相对含量特别是木质素的含量经常会影响自身的降解速率乃至整个凋落

物的分解速率［５７］，本研究中两种植物凋落物木质素含量的不同也可能引起了两物种凋落物有机组份分解速

率以及失重率的差异。 另外，两物种凋落物木质素和纤维素的分解对酸解作用的响应无论在分解前期还是分

解后期均与凋落物总失重率基本相同，特别是木质素分解对酸解作用的响应格局与失重率几乎完全一致，
ＰＣＡ 分析也显示了相似的结果，这也表明了两种凋落物中木质素对分解过程具有决定性作用，很多关于凋落

物分解的研究也得出了类似的结论［４９，５７］。
３．３　 凋落物分解过程中 ＣＯ２释放率和菌丝量的变化及其与底物酸解的关系

微生物是森林凋落物分解的主要分解者，凋落物分解过程中的 ＣＯ２释放率、菌丝量的变化在一定程度上

反映了微生物的代谢与生长动态。 在分解前期，真菌菌丝量与 ＣＯ２释放率在 ＰＣＡ 分析中表现出明显的相关

性，这显示在前期真菌贡献了较大的分解作用。 前期相对较低的菌丝量显示，真菌在分解前期在分解酶的分

泌方面投资较多，而在菌丝生长方面投资较少［５８⁃５９］。 在分解后期真菌在生长量方面表现突出，说明与前期相

比在分解者群落中真菌比例可能增大，以应对底物在分解后期越来越多累积的难分解的木质素［６０⁃６１］。
大多数情况下，杉木凋落物的菌丝量对底物酸解的反应随酸解强度增加而呈现出显著下降的趋势，但对

于香樟凋落物的菌丝量对酸解在 Ｔ２ 处理下达到最大值的响应，这可能是因为底物酸解后的基质化学组分以

及其上定殖的微生物群落应该解释了两种凋落物对酸解的差异性反应。 ＰＣＡ 分析显示杉木凋落物 ＣＯ２释放

率对酸解的反应与总失重率密切相关，说明微生物呼吸代谢作用是引起杉木凋落物分解的主要驱动力，其对

酸解的反应机制与总失重率相同。 而对于香樟凋落物 ＣＯ２释放率在分解的整个阶段与总失重率的关联性则

不强，这可能主要是因为香樟林中较多的小型动物可能贡献了一定的分解作用，这些小型动物参与的过程机

制需要深入研究。

９４０６　 １８ 期 　 　 　 唐黎　 等：杉木和香樟酸雨酸解底物的分解格局 　
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３．４　 凋落物分解过程中碳有关的分解酶活性与底物酸解的关系

微生物是凋落物分解的主要贡献者，其分泌的胞外酶作为参与凋落物分解最为重要的生物活性物质，与
凋落物的分解直接相关［５２］。 微生物通过产生并优化分配碳、氮、磷循环相关酶类特别是与碳循环相关的酶促

进凋落物分解［６２］。
凋落物中的纤维素具有水不溶性且分子量较大，不能直接被微生物利用。 而在凋落物分解过程中腐生真

菌产生的纤维素分解酶（β⁃葡萄糖苷酶、Ｃｘ 酶、Ｃ１ 酶等）能先将纤维素水解成小分子碳水化合物［６３］，然后作

为能量物质被微生物吸收利用［６４］。 在两个分解时期，大多数情况下酸解底物降低了两种凋落物的纤维素降

解酶活性，这主要可能与酸解改变凋落物基质有关。 在酸解过程中由凋落物中的可溶性糖类、淀粉以及自由

性纤维素等物质会发生水解，因此酸解越强微生物可直接利用的有效底物就越少，结果相应的纤维素分解酶

活性可能就越低。
在分解前期，两种凋落物的 β⁃淀粉酶活性对酸解的反应均与失重率一致，ＰＣＡ 分析结果也显示该时期凋

落物失重率与 β⁃淀粉酶活性的关系密切。 对于杉木，未分解凋落物中的淀粉含量相对较低，酸解越强，使凋

落物中的易分解的淀粉越少，因此使后续分解过程有机组分中低的淀粉相对含量使 β⁃淀粉酶活性就越低。
而对于香樟，情况正好相反，酸解越强使底物中更多含量的有效营养释放出来，相应地提高了淀粉酶的活

性［６５］。 而在分解后期，两种凋落物中淀粉酶对酸解的反应变得有些复杂，这可能是由于前期的底物组分的影

响随着分解的进行越来越小，而代之环境因子以及微生物群落的变化可能影响了淀粉酶的活性。
漆酶和过氧化物酶主要参与拮抗性化合物木质素的分解，在杉木凋落物的整个分解期以及香樟的分解后

期，漆酶均显示出与木质素失重率较强的相关性，这表明漆酶对木质素的分解起了重要的作用。 而过氧化物

酶仅在香樟的分解后期与木质素失重有密切的相关性，显示了过氧化物酶对底物的选择性可能较高。 在多数

情况下，两种凋落物分解过程中漆酶随酸解强度增加而酶活性下降，这与木质素分解率对酸解的反应并不完

全一致，说明漆酶活性并不仅仅由底物诱导决定，凋落物定殖的微生物组成极大可能也参与决定了漆酶对酸

解的响应过程［６６］。 对于过氧化物酶，杉木凋落物分解前期酸解强度增强提高了酶活性，而对香樟中等酸解强

度的凋落物的分解过程中酶活性达到了最高，这显示出过氧化物酶对酶解响应的复杂机理，可能涉及到了底

物与微生物组成等多重因素的复合影响。

４　 结论

（１） 不同植物种的凋落物分解对底物酸解的响应不同，相同植物种的凋落物分解对底物酸解的响应随分

解期不同而存在差异。 在分解前期，杉木凋落物失重率随酸解强度的增加而下降，而在分解后期失重率随酸

解强度的增加而升高；而对于香樟凋落物在两个分解期失重率对酸解的响应则完全相反。 相似地，包括木质

素与纤维素的有机组分分解也出现了类似的反应。 有机组分特别是木质素对酸解的响应与总失重率一致，显
示出木质素在决定凋落物分解过程中的重要性。 尽管木质素本身对酸解的直接作用可能并不会产生任何响

应，但是凋落物在经历酸解后的木质素在外表面与外界环境的接触程度可能会决定凋落物分解过程的整体表

现，这一机理过程需在今后的研究工作中进一步探索。
（２）分解过程中微生物活性对酸雨酸解的响应也因凋落物植物种类以及分解期的不同而表现出差异。

在大多数情况下，酸雨酸解作用的增强抑制了杉木凋落物分解过程中包括真菌菌丝量、纤维素酶以及木质素

酶在内的微生物活性；而对于香樟凋落物分解过程，微生物活性对酸雨酸解的响应因变量不同、分解期不同而

存在差异性。 对于杉木凋落物分解过程，酸解后的底物基质质量可能更多地决定了凋落物分解对酸解的响

应，而对于香樟凋落物分解过程，基质质量与分解过程中微生物组成可能共同影响了分解过程对酸解的响应，
对相应的不同分解过程的微生物群落组成还需进一步分析。
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