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摘要:【目的】揭示杉木人工林阔叶化改造背景下不同粒径土壤团聚体对酶活性及计量比的影响机制，为提升我国亚热带

人工林生产力和可持续经营提供科学支撑。【方法】以杉木纯林（CL）、米老排纯林（PM）、红锥纯林（PC）和米老排/红锥混

交林（MP）为研究对象，分析 0 ~ 10 cm土层原土及不同粒径土壤团聚体的碳（C）、氮（N）和磷（P）循环相关酶活性、土壤

理化性质及微生物生物量，解析杉木人工林转变为乡土阔叶林后的土壤酶活性及计量比变异的主要驱动因子。【结果】（1）与
CL相比，PM、PC及 MP土壤有机碳（SOC）分别提高了 42.00%、85.25% 和 136.53%；土壤 C∶P分别显著增加了 30.80%、
49.77% 和 73.13%；微生物生物量氮（MBN）分别显著增加了 25.98%、32.88% 和 54.18%；微生物生物量磷（MBP）分别显

著增加了 12.99%、28.31% 和 49.62%；土壤 C、N和 P循环相关酶活性在原土和不同粒径团聚体中均显著提高，其中在

MP的 0.25 ~ 1 mm和  < 0.25 mm中最高，且 MP的 C、N循环相关的土壤酶活性均显著高于其他林分。（2）土壤酶

C∶N∶P约为 1∶1.06∶1.15，偏离全球荟萃平均水平（1∶1∶1），表明土壤微生物获取 N、P的酶活性高于 C的酶活性，且获取

P的酶活性高于 N的酶活性。（3）酶矢量分析显示，CL受 P限制（VA > 45°），而 PM、PC和MP均受 N限制（VA < 45°）；
各林分 VL均大于 1，但改造后呈下降趋势，表明 C限制随阔叶化改造而缓解。（4）SOC、全磷、土壤 N∶P、土壤 C∶P及全

氮是影响土壤酶活性变化的主要因子，而 SOC、土壤 C∶N和微生物生物量碳（MBC）是影响酶化学计量比的主要因子。

【结论】阔叶树种（尤其混交林）可有效提升土壤酶活性、改善土壤养分循环和质量，但改造后的林分仍存在 N限制，建议

适当增施氮肥或引入固氮树种优化养分供给，维持系统高生产力。
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Abstract: [Objective] This study aims to reveal the mechanism underlying the effects of soil aggregate size
differentiation  on  enzyme  activities  and  stoichiometric  ratios  under  the  background  of  broadleaved
transformation  of  Chinese  fir  (Cunninghamia  lanceolata)  plantations.  It  provides  scientific  support  for
enhancing the productivity and sustainable management of subtropical plantations in China. [Method] Four
stand  types,  including  pure  Chinese  fir  plantation  (CL),  pure  Mytilaria  laosensis  plantation  (PM),  pure
Castanopsis  hystrix plantation  (PC),  and Mytilaria  laosensis  / Castanopsis  hystrix mixed  plantation  (MP),
were  selected  as  research  objects.  Soil  physicochemical  properties,  microbial  biomass  and  activities  of
carbon  (C),  nitrogen  (N)  and  phosphorus  (P)  cycling-related  enzymes  in  bulk  soil  and  different  aggregate
fractions  at  0  ~  10  cm soil  layer  were  determined.  The  main  driving  factors  for  variations  in  soil  enzyme
activities  and  stoichiometric  ratios  after  the  conversion  from Chinese  fir  plantations  to  native  broadleaved
forests  were  analyzed. [Result]  (1)  Compared  with  CL,  SOC  in  PM,  PC  and  MP  increased  by  42.00%,
85.25%  and  136.53%,  soil  C∶P  increased  significantly  by  30.80%,  49.77%  and  73.13%,  MBN  increased
significantly  by  25.98%,  32.88%  and  54.18%,  and  MBP  increased  significantly  by  12.99%,  28.31%  and
49.62%,  respectively. Activities of C-, N-, and P-cycling enzymes were significantly enhanced in bulk soil
and all aggregate sizes, with the highest values in 0.25 − 1 mm and < 0.25 mm fractions in MP. In particular,
C- and N-cycling enzyme activities in MP were significantly higher than those in other stands. (2) The soil
enzyme C∶N∶P was about 1∶1.06∶1.15, deviating from the global meta-analysis average of 1∶1∶1, indicating
higher  microbial  enzyme activities  for  N  and  P  acquisition  than  for  C  acquisition,  and  higher  P-acquiring
enzyme  activity  than  N-acquiring  enzyme  activity.  (3)  Enzyme  vector  analysis  showed  that  CL  was  P-
limited (VA > 45°), while PM, PC, and MP were N-limited (VA < 45°). Vector length (VL) was greater than
1  in  all  stands  but  decreased  after  broadleaved  transformation,  indicating  that  C  limitation  was  gradually
alleviated.  (4)  SOC,  total  phosphorus,  soil  N∶P,  soil  C∶P  and  total  nitrogen  were  the  dominant  factors
affecting soil enzyme activities, while SOC, soil C∶N and MBC mainly controlled the variation of enzyme
stoichiometric  ratios.  [Conclusion]  Broad-leaved  tree  species  (especially  mixed  forests)  can  effectively
improve soil enzyme activities and promote soil nutrient cycling and quality. Nevertheless, N limitation still
exists in the converted stands. Therefore, appropriate nitrogen application or introduction of nitrogen-fixing
tree species is recommended to optimize nutrient supply and maintain high ecosystem productivity.
Key  words: Chinese  fir  plantation;  broadleaved  transformation;  soil  aggregates;  soil  enzyme  activity;
enzyme stoichiometric ratio; vector analysis; sustainable management

土壤胞外酶活性（extracellular  enzyme activity，
EEA）作为微生物养分需求和代谢过程的重要指

标，能够反映微生物对能量和养分需求的变化，以及

土壤碳（C）、氮（N）和磷（P）的转化效率与利用潜

能 [1−2]。而土壤酶化学计量比（extracellular  enzyme
stoichiometry，EES）则揭示土壤微生物群落在能量

与养分获取过程中的资源分配策略，并可与土壤养

分循环及其转化进行有效性联系，是表征以 C、N
和 P为代表的微生物代谢特征的关键指标[3]。土壤

酶矢量长度和矢量角度可通过量化 C、N和 P的养

分限制程度，进而实现对微生物代谢特性的定量化

表征[4]。已有研究[5]证实，土壤 EEA和 EES与土壤

环境条件、微生物生物量的组成及养分有效性存在

显著关联。植被类型可通过凋落物、根系及其分泌

物的质与量调控着土壤微生物群落及养分有效性[6−7]，

进而影响土壤 EEA和 EES。然而，这些影响因素在

不同生态系统中存在显著差异。例如，人工林间伐

作为关键的经营措施可以显著促进土壤微生物活动

和代谢，进而通过调控 EEA和 EES实现土壤养分循

环的优化[5]；基于土壤酶矢量特征的全球热带森林养

分添加试验综述表明，土壤微生物群落的特性及其

驱动过程受 P限制显著影响，而山地热带森林因低

温等因素会进一步增加 N限制[8]；另有研究发现，温

带森林土壤 C、N循环相关的酶活性高于亚热带和
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热带森林，而土壤 P循环相关的酶活性则相反[9]。这

些研究表明在森林生态系统中，植被类型、林木经营

方式及环境条件的改变对土壤酶化学计量特征具有

决定性影响。因此，阐明不同植被类型下土壤微生

物资源限制的主要驱动因素，对于揭示森林生态系

统养分循环机制具有重要意义。

土壤团聚体作为土壤结构的基本单位，其稳定

性对生态系统物质循环的调控作用至关重要[10]。土

壤团聚体的稳定性受植被根系、土壤矿物、土壤微生

物、有机质等多种因素影响[11]，不同林分类型结构的

变化会通过影响地表凋落物、根系及土壤微生物群

落特征来改变团聚体性质[12]。除了环境和生物因素

外，林分内部特征（如林龄）可通过调控土壤有机质

含量，对土壤团聚体稳定性产生显著影响[13]；而人工

纯林经混交改造后土壤有机质含量的增加，同样被

证实是提高土壤团聚体稳定性的关键因素[14]，这表

明土壤有机质含量在林分特征（林龄、林分类型）调

控土壤团聚体稳定性中扮演着重要角色。研究表明

团聚体粒径大小可显著影响土壤 C、N和 P含量分

布及其有效性。例如，马尾松（Pinus massoniana）纯
林经阔叶树种异龄混交改造后显著增强了大团聚

体的 C代谢酶活性 [15]；而在杉木 （Cunninghamia
lanceolata）−火力楠（Michelia macclurei）混交林中观

察到各粒径团聚体的全 N和 N储存量均显著高于

杉木纯林，并且全 N含量与土壤团聚体稳定性呈显

著正相关关系[16]。因此不同粒径团聚体的分布格局、

稳定性特征与其化学计量特征存在紧密的内在关联。

然而，由于受土地利用方式、植被类型及林分年龄等

多因素影响，土壤团聚体的稳定性及化学计量特征

呈现出显著的异质性[17−19]，但其潜在的驱动机制仍

需深入研究。

杉木作为我国主要的乡土针叶用材树种，凭借

生长迅速、产量突出及材质优良等特性，被广泛栽培

于我国南方地区，在我国人工林中占据重要地位[20]。

但研究证实，长期单一化经营的杉木人工林易引发

土壤酸化、板结及肥力衰退等一系列严峻的生态问

题，导致生态系统稳定性和多功能性下降，严重阻碍

了人工林的可持续发展[21]。阔叶树种不仅能够提供

高价值木材以满足现代社会的需求，而且相比针叶

树种具有更复杂的根系、更多的高质量凋落物和更

快的养分循环速率，能够有效改善土壤质量[22]。因

此，适度引入乡土阔叶树种成为提升土壤肥力与林

地生产力的关键管理措施。然而，目前有关杉木纯

林阔叶化改造后不同土壤团聚体粒径对土壤酶活性、

酶化学计量比的影响及其驱动机制尚缺乏深入了解。

鉴于此，以杉木人工纯林皆伐后重新种植阔叶树种

（红锥 Castanopsis hystrix，米老排 Mytilaria laosensis）
形成的阔叶纯林和混交林作为研究对象，并以同期

营造的杉木纯林为对照，探究不同林分类型对原土

和不同粒径土壤团聚体的养分含量、酶活性及其酶

化学计量比特征的影响，旨在揭示杉木人工林阔叶

化改造对不同粒径土壤团聚体酶活性及计量比的影

响及机制。研究结果将明晰亚热带杉木人工林改造

后土壤养分需求差异，以期为该区域人工林生产力

的提升和可持续经营提供重要的理论依据。

 1   研究区概况与研究方法

 1.1    研究区概况

研究区位于广西壮族自治区凭祥市的中国林业

科学研究院热带林业实验中心的伏波实验场内

（21°57′47″ ~ 22°19′27″N，106°39′00″ ~ 106°59′30″E）。
属亚热带季风型气候，干湿季节分明，年平均气温

为 20.5 ~ 21.7 ℃，年平均降水量为 1 400 mm左右。

土壤类型以花岗岩风化后形成的赤红壤为主，呈酸

性。实验场内人工林类型丰富，以纯林和混交林两

种经营模式为主。典型的针叶树种以马尾松和杉木

为主，而红锥、格木（Erythrophleum fordii）、米老排、

桉树（Eucalyptus robusta）等为主要阔叶树种。

 1.2    试验设计与样品采集

选取的样地于 1991年进行皆伐，皆伐前为 1959
年栽种的杉木人工纯林，皆伐后于当年又重新造林，

并分别在 2000年和 2007年进行过两次间伐。在皆

伐迹地上选取重新种植的 3种乡土阔叶林，包括米

老排纯林（PM）、红锥纯林（PC）和米老排 + 红锥混

交林（MP，混交比例 1∶1）作为研究对象，并以同一时

期种植的杉木人工纯林（CL）作为对照进行研究，4
种林分类型的林龄均为 31年。

采用区组设计控制海拔、坡度等关键立地因子，

以降低立地条件异质性对试验结果的干扰。设置 4
个重复，每个区组包含 CL、PM、PC和 MP 4种目标

林分类型。为保证数据的代表性和统计可靠性，每

个区组中每种林分类型均布设 1个 400 m2（20 m ×
20 m）的样方，试验总样方数量共为 16个。试验期

间，所有林分均采用类似的林分管理制度。采用传

统调查法获取 4种林分类型的基本信息，各林分坡

度在 30° ~ 35°之间，关键结构参数如下：CL的平均

树高为 19.44 m，胸径为 19.86 cm，林分密度为 1 112
株/hm2；PM的平均树高为 23.69 m，胸径为 27.27 cm，
林分密度为 644株/hm2；PC的平均树高为 27.35 m，
胸径为 29.04 cm，林分密度为 556株/hm2；MP中的

米老排和红锥的平均树高分别为 23.51和 26.13 m，
胸径分别为 27.51和 26.03 cm，林分密度分别为 306
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和 281株/hm2。

 1.3    样品采集处理

2022年 9月，在每个 20 m × 20 m的研究样方

中心，以正北为 0°，按顺时针方向每隔 60°设置一个

采样点（分别为 0°、60°、120°、180°、240°和 300°方
向，距中心 5 m处），共设置 6个采样点[23−24]。清理

采样点土壤表面杂质后，采集 0 ~ 10 cm土层的原状

土。为避免样品因受到挤压导致团聚体结构破坏，

将所采集的样品放入无菌方形塑料盒，置于低温保

温箱带回实验室。按照土壤样品的自然纹理轻轻将

其破碎并剔除石头、植物根系等杂质后，参考

Schutter等[25]经验，通过干筛法（筛孔尺寸：0.25 mm、
1 mm和 2 mm）收集 4种不同土壤粒径团聚体（团聚

体粒径： < 0.25、0.25 ~ 1、1 ~ 2和 > 2 mm），后续用

于土壤理化性质、土壤微生物生物量和土壤酶活性

的测定。

 1.4    土壤理化学性质测定方法

NO−3
NH+4

土壤 pH值使用 pH计（PHS-3C，INESA Inc.，中
国）进行测定。土壤有机 C（soil organic carbon，SOC）
采用重铬酸钾氧化法测定。土壤全氮（total nitrogen，
TN）采用 K2SO4-CuSO4-H2SO4 消煮（K2SO4∶CuSO4 =
10∶1）后，凯氏定氮法测定。土壤硝态氮 （nitrate
nitrogen， -N）和 铵 态 氮 （ammonium  nitrogen，

-N）经 0.01 mol/L的 CaCl2 浸提后采用流动分

析仪（SEAL AutoAnalyzer 3，德国）测定。土壤全磷

（total phosphorus，TP）经 H2SO4-HClO4 消煮后，采用

钼锑抗比色法测定。土壤有效磷（available phosphorus，
AP）采用盐酸−硫酸双酸法浸提，钼锑抗比色法测

定[26]。

 1.5    微生物生物量及土壤酶活性测定方法

土壤微生物生物量 C（microbial biomass carbon，
MBC）、 N（microbial  biomass  nitrogen， MBN）和 P
（microbial biomass phosphorus，MBP）均采用氯仿熏

蒸−萃取法测定[27]。分别精确称取 5 g新鲜土壤样品，

进行两组平行处理。第一组样品经氯仿熏蒸后，与

未进行熏蒸处理的对照组样品一同置于 25 ℃ 黑暗

条件下培养 24 h。培养结束后分别加入 50 mL的

K2SO4 溶液（0.5 mol/L），在室温下振荡 30 min后过

滤获得 MBC和 MBN待测液，采用 TOC分析仪

（MultiN/C 3 100，德国）测定含量，计算过程中分别采

用 0.45和 0.54作为MBC和MBN的吸附系数[28−29]。

MBP的测定方法则是称取 3份 5 g土壤样品，分别

设置为熏蒸组、未熏蒸组和空白对照组，置于黑暗条

件下培养 24 h后对所有处理组样品加入 50 mL的

NaHCO3（0.25 mol/L）提取液，室温振荡 30 min后采

用双层无磷滤纸进行过滤，得到MBP待测液后用钼

锑抗比色法进行测定，采用 0.40的吸附系数校正计

算土壤MBP实际含量[30]。

采用 96孔微滴板荧光法测定土壤 C获取酶中

的 β-葡萄糖苷酶（BG）和纤维二糖水解酶（CB），N
获取酶中的亮氨酸氨基肽酶（LAP）和 N-乙酰−葡萄

糖苷酶 （NAG），以及 P获取酶中的酸性磷酸酶

（ACP）[31]。称取 1.25 g土样，加入 125 mL的乙酸钠

缓冲液（0.05 mol/L，pH调至与土壤 pH相近），振荡

30 min制得土壤悬浮液。取 200 µL悬浮液和 50 µL
对应酶的底物，在 25 ℃ 黑暗条件下培养 3 h，培养

结束后立即加入 5 µL NaOH（0.5 mol/L）终止反应，

采用酶标仪（波长设置为 365 ~ 450 nm）进行测定。

用 ln（BG）∶ln（LAP  +  NAG）、 ln（BG）∶ln（ACP）、
ln（LAP  +  NAG）∶ln（ACP）分别计算酶 C∶N、 C∶P、
N∶P值。

为揭示土壤微生物受 C、N和 P限制的状况，采

用 Jing等[32]方法计算矢量长度（vector length，VL）和
矢量角度（vector angle，VA）。VL值越大表示微生

物受到 C限制越强；VA > 45°表示微生物受 P限制，

VA < 45°则表示微生物受 N限制，微生物受到的 P
限制随着角度的增加而增大，而 N限制随着角度的

减小而增大。

 1.6    数据分析

原始数据运用Microsoft Excel 2016进行初步整

理和计算，采用 IBM SPSS 25.0对本文试验中的所

有数据进行统计分析，主要是运用单因素方差分析

（one-way ANOVA）比较 4种林分之间土壤理化性质、

微生物生物量、酶活性及酶化学计量比的差异，显著

性水平设置为 P < 0.05，同时采用双因素方差分析

（two-way ANOVA）比较林分类型和土壤团聚体粒

径及二者之间交互作用之间的显著性特征（P  <
0.05）。采用 Pearson相关性分析土壤理化性质、微

生物生物量、酶活性和酶化学计量比之间的相关性。

运用 Canoco 5进行土壤理化性质与酶活性及酶化学

计量特征的冗余分析。所有作图均在 Origin 2025b、
Microsoft Visio 2010、Canoco 5等软件上完成。

 2   结果与分析

 2.1    土壤理化性质及微生物生物量的变化

杉木人工林改造后，土壤理化性质及微生物生

物量发生了不同程度的改变（表 1）。与 CL相比，

PM、 PC和 MP林分中的 SOC分别显著增加了

42.00%、85.25% 和 136.53%（P < 0.05）；土壤 C∶P分

别显著增加了 30.80%、49.77% 和 73.13%（P < 0.05）；
MBN分别显著增加了 25.98%、32.88% 和 54.18%
（P < 0.05）；MBP分别显著增加 12.99%、28.31% 和
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49.62%（P  <  0.05）。此 外 ， PC和 MP的 TN、 TP、
-N、 -N、土壤 N∶P和 MBC均较 CL显著提

高（P < 0.05），而 AP仅在MP中显著提高（P < 0.05）；
MBC∶MBN、MBC∶MBP和 MBN∶MBP在 4种林分

类型中均无显著差异（P > 0.05）。
 2.2    土壤酶活性的变化

经杉木人工林改造后的 3种林分均显著影响土

壤 C、N和 P循环相关酶活性（P < 0.01），而土壤团

聚体粒径及其与林分类型的交互作用对酶活性无显

著影响（P > 0.05）。与 CL相比，除 PC的 1 ~ 2 mm
粒径团聚体外，PM、PC和 MP的土壤 C循环相关

酶活性（CB与 BG）在原土和各粒径土壤团聚体

（ > 2 mm、1 ~ 2 mm、0.25 ~ 1 mm、 < 0.25 mm）中均

显著提高；其中MP原土和各粒径土壤团聚体较 CL
分别显著增加 85.42%、82.17%、77.37%、91.67% 和

95.35%（P < 0.05），且均显著高于 PM和 PC。双因素

方差分析表明，林分类型对土壤 C循环相关酶活性

具有显著主效应（P < 0.01），但土壤团聚体粒径及其

与林分类型之间的交互作用均对土壤 C循环相关酶

活性无显著影响（P > 0.05）（图 1a）。各林分类型间

的土壤 N循环相关酶活性（LAP与 NAG）在原土和

各粒径土壤团聚体中的变化规律与 C循环相关酶活

性相似（图 1b）。相较于 CL，PM、PC和 MP的 P循

环相关酶活性（ACP）在原土及各粒径土壤团聚体中

均显著提高，其中在 MP中提高尤为显著，其在原

土和各粒径土壤团聚体中分别增加了 105.44%、
107.34%、100.74%、108.21% 和 109.79%（P <  0.05）；
MP与 PC在原土和各粒径土壤团聚体间存在显著

差异；但仅在 > 2 mm的粒径土壤团聚体上与 PM存

在显著差异（P < 0.05）（图 1c）。
 2.3    土壤酶化学计量比的变化

如图 2所示，4种林分类型的土壤酶 C∶P、C∶P
和 N∶P的范围分别为 0.81  ~  1.14、 0.84  ~  0.97和
0.85 ~ 1.07，林分类型对土壤酶 C∶N、C∶P和 N∶P影

响显著（P < 0.001），而土壤团聚体粒径及其与林分

类型的交互作用对土壤酶化学计量比均无显著影响

（P > 0.05）。PM、PC和 MP的土壤酶 C∶N在原土和

各粒径土壤团聚体中均显著低于 CL（P  <  0.05）
（图 2a）；土壤酶 C∶P只在 PM的 > 2 mm粒径土壤

团聚体以及 PC的原土、 > 2 mm和 0.25 ~ 1 mm粒

径土壤团聚体中显著低于 CL（P < 0.05）（图 2b）；然
而，相较于 CL，PM、PC和 MP的土壤酶 N∶P在原

土和各粒径土壤团聚体中均显著提高（P <  0.05）
（图 2c）。

林分类型对矢量长度（VL）和矢量角度（VA）有
极显著影响（P < 0.001），而土壤团聚体粒径及其与

林分类型的交互作用对土壤 VL和 VA均无显著影

响（P > 0.05）（图 3）。与 CL相比，PM、PC和 MP的

 

表 1    不同林分类型土壤基本理化性质及微生物生物量特性

Tab. 1    Soil physical-chemical properties and microbial biomass characteristic of different stand types

指标 CL PM PC MP

SOC/（g·kg−1） 16.07 ± 0.62d 22.82 ± 1.20c 29.77 ± 0.75b 38.01 ± 0.73a

TN/（g·kg−1） 1.66 ± 0.10c 2.93 ± 0.46bc 4.17 ± 0.39ab 5.10 ± 0.74a

TP/（g·kg−1） 0.50 ± 0.01c 0.50 ± 0.02c 0.57 ± 0.02b 0.63 ± 0.01a

AP/（mg·kg−1） 5.42 ± 0.80b 5.93 ± 0.57b 7.37 ± 0.72b 9.75 ± 0.23a

pH 3.98 ± 0.02b 4.13 ± 0.03a 3.99 ± 0.06b 4.14 ± 0.01a

NH+4 -N/（mg·kg
−1） 10.61 ± 0.86c 16.89 ± 2.78bc 21.41 ± 1.49b 30.06 ± 3.41a

NO−3 -N/（mg·kg
−1） 7.26 ± 0.49c 8.57 ± 0.50c 11.28 ± 0.96b 16.67 ± 0.56a

土壤C∶N 10.64 ± 1.49a 8.41 ± 1.50a 7.29 ± 0.57a 8.03 ± 1.34a

土壤C∶P 34.80 ± 3.01c 45.52 ± 3.05b 52.12 ± 2.41b 60.25 ± 0.91a

土壤N∶P 3.34 ± 0.21b 5.90 ± 1.10ab 7.32 ± 0.80a 8.13 ± 1.27a

MBC/（mg·kg−1） 201.75 ± 12.52c 230 ± 13.75bc 265.75 ± 14.33b 311.92 ± 15.97a

MBN/（mg· kg−1） 24.95 ± 0.61d 31.43 ± 0.40c 33.15 ± 0.29b 38.46 ± 0.24a

MBP/（mg· kg−1） 20.96 ± 0.59d 23.68 ± 0.73c 26.90 ± 0.47b 31.36 ± 0.35a

MBC∶MBN 8.73 ± 1.51a 7.53 ± 0.86a 8.16 ± 0.84a 8.25 ± 0.67a

MBC∶MBP 9.63 ± 0.56a 9.79 ± 0.76a 9.88 ± 0.49a 9.94 ± 0.46a

MBN∶MBP 1.18 ± 0.16a 1.32 ± 0.07a 1.24 ± 0.11a 1.22 ± 0.10a

NH+4 NO−3注： SOC. 土壤有机碳；TN. 土壤全氮；TP. 土壤全磷；AP. 速效磷；pH. 土壤酸碱度； -N. 土壤铵态氮； -N. 土壤硝态氮；土壤C∶N. 土壤碳

氮比；土壤C∶P. 土壤碳磷比；土壤N∶P. 土壤氮磷比；MBC. 微生物生物量碳；MBN. 微生物生物量氮；MBP. 微生物生物量磷。数值为平均值 ± 标
准误，n = 4。不同小写字母表示同一指标在不同林分类型间差异显著（P < 0.05）。下同。
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VL在原土和各粒径团聚体中均显著降低（P < 0.05），
MP的 VL在原土、 > 2 mm和 0.25 ~ 1 mm粒径土

壤团聚体中显著高于 PC（P <  0.05），而 PM和 PC
的 VL无显著差异（P > 0.05）（图 3a）。与 CL相比，

PM、PC和 MP原土和各粒径团聚体的 VA均显著

减小并低于 45°（P < 0.05）（图 3b）。
对 4种林分中参与 C、N和 P循环相关酶活性

进行相关性分析，结果表明 C循环水解酶与 N循环

水解酶、C循环水解酶与 P循环水解酶、N循环水解

酶与 P循环水解酶之间均存在极显著的正相关关系

（P < 0.001），并呈线性相关（图 4a ~ c），说明土壤中

C、N和 P循环水解酶之间存在着极显著的耦合

效应。VL和 VA之间呈极显著正相关（P < 0.001）
（图 4d）。
 2.4    酶活性及酶化学计量比变化的影响因素

Pearson相关性分析表明 ，土壤 C∶N、MBC∶
MBN、VL和 VA均与酶 C∶N呈显著正相关，而土

壤化学计量比（土壤 C∶P和 N∶P）及 MBN∶MBP均

与酶 C∶N呈极其显著负相关（P < 0.001）；土壤化学

计量比（土壤 C∶P和 N∶P）、微生物生物量化学计量

比（MBC∶MBP和 MBN∶MBP）及 VL与酶 C∶P呈显

著正相关，而土壤 C∶N、MBC∶MBN及 VA与酶

C∶P呈显著负相关；土壤化学计量比（土壤 C∶P和

N∶P）、微生物生物量化学计量比 （MBC∶MBP和

MBN∶MBP）均与酶 N∶P呈显著正相关，而土壤 C∶N、
MBC∶MBN、VL和 VA与酶 N∶P呈极其显著负相关

（P < 0.001）（图 5）。
方差分解分析表明，土壤理化性质的单独解释

率为 34.00%，土壤理化性质与土壤微生物性质的联

合解释率为 50.70%（图 6a）。冗余分析（RDA）结果

显示，第一主轴和第二主轴的解释率分别为 85.23%
和 1.75%，15个环境因子与酶活性密切相关，其中

SOC（P < 0.01）、TP（P < 0.01）、土壤 N∶P（P < 0.01）、
土壤 C∶P（P < 0.01）及 TN（P < 0.05）是影响酶活性的

最主要因子（图 6b）。
对酶化学计量比而言，土壤理化性质的单独解

释率为 27.10%，与土壤微生物性质的联合解释率为

47.60%（图 7a）。RDA结果显示，第一主轴和第二主

轴的解释率分别为 71.90% 和 0.02%，12个环境因子

与酶化学计量比的改变密切相关，其中 SOC（P <
0.01）、土壤 C∶N（P < 0.05）和MBC（P < 0.05）是影响

酶化学计量比的最主要因子（图 7b）。
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图 1    不同林分类型下原土和各粒径土壤团聚体 C、N、P相关循环酶活性

Fig. 1    Soil C, N and P cycling-related enzyme activities in the bulk soil and soil aggregates of different forest types
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 3   讨　　论

 3.1    杉木人工林改造对土壤团聚体酶活性的影响

土壤 C、N和 P是调控植物生长、生态系统物质

循环与能量流动的关键要素，且彼此间存在相互作

用[33]。将杉木人工林改造为乡土阔叶林后，林分类

型和结构的改变导致土壤中植物养分的供给状况发

生变化，土壤有机 C、全氮、养分有效性（包括铵态氮、

硝态氮和有效性磷）以及微生物生物量 C和 N均显

著增加。这可能归因于杉木凋落物中含有较多木质

素等难降解物质，分解速率较慢且养分含量相对较

低[34]；而米老排和红锥作为阔叶树种，其根系分泌物

丰富，凋落物产量高且质量更优，对改善土壤肥力更

具有积极作用 [35]。相较于米老排纯林和红锥纯林，
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图 2    不同林分类型下原土和各粒径土壤团聚体 C、N、P的酶化学计量比变化

Fig. 2    Variations in enzyme stoichiometry of C, N and P acquiring in the bulk soil and soil aggregates of different forest types
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Fig. 3    Changes in vector length (VL) and vector angle (VA) in the bulk soil and soil aggregates of different forest types
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这一效应在米老排和红锥的混交林中尤为突出。前

人研究表明，相较于纯林，混交林可以增加林地物种

多样性，改善林分结构，同时伴随凋落物分解速率的

提升，从而提高土壤肥力和林地生产力[36]。此外，米

老排为深根树种，对 P素具有提升作用，而红锥为浅

根树种，对 N素具有提升作用，两者混交可通过养

分互补实现协同供给[37]，表明通过混交改造可增强

生态系统养分循环与储存潜力，有助于维持森林生

态系统的稳定性。

土壤酶活性与微生物群落联系密切，可反映微

生物参与土壤 C、N和 P循环功能的变化，并对团聚

体的稳定性具有一定影响[38]。在杉木人工林改造为

阔叶纯林或混交林后，其原土和各粒径土壤团聚体

的 C、N和 P循环相关酶活性均显著提高，表明阔叶

树种更能促进土壤的 C、N和 P养分循环，这一结果

与 Adamczyk等[39]关于林分结构的改善可有效提高
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Fig. 4    Stoichiometric correlations among C, N, and P acquiring enzymes within bulk soil and aggregates of different forest types
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土壤酶活性的结论一致。杉木人工林改造为阔叶林

后原土和各粒径级土壤团聚体中的 N水解酶（LAP
和 NAG）活性显著增加，表明乡土阔叶树种对 N素

需求的增加可能刺激了酶的合成与分泌。且由于凋

落物量及其分解速率增加，为参与 C循环相关的水

解酶提供更多底物，有利于促进其活性提高[40]。

本研究表明，同一林分不同粒径土壤团聚体的

酶活性差异不显著，这与 Wang等[41]发现不同粒径

土壤团聚体的酶活性不同的结论相反。然而，与杉木纯

林相比，改造后的阔叶人工林土壤 C、N和 P循环相

关酶活性在原土及不同粒径级土壤团聚体中均显著

提高，且在多种阔叶树种混交林的 0.25 ~ 1 mm和 <
0.25 mm土壤团聚体粒径中表现最高。其原因可能

为较小的土壤团聚体具有较大表面积，吸附养分的

能力也会随之增强，能为酶反应提供更多的营养物

质，从而增强酶活性[42]。然而也有研究认为，大粒径

土壤团聚体因其含有颗粒有机质，为酶促反应提供

了丰富基质，从而使酶活性处于更高水平[43]。因此，

不同粒径土壤团聚体中的酶活性可由多种因素影响，

仍需综合考虑多方面因素并展开进一步研究。此外

还发现土壤有机碳、全磷、土壤 N∶P、土壤 C∶P、全
氮与土壤酶活性相关性最强，这与 Yang等[44]发现土

壤酶活性的变化主要是由土壤养分变化引起的研究

结论一致，其原因可能归因于改造为阔叶树种后，林

下凋落物数量增加、质量提高，使土壤有机碳、全氮

等得到积累，并提高土壤微生物的活性，从而促进土

壤养分的释放[45]。

 3.2    杉木人工林改造对土壤团聚体酶化学计量比的

影响

土壤酶化学计量比作为微生物代谢限制的敏感

指标，能够有效反映森林生态系统养分循环的平衡

状态[33]。本研究结果显示，不同林分的土壤酶 C∶N
范围为 0.81 ~ 1.14，低于全球水平（1.41），表明该区

域内的土壤 C代谢酶活性较低，微生物群落主要受

C源限制；而土壤 N代谢酶活性较高，微生物对 N
源需求量大。土壤酶 C∶P范围为 0.84 ~ 0.97，高于
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全球水平（0.62），同时酶 N∶P范围为 0.85 ~ 1.07，高
于全球水平（0.44），这表明该区域的土壤微生物 P
的获取受到了严重限制，这一结果与亚热带人工林

普遍存在 P限制现象一致[46]。此外，本研究也发现

4种林分中参与 C、N和 P循环相关的酶活性之间

呈显著的正相关关系，表明杉木纯林改造为阔叶纯

林或混交林后，C矿化能力的提高可能有助于提升

土壤 N和 P有效性，进而促进微生物代谢效率与生

物量的积累，形成正向反馈，有效缓解 N、P对微生

物生长的限制[47]。

同时，土壤酶 C∶N∶P为 1∶1.06∶1.15，偏离了

Sinsabaugh等[45]对全球不同生态系统土壤酶荟萃分

析提出的 1∶1∶1理论值，表明该区域土壤微生物对

N、P的需求最明显，这一偏差暗示该区域的土壤酶

化学计量比更可能受土壤资源有效性的直接驱动，

而非遵循严格的动态平衡理论，这一结果支持了近

期关于区域尺度酶化学计量比变异性的研究结

论[48−49]。进一步通过酶矢量分析发现，杉木纯林与

改造后的林分（阔叶纯林及混交林）的矢量特征存在

显著分异。改造后林分的矢量角度（VA）普遍低于

45°，表明其土壤微生物群落整体受 N限制，而杉木

纯林则表现出更高的 VA值且大于 45°，表明该林分

的土壤微生物群落整体受 P限制。同时，所有林分

的矢量长度（VL）均大于 1，但改造林分 VL值呈下

降趋势，表明微生物的 C限制随乡土阔叶树种引入

逐步缓解。这一变化可能归因于改造后的阔叶林具

有更高的凋落物数量和质量，激活了微生物代谢活

性，有效提升了土壤有机碳的转化效率[35]。

土壤有机 C、土壤 C∶N及微生物生物量 C是影

响酶化学计量比变化的主要因子，其中土壤有机 C
解释了 61.9% 的变异，凸显了其对微生物代谢的调

控作用。相关性分析进一步揭示了微生物化学计量

比与土壤酶化学计量比显著相关，证实微生物生物

量及其结构组成是表征土壤养分转化的核心生物指

标[50]。此外，酶化学计量比（如酶 C∶P）与土壤 C∶P、
N∶P呈显著正相关，表明研究区杉木林阔叶化改造

后通过凋落物输入与根系分泌物重塑了土壤养分化

学计量特征，进而调控土壤微生物的酶合成策略[35]。

 4   结　　论

通过整合土壤团聚体酶活性与酶化学计量比的

协同分析，揭示了杉木人工林向乡土阔叶林转变

后土壤微生物资源限制的关键机制。相较杉木纯

林，阔叶林（尤其是混交林）能显著提升土壤养分水

平和微生物生物量，同时提高与土壤 C、N和 P循环

相关的酶活性，其中，阔叶混交林中 0.25 ~ 1 mm

和 < 0.25 mm粒径团聚体土壤酶活性最高。土壤团

聚体酶活性变异主要受土壤有机碳、全磷、土壤氮磷

比、土壤碳磷比和全氮的影响，而酶化学计量比变化

则依赖于土壤有机碳、土壤碳氮比和微生物生物量

碳的影响。尽管杉木人工林阔叶化改造后缓解了土

壤的 C限制，但土壤 N限制仍较为严重，建议通过

合理施氮或引入固氮树种优化养分供给。该研究结

果为我国亚热带人工林生态系统生产力提升和可持

续经营提供了重要的科学依据。
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