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摘 要:[目的]不同树种人工林因养分吸收利用策略的差异,导致土壤碳(C)、氮(N)、磷(P)质量分数及其

化学计量比的改变显著影响土壤微生物活性,土壤微生物是否通过调整自身生物量和胞外酶化学计量比

适应土壤的变化仍不明确。为探究不同树种人工林对土壤微生物生物量和胞外酶活性的影响,研究土壤-
微生物-胞外酶C∶N∶P化学计量比之间的协变性。[方法]以湘中丘陵区土壤发育、经营历史一致,不同

生活型的4个树种[针叶树马尾松(Pinusmassoniana)、落叶阔叶树枫香(Liquidaarformosana)、常绿阔叶

树木荷(Schimasuperba)和杜英(Elaeocarpusdecipiens)]人工林作为研究对象,测定0~40cm土层C、N、

P质量分数,微生物生物量碳(Cmic)、氮(Nmic)、磷(Pmic)和微生物获取C(β-1,4-葡萄糖苷酶+β-纤维二糖苷

酶,BG+CBH)、N(β-1,4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶,NAG)、P(酸性磷酸酶,ACP)资源的相关胞外酶活性

(EEA)。[结果]1)不同树种人工林显著影响土壤C、N、P质量分数,微生物生物量,胞外酶活性及Cmic∶

Nmic∶Pmic和EEAC∶N∶P;马尾松林、枫香林Cmic∶Pmic显著高于木荷林和杜英林,微生物与植物竞争土壤有

效P,土壤P利用率低,特别是枫香林;木荷林NAG及EEAN∶P最高,微生物受N限制明显;杜英林ACP较

高,且EEAC∶N、EEAC∶P也高于其他树种人工林,而EEAN∶P最低,微生物受C、P限制最为严重。2)土壤

C∶N∶P与微生物生物量、胞外酶 C∶N∶P相关性不显著,仅有 Cmic∶Nmic与 EEAC∶N、Cmic∶Pmic与

EEAC∶P呈显著负相关,表明土壤C∶N∶P与微生物生物量C∶N∶P不存在协变性;而土壤C∶N∶P与

C∶Pimb呈显著正相关,Cmic∶Nmic∶Pmic与C∶N∶Pimb呈显著负相关,C∶Nimb和EEAC∶N呈显著正相关,证

实土壤与微生物间C、N、P的差异对胞外酶化学计量比的影响。3)凋落物层现存量对土壤C、N、P质量分

数及Pmic、Cmic∶Pmic、Nmic∶Pmic、BG+CBH、NAG、EEAC∶P影响显著。[结论]不同树种人工林通过影响土

壤C、N、P质量分数,进而影响微生物生物量和胞外酶活性,微生物主要通过调整自身生物量C∶N∶P及

产生特定胞外酶适应不同养分的限制,验证资源分配理论。
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Soil-microbe-exoenzymeC∶N∶PStoichiometricCharacteristicsinArtificial
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Abstract:[Objective]Thecontentsofsoilcarbon(C),nitrogen(N)andphosphorus(P)alongwiththeir
stoichiometricratiosarevariedduetothevaryingnutrientuptakeandutilizationstrategiesamongplantations
ofvarioustree species,whichin turn can affectsoil microbialactivity.However,whethersoil
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microorganismsadapttothesechangesbyadjustingtheirbiomassandextracellularenzymestoichiometric
ratiosremainsuncertain.Thisstudyaimstoexploretheeffectsofplantationsofvarioustreespeciesonsoil-
microbe-exoenzymeC∶N∶Pstoichiometricratiosandtoinvestigatethecorrelationsamongsoil-microbe-
exoenzymestoichiometry.[Methods]AninvestigationintothecontentsofC,NandP,aswellasmicrobial
biomassC(Cmic),N (Nmic),andP(Pmic)wasconducted,andtheactivitiesofC-(β-1,4-glucosidase+β-
D-cellosidase,BG+CBH),N-(β-1,4-N-acetylglucosaminidase,NAG),andP-(acidphosphatase,ACP)

acquiringextracellularenzymesformicroorganismsat0~40cmdepthinfournativetreespeciesplantations
were determined.These plantations included conifers Pinus massoniana,deciduous broad-leaved
Liquidambarformosana,Devergreenbroad-leavedSchimasuperbaandElaeocarpusdecipienslocatedinthe
hillyregionofcentralHunanProvinceandsharedacommonsoildevelopmentandmanagementhistory.
[Results]1)PlantationsofdifferenttreespeciessignificantlyaffectedsoilC,N,Pcontents,microbial
biomass,extracellularenzymeactivity;Cmic∶Nmic∶PmicandEEAC∶N∶P.Cmic∶PmicratiosinP.massoniana
plantationsandL.formosanaplantationsweresignificantlyhigherthanthoseinS.superbaplantationsand
E.decipiensplantations,indicatingthatmicroorganismscompetedwithplantsforsoilavailableP.The
utilizationrateofsoilPwaslow,especiallyinL.formosanaplantations.NAGandEEAN∶PinS.superba
plantationswerethehighest,suggestingthatmicroorganismwereobviouslylimitedbyNthere.ACPinE.
decipiensplantationswashigher,EEAC∶NandEEAC∶Pwerealsohigherthanthoseinplantationsofother
treespecies,whileEEAN∶Pwasthelowest,indicatingthatmicroorganismsweremostrestrictedbyCandP
there.2)TherewasnosignificantcorrelationbetweensoilC∶N∶Pandmicrobialbiomass,extracellular
enzymeC∶N∶P,whileonlyCmic∶NmicandEEAC∶N,Cmic∶PmicandEEAC∶Pshowedsignificantnegative
correlation,indicatingthattherewasnocovariancebetweensoilC∶N∶PandmicrobialbiomassC∶N∶P.
TherewasasignificantlypositivecorrelationbetweensoilC∶N∶PandC∶Pimb,asignificantlynegative
correlationbetweenCmic∶Nmic∶PmicandC∶N∶Pimb,andasignificantlypositivecorrelationbetweenC∶Nimb
andEEAC∶N,whichconfirmedtheinfluenceofC,NandPdifferencesbetweensoilandmicroorganismson
thestoichiometricratiosofextracellularenzymes.3)Existingbiomassofthelitterlayerhadsignificant
effectsonsoilC,N,Pcontents,Pmic,Cmic∶Pmic,Nmic∶Pmic,BG+CBH,NAG,andEEAC∶P.[Conclusion]By
influencingthecontentsofsoilC,NandP,plantationscomposedofdifferenttreespeciescanaffectmicrobial
biomassandextracellularenzymeactivities.Soilmicroorganismscanadapttodiversenutrientlimitationsby
regulatingtheirbiomassC∶N∶Pratiosandsynthesizingspecificextracellularenzymes.Theresults
substantiatethemicrobialresourceallocationtheory.
Keywords:stoichiometricratio;microbialbiomass;extracellularenzymeactivity;coniferoustree;deciduous

broad-leavedtree;evergreenbroad-leavedtree
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  碳(C)、氮(N)、磷(P)是土壤养分循环的核心要

素,土壤C∶N∶P改变影响养分有效性,进而影响微

生物生物量、胞外酶活性及其化学计量比。土壤C∶N
下降,N有效性增高,微生物生物量C∶N降低,随即

减少N 获取酶的分泌,土壤胞外酶 C∶N 显著提

高[1]。亚热带森林土壤微生物生物量C∶P随土壤

C∶P增高而显著增高,但微生物生物量 N∶P随土

壤N∶P增高而下降[2]。表明土壤微生物和胞外酶

的化学计量受土壤C、N、P资源有效性的调控。但也

有研究[3]发现,土壤微生物生物量C∶N变异性很

小。土壤微生物是生态系统物质循环和能量流动的

引擎,微生物生物量C∶N∶P的变化对研究土壤C、

N、P循环十分必要。已有研究[4]表明,微生物生物

量C∶P较低时,微生物矿化土壤有机C时释放P的

潜力较大;而微生物生物量C∶P较高,微生物对土

壤有效P有固持的趋势。微生物参与土壤C、N、P转

化与循环过程中,当能量或养分受限时分泌一系列胞

外酶(EEA)促进土壤有机物质转化为无机物而改变

土壤C∶N∶P[5],表明土壤微生物和胞外酶的相互

关系调节土壤C、N、P的吸收利用。土壤胞外酶化学
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计量比可反映土壤微生物代谢和营养需求间的生化

平衡,可表征土壤微生物能量和养分限制状况[6]。热

带亚热带森林土壤EEAC∶P较低,表明热带亚热带森

林受P限制[5]。因此,同步关注土壤、微生物、胞外

酶化学计量比的变化有助于加深理解土壤C、N、P的

循环过程,可为探讨土壤养分限制性提供有价值的信

息。目前,关于土壤微生物生物量C∶N∶P与土壤

C∶N∶P间的关系仍不明确[3],特别是土壤、微生

物、胞外酶间的关系仍存在较大的不确定性和争

议[7],还需要更多具体试验研究给予验证。
近年来,大规模的造林和再造林使中国人工林面

积不断增加,目前,中国人工林保有面积为7.95×107

hm2,继续保持世界首位[8],在涵养水源、养分循环、
维护C库平衡与稳定等方面发挥重要作用,但普遍

存在树种单一、结构简单和生态服务低下及长期经营

可能导致地力衰退、初级生产力下降等问题,严重影

响人工林的可持续经营与利用。因此,人工林提质增

效改造亟需解决[9]。针对上述问题,许多学者[10]开

展相关研究,如不同树种人工林凋落物量、细根生物

量及其分解和周转与养分循环的关系,土壤生产力维

持与土壤微生物活性的关系等,取得丰富的基础数据

和成果。但由于不同树种的养分吸收利用策略不同,
凋落物产量和质量及其分解速率差异显著,即使在一

致的立地条件下,不同树种人工林也将改变土壤C、

N、P质量分数及其化学计量比,进而改变土壤微生

物群落结构及其养分可利用性,必然影响土壤胞外酶

活性及其化学计量比。研究[11]发现,随凋落物质量

下降,土壤C质量分数增大,C积累增加,C限制减

弱,N或P限制增强,C获取酶活性下降,N、P获取

酶活性增强。中国东部南北样带森林土壤EEAC∶P、

EEAN∶P分别与土壤C∶P、N∶P呈显著负相关[12]。
但在同质环境(立地、土壤、气候)下,不同树种人工林

土壤C、N、P质量分数及其化学计量比是否存在显著

差异? 土壤微生物是否通过调整自身生物量和胞外

酶化学计量比适应土壤变化? 土壤、微生物、胞外酶

化学计量比间是否存在显著相关性等科学问题仍不

清楚,限制人们对不同树种人工林养分循环的深入认

识,迫切需要开展更多的具体研究工作。
马尾松(Pinusmassoniana)是早期演替阶段针

叶树种,耐干旱、耐瘠薄,适应能力强[10],是我国南方

用材林主要造林树种;枫香(Liquidaarformosana)
是早中期演替阶段落叶阔叶树种,喜光、稍耐荫蔽、耐
干旱、耐瘠薄,也是我国南方主要造林树种;木荷

(Schimasuperba)是晚期演替阶段常绿阔叶树种,适
应性强、喜光、稍耐干旱瘠薄、速生性良好、对林火具

有阻隔作用,是优质木材供给及营造针阔混交林的重

要树种;杜英(Elaeocarpusdecipiens)是晚期演替阶

段常绿阔叶树种,常与枫香、木荷等混生,中等喜光,
萌芽力与适应力强。4个树种的生长进程、鲜叶功能

性状,落叶C、N、P质量分数及其化学计量比和N、P
再吸收效率差异显著,可能改变地下凋落物的输入和

土壤养分状况。但至今在相同立地、林龄及管理措施

下,不同树种人工林土壤、微生物、胞外酶化学计量特

征的研究仍少见报道。本研究在同质环境(立地、气
候和土壤)中采集马尾松、枫香、木荷、杜英人工纯林

0~40cm土层土壤样品,测定土壤C(Csoil)、N(Nsoil)、P
(Psoil)质量分数,微生物生物量C(Cmic)、N(Nmic)、P(Pmic)
及参与C[β-1,4-葡萄糖苷酶+β-纤维二糖苷酶(BG+
CBH)]、N[β-1,4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶(NAG)]、P
[酸性磷酸酶(ACP)]循环的胞外酶活性,旨在探讨3
个问题:1)不同树种人工林土壤、微生物生物量、胞外

酶活性及其化学计量比的差异是否显著? 2)土壤微

生物是否通过调整自身生物量和胞外酶化学计量比

适应土壤的变化? 3)土壤、微生物、胞外酶化学计量

比间是否存在显著相关性? 为揭示不同树种人工林

对土壤C、N、P循环过程的影响机制和亚热带人工林

提质增效改造的树种组配提供科学依据。

1 材料与方法
1.1 研究地概况

研究地设置在湖南省中东部长沙县(113°17'00″~
113°27'00″E,28°23'00″~28°24'00″N),位于幕连九山脉中

支连云山山脉的余脉,地形起伏大,海拔为55~550m,
坡度多为20°~30°,是典型低山丘陵地貌,属于亚热

带湿润季风气候,多年平均气温17.0℃,7—8月极端

高温39.8℃,1月极端低温-10.3℃,年降水量为

1412~1559mm,主要集中于4—7月,年平均日照

时间1440h,无霜期216~269d。土壤以板岩和页

岩发育而成的酸性红壤为主,土质黏重,富含铁、铝氧

化物,养分质量分数低。地带性植被是亚热带常绿阔

叶林,树种丰富,以石栎(Lithocarpusglaber)、青冈

(Cyclobalanopsisglauca)、毛豹皮樟(Litseacore-
ana)、南酸枣(Choerospondiasaxillar)、枫香、木荷、
杜英等为优势树种。

1.2 研究方法

1.2.1 样地设置 2014年选取亚热带4个乡土树种

(马尾松、枫香、木荷、杜英),设计25种组配,包括单

一树种纯林、2个树种、3个树种和4个树种的混交,
在土壤发育、经营历史一致的退化林地建立的亚热带

森林植被恢复技术示范基地,面积约为20hm2。整

个基地划分为4个区块,每个区块25块样地,每块样

3第1期      卢巧露等:湘中丘陵区4个树种人工纯林土壤-微生物-胞外酶C∶N∶P化学计量特征
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地面积均为25m×25m;每个区块随机设计每种组

配1块样地,即4个重复,栽植密度为1.5m×2.0m。
本研究选取4个树种人工纯林为研究对象,2022年

10月样地林木生长调查结果发现,马尾松林(PM)、
枫香林(LF)、杜英林(ED)和木荷林(SS)平均胸径

分别为(9.41±1.88)、(3.58±1.41)、(4.61±2.85)、
(5.45±2.86)cm,平均树高分别为(6.57±1.17)、
(4.78±1.98)、(4.08±2.01)、(5.86±2.40)m。

1.2.2 地表凋落物层、土壤样品采集与处理 2021
年12月和2022年7月采集地表凋落物层及0~
40cm土层土壤样品。在样地对角线均匀设置5个采样

点,每个采样点布置0.5m×0.5m小样方,采集小样方

内全部凋落物。在室内,将同一块样地5个小样方的凋

落物混合为1个样品,置于75℃恒温下烘干至恒重,称
取凋落物样品干重,估算4个树种人工林凋落物层现存

量,SS最高,为(12.84±1.81)t/hm2,PM、LF、ED分别为

(8.60±1.25)、(6.07±0.65)、(9.68±1.29)t/hm2。
完成凋落物采集后,在小样方内挖掘长、宽、深均为

0.5m的土壤剖面,由下而上依次采集20~40、0~20cm
土层的土壤样品。在室内,清除样品的动植物残体和石

砾,将同一块样地5个采样点同一土层样品等量混合为

1个样品,过2mm土壤筛,每个土壤样品分为2份:一
份装入无菌自封袋密封存于4℃冰箱,用于测定微生物

生物量、胞外酶活性;另一份置于室内自然风干,过0.25
mm土壤筛,用于测定Csoil、Nsoil、Psoil质量分数。

1.2.3 各项指标的测定方法 Csoil用重铬酸钾-浓硫

酸水合氧化容量法测定;Nsoil用 K9840自动凯氏定

氮仪测定;Psoil用王水酸熔钼锑抗比色法测定。Cmic
用三氯甲烷熏蒸-硫酸钾提取后,提取液用 TOC-
VWP总有机碳分析仪测定;Nmic用三氯甲烷熏蒸-硫
酸钾提取,提取液用茚三酮比色法测定;Pmic用三氯甲

烷熏蒸-双酸浸提-Pi测定-外加Pi校正法测定;土壤

BG、CBH、NAG和ACP活性均用96微孔酶标板荧

光分析法[13]测定,土壤酶活性以单位土壤干土重量

和单位时间下底物分解产量表示。

1.2.4 数据处理与统计分析 Cmic、Nmic、Pmic计算公

式为:

Cmic=
EC
KEC

(1)

Nmic=m×EN (2)

Pmic=
EPi

KP×RPi
(3)

RPi=
ΔPi

7.8×100%
(4)

式中:Cmic、Nmic、Pmic分别为土壤微生物生物量C、N、

P,mg/kg;EC为熏蒸土壤与未熏蒸土壤可溶性有机

碳质量分数的差值;KEC为转换系数,取0.45;EN 为

熏蒸土壤与未熏蒸土壤可溶性有机氮质量分数的差

值;m 为转换系数,取5.0;EPi为熏蒸土壤与未熏蒸土

壤速效磷质量分数的差值;Kp为转换系数,取0.4[14];

RPi为外加Pi校正系数;ΔPi为加Pi校正土壤与未熏

蒸土壤速效磷质量分数的差值。
由于各项指标在土层间差异较大,本研究采用

0~20、20~40cm土层各项指标的加权平均值作为

0~40cm土层各项指标的实测值,计算公式为:

fi=
Xi

∑n
i=1Xi

×100% (5)

X=∑n
i=1 Xi×fi( ) (6)

式中:n为土层数,取值2;fi为i土层各个指标值占2个

土层总和的百分比,%;i为0~20、20~40cm土层;Xi

为i土层各指标值,X 为各指标的加权平均值,g/kg。
土壤胞外酶化学计量比用计算公式为:

EEAC∶N=
BG+CBH
NAG

(7)

EEAC∶P=
BG+CBH
ACP

(8)

EEAN∶P=
NAG
ACP

(9)

式中:EEAC∶N为土壤胞外酶碳氮比;EEAC∶P为土壤胞外

酶碳磷比;EEAN∶P为土壤胞外酶氮磷比;BG为β-1,4-葡
萄糖苷酶活性(nmol/h/g);CBH为β-纤维二糖苷酶活

性(nmol/h/g);NAG为β-1,4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶

活性(nmol/h/g);ACP为酸性磷酸酶活性(nmol/h/g)。

Csoil∶Nsoil、Csoil∶Psoil、Nsoil∶Psoil分别与Cmic∶Nmic、

Cmic∶Pmic、Nmic∶Pmic的比值(C∶Nimb,C∶Pimb,N∶Pimb)
得到土壤微生物与土壤C∶N∶P化学计量不平衡性

(C∶N∶Pimb=C∶N∶Psoil/C∶N∶Pmic)[15]。
应用Excel2010软件统计各项指标的平均值和

标准误差,绘制图、表。图、表中的数据均为平均值±
标准偏差。本研究中胞外酶 C∶N∶P是(BG+
CBH)∶NAG∶ACP,土壤和微生物生物量C∶N∶P
为质量比。运用SPSS26.0软件的单因素方差分析

(One-wayANOVA)的邓肯法比较不同树种人工林

各项指标的差异显著性(p<0.05)。用Pearson相关

分析法分析土壤、微生物生物量、胞外酶化学计量比

间及其与凋落物层现存量间的相关性。

2 结果与分析
2.1 不同树种人工林土壤碳氮磷质量分数及其化学

计量比

由图1可知,4个树种人工林间Csoil、Nsoil、Psoil质量

分数差异显著,且Csoil、Nsoil、Psoil质量分数的变化趋势基
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本一致。SS的Csoil、Nsoil、Psoil质量分数最高,且与PM
(除Psoil外)、LF和ED(除Csoil外)差异显著,PM、LF、

ED的Csoil、Psoil质量分数差异不显著。LF的 Nsoil质

量分数最低,且与ED差异显著,与PM 差异不显著。

4个树种人工林Csoil∶Nsoil、Csoil∶Psoil、Nsoil∶Psoil差异

均不显著,平均值分别为15.51、56.82、3.64。

  注:PM、LF、SS、ED分别为马尾松、枫香、木荷、杜英人工林;图柱上方不同大写字母表示不同树种人工林间差异显著(p<0.05)。下同。

图1 不同树种人工林土壤碳、氮、磷质量分数及其化学计量比

Fig.1 Carbon,nitrogenandphosphoruscontentsandtheirstoichiometricratiosindifferentforesttypes

2.2 不同树种人工林土壤微生物生物量及其化学计

量比

由图2可知,4个树种人工林土壤Cmic、Nmic、Pmic
平均值分别为927.68、114.47、21.93mg/kg。不同树

种人工林间土壤Cmic、Nmic、Pmic差异显著。其中,SS
的Cmic最高,与PM、SS差异显著;ED的Nmic最高,与

PM、LF、SS差异显著,SS的Pmic最高,且与PM、LF、

ED差异显著,PM、ED的Pmic也显著高于LF。ED
的Cmic∶Nmic显著低于PM、LF、SS;LF的Cmic∶Pmic
显著高于PM、SS、ED,PM 也显著高于SS和 ED;

LF、ED的Nmic∶Pmic显著高于PM、SS。

2.3 不同树种人工林土壤胞外酶活性及其化学计量比

由图3可知,4个树种人工林间土壤胞外酶活性差

异显著,BG+CBH、ACP的变化趋势相似;LF土壤BG
+CBH、ACP活性最低,与PM、SS、ED差异显著,SS、ED
土壤BG+CBH也显著高于PM;SS土壤NAG活性显

著高于PM、LF、ED。4个树种人工林土壤胞外酶化学计

量比差异显著;其中,ED的EEAC∶N最高,与PM、LF、SS
差异显著;SS的EEAC∶P最高,与PM、LF差异显著;SS
的EEAN∶P最高,与PM、ED差异显著。

2.4 土壤-微生物-胞外酶之间碳氮磷化学计量比的

相关性

由表1可知,Csoil∶Nsoil与Csoil∶Psoil、Nsoil∶Psoil、

C∶Pimb呈显著正相关,Csoil∶Psoil与 Nsoil∶Psoil、C∶
Pimb呈极显著正相关,Nsoil∶Psoil与C∶Pimb呈极显著

正相关;Cmic∶Nmic与EEAC∶N、C∶Nimb呈极显著负相关,

Cmic∶Pmic与Nmic∶Pmic呈极显著正相关,与EEAC∶P、

C∶Pimb、N∶Pimb呈显著负相关,Nmic∶Pmic与 C∶
Pimb、N∶Pimb呈显著负相关;EEAC∶N与EEAN∶P呈极

显著负相关,与C∶Nimb呈极显著正相关。

2.5 土壤碳氮磷质量分数、微生物生物量、胞外酶活

性及其化学计量比与凋落物层现存量的相关性

由图4可 知,Csoil、Nsoil、Psoil、Pmic、BG+CBH、

NAG、EEAC∶P与凋落物层现存量呈极显著或显著正

相关,Cmic∶Pmic、Nmic∶Pmic与凋落物层现存量呈极显

著负相关。

3 讨 论
3.1 不同树种人工林土壤碳氮磷质量分数及其化学

计量比的差异

不同林分类型土壤C的输入量不同,导致不同

林分类型Csoil质量分数差异显著。本研究中,Csoil、

Nsoil、Psoil质量分数与凋落物层现存量呈极显著正相

关(图4),表明Csoil、Nsoil、Psoil质量分数的变化与凋落

物层现存量密切相关[3]。由于不同树种具有不同生

物学和生态学特性,凋落物产量和质量及其分解速率

不同,不同树种人工林凋落物层现存量差异显著,
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Csoil、Nsoil、Psoil的归还与积累不同,导致4个树种人工 林Csoil、Nsoil、Psoil质量分数差异显著(图1)。

图2 不同树种人工林土壤微生物生物量C、N、P及其化学计量比

Fig.2 Soilmicrobialbiomasscarbon,nitrogenandphosphorusandtheirstoichiometricratiosofdifferentforesttypes

  注:BG、CBH、NAG、ACP分别为β-1,4-葡萄糖苷酶、β-纤维二糖苷酶、β-1,4-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶、酸性磷酸酶;EEAC∶N、EEAC∶P、

EEAN∶P分别为胞外酶碳氮比、胞外酶碳磷比、胞外酶氮磷比。下同。

图3 不同树种人工林土壤胞外酶活性及其化学计量比

Fig.3 Activitiesandstoichiometricratiosofsoilextracellularenzymesofdifferentforesttypes

  其中,由于SS、ED为常绿阔叶林,5株平均标准

木细根生物量平均值分别为(0.009±0.007)、(0.019
±0.010)kg,较高于PM(0.003±0.002kg)和LF(0.006
±0.005kg),而且SS、ED地表凋落物层现存量分别为

(12.84±1.81)、(9.68±1.29)t/hm2,显著高于PM(8.60±
1.25t/hm2)和LF(6.07±0.65t/hm2)。表明SS、ED土

壤C的输入量高于PM 和LF,导致前者Csoil质量分

数高于后者,特别是SS与PM、LF的差异达到显著

水平。本研究中,SS的Nsoil质量分数显著高于其他3
种树种人工林,是由于Csoil、Nsoil同来自于土壤有机质

的分解。同样,本研究中,SS的Psoil质量分数最高,
也是由于亚热带山地森林土壤Р组分的变化主要受
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有机碳调控所致[16]。与其他树种相比,SS的Csoil、

Nsoil、Psoil质量分数较高,与前人[17]研究结果相似。此

外,由于枫香为落叶阔叶树种,落叶量虽大但叶片薄

而容易分解,土壤表层有机质容易因雨水淋溶而流

失,导致LF的Csoil、Nsoil、Psoil质量分数偏低[18]。本研

究中,4个树种人工林Csoil、Nsoil、Psoil质量分数的变化

趋势基本一致,可能正是4个树种人工林Csoil∶Nsoil、

Csoil∶Psoil、Nsoil∶Psoil差异不显著的主要原因。
表1 土壤-微生物-胞外酶化学计量比之间的Pearson相关系数

Table1 Coefficientsofpearsoncorrelationsbetweensoil-microbial-extracellularenzymestoichiometricratios

项目 Csoil∶Psoil Nsoil∶Psoil Cmic∶Nmic Cmic∶Pmic Nmic∶Pmic EEAC∶N EEAC∶P EEAN∶P C∶Nimb C∶Pimb N∶Pimb
Csoil∶Nsoil 0.81** 0.56* 0.10 -0.22 -0.27 -0.12 0.13 0.25 0.22 0.61* 0.49

Csoil∶Psoil 1 0.94** -0.13 -0.29 -0.15 0.15 0.06 -0.12 0.41 0.75** 0.49

Nsoil∶Psoil 1 -0.26 -0.29 -0.05 0.30 0.02 -0.31 0.47 0.70** 0.40

Cmic∶Nmic 1 0.36 -0.38 -0.72** -0.34 0.45 -0.94** -0.34 0.34

Cmic∶Pmic 1 0.71** -0.43 -0.50* 0.10 -0.41 -0.80** -0.64**

Nmic∶Pmic 1 0.11 -0.25 -0.27 0.31 -0.52* -0.86**

EEAC∶N 1 0.39 -0.74** 0.67** 0.38 -0.06

EEAC∶P 1 0.31 0.32 0.46 0.31

EEAN∶P 1 -0.43 -0.07 0.23

  注:*表示p<0.05;**表示p<0.01。Csoil∶Nsoil、Csoil∶Psoil、Nsoil∶Psoil分别为土壤碳氮比、土壤碳磷比、土壤氮磷比;Cmic∶Nmic、Cmic∶

Pmic、Nmic∶Pmic分别为微生物生物量碳氮比、微生物生物量碳磷比、微生物生物量氮磷比;C∶Nimb、C∶Pimb、N∶Pimb分别为碳氮比不平

衡性、碳磷比不平衡性、氮磷比不平衡性。下同。

  注:*、**分别表示p<0.05、p<0.01。

图4 土壤碳氮磷质量分数、微生物生物量、胞外酶活性

及其化学计量比与凋落物层现存量的Pearson相

关系数

Fig.4 Coefficientsofpearsoncorrelationsbetweensoilcarbon,

nitrogenandphosphoruscontents,microbialbiomass,

activitiesandstoichiometricratiosofextracellular

enzymesandexistingbiomassofthelitterlayer

3.2 不同树种人工林土壤微生物生物量C、N、P及

其化学计量比的差异

本研究中,不同树种人工林土壤Cmic、Nmic、Pmic
差异显著,与现有的研究[19]结果一致。其原因首先

是,不同树种通过影响凋落物产量、质量及其分解速

率而影响土壤微生物活性。本研究中,4个树种人工

林凋落物层现存量差异显著,Cmic、Nmic、Pmic与凋落物

层现存量呈正相关,特别是Pmic达到极显著水平,可
推断凋落物层现存量的差异是4个树种人工林土壤

Cmic、Nmic、Pmic差异显著的原因之一。其次,植物宿主

对土壤微生物的招募或抑制效应也显著影响土壤微

生物生物量,不同树种根系生物量和根系分泌物的差

异显著影响微生物指标。本研究中,SS土壤Cmic、ED
土壤Nmic显著高于PM、LF(图2),可能是因为SS、

ED为常绿阔叶树种,为能从土壤获取更多养分保持

叶片常绿,根系生长更深,生物量也更高,产生更多的

根系分泌物,可连接植物和土壤微生物,兼具调节土

壤养分循环和改变团聚体结构的功能,进而影响土壤

Cmic、Nmic[20]。SS土壤Pmic显著高于PM、LF,可能是

由于PM凋落物N、P质量分数低,难以分解,不能为

微生物提供充足的营养所致。枫香是落叶阔叶树种,
树叶较薄,分解速率快,且落叶期较短,导致LF凋落

物层现存量最低,因雨水淋溶作用造成土壤养分流

失,土壤微生物生物量也处于较低水平[18]。

植被类型变化显著影响土壤Cmic∶Nmic和Cmic∶
Pmic。本研究中,4个树种人工林土壤微生物生物量

化学计量比差异显著(图2),可能是由于不同树种人

工林凋落物产量和质量及其分解速率不同,导致土壤

微生物群落组成改变所致。本研究中,PM、LF、SS
土壤Cmic∶Nmic高于中国土壤Cmic∶Nmic平均值(7.6),

SS、PM土壤Nmic∶Pmic低于中国土壤Nmic∶Pmic的平均

值(5.6)[14]。可能是SS、PM土壤Nmic较低所致。土壤

Cmic∶Pmic一般为7~30,可作为土壤微生物吸收固持P
潜力指标,Cmic∶Pmic低意味着微生物在矿化土壤有

机质过程释放P的潜力较大,Cmic∶Pmic高表明微生

物对土壤有效P有同化趋势,且微生物与植物竞争
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吸收土壤有效P,固P能力较强。本研究中,PM、LF
土壤Cmic∶Pmic为45.85~71.03,表明PM、LF土壤微

生物和植物竞争土壤有效P,对Psoil利用率较低。本

研究中,凋落物层现存量与Pmic呈极显著正相关,与

Cmic∶Pmic、Nmic∶Pmic呈极显著负相关,可能是因为树

种通过凋落物影响土壤理化性质和微生物种类、数量

及分布,从而影响土壤微生物生物量[21]。

3.3 不同树种人工林土壤胞外酶活性及其化学计量

比的差异

树种不仅能改变土壤微环境直接影响土壤酶活

性,也可通过向土壤输入凋落物和产生根系分泌物改

变土壤养分状态,间接影响酶活性。本研究中,LF土

壤BG+CBH活性最低(图3),但LF凋落物层现存

量最低,Csoil质量分数最低,与资源分配理论相悖[7]。
究其原因可能是土壤微生物能量来源不仅局限于可

溶性有机碳,还有其他微生物可利用的碳基质,需要

进一步 研 究。SS土 壤 NAG 活 性 最 高,而 SS的

EEAC∶N较低,EEAC∶P、EEAN∶P最高(图3),表明SS
土壤微生物可能受 N的限制程度较大。PM、SS和

ED土壤ACP较高,土壤微生物对P的需求较大,表
明PM、SS和ED土壤微生物受P限制严重。

EEAC∶N和EEAC∶P分别反映微生物对C与N、C
与P的相对需求。EEAC∶N和EEAC∶P越高,表明土

壤微生物对C获取酶的投资高于对N、P获取酶的投

资﹐相对于 N﹑P,微生物受能量(C)限制更为严

重。本研究中,ED的EEAC∶N、EEAC∶P整体上高于

其他3个树种人工林,而EEAN∶P最低(图4),表明

ED土壤微生物受能量和P的限制更为严重。可能

是因为ED早期生长较快,对养分需求量较大,土壤

P质量分数降低,加剧植物与微生物间的竞争,导致

严重的P限制[3]。

3.4 土壤-微生物-胞外酶化学计量比间的相关性

本研究中,Csoil∶Psoil与 Cmic∶Pmic、Csoil∶Nsoil、

Csoil∶Psoil与Nmic∶Pmic不存在显著相关性,与现有的

研究[22-23]结果一致。表明4个树种人工林土壤Cmic∶
Nmic∶Pmic与Csoil∶Nsoil∶Psoil不存在协变性,可能是

由于土壤微生物数量、群落组成及其代谢活动的复杂

性,使Cmic∶Nmic∶Pmic对Csoil∶Nsoil∶Psoil的响应不明

确;也可能由于微生物本身的内稳态使Cmic∶Nmic∶
Pmic变异性很小。MOOSHAMMER等[15]研究也表

明,土壤Cmic∶Nmic∶Pmic的变异更多由微生物群落

结构变异来解释。本研究中,Nmic∶Pmic与Cmic∶Pmic
呈极显著正相关,与已有的研究[24]结果一致,但与我

国亚热带的研究[25]结果不同,表明Cmic∶Nmic∶Pmic

对不同生境的响应不同。本研究中,Csoil∶Nsoil、Csoil∶
Psoil、Nsoil∶Psoil与EEAC∶N、EEAC∶P、EEAN∶P不存在

显著相关性,可能是由于土壤酶化学计量比受多种因

素影响,使得土壤酶化学计量比与土壤养分化学计量

比无严格的对应关系。土壤Cmic∶Nmic与EEAC∶N、

Cmic∶Pmic与 EEAC∶P呈显著负相关,意味着 Cmic、

Nmic、Pmic的相对比例与微生物C、N、P的获取能力相

关,体现C、N、P在土壤中的循环途径。由于4个树

种人工林土壤胞外酶活性和微生物生物量对土壤养

分变化的响应机理不同,导致土壤、微生物、胞外酶化

学计量比间相关性不同。
微生物与土壤资源间化学计量不平衡性综合考

虑两者C∶N∶P的变异性,能更准确地衡量微生物

化学组成与资源化学组成的差异性。化学计量不平

衡性越小则资源质量越高,微生物生长效率越高[15]。

本研究中,Csoil∶Nsoil∶Psoil与C∶Pimb呈正相关,高的

土壤Cmic∶Nmic∶Pmic与C∶P不平衡性意味着微生

物生长受到P资源供应缺乏的限制。Cmic∶Nmic∶
Pmic与C∶N∶Pimb呈负相关,表明土壤Cmic∶Nmic∶
Pmic降低导致土壤和微生物化学计量不平衡性加剧,
微生物对土壤资源利用效率降低,自身生长代谢也随

之减慢。因此,微生物主要通过调节自身生物量适应

土壤-微生物-化学计量不平衡性的变异[3]。本研究

中,EEAC∶N∶P和C∶N∶Pimb间呈正相关,也证实土

壤与微生物间C、N、P的差异对胞外酶化学计量比的

影响[15],表明微生物通过调整自身生物量C∶N∶P
及产生特定胞外酶适应不同养分的限制,验证资源分

配理论。因此,综合考虑土壤和微生物C∶N∶P的

变异性有助于对土壤C、N、P循环的理解。
本研究中,BG+CBH与凋落物层现存量呈显著正

相关,是由于凋落物是土壤微生物能量、营养物质及其

酶促反应底物的重要来源,酶活性随凋落物层现存量增

加而提高,表明凋落物层现存量对BG+CBH有促进作

用。NAG与凋落物层现存量、Csoil、Nsoil呈显著正相关,

与前人[26]研究结果相似,其影响机制可能与BG+
CBH的影响机制一致。EEAC∶P与凋落物层现存量

呈显著正相关,与 WEINTRAUB等[27]研究结果一

致,表明凋落物层现存量增加,为土壤微生物生命活

动提供能量愈多,土壤微生物生物量增加,意味着需

要更多的能量,微生物分泌更多的C获取酶以保证

其能量需求,从而呈现出森林微生物C限制加剧。

4 结 论
本研究是在土壤发育、经营历史一致的植被恢复
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示范基地内进行,减少环境(包括土壤、地形、气候等)
异质性的影响,由于4个树种人工林养分吸收利用策

略、凋落物产量和质量及分解速率不同,导致Csoil、

Nsoil、Psoil质量分数的差异而改变酶促反应底物浓度,
影响酶促反应速率,改变微生物活性和营养状况,显
著影响土壤微生物生物量、胞外酶活性及其化学计量

特征。4个树种人工林土壤微生物生物量、胞外酶活

性对土壤养分变化的响应机理不同,土壤C∶N∶P
与微生物生物量C∶N∶P不存在协变性,土壤与微

生物间C、N、P的差异影响着胞外酶活性及其化学计

量比,土壤微生物通过调整自身生物量C∶N∶P和

产生特定胞外酶活性来适应不同树种人工林土壤养

分的变化,验证资源分配理论。研究结果为理解不同

树种人工林C、N、P循环机制及其循环过程的耦合关

系提供思路。

参考文献:

[1] YUANXB,NIUDC,GHERARDILA,etal.Linka-

gesofstoichiometricimbalancestosoilmicrobialrespi-

rationwithincreasingnitrogenaddition:Evidencefrom

along-termgrasslandexperiment[J].SoilBiologyand

Biochemistry,2019,138:e107580.
[2] LIY,WUJS,LIUSL,etal.IstheC∶N∶Pstoichi-

ometryinsoilandsoilmicrobialbiomassrelatedtothe

landscapeandlanduseinsouthernsubtropicalChina?

[J].Global Biogeochemical Cycles,2012,26 (4):

eGB4002.
[3] 吴秀芝,阎欣,王波,等.荒漠草地沙漠化对土壤-微生物-

胞外酶化学计量特征的影响[J].植物生态学报,2018,42
(10):1022-1032.

WUXZ,YANX,WANGB,etal.Effectsofdesertifi-

cationontheC∶N∶Pstoichiometryofsoil,microbes,

andextracellularenzymesinadesertgrassland[J].Chi-

neseJournalofPlantEcology,2018,42(10):1022-1032.
[4] 彭佩钦,张文菊,童成立,等.洞庭湖湿地土壤碳、氮、磷

及其与土壤物理性状的关系[J].应用生态学报,2005,16
(10):1872-1878.

PENGPQ,ZHANGWJ,TONGCL,etal.SoilC,Nand

Pcontentsandtheirrelationshipswithsoilphysicalproperties

inwetlandsofDongtingLakefloodplain[J].ChineseJournalof

AppliedEcology,2005,16(10):1872-1878.
[5] WARINGBG,WEINTRAUBSR,SINSABAUGHR

L.Ecoenzymaticstoichiometryofmicrobialnutrientac-

quisitionintropicalsoils[J].Biogeochemistry,2014,117
(1):101-113.

[6] JONESDL,KIELLANDK,SINCLAIRFL,etal.

Soilorganicnitrogenmineralizationacrossagloballati-

tudinalgradient[J].GlobalBiogeochemicalCycles,2009,

23(1):eGB1016.
[7] 史丽娟,王辉民,付晓莉,等.中亚热带典型人工林土壤

酶活性及其化学计量特征[J].应用生态学报,2020,31
(6):1980-1988.

SHILJ,WANG HM,FUXL,etal.Soilenzymeactivi-

tiesandtheirstoichiometryoftypicalplantationsinmid-

subtropicalChina[J].ChineseJournalofAppliedEcology,

2020,31(6):1980-1988.
[8] FAO.Globalforestresourcesassessment2020:Main

report[M].Rome:Fao,2020.
[9] LAGANIÈREJ,PARÉD,BERGERONY,etal.The

effectofborealforestcompositiononsoilrespirationis

mediatedthroughvariationsinsoiltemperatureandC

quality[J].SoilBiologyandBiochemistry,2012,53:18-27.
[10]李勋,张艳,宋思梦,等.马尾松与乡土阔叶树种凋落叶

混合分解过程中全碳释放的动态变化[J].植物研究,

2022,42(2):309-320.

LIX,ZHANGY,SONGSM,etal.Dynamicchanges

oftotalcarbonreleaseduringmixeddecompositionof

leaflitterofpinusmassonianaandnativebroad-leaved

treespecies[J].BulletinofBotanicalResearch,2022,42
(2):309-320.

[11]HILLBH,ELONENCM,JICHATM,etal.Ecoenzy-

maticstoichiometryand microbialprocessingoforganic

matterinnorthernbogsandfensrevealsacommonP-

limitationbetweenpeatlandtypes[J].Biogeochemistry,

2014,120(1):203-224.
[12]XUZW,YUGR,ZHANGXY,etal.Soilenzyme

activityandstoichiometryinforestecosystemsalongthe

North-SouthTransectinEasternChina(NSTEC)[J].

SoilBiologyandBiochemistry,2017,104:152-163.
[13]CUIYX,FANGLC,GUOXB,etal.Responsesof

soilbacterialcommunities,enzymeactivities,andnutri-

entstoagricultural-to-naturalecosystemconversionin

theLoessPlateau,China[J].JournalofSoilsandSedi-

ments,2019,19(3):1427-1440.
[14]XUXF,THORNTONPE,POSTWM.Aglobalanaly-

sisofsoilmicrobialbiomasscarbon,nitrogenandphos-

phorusinterrestrialecosystems[J].GlobalEcologyand

Biogeography,2013,22(6):737-749.
[15]MOOSHAMMER M,WANEK W,ZECHMEISTER-

BOLTENSTERNS,etal.Stoichiometricimbalances

betweenterrestrialdecomposercommunitiesandtheir

resources:Mechanismsandimplicationsof microbial

adaptationstotheirresources[J].FrontiersinMicrobiol-

ogy,2014,5:e22.
[16]曾晓敏,范跃新,林开淼,等.亚热带不同海拔黄山松林

9第1期      卢巧露等:湘中丘陵区4个树种人工纯林土壤-微生物-胞外酶C∶N∶P化学计量特征



http:∥stbcxb.alljournal.com.cn

土壤磷组分及微生物特征[J].生态学报,2018,38(18):

6570-6579.

ZENGXM,FANYX,LINKM,etal.Characteristics

ofsoilphosphorusfractionsandmicrobialcommunities

inPinustaiwanensisHayataforestsatdifferentaltitudes

inasubtropicalregionofChina[J].ActaEcologicaSini-

ca,2018,38(18):6570-6579.
[17]彭素琴,刘郁林,刘苑秋,等.针叶林补阔对土壤有机碳、氮

含量的影响[J].赣南师范大学学报,2022,43(3):97-102.

PENGSQ,LIUYL,LIUYQ,etal.Effectsofconif-

erousforestsupplementingbroad-leavedforestonsoil

organiccarbonandnitrogencontent[J].JournalofGannan

NormalUniversity,2022,43(3):97-102.
[18]陈婵,王光军,朱凡,等.枫香人工林凋落物量及其 N,P

化学计量季节动态特征[J].湖南师范大学自然科学学

报,2016,39(2):16-22.

CHENC,WANGGJ,ZHUF,etal.Seasonaldynamicof

litterproductionanditsNandPecologicalstoichiometryin

LiquidambaformosanaplantationinHunan,China[J].Journal

ofNaturalScienceofHunanNormalUniversity,2016,39
(2):16-22.

[19]崔晓晓,罗惠宁,俞元春,等.喀斯特峡谷区不同恢复阶

段土壤微生物量及呼吸商[J].水土保持学报,2011,25
(5):117-120.

CUIXX,LUOHN,YUYC,etal.Soilmicrobialbio-

mass,respiration,andmetabolicquotientunderdiffer-

entvegetationrestorationstagesinkarstsgorgedistrict
[J].JournalofSoiland WaterConservation,2011,25
(5):117-120.

[20]胡凯,陶建平,何丹妮,等.林下植物根系对森林凋落物

分解过程中微生物及酶活性的影响[J].应用生态学报,

2019,30(6):1993-2001.

HUK,TAOJP,HE D N,etal.Effectsofroot

growthondynamicsofmicrobesandenzymeactivities

duringlitter decomposition[J].Chinese Journalof

AppliedEcology,2019,30(6):1993-2001.
[21]袁春阳,李济宏,韩鑫,等.树种对土壤微生物生物量碳

氮的影响:同质园试验[J].植物生态学报,2022,46(8):

882-889.

YUANCY,LIJH,HANX,etal.Effectsoftreespe-

ciesonsoilmicrobialbiomasscarbonandnitrogen:A

casestudyofcommongardenexperiment[J].Chinese

JournalofPlantEcology,2022,46(8):882-889.
[22]贾培龙,安韶山,李程程,等.黄土高原森林带土壤养分

和微生物量及其生态化学计量变化特征[J].水土保持学

报,2020,34(1):315-321.

JIAPL,ANSS,LICC,etal.Dynamicsofsoilnutri-

entsandtheirecologicalstoichiometrycharacteristics

underdifferentlongitudesintheeast-westforestbeltof

theLoessPlateau[J].JournalofSoilandWaterConser-

vation,2020,34(1):315-321.
[23]CLEVELANDCC,LIPTZIND.C∶N∶Pstoichiomet-

ryinsoil:Istherea“Redfieldratio”forthemicrobial

biomass? [J].Biogeochemistry,2007,85(3):235-252.
[24]胡宗达,刘世荣,刘兴良,等.川西亚高山天然次生林不

同演替阶段土壤-微生物生物量及其化学计量特征[J].
生态学报,2021,41(12):4900-4912.

HUZ,LIUS,LIUX,etal.Soilandsoilmicrobialbio-

masscontentsandC∶N∶Pstoichiometryatdifferentsuc-

cessionstagesofnaturalsecondaryforestinsub-alpine

areaofwesternSichuan,China[J].ActaEcologicaSini-

ca,2021,41(12):4900-4912.
[25]张冠华,易亮,孙宝洋,等.亚热带苔藓结皮对土壤-微生

物-胞外酶 化 学 计 量 特 征 的 影 响[J].应 用 生 态 学 报,

2022,33(7):1791-1800.

ZHANGGH,YIL,SUNBY,etal.Effectsofmoss

biocrusts on soil-microbe-ectoenzyme stoichiometric

characteristicsinasubtropicalarea[J].ChineseJournal

ofAppliedEcology,2022,33(7):1791-1800.
[26]刘仁,陈伏生,方向民,等.凋落物添加和移除对杉木人

工林土壤水解酶活性及其化学计量比的影响[J].生态学

报,2020,40(16):5739-5750.

LIUR,CHENFS,FANGXM,etal.Effectsoflitter

additionandremovalonsoilhydrolyticenzymeactivities

andecoenzymaticstoichiometryinChinesefirplantation
[J].ActaEcologicaSinica,2020,40(16):5739-5750.

[27]WEINTRAUBSR,WIEDER W R,CLEVELANDC

C,etal.Organicmatterinputsshiftsoilenzymeactivity
andallocationpatternsinawettropicalforest[J].Bio-

geochemistry,2013,114(1):313-326.

01 水土保持学报     第39卷


