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降水变化和氮沉降影响森林叶根凋落物分解研究进展
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摘要：全球环境变化通过改变凋落物质量和产量、土壤生物以及非生物因子调控森林凋落物分解，从而对森林生态系统物质和

能量循环产生重要的影响。 就森林凋落物分解对当前我国面临降水格局变化和大气氮沉降增加的响应进行了回顾和系统的分

析，发现降水格局改变如降水减少可能降低凋落物质量从而减缓凋落物分解，而氮沉降增加通常提高凋落物质量从而促进凋落

物分解（间接效应）；降水格局改变通过调节土壤含水量和溶解氧含量进而影响微生物参与的分解过程，或通过改变可溶性组

分的淋溶量来影响凋落物分解的物理过程，而氮沉降增加主要通过提高外源氮素的有效性从而促进或抑制微生物参与的分解

过程（直接效应）。 现有研究大多是基于地上凋落物（例如叶凋落物）来理解和量化森林凋落物分解速率与环境因子之间的关

系。 但目前对降水格局变化及其与大气氮沉降增加的交互作用如何影响森林地上和地下凋落物分解，以及潜在的微生物学机

制仍然缺乏统一和清晰的认识。 从土壤性质、凋落物质量、微生物群落结构和功能 ３ 个方面构建了环境变化对森林地上和地下

凋落物分解的概念框架，并进一步阐述未来研究的重点方向：（１）亟需查明地上和地下凋落物分解的驱动机制；（２）探明降水格

局变化和氮添加单因子及两因子交互作用对凋落物分解和养分释放的影响及其生物化学调控机理；（３）阐明微生物群落结构

和功能对降水格局变化和氮添加单因子及两因子交互的响应机制。 以期为深入探讨全球环境变化对森林凋落物分解的影响，

以及环境胁迫下森林土壤“碳库”维持机制的解释提供科学依据。

关键词：降水格局变化；大气氮沉降；凋落物分解；细根；微生物
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自工业革命以来，化石燃料的大量燃烧和化学肥料的过度使用等人类活动导致了明显的全球环境变化。
ＩＰＣＣ 的报告指出全球降水格局已经发生明显变化，未来极端降水事件（如干旱和强降水）趋于频繁，将会加

剧部分地区的干旱程度或引发洪涝灾害［１］。 同时，大气氮（Ｎ）沉降量的急剧增加也已导致了一系列的环境问

题，如加速土壤酸化和森林衰退、减少生物多样性等［２］。 预计到 ２０５０ 年，全球氮沉降量将增加至 ２００ Ｔｇ Ｎ ／ ａ，
是 ２０ 世纪 ９０ 年代的两倍［２］。 诸多研究表明全球环境变化会直接和间接地影响陆地生态系统的结构和功能，
从而对水资源、生态系统服务功能和社会经济发展等产生深刻的影响［３］。 因此，深入理解森林生态系统的关

键生态过程对全球环境变化的响应和适应机制，成为当前最为关注的前沿性重大科学问题之一［４］。
在森林生态系统中，９０％以上的植物净初级生产量通过凋落物（枯枝落叶、繁殖器官、枯死的树根等）的

形式返回地表，其在维持森林生态系统初级生产力、净碳储量、物质循环等方面起着十分重要的作用［５］。 凋

落物分解是森林生态系统中极为关键的生态过程之一，一方面凋落物分解释放的 ＣＯ２是全球碳循环的重要组

成部分［６］；另一方面凋落物分解产物也是土壤有机质的主要来源［７］。 因此，研究凋落物分解及其对环境变化

的响应对了解森林生态系统碳循环具有重要的现实意义。 在不同类型森林生态系统中，针对控制凋落物分解

的影响因子以及凋落物分解对环境变化的响应已开展了大量的研究，发现并获得了一些重要的科学现象和规

律［８⁃９］，特别是在持续高氮沉降对凋落物分解的作用机理方面有了比较清楚的认识［１０⁃１１］。 然而，对环境变化

调控森林凋落物分解的了解仍有很大的不确定性，究其原因主要是：（１）不同类型凋落物（例如叶和细根凋落

物）的分解过程受自身化学性质的影响［１２］，导致同一种植物不同部位的凋落物对环境因子的变化存在不同的

响应行为［１３⁃１４］，但其潜在的生物学机制尚不清楚。 这极大地降低了以叶凋落物分解特征为基础建立的森林

物质能量循环模型的正确性和准确性。 （２）环境因子之间通常存在着复杂的相互作用模式，单因素控制实验

往往不能完全模拟多环境因子对陆地生态系统的共同作用［１５］。 尽管凋落物分解对单一气候或环境因子变化

的响应已有大量的研究，发现存在促进、抑制和无影响 ３ 种方式［１６⁃１７］，但对于多环境因子耦合如何影响凋落物

分解（协同、拮抗、或无交互作用）还缺乏深入、系统的研究［１８⁃１９］，这样就难以支撑陆地生态系统固碳速率和潜

５４４　 ２ 期 　 　 　 谭向平　 等：降水变化和氮沉降影响森林叶根凋落物分解研究进展 　
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力的准确评估［２０］。 （３）当前微生物生态学研究的关键挑战是量化微生物类群在自然界中的功能［２１⁃２２］ 以及其

对多环境因子的响应机制［２３］。 微生物群落可能会通过改变某个微生物物种或功能群的资源利用特征，导致

在凋落物分解过程中每个微生物所起的具体作用难以确定［２４］，加之环境因子对微生物群落的复杂影响［２３］，
因此阐明微生物群落结构和功能的变化仍然是解释森林凋落物分解如何响应环境变化的关键途径。

本文在系统梳理国内外叶根凋落物分解研究的基础上，聚焦于微生物群落功能研究的瓶颈，结合全球变

化的大背景，尝试从凋落物质量、微生物群落结构和功能的角度，深入探讨森林地上和地下凋落物（叶和细

根）分解对降水季节分配变化和高氮沉降响应的机理；侧重总结降水季节分配变化和高氮沉降如何通过影响

微生物群落来调控森林凋落物的分解过程。 最终，构建一个环境变化影响森林凋落物分解的概念图，并为以

后凋落物分解的研究提供新的视角。

１　 概述森林凋落物分解及其环境响应

所有陆地生态系统都是由地上和地下两部分组成，这些组成部分的相互作用直接影响群落和生态系统层

面的生态过程和属性，因此整合地上⁃地下生态的研究可以加强我们对生物多样性的功能及其对全球变化反

馈调节机制的理解［２５］。 然而，目前的研究通常基于叶凋落物的特征来预测陆地生态系统有机质的循环，这对

植物性状与碳、养分循环之间反馈的理解容易产生偏差［２６］，因为植物叶和根系凋落物之间的可分解性可能存

在显著差异［２７］。 在全球或区域尺度上，凋落物质量（Ｎ、Ｃ ∶Ｎ 比、木质素：Ｎ 比）和气候条件（温度、降水量、蒸
散量）被认为是控制凋落物分解的主要因素［２８⁃２９］。 基于叶凋落物分解实验，研究者利用凋落物氮含量、Ｃ ∶Ｎ
比、木质素：Ｎ 比和年平均气温构建了分解模型去预测全球森林凋落物的分解速率［２９］。 相比地上凋落物，细
根暴露于完全不同的分解环境，因此控制细根分解速率的因素随外界环境和植物类型的不同而发生变化［３０］。
整合分析（Ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ）表明细根 Ｃ ∶Ｎ 比和钙（Ｃａ）含量是影响全球森林生态系统根系分解速率的主控因

子［３０］，但最新的整合分析发现 Ｎ、磷（Ｐ）和木质素含量才是控制细根分解的主要因素［３１］。 也有研究观察到细

根分解速率与初始 Ｃ ∶Ｎ 比和 Ｃａ 含量均无关［３２⁃３３］，而取决于非结构性碳水化合物、总酚和单宁的含量［１２］。 由

此可见，控制植物地上和地下凋落物分解的初始理化性质可能存在差异，其潜在导致同一物种叶和根系凋落

物分解对环境因子变化的响应不一致。
近年来，全球环境变化影响相同植株地上和地下凋落物分解的研究仅有少量报道。 Ｇａｒｃíａ⁃Ｐａｌａｃｉｏｓ 等［３４］

的研究表明降雨量减少通过降低土壤微生物生物量以及改变其生理特征抑制了地中海麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｉｌｅｘ Ｌ．）
细根的分解，而对其叶凋落物分解没有影响。 氮添加会对马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）、荷木（Ｓｃｈｉｍａ ｓｕｐｅｒｂａ）、
糖枫（Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ）、栎树（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｅｌｌｉｐｓｏｉｄａｌｉｓ）吸收根（１—２ 级细根）的分解产生负面影响，而对叶凋落物

分解没有影响或促进其分解［１３⁃１４， ３５］。 另有研究发现氮添加均会抑制湿地松（Ｐｉｎｕｓ ｅｌｌｉｏｔｔｉｉ）叶和吸收根的分

解，但具有不同的抑制机理［３６］。 外源氮通过与酸不溶组分形成难分解物质来阻碍吸收根的分解，而叶凋落物

分解被抑制是因为胞外酶活性降低的缘故［３６］。 也有学者提出了不同的作用机理，认为氮添加对木质素、单宁

和蛋白质分解酶活性的抑制作用可能是影响细根分解的重要机制［１４， ３７⁃３９］。 外源磷添加可增加叶凋落物分解

而不影响根凋落物分解，但同时添加氮磷对叶根凋落物分解没有影响［１３］。 综上表明，森林地上和地下凋落物

分解对环境条件变化的响应机理并不一致，尤其是多环境因子对同一植株叶根凋落物分解的影响尚不清楚。
尽管比较森林叶和细根凋落物分解过程的研究逐渐增加，但这些研究的关注点大多聚焦在凋落物质量和

形态特征，对参与地上和地下凋落物分解的微生物群落与凋落物化学组成之间关系的认识仍然匮乏。 例如，
叶和细根凋落物分解过程中养分的释放模式不尽相同［４０］。 主要是因为我们对凋落物分解过程中不同微生物

功能群的动态及其与底物的相互作用还知之甚少［２４］，特别是胞外酶的生产和周转与微生物资源需求和底物

质量间的关系仍然不清楚［４１］。 虽然有研究测量了土壤动物对森林凋落物分解速率的贡献，并发现叶和细根

凋落物分解过程中土壤动物群落的演替存在明显的差别［４２⁃４３］，但对参与细根分解的微生物群落结构和功能

尚不清楚［４４⁃４６］。

６４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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２　 降水变化和氮沉降对叶根凋落物分解的影响

凋落物分解取决于多种生物和非生物因子在空间和时间尺度上的相互作用（图 １）。 环境变化通过改变

分解过程中的生物化学反应速率和微生物生理直接影响凋落物分解，同时也可以诱导植物的形态和生理变

化，特别是改变植物组织的化学成分，从而间接影响凋落物分解［５， ４７⁃４８］。 目前，对全球变化影响森林凋落物分

解的研究大多集中在单一环境因子改变对叶凋落物分解的直接影响，特别是模拟氮沉降增加效应的研究。 全

球范围内的研究结果表明外源氮输入对森林叶和细根凋落物分解的影响有着促进、延缓、无作用 ３ 种不同的

表现［１２， ４９⁃５２］。 由于已有大量综述和整合分析文章报道加氮处理对凋落物分解的直接影响［５， ４９， ５１， ５３⁃５６］，因此

本文不再赘述，而着重阐述降水变化及其与氮沉降的交互作用对凋落物分解的影响。
２．１　 降水变化和氮沉降对凋落物分解的间接影响

全球变化引起土壤水分和氮素的变化会直接或间接地影响植物生长、碳吸收及光合产物的分配，从而改

变叶和细根的产量以及化学组成，间接调控凋落物的分解［４７， ５７］。 一项长达 １３ 年的降水控制实验表明，年降

雨量减少 ２９％显著降低地中海常绿森林叶凋落物（Ｃ ∶Ｎ≈６１）总酚和缩合单宁的含量，但对细根凋落物质量

（Ｃ ∶Ｎ≈７８）没有影响［３４］。 叶根响应行为的不同致使影响各自凋落物分解的因子存在明显的差别，减少降雨

处理主要是通过改变凋落物质量影响叶凋落物分解，而细根凋落物分解主要受到土壤微生物群落变化的影

响［３４］。 同样在地中海灌木林的研究发现，考虑到凋落物初始质量的改变，减少降水处理对凋落物分解的抑制

率从 １８％增加到 ２６％［４８］。 对长白山阔叶红松林的研究表明，降水减少诱导黄柏（Ｐｈｅｌｌｏｄｅｎｄｒｏｎ ａｍｕｒｅｎｓｅ）和
紫椴（Ｔｉｌｉａ ａｍｕｒｅｎｓｉｓ）的细根直径减小，但其具有更强的吸收能力；水曲柳（Ｆｒａｘｉｎｕｓ ｍａｎｄｓｈｕｒｉｃａ）的细根变粗

但吸收能力减弱［５８］。 然而，细根形态的变化是否会影响细根凋落物分解对降水变化的响应尚不清楚。
整合分析显示氮添加引起森林叶凋落物中铝、硼、钙、镁、锰、磷、锌含量降低，提高了叶凋落物的氮含量并

降低 Ｃ ∶ Ｎ 比［５９⁃６０］，也有研究发现氮添加会提高叶凋落物非结构性碳水化合物含量，而增加细根凋落物木质

素的含量［３９， ６１］。 初始质量的改变对凋落物分解速率影响迥异，其可能促进叶凋落物初期的分解速率［６２］ 或抑

制叶根凋落物后期的分解速率［６０， ６３］。 仅有的研究发现氮沉降增加与降水减少交互作用对细根形态的影响取

决于树种，可能存在拮抗或协同作用，例如其交互作用对细根生物量的影响大于单一因素［５８］。 可见，降水格

局变化和氮沉降增加背景下，森林凋落物初始质量和数量的改变对其分解的影响可能因植物功能器官、种类、
生态系统的不同而不同。 同时，也表明仅采用元素化学计量比很难预测全球变化对凋落物分解速率的影

响［６４］，因为化学计量难以反映凋落物中杂聚物和酚类化合物含量及结构的改变［４７］。 例如，在季节性干旱的

热带森林生态系统中，年降水量低的地区树木具有较高的角质和木栓质［６５］。 地中海地区富含酚类化合物的

植物会通过增加木质素含量和 Ｃ ∶ Ｎ 比来应对极端干旱［５９］。 因此，探讨未来环境变化对植物凋落物分解的影

响应当考虑植物各器官凋落物化学组成和结构的改变。
２．２　 降水变化和氮沉降对凋落物分解的直接影响

在农田和草地生态系统，降水减少显著降低了凋落物的分解速率［６６］。 在森林生态系统中，降雨控制实验

发现降水减少对叶凋落物分解的影响存在无效应或减缓的情况［３４， ６７］。 例如，降水减少 ２０％—５０％显著降低

了亚热带常绿阔叶林和地中海橡树林叶凋落物分解速率，主要是因为土壤含水量急剧降低［６７⁃６９］ 和微生物及

土壤动物活性的减弱［７０］。 但也有研究表明降雨量的减少对叶凋落物的分解没有影响，而土壤微生物生物量

的减少和生理特征的改变抑制了细根的分解［３４］。 相对减少降雨，降水（≥１０ ｍｍ）频率与森林叶凋落物分解

速率呈正相关［７１］。 在热带森林的研究表明，模拟降水增加可能促进或抑制凋落物的分解，产生积极的影响是

因为降水增加可以促进凋落物可溶组分的淋失以及微生物活性；当水分过饱和时，会导致溶解氧含量降低进

而抑制微生物活性［７２⁃７４］。 这些研究表明，降水变化模式的不同（减少、增加、季节分配、降雨量大小和频次）也
是导致凋落物分解响应差异的因素之一［７５］。

迄今为止，关于降水格局变化和氮添加交互影响凋落物分解的野外实验主要建立在草原［７６⁃７７］ 和荒漠生

７４４　 ２ 期 　 　 　 谭向平　 等：降水变化和氮沉降影响森林叶根凋落物分解研究进展 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 降水变化和大气氮沉降影响森林凋落物分解的主要途径

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｒｅｃｔ ａｎｄ ｉｎｄｉｒｅｃｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｖａｒｉａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

环境变化主要通过直接效应和间接效应影响凋落物的分解；实线路径表示以往研究对该过程有一定的认识、虚线路径表示对该过程的认识

仍非常匮乏；本概念模型基于 Ｓｕｓｅｅｌａ ａｎｄ Ｔｈａｒａｙｉｌ ［４７］提出的全球变化影响凋落物分解示意图演变而来

态系统［７８］。 模拟降水增加和氮沉降的双因子实验表明，尽管处理增加了半湿润半干旱草原和荒漠地表的水

分和氮素，但其对叶凋落物分解的影响很小［７８⁃７９］。 在半干旱草原生态系统中，单独施氮和加氮水处理显著抑

制叶根凋落物的分解速率，但单独加水处理对叶根凋落物的分解几乎没有影响［７６］。 也有研究发现降雨量变

化和增加氮素供应可以促进高草草原叶凋落物的分解，但两者的交互作用随凋落物种类而改变［７７］。 在森林

生态系统中，增加桉树人工林灌溉水和氮肥的投入对凋落物早期分解（６０ ｄ）的影响较小，且不存在交互作

用［７９］。 近年来我国学者相继在温带森林和热带森林建立降雨格局变化（增加或减少）和氮沉降增加双因子

野外实验平台［８０⁃８２］。 但目前仅有一项研究关注凋落物分解，其结果表明减少降雨和氮添加处理抑制了阔叶

红松林叶凋落物的分解速率，但两者的交互作用很弱，然而对凋落物分解过程中氮的固定具有明显的交互作

用［８３］。 已有的研究结果表明两者对凋落物分解的作用呈现出拮抗、协同或无交互作用的特征，因此当前的研

究仍需深入阐明降水格局变化和氮沉降交互作用影响森林凋落物分解的特征，特别是要加强在热带、亚热带

森林生态系统的研究。
２．３　 降水变化和氮沉降影响凋落物分解的微生物机理

环境因子和凋落物质量对分解过程的影响大部分是通过土壤微生物的活动来实现的（图 １）。 当前已有

少量的研究发现，降水减少通过影响土壤微生物多样性［６９］，降低微生物生物量［３４］ 和胞外酶活性［８４］ 来抑制凋

落物的分解。 Ａｌｌｉｓｏｎ 和 Ｇｏｕｌｄｅｎ［８５］采用 ＤＥＭＥＮＴ 模型模拟干旱对草原凋落物分解的影响发现，尽管干旱可

以增加耐旱微生物的丰富度，但微生物之间的互作减少了胞外酶的分泌以及维持碳利用效率成本的增加，导
致凋落物的分解速率降低。 同时，还发现降水季节变化比单纯降水量减少的处理对草原土壤微生物群落的影

响更大［８５］。 然而，关于降水季节分配变化对森林凋落物分解的影响及其微生物学机理尚缺乏相应的实证

研究［８５⁃８６］。
大量的研究发现，氮沉降持续增加背景下参与凋落物分解的微生物群落结构和功能（例如胞外酶活性）

的改变是调控分解的核心机制［２４］，并形成了三种理论假说：（１）计量比假说：凋落物分解是通过底物的化学计

量比（例如：Ｃ ∶Ｎ 比等）和微生物对资源的需求来控制［８７］。 在高 Ｃ ∶Ｎ 比凋落物分解过程中，添加氮缓解了微

生物对氮的需求，从而促进凋落物中结构性糖的分解来满足能量的需求［６２］。 （２）微生物氮开采假说：微生物

８４４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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通过分泌木质素酶（氧化酶）分解木质素以获取被保护的氮［８８］。 当外界条件满足微生物对氮的需求时，微生

物可能会减少木质素酶的分泌，致使凋落物分解受到抑制。 （３）褐变效应：外源氮能够引起多酚和氨基化合

物之间的随机反应，合成难分解的芳香化合物来抑制微生物和胞外酶活性，导致凋落物的分解速率降低［８９］。
然而，这些假设不能完全解释外源氮添加对凋落物分解的抑制作用［９０⁃９１］。 例如，有证据表明氮添加可以通过

减少木质素分解酶的活性来抑制分解［９２］，可能是因为参与木质素分解真菌相对丰度的减少［１１］，微生物群落

组成的改变［９３］或功能基因表达的下调［９４］。 但也有研究发现氮添加降低凋落物的分解速率与木质素降解酶

活性和微生物群落的变化无关［９５⁃９６］。 我们前期的研究发现外源氮添加只有同时降低氧化酶和水解酶的活性

才能抑制凋落物的分解［４１］。
综上所述，环境变化影响凋落物分解的微生物学机理已有初步的了解，然而微生物群落与凋落物分解速

率之间的关系及其对环境变化的响应规律仍缺乏统一的认识。 在全球范围内分解者功能多样性的丧失会减

少凋落物 Ｃ、Ｎ 的损失［９７］；但有研究表明细菌群落结构决定凋落物分解速率，而真菌群落结构的变化对凋落

物分解速率没有影响［１８， ９８］；也有研究发现在短时间内（１ 年）微生物群落结构和功能（以凋落物分解率来衡

量）对全球变化的响应并不同步［９９］。 出现对立的观点和结论主要是因为缺乏对不同微生物种类或群体如何

控制凋落物分解以及不同类群间互作的了解［２４］。 因此，阐明参与凋落物分解的微生物群落结构和功能之间

的关系，特别是胞外酶的生产和周转与微生物资源需求和底物质量间的关系仍是当前研究的重点和发展方

向，同时也可以加深对全球变化引发的效应机制和长期作用后果的认识［１８］。 例如，通过控制初始微生物群落

结构的实验表明，初始微生物群落结构的差异以及不同类群对环境因子的抵抗力和恢复力，决定着凋落物分

解对温度和降水变化的响应程度［１８， ９９］。 另外，单一环境因子的研究还不能完全说明在其他环境变化条件下，
微生物群落变化影响凋落物分解的普遍规律，因为土壤中存在着多种重要的微生物并且它们自身及与土壤性

质之间存在错综复杂的关系［１８］。 例如，增雨和加氮对草原土壤微生物群落和功能的影响存在极为复杂的交

互作用［１００⁃１０１］，而在荒漠生态系统的研究发现两者不存在任何的交互作用［１０２］。

３　 新技术方法在凋落物分解机制研究的应用

森林凋落物分解的研究主要采用野外分解袋法、实验室模拟分解法（例如测定分解产生的 ＣＯ２）、同位素

示踪法（例如１４Ｃ）、现存量估算法（例如积累平衡模型）、生态模型（例如 ＤａｙＣｅｎｔ）模拟［１０３⁃１０５］。 想要准确量化

凋落物分解速率，所采用的方法不能排除凋落物分解过程中的任一要素即浸出、物理破碎和生物分解，然而现

有方法均具有不同的优缺点［５５， １０３⁃１０５］。 尽管野外分解袋法会排除物理破碎作用，但其仍然是应用最多、且被

推荐用来研究凋落物分解速率对环境变化响应的重要方法［１０３］。 凋落物分解的研究不仅是要精确测定凋落

物的分解速率及其影响因素，而且还要解析凋落物分解过程中元素的去向，比如 Ｃ 的分配［７，１０６］。 Ｃｏｔｒｕｆｏ 等［７］

研究发现在分解早期，凋落物中大多数非结构性化合物经过微生物的新陈代谢作用，以微生物残体等形式进

入土壤形成矿物复合态有机质（被称之为有机质⁃微生物途径）；然而在分解后期凋落物碎片通过物理迁移路

径进入土壤形成颗粒态有机质。 上述研究表明微生物群落既控制凋落物的分解进程，又是土壤有机质形成的

关键环节。 随着分子生物学和同位素示踪技术的发展，稳定同位素探针（ＳＩＰ）等方法为追踪凋落物分解过程

中元素的分配提供了新手段（例如 ＳＩＰ⁃ＰＬＦＡ、ＳＩＰ⁃ＤＮＡ），而且还有利于解析凋落物分解的微生物学和酶学

机制［１０３， １０７］。
从生态学的角度来说，对微生物群落结构认识的最终目的是为了理解其功能。 但由于缺乏合适的方法，

对凋落物分解过程中不同微生物的种群和功能的动态以及与底物质量相互间的作用还知之甚少［９８］，特别是

对全球变化的响应仍缺乏相应的研究［６２］。 目前我们对微生物功能群的认识仍然局限于磷脂脂肪酸（ＰＬＦＡ）
以及分子生物学技术，虽然这些技术能够鉴定出参与特定代谢途径的微生物功能基因数量和种类，但是不能

真实地反映微生物的代谢途径［１０８］。 这极大的阻碍了我们对微生物群落结构和功能的理解［１０９］。 相比 ＤＮＡ
和 ＲＮＡ，大多数蛋白质都具有固定的代谢功能，可用于了解生物群落中特定微生物的活性。 因此，对给定生
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境的微生物蛋白质的识别可以分析其系统起源及时间分布，为解析生物地球化学过程中微生物多样性提供新

的手段。
宏蛋白质组学用于描述土壤［１１０］、水下沉积物［１１１］、叶际［１１２］、人体肠道［１０９］ 中微生物的功能取得良好的成

果。 Ｓｃｈｎｅｉｄｅｒ 等［１０８］利用宏蛋白组学对森林凋落物层研究表明微生物丰富度和胞外酶活性直接决定微生物

群落的分解能力。 胞外酶被认为是外界营养条件调控下细胞代谢的产物，是微生物功能多样性的体现［１１３］。
通过宏蛋白组对它们的鉴定有助于我们建立特定物种或微生物的出现与土壤的生物地球化学关系，进而帮助

我们理解森林凋落物分解的动态变化以及环境变化影响其分解速率的机理［１１０］。 因此，未来的研究工作需要

通过多组学的研究将胞外酶与微生物功能群整合起来，加深我们对环境改变影响微生物群落结构和功能的了

解［１１４］，为进一步解释全球变化如何影响森林凋落物分解提供新的视角［１１０］。
另一方面，元素和化学组分的含量及比值是衡量凋落物质量最常用的化学指标，但这些指标并不能完全

揭示凋落物各化学组分的分解机制。 有研究者采用更精细的化学分析手段（例如，核磁共振光谱和傅里叶变

换红外光谱）来研究凋落物分解过程中主要化学组分的变化，发现叶凋落物分解过程中分子结构的变化与微

生物群落的演替密切相关［３９， １１５］。 因此，结合有机化学和分子生物学的手段可以进一步探明凋落物化学组分

变化与微生物群落动态之间的联系，并阐明地上和地下凋落物分解的关系，从而对森林地上和地下凋落物分

解对环境变化的响应及潜在的生物化学机理形成全面的认识，进而在物种水平上理解森林生态系统凋落物分

解规律及其对环境变化的响应方式。

４　 总结与展望

目前，在全球范围内降水控制实验主要集中在中纬度地区的草原、荒漠以及森林生态系统，针对低纬度地

区森林生态系统的研究相对较少，并且大多降水控制实验主要是探索增加或者减少降雨对生态系统的影响。
但关于降水季节分配变化的研究还十分有限，这极大地影响了预测凋落物分解对全球变化的响应［１１６⁃１１７］。 例

如，近年来我国东南部地区降水格局发生明显的变化：总降水量不变，但干季降水次数减少、雨季强降水事件

增加，预测未来该地区的气候可能呈现出明显的干季更干、湿季更湿的特征［１１８］。 特别是该区域还面临着严

重的大气氮沉降（３５ ｋｇ Ｎ ｈｍ－２ ａ－１），且呈继续增加的态势［１１９］。 相比温带和寒带地区，热带地区的植物通常

利用增加杂聚物和酚类化合物来抵御高温和高紫外线辐射的胁迫，使得它们面临极端干旱或降水格局变化时

更容易改变组织的化学组成［４７］。 然而，在凋落物化学组成如何响应未来环境变化以及其对分解的影响尚缺

乏清晰的认识。
氮沉降增加对生态系统的影响在很大程度上依赖于自然降水，例如降水季节分配变化会导致南亚热带森

林雨季和旱季期间水分和氮素供应状况的改变，进而影响氮素生态效应的发挥，可见两者的交互作用能够对

森林生态系统的各关键生态过程产生更为复杂的影响［２０］。 然而，当前的野外控制实验多局限于模拟单一环

境因子的作用，其结果并不能解析多因素对森林生态系统的影响。 因此，亟需探明降水季节分配变化和氮沉

降增加之间的交互作用对森林生态系统物质和能量循环的影响，为模拟和预测陆地生态系统对未来全球变化

的响应提供理论基础和数据支持。 考虑到控制地上和地下凋落物分解因素的差异［１２］，以及微生物群落对土

壤水分变化、外源氮添加的响应方式和机理存在差异［８６， １２０⁃１２２］，如何准确回答全球变化对森林凋落物分解的

影响及其微生物学机理显得尤为迫切。 综上分析，目前我们认为在以下三个方面的研究亟待加强：（１）凋落

物质量是如何通过微生物群落调控地上和地下凋落物的分解？ 过去研究凋落物质量对分解的影响仅关注氮

和大分子物质（半纤维素、纤维素、木质素等）的含量，以后的研究应注重通过测定各化学组分的基本结构来

探讨凋落物中大分子物质的分解动态，并结合微生物群落结构和功能特征，从而更为准确地解析分解过程中

凋落物质量变化与微生物群落之间的关系；（２）降水格局变化和氮沉降增加对森林凋落物质量的影响以及质

量改变对凋落物分解的影响程度，尤其是加强对细根凋落物质量和分解的研究；（３）降水格局变化和氮沉降

增加对参与凋落物分解的微生物功能群的影响及其对凋落物分解的贡献。
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