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植物凋落物分解对土壤有机碳稳定性影响的研究进展
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摘 要:凋落物是植物向土壤输入有机碳的主要途径,源于凋落物的碳一部分以CO2的形式散失到大气,另一部分以有机碳

的形式输入到土壤中,在土壤微生物的作用下经过一系列的周转参与稳定有机质的形成。但土壤作为“黑箱”,凋落物

向土壤有机碳转移的过程和作用机理仍不明确。结合国内外该研究领域的主要成果,简要介绍了植物凋落物分解的

研究方法、土壤有机碳组分及土壤有机碳稳定性,并从植物凋落物分解对土壤有机碳及其组分、土壤呼吸和激发效

应、土壤微生物群落结构及酶活性的影响以及植物-土壤-微生物相互作用过程对有机碳稳定性的影响等方面进行概

述,厘清植物凋落物分解与土壤稳定有机碳形成的关系,并提出了未来该领域亟待关注的研究方向和研究内容。
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AdvancesinEffectsofPlantLitterDecompositiononthe
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Abstract:Litteristhemainwayforplantstoimportorganiccarbonintothesoil.Partofthecarbonfromthe
litterislostintotheatmosphereintheformofCO2,andtheotherpartisinputintothesoilintheformof
organiccarbon.Undertheactionofsoilmicroorganisms,thelitter-derivedcarbonundergoesaseriesof
processestoparticipateintheformationofstableorganicmatter.However,thesoilisablackbox,andthe
processandmechanismofthetransferoflittertosoilorganiccarbonarestillunclear.Thisarticlecombines
themainresultsofthisresearchfieldathomeandabroad,andbrieflyintroducestheresearchmethodsof
plantlitterdecomposition,soilorganiccarboncomponentsandsoilorganiccarbonstability,andsummarizes
theeffectsofplantlitterdecompositiononsoilorganiccarbonanditscomponents,soilrespiration,priming
effects,andsoilmicrobialcommunitystructureandenzymeactivityandtheeffectofplant-soil-microorgan-
isminteractionprocessonthestabilityoforganiccarbon.Therelationshipbetweenplantlitterdecomposition
andtheformationofstablesoilorganiccarbonisclarified.Thefutureurgentlyneededresearchdirectionsand
researchcontentinthisfieldarepointedout.
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  土壤作为陆地生态系统最大的碳汇载体(1500
Gt),其碳储量超过了植被和大气碳储量的总和[1],
在表层30cm土壤中,有机碳储量每年增加4‰,就
会抵消掉每年人为排放CO2增量[2]。关于土壤中有

机碳储存的一个关键问题是其在土壤中保留的时间

长短即有机碳稳定性问题[3]。增加有机碳的存储和

稳定是“双赢”的策略:除了缓解气候变化外,更高的

有机碳还有助于改善土壤肥力、土壤结构稳定性和生

产力。因此,土壤固碳效应及其稳定机制也成为当前

土壤学、植物营养学和生态学研究的热点。
在生态系统内,植物产生凋落物并将其归还给土

壤,凋落物是分解者物质和能量的来源,是连接土壤碳

库和植物碳库的重要组分,对陆地生态系统碳循环具有

重大影响[4]。凋落物作为植物向土壤输入有机碳的主



要途径,其分解过程中一部分碳以CO2的形式进入到大

气中,另一部分以有机碳的形式输入到土壤中[5],源于

凋落物的碳可能会导致原土壤有机碳(SOC)的分解

(激发效应)或增加。目前对源于凋落物碳是如何固

存在土壤中并稳定存在的机制仍然缺乏清晰的认识。
因此,本文通过综述凋落物输入土壤后对土壤有机碳

及其组分、土壤呼吸以及微生物特性的影响,以期厘

清植物凋落物-土壤-微生物在稳定有机碳形成过程

中的作用,从而全面理解土壤碳循环过程。

1 凋落物分解研究方法

凋落物是指在生态系统中由植物组分产生并归还

到土壤表面,为分解者提供能量和物质,从而维持生态

系统功能的有机物质[6]。凋落物分解研究方法起步较

早,常用的有尼龙网袋法、小容器法、室内分解培养法

等[7]。尼龙网袋法操作简单,能最大程度模拟凋落物自

然分解状态,目前常用于测定凋落物分解速率,但它耗

时较长,且网袋孔径大小会限制土壤动物及微生物的活

动,使得凋落物分解减慢。小容器法使内部微环境与外

部环境完全隔绝,不能完全模拟自然环境下的分解。室

内分解培养的方法即在室内模拟枯落物的自然分解状

态,与野外试验相比,室内培养试验温度、水分等生境条

件可人为控制,枯落物分解速率较快,可在短时间内

使土壤总有机碳发生变化,但所得数据在非自然状态

下产生,只具有相对意义。在森林生态系统中,经常

用凋落物添加和去除试验(DIRT,Detritusinputand
removaltreatments)来研究凋落物分解,又称凋落物

添加和去除转移试验(DIRT),它是研究植物凋落物

输入来源和速率如何影响森林土壤有机质(SOM)和
养分的积累和动态的重要手段[8]。

随着科技的发展,近红外光谱分析技术(near
infraredspectroscopy,NIRS)、核磁共振技术(nuclear
magneticresonance,NMR)、气 相 色 谱-质 谱 (gas
chromatography-massspectrometry,GC/MS)等技

术已经应用于凋落物分解及土壤固碳方面的研究。
近红外光谱分析技术(NIRS)是利用化学物质在近红

外光谱区的光学吸收特性,快速测定某种样品中的一

种或多种化学成分含量和特性的技术[9]。核磁共振

技术(NMR)具有无损和非侵入等特点,可了解凋落

物不同有机碳组分的分解特征,从而得知不同凋落物

组分在土壤中的相对稳定性,及其对SOC形成和稳

定的贡献程度[10]。同位素法可以让有机物处在自然

环境中,不会改变它们的生境要素。Almeida等[11]

提取了同位素标记(13C)的桉树(Eucalyptusgrandis
×E.urophylla)植物的叶子、树枝、树皮和根,然后

采用GC/MS系统观测了各组分的分子组成,将植物

凋落物的生物化学组分、分解特性和土壤有机质的形

成联系了起来,其耦联分析方法为深入探究凋落物分

解在SOC形成、稳定中的作用提供了重要的技术手

段,对于定量理解植物凋落物的转化和稳定SOC的

形成等生物地球化学过程具有重要意义。

2 土壤有机碳组分及土壤有机碳稳定性

土壤有机碳(SOC)在全球碳循环中扮演了重要

角色,通过储碳和充当温室气体排放的碳库来缓解潜

在的气候变化[12]。土壤中有机碳相对组成的差异往

往会导致土壤有机质的稳定性不同[1]。Parton等[13]

将SOC分为活性碳库、慢性碳库及惰性碳库等。其

中,活性碳库也被称为易分解碳库,是容易被土壤微

生物分解矿化的碳库,对植物养分供应起着直接作

用,活性碳库的周转率为几周、几月或者几年;慢性碳

库活性介于活性和惰性碳库之间,也被称为难分解有

机碳,其周转率长达几十年;惰性碳库是指存在于土

壤中的惰性碳和极难分解的被物理保护的部分有机

碳,其物理化学性质非常稳定,转换时间为数百至数

千年。活跃的和稳定的有机碳在土壤碳库周转和养

分循环中起不同的作用。
不同组分碳代表着不同功能碳库,具有不同周转

期,通常活性有机碳对生境因子变化的反应比总有机

碳更为敏感[14]。根据土壤有机碳提取方法的不同,
可以从物理-化学-生物化学等不同的视角对有机碳

进行分组(表1)。物理组分是基于有机碳化合物与

矿物质结合状态进行分组,化学分组是基于不同的浸

提剂与土壤有机碳化合物的相互作用,生物分组是区

分活体细胞与死亡细胞。
近年来对生态系统SOC稳定性机制的研究,一

直是生态学与土壤学关注的热点领域,但仍未达成一

致意见[18]。土壤科学经典的观点认为,稳定的有机

质由腐殖质等化合物组成,由于其复杂的高度芳香的

结构而抵抗分解。Marschner等[19]假设认为稳定的

SOC库由难分解的有机分子组成,如木质素等,由于

其复杂的化学结构,在植物组织腐烂过程中被选择性

地保存下来。Lorenz等[20]认为有机碳长期稳定经历

两个重要的过程:(1)物理保护过程,即分解者或其

水溶性降解酶在空间上无法接近有机碳;(2)有机矿

物配合物和有机-金属相互作用,即有机碳与矿物、金
属离子和其他有机物的相互作用。物理保护可能会

使有机碳分解延缓几十年到几百年,而有机矿物配合

物或有机金属相互作用可能是几个世纪到几千年大

多数有机碳稳定的原因[21]。随着研究手段与技术的
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迅速发展,更多研究关注微生物对稳定土壤有机碳的

调控,并提出新的SOC形成和稳定机制———“土壤微

生物碳泵(microbialcarbonpump,MCP)概念 体

系”[22],即微生物通过同化作用将有机碳合成为自身

生物量,再通过残留物形式不断输入到稳定土壤有机

碳库中。这一概念体系强调了土壤微生物同化合成

产物对于土壤稳定有机碳库形成的重要作用,对深入

认识陆地碳汇功能和应对气候变化具有重要意义。
表1 土壤有机碳组分

分类 名称 界定 特点 参考文献

物理组分

(按粒径分)
颗粒态有机碳(POC)

通常由未分解或半分解的动植物残体和根系残体

组成,是与土壤砂粒组分结合的那部分有机碳
相对未受保护的有效碳库,周转速度较快 [15]

矿质结合态有机碳(MAOC) 是与黏粒和粉粒结合的那部分碳 有相对较长周转时间,性质较稳定

化学组分 溶解性有机碳(DOC)
能通过0.45μm微孔滤膜且能溶于水、酸或碱的有

机物质

占土壤有机碳的比例一般不到3%,但它是

土壤微生物的主要能源
[16]

易氧化有机碳(ROC)
能被330mmol/L高锰酸钾氧化的碳,该组分可基

本区别土壤稳定性碳

占土壤有机碳总量的13%~28%,在土壤

中移动比较快、不稳定、易氧化、分解、矿化
[17]

生物组分 微生物量碳(MBC)
土壤中体积<5000μm3活的和死的微生物体内碳

的总和

在土壤碳库中占比很小,是土壤中最活跃的

有机碳组分
[14]

3 凋落物分解对土壤有机碳库稳定性
的作用机理

  凋落物是生态系统的重要组成部分,凋落物分解作

为生态系统物质循环的核心过程,参与生态系统中养分

的周转与循环,对生态系统健康可持续发展起着重要作

用[23],凋落物的分解也影响着生态系统碳平衡。凋

落物在土壤碳动态转化中发挥着重要作用(图1)。

图1 凋落物碳在土壤碳库的动态转化

3.1 凋落物对土壤有机碳及活性碳组分的影响

凋落物是影响SOC周转的重要驱动力,是SOC形

成的重要来源(图1)。Palviainen等[24]研究表明全球森

林生态系统每年通过凋落叶分解归还到土壤有机碳含

量约为50Gt。凋落物分解对有机质形成的贡献主要通

过两个路径:(1)高质量凋落物(通常是水溶性碳)快速

降解,在稳定在矿质结合态有机质之前,被微生物或其

他土壤有机体同化。(2)植物结构性物质被机械拉

开,直接通过物理方式掺入下层矿物土壤的颗粒有机

质中[25]。较高的生物量或凋落物产量并不意味着较

高的土壤有机碳储量。凋落物分解过程中产物去向

决定了土壤有机碳的赋存状态,高质量的凋落物其分

解产物向土壤转移的比例更高[26]。
添加凋落物对土壤有机碳含量的影响表现为增

加或影响不显著[27]。Mitchell等[28]使用13C同位素

标记作物残体,追踪新鲜残余物进入到土壤组分的命
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运,结果表明植物残体输入使土壤中源于凋落物有机

碳增加了4~5倍,同时也抑制了原土壤有机碳的激发

效应。源于凋落物的溶解性有机碳(DOC)被微生物群

落所固定,并固存在森林土壤中[29]。Zhong等[4]研究表

明凋落物添加显著增加了各恢复阶段土壤水溶性碳氮

的含量,说明这些来自凋落物分解的养分输入增强了其

在土壤中的浓度。此外,凋落物分解过程中所释放的

挥发 性 有 机 化 合 物(Volatileorganiccompound,

VOC)能够直接扩散到土壤基质中,具有促进稳定矿

质结合态有机质形成的潜力,VOC可能是植物来源

的碳进入土壤并促进有机质形成的重要机制[25]。

3.2 凋落物分解对土壤呼吸及激发效应的影响

凋落物是土壤呼吸的重要碳源,凋落物分解是养分

循环的核心过程(图2)。它通过改变土壤微环境条

件[30]、增加土壤碳的有效性[31],影响根系生长和土壤微

生物结构和功能等[32],进而影响到土壤呼吸过程。

图2 凋落物分解与土壤呼吸间的关系

  关于凋落物分解对土壤呼吸的影响已有许多工

作,不少研究表明添加凋落物能促进土壤呼吸,如

Zhong等[33]对子午岭完整的次生林演替序列进行研

究,发现未添加凋落物时,由于演替后期土壤养分有效

性提高,演替后期的土壤呼吸更高;但添加凋落物后,演
替前期土壤呼吸最高,表明在演替早期微生物分解能力

较强,这一发现表明新碳源(凋落物)的添加可能在形成

微生物功能方面发挥重要作用。Yan等[34]研究同样表

明微生物呼吸作用随演替而增加,并且添加凋落物显

著促进了微生物呼吸(16.5%~72.9%),特别是在演

替初 期(草 地 和 灌 丛)。凋 落 物 输 入 和 清 除 处 理

(DIRT)试验为研究地上凋落输入对土壤呼吸的影响

及植物碳输入对土壤的贡献提供了一个很好的机会。

Wang等[35]对杉木林进行了4a的碳输入模拟,发现

减少碳输入会显著减少土壤呼吸。土壤异养呼吸(由
微生物分解的土壤有机质)占土壤总呼吸的52.1%,

地上新近凋落物分解和地下自养呼吸(活根和相关微

生物)分别占土壤总呼吸的23.7%,24.2%。众多研

究均表明凋落物添加能促进微生物呼吸,但不同类型

凋落物分解对促进土壤微生物呼吸的程度以及对固

碳的影响仍有待进一步探究。

激发效应(primingeffect,PE)是连接土壤中碳输入

和输出的机制之一,实际上PE被定义为在加入一定量

的新鲜有机质后土壤有机质分解速率的变化[36]。外源

基质输入的改变会通过激发效应改变土壤有机碳储量。
添加基质引起有机物分解的增加为正激发效应,反之为

负激发效应[37]。PE的大小和方向取决于添加的底物的

量和化学计量及底物的化学结构,不稳定底物比顽固性
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底物具有更大的激发效应[38]。关于激发效应的本质可

用两种替代机制来解释,即“化学计量分解”理论(‘stoi-
chiometricdecomposition’theory)和“微生物氮挖掘”理
论(‘microbialnitrogenmining’theory)。“化学计量分

解”理论[39]指当底物化学计量与微生物需求相匹配

时,快速生长的微生物(R-策略)可能会由于微生物

活性的增加而刺激有机质的分解。而“微生物氮挖

掘”理论(也被定义为优先底物利用)[40]强调当外源

碳充足时,PE的方向取决于氮的可用性。具体来说,
基质中高比例的碳氮比可能导致正的PE,因为微生

物必须分解更多的土壤腐殖质来获得足够的氮来满

足它们的需求。相比之下,基质中较低的碳氮比通常

会导致负的PE,从而限制了有机碳的分解。最初认

为微生物对土壤有机质分解的贡献受微生物群落的

生长策略和氮有效性的控制,但随着分解的进行,这
两种机制也可能随着时间的推移而变化,这可能与不

同演替阶段微生物群落和功能有关。
此外,增加底物输入引起的SOM 分解温度敏感

性(Q10)的变化也决定了陆地碳平衡对全球变暖的响

应[41]。目前,凋落物添加对土壤微生物呼吸和温度

敏感性的影响尚无一致结论。较多的研究发现难分

解有机碳的Q10要大于易分解有机碳的Q10,如Chen
等[42]研究表明秸秆添加降低了土壤微生物呼吸的温

度敏感性,但与秸秆类型无关。Wang等[41]探究在不

同林型中增加凋落物对土壤有机质分解的温度敏感

性的影响,结果表明针叶林土的Q10由不添加凋落物

处理的2.41降低到增加凋落物处理的2.05,阔叶林

土壤Q10由2.14降低到1.82,表明增加凋落物降低了

Q10。这一现象可以用碳-质量-温度(CQT)假说来进

行解释,即复杂底物的分解需要更高的总活化能,因
此比简 单 的 碳 底 物 的 分 解 对 温 度 的 升 高 更 为 敏

感[43]。但也有研究发现难分解有机碳的Q10并不比

易分解有机碳的Q10值高,如两种凋落物处理的土壤

碳分解 均 比 单 纯 土 壤 处 理 对 温 度 更 敏 感(Q10更

高)[44]。所以,关于凋落物分解对土壤有机质分解的

温度敏感性仍有待进一步研究。改善全球变暖条件

下土壤有机碳动态的预测对于理解温度和凋落物输

入对SOC分解的共同作用具有重要意义。

3.3 凋落物分解对土壤微生物群落结构及酶活性的

影响

凋落物分解的主要参与者是土壤微生物,在凋落

物分解过程中微生物把大分子有机物分解为能够被

植物吸收利用的小分子物质,对植物生长和土壤改良

等起着重要作用。
首先,凋落物自身特性会影响到土壤微生物群

落。凋落物的数量与质量[45]、组成[46]、多样性等[47]

都会影响着土壤微生物的群落结构。陈法霖等[48]研

究表明,添加桉树凋落物的土壤中细菌、真菌、放线菌

以及磷脂脂肪酸的总丰度显著高于不添加凋落物的

土壤。源于凋落物的挥发性有机组分(VOC)也能影

响细菌和真菌群落的多样性和组成[25]。真菌和细菌

的比值常用来反映分解过程中微生物群落结构的变

化及评价生态系统的稳定性,真菌/细菌的比值越高,
表明真菌的生物量及菌丝体增加,能够固定更多的养

分,使得土壤生态系统更加稳定。其次,凋落物分解

通过改变土壤环境影响到土壤微生物群落结构。凋

落物初始养分含量及分解过程中养分的释放对土壤微

生物的生长与分布具有一定的选择作用,凋落物碳氮比

越低,越易分解,会向土壤输送大量有机碳,且分解过程

中温湿度增加会进一步促进微生物的生长[49]。树木通

过凋落物和根部形成周围环境,从而产生小规模的异质

性,并可能控制土壤生物的群落模式。
土壤酶是土壤微生物作用于土壤环境的媒介,它

是由微生物活动、植物根系分解以及动植物残体腐解

的过程中释放到土壤中具有催化作用的生物活性物

质。它是最活跃的土壤有机组分之一,反映了土壤中

生物化学过程的方向及强度,对土壤生态系统有机碳

的固定具有重要作用[50]。Hu等[51]研究发现与单一叶

凋落物相比,杉木[Chinesefir-Cunninghamialamcealata
(Lamb.)Hook]、枫香(LiquidambaformosanaHance)及
桤木(AlnuscremastogyneBurk)混合凋落物处理更利于

土壤酶活性(脲酶、转化酶、脱氢酶活性)升高;凋落物分

解过程中释放的DOC促进了胞外酶的活性[52]。Ge
等[53]发现马尾松(Pinusmassoniana)人工林凋落物剩余

质量与酶活性之间呈显著的线性关系,突出了酶活性

在影响凋落物分解过程中的重要作用,这将进一步影

响森林生态系统中的养分循环。总的来说,凋落物添

加之后酶的活性会上调,但上调的程度取决于凋落物

类型[54]。但部分树种凋落物中含多酚类或单宁等次

生代谢物质,可能会使土壤酶的结构在一定程度上遭

到破坏,抑制土壤微生物的活动,进而抑制土壤酶的

产生,严重时还会导致部分土壤酶失活。

3.4 植物-土壤-微生物相互作用过程对有机碳稳定

性的影响

研究表明,多种因素可以影响碳封存和有机碳稳定

性,包括植物(植被覆盖、凋落物、根系分泌物、细根)、土
壤(土壤类型、土层深度以及矿物学)以及微生物(群落

组成、功能基因)等[12,15],但植物-土壤-微生物相互作用

过程对有机碳稳定性的影响还有待进一步研究。
不同植被恢复年限和不同土层深度有机碳的稳定

014                  水 土 保 持 研 究                   第29卷



性存在一定的差异。在早期恢复阶段,植被组成和多样

性相对简单,群落结构不稳定,地上植被进入到土壤中

的SOC相对较少,土壤有机碳分解和转化活动较弱,土
壤有机碳相对稳定。随着恢复年限的增加,植被组成结

构变的多样化和稳定,凋落物量、细根和根系分泌物显

著增加,更多的有机物质进入到土壤中,土壤微生物活

动增加,加速了土壤活性有机碳的分解和转化,降低了

土壤有机碳的稳定性[55]。此外,植物碳的输入主要决

定了土壤碳在表层土壤中的长期持久性,而矿物保护

则在底层土壤中占主导地位[56]。深层土壤有机碳主

要来源于根部残留物和分泌物,随着土层深度的增

加,各恢复类型土壤有机碳和活性有机碳含量逐渐降

低,土壤渗透性差、微生物分解活性和根系吸收减少,
有机质的输入受到限制,且分解者难以接近深层土壤

有机碳,因此,有机碳稳定性增加[57]。在演替的过程

中,演替早期微生物群落的生长主要受土壤养分的限

制,一般来说,演替早期微生物碳分解基因丰度较高,
与氮分解相关的基因丰度增加,导致凋落物的快速分

解和土壤养分的增加。随后,主要的资源限制从养分

限制转换为另一种环境因子的限制。因此,在演替后

期,充足的土壤养分有效性可能导致微生物碳分解基

因丰度的下降,导致演替后期凋落物的分解速率的降

低[33]。微生物在介导凋落物分解过程中发挥着重要

作用,凋落物-微生物-土壤环境三者之间是互相调控

的一个动态过程,通过这一系列的反馈与调控,实现

生态系统的平衡和稳定(图3)。

图3 凋落物特性-微生物-土壤环境互相调控的动态过程

4 研究展望

凋落物分解对土壤固碳及其稳定性方面的研究

已有不少,但土壤作为“黑箱”,土壤有机碳的转移和

固定仍存在着很大困难,未来需要生态学、植物学和

土壤学工作者的关注。因此,未来亟待强化如下3个

方向的研究工作:

加强地上-地下凋落物分解对土壤碳动态影响的

协同作用机制研究。目前凋落物分解对土壤碳动态

的研究多关注凋落叶的分解,而忽略了地下凋落物对

土壤有机碳库的贡献。一般来说,植物根以根凋落物

和根沉积碳的形式向土壤提供有机碳,来控制和影响

土壤有机碳的动态。根通常与菌根菌丝结合形成土

壤团聚体来促进土壤有机碳的稳定。此外,根是一个

分级系统,不同直径级别的根的形态、根沉积物的数

量和质量、化学计量特征以及菌根真菌性状等方面存

在差异,会对分解过程产生影响。植物地上/地下生

物量是一个相互联系的有机整体,在植物生长过程中

存在着不同的碳分配策略,未来应加强研究地上/地

下凋落物分解对土壤碳动态的协同效应。
加强植物凋落物向土壤有机质转化的微生物学

机制的研究。在考虑影响凋落物分解的食物网中,不
仅要考虑到土壤动物(如蚯蚓,线虫)对凋落物的破碎

作用,也要关注土壤微生物对凋落物的腐解作用。土

壤微生物具有分解与合成有机质的双重功能,因此,
将凋落物分解的土壤微生物学过程与土壤有机质

(碳)的稳定性联系在一起,是未来研究的重要课题。
此外,目前凋落物分解试验的周期较短,短期的室内

分解无法反映真实的分解状态,应加强室内模拟与长

期野外分解的连结性。
加强新一代技术手段的开发与应用。凋落物通

过影响土壤微生物活性和土壤酶的能力来调控土壤

碳循环,但是关于凋落物分解对碳代谢相关功能基因

的调控仍然缺乏清晰的认识,未来有望结合代谢组学

等技术在该方面进行深入研究。此外,目前缺乏对凋

落物-土壤有机质-微生物系统不同来源碳的输入、转
化和稳定的定量研究,未来可进一步结合稳定同位素

示踪技术,明确凋落物输入后外源碳在土壤中周转和

稳定过程之间的关系,认识土壤固碳的本质。
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