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♦森林生态♦

马尾松人工林异龄混交改造对土壤团聚体酶活性及酶化学计量
比的影响*

黄海梅1,颜金柳1,李佳君1,向明珠1,李昌航1,廖树寿2,3,黄雪蔓1,3,尤业明1,3**

(1.广西大学林学院,广西森林生态与保育重点实验室,广西高校亚热带人工林培育与利用重点实验室,广西南宁 530004;2.中
国林业科学研究院热带林业实验中心,广西凭祥532600;3.广西友谊关森林生态系统国家定位观测研究站,崇左凭祥友谊关森

林生态系统广西野外科学研究观测站,广西凭祥 532600)

摘要:土壤酶活性及酶化学计量比是表征土壤养分限制状况和评估微生物养分需求的关键指标。因此,为探究

马尾松(Pinus
 

massoniana)人工林引入一种或多种阔叶树种异龄混交改造对土壤团聚体酶活性和酶化学计量

比的影响及其响应机制,本研究以马尾松人工纯林(PP)、马尾松/红锥(Castanopsis
 

hystrix)异龄混交林

(MP)、马尾松/多树种异龄混交林(MMP)为研究对象,测定不同林分类型下原土和不同粒径土壤团聚体碳

(C)、氮(N)、磷(P)循环相关的酶活性、土壤理化性质、微生物生物量等指标,分析它们之间的关系,并通过冗余

分析(RDA)确定影响土壤酶活性及酶化学计量比的最主要因素。结果表明:①异龄混交改造显著改变了土壤

酶活性,表现为 MP和 MMP均显著高于PP,但 MP和 MMP之间没有显著差异,且酶活性在微团聚体

(<0.25
 

mm)中最高;②凋落物量、细根生物量、土壤理化性质、微生物生物量与酶活性、酶化学计量比均有不

同程度的相关关系,冗余分析发现微生物生物量碳(MBC)、全氮(TN)、全磷(TP)、微生物生物量磷(MBP)、微
生物生物量碳磷比(MBC∶MBP)是影响土壤酶活性的主要驱动因子,而TN、MBC和硝态氮(NO-

3N)是影响

酶化学计量比的主要因子;③PP、MP和 MMP土壤酶C∶N∶P自然对数比分别为1.20∶1.03∶1、1.17∶
1.07∶1和1.16∶1.04∶1,表明3种林分的土壤微生物均对C需求较高,微生物生长代谢容易受C限制,而
异龄混交改造能有效缓解林分土壤的C限制。综上,马尾松人工林引入阔叶树种可有效提高土壤酶活性,促
进土壤养分循环和改善土壤质量,但在经营过程中需注意适当增施氮肥以维持其高效生产力和可持续发展。
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  土壤胞外酶主要是由微生物活动代谢产生,参与

碳(C)、氮(N)、磷(P)等的循环,在一定程度上代表了

微生物对养分的需求与环境中养分供应之间的关系。
在陆地生态系统中,胞外酶活性(EEA)被视为土壤

生产力和养分状况预测的敏感指标[1]。胞外酶化学

计量比(EES)反映了土壤养分的供应情况以及微生

物活动所受到的养分限制,被广泛用于评估土壤养分

状况[2]。为了更准确地评估土壤微生物对养分的利

用效率和资源需求状况,越来越多的研究集中于土壤

胞外酶活性及其化学计量特征上[3,4]。森林生态系

统因环境条件存在差异,因此养分需求不同,其酶化

学计量比也会存在差异[5,6]。全球范围尺度的数据

表明酶化学计量比能够有效地揭示土壤养分特征,但
小区域尺度上土壤养分含量往往受林分类型、土壤利

用方式以及林下植被类型等因素的影响,使小区域尺

度上土壤养分存在差异[2,7]。尽管不同研究都发现

不同的环境因子与酶活性、酶化学计量比密切相关,
但是其影响机制尚未明确,因此需进一步研究特定区

域中土壤酶活性及酶化学计量比的变化特征及主要

驱动因子。

  土壤团聚体酶活性及酶化学计量比可有效反映

或预测土壤养分利用状况以及土壤质量的变化。土

壤团聚体是土壤物理结构的基本单位[8]。团聚体的

粒径分布及其含量不仅决定着土壤的孔隙分布和土

壤抵抗外界压力的能力,而且还决定着土壤储存养分

的能力,土壤养分变化的实质是各级团聚体变化的整

合结果[9]。不同粒径土壤团聚体的胶结物质类型和

小环境存在差异,导致它们内部物质组成和稳定性不

同,进而使得酶活性也产生差异[10,11]。团聚体具有

孔隙小、容积密度高和易弯曲等特征,这些特征减少

了外部微生物进入团聚体内部的机会,因此团聚体可

有效保护其内部的微生物、有机物质和酶等,防止酶

活性下降或失活。另外,相较于小团聚体,大团聚体

的物理结构减少了有机物质、微生物和酶之间的接

触,因此小团聚体具有更强的酶活性[12,13]。

  马尾松(Pinus
 

massoniana)是我国亚热带地区

常见的乡土针叶树种,因其生长快、适应环境能力强、
材质优良等被广泛种植。马尾松人工林大规模单一

纯林种植对我国人工林的可持续发展产生了一系列

影响,例如病虫害频发、土地退化、土壤肥力下降、水
土流失和生物多样性降低等,严重阻碍了其可持续发

展[14]。引入乡土阔叶树种对马尾松人工纯林进行异

龄混交改造被认为是提高土壤肥力和林地生产力的

重要管理措施之一[15]。然而,改造后土壤团聚体粒

径的改变对土壤酶活性、酶化学计量比的影响及其机

制仍缺乏深入探究。因此,本研究选取马尾松人工纯

林间伐后引入一种或多种阔叶树种混交改造形成的

异龄复层混交林作为研究对象,以邻近未改造的马尾

松纯林为对照,测定土壤原土和不同粒径团聚体的

C、N和P相关水解酶活性,计算土壤酶化学计量比,
结合土壤理化性质及微生物生物量,探讨土壤酶活性

和酶化学计量比的差异及其与土壤理化性质、微生物

生物量间的关系,揭示马尾松人工林异龄混交改造对

土壤团聚体中的养分特征和微生物对养分资源的利

用机制,为马尾松人工林的可持续经营管理提供理论

支持。

1 材料与方法

1.1 研究地概况

  研究地位于广西壮族自治区凭祥市中国林业科

学研 究 院 热 带 林 业 实 验 中 心 伏 波 试 验 场 内

(106°39'-106°59'E,21°57'-22°19'N),地处亚热带

季风气候区,降雨量充足,年降水量1
 

400
 

mm,年平

均气温21
 

℃,年平均无霜期340
 

d。地貌类型为典型

的红壤丘陵地貌,土壤类型主要为由花岗岩在高温、
干湿交替条件下风化形成的酸性红壤,人工林类型丰

富,以纯林、针阔混交林两种经营模式为主。典型的

针叶树种有马尾松和杉木(Cunninghamia
 

lanceola-
ta),阔叶树种有红锥(Castanopsis

 

hystrix)、香子含

笑(Michelia
 

hedyosperma)、格木(Erythrophleum
 

fordii)、大叶栎(Quercus
 

griffithii)、火力楠(Mich-
elia

 

macclurei)等。

1.2 样地设置和调查

  本试验选取马尾松纯林(1993年种植)经3次

(2000、2004和2007年)间伐后,于2008年春季引入

一种阔叶树(红锥,1年生实生苗)改造后形成的混交

林(Mixed
 

Plantation,MP),以及引入多种阔叶树(包
括红锥、香子含笑、格木和大叶栎,均为1年生实生

苗)改 造 后 形 成 的 复 合 混 交 林 (Multiple
 

species
 

Mixed
 

Plantation,MMP)为研究对象,以邻近具有相

似立地条件的未改造马尾松纯林(Pure
 

Plantation,

PP)为对照。在人工林经营期间,3种林分都采用相

似的林分管理制度进行经营管理。每种林分类型分

别布置5个30
 

m×30
 

m的独立样方,共设置15个

样方。

  2022年8月,对林分中的每个样方采用传统样
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方调查法进行调查,将每个样方分成4个小样方(15
 

m×15
 

m),采用每木检尺的方法调查乔木层树木的

树高(Tree
 

Hight,TH)和胸径(Diameter
 

at
 

Breats
 

Height,DBH),并记录林分的郁闭度(Canopy
 

Densi-
ty,CD)和林分密度(Stand

 

Density,SD)。每个样方

随机布置9个凋落物收集框(1
 

m×1
 

m),用于收集

凋落物并统计其年产量;同时在每个样方随机布设9
个取样点并采用根钻法获取细根(直径≤2

 

mm),根
钻内径5

 

cm,取样深度为0-10
 

cm。样地基本信息

见表1。
表1 样地基本信息

Table
 

1 Basic
 

characteristics
 

in
 

plantations

林分类型
Plantation

 

types

树种
Tree

 

species

郁闭度
CD

胸径/cm
DBH/cm

树高/m
TH/m

林分密度/
 

(株/hm2)
SD/

(tree/hm2)

凋落物量/
(kg·ha-1·年-1)
Litter

 

amount
 

/
(kg·ha-1·yr-1)

细根生物量/
(g·m-2)
Fine

 

root
 

biomass/
(g·m-2)

PP Pinus
 

massoniana 0.74±0.03b 25.87±0.65 22.64±0.85 848±159 7
 

682.10±290.21b 149.43±1.72c

MP 0.87±0.02a 10
 

064.12±497.26a 178.56±5.14a

P.massoniana 33.34±0.63 20.17±0.38 236±11

Castanopsis
 

hystrix 13.28±0.75 12.13±0.59 342±20

MMP 0.83±0.01a 9
 

125.01±201.00a 161.75±1.38b

P.massoniana 36.69±0.96 21.74±0.10 276±19

Various
 

broad
leaved

 

trees 13.46±0.42 11.48±0.26 611±49

Note:data
 

are
 

means±SE,n=5;Different
 

lowercase
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

column
 

indicated
 

significant
 

difference
 

between
 

different
 

plantation
 

types
 

(P<0.05).

1.3 样品采集处理

  于2022年8月在每个30
 

m×30
 

m的样方内采

集土壤样品,每个样方分成16个7.5
 

m×7.5
 

m的

正方形,网格交点设置为采样点。按照系统采样法,
每个样方设置9个采样点。清理采样点土壤表面杂

质后采集0-10
 

cm土层的原状土,为避免土壤团聚

体的结构被破坏,样品采集后保存在无菌的方形塑料

盒,放置于低温保温箱中运往实验室进行处理。土壤

样品按照自然纹理轻轻破碎并剔除石头、植物根系等

杂质,并将每个样方内9个采样点的土壤样品混合为

1个复合土壤样品。将复合土壤样品分为两部分,一
部分过2

 

mm孔径的土壤筛,得到原土土壤样品;另
一部分分别过孔径为2、1和0.25

 

mm的土壤套筛,
得到4种不同粒径的土壤团聚体(>2

 

mm、1-2
 

mm、0.25-1
 

mm、<0.25
 

mm),分别测定原土和各

粒径土壤团聚体的土壤理化性质、微生物生物量和酶

活性等指标。
1.4 样品测定方法

  土壤基本理化性质指标参照《土壤农化分析》[16]

测定,土壤pH 值使用pH 计直接测定;土壤有机碳

(SOC)采用重铬酸钾氧化法测定;土壤全氮(TN)采
用凯 氏 定 氮 法 测 定;硝 态 氮(NO-

3N)和 铵 态 氮

(NH+
4N)经CaCl2 浸提后采用流动分析仪(SEAL

 

Auto
 

Analyzer
 

3,德国希尔公司)测定;土壤全磷

(TP)和速效磷(AP)采用钼蓝比色法测定,其中TP
采用H2SO4HCIO7 高温消解法提取,AP采用 HCl
H2SO4(双酸提取法)浸提。

  土壤微生物生物量碳(MBC)、微生物生物量氮

(MBN)、微生物生物量磷(MBP)采用氯仿熏蒸浸提

法测定。参照吴金水等[17]的步骤,MBC和 MBN用

K2SO4 溶液作为提取液,提取液中的C、N含量采用

总有机碳分析仪(MULTIN/C
 

3100,德国耶拿公司)
测定;MBP用NaHCO3 溶液作为提取液,采用钼蓝

比色法测定。土壤 MBC、MBN、MBP的计算如下:

MBC=EC/KEC,MBN=EN/KEN,MBP=EP/
(KEP×RPi),其中EC、EN、EP 分别为熏蒸与未熏

蒸土壤浸提液中SOC、有机氮和 TP的差值,KEC、
KEN、KEP 表示转换系数,分别为0.45、0.45、0.40,

RPi为加入无机磷的回收率。

  酶活性测定均采用96微孔酶标板荧光法[18],包
括与C循环相关酶(CB+BG)[半纤维素酶(CB)和β
1,4葡萄糖苷酶(BG)]、N循环相关酶(NAG+LAP)
[β1,4N乙酰葡糖氨糖苷酶(NAG)和亮氨酸氨基肽

酶(LAP)]以 及 与 P 循 环 相 关 的 酸 性 磷 酸 酶

(ACP)[19]。往新鲜土壤(1.25
 

g)中加入125
 

mL乙

酸钠缓冲液(pH值为4.0)制备土壤悬浊液,分别吸
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取200
 

μL的土壤悬浮液和50
 

μL的底物溶液混合到

每个96微孔板中,25
 

℃黑暗中培养4
 

h,用10
 

μL
 

氢

氧化钠溶液(1
 

mol·L-1)终止反应,使用多功能酶

标仪(INFINITE
 

M200
 

PRO,瑞士帝肯有限公司)测
定其荧光值。酶活性以nmol·g-1·h-1 表示。

  土壤C∶N、C∶P、N∶P的酶化学计量比的表达

方式[20,21]如下:

  酶
 

C∶N
 

=
 

ln(CB+BG)∶ln(LAP+NAG),
(1)

  酶
 

C∶P
 

=
 

ln(CB+BG)∶ln(ACP), (2)

  酶
 

N∶P
 

=
 

ln(LAP+NAG)∶ln(ACP), (3)
式中,(CB+BG)表 示 与 C 循 环 相 关 酶 的 活 性,
(LAP+NAG)表示与N循环相关酶的活性,ACP表

示与P循环相关酶的活性。土壤C∶N、C∶P、N∶P
的养分化学计量比可分别表示为Soil

 

C∶N、Soil
 

C∶P、Soil
 

N∶P,计算公式如下:

  Soil
 

C∶N=SOC∶TN, (4)

  Soil
 

C∶P=SOC∶TP, (5)

  Soil
 

N∶P=TN∶TP。 (6)
微生物生物量化学计量比的表达方式分别为 MBC∶
MBN、MBC∶MBP、MBN∶MBP。

1.5 数据分析

  向 量 长 度(Vector
 

Length,VL)和 向 量 角 度

[Vector
 

Angle
 

(°),VA]的计算公式[20,22]如下:

  VL=SQRT·

ln(CB+BG)
ln(LAP+NAG)  

2

+ ln
(CB+BG)
ln(ACP)  

2


 


 , (7)

  VA=degrees·

ATAN2 ln(CB+BG)
ln(ACP)  , ln(CB+BG)

ln(LAP+NAG)  


 


  ,
(8)

式中,VL值越大表示微生物受到C限制越强;VA
与微生物受到 N或P限制有关,VA>45°和 VA<
45°分别表示微生物受到P限制和N限制,VA偏离

45°的程度越大表示限制性越强。

  利用SPSS
 

27.0和Origin
 

2023b软件对数据进

行统计。采用单因素方差分析(Oneway
 

ANOVA)
检验PP、MP和 MMP之间土壤理化性质、微生物生

物量、酶活性和酶化学计量比之间的差异(P<0.05
表示存在显著差异),Pearson相关性分析探讨土壤

理化性质、微生物生物量、酶活性和酶化学计量比之

间的相关性;通过方差分解分析(Variance
 

Partition
 

Analysis,VPA)探究凋落物量(LF)、细根生物量

(FR)、土壤理化性质、微生物生物量、酶活性和酶化

学计量比的单独效应及综合效应,并将结果以Venn
图的形式表示;采用冗余分析(Redundancy

 

Analy-
sis,RDA)来筛选和排序影响酶活性及酶化学计量比

的因子,以确定最关键的影响因子(P<0.05表示存

在显著差异)。所有的作图均在 Origin
 

2023b
 

和

Canoco
 

5软件中完成。

2 结果与分析

2.1 异龄混交改造对土壤理化性质及微生物生物量

影响

  如表2所示,两种不同模式的阔叶树种异龄混交

改造对土壤理化性质和微生物生物量均有显著影响。

MP的SOC、TN、NH+
4N、TP、AP、MBC、MBN和

表2 原土的土壤理化性质和微生物生物量特性

Table
 

2 Bulk
 

soil
 

physicalchemical
 

properties
 

and
 

microbial
 

biomass
 

characteristic

林分类型
Plantation

 

types

有机碳/
(g·kg-1)
SOC/

(g·kg-1)

全氮/
(g·kg-1)
TN/

(g·kg-1)

硝态氮/
(mg·kg-1)
NO-3N/
(mg·kg-1)

铵态氮/
(mg·kg-1)
NH+4N/
(mg·kg-1)

全磷/
(g·kg-1)
TP/

(g·kg-1)

速效磷/
(mg·kg-1)
AP/

(mg·kg-1)

土壤碳氮比
Soil

 

C∶N
土壤碳磷比
Soil

 

C∶P

PP 20.71±0.57b 1.48±0.06b 13.82±1.08a 6.32±0.54c 0.30±0.02b 2.77±0.31c 14.03±0.5b 70.26±4.4ab
MP 30.87±1.92a 2.01±0.07a 14.12±2.32a 9.18±0.89b 0.49±0.03a 7.87±0.37a 15.34±0.77b 63.08±4.76b
MMP 28.02±1.01a 1.53±0.07b 12.42±1.79a 12.79±0.63a 0.35±0.01b 3.93±0.29b 18.51±1.19a 81.07±1.63a

林分类型
Plantation

 

types

土壤氮磷比
Soil

 

N∶P
pH值
pH

 

value

微生物
生物量碳/
(mg·kg-1)
MBC/

(mg·kg-1)

微生物
生物量氮/
(mg·kg-1)
MBN/

(mg·kg-1)

微生物
生物量磷/
(mg·kg-1)
MBP/

(mg·kg-1)

微生物生物量
碳氮比

MBC∶MBN

微生物生物量
碳磷比

MBC∶MBP

微生物生物量
氮磷比

MBN∶MBP

PP 5.02±0.29a 4.14±0.06a 206.29±7.15b 20.38±0.73b 11.43±0.42c 10.18±0.57c 18.16±1.02b 1.79±0.08b

MP 4.13±0.31a 4.02±0.01b 435.72±10.87a32.19±1.15a 25.44±0.81a 13.56±0.29a 17.20±0.73b 1.26±0.04c
MMP 4.45±0.29a 4.13±0.03ab406.33±14.78a33.86±1.71a 15.26±1.80b 12.05±0.34b 28.07±3.36a 2.31±0.24a

Note:different
 

lowercase
 

letters
 

in
 

the
 

same
 

column
 

indicated
 

significant
 

difference
 

between
 

different
 

plantation
 

types
 

(P<0.05).
 

034



黄海梅等.马尾松人工林异龄混交改造对土壤团聚体酶活性及酶化学计量比的影响

MBP含量较PP分别显著增加了49.06%、35.81%、

45.25%、63.33%、184.12%、111.22%、57.95%、

122.57%(P<0.05);MMP的SOC、NH+
4N、AP、

MBC、MBN 和 MBP含量较 PP分别显著增加了

35.30%、102.37%、41.88%、96.97%、66.14%、

33.51%(P<0.05);MMP和 MP间基本无显著差异

(P>0.05)。

2.2 异龄混交改造对酶活性和酶化学计量比的影响

  在马尾松纯林中引入一种阔叶树种或多种阔叶

树种异龄混交种植,均显著影响了土壤C、N、P循环

相关 的 酶 活 性。MP、MMP 的 CB+BG、LAP+
NAG、ACP活性在原土和各粒径土壤团聚体中(>2

 

mm、1-2
 

mm、0.25-1
 

mm、<0.25
 

mm)均显著高

于PP,但 MMP和 MP之间的酶活性基本上没有显

著差异(图1)。MP的与C循环相关酶的活性(CB+
BG)在原土和各粒径土壤团聚体中比PP分别显著

增加41.70%、36.09%、25.60%、24.78%、25.23%
(P<0.05),MMP相比PP分别显著增加29.95%、

39.24%、35.82%、33.40%、28.24% [P <0.05,
图1(a)]。MP的与 N 循环相关酶的活性(LAP+
NAG)在原土和各粒径土壤团聚体中比PP分别显著

增加79.79%、86.81%、43.82%、114.91%、59.10%
(P<0.05),MMP相比PP分别显著增加44.47%、

77.27%、66.46%、82.19%、41.00% [P <0.05,
图1(b)]。MP的与P循环相关酶的活性(ACP)在
原土和各粒径土壤团聚体中比PP分别显著增加

53.36%、38.81%、47.18%、37.03%、35.51%(P<
0.05),MMP 相 比 PP 分 别 显 著 增 加 47.20%、

33.91%、87.30%、47.82%、37.56% [P <0.05,
图1(c)]。

  MP和 MMP的土壤酶C∶N在原土和大多数

粒径土壤团聚体中(<0.25
 

mm 除外)均显著低于

PP(P<0.05),在<0.25
 

mm 粒径土壤团聚体中,

MP显著低于 PP,但 MMP和 PP没有显著差异

[图2(a)]。MP和 MMP的土壤酶C∶P仅在1-2
 

mm粒径土壤团聚体中显著低于PP(P<0.05),在
原土和其他粒径土壤团聚体(>2

 

mm、0.25-1
 

mm、

<0.25
 

mm)中 有 降 低 的 趋 势 但 未 达 到 显 著 性

[图2(b)]。相比于PP,MMP的土壤酶 N∶P仅在

1-2
 

mm粒 径 土 壤 团 聚 体 中 显 著 低 于PP(P<

  Different
 

lowercase
 

letters
 

indicated
 

significant
 

difference
 

between
 

different
 

plantation
 

types
 

(P<0.05).
图1 土壤C、N、P循环相关酶活性的变化

  Fig.1 Changes
 

in
 

soil
 

C,N,P
 

cyclingrelated
 

enzyme
 

ac-
tivities

0.05);在0.25-1
 

mm 粒径土壤团聚体中 MP和

MMP的土壤 N∶P酶化学计量比显著增加(P<
0.05),在原土和<0.25

 

mm粒径土壤团聚体中没有

显著差异[图2(c)]。
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图2 土壤酶化学计量比的变化

  Fig.2 Changes
 

in
 

soil
 

enzyme
 

stoichiometric
 

ratios

  根据向量分析,原土和各粒径土壤团聚体中的

VL值为1.57-1.72(VL>1.00)。其中,MP的VL
值在原土和所有粒径土壤团聚体中均显著低于PP
(P<0.05),分别显著下降4.20%、3.97%、3.71%、

6.26%、3.62%[图3(a)];MMP的 VL值仅在>2
 

mm、1-2
 

mm、0.25-1
 

mm
 

3个粒径土壤团聚体中

显著低于 PP(P<0.05),分别显著下降2.83%、

5.95%、4.67%,在原土和<0.25
 

mm粒径土壤团聚

体中虽然低于PP但是未达到显著水平[图3(a)]。
原土和不同粒径土壤团聚体中的 VA值为42.06-
44.69°,均小于45°[图3(b)]。

2.3 酶活性及酶化学计量比变化的主要影响因素

  Pearson相 关 性 分 析 表 明(表3),凋 落 物 量

(LF)、细根生物量(FR)、土壤理化性质(SOC、TN、

图3 向量长度(VL)和向量角度(VA)的变化

  Fig.3 Changes
 

in
 

Vector
 

Length
 

(VL)
 

and
 

Vector
 

An-

gle
 

(VA)

NO-
3N、NH+

4N、TP、AP)、微生物生物量(MBC、

MBN和 MBP)及微生物生物量化学计量比(MBC∶
MBN、MBC∶MBP)均与C、N和P循环相关酶的活

性呈显著或极显著正相关。MBC∶MBN和 MBC∶
MBP与酶C∶N呈显著负相关,LF、FR、SOC、TN、

NO-
3N、NH+

4N、TP、AP、MBC、MBN和 MBP与酶

C∶N呈极显著负相关;LF、FR、SOC、TN和 AP与

酶
 

C∶P呈显著负相关,TP、MBC、MBN和 MBP与

酶
 

C∶P呈极显著负相关;MBN与酶N∶P呈显著

正相关,LF、FR、SOC、TN、NO-
3N、NH+

4N、AP、

MBC和 MBP与酶N∶P呈极显著正相关;NH+
4N、

MBC∶MBN和 MBC∶MBP与 VL呈显著负相关,

LF、FR、SOC、TN、NO-
3N、TP、AP、MBC、MBN和

MBP与 VL呈极显著负相关;FR、SOC、NH+
4N、

MBN和 MBC∶MBN 与 VA 呈显著负相关,LF、

TN、NO-
3N、AP、MBC和 MBP与 VA呈极显著负

相关。
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表3 各因子与土壤酶活性及酶化学计量比之间的相关关系

Table
 

3 Correlations
 

among
 

individual
 

factors
 

and
 

EEA
 

and
 

EES

因子
Factors

ln(BG+
CB)

ln(LAP+
NAG) ln(ACP) 酶C∶N

Enzyme
 

C∶N
酶

 

C∶P
Enzyme

 

C∶P
酶

 

N∶P
Enzyme

 

N∶P VL VA

Litterfall
 

mass 0.520** 0.532** 0.453** -0.478** -0.231* 0.316** -0.419** -0.318**

Fine
 

root
 

biomass 0.404** 0.462** 0.370** -0.452** -0.233* 0.307** -0.375** -0.283*

SOC 0.344** 0.454** 0.352** -0.469** -0.254* 0.309** -0.403** -0.289*

TN 0.452** 0.604** 0.410** -0.606** -0.249* 0.476** -0.481** -0.456**

NO-3N 0.336** 0.450** 0.318** -0.454** -0.199 0.339** -0.376** -0.329**

NH+4N 0.381** 0.389** 0.300** -0.320** -0.138 0.253** -0.252* -0.236*

TP 0.514** 0.527** 0.640** -0.469** -0.515** 0.066 -0.552** -0.037

AP 0.461** 0.566** 0.436** -0.566** -0.277* 0.392** -0.472** -0.372**

Soil
 

C∶N -0.073 -0.125 -0.038 0.121 -0.005 -0.149 0.067 0.149

Soil
 

C∶P -0.003 -0.011 0.016 -0.001 -0.047 -0.032 -0.006 0.050

Soil
 

N∶P 0.082 0.115 0.039 -0.116 -0.014 0.137 -0.050 -0.117

pH
 

value -0.227 -0.283* -0.161 0.271* 0.043 -0.263* 0.196 0.272*

MBC 0.695** 0.706** 0.661** -0.620** -0.398** 0.337** -0.581** -0.320**

MBN 0.596** 0.642** 0.619** -0.590** -0.428** 0.283* -0.569** -0.254*

MBP 0.576** 0.616** 0.551** -0.568** -0.343** 0.327** -0.518** -0.312**

MBC∶MBN 0.504** 0.399** 0.359** -0.271* -0.083 0.206 -0.237* -0.235*

MBC∶MBP 0.324** 0.293* 0.298** -0.234* -0.169 0.110 -0.228* -0.101

MBN∶MBP 0.090 0.105 0.137 -0.103 -0.140 0.001 -0.121 0.022

Note:*
 

indicates
 

significant
 

correlations
 

(P<0.05),**
 

indicates
 

extremely
 

significant
 

correlations
 

(P<0.01).

  由酶活性的VPA可知,凋落物量、细根生物量、
土壤理化性质和微生物生物量对酶活性变异的单独

解释量分别为2.0%、6.8%、10.3%,土壤理化性质

和微生物生物量两者的交互作用对酶活性变异的解

释能力最大,解释量为23.1%;其次是凋落物量和细

根生物量、土壤理化性质和微生物生物量的综合作用

对酶活性变异的解释量,为16.9%[图4(a)]。此外,
以土壤酶活性为响应变量,凋落物量和细根生物量、
土壤理化性质、养分化学计量比、微生物生物量及其

化学计量比等因子为解释变量进行RDA,所有的影

响因子共同解释了土壤酶活性变异的73.29%,其中

第一主轴和第二主轴的解释率分别为71.58%和

1.71%
 

[图4(b)]。对所有的影响因子进行先后排

序后发现 MBC(F=66.5,P=0.002)、TN(F=
16.5,P=0.002)、TP(F=5.9,P=0.010)、MBP

(F=5.1,P=0.018)、MBC∶MBP(F=5.2,P=
0.022)是 影 响 土 壤 酶 活 性 的 主 要 驱 动 因 子

[图4(b)]。此外,第一主轴将 MP和 MMP与PP明

显分开[图4(b)]。

  酶化学计量比的VPA表明,土壤理化性质和微

生物生物量两者的交互作用对酶化学计量比变异的

解释能力最大,为13.8%;其次是凋落物量和细根生

物量、土壤理化性质和微生物生物量的综合作用,对
化学计量比变异的解释量为11.9%[图4(c)]。酶化

学计量比与各个因子的RDA结果显示,第一主轴和

第二主轴分别解释酶化学计量比变量的38.21%和

7.58%,TN(F=22.2,P=0.002)、MBC(F=11.3,

P=0.002)和NO-
3N(F=5.1,P=0.016)是影响酶

化学计量比的主要影响因子[图4(d)]。
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A,B,C
 

in
 

(a)(c)
 

represent
 

individual
 

variations
 

explainable;D,E,F,G
 

represent
 

combined
 

variations
 

explainable.
图4 方差分解分析(a,c)和冗余分析(b,d)

Fig.4 Variance
 

partitioning
 

analysis
 

(a,c)
 

and
 

redundancy
 

analysis(b,d)

3 讨论

3.1 异龄混交改造对土壤酶活性的影响

  马尾松人工纯林引入一种或多种阔叶树种异龄

混交改造后,林分类型和林分结构的变化直接导致养

分需求和养分利用率的差异。研究表明,由于不同林

分类型凋落物和根系存在差异,导致凋落物分解速

率、养分含量和归还量的不同,并对土壤的理化性质

和微 生 物 活 性 等 产 生 影 响,酶 活 性 也 会 随 之 改

变[11,23]。本研究中,引入阔叶树种后显著增加了马

尾松人工林的有机碳、养分有效性和微生物生物量

(表2)。与明安刚等[24]的研究结果一致,马尾松人工

纯林引入阔叶树种后,土壤中的根系网络更为复杂,
根系释放的分泌物、凋落物输入量的增加都对森林土

壤有机养分的供应和归还起到重要作用。此外,输入

的C源和N源增加也为微生物提供大量的养分和能

量,促进其繁殖和生长。

  土壤酶作为评价土壤微生物活动及养分需求的

重要指标之一,其活性与土壤养分有效利用密切相

关,微生物根据其生长时对C、N、P等养分的需求来

分配酶资源,因此通过观察酶的表达程度可以了解微

生物生理调节过程[25]。本研究结果表明,引入阔叶

树种混交种植显著提高了原土和各粒径团聚体中与

C循环相关的酶(CB+BG)活性,CB和BG是两种主

要的纤维素水解酶,其活性的增加表明微生物加速了

有机质的分解。微生物在获取更多C的同时,也需

要分解相应的N、P来满足自身的生长发育需求。本

研究中,引入阔叶树种后土壤原土和各粒径土壤团聚

体中的(LAP+NAG)酶活性显著增加,表明引入阔

叶树种后土壤微生物对 N的需求增加。土壤 ACP
主要由微生物分泌,可将P从不可用的有机结合形

式转化为可被微生物和植物直接吸收利用的有效

磷[26,27]。谢欢等[28]研究发现,在马尾松纯林中引入

阔叶树种能显著提高ACP的活性,其原因可能是土

壤N的有效性增加后,微生物为了维持体内的养分

平衡增加了对 P的需求,刺激微生物分泌更多的
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ACP来获取土壤中的有效P。

  土壤团聚体在调节物质能量转化和代谢过程起

着重要作用。酶活性在不同粒径团聚体中的分布规

律较为复杂,并受多种因素的影响,如土地利用方式、
植被类型、生物群落结构组成等[10,29]。马尾松人工

林异龄混交改造后土壤碳氮磷循环相关酶活性在不

同粒径土壤团聚体中的变化情况具有一致性,酶活性

在小团聚体和微团聚体(0.25-1
 

mm 和<0.25
 

mm)中表现最高,可见在微小粒径团聚体中的微生

物活动更能促进酶的合成。雷蕾等[30]对三峡库区两

种马尾松混交林模式下土壤酶活性在团聚体粒径中

分布特征的研究中也发现,由于土壤团聚体物理结构

的差异性,微团聚体中的酶活性比大团聚体的高。这

可能是因为大团聚体的孔径大,酶活性更易受环境因

素的影响;小粒径团聚体中的有机和无机复合体可以

吸附土壤酶从而起保护作用[31]。但王晟强等[32]研

究认为,大团聚体的酶活性更高。因此,不同粒径团

聚体中的酶活性由多种因素影响或者存在一些不确

定的因素,仍需综合考虑多方面的因素并开展进一步

研究。

3.2 异龄混交改造对土壤酶化学计量比的影响

  土壤酶化学计量比与养分获取情况密切相关,可
作为反映土壤微生物受何种养分限制的重要指标。
根据资源分配理论,微生物消耗大量的能源产生胞外

酶以获得相对有限的养分。Sinsabaugh等[19]进行全

球范围的荟萃分析结果表明,土壤C∶N∶P的酶化

学计量比趋近于1∶1∶1,当偏离这个值时,微生物

活性受到相对能量(C)或养分(N、P)的限制。本研究

中,根据图2的酶化学计量比可计算出PP、MP和

MMP的酶活性C∶N∶P自然对数比分别为1.20∶
1.03∶1、1.17∶1.07∶1、1.16∶1.04∶1,比值中C
相对偏高,说明该区域土壤微生物对C源的需求最

明显。酶化学计量比并不是动态平衡的,而是受土壤

资源有效性的影响。研究区域土壤中的酶 C∶N
(1.12)低于全球水平(1.41),酶C∶P(1.18)高于全

球水平(0.62),酶N∶P(1.05)高于全球水平(0.44)
(图2)。土壤酶C∶N和酶C∶P越高,反映微生物

的生长发育更多是受C源限制,微生物对于C的投

资高于N和P。

  此外,3种林分类型的土壤酶化学计量比的向量

角度稍小于45°,表明这3种林分土壤微生物总体上

受N限制[21]。在N限制下,植物体需要更多的养分

N,因此微生物会增加NAG和LAP酶活性来获取养

分N以满足自身的养分需求,进而缓和 N限制[33]。
因此,研究区3种林分土壤主要受C和N的共同限

制。通常认为,VL值越大,C限制作用越明显。本

研究中,引入阔叶树种异龄混交改造,MP和 MMP
的VL值显著降低[图3(a)],说明针阔树种异龄混

交能削弱土壤微生物受到的C限制。马尾松人工林

异龄混交改造在提高土壤养分有效性的同时,通过增

加地上和地下 C输入来提高土壤SOC浓度和储

量[34]。土壤N的增加主要依赖于外源N的输入、大
气氮沉降和微生物固氮作用等途径,比如固氮树种可

以通过与固氮菌结合来增加土壤 N[35],然而本研究

中的红锥并非固氮树种,马尾松/红锥混交林土壤N
的提高可能是其他机制的作用,比如深层土壤的 N
通过根系吸收并以凋落物归还的方式在表层土壤积

累。因此,马尾松纯林引入阔叶树种可以有效改善人

工林C、N和P的供给问题,同时有助于缓解马尾松

人工林单一经营模式所导致的土壤养分退化和肥力

下降等问题。

  相关性检验结果表明,凋落物量和细根生物量、
土壤养分含量(SOC、TN、TP等)与酶C∶N、酶C∶
P间存在显著负相关性,与酶 N∶P间呈显著正相

关,这表明凋落物量和细根生物量、土壤养分的增加

将加剧微生物N限制[33]。养分化学计量比只能反映

养分现状,酶化学计量比可以揭示微生物对养分的利

用情况。本研究中,酶化学计量比与养分及其有效性

之间存在着相关关系,但与养分化学计量比之间没有

显著的相关关系,说明土壤酶化学计量比并未呈现

良好的耦合性,酶化学计量比和养分计量比之间存在

着一定的对立关系。莫雪青等[36]在对桉树人工纯林

引入固氮树种的研究中也发现土壤酶化学计量比与

养分计量比之间没有显著的相关关系,可能是酶化学

计量比更易受其他因子(如土壤容重、温度、含水率

等)的影响或者受多种因子的综合影响,导致养分化

学计量比对酶化学计量比的影响减弱。RDA结果显

示,TN、MBC、NO-
3N是影响土壤酶化学计量比的

关键因子,且凋落物量和细根生物量、土壤理化性质

和微生物生物量的综合作用能解释酶化学计量比变

化的11.9%[图4(c)]。本研究发现只有微生物生物

量与酶化学计量比有显著的相关关系,微生物生物量

化学计量比 MBC∶MBN、MBC∶MBP与酶C∶N
间存在显著负相关关系。微生物生物量化学计量比

作为预测生态系统稳定性和养分循环状态的指标,主
要取决于土壤养分的有效性,与养分化学计量比密切
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相关[37]。由此可得,不同的林分类型通过改变土壤

养分及其有效性来调控微生物生物量,从而改变微生

物可利用养分的数量和质量来影响酶化学计量比,而
养分和微生物生物量化学计量比并不能呈现微生物

可利用的资源现状。

4 结论

  在马尾松人工纯林中引入一种或多种阔叶树种

异龄混交改造能有效提高土壤团聚体养分、微生物生

物量和酶活性;酶化学计量比结果表明PP、MP和

MMP
 

3种林分的土壤团聚体微生物均对C源的需

求较高,微生物生长代谢受C、N共同限制,而异龄混

交改造能有效缓解马尾松人工林土壤的 C限制;

MBC、TN、TP、MBP、MBC∶MBP是驱动土壤酶活

性变化的主要因子,而TN、MBC和NO-
3N是影响

酶化学计量比变化的主要因子。此外,本研究发现异

龄混交改造后的马尾松人工林仍存在 N限制问题,
需在经营过程中注意适当增施氮肥以维持其高效生

产力和可持续发展。
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Abstract:The
 

activities
 

and
 

stoichiometric
 

ratios
 

of
 

soil
 

enzymes
 

are
 

important
 

indicators
 

to
 

characterize
 

soil
 

microbial
 

nutrient
 

demand
 

and
 

nutrient
 

limitation
 

status.This
 

study
 

aims
 

to
 

investigate
 

the
 

effects
 

of
 

intro-
ducing

 

broadleaved
 

tree
 

species
 

of
 

different
 

ages
 

into
 

pure
 

Pinus
 

massoniana
 

plantation
 

on
 

the
 

activities
 

and
 

stoichiometric
 

ratios
 

of
 

enzymes
 

in
 

soil
 

aggregates
 

and
 

their
 

response
 

mechanisms.The
 

activities
 

of
 

enzymes
 

involved
 

in
 

carbon
 

(C),nitrogen
 

(N),and
 

phosphorus
 

(P)
 

cycling
 

in
 

original
 

soil
 

and
 

soil
 

aggregates
 

with
 

dif-
ferent

 

particle
 

sizes,soil
 

physicochemical
 

properties,and
 

microbial
 

biomass
 

were
 

measured
 

in
 

a
 

pure
 

P.mas-
soniana

 

plantation
 

(PP),an
 

unevenaged
 

mixed
 

plantation
 

(MP)
 

of
 

P.massoniana
 

and
 

Castanopsis
 

hystrix,
and

 

a
 

multiple
 

species
 

unevenaged
 

mixed
 

plantation
 

(MMP)
 

of
 

P.massoniana.The
 

relationships
 

between
 

the
 

indicators
 

were
 

evaluated,and
 

the
 

major
 

factors
 

driving
 

the
 

variations
 

in
 

the
 

activities
 

and
 

stoichiometric
 

ratios
 

of
 

soil
 

enzymes
 

were
 

identified.The
 

results
 

showed
 

that:①Introducing
 

other
 

tree
 

species
 

of
 

different
 

a-
ges

 

into
 

the
 

plantation
 

significantly
 

altered
 

soil
 

enzyme
 

activities,which
 

were
 

higher
 

in
 

MP
 

and
 

MMP
 

than
 

in
 

PP
 

and
 

had
 

no
 

significant
 

difference
 

between
 

MP
 

and
 

MMP.The
 

enzyme
 

activities
 

were
 

the
 

highest
 

in
 

micro-
aggregates

 

(<0.25
 

mm);②Litterfall
 

mass,fine
 

root
 

biomass,soil
 

physicochemical
 

properties,and
 

microbial
 

biomass
 

were
 

correlated
 

with
 

the
 

activities
 

and
 

stoichiometric
 

ratios
 

of
 

soil
 

enzymes.Redundancy
 

Analysis
 

(RDA)
 

revealed
 

that
 

Microbial
 

Biomass
 

Carbon
 

(MBC),Total
 

Nitrogen
 

(TN),Total
 

Phosphorus
 

(TP),Mi-
crobial

 

Biomass
 

Phosphorus
 

(MBP),and
 

microbial
 

biomass
 

carbon
 

to
 

phosphorus
 

ratio
 

(MBC∶MBP)
 

were
 

the
 

main
 

drivers
 

affecting
 

soil
 

enzyme
 

activities,and
 

TN,MBC,and
 

nitrate
 

nitrogen
 

(NO-
3N)were

 

the
 

main
 

environmental
 

factors
 

affecting
 

enzyme
 

stoichiometric
 

ratios;③The
 

stoichiometric
 

ratios
 

of
 

C,N,and
 

P
 

of
 

soil
 

enzymes
 

in
 

PP,MP,and
 

MMP
 

were
 

1.20∶1.03∶1,1.17∶1.07∶1,and
 

1.16∶1.04∶1,respectively,
which

 

indicated
 

that
 

the
 

soil
 

microorganisms
 

in
 

this
 

area
 

had
 

high
 

demand
 

for
 

C
 

and
 

were
 

easily
 

limited
 

by
 

C
 

source.The
 

findings
 

suggested
 

that
 

introducing
 

other
 

tree
 

species
 

of
 

different
 

ages
 

alleviated
 

the
 

C
 

source
 

limitation
 

of
 

soil
 

microbial
 

growth
 

and
 

metabolism.In
 

conclusion,introducing
 

broadleaved
 

species
 

into
 

the
 

pure
  

P.massoniana
 

plantation
 

can
 

effectively
 

increase
 

soil
 

enzyme
 

activities,promote
 

soil
 

nutrient
 

cycling,
and

 

improve
 

soil
 

quality.However,attention
 

should
 

be
 

paid
 

to
 

the
 

application
 

of
 

nitrogen
 

fertilizer
 

in
 

the
 

in-
troducing

 

process
 

in
 

order
 

to
 

maintain
 

the
 

high
 

productivity
 

and
 

sustainable
 

development
 

of
 

the
 

plantation.
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