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摘 要:凋落物源代谢产物在植物-土壤系统中发挥着重要生态作用,该研究以黄土丘陵区刺槐、油松、沙棘、狗尾

草和达乌里胡枝子等5种代表性乔灌草植物的凋落物为研究对象,以土壤混水振荡沉淀后收集上清液的方式提取

客土微生物,通过均匀喷施上清液对凋落物进行接种,并在室温(25
 

℃)恒湿(凋落物持水率维持在约100%)条件

下进行室内分解模拟,研究该过程中7种代谢产物的降解和释放特征,以期更深入地理解凋落物分解过程及其可

能的后续生态学效应,为林草生态系统管理提供依据。结果显示:(1)150
 

d的分解过程中,5种凋落物的木质素均

呈分解前期(0~60
 

d)少部分降解(<30%)、后期趋于停滞的趋势;水溶性酚、凝缩单宁和黄酮呈分解前期(0~30
 

d)快速释放大部分(>80%)、后期显著减缓的趋势;萜类呈持续释放、甚至在试验后期明显加速的趋势;可溶性糖

和氨基酸的释放均呈现在短时间内快速释放、随后缓慢释放的趋势。总体而言,除木质素呈慢速降解状态外,其他

代谢产物均呈超速释放状态。(2)7种代谢产物的年降解或释放速率总体均呈现沙棘和刺槐凋落物显著高于达乌

里胡枝子、狗尾草和油松凋落物的规律(P<0.05)。(3)木质素、凝缩单宁、萜类和黄酮的年降解或释放速率与其初

始含量无显著相关性(P>0.05),而水溶性酚、可溶性糖和氨基酸的释放速率与其初始含量均呈显著正相关关系

(P<0.05)。研究表明,凋落物模拟分解过程中,除木质素呈慢速降解状态外,其他代谢产物均呈超速释放状态;7
种代谢产物的年降解或释放速率普遍与凋落物初始氮和磷含量呈显著正相关关系。
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Abstract:
 

Litter-derived
 

metabolites
 

play
 

important
 

ecological
 

roles
 

in
 

plant-soil
 

systems.
 

In
 

this
 

study,
 

the
 

litters
 

of
 

5
 

typical
 

arboreal,
 

shrubby
 

and
 

herbaceous
 

species,
 

including
 

Robinia
 

pseudoacacia,
 

Pinus
 

tabuliformis,
 

Hippophae
 

rhamnoides,
 

Setaria
 

viridis
 

and
 

Lespedeza
 

daurica,
 

in
 

the
 

hilly
 

and
 

gully
 

re-
gion

 

of
 

the
 

Loess
 

Hilly
 

Region
 

were
 

studied.
 

Soil
 

from
 

a
 

site
 

that
 

far
 

from
 

the
 

litter
 

sampling
 

area
 

was
 



mixed
 

with
 

sterile
 

water,
 

fully
 

shocked
 

and
 

precipitated,
 

and
 

the
 

supernatant
 

was
 

used
 

for
 

inoculating
 

lit-
ters.

 

Then,
 

based
 

on
 

an
 

indoor-decomposition
 

simulation
 

under
 

room
 

temperature
 

(25
 

℃)
 

and
 

constant
 

humidity
 

(the
 

water-holding
 

rate
 

of
 

litters
 

was
 

approximately
 

100%),
 

and
 

the
 

degradation
 

or
 

release
 

char-
acteristics

 

of
 

7
 

types
 

of
 

metabolite
 

in
 

this
 

process
 

were
 

studied,
 

aiming
 

to
 

get
 

more
 

deeply
 

understand
 

the
 

decomposition
 

process
 

of
 

litters
 

and
 

its
 

subsequent
 

ecological
 

effects,
 

and
 

to
 

provide
 

scientific
 

basis
 

for
 

the
 

management
 

of
 

forest
 

and
 

grass
 

ecosystems.
 

The
 

results
 

indicated
 

that:
 

(1)
 

during
 

the
 

decomposition
 

process
 

of
 

150
 

d,
 

the
 

lignin
 

of
 

5
 

types
 

of
 

litter
 

showed
 

little
 

degradation
 

(<30%)
 

in
 

the
 

early
 

stage
 

(0-60
 

d)
 

and
 

tended
 

to
 

stagnate
 

in
 

later
 

stage;
 

most
 

(>80%)
 

of
 

water
 

soluble
 

phenolics,
 

condensed
 

tannins
 

and
 

flavones
 

released
 

rapidly
 

in
 

the
 

early
 

stage
 

(0-30
 

d)
 

of
 

decomposition,
 

but
 

slowed
 

down
 

significantly
 

in
 

later
 

stage.
 

The
 

release
 

of
 

terpenoids
 

was
 

continuous
 

and
 

even
 

accelerated
 

at
 

the
 

later
 

stage
 

during
 

the
 

ex-
periment.

 

The
 

release
 

of
 

soluble
 

sugars
 

and
 

amino
 

acids
 

showed
 

a
 

trend
 

of
 

rapid
 

release
 

in
 

a
 

short
 

time
 

and
 

then
 

slow
 

release.
 

In
 

general,
 

except
 

for
 

lignin,
 

which
 

degraded
 

significantly
 

slower
 

during
 

litter
 

decompo-
sition,

 

all
 

other
 

metabolites
 

exhibited
 

an
 

overspeed
 

release
 

trend.
 

(2)
 

The
 

annual
 

degradation
 

or
 

release
 

rates
 

of
 

7
 

types
 

of
 

metabolite
 

were
 

significantly
 

higher
 

in
 

the
 

litters
 

of
 

H.
 

rhamnoides
 

and
 

R.
 

pseudoaca-
cia

 

than
 

in
 

the
 

those
 

of
 

L.
 

daurica,
 

S.
 

viridis
 

and
 

P.
 

tabuliformis
 

(P<0.05).
 

(3)
 

The
 

annual
 

degrada-
tion

 

or
 

release
 

rates
 

of
 

lignin,
 

condensed
 

tannins,
 

terpenoids
 

and
 

flavones
 

were
 

not
 

significantly
 

correlated
 

with
 

their
 

initial
 

contents
 

(P>0.05),
 

while
 

the
 

annual
 

release
 

rates
 

of
 

water
 

soluble
 

phenolics,
 

soluble
 

sugars
 

and
 

amino
 

acids
 

were
 

positively
 

correlated
 

with
 

their
 

initial
 

contents
 

(P<0.05).
 

In
 

conclusion,
 

ex-
cept

 

for
 

lignin,
 

which
 

degraded
 

significantly
 

slower
 

during
 

litter
 

decomposition,
 

all
 

other
 

metabolites
 

ex-
hibited

 

an
 

overspeed
 

release
 

trend;
 

the
 

annual
 

degradation
 

or
 

release
 

rates
 

of
 

almost
 

all
 

these
 

7
 

types
 

of
 

metabolite
 

were
 

positively
 

correlated
 

with
 

the
 

initial
 

nitrogen
 

and
 

phosphorus
 

contents
 

of
 

litter.
Key

 

words:
 

litter
 

decomposition;
 

metabolites;
 

release
 

characteristics;
 

the
 

Loess
 

Hilly
 

Region

  凋落物分解是自然植被体系中最为关键的生态

过程之一,直接控制着植物向土壤的物质归还以及

土壤肥力的维持和有机质的积累,是生态系统物质

循环研究的热点方向之一[1-2]。目前,对凋落物分解

的研究主要集中于环境因素或植被自身状况改变对

其的影响,以及凋落物分解的微生物学机制等方

面[2-4],而在测定指标选取上多倾向于在元素(特别

是C、N和P等)或特定结构性化合物(特别是纤维

素和木质素等)尺度上分析凋落物的物质释放[2,
 

5],
以及各种元素进入土壤后的转化和固持过程。然

而,现有研究很少关注凋落物分解过程中其他代谢

产物的释放或降解特性。
研究表明,凋落物含有化学特性和生物可利用

性各异的多类初生或次生代谢产物,上述物质存在

于凋落物中时或释放至土壤环境后均具有广泛的生

态学影响[6]。首先,部分代谢产物的含量直接影响

了凋落物的可分解性。例如可溶性糖可为分解者提

供易利用的碳源和化学能,其含量的增加可显著提

高凋落物的可分解性并刺激分解微生物的代谢活

性[7-8]。相反地,酚类(含凝缩单宁、水溶性酚和黄

酮)和萜类物质则往往对凋落物分解微生物具有直

接生物毒性,并可通过化学结合沉淀途径抑制凋落

物分解酶的活性[9-11]。而木质素作为植物细胞壁中

最难以降解的组分,强烈限制着分解初期微生物对

凋落物结构的破坏、分解速率以及最终降解的程

度[5,
 

12]。其次,部分次生代谢物(如酚类和萜类物

质)具有潜在的化感效应,其随凋落物分解逐渐释放

至土壤中后,对植物自身、其他植物和微生物均可能

产生明显的化感抑制,影响植物和微生物群落结构

及其演替趋势[13-18]。此外,多种凋落物源代谢产物

及其降解产物均参与了土壤有机质的形成、转化以

及土壤肥力的构成。如研究表明可溶性糖、氨基酸、
酚类物质以及木质素均直接或以中间降解产物的形

式参与腐殖质的合成,酚类物质中的凝缩单宁是土

壤难降解碳库的重要组成部分[19];而氨基酸则是土

壤可溶性有机氮的重要组成部分,可作为易利用氮

源显著促进微生物和植物的生长[20-21]。由此可见,
上述植物源代谢产物不仅可能通过影响凋落物的分

解特征影响生态系统的物质循环等功能,同时也以

直接淋溶或分解中间产物的形式影响系统中的植物

生长、土壤形成、肥力维持乃至碳汇功能。因此,有
必要在关注凋落物分解过程中关键元素释放的基础

上,进一步对上述代谢产物的释放特征进行研究,以
更为深入地了解凋落物分解的潜在生态学效应。

刺槐(Robinia
 

pseudoacacia)和 油 松(Pinus
 

tabuliformis)2种针阔叶树种均是中国黄土高原地

9864期   
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区人工植被恢复中广泛采用的树种,沙棘(Hippo-
phae

 

rhamnoides)、狗尾草(Setaria
 

viridis)和达乌

里胡枝子(Lespedeza
 

daurica)是当地撂荒土地或

林下植被演替过程中重要的灌草植物。上述植物在

当地侵蚀防治、降水蓄持以及生态环境修复工作中

均发挥了关键作用。作为评价林草地长期生态稳定

性的重要途径之一,上述植物种凋落物的分解及养

分释放过程已经得到广泛研究,而在其分解过程中,
前述多种具有重要生态和生物学功能的代谢产物的

降解或释放(此处后统称为释放)特征尚不清楚。因

此,本研究以上述5种植物的当年凋落物为对象,在
测定各类代谢产物初始含量的基础上,通过室内模

拟试验研究其释放规律。研究结果可为从代谢产物

含量及释放特征角度加深对凋落物分解过程的理

解,并据此提出合理的营林管理措施提供依据。

1 材料和方法

1.1 样品采集及处理

供试凋落物采集自陕西省安塞县纸坊沟流域

(109°19'23″E,36°51'30″N),地处黄土高原丘陵沟壑

区,海拔1
 

068~1
 

309
 

m。属暖温带半干旱大陆性

季风气候,年平均气温8.8
 

℃,年平均降水量510
 

mm,年日照时数2
 

300~2
 

400
 

h,≥10
 

℃积温

3
 

282.7
 

℃,无霜期160
 

d。主要土壤类型为黄绵

土,占土地面积的95%以上。当地植被属森林草原

区,分布有大面积的刺槐、油松、沙棘和柠条(Cara-
gana

 

korshinskii)等人工林,其余主要植物种为狼

牙刺(Sophora
 

davidii)和黄刺玫(Rosa
 

xanthina)
等灌木和白羊草(Bothriochloa

 

ischaemum)、铁杆

蒿(Artemisia
 

gmelinii)、狗尾草、达乌里胡枝子、披
针叶苔草(Carex

 

lanceolata)和茭蒿(Artemisia
 

gi-
raldii)等草本植物。

于2020年秋末在研究区选择林龄分别为35
 

a
的刺槐人工林、15

 

a沙棘人工林和24
 

a的油松人工

林,在其中随机选择10株生长良好的树木,在树冠

下设置2
 

m
 

×
 

2
 

m的凋落物收集器,通过打击树枝

收集即将凋落的衰老叶片。另外,在刺槐林地边缘

荒草地中设置1
 

m
 

×
 

1
 

m的样方10个,采用齐地

刈割的方式收集狗尾草和达乌里胡枝子的立枯体

(地上枯死部分)。采样后对所有凋落物均在各株或

各样方内产生的凋落物中取等量充分混合,并将较长

的叶柄或立枯体截成长10
 

cm的小段,在65
 

℃下烘

干至恒重备用。凋落物具体基质质量指标见表1。
为防止采样区域林草地土壤特有的化学和生物

环境在分解过程中诱导产生“主场效应”而干扰试验

结果,本研究使用客土微生物接种方式进行凋落物

分解试验,供试土壤采集自远离研究区的农地。具

体方法为:在采样农地内设置1个0.5
 

m
 

×
 

0.5
 

m
的样方并采集全部0~10

 

cm的表层土壤,过5
 

mm
筛去除动植物残体和其他杂质后充分混合,取足量

使用冰盒运回实验室备用。

1.2 凋落物分解试验

将收集的5种凋落物均以每份10
 

g的规格分

别置入紫外灭菌后的塑料制透气组培瓶中,每种凋

表1 供试凋落物初始基质质量

Table
 

1 Initial
 

substrate
 

quality
 

of
 

the
 

tested
 

litters

凋落物
Litter

胡枝子
L.

 

daurica
狗尾草

S.
 

viridis
油松

P.
 

tabuliformis
沙棘

H.
 

rhamnoides
刺槐

R.
 

pseudoacacia

碳
 

C/(mg/g) 613.80±259.59a 482.58±54.18ab 274.18±18.73bc 201.55±14.50c 441.28±24.95ab

氮
 

N/(mg/g) 18.72±4.24c 5.94±0.51e 12.65±1.48d 42.55±1.35a 23.83±1.56b

磷
 

P/(mg/g) 2.99±0.09d 4.26±0.23b 1.42±0.19e 5.44±0.09a 3.54±0.26c

可溶性糖Soluble
 

sugars/(mg/g) 2.96±0.02b 1.81±0.08c 2.59±0.30b 2.91±0.31b 4.58±0.11a

氨基酸Amino
 

acids/(μg/g) 0.86±0.23d 2.41±0.12c 1.22±0.16d 21.40±0.52a 8.87±0.06b

水溶性酚
Water

 

soluble
 

phenolics/(mg/g) 5.65±0.13e 26.70±2.06b 18.64±0.06c 35.19±0.61a 7.90±0.33d

凝缩单宁
Condensed

 

tannins/(mg/g) 13.42±2.05b 0.79±0.07d 41.81±2.90a 10.84±0.75bc 8.72±0.40c

黄酮Flavones/(mg/g) 43.27±2.62b 22.50±6.75c 60.74±6.76a 36.38±3.87b 22.40±7.84c

萜类Terpenoids/(mg/g) 7.69±0.92c 2.76±0.51c 69.66±1.62a 25.94±4.92b 28.51±2.72b

木质素Lignin/(mg/g) 171.00±1.82c 49.00±9.50d 291.00±11.83a 222.00±24.49b 2215.67±16.52b

注:同行不同字母表示供试凋落物间在0.05水平存在显著差异(P<0.05)。下同

Note:
 

Different
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

row
 

indicated
 

significant
 

differences
 

among
 

litters
 

tested
 

at
 

0.05
 

level
 

(P<0.05).
 

The
 

same
 

as
 

below
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落物各制备15瓶,每5瓶捆扎为1组,用以在后续

试验中模拟3个独立的分解过程(3重复×每分解

过程5次回收)。
根据Chae等[22]的方法,称取新鲜土样10

 

g与

1
 

L灭菌蒸馏水充分混合,使用摇床以180
 

r/min的

转速振荡土壤悬浊液30
 

min后使其静置沉淀。随

后,在所有盛有凋落物的组培瓶中均匀喷入10
 

g土

壤上清液(以预实验中达到凋落物湿润,且组培瓶内

无明显积水的喷施量确定),用以模拟自然状态下土

壤真菌和细菌对凋落物的侵入。喷洒上清液时,使
用灭菌工具充分翻动凋落物,以使所有凋落物充分

附着微生物且湿润程度近似。封盖后,称量每个微

缩装置的质量并记录。将所有微缩装置单层随机放

置于避光处,通过空调调节室温为20~25
 

℃,连续

培养150
 

d终止。培养过程中,每2周称量1次组

培瓶质量,根据微缩装置的实际失重值(测得的失重

值减去预实验确定的凋落物失重值,平均约1
 

g/2
周)均匀喷入灭菌蒸馏水,以在培养过程使所有凋落

物的实际持水率基本维持100%。
试验过程中,分别在凋落物分解开始后第30

天、60天、90天、120天和150天时回收凋落物。每

次回收时,在每种凋落物的3组微缩装置中均各随

机选择1瓶作为重复。所有凋落物回收后均在65
 

℃下烘干至恒重,随后粉碎并过0.5
 

mm筛备用。

1.3 指标测定

分别使用范氏洗涤法、福林酚比色法、香草醛-
盐酸比色法、香草醛-冰乙酸比色法、亚硝酸钠-硝

酸铝比色法、蒽酮比色法和茚三酮比色法测定凋落

物分解残留物的木质素、水溶性总酚(以没食子酸

计)、凝缩单宁(以儿茶素计)、萜类(以熊果酸计)、黄
酮(以芦丁计)、可溶性糖和氨基酸(以亮氨酸计)含
量[23-24]。对于未分解凋落物样品,使用硫酸-过氧

化氢消化后,额外使用凯氏定氮法和钒钼黄比色法

测定其氮、磷含量[25]。上述所有比色分析均使用多

功能酶标仪完成,全氮分析使用全自动凯氏定氮仪

完成。

1.4 数据处理

将每种凋落物每组5次回收时的残留量(或代

谢产物的残留量)换算为质量残留率R,使用Olson
模型[公式(1)和(2)]进行拟合,并计算相应分解常

数k和k'[公式(3)和(4),单位均为a-1],使用前者

代表凋落物分解年分解速率,后者代表某一代谢产

物的年降解或释放速率(部分代谢产物存在直接释放

现象,后文中针对不同代谢产物的表述有所区分):

R=mt/m0=e-kt (1)

Rm=mt·ct/m0·c0=e-k't (2)

k=-ln(mt/m0)/t (3)

k'=-ln(mt·ct/m0·c0)/t (4)
式中:R 和Rm 分别为凋落物质量和特定代谢

产物的残留率(%);t为分解时间;mt 和m0 分别为

分解t时刻和未分解时凋落物的质量残留(g);ct 和

c0 分别为分解t时刻和未分解时凋落物特定代谢产

物的含量(mg/g或μg/g)。
使用 重 复 测 量 方 差 分 析(repeated

 

measures
 

ANOVA)检测凋落物种类、分解时间以及两者交互

效应对凋落物质量(或代谢产物)残留率影响的显著

性,当 Mauchly􀆳s球形检验的结果为P≥0.5时,对
检验结果进行Greenhouse-Geiser校正。交互效应

显著时,使用单因素方差分析(one-way
 

ANOVA)
检测每次回收时不同凋落物间质量(或代谢产物)残
留率差异显著性。使用单因素方差分析检验凋落物

间年分解速率、代谢产物分解或释放速率的差异,多
重比较均使用最小显著差法(LSD),显著性检验水

平为α=0.05。所有统计学检验均使用SPSS
 

23.0
软件完成,绘图使用OriginPro

 

2019b软件完成。

2 结果与分析

总体而言,供试凋落物的质量均呈现持续降低

趋势(图1)。凋落物种类、分解时间以及两者的交

互作用均显著影响凋落物的质量损失(P<0.05)。
除试验进行第30和90天时刺槐、沙棘和达乌里胡

枝子凋落物的质量残留率显著低于油松和狗尾草凋

落物外(P<0.05),其他采样时间5种凋落物的质

量残留率呈现类似规律,但除油松和沙棘外其他凋

落物间的统计学差异通常不显著(P>0.05)。进一

步使用Olson模型对凋落物分解速率的预测结果也

表明沙棘凋落物的年分解速率最高,刺槐和胡枝子

凋落物次之,狗尾草凋落物再次,而油松凋落物的年

分解速率最低(P<0.05)。
凋落物次生代谢产物的降解和释放与其质量损

失的规律并不完全一致,木质素和水溶性酚、凝缩单

宁和黄酮等广义上的酚类次生代谢物均呈现在短时

间(30~60
 

d)内快速降解或释放,随后明显趋缓的

趋势,而萜类物质呈持续降解或释放、甚至在后期略

有加速趋势(图2,A-E)。但木质素的降解率始终

显著低于同期凋落物质量损失(慢速降解状态),而
其他次生代谢物均呈超速释放状态。

具体而言,凋落物种类、分解时间以及两者的交

1964期   
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S1、S2、S3、S4和S5分别代表胡枝子、狗尾草、油松、沙棘和

刺槐凋落物;k代表凋落物的年分解速率;图中不同

字母表示凋落物间存在显著差异(P<0.05);

重复测量方差分析结果以F 值和显著性表示,***表示

P
 

<
 

0.001。下同

图1 凋落物的质量损失

S1,
 

S2,
 

S3,
 

S4
 

and
 

S5
 

represent
 

the
 

litter
 

of
 

Lespedeza
 

daurica,
 

Setaria
 

viridis,
 

Pinus
 

tabuliformis,
 

Hippophae
 

rhamnoides
 

and
 

Robinia
 

pseudoacacia,
 

respectively;
 

k
 

represents
 

the
 

annual
 

decomposition
 

rate
 

of
 

litters;
 

The
 

different
 

letters
 

represent
 

significant
 

differences
 

among
 

litters;
 

the
 

results
 

of
 

repeated
 

measures
 

ANOVA
 

were
 

represented
 

as
 

the
 

values
 

of
 

F
 

and
 

the
 

significance,
 

***
 

represents
 

P
 

<
 

0.001.
 

The
 

same
 

as
 

below

Fig.1 The
 

mass
 

loss
 

of
 

litters

互作用均显著影响凋落物的次生代谢物降解/释放

(P<0.05),进一步的单因素方差分析表明,试验全

程中凋落物木质素的残留率总体呈现刺槐≈沙棘<
胡枝子≈狗尾草≈油松凋落物的规律(图2,A,P<
0.05);水溶性酚的残留率普遍呈现沙棘<狗尾草<
刺槐<油松<胡枝子凋落物的规律(图2,B,P<
0.05);凝缩单宁和萜类物质的残留率普遍呈现油松

和狗尾草凋落物显著高于其他(特别是沙棘)凋落物

的规律(图2,C,D,P<0.05);而不同凋落物间黄酮

残留率的大小规律相对不明确,但油松凋落物的残

留率始终显著高于其他凋落物,而沙棘和胡枝子凋

落物的残留则通常最低(图2,E,P<0.05)。对上

述次生代谢物释放过程的拟合结果也获得了相似结

果(图2,A1-E1),即沙棘、刺槐和胡枝子凋落物次

生代谢物的年降解或释放速率普遍显著高于狗尾草

和油松凋落物。
凋落物初生代谢产物可溶性糖和氨基酸的降解

和释放同样呈现在短时间(30~60
 

d)内快速释放,
随后缓慢释放的趋势(图3),且同样呈超速释放状

态。具体而言,凋落物种类、分解时间以及两者的交

互作用均显著影响凋落物2种初生代谢产物的释放

k代表次生代谢物的年降解或释放速率;

A-E分别代表木质素、水溶性酚、凝缩单宁、萜类和黄酮

图2 凋落物次生代谢物的降解和释放

k
 

represents
 

the
 

annual
 

degradation
 

or
 

release
 

rates
 

of
 

litters;
 

A-E
 

represent
 

lignin,
 

water
 

soluble
 

phenolics,
 

condensed
 

tannins,
 

terpenoids
 

and
 

flavones,
 

respectively

Fig.2 The
 

degradation
 

or
 

release
 

of
 

the
 

secondary
 

metabolites
 

of
 

litters
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A和B分别代表可溶性糖和氨基酸

图3 凋落物初生代谢物的释放

A
 

and
 

B
 

represent
 

soluble
 

sugars
 

and
 

amino
 

acids,
 

respectively

Fig.3 The
 

release
 

of
 

the
 

primary
 

metabolites
 

of
 

litters

(P<0.05)。进一步的单因素方差分析表明,试验

全程中凋落物可溶性糖的残留率普遍呈现刺槐<沙

棘<油松≈狗尾草≈油松凋落物的规律(图3,A,P
<0.05),而氨基酸的残留率则普遍呈现刺槐≈沙棘

<狗尾草的趋势,油松和胡枝子凋落物氨基酸残留

率始终显著高于前三者,但两者之间的大小关系随

实验进行频繁转变(图3,B,P<0.05)。对上述2
种初生代谢物释放过程的拟合结果(图3,A1-B1)
也表明沙棘和刺槐凋落物初生代谢物的年降解或释

放速率显著高于其他3种凋落物。

Pearson相关分析结果(图4)表明,次生代谢物

中仅广义酚类代谢物的年释放速率与其自身含量显

著相关(P<0.05),其中水溶性酚呈正相关,而凝缩

单宁和黄酮类则均呈负相关;初生代谢物的年释放

速率则均与其自身含量呈显著正相关(P<0.05)。
所有代谢物中,仅氨基酸的含量与其他所有物质的

释放速率显著正相关(P<0.05),可溶性糖含量仅

与木质素、单宁、氨基酸和其自身的年释放速率正相

关(P<0.05);但凋落物氮磷含量则与所有代谢物

的年释放速率显著正相关(P<0.05)。

*,
 

P<0.05;Lig、PPhen、Tann、Terp、Flav、AA、SS和Decomp分别代表木质素、水溶性酚、凝缩单宁、萜类、黄酮、

氨基酸、可溶性糖和分解,k代表年降解或释放速率,Con代表初始含量

图4 凋落物代谢产物初始含量与其年降解或释放速率的关系

*.
 

P<0.05;
 

Lig,
 

PPhen,
 

Tann,
 

Terp,
 

Flav,
 

AA,
 

SS
 

and
 

Decomp
 

represent
 

lignin,
 

water
 

soluble
 

phenolics,
 

condensed
 

tannins,
 

terpenoids
 

and
 

flavones,
 

amino
 

acids,
 

soluble
 

sugars
 

and
 

decomposition,
 

respectively,
 

k
 

represents
 

the
 

annual
 

decomposition
 

or
 

release
 

rate,
 

Con
 

represents
 

the
 

initial
 

contents

Fig.4 Relations
 

between
 

the
 

initial
 

contents
 

of
 

litter
 

metabolites
 

and
 

their
 

annual
 

degradation
 

or
 

release
 

rates

3964期   
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3 讨论与结论

研究结果表明,5种供试凋落物的前期分解过

程均呈现质量持续降低,但在30~60
 

d期间分解更

快而后期相对减缓的现象,这与前人获取的普遍结

果[26]一致。然而,考虑具体代谢产物释放时,每次

回收时木质素的降解率普遍显著低于对应时期的质

量损失率,且呈现短暂快速损失后降解速率(后续表

述中“年降解或释放速率”均根据实际情况缩略为降

解速率 或 释 放 速 率)明 显 降 低 的 趋 势,这 与 He
等[27]的研究结果类似。其原因是凋落物在分解开

始时含有丰富的非结构性碳水化合物、蛋白质和纤

维素等,因此微生物在分解、突破凋落物的部分木质

素外壳后优先利用上述物质[28]。而在前述物质大

量损耗后,仅有限类群的微生物如白腐真菌和放线

菌能够适应贫养环境,并具有分泌相关降解酶(漆
酶、木质素过氧化物酶和锰过氧化物酶)的能力[29],
因此使得木质素在随后的降解速率十分有限。

除木质素外,本研究测定的其他次生代谢物均

呈明显的超速降解/释放状态。其中,萜类物质快速

释放的原因可能是其作为一类重要的化感物质,某
些植物叶片生活期间就具有相应的分泌结构(如腺

毛和分泌腔),从而使其在叶片凋落后能以挥发方式

直接释放[30-32]。如Isidorov等[33]的研究表明欧洲

赤松(Pinus
 

sylvestris)凋落物萜烯类物质的挥发速

率可达7.5
 

μg/[g(凋落物干重)·h]。同时,微生

物也可直接降解凋落物的萜类物质,使其含量快速

降低[34]。值得注意的是,除胡枝子外所有凋落物的

萜类释放均呈现在试验后期加速释放的趋势,其原

因可能是该类物质在水中的溶解度较低,因此部分

萜类的释放同时受到凋落物组织结构的限制[30-31]。
如挥发性较差的倍半萜需要在凋落物分解程度较

高、充 分 暴 露 的 条 件 下 才 能 达 到 一 定 的 释 放 速

率[31],因此仅在凋落物组织的木质素(如油松凋落

物)或蜡质外壳(如狗尾草凋落物)充分破坏后才能

快速释放。
相较于以上两种次生代谢物,水溶性酚、凝缩单

宁和黄酮等广义上的酚类物质则均呈在30~60
 

d
内快速释放绝大部分,而后期释放速率急剧降低甚

至停滞的现象,这与Santonja等[35]报道凋落物酚类

物质在分解6个月内释放了80%的研究结果相似。
其原因是水溶性酚和黄酮具有较高的溶解度,因此

在分解初期即可能由于补水时的淋溶大量损失。对

于凝缩单宁而言,尽管其溶解度和生物可利用性有

限,但仍有部分微生物(如曲霉属、青霉属真菌和根

瘤属细菌)能够分泌单宁酶,从而对其具有高效的降

解能力[36-38]。根据直接观察鉴定以及前期研究的

高通量测序结果,曲霉属真菌是供试凋落物在这一

分解阶段的绝对优势真菌类群[39],在油松凋落物以

及以刺槐和狗尾草为主的混合凋落物中的相对丰度

可达25%~82%。因此,供试凋落物中凝缩单宁的

快速释放可能与生物分解作用密切相关。然而,前
人研究表明凋落物定殖微生物的群落往往随分解进

行存在显著的演替现象[40]。随着上述关键属相对

丰度的改变,凋落物单宁的释放必然受到影响。在

本研究的同期工作中笔者已经观察到根瘤属细菌相

对丰度在刺槐和狗尾草为主的混合凋落物的分解过

程中呈现显著降低趋势(尚未发表)。类似的关键单

宁降解微生物类群丰度的改变可能同样发生于本研

究的凋落物分解过程中,从而导致其后期释放减缓。
当然,上述推测尚需在后续研究中配合扩增子测序

等手段加以验证。
相对于5种次生代谢物,供试凋落物中的可溶

性糖的释放并非呈现急剧释放后停滞或持续释放的

趋势,而是表现为初期快速释放后速率逐渐减缓,这
与蔡丹等[28]发现凋落物可溶性糖含量在30

 

d内即

降低至最低值的现象有所差异。其原因可能是可溶

性糖本身能够在短期内随对凋落物的补水溶解释

放,另外在凋落物分解初期占据优势地位的糖真

菌[40]类群也导致了分解初期凋落物可溶性糖的快

速损失。然而,前人研究表明糖真菌通常在短期内

即被以纤维素降解功能为主的类群取代[40],这可能

也是导致可溶性糖降解速率衰减的主要因素之一。
当然,凋落物分解过程中其他形态的非结构性有机

碳(如淀粉)可分解形成可溶性糖,因此使凋落物在

短期内仍然能保持一定的可溶性糖含量。对于氨基

酸而言,在多数供试凋落物中其含量在短时间内即

降低绝大部分,甚至几乎完全损失。其原因可能是

这类物质本身含量较低(较其他代谢物低若干个数

量级),且容易被微生物快速转化利用(如硝化作用)
和溶出释放[41]。

总体而言,供试凋落物间同类代谢产物的释放

速率普遍存在显著差异,这与前人研究结果[30,
 

42-43]

类似。其原因首先可能是尽管本研究测定的多数代

谢物可通过淋溶和挥发快速释出,但均在一定程度

上受到凋落物组织结构破坏程度的限制[31]。鉴于

木质素是植物组织外壳中最关键的保护性物质之

一,而阔叶树种、针叶树种和草本植物木质素的基本

496 西 北 植 物 学 报                   43卷



单元存在一定的差异,凋落物间分解和代谢产物释

放速率的不同可能是由不同木质素组成单元的化学

特性和结构决定的微生物可利用性、而非单纯的木

质素含量控制的[42]。本研究未发现木质素含量与

凋落物分解速率或7种代谢物的释放速率具有直接

的相关性也支持了上述观点。另外,凋落物关键养

分(如氮磷和氨基酸)和易利用碳源(如可溶性糖)的
供应能力也决定了分解者是否能够快速获取足够的

养分和能量完成其增殖和降解木质素其他难降解物

质的分解过程,间接或直接调控其释放。本研究中

上述元素和代谢物含量与5种次生代谢物释放速率

间的相关性也证实了上述推测。更重要的是,由于

植物间叶片结构、化学防御机制以及凋落物基质质

量特征(表1)的不同,其上定殖的初始微生物群落、
该群落的分解能力以及群落后续演替和功能变化方

向存在明显差异[44-45]。即使在凋落物基质质量始

终被相同建群种主导的人工林中,林地凋落物定殖

真菌和细菌的群落组成及其木质纤维素分解能力也

随基质质量的小幅变化而呈现显著改变,并最终影

响凋落物的分解和酚类物质释放特性[23]。类似地,
本研究中不同凋落物中的定殖微生物必然存在差

异,从而导致代谢产物释放特征的不同。需要补充

说明的是,不同凋落物间特定类型代谢物的释放规

律并非在试验全过程中保持一致。其原因可能是本

研究中测定的代谢物均是以大类整体为单位,而凋

落物间同类代谢物的组成差异以及主要释放途径随

分解进行的变化均十分复杂。以萜类物质为例,有
研究表明在地中海松(Pinus

 

halepensis)凋落物以

释放倍半萜烯为主,而同属的意大利松形松(P.
 

pinea)凋落物以释放单萜类为主[30];地中海松凋落

物分解前期以释放松油烯为主,而在后期则以释放

蒎烯为主[31]。上述萜类物质具体种类及其特性(挥
发性和可降解性)以及在凋落物中的含量和贮存形

态的不同可能是导致在特定时期某种凋落物的萜类

释放率显著高于其他凋落物,但随分解进行则呈相

反趋势的关键原因。在水溶性酚、凝缩单宁和其他

代谢物的降解/释放过程中,上述现象也可能通过类

似的机制解释,其具体机制有待深入研究阐明。
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