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摘 要 通过野外试验和室内模拟相结合，系统研究了西双版纳热带雨林生态系统混合凋落叶分解的生态过程。

野外试验采用网袋法，即 ! %% 和 !""!% 网眼网袋，分别限制大型土壤动物和螨类的进入，从而分别观测小型土壤

动物（螨类）、线虫的分解作用；室内试验则通过控制温、湿度条件，采用灭菌&接种法分别观测微生物和线虫对凋落

叶的分解。研究结果表明，凋落叶的分解是一个先快后慢的过程，在这个过程中存在分解“滞留”阶段，分解速率变

化发生波动，且波动的程度与食物链的复杂程度有关，食物链越复杂，波动程度越强烈。利用单指数衰减模型

!" # !" ’ ()*（ + $"）和双指数模型 !" # !" ’ , - ()*（ + $! "）. / - ()*（ + $0 "）对凋落叶分解过程进行模拟，后者将凋落叶

前欺的快速分解和后期的慢速分解两个过程分别拟合，不但弥补了分解前期单指数衰减模型与观测值之间不能吻

合的缺陷，而且消除了单指数模型对长期分解进程的过高预测，因此能更好地反映实际分解进程。利用双指数生

物模型研究生物和非生物因子对凋落叶分解速率的贡献表明，土壤动物是影响分解进程的最重要因子，占影响因

子总量的 123!4，非生物因素的作用为 !$3 !4，微生物对分解速率的贡献只有 13 24。在热带森林生态系统中，土

壤动物是最重要的分解者。
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关于有机物质的分解过程，目前已有很多研究

（=">$(( !" #$ 3，?@@A；B"." !" #$ 3，?@@?；C$--&, D
;’%6%$，?@@E）。概括起来讲，有机物质的分解本身就

是一个生物因素和非生物因素共同调控的复杂过

程。

在森林生态系统中，落叶是有机物进入土壤的

一个重要来源（柯欣等，AFFF）。叶落后很快进入分

解过程（:’G$*’，AFHH），这个过程是由生物和非生物

因子控制的，分解过程和速率取决于落叶的理化性

质、土壤特性、气候和土壤生物的影响（I#*$-,"# D J8
#$,"#，AFHK；4&#,’.’60/ D L&#G&#,，AFHM；:’7("- !" #$ 3，
AFHF；刘文耀等，AFF@；庄铁诚和林鹏，AFF?；殷秀琴

和张桂荣，AFFE；N&-O" *$ 4’#%" !" #$ 3，AFFE；P$-0 !"
#$ 3，AFFQ；<&((7 D J-)($-，AFFH；C&"-$%%" !" #$ 3，AFFH；

R&0/(’#*，?@@A；S$,!$- !" #$ 3，?@@?；R6#%$- !" #$ 3，
?@@E；I%%&0#"# !" #$ 3，?@@K）。

土壤动物在有机残体分解过程中起着重要的作

用，这方面研究国外开展得较早（R’01’- D TU"#*’(，
AFHA；R"6,$ D 4%&##$-，AFHM），国内也有较早的报道

（陈鹏，AFHK），?@ 世纪 F@ 年代以后研究更为广泛和

深入（张雪萍等，AFFV，?@@@）。

土壤动物是生态系统物质循环中重要的参与

者，土壤有机残体通过土壤微生物和土壤动物的相

互作用而分解和转化。在森林生态系统中，落叶的

分解是在土壤动物形成的食物网中进行的（柯欣等，

AFFF），在这个网中，微生物直接分解凋落物，而中、

小型土壤动物则通过取食微生物或与其它土壤动物

间的捕食作用等食物链关系，在促进微生物和土壤

动物活动的同时，加速了分解进程。

在西双版纳热带雨林生态系统中，蜱螨类是干

生土壤动物中的突出优势类，占干生土壤动物总量

的 Q@W以上，其次为等翅目和膜翅目，合计不到总

量的 E@W（杨效东和佘宇平，AFFH）；而在湿生小型土

壤动物中，线虫是最重要的优是类群（邓晓保等，

?@@E）。在这个生态系统中，凋落叶不但是土壤有机

物的最重要来源，也是系统内复杂食物链的物质基

础。研究表明，西双版纳热带雨林凋落叶分解的周

转率（分解 FQW需要的时间）只有 A 3Q 年（任泳红等，

AFFF），相比暖温带落叶阔叶林凋落叶分解 FQW需

H X AK年（王瑾和黄建辉，?@@A）要快得多。究其原

因，一方面可能是环境（土壤、气候）的影响，另一方

面则要归功于生物的作用。但环境因子和生物因子

对凋落叶分解速率的贡献到底有多大？在热带雨林

这样一个快速周转的生态系统中，土壤动物又扮演

怎样重要的角色？

另一方面，关于凋落物分解动态的描述，Y(,"#
（AFVE）提出用单指数衰减模型估算凋落物的分解速

率，该模型方程式为 %" Z %@ [ $\ &"，其中 %@ 为最初有

机残体的干质量（0），%" 为分解 " 时间后剩余物干质

量，" 为分解时间，& 是平均分解速率。后来 ]*>’-*,
（AFMM）使用直线模型描述凋落物分解过程。P$-0
（AFHV）认为凋落物的分解至少经历两个过程的变

化，即营养控制阶段和纤维素控制阶段。第一阶段

凋落物分解速率较快，第二阶段则较慢。凋落物分

解速率由快到慢的这种阶段性变化可能是造成凋落

物在分解过程中出现上述两种不同变化模型（指数

衰减模型和直线模型）的原因（莫江明等，AFFV）。

由此可见，凋落叶的分解并不是一个连续的过

程，单指数衰减模型在描述凋落叶实际分解过程中

存在一定的局限性，因此本研究拟采用双指数模型

%" ’ %@ [ ’ ^ $2!（ \ &A "）_ . ^ $2!（ \ &? "）（’ ‘ .）将凋

落叶分解进程分为前后（快慢）两个阶段分别进行描

述，试图更好地描述凋落叶分解动态。

此外，在研究不同影响因子对分解进程作用大

小时，可以将分解速率 & 分解成相应的子因子系

数，例如 %" Z %@ [ $\（ &# _ &( _ &)）" 中的 &#、&( 和 &) 分别

表示非生物因子、微生物、土壤动物对分解速率的贡

献（4$’,%$*%，AFHK）。

因此，本研究以螨类和线虫这两种重要的土壤

动物为研究对象，采用网袋法进行野外实地试验，并

结合室内模拟，研究热带森林生态系统不同环境条

件和生物组成对凋落叶分解动态的影响，并利用不

同分解模型对分解动态进行模拟，探讨生物（微生

物、土壤动物）和环境因子对凋落叶分解速率的贡

献。

) 研究地区自然概况

研究样地设在中国科学院热带生态站（云南省

西双版纳州勐腊县勐仑镇，?AaQVb c，A@AaAVb ]）附

近。据中国科学院热带气象站多年观测资料，该地
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区年降水量 ! "## $$ 左右，年平均气温 %! & ’ ( %% & "
)，温度年变化小。因受热带季风气候影响，形成明

显的干雨季，雨季（* ( !# 月）约占年降水量的 +,-，

干季（!! 月 ( 翌年 ’ 月）仅占 !.-左右。土壤是由

白垩系砂岩发育而成的砖红壤，土层厚度一般在 +#
/$ 以上，地表有 % ( , /$ 厚的枯枝落叶层。土层深

厚、疏松多孔。土壤渗透性较好，雨季土壤含水量较

高，具有良好的水分状况。土壤上层有机质含量高，

具有较高的自然肥力。试验年度（%##’ 年 ’ 月 (
%##* 年 , 月）研究地区月平均气温和降雨量以及土

壤基本理化性质（!’ 个随机取样点）见表 ! 和表 %。

样地位于自然保护区内，海拔 "## $。保护区

内分布着约 ! ,## 种植物，番龙眼（ !"#$%&’ %"#$()
%"*’）、千果榄仁（ +$,#&(’-&’ #.,&"/’,0’）、云南肉豆蔻

（1.,&*%&/’ .2((’($(*&*）、滇 南 风 吹 楠（ 3",*4&$-5&’ %$)
%,’%$0’-’）、光叶天料木（3"#’-&2# -’"%&/2#）、金刀木

（6’,,&(7%"(&’ #’/,"*%’/8.’）等是优势树种，群落高 ’+
$，有较明显的结构和层次，林龄 %## 年。此外还有

数目繁多的灌木和草本植物，藤本及腐生植物较丰

富，板根及茎花现象显著。

! 材料与方法

! &" 野外试验

野外试验采用地表自然平放凋落物网袋法。于

%##’ 年 , 月（最大落叶期）在样地周围收集一定数

量和组成（其中番龙眼叶占总量的 ’*-）的新鲜凋

落叶，室内自然风干，剪成 % /$ 0 * /$ 大小，过 * $$
筛除杂、混匀（混合凋落叶基本理化性质见表 ,）后

分装入已编号的两种不同规格的网袋，网眼分别为

! $$ 和 !##!$，大小均为 %# /$ 0 %# /$（即两个处

理，分别用大网眼（123456 $657，1）和小网眼（89:6
$657，8）表示），每袋装风干样 %# ;（折干物质!< &!
;），’ 次重复。

由于线虫体宽一般在 , ( !##!$ 之间，而螨类

多数在 !##!$ ( % $$ 之间（12=6$3: $% ’- &，!<<<），

因此 !##!$（!’# 目）网眼的网袋线虫可以自由进

出，但限制了螨类的进入，而 ! $$（!+ 目）网眼的网

袋允许大多数螨类的进出（本试验不考虑蚯蚓对凋

落叶的分解作用，因此在采样过程中发现有蚯蚓进

入的样品被剔除）。

%##’ 年 ’ 月 %. 日模拟自然状态，将分解网袋沿

林地（阴面）等高线（海拔 "*# $）及其上下 * $ 处摆

设，平放于林地地被物层（事先用平底铲将原有的凋

落物移走），使网袋与表土层充分接触，网袋之间相

距 * $ 左右，整个布样线长约 !## $。分别于 * 月 %.
日、. 月 !. 日、< 月 !% 日、!! 月 " 日、%##* 年 ! 月 <
日和 , 月 !, 日从布样小区随机取样，收集的网袋

样品带回实验室，立即调查和测定。整个试验期为

表 " 试验年度（!##$ 年 $ 月 % !##& 年 ’ 月）研究地区月平均气温和降雨量

>3?=6 ! @A643;6 $2:B7=C B6$D643BE46 3:F 3$2E:B 2G $2:B7=C D46/9D9B3B92: 3B 53$D=9:; B9$6（G42$ @D49= %##’ B2 H34/7 %##*）9: 5BEFC 59B6 2G I957E3:;?3::3

项目

JB6$

%##’
’ 月

@D4&
* 月

H3C
" 月

KE:6
. 月

KE=C
+ 月

@E;&
< 月

L6DB &
!# 月

M/B &
!! 月

N2A&
!% 月

O6/&

%##*
! 月

K3:&
% 月

86?&
, 月

H34&
气温 >6$D643BE46（)） %! &* %, &" %’ &. %* &* %* &% %* &’ %’ &% %% &, !< &+ !* &# !" &+ !< &,
降雨量 P46/9D9B3B92:（$$） %", &# ..< &# %%, &< .< &< !"< &# %#’ &" !"# &! *" &+ ’* &+ # &# ! &* # &#

表 ! 研究样地土壤基本理化性质

>3?=6 % P7C592Q/76$9/3= D42D64B965 2G B76 B2D 529=（# R %&* /$）9: 6SD649$6:B G96=F5 9: I957E3:;?3::3

有机质

M4;3:9/ $3BB64（;·T;R !）

全氮

>2B3= :9B42;6:（;·T;R !）
1 U N DV

容重

O6:59BC（ 0 !#< $;·$R ,）

’+&,# W #&+* % &,# W #&#’ !% &,# W !&%, ’ &.* W #&%% ! &#% W #&!#
平均值 W 标准差 H63: W 9:（( X !’）

表 ’ 试验用材料（混合凋落叶）基本理化性质(

>3?=6 , P7C592Q/76$9/3= D42D64B965 2G $3B6493=5（$9S6F =63G =9BB645）E56F 9: 5BEFC

全碳

>2B3= 1（-）

全氮

>2B3= N（-）

碳氮比

1 U NQ43B92
灰分

@57（-）

纤维素

16==E=256（-）

木质素

Y9;:9:（-）

’< &!# W #&%% ! &!! W #&#! ’’ &,# W #&!" . &’! W #&#% ’! &%< W #&#" %+ &%" W #&#’
3&测定数值为样品无灰分百分含量 Z3=E65 346 D64/6:B3;6 ?356F 2: 357QG466 F4C $355 平均值 W 标准差 H63: W 9:（( X ,）
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! %! 室内模拟试验

室内模拟试验采用西双版纳热带季节雨林（地

点同野外试验）林地表层 # & ’% ( )* 土壤，选取植被

均匀的 "# 块样地（" * + " *），将表层凋落物刮走后

取表层 # & ’% ( )* 新鲜土壤，挑拣出植物根系，过

" %# ** 筛除去大的砂粒和杂物，处理后的土壤有机

质为 , % ’-.，全氮为 # % ’".，/ 0 1 为 "’ % #，23 值为

, %4"。分解材料同野外试验，剪成 # % ( )* + " )* 长

度，自然风干，过 ’ ** 筛除杂、混合均匀，分装于 "#
)* + "# )* 的网袋（"##!* 网眼，经灭菌）中，每袋装

- 5（折干物质为 ( %6" 5）。

试验设两个处理："）灭菌土壤接种微生物 7 混

合凋落叶（8）；’）灭菌土壤接种微生物 7 线虫 7 混

合凋落叶（81）。分解材料和培养土灭菌及接种方

法（9:;<=< !" #$ %，">66）为：土壤和分解材料经 6# ?
烘干 ,6 @，A 6# ?冷冻 ’, @ 以杀死干、湿生土壤动

物及各种休眠体和孢囊等。灭菌土壤通过喷施菌悬

液（’( 5 鲜土于 # %( B 灭菌蒸馏水中搅拌、依次过 !6

!* 和 "#!* 网筛，除去各类土壤动物及其卵和孢囊

类）接种微生物，直到土壤含水量达到 4#.，充分混

匀后分装于 (# )* + (# )* + 4 )* 塑料培养盆内，每

盆装土 ( )* 厚，于人工气候箱内（调节相对湿度

4#.，温度 ’, C #%(?，每天光照强度 " ### BDE "’ @）

预培养 !# $。

用湿漏斗法从剩余新鲜土壤中分离线虫，镜检

（"# + , 倍）剔除其它土壤动物（弹尾目、轮虫、线蚓、

少数螨类等）用于接种。接种量为每 "## 5 干土接

种线虫总量约 !## 条，其中食细菌线虫 ’## 条、食真

菌线 虫 "( 条、植 食 性 线 虫 6# 条、捕 食 性 线 虫

( 条。

将网袋埋于培养盆中处理好的土壤中层，每盆

埋放 ’( 袋，均匀盖土后稍稍压实，封上塑料布（上有

, 个 ’ )* + ’ )* 的通气网口，网口由 # %’!* 的微孔

滤膜制成，防止其它杂菌进入），于人工气候箱内（调

节相对湿度 4#.，温度 ’’ C #% (?，每天光照强度

" ### BDE "’ @）培养，定期取样测定，每次取样后定

量补充水分。

试验设 - 次取样，取样时间间隔依次为 ’#、’#、

’#、’#、!#、!# $，! 次重复（每重复 ’ 袋样品）。试验

期为 ",# $。

样品 分 解 失 重 率 的 测 定 采 用 无 灰 分 计 量 法

（FG@HIJ:: $JK *LGG，FMN8）。野外试验取样后，将网

袋小心拆除，剔除样品中掺杂的植物根、茎，筛除土

壤砂粒等外来物，将样品混匀并剪碎至 O #% ( ** 大

小；室内试验直接将分解样品混合剪碎至 O #% ( **
大小。样品经 4( ?烘干 ,6 @ 恒重测定水分含量，

再重新称取一部分（" %# 5 左右，! 次重复）于马福炉

中 ((# ?灰化 , @ 测定灰分含量。本研究所有测定

项目均以此无灰分量（FMN8）为计量标准。

" 结 论

" %# 凋落叶分解进程

野外试验表明，大小网眼处理（/、M 处理）凋落

叶干物质前期（# & "!( $）变化缓慢，处理间没有差

异，后期（"!( $ 以后）大网眼处理凋落叶干物质迅速

图 " 野外试验不同处理凋落叶分解动态（残留率和分解速率）

MP5%" NKQL*P)G RI $:)R*2RGP;PRQ RI =:LI =P;;:JG PQ IP:=$ :E2:JP*:Q;G（FG@HIJ:: $JK *LGG（FMN8）J:*LPQPQ5 JL;PR LQ$ $:)LK JL;:）
平均值 C 标准差 8:LQ C %&（’ S ,）

/：大网眼网袋 /RLJG: *:G@ M：小网眼网袋 MPQ: *:G@
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减少（图 !），显著低于小网眼处理（ ! " #$ #%），至分

解 &!# ’，大、小网眼凋落叶残留比率分别为 # $ &! 和

# $(!；从分解速率变化（图 !）看，不同处理分解速率

均出现波动变化，且大网眼处理较小网眼处理凋落

叶分解速率波动程度加剧。

在室内模拟试验中，凋落叶剩余干物质量和分

解速率（图 )）在分解前期（# * +# ’）接种线虫处理

（,-）和未接种线虫处理（,）未表现出差异；分解后

期（+# * !(# ’）接种线虫处理干物质剩余量明显减

少，与未接种线虫处理间达到差异显著水平（ ! .
#$#%）。这可能是由于线虫对微生物进行捕食的同

时存在激发作用，微生物活性增强，加速了对有机残

体的分解。在分解速率变化趋势上，未接种线虫处

理凋落叶分解速率 )# ’ 达到高峰以后持续下降，而

接种线虫处理表现出明显的波动变化，说明线虫的

参与加剧了波动的程度。

图 ) 室内模拟试验不同处理凋落叶分解动态（残留率和分解速率）

/01$) 23456078 9: ’;796<980=094 9: >;5: >0==;?8 04 806@>5=;’ 8=@’3 04’99?8（A8BC:?;; ’?3 6588（A/2,）?;6504041 ?5=09 54’ ’;753 ?5=;）
平均值 D 标准差 ,;54 D "#（$ . &）

,：接种微生物 E47@F5=;’ 607?9F09=5 94>3 ,-：接种微生物 G 线虫 E47@F5=;’ 607?9F09=5 54’ 4;65=9’;8

! $" 凋落叶分解的速率模型

! $" $# 单指数衰减模型对分解速率的预测

根据 H>894（!IJ&）指数衰减模型 %& K %# . ;L ’&（或

表示为 %& K %# . ;M<（ L ’&），%# 为最初有机残体的干

质量（1），%& 为分解 & 时间后剩余物干质量（1），& 为

分解时间，’ 为平均分解速率），可以计算出野外试

验大、小网眼处理凋落叶分解的单指数模型分别为

%& L ( K %# . ;L #$##& IJ! &、%& L ) K %# . ;L #$##& !%# &，即分解速

率分别为 # $ ##& IJ 和 # $ ##& !% ’L !，或者年分解速

率分别为 ! $(% 和 ! $!%，由此可以推算凋落叶分解一

半（ &! *) . # + JI! * ’）和分解 I%N（ &# +I% . & * ’）所需要

的时间分别为 # $(&、# $%( 和 ) $#+、) $J! 年。

室内模拟试验未接种线虫和接种线虫处理的分

解指数模型分别为 %& L , K %# . ;L #$##) &&!&和 %& L ,- * %# .

; L #$##) OI#&，即分解速率分别为 # $ ##) && 和# $##) OI
’L !，年分解速率分别为 # $ +% 和 ! $ #)，分解 %#N和

I%N所 需 要 的 时 间 分 别 为 # $ O&、# $ J! 和 & $%&、

) $I% 年。

由此可见，大网眼处理（螨类等其它中、小型土

壤动物参与分解）明显加速了分解进程，较线虫单独

作用（小网眼处理）分解速率提高了 # $& 5L !，或者说

分解 I%N所需要的时间缩短了 # $%& 年；室内模拟试

验中，微生物在凋落叶分解中的作用大小为 # $ +%
5L !（, 处理），而接种线虫以后（,- 处理）凋落叶达

到分解速率为 ! $ #) 5L !，线虫的参与明显加速了分

解进程。

为了明确生物对凋落叶分解作用的大小，可以

将分解指数衰减模型 %& * %# . ;L ’& 中的分解速率 ’
因子分成 & 部分，即 ’. 为非生物因子、’/ 为微生物

因子和 ’0 为土壤动物对有机残体分解速率的贡献，

因 此 分 解 指 数 模 型 可 以 表 示 为 %& * %# .
;L（ ’. G ’/ G ’0）&。这里我们假设室内模拟试验中非生

物（环境）因子的作用 ’5 . #，线虫的作用为 ’-，除线

虫以外的中、小型土壤动物的作用为 ’1。由于野外

试验大、小网眼处理的分解速率 ’( . 中、小型土壤

动物 G 微生物 G 非生物因子，’) . 线虫 G 微生物 G
非生物因子；室内模拟试验未接种和接种线虫处理

的分解速率 ’, . 微生物，’,- . 线虫 G 微生物，根据

O+( 植 物 生 态 学 报 &# 卷



上述 计 算 结 果 !" ! "# $% &’ (；!# ! !"# ’ !" !
(#") ’ "# $% ! "# (* &’ (；!$ ! !% ’ !"# ! (# (% ’
(#") ! "#(+ &’ (；!& ! !’ ’ !% ! (# ,% ’ (# (% ! "# +"
&’ (，即微生物、线虫、非生物因子、中、小型土壤动物

（除线虫以外）对分解速率的贡献分别为 " #$%、" #(*、

" #(+ 和 " # +" &’ (，微生物对分解速率的贡献高达

%$ #-.，因此是影响分解速率最重要的因子，其次土

壤动物（包括线虫）的作用占 +) # ,.，线虫的单独作

用占 (( # *.，而非生物环境对分解速率的贡献只有

/ #".。由此可以推算，当只有环境（非生物）因素作

用时，凋落叶分解 /%.所需要的时间长达 )+ #( 年之

久，只有线虫参与分解（当然这种情况是不可能的）

时，分解 /%.所需要的时间长达 (* #- 年，中、小型土

壤动物（包括线虫）单独作用分解 /%.也需要 - # ,
年，而微生物单独作用时只需要 + # % 年即可分解凋

落叶的 /%.。如图 + 所示，可以清楚地看出各影响

因子单独作用和协同作用对分解进程的影响。

! #" #" 双指数模型对分解速率的预测

由于随着分解时间的推进，单指数衰减模型对

分解进程的模拟（图 ,，虚线000000）与观测值之间发

生了偏移，尤其对于分解前期的快速分解过程和分

解后期的慢速分解进程，模拟值都低于观测值，对于

短时间观测结果（室内），单指数衰减模型与实际分

解过程之间的差距更大。因此，本研究采用双指数

模型 () * (" ! & 1 234（ ’ !( )）5 6 1 234（ ’ !) )）（& 7 6）

对有机物质分解过程进行模拟（图 ,，实线———），可

以看出，双指数模型与实际分解过程拟合效果非常

好，尤其对于短时间观测结果（室内实验）的模拟，双

指数模型能够更好地反映实际情况。

双指数模型将分解过程分为两个过程进行分别

拟合，是 两 个 单 指 数 的 加 和（ 图 %），其 中 & 1
234（ ’ !( )）为主指数，表征总的分解速率，!( 即为主

分解速率，是后期（或长期）分解进程的决定变量；

6 1 234（ ’ !) )）为附指数，表征分解前期的分解进

程，!) 即为前期分解速率。两个单指数方程的系数

&、6 值之和接近 (（理论上等于 (，拟合结果稍有偏

差），表示 ) ! "时分解样品的残留比例，因此 &、6 值

的大小表征由这两个指数控制的分解阶段对总分解

进度（如失重量）影响的大小，一般凋落叶前期快速

分解阶段（营养控制阶段）持续的时间较短，凋落叶

失重量较小，后期慢速分解阶段（纤维素控制阶段）

持续的时间较长，凋落叶的分解大部分都在这个阶

段发生，因此方程中 !( 8 !)，& 7 6，6 值越大表征由

附指数控制的前期分解阶段持续的时间越长。

双指数模型对分解进程的模拟方程见表 ,。分

解前期（由附指数 6 1 234（ ’ !) )）决定）野外大网眼

（9）处理分解速度（ !) ! " # ",/ $）快于小网眼（:）处

理（!) ! " #"(* ,），而前者的 6 值（" # ("$ +）小于后者

（" #+", ,），说明前者由营养控制的分解阶段分解较

快、持续的时间较短。同样，模拟试验中接种线虫

;< 处理前期分解速率（!) ! " # "-+ "）较未接种线虫

; 处理（!) ! " #",- /）大，且 ;< 处理较 ; 处理前期

分解持续的时间短（6 ! "# )"% " 8 "# )-( )）。分解后

期（由主指数& 1 234（ ’ !( )）决定）9处理较:处理

图 + 单指数衰减模型模拟各影响因子在凋落叶分解过程中的单独作用和协同作用（图示分解进程）

:=>#+ ?=@>A2 234B@2@C=&A DBE2AF GBH =@E=I=EJ&A &@E KBAA2KC2E 2GG2KCF BG =@GAJ2@K=@> G&KCBHF B@ A2&G A=CC2H E2K&L H&C2（KJHI2F E=F4A&L2E E2KBD4BF=@> 4HBK2FF）
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!：观测值 !"# $%&#’(#) ———：双指数模拟曲线 *+,$-+./ #01$,#,2+./ 34’(# 5555：单指数模拟曲线 6+,7/# #01$,#,2+./ 34’(#

图 8 野外试验和室内模拟试验不同处理凋落叶分解动态模拟

9+7:8 6+-4/.2+$, $; /#.; /+22#’ )#3$-1$&+2+$, 1’$3#&& ;$’ )+;;#’#,2 2’#.2-#,2 +, ;+#/) .,) &+-4/.2#) &24)+#&
<：野外大网眼 <$.’&# -#&" +, ;+#/) 9：野外小网眼 9+,# -#&" +, ;+#/) =：室内接种微生物（未接种线虫）>+2"$42 ,#-.2$)# +, &+-4/.2#) =?：

室内接种微生物 @ 线虫 >+2" ,#-.2$)# +, &+-4/.2#)

表 ! 凋落叶分解进程的双指数模拟方程

!.%/# 8 9$’-4/. $; %+,$-+./ #01$,#,2+./ -$)#/ 2$ &+-4/.2# )#3$-1$&+2+$, 1’$3#&&

处理

!’#.2-#,2
因子 9.32$’

. !A % !B
" 值

" (./4#
< C:DDE B C :CCF GB C:ACD F C :C8H D I C:CCC B
9 C:EDG G C :CCA JG C:FC8 8 C :CAJ 8 I C:CCC A
=? C:JH8 J C:CCA BJ C:BCG C C :CEF C I C:CCC A
= C:JFJ D C:CCC BD C:BEA B C :C8E H I C:CCC A

<、9、=?、=：同图 8 6## 9+7:8

分解速度快（ !A K C : CCF GB L C: CCA JG），而 < 处理 .
值（C :DDE B）大于 9 处理（C :EDG G），说明前者较后者

更早进入纤维素控制的慢速分解阶段；同样 =? 处

理后 期 分 解 速 度 快 于 = 处 理（ !A K C : CCA BJ L
C:CCC BD），且较早进入纤维素控制分解阶段（ # K
C:JH8 J L C:JFJ D）。这些结论表明，土壤动物的参

与通过加速凋落叶前期分解速率，缩短了凋落叶营

养物质分解所需要的时间，促进凋落叶迅速进入纤

维素控制分解阶段，从而加速了整个分解进程。

根据表 8 所列的指数模拟方程可以计算凋落叶

年分解速率以及分解 GCM和 HGM所需要的时间（表

G）。可以看出，由双指数模型方程得到的分解速率

均低于单指数模型的预测结果；野外实验 <、9 处理

单指数 模 型 预 测 分 解 HGM 所 需 要 的 时 间 分 别 为

B :CD和 B : EA 年，而双指数模型预测的时间分别为

B :BE 和8 : AG年；室内实验=、=?处理单指数模型
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图 ! 不同处理凋落叶分解双指数模拟曲线及其主、附指数曲线

"#$%! &#’()#*+ ,-.(’,’/#*+ 0123, *’4 #/5 )*#’6,-.(’,’/ *’4 5176,-.(’,’/ 8(2 +,*8 +#//,2 4,0().(5#/#(’
.2(0,55 9#/: 4#88,2,’/ /2,*/),’/ #’ 8#,+4 *’4 5#)1+*/,4 5/14#,5

;，"，<=，<：同图 > ?,, "#$%>

预测分解 @!A所需要的时间分别 B % !B 和 C % @! 年，

而双指数模型预测的时间分别为 CD % ! 和 D % E> 年，

远远高于前者。

根据表 ! 双指数模型预测结果，!" F E% GE *H G；

!# F !"# H !" F E% >D H E% GE F E% BD *H G；!$ F !% H
!"# F E%D> H E% >D F E% GI *H G；!& F !’ H !% F G% CI H
E%D> F E%D> *H G。与单指数模型模拟结果比较，微生

物的作用大大减小，对分解速率的贡献只有 J % IA；

中、小型土壤动物（包括线虫）的作用大大增强，在总

分解速率中的比例高达 JI % GA；非生物因子的作用

也有所增加，对分解速率的贡献占 G> % GA。这样看

来，土壤动物是影响分解速率的最重要因子，其次是

非生物环境的作用，微生物对分解速率的贡献最小。

! 讨 论

关于凋落物的分解动态，一般研究仍然采用 K+6

5(’（G@DB）提出的指数衰减模型，研究认为凋落物的

分解存在营养控制和纤维素控制两个阶段（&,2$，
G@ID），而且第一阶段持续的时间取决于凋落物的质

量（化 学 组 成），例 如 研 究 发 现 氮 的 起 始 浓 度 为

G %G!A以下的松针凋落物，第一阶段持续的时间少

于两年，而起始氮浓度为 G %CCA的凋落物长达 ! 年。

也就是说，如果凋落物的分解处于第一阶段，可能出

现近似直线型的速率变化，随着分解的进行，分解速

率将会下降。

L(9*24 和 L(9*24（G@J>）曾研究发现在没有土壤

动物参与分解作用时，一种渐进曲线模型（双指数模

型）较单指数衰减模型更适于描述其分解过程。这

种渐进曲线模型表明，经过某个时间以后将不再发

生分解作用，因此，与双指数模型相比，用单指数衰

减模型描述分解过程将导致对长期分解速率的过高

预测，如表 D 所示，本研究用单指数衰减模型预测的

! 期 张瑞清等：西双版纳热带雨林凋落叶分解的生态过程! %凋落叶分解动态 JIJ



表 ! 单指数和双指数模型对凋落叶年分解速率及分解 !"#和 $!#所需时间的预测

!"#$% & ’(%)*+,*-. /"$0%1 -2 )%+"3 (",% ".) ,*4% 2-( &56 ".) 7&6 )%+-48-1*,*-. #3 1*.9$% ".) #*.-4*"$ %:8-.%.,*"$ 4-)%$1

处理

!(%",4%.,
指数模型

;-)%$

分解速率

;"11 $-11 (",%

) < = " < =

分解 &56和 7&6所需要的时间

!*4% 2-( &56 ".) 7&6 )%+-48-1*,*-.
"（ !5 >&） "（ !5 >7&）

? = 5>55@ 7A = >B& 5 >BC D >5C
D 5 >55@ &D = >DC 5 >&D D >DA

E = 5>55@ =& = >=& 5 >A5 D >A=
D 5 >55= F& 5 >AB 5 >7A B >=&

; = 5>55D @@ 5 >C& 5 >C= @ >&@
D 5 >555 DC 5 >=5 A >== DA >&

;G = 5>55D F7 = >5D 5 >AC D >7&
D 5 >55= DF 5 >BA = >@7 A >5B

?，E，;G，;：同图 B H%% E*9>B

表 % 不同因子对有机残体分解速率的影响

!"#$% A I22%+,1 -2 )*22%(%., 2"+,-(1 -. )%+"3 (",%1 -2 $*,,%(

分解材料

J*,,%( ,38%

分解速率 K%+"3 +-.1,".,1（"< =）

环境和微生物

L*,M-0, 2"0."
（ "# N "$）

土壤动物

E"0."$ +-48-.%.,
（ "%）

总因子

!-,"$ 2"+,-(
（ "!&!#’）

环境和微生物的作用

I22%+, O*,M-0, 2"0."
（ "# N "$）( "!&!#’

土壤动物的作用

E"0."$ %22%+,
"% ( "!&!#’

混合凋落叶 ;*:%) $%"2 $*,,%(! 5>DC = >55 = >DC D= >7 FC >=
混合凋落叶 ;*:%) $%"2 $*,,%(!! 5>7C 5 >BF = >B& AF >A @D >B
山茱萸叶 )#*+&*#+,-.$ &%%-*-/#’-0 2-$*"9% 5 >A7 5 >=@ 5 >CD CB >= =& >7
栗树叶 ?M%1,.0, -"P 2-$*"9% 5 >BC 5 >5D 5 >&5 7A >5 B >5
混合凋落叶 ;*:%) )%+*)0-01 2-$*"9% 5 >B5 5 >@5 5 >F5 &F >= BD >7
白栎树叶 1.2+*.0 #’3.0 2-$*"9% 5 >A5 5 >@D 5 >7D A& >D @B >C
山毛榉树叶 4#5.0 ’&/5-,2!-&’#!# 2-$*"9% 5 >B= 5 >57 5 >&5 CD >5 =C >5
板栗树叶 6#0!#/2# $&’’-00-$# 2-$*"9% 5 >DF 5 >5= 5 >DC 7A >B @ >A
橡树叶 HM*..%(3 -"P 2-$*"9% 5 >DD 5 >D= 5 >B@ &= >D BC >C
森林冻原草 ;*:%) ,0.)(" 9("11%1 5 >DD 5 >=5 5 >@D AC >C @= >@
莎草 67,2+.0 18> 5 >@5 5 >5A 5 >@A C@ >@ =A >F
格兰马草 8&.!2’&.# 5+#*-’-0 5>=B 5 >@= 5 >B& @= >= AC >7
牧草 ;*:%) 8"1,0(% 9("11%1 = >=& 5 >57 = >DB 7D >F F >@
桉树叶 9.*#’7,!.0 ,#.*-%’&+# 2-$*"9%! 5>B& 5 >DC 5 >F@ A= >A @C >B
桉树叶 9.*#’7,!.0 ,#.*-%’&+# 2-$*"9%!! 5>A7 5 >5B 5 >F@ 7B >& & >&
!：本研究双指数预测结果 Q%10$, #"1%) -. #*.-4*"$ %:8-.%.,*"$ 4-)%$1 *. ,M*1 1,0)3 !!：本研究单指数预测结果 Q%10$, #"1%) -. 1*.9$% %:8-.%.R

,*"$ 4-)%$1 *. ,M*1 1,0)3 表中其它数据引自文献 H%"1,%),（=7CB）S,M%( )"," (%2%( 2(-4 H%"1,%),（=7CB）

结果与其它研究结果（H%"1,%),，=7CB）一样，都过高估

测了环境和微生物的作用，因为单指数衰减模型实

质上是假设在没有土壤动物参与时分解作用持续发

生，但是这种假设在长期分解试验研究中并没有得

到证明（H%"1,%),，=7CB），本研究在短时间研究（室内

模拟）中甚至得到同样的结论，因此，从另一方面来

讲，势必低估了土壤动物对分解进程的影响。

本研究进一步证实，由于随着分解时间的推进，

单指数衰减模型模拟结果与观测值之间发生了偏移

（图 B），没有真实反映出凋落叶前期的快速分解过

程和后期的慢速分解进程，而双指数模型将分解过

程的两个过程分别拟合，这样不但拟合了分解初始

阶段分解速率迅速上升的短暂过程，从而弥补了单

指数衰减模型与分解前期观测值之间不能吻合的缺

陷，而且消除了单指数模型对后期（或长期）分解进

程的过高预测。如表 A 所示，本研究根据单指数衰

减模型，土壤动物的作用占 @D > B6，环境和微生物

的作用达 AF > A6，均在以往研究结果范围内，而利

用双 指 数 模 型 预 测 表 明，土 壤 动 物 的 作 用 高 达

FC >=6，环境和微生物的作用只有 D= >76。

当然，由于网袋法本身存在方法上的缺陷，例如

为了研究大、中型土壤动物的作用必须增大网眼以

保证这些土壤动物自由出入，但是网眼增大的同时，

由于土壤动物的搬运、降雨淋溶作用等，导致部分未

分解的碎屑材料从网袋中移出，加之取样以及样品

预处理（砂粒、植物根系等杂质的筛除）过程中的人
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为损失等，都会导致对分解速率的过高估算，因此多

少扩大了土壤动物的作用。考虑到这一点，本研究

专门设立了 ! 个不对称网袋（即上层用 " ## 网面而

下层用 "$$!# 网面）作为对照，尽量减少未完全分

解凋落叶残体的渗漏。试验结束时取对照样测定凋

落叶残留比率为 $ % &’，这可能说明本试验大网眼处

理（残留率 $ %&"）可能扩大了土壤动物的作用，但对

照网袋也同时限制了部分螨类的进出，因此这种扩

大实际上是有限的。此外，本研究认为由于小网眼

相对封闭，多少会减弱外界环境的作用。
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