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摘摇 要摇 凋落物分解是生态系统物质循环和能量流动的重要环节,而土壤生物是凋落物分
解的主要完成者。 大量研究分析了土壤生物在凋落物分解中的作用,然而有关凋落物分解
对土壤生物影响的研究则相对较少,致使我们对凋落物分解和土壤生物的相互作用了解依
然不够深入。 本文综述了凋落物对土壤微生物和土壤动物的影响,并进一步探讨了其影响
机制。 凋落物对土壤微生物的影响与凋落物类型或组成、在土壤中的掩埋位置及其破碎化
程度紧密相关;大多数研究表明凋落物对土壤动物群落结构有明显影响;凋落物对土壤生
物的影响主要通过直接改变土壤生物的食源和生境。 今后需要加强跨区域长期定位实验
研究,注重整合研究凋落物分解和生态系统过程,深入研究凋落物分解与土壤生物的相互
作用机制。
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Abstract: Litter decomposition is a key process of nutrient cycle and energy flow in ecosystems,
while soil microorganism and soil fauna are the main executants of litter decomposition. There are
many studies addressed on the roles of soil organisms in litter decomposition, but the studies on
the effects of litter decomposition on soil organisms are relatively scarce, and the interactions be鄄
tween litter decomposition and soil organisms remain largely unclear. This paper briefly reviewed
the studies on the effects of litter decomposition on soil microorganism and soil fauna, and dis鄄
cussed the key underlying mechanisms. The effects of litter decomposition on soil microorganism
not only depend on litter properties (type or composition) and litter爷s fragmentation degree, but
also relate to the litter爷s buried location. Many studies indicated that litter decomposition had re鄄
markable effects on the community structure of soil fauna, and these effects were mainly from the
alternations of soil organisms爷 food source and habitat. It was proposed that the future research
should focus on the long鄄term experimental studies across regions, integrated research on litter
decomposition and ecosystem processes, and affecting mechanisms of litter decomposition on soil
organisms.
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摇 摇 凋落物分解包括水溶性化合物的淋溶、土壤动

物对凋落物的破碎、由微生物进行的物质转换以及

有机物和矿质化合物向土壤转化等过程(Loranger et
al. ,2002;H覿ttenschwiler et al. ,2005),是生态系统

物质循环和能量流动中的重要环节(Wardle et al. ,
2004;林波等,2004)。 参与凋落物分解过程中的土

壤生物可分为土壤微生物和土壤动物两大类群,微
生物包括细菌、真菌和放线菌,土壤动物包括原生动

物类群的鞭毛虫、纤毛虫、肉足虫,微型节肢动物

(如土壤螨类和弹尾目昆虫)以及线虫、线蚓和蚯蚓

等。 在陆地生态系统中,土壤生物区系是食物网中
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分解者的重要组成部分,也是养分矿化作用等重要

生态过程的主要调节者(Wardle,1995;Bardgett &
Wardle,2003)。 土壤生物在凋落物分解过程中起着

非常重要的作用,大型土壤动物通过凋落物破碎化、
土壤微环境改变、从而影响中小型土壤动物及微生

物;中小型土壤动物影响微生物类型、数量和活性,
通过分泌排泄物刺激微生物生长 ( Edwards &
Heath,1963),而微生物直接参与凋落物的分解;同
时,凋落物作为食物链的一个环节,为土壤微生物和

土壤动物提供物质和能量,并为它们提供栖息地,与
土壤生物亚系统相联系。 在陆地生态系统中,凋落

物释放的化感物质抑制、排挤和毒杀其他生物,为植

物营造更广阔的生存和发展空间。 有自毒作用的凋

落物则使自身种群受到抑制和调节。 因此,了解凋

落物分解对土壤生物的作用,是认识生态系统内物

质和能量交换过程的基础(张静等,2008)。
目前,大量关于凋落物分解的研究都集中于土

壤生物对植物凋落物分解的影响,而关于凋落物分

解对土壤生物影响方面的研究还比较少,限制了我

们对其模式和机理的理解 (H覿ttenschwiler et al. ,
2005)。 为此,本文综述了凋落物对土壤微生物、土
壤动物的影响,探讨了其影响机制,并对未来的研究

提出一些建议,为今后凋落物研究提供新思路。

1摇 凋落物分解过程中的养分释放

凋落物分解是一个重要的生态系统过程(Mc鄄
Mahon et al. ,2005)。 一方面凋落物的分解使植物

中的无机元素逐步归还土壤,保持了土壤肥力,保证

了生产力的稳定;另一方面凋落物也给土壤生物提

供了营养物质,是生态系统中腐屑食物链的重要物

质基础。
凋落物通过淋溶和分解,将各种元素释放出来,

归还土壤无机养分库中,并可以被植物根系吸收利

用,实现生态系统内部化学元素的交换,即生物地球

化学循环。 Chapin 等(2002)研究表明,大多数生态

系统中植物所吸收的土壤养分,90% 以上的氮和磷

以及 60%以上的矿质元素都来自于植被归还给土

壤的养分再循环。 凋落物分解会影响土壤理化性

质,而土壤理化性质和土壤生物息息相关。 Armoson
(1984)研究表明,凋落物分解的最终产物———腐殖

质是土壤腐殖质层的主要成分,影响土壤的理化性

质,在土壤的发育中发挥重要作用,与土壤亚系统相

联系。 作为凋落物的主要组成成分的碳水化合物和

木质素,能供给土壤生物发育和生长所需的能量,并
能供给结合到它们体内的碳素。 水溶性化合物(如
单糖)通过土壤微生物迅速地被利用,但其他碳水

化合物的长链分子的分解或破碎,因其分子大而进

行较慢。 Dinakaran 和 Krishnayya(2010)根据研究推

断,地上凋落物改变土壤中有机质含量。 而此前,
Leonard (2006)通过研究证明,土壤中有机质含量

和凋落物上的小型节肢动物数量呈正相关。

2摇 凋落物对土壤生物的影响

2郾 1摇 对土壤微生物的影响

凋落物的分解是一个相对较长的过程,在分解

过程中凋落物的化学构成发生变化,同时土壤理化

环境也发生变化,这些变化会引起分解者的数量及

其群落构成的改变(Andersson et al. ,2004)。 王纪

杰等(2008)通过培养实验发现,在毛竹凋落物分解

过程中,微生物利用碳源的功能多样性指数随着时

间的延长而呈下降态势,直到 30 周时呈现明显下降

态势。 其原因是由于不同微生物有着各自新陈代谢

特征和生理需求,土壤微生物多样性的下降,使土壤

微生物群落趋于简单化,群落功能也趋于单一化

(严海元等,2010)。
研究发现,凋落物分解对真菌 /细菌有明显的影

响。 在植物没有衰老腐烂前,已有微生物存在

(Tester,1988)。 植物在分解过程中,真菌和细菌的

生物量会有所升高 (Malosso et al. ,2004)。 真菌 /
细菌比例在分解过程中升高(Lundquist et al. ,1999;
Henriksen & Breland,2002;Malosso et al. ,2004),但
是也有一些研究发现,其比例不变甚至下降(Broder
& Wagner,1988)。 植物凋落物的分解主要依靠真

菌群落(Holland & Coleman,1987;Frey et al. ,1999;
Guggenberger et al. ,1999;Six et al. ,2002)。 Potthoff
等(2008)通过 28 d 的室内培养发现,玉米茎杆凋落

物分解过程中真菌碳 /细菌碳的比例从 3郾 6 上升到

5郾 0,真菌麦角固醇上升了 60% ,真菌在分解过程中

占优势地位。 McMahon (2005)等通过 PLFA 分析,
发现在13C 标记的黑麦草凋落物分解过程中,真菌

标记(18 颐 2棕6,9)在各处理组中都很高。 也有研究

表明,植物凋落物分解中细菌为主要的分解者(Six
et al. ,2002),如刘增文等(2008)研究发现,在落叶

松和油松林地分别客置灰楸(Catalpa fargesii)和锐

齿栎(Quercus aliena var. acuteserrata)枯落叶后,微
生物数量及其微生物碳和氮含量均有所增加,其中
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细菌的增幅最大,其次是放线菌,真菌的增幅稍少。
这可能和不同研究中用不同方法观察到不同类型的

真菌和细菌有关(McMahon et al. ,2005),也可能源

于凋落物本身的质地,特别是碳氮比,含氮量高的凋

落物适合细菌快速生长,而含碳高的凋落物主要由

木质素组成,适合真菌生长(严海元等,2010;赵溪

等,2010)。
植物凋落物类型或组成的变化会改变土壤微环

境,从而对土壤微生物造成影响(H覿ttenschwiler et
al. ,2005)。 Nicolardot 等(2007)将小麦秸秆和黑麦

残渣分别放在土壤中分解,发现细菌的空间异质性

在黑麦分解过程中比在小麦秸秆中大。 Trinder 等

(2009)采用凋落物袋方法(凋落物和相应的活植物

材料混合),发现羊胡子草(Eriophorum vaginatum)、
窄叶羊胡子草 ( E. angustifolium) 和苏格兰石楠

(Calluna vulgaris)的凋落物对真菌类型组成有显著

的影响,这可能和袋中活植物材料所携带的内生真

菌有关。 刘增文等(2008)研究发现,混合凋落物能

够促进土壤微生物生物量的提高,且凋落物不同的

混合方式对土壤微生物生物量促进作用不同。
Kubartov佗 等(2009)研究了法国南部温带森林凋落

物分解中的真菌多样性,发现在分解的初期(4 个月

前)阔叶树欧洲山毛榉(Fagus sylvatica)的凋落物比

针叶树挪威云杉(Picea abies)以及它们的混合样凋

落物拥有更多种类的真菌,而在分解的后期(24 个

月后)混合凋落物样品中的真菌丰富度显著高于单

一的山毛榉和云杉凋落物,并且混合凋落物的分解

速率也显著高于单一的山毛榉和云杉凋落物。 多样

的凋落物类型能够为微生物提供多样的生态位,因
而混合凋落物比单一凋落物有更多适应性的微生物

存在,从而有着更高的分解速率(严海元等,2010)。
凋落物所在土壤中的位置也会对土壤微生物产

生影响。 McMahon 等(2005)通过 PLFA 分析发现,
在13C 标记的黑麦草凋落物分解过程中,土壤不同

层微生物空间异质性差异显著,埋在土壤里的凋落

物比置于土壤表层的凋落物中含有更多的标记13C。
与此结果一致,较早的研究也发现,在土壤表层的植

物凋落物分解比埋在土壤里的凋落物分解速度慢

(Holland & Coleman,1987)。 Bastian 等 (2009) 发

现,细菌和真菌群落随着凋落物所处的位置发生显

著变化:成熟小麦秸秆分解刺激微生物群落的遗传

结构发生变化,这种变化会随凋落物在土壤中所处

的位置(土壤表层、距离土壤表层 6 mm 以下)发生

变化,并且真菌群落比细菌群落空间异质性更大,其
原因可能是在不同空间上微生物群落的营养和功能

生态位不同。
凋落物破碎化程度也会对土壤微生物产生影

响。 Witkamp (1963)对白栎、舒氏栎、美国水青、红
桑和糖槭凋落物上的微生物计数 1 年以上,发现微

生物数量与凋落物的粉碎程度呈正相关。 Tarafdar
等(2001)研究发现,在小麦秸秆分解过程中,其长

度影响微生物活性和生物量。 小麦秸秆越短,其影

响越大。 一个较快的分解系统中,小麦秸秆的长度

不能超过 1 cm。 研究者通常在凋落物分解实验中,
根据实验需要,把凋落物剪短,以提高微生物活性和

生物量,利于其分解(H覿ttenschwiler et al. ,2005;Mc鄄
Mahon et al. ,2005; Potthoff et al. ,2008; Bastian et
al. ,2009)。

一些学者比较系统地研究了分解过程中微生物

群落结构和功能多样性及其演替过程(McMahon et
al. ,2005)。 13C 标记的 PLFA 分析法使我们更加全

面了解微生物群落结构及各微生物群落的功能。
如,McMahon 等(2005)通过 PLFA 分析法发现,黑麦

草凋落物中的13C 在其分解过程中衍生到微生物脂

质中。 分解过程有多种微生物参与,众多的微生物

在分解过程中必然产生竞争,从而导致演替现象的

发生。 有研究表明,在玉米残渣分解过程中,微生物

会出现不同的群落演替,细菌和真菌的群落结构在

早期和晚期有显著不同(Bastian et al. ,2009)。
2郾 2摇 对土壤动物的影响

土壤动物是指栖息在包括大型植物残体在内的

土壤环境中,并且在那里进行活动的各类动物(Six
et al. ,2002),它们是土壤生态系统中的重要组成部

分。 尽管凋落物分解主要是微生物活动的结果,但
土壤动物对凋落物的制约以及对微生物的影响也十

分重要(Coleman & Crossley,1996)。 大型土壤动物

可直接碎裂和取食凋落物,从而使土壤中和凋落物

上的微生物群落结构发生变化,特别是真菌和细菌

的变化。 而微生物直接参与凋落物的分解,并且其

群落结构变化还会引起以土壤微生物为食的小型和

微型土壤动物发生变化(Armoson,1984)。 土壤动

物群落结构随凋落物分解过程中凋落物质量、化学

成分以及微生物组成的改变而发生变化。 因此,凋
落物分解过程中,土壤动物组成的有序变化能够反

映出凋落物结构、化学和生物特性,一些土壤动物种

的出现或消失以及取食方式的改变,也会对食物网
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结构产生一定的影响 (林英华等,2006)。
迄今为止,大量的研究关注于土壤动物对凋落

物分解的影响(H覿ttenschwiler et al. ,2005),而关于

凋落物分解对土壤动物影响方面的研究很少。 一些

研究表明,土壤动物群落结构在凋落物分解过程中

发生变化。 Hasegawa 和 Hiroshi(1995)研究发现,在
分解的早期阶段,真菌处于生物量增值期,弹尾目等

食菌性类群取食真菌为该阶段土壤动物的主要取食

特征;在分解的后期,真菌生物量大幅度减少,土壤

动物取食植物碎屑成为主要取食特征。 徐国良等

(2005)利用凋落物网袋法,在 18 个月的时间内调

查分析了凋落物分解过程中的土壤动物密度,发现

各凋落物袋分解中土壤动物密度均体现了前期较

低、增长缓慢,后期较高、变化迅速的特点。 林英华

等(2005) 发现,在百望山枸树 (Broussonetia papy鄄
rifer)落叶分解过程中,大型土壤动物和中小型土壤

动物的数量和类群变化相似,并均在 7 月达到最高,
9 月则开始下降,其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。 此后,林
英华等(2006)采用凋落袋法发现土壤动物多样性

随辽东栎 (Quercus liaotungensis) 或辽东栎和油松

(Pinus tabulaeformis)混交林叶片凋落物分解而明显

增加,土壤动物群落异质性较高,土壤动物优势类群

与凋落物分解残存量没有明显的相关性。 值得一提

的是,他们的研究也表明,土壤动物多样性在单一辽

东栎叶片分解过程和辽东栎、油松混交林叶片分解

过程之间没有明显的差异。 王邵军等(2010)对北

亚热带常绿阔叶林米槠(Castanopsis carlesii)凋落叶

分解的研究发现,凋落物分解过程中土壤动物类群

数在分解前期较多,中、小型土壤动物个体数量在分

解中期剧增。 罗媛媛等(2010)研究了不同常绿阔

叶林群落优势种木荷(Schima superba)凋落叶的分

解速率及土壤节肢动物群落的结构和动态,发现不

同分解阶段中土壤节肢动物的多样性均有一定的变

化。 凋落物分解过程中,土壤动物不同类群对凋落

物残存量变化的不同反应可能与各自的取食习性相

关。 也有研究表明,在凋落物分解过程中土壤动物

群落结构无显著变化,如张雪萍等(2000)发现,凋
落物分解过程中,凋落物分解量与土壤动物个体数

之间的没有明显相关性,有关土壤动物多样性分析

表明,土壤动物的多样性与样品分解过程无明显

关系。
也有一些研究表明,凋落物类型或组成会对土

壤动物产生影响。 Crossley 和 Hoglund(1962)发现,
山茱萸(Cornus officinalis)叶子的分解袋内比火炬松

(Pinus taeda)和白栎(Quercus fabri)树叶具有更多

的微节肢动物。 Sadayoshi 等(2000)通过比较灌木、
木薯、橡胶和草莓凋落物分解过程中土壤中型动物

和蚯蚓数量,发现中型土壤动物在灌木凋落物分解

过程中数量最多,而蚯蚓数量在草莓凋落物中数量

最多。 Simoneta(2004)研究发现,凋落物组成多样

性越高,土壤无脊椎动物群落空间异质性越高。
Chen 等(2007)研究发现,与土著种芦苇(Phragmites
australis)相比,入侵物种互花米草(Spartina alterni鄄
flora)凋落物分解过程中能够产生更多的食细菌线

虫。 但是,官昭瑛等(2010)研究发现,本地植物红

锥(Castanopsis hystrix)和薏米(Semen coicis)以及外

地植物托里桉(Eucalyptus torelliana)和马缨丹(Lan鄄
tana camara)凋落物上,土壤动物多样性及其摄食

功能群组成没有显著的差异。 这在很大程度上与凋

落物自身的理化特性有关,也可能是土壤动物对研

究所选用的本地和外来树叶没有特别的取食偏好,
从而造成定殖的随机性,也可能是底栖动物仅仅利

用凋落物作为生活场所而并不是作为取食的对象。
2郾 3摇 凋落物对土壤生物的影响机制

植物凋落物分解会影响土壤生物群落的食物源

和生境,从而对土壤生物群落造成影响。 并且一种

土壤生物的变化,会影响或导致其他生物的相应变

化。 整个分解过程包括许多细菌、真菌、无脊椎动物

参与的两种不同的食物链,即碎屑食物链和腐食食

物链。 当植物的地上部分存活时,淋溶作用伴随着

微生物的分解作用(陶世如,2009)。 土壤微生物比

较快地迁移到凋落物表面,数量迅速增加,随着线

虫、中小型节肢动物和原生动物的迁移,它们的捕食

作用使得细菌和真菌的数量减少。 伴随着淋溶的过

程,土壤动物通过将凋落物破碎化,把大块的有机物

碎解成小块,这些小块有机物既为土壤动物提供食

物来源,又为微生物生长繁殖提供了能量和养分

(Hendrix et al. ,1986;徐国良等,2005;李云乐等,
2006;陶世如,2009)。 李云乐等(2006)研究发现,
麦秸最初被分解的是蛋白质、水溶性物和半纤维素

等易分解成分,直接以其为食的细菌、真菌和原生动

物数量较多。 并且温度和水分适宜,蚯蚓的数量也

逐渐增多。 在有机物分解前期秸秆分解的相对速率

较大。
土壤动物与土壤微生物的相互作用关系错综复
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杂,既有协同作用,又有制约作用(Anderson & Ine鄄
son,1984;Swift & Boddy,1984)。 一方面,土壤动物

可强烈影响微生物群落,土壤无脊椎动物低水平的

选择性牧食作用调控土壤微生物的种群、数量和散

布(Parkinson et al. ,1979;Newell,1984),其分泌排

泄物刺激微生物生长(Kautz & Topp,1998)。 有研

究表明,土壤动物通过取食细菌和真菌及将微生物

繁殖体向新的位点运输直接调节微生物的活动。 土

壤动物消耗微生物生物量后,排泄出无机氮,然后这

些无机氮素又进一步供给微生物或被植物所吸收利

用(陈国康和曹志平,2005;张静等,2008)。 食腐动

物的粪便和碎裂凋落物增加了表面积,增大微生物

种群定居的空间(Deniel & Anderson,1992);另一方

面,微生物降解和脱除凋落物的化感物质,可改善土

壤动物的食物质量(Swift & Boddy,1984),微生物生

物量的快速周转可为土壤动物提供重要的食物资源

(Zimmer & Topp,1998)。

3摇 展摇 望

综上所述,可以总结出:(1)凋落物分解对真菌

和细菌的影响不同,凋落物类型或组成、在土壤中所

处的位置及破碎化程度会对土壤微生物产生影响;
(2)在凋落物分解过程中,土壤动物群落结构发生

变化,凋落物类型或组成会对土壤动物产生影响;
(3)植物凋落物分解会影响土壤生物群落的食物和

生境,从而对土壤生物群落造成影响。
基于目前的研究现状,认为凋落物分解对土壤

生物的影响研究,在以下几方面亟待加强:(1)跨区

域长期定位研究。 植物凋落物分解是一个缓慢的过

程,需要较长的时间,才能反映出动态分解过程。 而

目前的很多研究都是在短期内观测,无法确定是否

反映参与凋落物分解过程的主要土壤生物群落。 并

需在全球范围建立生态系统定位研究站网络,通过

相对统一研究方法,获得一批可比性强的数据进行

综合。 (2)注重整合性研究。 植物凋落物分解与生

态系统过程之间有着密切的联系,很难完全割裂开

来单独评价植物凋落物分解对土壤生物的影响。 因

此,以后的研究应注重整合性研究植物凋落物分解

和生态系统过程。 (3)凋落物分解在生态系统信息

传递中的作用有待深入系统的研究。 凋落物所携带

的次生化学物质的释放可以对栖居于土壤和凋落物

的动物、微生物产生影响。 由于关于生态系统中信

息传递的研究还很不充分,人们对凋落物在生态系

统信息传递中的作用也了解不多,有待于未来深入

系统的研究。 (4)机理性研究有待深入。 如建立包

含多个分解因子的数量模型,目前的研究主要以单

一因素建立分解速率方程。 (5)新方法和新技术的

应用。 随着现代生态学的发展,遥感技术、近红外光

谱技术(NIRS)、稳定同位素技术和现代分子生物学

技术的不断应用,为更加深入地探讨植物凋落物分

解对土壤生物影响机制提供了便利和新的视野。

致摇 谢摇 感谢南京大学牛克昌老师对文章的修改。
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