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湿地枯落物分解及其对全球变化的响应

孙志高 1, 2 , 刘景双 1, 3

(1.中国科学院 东北地理与农业生态研究所 , 长春　130012; 2. 中国科学院 烟台海岸带可持续发展研究所 , 烟台　 264003)

摘要 :综述了当前湿地枯落物分解及其对全球变化响应的研究动态。湿地枯落物分解研究已随研究方法的改进而不断深化 ;当

前湿地枯落物分解过程研究主要集中在有机质组分和元素含量变化特征的探讨上 ;湿地枯落物分解同时受生物因素 (即枯落

物性质以及参与分解的异养微生物和土壤动物的种类、数量和活性等 )和非生物因素 (即枯落物分解过程的外部环境条件 ,包

括气候条件、水分条件、酸碱度与盐分条件以及湿地沉积的行为与特征等 )的制约 ;模型已成为湿地枯落物分解研究的重要手

段 ,对其研究也在不断深化。还讨论了湿地枯落物分解对于全球变化的响应 ,指出全球变暖、大气 CO2浓度上升、干湿沉降及其

化学组成改变可能对枯落物分解产生的直接、间接和综合影响。最后 ,指出了当前该领域研究尚存在的问题以及今后亟需加强

的几个研究方面。
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Abstract: Material cycle and energy flow is one of the important contents of ecosystem research. L itter decomposition is the

important link of nutrition cyclic p rocess, and connects the synthesis ( photosynthesis ) and decomposition ( the

decomposition of organic matter and the release of nutrient elements) of biological organism. W etlands are the most active

interfaces for energy and material movement on the earth since they are the ecotones between waters and lands. The

decomposition rates of litters in wetland ecosystem, to a great extent, affect the accumulation rates of litters and the return

of nitrogen (N) , phosphor ( P) and other elements to soil pool. This p rocess even affects the germ ination, growth, species

abundance and aboveground biomass of wetland p lant, and further influences the construction of p lant community and the

competition among populations in habitat. In this paper, we aim to p rovide a critical review on the recent development in

study of wetland litter decomposition.

The study of wetland litter decomposition is constantly deepened along with the imp rovement of study methods. Models

have been become important study means, so the researches about them are also constantly deepened. The current studies
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mainly focus on two aspects, that is, the change characteristics of organic matter components and element contents. L itter

decomposition is mainly controlled by both biotic factors ( such as the physical and chem ical p roperties of litter and the

species, abundance and activity of heterotrophic m icrobe and soil fauna ) and abiotic factors ( such as climate, soil

moisture, acidity, alkalinity, salinity and wetland sediment etc) . W ith respect to the biotic factors, the chem ical p roperties

of litter (mainly include the contents of nitrogen, phosphor, lignin and cellulose, the ratios of C /N, lignin /N and C /P)

are the control factors of decomposition. Among them, the ratios of C /N and lignin /N are the best p redication indexes of

decomposition rates as they reflect the ratio of carbohydrate and lignin to p rotein in litter. However, the p redication indexes

of decomposition in different stages are different as the changes of litter substrate quality. The activities of m icrobe and soil

fauna are more important to the decomposition of recalcitrant component in litter at later stage. W ith respect to the abiotic

factors, temperature rising can increase the decomposition rates, and p recip itation affects the activity of decomposer and the

leaching of chem ical substances in litter. W ater condition affects the ventilative status of litters, and wetland nutrient status

affects litter substrate quality, hence indirectly influences decomposition rates. Temperature, p recip itation and other abiotic

factors also indirectly influence decomposition through their effects on biotic factors.

Understanding the responses of litter decomposition to global warm ing, CO2 doubling, the changes of dry or wet

deposition and its chem ical components are of crucial importance in understanding soil organic matter formation and carbon

sequestration in wetland ecosystem. In this paper, we also discussed the likely changes of wetland litter decomposition due

to global change. Global warm ing m ight lead to the moving of wetland zones and the changes of the factors that control litter

decomposition, thus affects the function of nutrient cycling of wetland ecosystem. The effects of global warm ing on wetland

litter decomposition rate can be divided into direct effects and indirect ones. W ith respect to the direct effects, the effects of

abiotic factors on litter decomposition are not consistent. On one hand, temperature rising strengthens soil N m ineralization

and p romotes the availability of soil nutrients, which is in favor of litter decomposition. On the other hand, it causes the

increase of soil evaporation and the decrease of soil hum idity, which is unfavorable of litter decomposition. Temperature

rising also can enhance the activities of m icrobes and p romote decomposition rate. In addition, global warm ing m ight

indirectly affect decomposition by changing wetland distributed zones, wetland community composition and structure, litter

substrate quality, soil nutrient availability, and thaw dep th in high latitude wetland ecosystem. The CO2 doubling usually

does not have direct effect on litter decomposition of wetland ecosystem. However, it can influence litter decomposition

indirectly by changing litter substrate quality, soil moisture regimes, and the potential shift of decomposer community of

wetland ecosystem s. In current academ ia, there are two different op inions about the effects of CO2 doubling on litter

substrate quality and decomposition rate. One op inion indicated that it could decrease litter substrate quality and

decomposition rate. The other one indicated that it could increase decomposition rate, but had no effect on litter substrate

quality. The degree that global p recip itation change will influence litter decomposition depends on the potential magnitude of

this change as well as the current moisture condition. If the current moisture condition in a wetland ecosystem is op timal for

litter decomposition, then the significant change in p recip itation may result in a decrease in litter decomposition. However,

if water is a lim ited factor, then the increased p recip itation will enhance litter decomposition. In addition, the changes of

chem ical composition of dry or wet deposition (p recip itation) can directly or indirectly affect decomposition mainly through

influencing litter chem ical composition and altering the ratios of C /N and C /P of decomposition environment.

In order to obtain enough information to understand the responses of wetland litter decomposition to global change,

thorough and comp rehensive studies on decomposition are needed through long term ground network monitoring and

observation, simulating climatic change experiments in situ, cross2site decomposition experiments, and app lication of

recip rocal transp lant technique across different climate zones, etc.
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　　物质循环与能量流动是生态系统研究的重要内容之一 ,而枯落物分解则是生态系统物质循环过程的重要

环节 ,它连接着生物有机体的合成 (光合作用 )和分解 (有机物的分解和营养元素的释放 ) [ 1 ]。湿地是地球上

具有多功能的独特生态系统 ,它介于水陆之间由水陆相互作用而形成的特殊自然综合体。湿地生态系统中枯

落物分解速率的高低在很大程度上影响着枯落物的地表积累速度以及氮、磷等营养元素和其它物质向土壤库

的归还 ,并进而通过影响湿地植物的萌发、生长、物种丰度和地上生物量等来影响湿地植物群落的构建和种群

间在生境中的竞争 [ 1, 2 ]。由于枯落物分解在湿地元素生物地球化学循环中发挥着重要作用 ,所以在全球变化

的今天 ,关于湿地枯落物分解过程中土壤微生物活动释放的 CO2对于温室效应的贡献以及枯落物分解对大气

CO2浓度升高、气候变暖和干湿沉降的响应等科学问题已引起人们的关注
[ 1 ]。而对这些问题的探讨对于深入

揭示湿地生态系统元素生物地球化学循环的过程与机理以及其对于全球变化的响应将有着非常重要的理论

与现实意义。本文对当前湿地枯落物分解及其对全球变化响应的研究动态进行了综述 ,并在分析当前研究存

在问题的基础上展望了其研究前景。

1　湿地枯落物分解及其对全球变化响应的研究方法

湿地枯落物分解的研究方法可分为野外试验和室内模拟试验两种 ,前者主要是在湿地环境条件下 ,通过

估测样方法、尼龙袋法和砂滤管法等常规方法进行分解试验 [ 3 ]。由于湿地环境条件的特殊性和复杂性 ,使得

枯落物难以收集 ,因而也就无法直接测定其损失量 ,所以估测样方法在湿地中不宜采用 ,后两种方法则是研究

其分解的有效方法 ,但以尼龙袋法最为常用。室内模拟试验主要是在实验室内通过控制一定的环境条件来进

行分解试验。由于模拟试验的环境条件不同于实际环境条件 ,所以试验结果与实际差别较大 ,它仅能回答特

定环境条件下枯落物的分解状况 ,因而常用于枯落物分解对全球变化响应的模拟。目前 ,湿地枯落物分解对

全球变化响应的研究方法常因研究内容、目的及时空尺度的不同而各异。

1. 1　枯落物分解对大气 CO2浓度升高的响应

研究大多是采用开放或密闭同化箱内暴露于高 CO2浓度生长条件下植物的枯落物来开展相应的室内或

野外试验。由于开顶或密闭同化箱法对于箱内的一些环境因子 (如风速、光照及土壤环境等 )较难控制 ,所以

该环境条件下产生的枯落物与自然 CO2浓度升高条件下所产生的枯落物差别较大
[ 4 ]。基于此 ,当前该领域的

研究大多是采用自由 CO2气体施肥技术 ( FACE)条件下植物的枯落物来开展研究。因 FACE试验过程中的一

些环境条件如温度、湿度、风速、光照等更接近于实际情况且植物的生长空间不受明显限制 ,所以该试验也可

为开展自然条件下高 CO2浓度对湿地枯落物基质质量的长期影响研究提供了可能
[ 4, 5 ]。

1. 2　枯落物对气候变暖的响应

研究采用的技术主要有实验室培养法和原地增温法 ,其中原地增温法又包括埋缆加热法、开顶或密闭同

化箱空气增温法和红外线加热法等 [ 5, 6 ]。需要说明的是 ,原地增温试验通常只能在小范围短时间内进行 ,其

外推到大时空尺度上的有效性还有待于进一步研究 [ 1 ]。此外 ,枯落物对气候变暖的响应研究又可据时空尺

度的不同分为历史法和时空互代法。历史法以史为鉴 ,它主要是从地球古气候的变化对枯落物分解的影响来

推测现代全球变暖对枯落物分解的影响 [ 1 ]。由于受人类大范围强干预的现代自然环境与地球古环境大不相

同 ,所以在作相应类推时应慎重。时空互代法主要是利用热量在空间上 (经纬度和海拔高度 )客观存在的梯

度变化来代替时间上的变化 ,从而达到模拟枯落物分解对气候变化响应的研究目的。该法虽然给出的不是真

正时间序列的图景 ,但却可以提供极有价值的直接信息 ,因而仍是十分有效的预测研究 [ 1, 5 ]。

1. 3　枯落物对干湿沉降及其化学组成变化的响应

研究方法主要有实验室培养法、模拟控制法和时空互代法 [ 5, 6 ]。前两种方法是通过控制不同的湿度 (或

降水量 )及水化学条件、干沉降量及化学组成来研究其对于湿地枯落物分解的影响。尽管枯落物在这种环境

条件下的分解不同于自然条件 ,但对于揭示枯落物分解对这些控制变量的响应却非常有效 ;时空互代法是利

用干湿沉降在空间上客观存在的梯度变化来开展枯落物分解对其的响应研究。
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2　湿地枯落物分解研究动态

2. 1　湿地枯落物分解过程

　　湿地枯落物的分解过程非常复杂 ,通常由 3个子过程组成 ,即可溶成分的淋溶过程、难溶成分 (如纤维素

和木质素 )的微生物降解过程以及生物作用 (主要指动物生命活动 )与非生物作用 (如风化、结冰、解冻和干湿

作用等 )的碎化过程 ,分解过程可表示为三者的乘积 [ 7 ]
,而微生物和土壤动物在分解过程中起决定作用。已

有研究表明 ,淋溶过程主要表现为可溶有机组分 (如糖类、有机酸、蛋白质、苯酚等 )和无机成分 ( K, Ca, Mg,

Mn等 )的快速损失 ,该阶段一般经历几天到几周 ,常发生碳、氮和磷的大量损失 [ 8 ]。降解和碎化过程主要表

现为微生物大量分解枯落物中的不稳定有机物质和难溶化合物 ,且这些过程均随枯落物物理和生物破碎化程

度的提高而加强 [ 9 ]。由于枯落物是由大量难溶化合物组成 ,所以这两个阶段持续的时间要比淋溶过程长的

多 ,最终结果是导致 C随时间的推移而逐渐减少 ,而一些养分如 N、P等的释放一般会经历累积、固定和释放

几个阶段。N、P等养分的累积与固定除了与枯落物中非氮物质的损失有关外 ,更重要的是微生物的固持作用

和分解有机物的交换吸附作用使 N从其它方面 (如小动物、土壤和水体等 )得到补充 [ 10 ]。

由于湿地是由水陆相互作用而形成的特殊自然综合体 ,所以其枯落物分解既不同于陆地生态系统也不同

于水生生态系统 ,而更多的是受水陆环境交互作用 (如干湿交替、积水条件、沉积行为与特征等 )的影响 ,它对

于湿地形成与演化的意义重大。如湿地积水形成的厌氧环境常会使枯落物分解缓慢 ,并可在气候、水文和酸

碱等条件的交互作用下促进泥炭的发育。同时 ,枯落物基质质量和环境条件的差异使其分解过程表现出阶段

性和连续性特征。M ichael
[ 11 ]根据枯落物分解过程中有机成分的生物可利用性 ,将其划分为 3个阶段 : (1)分

解初期 ,表现为枯落物中可溶成分的大量淋失以及水溶化合物和非木质素碳水化合物的优先分解 ,而木质素

几乎不分解 ,其含量和木质素 / (木质素 +纤维素 )因纤维素的优先分解而相对增大 ,该阶段物质损失较大 ,分

解速率受营养水平和 C可利用性制约 ; (2)第二阶段 ,表现为已木质化的未分解碳水化合物与原有木质素一

起降解 ,枯落物化学成分趋于稳定 ,木质素 / (木质素 +纤维素 )开始下降 ,物质损失趋于缓慢 ,分解速率受木

质素制约 ; (3)分解末期 ,枯落物的木质素含量趋于稳定 ,分解变得极为缓慢 ,残余物质逐渐腐殖化。

目前 ,关于湿地枯落物分解过程研究主要集中在两方面 : (1)有机质组分变化特征 , Berg
[ 12 ]对红三叶草根

系分解的研究发现 ,分解初期物质损失较大 , 30d后达 71% ,此时基质中的水溶物很快被分解 ,其中葡萄糖的

降解与物质损失呈线性关系 ,其余多糖的降解则相对较慢。陈淑云等 [ 13 ]对东北山地贫营养沼泽的研究发现 ,

泥炭有机质组成中 ,沥青含量一般随分解度增加而增多 ,水可溶物和半纤维素的变幅介于 0～3415%之间 ,且

含量随分解度的增加而减少。 (2)元素含量变化特征 , Stephen
[ 14 ]等对红树林 R h izophora m angle L.叶子分解

的研究发现 , 21d后淋溶液中的 TOC和 TP浓度分别在 2d和 21d后达到最大值 ,此时叶中 C∶N由 105上升到

115, N∶P由 74上升到 95,说明 N、P的淋溶损失较大。1a后 ,残留物的 C含量显著下降 , N、P含量加倍 , C∶N

由 90下降到 34, N∶P由最大值 222降为 144。Dala
[ 15 ]对北方湿地植物分解的研究则发现 , 112d后 , N、P损失

率分别为 22. 9%～90. 0%和 46. 3%～92. 7% ,之后趋于稳定。R ibeiro[ 16 ]也指出 , N、P释放主要发生在早期

分解阶段 (133d) ,而在后期阶段的变化较小。元素初始含量对其释放速率也有重要影响 ,初始含量高的元素

从最初就开始释放。当微生物固持作用使碳与其它元素的比值升高至某一阈值时 ,元素也会释放。木质素对

元素净释放还存在抑制作用 ,但这种抑制作用在分解初期影响不大 [ 17 ]。

2. 2　湿地枯落物分解的影响因素

湿地枯落物分解同时要受生物因素和非生物因素的制约 ,前者是指作用于分解过程的外部环境条件 ,后

者则是指枯落物理化性质以及参与分解的异养微生物和土壤动物的影响。

2. 2. 1　非生物因素

(1)湿地气候条件

气候是影响枯落物分解的重要因素 ,其年际变化对分解速率有着重要影响 [ 18 ]。在众多气候因素中 ,以气

温和降水对分解过程的影响较为深刻 [ 1, 19 ]。一般而言 ,分解速率随气温的升高而增加。V itousek等 [ 19 ]在热带
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岛屿 Mauna Loa的研究表明 ,随海拔升高 ,枯落物分解速率呈指数递减。王其兵等 [ 20 ]的研究也发现 ,在气温

升高 2. 7℃,降水保持不变的条件下 ,枯落物分解速率将升高 ;在温度升高 2. 2℃或更高 ,降水降低 20%或更

高的条件下 ,枯落物分解速率将降低。降水主要是通过影响淋溶过程和分解者活性而作用于分解过程。一般

而言 ,降水对枯落物分解存在正效应 ,降水越多 ,枯落物分解就越迅速 [ 21 ]。Raija等 [ 18 ]的研究也发现 ,枯落物

损失与湿沉降量呈正相关。但也有的研究表明 ,丰沛降水形成的厌气条件反而会使一些温带生态系统的枯落

物分解变慢 [ 19 ]。总之 ,枯落物分解状况主要取决于气温和降水 (湿度 )的对比关系 (湿热比 ) [ 22 ] ,当温度相对

于湿度很高时 ,分解迅速 ;反之 ,分解缓慢。实际蒸散 (AET)是表征气候对枯落物分解影响的综合指标 ,它因

综合了温湿效应 ,所以与年均分解速率存在较好的正相关 ,可用于分解速率预测 [ 23 ]。此外 ,其它气候条件也

对分解过程产生重要影响。Maryann等 [ 24 ]对 L ythrum sa licaria L. 和 Typha la tifolia L.分解的研究发现 ,冬季大

雪和大风的环境条件可导致其组织结构的变化和物质的大量损失。

(2)湿地水分条件

水分条件也是影响枯落物分解的重要因素 ,它是通过影响通气状况而间接影响有机物质的转化方向和速

度 [ 7 ]。目前 ,关于其对分解的影响尚存在不确定性。Edward等 [ 25 ]的研究表明 ,根部在淹水最长的条件下分

解最慢 ,且分解速率随水深的增加而变慢。L in等 [ 26 ]的研究则发现 ,淹水条件下 DO的消耗和有机物质的分

解均加快。Dala等 [ 15 ]的研究却发现 ,根部分解的干重损失在淹水和不淹水条件下差别不大 ,且淹水深度对分

解速率也影响不大。干湿交替对分解过程也有重要影响。James等 [ 27 ]的研究发现 ,自然干湿交替能够提高

Polygonum pensy lvan icum枯落物的分解作用。Raija等 [ 18 ]的研究则表明 ,未排干条件下枯落物的重量损失要

比排干条件下快。Timo等 [ 28 ]的研究还发现 ,湿地排干对分解的影响与枯落物类型和湿地环境有关。排干增

加了 Carex泥炭地枯落物的重量损失 ,但未增加 Sphagnum泥炭地枯落物的重量损失 ,而细根的重量损失在两

泥炭地受到的排干影响并不明显。水位波动也会引起分解速率的差异。Akira等 [ 29 ]研究表明 ,纤维素分解速

率与水位波动范围存在较好的正相关。James等 [ 27 ]对不同水位波动条件下枯落物分解速率的研究发现 , 4种

水位条件下 ( F1, 321d中有 30%时间淹水 ; F2, 41% ; F3, 58% ; F4, 100% ) ,各器官 (茎、叶和种子 )的分解速率

以 F3和 F4最低 ,而 F1和 F2最高。

(3)湿地养分条件

养分条件对枯落物分解过程的作用机制较为复杂。一般认为 ,生长在贫营养环境中的植物 ,其枯落物分

解比较缓慢。原因在于养分条件越差 ,枯落物的 C /N比越高 ,耐分解化合物的含量相对就较多 ,分解越缓慢 ,

反之越快 [ 30 ]。Verhoeven等 [ 31 ]的研究表明 ,富养分沼泽中生长的 Carex d iandra的枯落物要比贫养分沼泽中

生长的 Sphagnum fa llax的枯落物分解快。枯落物分解时的养分状况对分解进程也有重要影响。Steven等 [ 32 ]

的研究发现 , C lad ium jam a icense和 Typha dom ingensis枯落物在贫养分条件下分解最慢 ,而在适度养分条件下

分解最快。Verhoeven等 [ 31 ]也发现富养分沼泽中的枯落物分解要比贫养分沼泽中快。Verhoeven等 [ 33 ]还发

现 , Ca rex d iandra湿地水体的富养分环境要比 Carex acu tiform is湿地的贫养分环境更有利于纤维素分解。

Akira等 [ 29 ]对日本 Sasakam i泥炭地有机物质分解的研究还表明 ,有机物质的失重率与泥炭中的 N、P浓度成

正相关。但 V illar等 [ 34 ]的研究却发现 ,湿地水中的养分状况对枯落物分解速率并无显著影响。N、P供给增加

对枯落物分解也有重要影响。一般而言 ,增加 N、P供给可提高枯落物的 N、P含量 ,改变分解环境的 C /N比

和 C /P比。目前 , N、P供给增加对枯落物分解的影响尚存在不确定性。Aerts等 [ 35 ]的研究表明 ,大气 N沉降

是湿地系统的一个重要 N源 ,在 N沉降较多的地区 ,增加 N沉降可促进枯落物分解和养分释放。Berg等 [ 36 ]

的研究则表明 , N沉降对枯落物分解起减缓作用。但 James等 [ 37 ]的模拟研究却表明 ,增加 N、P供给对枯落物

的重量损失并无影响。Holmboe等 [ 38 ]对 Bangrong红树林沉积有机物和 Denmark盐沼沉积有机物分解过程的

研究也发现 ,二者的厌氧分解过程并不受试验添加铵态氮或磷酸盐浓度水平的限制。Xie等 [ 39 ]对 3种水生植

物 ( E. crassipes, V. na tans, P. m aackianus)叶片分解对 N、P供给响应的研究还发现 ,分解过程对养分可利用

性的响应依赖于植物种类和养分类型。增加 N的可利用性对三者分解的影响均不大 ,而增加 P的可利用性
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除对 E. crassipes的分解有影响外 (分解速率提高 68%～87% ) ,其对 V. na tans和 P. m aackianus的分解速率

均无明显影响。廖利平 [ 40 ]的研究也发现 ,分解过程对添加氮的响应取决于养分类型 ,添加 NO
-

3 2N可促进分

解的进行 ,而 NH
+

4 2N则无该效应。此外 , Verhoeven等 [ 31 ]还研究了添加不同枯落物对分解的影响。结果发

现 , C. d iandra (生长于富养分沼泽 )和 S. fa llax (生长于贫养分沼泽 )的枯落物在添加 S. fa llax枯落物后 ,失

重率均显著降低 ,而添加 C. d iand ra对其分解速率并无任何影响。

(4)湿地酸碱与盐分条件

酸碱状况对枯落物分解的影响主要是通过影响微生物的活性而发生作用。由于各种微生物都有最适宜

活动的 pH和可能适应的范围 ,所以 pH过高或过低均会对微生物活性产生抑制作用 [ 7 ]。Rob等 [ 41 ]的研究发

现 ,水体 pH、重碳酸盐浓度和 A l含量显著影响着 Juncus bu lbosus L. 的枯落物分解。在 pH为 3. 5和 5. 6的条

件下 ,微生物对有机物质重量损失的贡献率分别为 23%和 31%。在较低 pH情况下 ,以真菌的分解占主导 ;在

pH为 5. 6的条件下 ,真菌和细菌在分解过程中均发挥了重要作用 ,但大型无脊椎动物的作用似乎并不大。

James等 [ 37 ]的研究也表明 ,增加酸度可抑制 Spa rgan ium eurycarpum枯落物的分解。分解 200d后 , pH为 4, 6, 8

情况下的枯落物剩余干重分别为原来的 47. 5% , 27. 9%和 7. 3%。同时 , N、P分解释放也受 pH的显著影响 ,

低 pH可抑制 N、P释放 ,而高 pH则可延缓 N、P的释放。Neher等 [ 42 ]的研究还表明 ,土壤 pH与底物剩余量

呈负相关 ,且其影响程度要高于土壤有机质含量和可利用性 N等。此外 ,盐分条件也影响着枯落物的分解。

目前关于该方面的研究相对较少。Christine①的研究发现 ,根系分解与土壤水的盐度存在一定的相关性。

Irving等 [ 43 ]在日德兰半岛北部自然盐分梯度带上对纤维素分解程度的研究表明 ,随盐分的增加 ,每日 CTSL

( cotton tensile strength loss)逐渐减少 (介于 1. 8%～5. 5%之间 ) ,但在最高盐分处 ,每日 CTSL显著增加。

(5)湿地沉积的特征与行为

枯落物分解还依赖于湿地沉积行为 ,沉积物的沉积作用可通过抑制 O2浓度和无脊椎动物的活动等而明

显抑制分解的进行 [ 44 ]。Sharon等 [ 44 ]研究了沉积物性质和沉积行为对密歇根湖湿地挺水植物分解的影响。

结果表明 ,进行一次砂质土沉积可明显抑制 T. la tifolia的分解 , 470d分解降低 10% ;进行贫磷和富磷粘土沉

积同样也抑制了 S. eu rycarpum的分解 , 117d降低 6%～8% ,而 T. angustifolia仅降低 2% ,但二者枯落物的

N、P含量均不受沉积的影响。不同的是 , T. la tifolia枯落物的 N浓度在无沉积条件下要比沉积条件下高的

多。Thomas等 [ 45 ]的研究则发现 ,沉积物对枯落物的 P释放存在重要影响。分解一段时间后 ,砂质沉积物和

红树林沉积物中的 P含量分别是最初的 174%和 220% ,原因可能与枯落物分解产生的腐殖酸与金属离子键

特别是 Fe离子的络合作用有关。正是如此 , P化物在枯落物中可达到相当数量的累积 (为最初浓度的 5～10

倍 ) ,但被络合的 P又会在沉积物 2水界面形成难溶有机物 ,从而仅使小量 DRP从沉积物中得到释放。因此 ,

可依据沉积物中的 P浓度来确定分解进程。Lee
[ 46 ]的研究也指出 ,湿地水体和沉积物中的 P浓度可用来预测

不同类型枯落物的分解速率。

(6)湿地枯落物中 O2与 CO2状况

枯落物中的 O2和 CO2状况对其分解过程影响深刻 ,它通常受温度和含水量的影响较大 [ 7 ]。一般而言 ,随

温度的升高和水分的增加 ,枯落物中的 O2浓度下降 , CO2浓度上升。但水分过多又会限制气体交换 ,使 O2很

快被消耗 ,进而又会抑制生物的新陈代谢 [ 18 ]。Akira等 [ 47 ]对日本 Masukata贫营养沼泽有机物质分解的研究

发现 , 3种枯落物 (S. pa lustre, P. austra lis和 A. japon ica)的失重率与 CO2释放速率呈正相关 ,纤维素的分解速

率虽在不同植物类型间存在显著差异 ,但均与耗氧速率呈正相关。 Freeman等 [ 48 ]的研究还发现 ,泥炭地 (即

使是表层 )通常缺乏 O2 ,而 O2的缺乏又会限制酚氧化酶的活性 ,进而对泥炭地的分解产生抑制。而不需要 O2

的水解酶活性也因 O2对酚氧化酶的抑制而降低。原因在于 O2对酚氧化酶的抑制会产生大量酚类物质 ,而酚
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类物质对水解酶的活性又有抑制作用。

2. 2. 2　生物因素

(1)湿地枯落物性质

枯落物性质直接决定了其相对可分解性 ,而相对可分解性又依赖于构成组织的易分解成分 (N、P等 )和

难分解成分 (木质素、纤维素、半纤维素、酚类物质等 )的含量和结构 [ 29, 48 ]。许多研究表明 ,枯落物分解速率与

其初始氮含量和木质素含量存在较好的相关性 [ 49 ] ,木质素含量、C /N比和木质素 /N比是反映和预测分解速

率的较好指标 [ 50 ]。原因在于木质素是枯落物中最难分解的成分 ,它控制着分解速率。当其含量较低时 , C /N

比就反映了碳水化合物 /蛋白质比 ;当其含量较高时 , C /N比就反映了 (碳水化合物 +木质素 ) /蛋白质比。一

般而言 ,当 C /N比和木质素含量均较高时 ,枯落物分解较慢 ,反之较快 [ 51 ]。其它基质质量指标如 N浓度、P

浓度、C /P比、酚类物质 /N比、酚类物质 /P比等也影响着分解进程。B jÊrn的研究表明 , N在初期可促进分解

的进行 ,而在后期高浓度 N对分解可产生抑制作用。王其兵等 [ 20 ]的研究则发现 ,只有在降水较少时 ,分解速

率才与 C /N比密切相关 ;而在降水相对丰沛时 ,该规律并不明显 ,原因可能是因降水带来的 N素改变了分解

环境的 C /N比所致。A lerts等 [ 52 ]的研究则表明 ,枯落物在分解初期 (3个月 )强烈受 P浓度和 C /P比的限制 ,

但长期 (1年 )分解又与酚类物质 /N比、酚类物质 /P比等密切相关 ,原因与该区大气 N沉降量较高导致 P相

对缺乏进而形成不利于细菌和真菌的基质有关。Freeman
[ 48 ]等的研究还发现 ,枯落物分解产生的酚类物质对

水解酶存在很强的抑制作用 ,而该抑制作用又阻碍了分解的进行 ,只有当其含量较低时 ,水解酶才有较高活

性。此外 ,枯落物质量还与各组分结构的复杂性 (如分子大小和化学键多样化等 )和物理性质 (如物理结构和

韧性等 )有关 [ 19 ]。

(2)湿地生物区系

影响枯落物分解的最主要因素可能是分解者本身 ,其它因素多是通过对分解者的影响而发生作用。参与

分解过程的分解者主要有微生物 (如细菌和真菌等 )和无脊椎动物。微生物体内具有各种完成多种特殊化学

反应所需的酶系统 ,这些酶被分泌到枯落物内进行分解活动 ,其结果使一些分解产物作为食物被微生物吸收

利用 ,另一些则被保留在环境中。无脊椎动物在分解过程中主要表现在破碎和摄食消化等方面 [ 7 ]。一般而

言 ,微生物的分解作用常因环境条件的差异而表现出不同的分布和活性。郭继勋等 [ 53 ]的研究发现 ,羊草草原

土壤微生物中的细菌、放线菌和真菌数量峰值交替出现在 7～9月份 ,最大微生物量出现在 8月份 ,与枯落物

最大损失量相吻合。土壤动物的数量和生物量季节变化基本上也与枯落物失重变化相一致。吕桂芬 [ 54 ]的研

究也发现 ,夏、秋季是微生物数量最多的时期 ,油蒿群落地下枯落物中的微生物数量普遍高于地上 ,枯叶中的

数量要高于枯枝。生物在分解中的作用也会因种类和环境条件的不同而差异很大。郭继勋等 [ 53 ]的研究表

明 ,羊草枯落物的分解主要由微生物完成 (分解强度占年损失率的 97% ) ,放线菌的分解能力最强 ,真菌次之 ,

土壤动物仅占 3%。Sandhya等 [ 55 ]的研究则发现 ,细菌对水葫芦的分解占主导 ,而真菌的作用并不大。Rob

等 [ 41 ]的研究还发现 , pH较低时 ,真菌的分解占主导 ; pH = 5. 6时 ,真菌和细菌共同起作用 ,但大型无脊椎动物

的作用并不大。Anesio等 [ 56 ]对大型植物 Scirpus m aritim us分解的研究还发现 ,分解过程中自由微生物的呼吸

占总呼吸量的 65% ,说明其作用非常重要。但因附生细菌要比自由细菌有着更高的呼吸速率 ( 3～4倍 ) ,所

以其作用也不可忽视。

2. 3　湿地枯落物分解模型研究

O lson的单项指数衰减模型是描述分解过程的常用模型。M inderman
[ 57 ]采用二项指数模型将枯落物分为

易分解和难分解两部分 ,并具有不同的 k值。Harmon等 [ 58 ]还将二项指数模型扩展为多项指数模型以更深入

反映不同组分对分解的整体影响。比较而言 ,单项与多项指数模型预测结果的一致性与不同组分所占比例及

其 k值差异有关。 k值差异越大、比例越接近 ,预测结果的差异就越显著。由于这些模型均假设枯落物不会

转化为更易或更难分解的形式且主要考虑了通过呼吸和淋溶的损失 ,忽略了破碎作用 ,所以预测结果与实际

差别较大 [ 59 ]。鉴于此 , Lambert等 [ 60 ]将分解速率 k分为两部分 ,即 k = km (呼吸和淋溶损失分解常数 ) + kf (破

2161 　 生　态　学　报　　　 27卷　



http: / /www. ecologica. cn

碎作用分解常数 )。由于破碎开始的时间稍微滞后 ,故 kf可假定为 0,而对该滞后效应的反映常采用模型 Yt =

1 - [ 1 - exp ( - kf t) ]N来表征 ( Yt : t时的剩余常数 ; N :与时滞相关的常数 ) [ 59 ]。近年来 ,这些模型化方法已

为我国学者广泛应用到分解研究中 ,有的学者还在该基础上修正或建立了一些分解模型。尹承军等 [ 2 ]建立

了分解速率与气候因子的关系模型 ,但实际上是对 O lson模型的修改。刘增文 [ 61 ]为解决 O lson模型与同位素

示踪分析在平均周转期和平均寿命问题上的差异还对模型进行了修正。马树才 [ 62 ]还报道了枯落物分解与土

壤动物的作用 ,并建立了土壤动物作用下的枯落物分解模型。

3　全球变化与湿地枯落物分解研究动态

全球变化对枯落物分解有直接影响的是气候变化和大气组成变化。气候变暖是较明显的气候变化 ,而大

气组成变化主要包括大气 CO2浓度升高、干湿沉降及其化学组成变化等。

3. 1　气候变暖与枯落物分解

据研究 ,过去 40a中全球平均气温升高了 0. 2～0. 3℃,随着 CO2、CH4和 N2 O等温室气体浓度的继续增

加 , 21世纪全球平均气温还会升高 1. 5～4. 5℃[ 63 ]。如前所述 ,湿地枯落物分解要受生物因素和非生物因素

的制约 ,气候变暖可通过对这些因素的影响而作用于分解过程。气候变暖对枯落物分解的影响一般可分为直

接和间接两方面。就直接作用而言 ,气候变暖可影响湿地系统的微环境 ,进而对分解过程产生重要影响。如

气候变暖可改变湿地水热条件 ,导致其蒸散作用增强 ,土壤含水量降低 ,而干燥环境条件又不利于分解的进

行 [ 1 ]。但气温升高可促进土壤养分的矿化和提高养分的可利用性 ,进而又有利于分解的进行。气温升高还

直接影响湿地土壤微生物的生境。如气温升高可提高微生物活性 ,加快有机质和枯落物分解以及元素循环的

进行。前述气温升高形成的干燥环境条件还可能使土壤动物和微生物的种群发生变化 ,它将更有利于细菌类

的活动 [ 64 ]。总之 ,气候变暖对枯落物分解非生物过程的影响同时具有正效应和负效应 ,但其对生物过程的影

响是积极的 ,进而对分解过程是有利的。就间接作用而言 ,气候变暖可通过影响湿地群落的组成、结构及物候

变化、基质质量、土壤养分可利用性和高纬度湿地融层深度等作用于分解过程 [ 5 ]。由于气候变暖形成的湿地

生物群落结构与种类组成不同于原有生态系统 ,所以由其引起的枯落物组成和质量变化又会对分解速率生重

要影响。从物候学上来说 ,气候变暖可促进湿地植物生长 ,进而间接延长植物生长期 ,但这种生长期延长对枯

落物分解的影响目前尚不确定。气候变暖还可扩大寒温带和热带面积 ,该趋势在总体上又可加快枯落物的分

解 ,但温带内陆区的干旱化将不利于分解的进行 [ 1 ]。同时 ,目前关于气候变暖引起的湿地生物环境间接改变

(如原有种能否适应分解新枯落物、土壤动物和微生物的迁入与迁出、群落演替等 )对枯落分解的影响尚缺乏

相应的研究。此外 ,目前用于模拟枯落物分解对气候变暖响应的指标 Q10值常因纬度和湿地系统的类型而各

异 ,且现有的 Q10值多来自实验室研究 ,而关于其野外研究还很缺乏 [ 5 ]。

3. 2　大气 CO2浓度升高与枯落物分解

CO2是最主要的温室气体 ,其对全球变暖的贡献达 60%。目前 ,大气 CO2浓度已由 1958年的 315 ×10
- 6

上升至 1998年的 367 ×10 - 6。按照当前增加速率 ,其浓度在 21世纪中叶将倍增 ,达到 720 ×10 - 6 [ 4 ]。大气

CO2浓度升高对枯落物生产和分解的影响已成为当前湿地生物地球化学过程研究的热点。一般而言 , CO2浓

度升高通常对分解过程并无直接影响 ,但它可通过影响枯落物基质质量、土壤水汽含量和动物、微生物群落的

变化而作用于分解过程 [ 5 ]。目前学术界关于 CO2浓度升高对枯落物质量和分解速率的影响尚存在两种认识

(图 1) [ 65 ]。一种观点认为 , CO2浓度升高产生的施肥效应会促进植物生产力的增加和养分利用率 (NUE)的提

高 ,而 NUE的升高又会导致土壤矿化速率的相对降低和可供给养分的限制 ,进而引起枯落物养分含量下降和

C的增加 ,最终导致 C /N比升高 [ 66 ]和质量下降 (如酚类、丹宁和木质素等含量增多 ) [ 67 ]
,分解速率降低。另一

种观点认为 , CO2浓度升高增加了 C向地下的分配 [ 68 ] ,而这种分配变化又促进了细根的增多、根部养分吸收

能力的增强、真菌数量的增加以及根围易分解 C沉积、胞外酶和有机 C的增多 ,最终导致土壤微生物活性增

强、有机物质分解增加、植物对土壤养分可利用性的增强 [ 69 ] ,从而抵消了因施肥效应产生的养分限制 ,分解速

率增加。此外 ,在相对较干的湿地环境中 , CO2浓度升高还可通过降低植物的气孔导率和蒸腾作用来增加土
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壤水汽含量 [ 70 ]。据研究 ,土壤水汽含量增加可促进分解的进行 ,但有的研究却并未发现该促进作用 [ 5 ]。总

之 ,在上述环境条件下 ,土壤水分可利用性的增加可通过提高分解者的活性而对分解产生促进作用 ,但关于其

它条件下土壤水汽含量变化对分解的影响仍需开展进一步研究。

图 1　 CO2施肥效应对净初级生产力 (NPP)和养分循环的影响 [ 65 ]

Fig. 1　The effects of CO2 2fertilization on net p rimary p roduction (NPP) and nutrition cycling.

+ : 正影响 Positive effect;Δ :变化 Change; 0: 未变化 No change; - : 负影响 Negative effect; [ CO2 ] a: 大气

CO2浓度 A tmospheric concentration of CO2

3. 3　干湿沉降及其化学组成变化与枯落物分解

大气成分变化对全球降水格局有着深刻影响 ,表现在中纬度地区的降水增多 ,北半球亚热带地区的降水

减少 ,而南半球的降水增加 [ 4 ]。降水格局的这种改变会使一些地区趋于干旱 ,另一些地区则较为湿润 ,结果

可通过影响水分状况而对分解者活性和分解过程产生重要影响。同时 ,温室效应引起的气候温暖还会提高陆

地和海洋表面的蒸发 ,进而可提高大气的水汽含量 [ 4 ]。有研究表明 ,枯落物分解强烈受其水分含量的影响 ,

而其水分含量一般又与降水量和土壤水分含量呈正相关①,但过高或过低的水分含量均会对参与分解的微生

物活性产生抑制作用 [ 71 ]。温度和湿度还对枯落物呼吸产生较强的交互作用。Flanagan等 [ 71 ]的研究发现 ,较

低温度条件下 ( < 5℃) ,湿度变化对枯落物呼吸仅有较弱影响 ,而在较高温度条件下 (10～15℃) ,其对湿度的

变化较为敏感。全球降水变化对枯落物分解的影响主要取决于当前湿度条件及其潜在变化幅度①。若当前

湿度条件最有利于分解 ,则降水的显著变化可能会导致分解速率的降低。当然 ,即使在同一区域 ,湿地枯落物

分解对降水改变的响应也不尽相同 ,表现为增加、降低或相对不变 [ 5 ]。可见 ,在评价降水改变对分解的影响

时 ,正确揭示各地点枯落物分解对其的相应响应尤为重要。大气干湿沉降化学组成变化对分解过程的影响主

要是通过影响枯落物的化学组成而间接改变分解环境的 C /N比和 C /P比等 ,进而影响着分解的进行。如大

气 N沉降是湿地系统的一个重要 N源 ,其沉降量增加可明显提高分解环境的 N含量 ,进而改变 C /N比。如

前所述 ,目前氮沉降增加对枯落物分解的影响尚存在不确定性。同时 ,其它化学成分改变对枯落物的分解也

4161 　 生　态　学　报　　　 27卷　

① Chen H. Root Decomposition in Three Coniferous Forests: Effects of Substrate Quality, Temperature and Moisture. Ph. D. D issertation, O regon State

University. 1999



http: / /www. ecologica. cn

有重要影响。Berg
[ 72 ]的研究发现 ,Mn浓度是制约枯落物分解速率的关键因素 ,并与分解速率呈线性相关。

A lerts等 [ 52 ]还报道 , P + Ca、木质素 +单宁、碳水化合物等均与枯落物分解速率有关 ,而由干湿沉降直接或间

接引起的这些化学组分变化均会对分解速率产生重要影响。

4　问题与展望

4. 1　存在问题

综上所述 ,目前国外学者已在湿地枯落物分解过程、模型表征和影响因素等领域开展了大量研究 ,研究对

象已涉及盐沼、红树林沼泽和泥炭沼泽等生态系统 ,其研究内容除了加强影响因素、有机质组分和元素释放规

律的探讨外 ,还开展了许多枯落物分解对全球变化的响应研究。与国外相比 ,国内也开展了大量工作 ,并也在

分解过程、模型表征和影响因素研究方面取得了许多成果 ,但这些研究大多集中在森林和草地生态系统方面 ,

而对湿地生态系统的研究相对较少。目前国内关于湿地枯落物分解的研究仅限于白光润等 [ 22 ]对东北和华北

泥炭沼泽 ,田应兵等 [ 73 ]对若尔盖高原湿地 ,刘景双 [ 10 ]、孙雪利①、郑玉琪 [ 74 ]、王世岩 [ 75 ]和高俊琴②等对三江平

原沼泽湿地的研究 ,并分别在泥炭形成的生物环境机制 ,有机碳、N、P、微量元素 ( Fe、Cu、Mn等 )和有机质组

分分解规律等方面开展了许多有意义的研究。但这些研究大多停留在一般规律与影响因素的探讨上 ,对诸如

O2与 CO2浓度、湿地沉积特征与行为、N和 P可利用性、水位波动与干湿交替以及生物区系等均缺乏或尚未开

展相应的研究 ,而关于分解过程对全球变化的响应仍未开展相应的工作。尽管全球变化对湿地系统的影响是

综合的 ,但目前对单因子如气候变暖、CO2浓度升高和干湿沉降等对分解的影响仍缺乏相应的作用机理研究 ,

而对多因子的综合作用机理研究更是亟待加强。

4. 2　研究前景

鉴于当前该领域研究中存在的问题 ,建议今后可围绕以下几方面开展相应工作 :

(1)研究内容上 ,继续加强湿地枯落物分解过程、影响因素和模型表征等方面的研究 ,探讨分解的动力学

机制及驱动因素 ,特别是要明确水位波动与干湿交替 , N、P可利用性 ,湿地沉积特征与行为和生物区系等对分

解的影响。

(2)研究广度上 ,积极开展全球变化对湿地枯落物分解影响的野外与室内模拟试验研究。加强自然条件

下大尺度、纬向热量梯度带和不同气候带的时空交互以及分解的长期定位观测 ,在积累长期时间序列数据和

对所获取信息进行交互比较和综合的基础上 ,从生态系统乃至全球尺度揭示枯落物分解对气候变暖、CO2浓

度升高和干湿沉降及化学组成变化的响应。

(3)研究深度上 ,深入开展全球变化对湿地枯落物分解的直接、间接和交互影响研究。开展 FACE和自

然 CO2浓度条件下枯落物分解的长期试验 ,揭示 CO2浓度升高对枯落物基质质量及其分解的影响 ;开展气候

变暖及其引起的湿地植被带与群落结构变化研究 ,揭示枯落物分解对气候变暖及其引起的相应变化的响应 ;

开展干湿沉降及其化学组成变化对枯落物分解影响的长期试验 ,揭示分解过程对湿度平衡和干湿沉降化学组

成的响应 ;开展全球变化对枯落物分解的综合影响研究 ,揭示一些环境因素如温度和湿度的交互作用。
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