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氮、磷养分有效性对森林凋落物分解影响的研究进展
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摘要： 通过对相关研究文献的综述结果表明，氮（Ｎ）和磷（Ｐ）是构成蛋白质和遗传物质的两种重要组成元素，限制森林生产力

和其他生态系统过程，对凋落物分解产生深刻影响。 大量的凋落物分解试验发现在土壤 Ｎ 有效性较低的温带和北方森林，凋
落物分解速率常与底物初始 Ｎ 浓度、木质素 ／ Ｎ 比等有很好的相关关系，也受外源 Ｎ 输入的影响；而在土壤高度风化的热带亚

热带森林生态系统中，Ｐ 可能是比 Ｎ 更为重要的分解限制因子。 然而控制试验表明，Ｎ、Ｐ 添加对凋落物分解速率的影响并不一

致，既有促进效应也有抑制效应。 为了深入揭示 Ｎ、Ｐ 养分有效性对凋落物分解的调控机制，“底物的 Ｃ、Ｎ 化学计量学”假说、
“微生物的 Ｎ 开采”假说以及养分平衡的理论都常被用于解释凋落物分解速率的变化。 由于微生物分解者具有较为稳定的 Ｃ、
Ｎ、Ｐ 等养分需求比例，在不同的养分供应的周围环境中会体现出不同的活性，某种最缺乏的养分可能就是分解的最重要限制因

子。 未来的凋落物分解研究，应延长实验时间、加强室内和野外不同条件下的 Ｎ、Ｐ 等养分添加控制试验，探讨驱动分解进程的

微生物群落结构和酶活性的变化。
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植物凋落物的分解向土壤归还养分，向大气释放 ＣＯ２，是生态系统物质循环和能量流动的重要环节［１⁃２］。
自从 Ｂｏｃｏｃｋ ａｎｄ Ｇｉｌｂｅｒｔ 于 １９５７ 首次使用凋落物分解袋技术以来，关于凋落物分解的文章逐年稳定递增，利用

Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ 进行搜索，发现迄今为止文章总数已经超过 ８０００ 篇（图 １）。 １９９０ 年后，人们密切关注全球升

温及与之相伴的大气 ＣＯ２浓度升高等环境问题，因此对分解过程调控机制的深入了解变得尤为迫切［３⁃５］。

图 １　 近 ５０ 年有关凋落物分解发表的 ＳＣＩ文章

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｐａｐｅｒｓ ｏｎ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｐｕｂｌｉｓｈｅｄ ｉｎｃｌｕｄｅｄ ｉｎ ＳＣＩ ｉｎ ｔｈｅ ｐａｓｔ ５０ ｙｅａｒｓ

凋落物分解的调控机制极其复杂，涉及物理、化学和生物学过程，但主要可以归纳为两个方面，其一是凋

落物本身质量，即其物理化学性质和养分的含量，其二是分解的外在环境，特别是气候因子（温度、水分）以及

土壤或枯枝落叶层的养分含量和有效性［１，６⁃７］。 过去的研究表明在全球和区域的尺度上，气候是调控凋落物

分解的首要因素，但在局域尺度上，表征凋落物质量的养分含量指标以及分解环境中的养分有效性则起至关

重要的作用［８⁃１３］。 Ｎ、Ｐ 是陆地生态系统植物生长最重要的两种限制性养分［１４⁃１６］，在全球变化背景下，自然或

人为驱动的这两种元素输入变化，必将对凋落物分解产生重要影响，进而影响全球的碳平衡或碳预算。 然而，
Ｎ、Ｐ 养分有效性的改变如何影响凋落物的分解，以及分解过程中的微生物学机制等尚待阐明，直接影响到碳

循环模型的构建和对生态系统碳吸存潜力的预测。

１　 不同来源的 Ｎ 对凋落物分解的影响

化石燃料的燃烧、化肥的使用以及固 Ｎ 作物的栽培等人类活动，把 Ｎ 从惰性的形态（Ｎ２）转化为活性的形

态，如 ＮＨ３（Ｈａｂｅｒ Ｂｏｓｃｈ 制氮法）、ＮＯｘ。 而活性 Ｎ 经脱 Ｎ 作用形成 Ｎ２的速度小于活性 Ｎ 形成的速度，导致这

些活性 Ｎ 在大气、土壤和水体中储藏［１７］，并在未来相当长的时间内持续增加［１８］。 活性 Ｎ 的增加引发了平流

层臭氧耗竭、酸沉降、海岸带富营养化以及淡水的生产等环境问题，同时也提高了生态系统的净初级生产

力［１９⁃２０］，增加了生态系统 Ｃ、Ｎ 储量。 为了进一步了解 Ｎ 输入持续增加情况下，生态系统碳输出的变化，需要

明确 Ｎ 对凋落物分解的效应。
大量的凋落物分解研究表明，分解速率与 Ｎ 相联系的各种指标有很好的相关关系。 这体现在凋落物自

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３７ 卷　
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身的 Ｎ 含量、Ｃ ／ Ｎ、木质素 ／ Ｎ，土壤环境中的 Ｃ ／ Ｎ、Ｎ 含量以及外源添加的 Ｎ 量对分解产生的不同效应。
１．１　 凋落物底物的 Ｎ 含量对分解的影响

“底物的 Ｃ、Ｎ 化学计量学”假说认为，微生物分解者与分解底物之间存在 Ｃ、Ｎ 化学计量学的差异，这种

对分解者生理学上的基本约束驱动凋落物分解和养分的释放［２１⁃２３］。 一般来说，新鲜凋落物的 Ｃ ／ Ｎ 比高于微

生物分解者，微生物需要从周围环境（土壤或降水）获取养分来维持其自身的生长需求［２４⁃２５］。 此外，大量的研

究发现在分解早期，凋落物初始 Ｎ 含量以及与 Ｎ 相关的底物质量指标和凋落物分解速率有很好的相关关

系［２０⁃２１］，证明 Ｎ 对凋落物分解的限制作用。 尽管以上证据都是间接的，但 Ｃ ／ Ｎ 比和木质素 ／ Ｎ 的比率等指标

常被用于预测凋落物的分解速率［２０，２３，２６⁃２７］，同时也被一些碳循环模型采用。
１．２　 土壤 Ｎ 有效性对凋落物分解的影响

在热带山地生态系统的土壤年龄序列中，凋落物在养分有效性高的土壤中分解最快，而在养分有效性低

且限制了地上部分生产力的土壤中分解最慢［２８⁃２９］。 Ｈｏｂｂｉｅ［３０］ 在美国明尼苏达州的研究发现，分解速率与土

壤 Ｎ 有效性有显著的相关关系。 土壤养分有效性对分解的限制作用还表现在分解者和植物之间的正反馈

环，在低养分的土壤中，凋落物分解受到限制而减缓养分循环，进一步降低植物的养分有效性，限制植物的生

产力；而较低生产力的植物，凋落物归还的数量和质量都较低，抑制了分解［３１］。 在温带森林生态系统研究表

明，高土壤 Ｎ 有效性提高细根底物的质量，进而影响了细根的分解速率［３２］。
１．３　 外源添加的 Ｎ 对凋落物分解的影响

分解养分限制的直接证据只能通过施肥实验，在增加外源提供的养分情况下，考察凋落物分解速率是否

提高。 然而凋落物分解对外源 Ｎ 输入的响应并不一致，既有促进作用［３３⁃３４］、抑制作用［３５⁃３６］，还有研究发现没

有明显的作用［３３，３７］。
Ｎ 添加对凋落物分解的促进或抑制作用以及影响的程度大小与很多因素有关，除凋落物本身质量外，还

有诸多其他因素，如气候、大气 Ｎ 沉降水平以及施 Ｎ 肥的类型、网袋的孔径大小等。 Ｋｎｏｒｒ 等［３８］ 的综合分析

表明，Ｎ 施肥改变了凋落物的分解速率，但分解响应的方向和程度受到施肥的量、大气氮沉降水平以及凋落物

质量交互作用的调节。 当施肥量为氮沉降水平的 ２ – ２０ 倍时，或者氮沉降水平达 ５ – １０ ｋｇ Ｎ ｈａ－２ ａ－２，再或

者凋落物质量差（高木质素含量）时，凋落物分解受到抑制；在高 Ｎ 施肥的情况下（大气氮沉降的 ２０ 倍），或氮

沉降水平在 ５ｋｇ Ｎ ｈａ－２ ａ－２以下，或高质量的凋落物（低木质素含量）时，凋落物分解被促进。 因此，特定生态

系统中，分解过程对 Ｎ 施肥的响应受到 Ｎ 沉降水平的影响，长期高 Ｎ 沉降下的生态系统可能获得了适应性，
在人为施 Ｎ 肥的情况下凋落物分解反应程度较小。

从有机质中获得 Ｎ 的过程非常复杂，Ｎ 分布在多种等级的混合物以及腐殖大分子中，因此微生物的 Ｎ 获

取策略与特定种群的 Ｃ 底物偏好有密切联系［３９⁃４０］。 在 Ｍｏｏｒｈｅａｄ ａｎｄ Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ［４１］提出的以分解者集团为基

础的凋落物分解模型中，把微生物分成三大类：分解活性蛋白质的机会主义者（ｏｐｐｏｒｔｕｎｉｓｔｓ）、需要外源 Ｎ 输

入分解木质纤维素的专性分解者（ｄｅｃｏｍｐｏｓｅｒｓ）和利用氧化酶打开腐殖质获得所需的 Ｃ 和 Ｎ 的“淘金分解

者”（ｍｉｎｅｒｓ）。
在多样的 Ｃ 和 Ｎ 获取策略情况下，外源 Ｎ 添加试验中发现土壤胞外酶活性的响应差异便不难理解了。

因此，近年来很多研究者倾向于从酶活性变化的角度来解释 Ｎ 添加对分解的影响［４２］。 用酶活性的变化来解

释 Ｎ 添加对分解的影响得到了多个研究的支持［４２⁃４６］。 如 Ｆｏｇ［４７］ 发现在高 Ｎ 的情况下，白腐担子菌被分解纤

维素的子囊菌所竞争性排除，这种对木质素分解的抑制作用导致添加 Ｎ 对分解的中性效应或负效应。 Ｃｒａｉｎｅ
等［４８］研究也认为，是 Ｎ 的添加降低负责分解惰性 Ｃ 的微生物活性 Ｃ 有效性，抑制了负责惰性有机 Ｃ 中“Ｎ 开

采”的酶（如酚氧化酶、过氧化物酶）的生产［４１，４９］，从而限制了凋落物的分解。 添加 Ｎ 不仅改变了酚氧化酶，
还有其他微生物获取 Ｃ、Ｎ、Ｐ 酶的活性，这些酶活性的变化能较好的解释凋落物分解速率的变化［４９⁃５１］。 酶活

性对外源 Ｎ 的不同响应，与样地土壤养分有效性［５３⁃５４］、凋落物木质素含量［５４⁃５５］、凋落物和土壤的 Ｃ ／ Ｎ 比［４６，５６］

以及微生物生物量［５７］有关。 测定酶活性使我们能够直接跟踪微生物群落对凋落物性质和环境变量的功能响
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应［４４］，但由于植物⁃凋落物⁃微生物交互作用具有潜在的复杂性，在地表植被、凋落物化学性质、土壤 Ｃ ／ Ｎ 比和

Ｎ 有效性不同的多种林地上，凋落物分解速率和土壤的酶活性同时会对外源 Ｎ 添加做出何种响应，目前尚不

清楚。 目前，ＤＧＧＥ、ＰＬＦＡ 以及高通量测序技术的成熟和应用，必将推进对 Ｎ 沉降背景下不同生态系统凋落

物分解过程中微生物群落和酶活性的动态变化的准确刻画。
２　 Ｐ 对凋落物分解的影响

长期复杂的成土过程中形成了土壤在地理学上的分异，中髙纬度地区的土壤较为年轻， Ｎ 含量较少，而
低纬度地区土壤古老， Ｐ 含量有限［５８］。 Ｐ 和 Ｎ 对初级生产力以及其他生态系统过程的限制作用已经在多种

多样的陆地生态系统中被证明［１６］。 与 Ｎ 不同，土壤 Ｐ 来源于岩石风化，每个生态系统发生时都有一个固定 Ｐ
储量，随生态系统发育，Ｐ 不断流失且不能轻易得到补充。 这导致老的土壤中 Ｐ 的总量和生物有效性都较低，
从而对生态系统 ＮＰＰ、凋落物分解等其他生态学过程产生了深刻的影响［２８，１５］。

在热带亚热带的酸性土壤里， Ｐ 易于被其中的铁铝氧化物固定，发生强的吸附作用， Ｎ 相对过剩而由矿

石来源的 Ｐ 等必要养分处于耗竭状态，全球气候变化下的 Ｎ ／ Ｓ 沉降更加剧了生态系统潜在的 Ｐ 限制［３１，５９⁃６１］。
研究已证实 Ｐ 有效性限制了热带、亚热带生态系统的 ＮＰＰ（净初级生产力）。 凋落物分解的初级阶段经常需

要富集 Ｐ，说明新鲜凋落物中的 Ｐ 养分不足以维持分解者的生长，而凋落物分解速率常与 Ｐ 及其相联系的凋

落物质量指标显著相关［１，６２⁃６６］，表明凋落物分解可能受 Ｐ 限制。 此外热带生态系统土壤高度风化，Ｎ 过剩而 Ｐ
有效性低，在此土壤上生长的凋落物也具有高 Ｎ ／ Ｐ 比的特征［５９，６７］。 因此相比于 Ｎ，微生物在分解中更难以从

凋落物本身及周围环境获得 Ｐ，根据李比希最小值定律（Ｌｉｅｂｉｇ′ｓ ｌａｗ ｏｆ ｔｈｅ ｍｉｎｉｍｕｍ），Ｐ 可能是该区域凋落物

分解更为重要的限制性因子。 然而，现有的生态系统 Ｃ 循环机理模型很少考虑 Ｐ 的循环［４０，６８］。
不同于 Ｎ 的循环，Ｐ 循环可分为生物和地球化学循环。 生物循环是指植物和微生物吸收的 Ｐ 在死亡后

变成土壤有机 Ｐ，这部分的 Ｐ 能够被重新矿化和吸收；地球化学循环则是由于母岩风化或外源添加提供给生

态系统的 Ｐ，与土壤矿物发生化学反应被固定在土壤中［６９⁃７１］。 但有证据表明，微生物能迅速利用外源添加的

Ｐ，在生物吸收和土壤吸附有效 Ｐ 的竞争中起支配作用［７２⁃７４］。 已有研究通过测定呼吸速率，探讨 Ｐ 添加后高

度风化土壤凋落物分解过程中微生物活性变化，来解释 Ｐ 有效性对分解的限制作用［７４⁃７６］。 而直接测定 Ｐ 添

加对分解过程中微生物动态效应的研究很少，这是由于当前的生态系统模型都把土壤微生物当作一个

黑箱［７７⁃７９］。
与 Ｎ 相比，人们对 Ｐ 与微生物结构和功能的关系了解较少［６２］。 在外源 Ｐ 添加的情况下，Ｐ 的有效性提

高，微生物运用更少的能量获得 Ｐ ［５２，４３］，那么微生物是否重新分配它的资源，转向提高获得 Ｃ、Ｎ 的胞外酶活

性呢？ 这些酶的活性能用于解释 Ｐ 添加情况下凋落物分解速率的变化么？ 土壤化学性质：如 ｐＨ，Ｎ、Ｐ 等养分

有效性和凋落物质量的变化不仅影响酶的合成，同时影响细菌和真菌的比例及其群落结构的变化［４５，７９⁃８０］。 如

富含养分的活性有机质由快速生长的细菌侵染，因其快速的细胞分裂需要大量富 Ｐ 的 ＲＮＡ，而养分贫乏难分

解的有机质易于生长真菌［８１⁃８３］。 因而直接测定酶活性和主要微生物类群结构对凋落物性质和环境变量的响

应，能获得对凋落物分解机理更为清晰的了解。

３　 其他元素对凋落物分解的影响

Ｎ 和 Ｐ 是限制生态系统过程的两种关键元素，被大部分分解试验关注。 目前的研究表明，北方森林和温

带森林，富 Ｎ 比贫 Ｎ 的凋落物分解快［９３］；而低地热带雨林 Ｎ 相对丰富， Ｐ 含量随时间不断耗竭［４５，９４］，从而使

Ｐ 在该区域凋落物分解中起主导作用［３３，４６，５９，６７］。 除这两种元素外，尚有少量研究表明其它元素也在分解中有

重要作用。
凋落物分解是个多种底物（如蜡类、酚类、木质素和纤维素等）连续降解的过程，需要微生物合成多种

（ｍｅｔａｌｌｏｍｉｃ ｅｎｚｙｍｅｓ）金属酶的参与［９５］，这个过程中会出现包括 Ｎ、Ｐ 等其它多种养分供应的不足。 Ｋａｓｐａｒｉ［９５］

在热带低地森林的分解试验发现，Ｐ 的添加提高凋落物分解速率 ３３％而微量元素（如 Ｂ， Ｃａ，Ｃｕ， Ｆｅ， Ｍｇ，
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Ｍｎ， Ｍｏ， Ｓ， Ｚｎ）的添加则提高了 ８１％。 这说明除 Ｐ 之外，另有其它元素可能参与并促进凋落物的分解。 据

统计，大约需要 ２５ 种化学元素才能驱动整个生态系统碳循环过程中的树木生长、分解中的微生物繁殖［８５］。
如果要对限制凋落物分解的养分重要性进行排序，需设计析因实验，然而这样的试验目前仍很少［３３，９０］。

４　 Ｎ ／ Ｐ 比率对凋落物分解的影响

Ａｌｆｒｅｄ Ｒｅｄｆｉｅｌｄ 在 １９５８ 年观测到，海洋浮游生物生物量中 Ｃ、 Ｎ 、Ｐ 原子比为 １０６：１６：１，这与海水中 Ｃ、 Ｎ
、Ｐ 比例相似。 这种化学计量学关系简洁的反映了有机体和环境之间的交互作用，被称为“Ａｌｆｒｅｄ 比率”，其有

助于深入了解海洋生态系统 ＮＰＰ 和 Ｃ 储量受养分限制的性质和程度，以及海洋中 Ｎ、Ｐ 生物地球化学循环过

程。 “Ａｌｆｒｅｄ 比率”在海洋生态系统的预测能力，推动生态学家在陆地生态系统寻找相似的养分格局和关系，
因而诞生了一门新的学科—生态化学计量学，这门学科着眼于了解生态学交互作用过程中的多种化学元素的

平衡［８４⁃８５］。 然而，我们当前对化学计量关系以及其在陆地生态系统中的重要意义所知还很有限［８６］。
微生物生物量 Ｃ 与土壤 Ｃ 有效性有很强的相关关系，同时也与土壤微生物中 Ｎ 和 Ｐ 的含量密切相关，这

种养分之间的线性相关关系表明土壤微生物生物量 Ｃ 的增加依赖于充足的土壤 Ｎ 和 Ｐ 养分供应来维持微生

物生长所需要的养分元素化学计量比［８７］。 植物叶片养分比率反映了土壤 Ｎ 和 Ｐ 的相对丰度从低纬度到高

纬度的增长［５８，９８⁃９９］，而土壤微生物量中的 Ｎ ／ Ｐ 比率并不随着纬度的变化而变化，也与土壤中 Ｎ：Ｐ 供应比率没

有相关关系，而是维持在类似“Ａｌｆｒｅｄ 比率”的比例［８６］。 土壤微生物相对严格的养分需求以及低纬度地区土

壤低 Ｐ 有效性解释了 Ｐ 对这些生态系统微生物生物量和活性的限制［５９，７２，８８，９６，９７］，进而限制凋落物的分解。 由

于 Ｎ、Ｐ 有效性在不同生态系统间的差异，因此有些研究者认为 Ｎ 和 Ｐ 对生态系统过程（包括凋落物分解）限
制的相对重要性也不同，当 Ｎ ／ Ｐ 比低时受 Ｎ 限制，当 Ｎ ／ Ｐ 比高时受 Ｐ 限制（通常认为 Ｎ ／ Ｐ 比＜１４ 时受 Ｎ 限

制，Ｎ ／ Ｐ 比＞１６ 时受 Ｐ 限制，当 Ｎ ／ Ｐ 比在 １４ 和 １６ 之间受到 Ｎ、Ｐ 的共同限制） ［８３］。 人类活动可以通过添加 Ｐ
而转变 Ｐ 限制的生态系统为其它养分限制系统，也可以通过有意和无意的影响其它养分（主要是 Ｎ）的供给，
导致 Ｐ 限制生态系统的出现。 例如，欧洲西北地区由于极端高水平的大气 Ｎ 沉降克服了许多生态系统的 Ｎ
限制而转变成首先受 Ｐ 限制的生态系统［４６，８９］，在北美地区进行的控制试验也获得类似的结果［９０⁃９２］。

５　 展望

凋落物分解是一个贯穿着淋溶、冻融粉碎等物理作用以及土壤生物参与的生物化学作用交织在一起的复

杂过程，并最终通过微生物的作用释放 ＣＯ２到大气，释放养分回归土壤中。 对同一种底物而言，控制微生物活

性的温度、水分条件以及微生物所需的养分有效性，决定了凋落物最终的分解速率。 因此，当前凋落物分解研

究存在以下主要问题：１．影响凋落物分解的 Ｎ、Ｐ 养分因素与其他因素同时存在或发生交互作用，导致难以确

定影响分解的主导因素。 且确定影响分解速率的因素时，常采用相关分析的方法。 相关分析可以为确定主导

因素提供很好的线索，然而需要控制试验加以验证；２．较少考虑 Ｐ 有效性对凋落物分解的影响。 早期的分解

研究主要集中在北方森林和温带森林，研究结果认为 Ｎ 及木质素 ／ Ｎ 比是调控凋落物分解的主要因素，现有

的生态系统过程模型也只考虑 Ｎ 的作用而忽略了 Ｐ，然而近年来热带、亚热带发育在高度风化土壤上生态系

统的多项研究表明 Ｐ 对生态系统过程的限制作用。 即使在热带和亚热带，不同生态系统或同一生态系统不

同的发育阶段受 Ｎ、Ｐ 养分限制情况也不一致；３．分解底物的异质性。 即便同种植物，其不同位置或不同时间

产生的凋落物 Ｎ、Ｐ 养分含量具有较大的差异。 ４．较少考虑影响分解过程各种酶的活性和微生物群落结构的

变化。 Ｎ、Ｐ 无疑是生态系统过程中两种最重要的养分，但它们对凋落物分解的影响及作用机制尚未明确的

阐述，影响了对全球环境变化下生态系统过程的预测。 今后应着重通过室内结合野外的控制试验获取直接的

证据，主要考虑以下几个方面的工作：
（１）养分添加试验是确定养分限制属性的良好手段，然而需要认真的考虑养分添加量以及观测的时间。

养分添加量会改变生态系统养分受限性质，有效体现养分添加效应需要延长观测的时间。 例如，现有的凋落
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物分解试验大部分少于 ２ 年，有的凋落物在此期间尚处于分解的初期阶段。
（２）要充分考虑分解环境变化对 Ｎ、Ｐ 添加效应的影响。 例如热带雨林凋落物分解过程中淋溶起主导作

用，因此养分添加对凋落物的干质量损失没有显著影响，但却促进了凋落物淋溶部分物质的矿化分解。
（３）养分平衡对凋落物分解的作用。 微生物分解者的生长有严格的化学计量学要求，是否某种养分有效

性的缺乏限制了凋落物分解。
（４）通过对分解过程中微生物和酶活性变化的观测，揭示凋落物分解的机理，阐明养分添加对凋落物分

解的不同效应，最终弄清楚不同生态系统凋落物分解的主要限制性因子。
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