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摘  要  叶片凋落物分解对生态系统的养分循环和生产力有着重要意义。该文利用网袋分解法对九寨沟国家自然保护区内黄

果冷杉(Abies ernestii)、油松(Pinus tabulaeformis)、红桦(Betula albo-sinensis)和高山柳(Salix cupularis) 4个典型树种叶片凋落

物在林下及高山湖泊中的分解及养分释放特征进行了对比研究。结果表明: 1)叶片凋落物分解质量损失规律符合Olson的负指

数衰减模型(r > 0.93, p < 0.01), 4个树种叶片在林下完全分解(99%)的时间依次为: 高山柳(6.80 a) <红桦(10.34 a) <黄果冷杉

(18.88 a) <油松(27.21 a), 且分别是其在水体中分解的1.48倍、1.55倍、1.80倍和1.65倍。2)分解1年后凋落物质量剩余率(MR)
和氮素剩余率(NR)均与叶片初始N含量极显著负相关, 而与叶片初始C:N值极显著正相关。3)不同树种间叶片N和P释放特征

差异明显, 且在林下和水体间的释放模式也存在差异; 高山柳叶片凋落物在林下和水体分解过程中N元素从分解初期便开始

释放, 而其他树种叶片凋落物N元素释放前存在明显的富集过程; 各树种叶片凋落物P元素释放模式为释放—富集—释放。研

究表明: 叶片凋落物分解是一个受其自身性质和外界环境因素共同作用的复杂过程, 而凋落物在高山湖泊中的快速分解将对

保护区现有的水体景观产生潜在影响。 
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Abstract 

Aims  Litter decomposition is an important ecological process in nutrient cycling and productivity of ecosystems. 
Our objective is to quantify the differences of litter decomposition and nutrient release (N and P) under the forest 
and in an alpine lake among the dominant tree species in the Jiuzhaigou National Nature Reserve. 
Methods  Fresh leaf litters of Abies ernestii, Pinus tabulaeformis, Betula albo-sinensis, and Salix cupularis were 
collected and placed in bags under the forest and in an alpine lake for a year. 
Important findings  The mass remaining ratio (MR) of the leaf litters was well predicted with Olson’s decay 
model (r > 0.93, p < 0.01). The time for 99% decomposition was the shortest for S. cupularis (6.80 a), followed by 
B. albo-sinensis (10.34 a), A. ernestii (18.88 a), and P. tabulaeformis (27.21 a). These values were 1.48-, 1.55-, 
1.80-, and 1.65-folds of the corresponding values in the lake, respectively. Both MR and nitrogen remaining ratio 
(NR) had significantly negative correlations with the leaf initial N concentration, but significantly positive correla-
tions with the initial C:N. The nutrient release was significantly different among the four species and between the 
two sites (i.e., forest and alpine lake). The N release of S. cupularis was consistent between forest and the lake 
(i.e. directly released in the beginning of decomposition), while other species had an obvious N enrichment proc-
ess before it released. The release of P among was similar among the four species and between the two sites, with 
a release—enrichment—release pattern. Overall, the leaf litter decomposition appeared as an intricate process that 
was affected by the litter chemistry and and the environment. The fast litter decomposition in the lake may have a 
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profound influence on the water quanlity in the Jiuzhaigou National Nature Reserve. 
Key words  leaf litter; decomposition; initial nutrient content; nutrient release; alpine lake 
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叶片凋落物分解是陆地生态系统中一个重要的

生态过程, 其分解速率对养分循环和生产力有着至

关重要的作用(Parton et al., 2007; Zhou et al., 2008; 
Purahong et al., 2014)。凋落物分解将光合产物转变

为无机养分和土壤有机质(Parton et al., 2007), 提高

了土壤肥力, 并提供植物生长所需的养分(王相娥

等, 2009; Shi et al., 2015)。凋落物的分解是一个复杂

的过程, 包括短暂的淋溶和长时间的生物分解阶段

(Petersen & Cummins, 1974)。通常情况下, 凋落物分

解速率受凋落物质量、环境因子(如温度和湿度)和
生物活动(如真菌和细菌)等多方面因素的综合影响

(Couteaux et al., 1995; Aerts, 1997; Wardle et al., 
2003; Ayres et al., 2006; Zhou et al., 2008; 武启骞等, 
2013; 邓长春等, 2015)。有研究表明, 凋落物的质

量, 如初始N含量、木质素含量和C:N值等不但影响

凋落物的分解速率(Aponte et al., 2012; 邓长春等, 
2015), 而且在很大程度上决定了其养分的固定和

矿化(Parton et al., 2007; Osono et al., 2014)。此外, 
与叶片经济型谱密切联系的叶片功能性状(如叶片

厚度与比叶面积)对其凋落物的分解过程也有着重

要 影 响 (Santiago, 2007; Cornwell et al., 2008; 
Makkonen et al., 2012)。 

在水生生态系统中, 叶片凋落物作为主要的外

源物质为其提供了大量的营养物质(Leroy & Marks, 
2006), 且叶片的种类将影响着水体微生物及底栖

无脊椎动物等的种群结构和数量 (Graca, 2001; 
Hieber & Gessner, 2002)。叶片凋落物在水体中的分

解主要受其自身的品质和水体特征的影响。比如, 
叶片大小、吸水性和可溶性物质含量将影响分解初

期的淋溶速率(Ibrahima et al., 2008); 叶片凋落物初

始养分含量将影响其分解速率和养分的释放模式

(Pascoal et al., 2001; 刘昕等, 2008); 水温和流速也

在很大程度上影响着凋落物的分解(Leroy & Marks, 
2006; Martínez et al., 2014)。此外, 水生生态系统周

围的植被构成及其季节变化将直接影响进入水体的

叶片凋落物类型, 从而影响水体中生物种群变化及

物质和能量循环(迟国梁和童晓立, 2010)。与陆地生

态系统相比, 由于水体的浸泡和流动冲击作用, 凋
落物在水生生态系统中具有较快的分解速率

(Petersen & Cummins, 1974; 张川等, 2015), 同时, 
微生物和食碎屑动物的种类和数量在两种生态系统

中的差异也在很大程度上影响着凋落物的分解过程

(Leroy & Marks, 2006; Tiegs et al., 2013; Handa et 
al., 2014)。目前, 关于叶片凋落物在水体中的分解

速率及养分释放特征研究还相对较少。因此, 加强

水体叶片凋落物分解特征研究, 尤其针对重要的水

生生态系统开展相关研究具有重要意义。 
九寨沟作为我国重要的自然保护区, 具有丰富

的森林植被类型和众多的高山湖泊, 是长江流域上

游一个重要的水源涵养地(刘少英等, 2007)。我们在

九寨沟自然保护区内选择了4个典型树种的叶片凋

落物进行陆地和水体凋落物分解特征研究, 旨在解

决以下科学问题: 1)不同树种叶片凋落物在林下的

分解速率和养分释放特征如何？2)不同树种叶片凋

落物在高山湖泊中具有何种分解和养分释放特征？

3)不同树种叶片凋落物在林下与高山湖泊中分解速

率和养分释放特征存在何种差异？4)凋落物分解速

率与各初始养分含量间是否存在相关关系？本文通

过对以上科学问题的探讨, 以期为探究九寨沟国家

自然保护区内森林和高山湖泊生态系统间物质循环

提供一定的科学依据, 并为保护区内森林和湖泊的

管理及更好地发挥其水源涵养地的功能提供参考。 

1  材料和方法 

1.1  研究区域概括 
九寨沟自然保护区位于青藏高原东缘的岷山山

系南段(100.50°–104.45° E, 30.58°–34.32° N, 海拔

1 996–4 764 m), 属川西高原气候区。该区域受高原

季风和热带海洋季风影响, 年平均气温7.3 ℃, 年降

水量622 mm, 降水集中在5–9月; 地势南高北低, 
相对高差较大, 有高山山地、高山坡地和高山河谷

地貌。九寨沟的水体景观具有极高的观赏价值, 有
高山湖泊114个、瀑布群17个、滩流5处、泉水47眼、

湍流11段。此外, 保护区内植被丰富, 包括寒温性针
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叶树如红杉 (Larix potaninii) 和黄果冷杉 (Abies 
ernestii), 温性针叶树如油松(Pinus tabulaeformis)和
华山松(Pinus armandii), 落叶阔叶树如红桦(Betula 
albo-sinensis)和辽东栎(Quercus wutaishanica), 以及

落叶阔叶灌丛如高山柳 ( 又叫杯腺柳 , Salix 
cupularis)和绣线菊(Spiraea salicifolia)等(刘少英等, 
2007)。样地概况详见表1。 
1.2  试验设计 

2014年9月15日, 分别于黄果冷杉林、油松林、

红桦林和高山柳灌丛下收集当年叶片凋落物, 放入

烘箱65 ℃烘干至恒质量, 然后用电子天平准确称取

5.00 g, 装入宽15 cm、长20 cm、孔径为1 mm的尼龙

网袋中, 每一物种装取72袋。采用重铬酸钾-硫酸氧

化法、H2SO4-H2O2-扩散法和钼锑钪比色法分别测定

叶片凋落物初始全碳、全氮和全磷含量(鲁如坤, 
2000)。 

2014年9月25日, 将各物种凋落物分解袋放入

其取样样地内, 各样地设置3个区组, 间隔5 m, 每
一区组放置12袋。放置时将土壤表面凋落物去掉, 
让分解袋贴近土壤表面, 尽量模拟自然状态下的凋

落物分解。此外, 在陆地凋落物分解样地附近选择

卧龙海(103.90° E, 33.20° N; 海拔2 260 m)作为水体

凋落物分解试验区。沿湖岸选择3个自然凋落物集中

的位置作为凋落物袋放置点, 各样点每一物种放置

12袋, 且每一分解袋用细绳连接固定于距岸边2–3 
m的湖面上。此外, 在各样点放置一枚纽扣温度计

(DS1921G-F5, Maxim Integrated Products, Dallas 
Semiconductor, Sunnyvale, USA)于空分解袋中, 每
隔1 h测定一次湖水温度, 并计算其日平均温度(图
1)。空气日平均温度来自九寨沟扎如沟(103.93° E, 
33.26° N; 海拔2 064 m)气象站记录数据。 

分别于2014年12月25日、2015年3月25日、6月
25日和9月25日, 每隔3个月在每一区组随机收集各

物种3袋分解样品, 合计9袋。取回后仔细洗净剩余  
 
 
表1  样地信息 
Table 1  Site information 

样地 Site 位置 Location 经纬度 Longitude and latitude 海拔 Elevation (m) 

黄果冷杉林 Abies ernestii forest 卧龙海 Wolong Lake 103.90° E, 33.20° N 2 266 

柳树灌丛 Salix cupularis shrub 树正群海 Shuzheng lakes 103.90° E, 33.20° N 2 272 

油松林 Pinus tabulaeformis forest 公主海 Gongzhu Lake 103.90° E, 33.20° N 2 314 

红桦林 Betula albo-sinensis forest 诺日朗 Nuorilang 103.91° E, 33.16° N 2 398 
 
 

 
 

图1  空气及水体日平均温度动态(2014-09-01至2015-09-25)。 
Fig. 1  Changes in daily mean air and water temperatures from 2014-09-01 to 2015-09-25. 
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凋落物表面的泥沙, 剔除长入袋内的根系, 于65 ℃
烘干至恒质量, 在测定剩余凋落物质量后, 粉碎,分
别测定其全氮和全磷含量。 
1.3  分解模型拟合与计算 

本文采用Olson (1963)提出的负指数衰减模型

进行叶片凋落物分解模式拟合, 即y = ae–kt。式中y
为凋落物的剩余率(%), a为拟合参数, k为凋落物的

分解系数, t为分解时间(a)。 
凋落物分解质量剩余率(MR) (%) = Mt/M0 × 

100%, 其中M0为凋落物初始质量(g), Mt为时间t后
剩余凋落物质量(g)。 

凋落物氮素剩余率(NR) (%) = (Nt × Mt) / (N0 × 
M0) × 100%, 其中N0与Nt分别为初始与时间t的凋落

物N含量(mg·g–1), M0与Mt分别为初始与时间t的凋

落物质量(g)。凋落物P元素剩余率(PR)与NR的计算

方法相同。 
1.4  统计分析 

本文采用三因素方差分析探讨了物种、分解时

间和环境类型对叶片凋落物MR、NR和PR的影响, 
并分析各因素两两间的交互作用。然后, 采用单因

素方差分析法分析凋落物MR、NR和PR在不同物种

间的差异, 并采用Duncan法进行多重比较。采用

Pearson相关分析法分析了叶片凋落物分解1年后

MR、NR和PR与凋落物初始养分含量之间的相关关

系。以上统计分析使用SAS 9.2统计软件进行处理,  

多重比较显著性水平α = 0.01 (SAS Institute, 2008)。 

2  结果 

2.1  凋落物初始养分含量 
叶片凋落物初始养分含量在各树种间差异极显

著(p < 0.01; 表2)。油松和红桦叶片凋落物C含量分

别为530.59和529.91 mg·g–1, 且两者差异不显著(p > 
0.05), 但它们都极显著(p < 0.01)高于高山柳(505.12 
mg·g–1)和黄果冷杉(489.32 mg·g–1)。高山柳N含量

(16.69 mg·g–1)极显著(p < 0.01)高于其他树种, 红桦

(15.39 mg·g–1)和黄果冷杉(15.45 mg·g–1)之间差异不

显著(p > 0.05), 而油松叶片N含量(9.42 mg·g–1)最
低。黄果冷杉和高山柳P含量差异不显著(p > 0.05), 
其值分别为1.44和1.39 mg·g–1, 但极显著(p < 0.01)
高于红桦(0.88 mg·g–1)和油松(0.65 mg·g–1)。此外, 
油松凋落物C:N值和C:P值最高, 分别达到56.37和
812.60, 而黄果冷杉凋落物N:P值最低, 为10.71。 
2.2  凋落物分解特征 
2.2.1  凋落物分解质量剩余率(MR) 

不同树种间叶片MR差异极显著(p < 0.01), 且
林下和湖泊间差异极显著(p < 0.01) (表3)。MR随分

解时间增加而极显著减小(表3; p < 0.01)。各树种叶

片凋落物在林下和水体中分解均表现出前3个月质

量损失最快, 3–6月质量损失最慢, 6–12月质量损失

逐渐增加。凋落物分解1年后, MR在陆地各树种间大 
 
表2  叶片凋落物初始养分含量(平均值±标准误差) 
Table 2  Initial nutrient contents of the leaf litter (mean ± SE) 
树种 Species 碳含量 

C content (mg·g–1) 
氮含量 

N content (mg·g–1) 
磷含量 

P content (mg·g–1)
C:N C:P N:P 

红桦 Betula albo-sinensis 529.91 ± 10.04a 15.39 ± 0.32b 0.88 ± 0.03b 34.46 ± 1.37b 604.14 ± 34.61b 17.52 ± 0.31a

高山柳 Salix cupularis 505.12 ± 8.13b 16.69 ± 0.40a 1.39 ± 0.04a 30.26 ± 1.25b 363.17 ± 14.54c 12.01 ± 0.02c

黄果冷杉 Pinus tabulaeformis 489.32 ± 10.32b 15.45 ± 0.43b 1.44 ± 0.05a 31.70 ± 1.43b 339.60 ± 17.25c 10.71 ± 0.22d

油松 Abies ernestii 530.59 ± 11.60a  9.42 ± 0.33c 0.65 ± 0.03c 56.37 ± 2.76a 812.60 ± 58.05a 14.41 ± 0.66b

不同小写字母表示叶片初始养分含量在不同树种间差异极显著(p < 0.01)。 
Different lowercase letters denote highly significant differences in leaf initial nutrient contents between different species. 
 
 
表3  叶片凋落物分解质量及养分剩余率在物种、分解时间和环境类型间差异的多因素方差分析 
Table 3  Multivariate analysis of variance on the differences in mass and nutrient remaining ratios among species, decomposition time and site 

质量剩余率 
Mass remaining ratio

氮素剩余率 
Nitrogen remaining ratio 

磷素剩余率 
Phosphorus remaining ratio

变异来源 Source of variation 
 

自由度
Degree of
freedom F p F p  F p 

物种 Species 3 7 394.01 < 0.01 46.25 < 0.01 10.28 < 0.01 

分解时间 Decomposition time 3 6 486.93 < 0.01 37.18 < 0.01  8.17 < 0.01 

环境类型 Environmental types 1 7 169.46 < 0.01  0.91   0.34 51.04 < 0.01 

物种×分解时间 Species × decomposition time 9   264.45 < 0.01  8.84 < 0.01  9.96 < 0.01 

物种×环境类型 Species × environmental types 3    24.27 < 0.01  8.46 < 0.01  5.99   0.00 

分解时间×环境类型 Decomposition time × environmental types 3   121.53 < 0.01 50.83 < 0.01 37.60 < 0.01 
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小排序为: 油松(82.34%) >黄果冷杉(75.93%) >红桦

(58.54%) >高山柳(44.26%); 在水体中MR极显著(p 
< 0.01)低于陆地 , 各树种间大小排序为 :油松

(69.61%) >黄果冷杉(59.14%) >红桦(43.94 %) >高山

柳(29.15%) (图2)。 
2.2.2  凋落物分解模式 

采用负指数衰减模型对不同树种叶片凋落物

在陆地和水体间的分解模式进行拟合的结果均较理

想(r > 0.93, p < 0.01; 表4), 高山柳和红桦凋落物分

解系数k均高于油松和黄果冷杉, 且水体中各树种

凋落物分解k值均高于林下。水体中各树种凋落物分

解k值分别为: 高山柳(0.97) >红桦(0.68) >黄果冷杉

(0.43) >油松(0.28), 而林下其k值为: 高山柳(0.67) >
红桦(0.44) >黄果冷杉(0.24) >油松(0.17)。各树种凋

落物在陆地上完全分解(99%)所需的时间为: 高山

柳(6.80 a) <红桦(10.34 a) <黄果冷杉(18.88 a) <油松

(27.21 a), 且分别为水体中凋落物完全分解时间的

1.48倍、1.55倍、1.80倍和1.65倍。 
2.3  凋落物养分释放特征 

不同树种叶片凋落物NR和PR在不同分解时期 
 

 
 

图2  叶片凋落物在林下(A)及湖泊(B)中分解的质量剩余率(平均值 ± 标准误差)。不同小写字母表示同一分解时间不同树种

间叶片凋落物质量剩余率差异极显著(p < 0.01), 且各分解时间的多重比较结果一致。 
Fig. 2  Mass remaining ratio of leaf litter decomposition in the forest (A) and lake (B) (mean ± SE). The lowercase letters denote 
highly significant differences in mass remaining ratios among the species for the same decomposition time (p < 0.01), with each de-
composition time holds the same multiple comparison results. 
 
 
 
表4  叶片凋落物分解的拟合模型分析 
Table 4  Empirical model for leaf litter decomposition   
树种 
Species 

环境类型 
Environmental  
types 

拟合方程 
Fitted equations 

分解系数k 
Decomposition 
coefficient k 

半分解时间 
Time of half  
decomposition (a) 

99%分解时间 
Time of 99% 
decomposition (a) 

相关系数r 
Correlation  
coefficient r 

显著性 
Significance 

陆地 Land y = 97.03e–0.441t 0.441 1.50  10.34  0.93 p < 0.01 红桦 
Betula albo-sinensis 水体 Water y = 95.01e–0.678t 0.678 0.95  6.69  0.96 p < 0.01 

陆地 Land y = 95.16e–0.667t 0.667 0.96  6.80  0.94 p < 0.01 高山柳 
Salix cupularis 水体 Water y = 91.76e–0.966t 0.966 0.63  4.66  0.95 p < 0.01 

陆地 Land y = 99.33e–0.169t 0.169 4.07  27.21 0.94 p < 0.01 油松 
Pinus tabulaeformis 水体 Water y = 94.12e–0.275t 0.275 2.30  16.47  0.96 p < 0.01 

陆地 Land y = 98.42e–0.238t 0.238 2.84  18.88  0.97 p < 0.01 黄果冷杉 
Abies ernestii 水体 Water y = 93.43e–0.432t 0.432 1.45  10.47  0.99 p < 0.01 
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差异极显著(p < 0.01), PR在陆地和水体中分解差异

极显著(p < 0.01), 而NR差异不显著(p > 0.05; 表3)。 
凋落物养分释放模式在不同树种和水陆环境间

均存在差异(图3)。在陆地凋落物分解中, 油松、黄

果冷杉和红桦凋落物N含量在前3个月均存在明显

的富集过程, 尤其对于油松, NR可达到154.16%, 然
后进入N释放过程; 而高山柳N并未经过富集过程

便直接释放。凋落物在水体中分解时, 高山柳N释放

模式同其在陆地上分解相似, 而油松、黄果冷杉和

红桦N释放模式为: 释放—富集—释放, 而在分解1
年后可能还未达到其富集阈值。 

不同树种凋落物P释放模式在陆地和水体中分

解比较相似, 即释放—富集—释放, 但在水体分解

中P释放时间较陆地长, 且其在分解1年后可能仍未

达其阈值。油松、黄果冷杉和高山柳PR在陆地分解

过程中第9个月达到最大值, 而红桦在第12个月可

能仍未达到其阈值。此外, 油松P富集量较其他树种

大, 其PR在陆地和水体中分别为130.74%和95.18%, 
而高山柳P富集量相对较少, 其PR分别为75.48%和

53.76%。 
2.4  凋落物质量损失和养分释放与初始养分含量

之间的关系 
如表5所示, 叶片凋落物分解1年后, MR与初始

C:N值具有极显著的正相关关系(r = 0.57, p < 0.01), 
而与初始N含量具有极显著负相关关系(r = –0.63, p 
< 0.01); NR与MR具有相似特征, 分别与初始C:N值

和N含量存在极显著正相关和负相关关系(r = 0.58, 
r = –0.60, p < 0.01), 而PR与凋落物各初始养分含 

 

 
 

图3  叶片凋落物在林下(A和C)和湖泊(B和D)中分解的养分剩余率动态(平均值±标准误差)。 
Fig. 3  Dynamics of nutrient remaining ratios of the leaf litter decomposition in the forest (A and C) and lake (B and D) (mean ± 
SE). 
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表5  叶片凋落物分解1年后质量、氮和磷剩余率与凋落物初始养分含量之间的Pearson相关关系 
Table 5  Pearson correlations between mass, nitrogen and phosphorus remaining ratio after one-year decomposition and leaf initial nutrient contents  

 C N P C:N C:P N:P 

质量剩余率 Mass remaining ratio 0.12ns –0.63** –0.41*  0.57** 0.46* 0.47ns 

氮素剩余率 Nitrogen remaining ratio 0.24ns –0.60** –0.45* 0.58** 0.50* 0.11ns 

磷素剩余率 Phosphorus remaining ratio –0.06ns –0.14ns –0.02ns 0.14ns 0.04ns –0.14ns 

ns表示差异不显著。 
ns shows no significant difference. *, p < 0.05; **, p < 0.01. 

 
量之间不存在显著的相关关系(p > 0.05)。 

3  讨论 

3.1  不同树种叶片凋落物分解特征 
本文通过研究九寨沟国家自然保护区内4种常

见林型代表性树种, 即寒温性针叶林(黄果冷杉)、温
性针叶林(油松)、落叶阔叶林(红桦)和落叶阔叶灌丛

(高山柳)的叶片凋落物分解特征, 得出以下结果: 
各树种间凋落物分解系数k高山柳>红桦>黄果冷杉

>油松, 且各物种间凋落物MR差异极显著(p < 0.01, 
图2)。结果表明, 叶片凋落物分解速率存在明显的

物种差异, 且阔叶树种叶片分解速率显著大于针叶

树种, 这与郭忠玲等(2006)对长白山各植被带主要

树种凋落物分解速率的研究结果一致。此外, 各树

种叶片凋落物在前3个月质量损失最快, 而后迅速

减慢 , 第6–12月又逐渐增大 (图2)。这与Zhou等
(2008)和Aponte等(2012)的研究结果一致, 凋落物

分解初期可溶性物质会迅速通过淋溶作用进入到生

态系统中, 而后进入较长且缓慢的生物分解过程

(Petersen & Cummins, 1974)。在本文中, 凋落物质量

损失变化与外界环境温度的变化趋势一致, 且在降

水丰沛的季节(5–9月)较高。这一结果很好地印证了

温度和降水量作为主要的环境影响因子控制着凋落

物的分解速率(Moore et al., 1999; Hobbie et al., 
2006; Parton et al., 2007)。 

本文结果显示, 叶片凋落物分解1年后MR同其

初始C:N值存在正相关关系, 而与初始N含量成负

相关关系(表5), 表明凋落物初始养分含量, 尤其是

N含量在很大程度上影响着凋落物的分解速率, 这
与杨玉盛等(2003)和王希华等(2004)的研究结果一

致。值得注意的是, 虽然黄果冷杉叶片凋落物初始N
含量较高, 且具有较小的C:N值, 但其凋落物分解

速率仍较低。因此, 除初始养分含量外的其他因子

在凋落分解过程中起着重要的作用。Hättenschwiler 
和Jørgensen (2010)对热带雨林叶片凋落物分解特征

研究发现, 凋落物中碳的质量对分解速率的影响比

其化学计量特征(C、N和P含量等)更大。此外, 王希

华等(2004)和Santiago (2007)研究发现凋落物比叶

面积与凋落物分解速率之间存在显著的正相关关

系, 较大的比叶面积意味着单位质量凋落物具有更

大的环境接触面积, 一方面加大了雨水的淋溶作用, 
另一方面有利于微生物定居和土壤动物的碎裂作

用, 从而大大提高凋落分解速率(郭忠玲等, 2006)。
也有研究表明, 叶片厚度与凋落物分解速率存在明

显的负相关关系(Cornwell et al., 2008)。因此, 与叶

片经济型谱存在密切联系的叶片功能特征(如比叶

面积、叶片氮素含量和叶片厚度等)在叶片凋落物分

解过程中起着重要作用(Santiago, 2007; Cornwell et 
al., 2008; Makkonen et al., 2012)。综上所述, 叶片凋

落物分解是一个受其自身性质和外界环境因素共同

作用的复杂过程, 它对陆地生态系统的养分循环有

着深远影响 (Kay et al., 2008; Makkonen et al., 
2012)。 
3.2  不同树种叶片凋落物养分释放特征 

在1年的分解期内, 4个树种叶片凋落物的NR和
PR差异极显著(p < 0.01, 表3), 且NR与初始N含量

和C:N值分别存在极显著负相关和正相关关系(表
5), 这表明凋落物初始养分含量在很大程度上影响

着分解过程中的养分释放。在林下分解时, 高山柳

叶片凋落物N并未经过富集过程便直接开始释放, 
而红桦、黄果冷杉和油松要先经过富集过程才开始

释放; 4个树种凋落物P在分解过程中均表现出释放

—富集—释放模式。此外, 凋落物初始N和P含量低

的物种(如油松)在分解过程中需富集更多的养分才

开始出现N和P的释放, 这与王瑾和黄建辉(2001)的
研究结果一致, 而王希华等(2004)认为营养元素的

释放和富集与凋落叶初始营养状况无明显的相关

性。因此, 凋落物N和P的富集和释放与初始养分条

件的关系存在明显的物种差异。 
凋落物自身往往缺乏大量元素, 如N、P和S等
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(Berg, 2000), 从而难以满足微生物的分解作用, 故
需其在外界环境中固定相应的养分, 并达到某一阈

值时才分解释放凋落物中的养分 (Moore et al., 
2006; Parton et al., 2007; Aponte et al., 2012)。Parnas 
(1975)认为凋落物C:N值是发生N固持和矿化的关

键值, 当C:N值>30时发生N的固持, 而当C:N值<30
时发生N的矿化。本文中高山柳凋落物初始C:N值

(30.26)十分接近此值, 故在分解初期便出现N的释

放, 而其他树种C:N值均大于30, 故先经历富集过

程才进行N的释放。此外, 4个树种凋落物P在分解前

期均存在明显的释放过程, 这一阶段主要受可溶性

P淋溶作用的影响(彭少麟和刘强, 2002), 而在春季

和夏季发生P的富集则与微生物活动加强有关(王希

华等, 2004)。 
3.3  叶片凋落物水陆分解差异 

4个树种叶片凋落物分解速率在高山湖泊中的

分解速率均极显著高于其在林下的分解速率(p <  
0.01, 表3; 图2), 且各物种凋落物在林下完全分解

(99%)所需的时间是其在水体中的1.5倍左右, 这与

陈书秀和江明喜(2006)对三峡地区香溪河流域不同

树种叶片凋落物分解的研究结果一致。湖泊中凋落

物分解速率较快的一个重要原因是凋落物长时间浸

泡在水体中, 较强的淋溶作用会加速可溶性物质在

分解初期的快速分解, 加之水体的流动将进一步加

快这一过程的进行(Petersen & Cummins, 1974; 张
川等, 2015)。其次, 水体微生物和无脊椎动物在凋

落物分解过程中也起着至关重要的作用(Leroy & 
Marks, 2006; Tiegs et al., 2013), 相对稳定的水体温

度(冬季湖泊中平均水温仍保持在2 ℃以上, 图1)为
凋落物分解过程中的生物活动提供了良好的环境保

障。本文结果显示, 冬季水体凋落物的失重率保持

在一个较高水平。此外, 不同树种间凋落物在水体

中的分解速率差异与其在林下分解的规律一致, 即
阔叶树种叶片分解速率明显大于针叶树, 一个重要

的原因是针叶树种叶片较小且表面革质化大大降低

了分解初期的淋溶速率(Ibrahima et al., 2008; 迟国

梁和童晓立, 2010)。 
本文研究发现, 高山柳凋落物N动态在水体和

林下变化趋势一致, 即直接释放; 而其他3个树种

凋落物N动态在水体与林下分解过程中存在差异, 
即林下凋落物N释放模式为: 富集—释放, 而水体

中表现为: 释放—富集—释放。这与张川等(2015)

的研究结果一致, 表明与林下凋落物分解相比, 在
分解初期将有更多的可溶性物质会在水体的淋溶作

用下分解和流失, 而需生物分解的部分则相应减

少。然而, 凋落物P的释放模式在水体和陆地分解中

比较一致, 均表现为: 释放–富集–释放模式。不过, 
水体凋落物P释放的时间和量均大于林下, 而富集

量却小于林下。这表明, 叶片凋落物尤其是阔叶树

种叶片凋落物在湖泊中分解时, 大量可溶性P将在

较短的时间内进入到水体中, 长期而言水体中凋落

物的快速分解也将导致湖岸生态系统中P元素的大

量亏缺。 
九寨沟自然保护区森林资源丰富, 总面积达

248 km2 (刘少英等, 2007), 每年有大量叶片凋落物

进入到数量众多的高山湖泊中, 而较快的水体凋落

物分解速率将使大量N和P等养分元素在较短的时

间内汇集到湖泊生态系统中。这势必对高山湖泊中

水生生物种群和结构产生影响, 从而对保护区内现

有的水体景观产生潜在影响。因此, 加强保护区内

高山湖泊叶片凋落物的管理是一项值得关注的工

作。 
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