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凋落物处理和氮添加对松栎混交林土壤生态酶化学计
量的影响

栾历历，刘恩媛，顾　 新，孙建新∗

北京林业大学林学院， 北京　 １０００８３

摘要：全球变化会引起凋落物质量和数量的变化以及氮沉降增加，从而影响土壤养分循环。 土壤生态酶化学计量可以揭示微生

物生长和代谢过程的养分限制，但目前温带混交林土壤生态酶化学计量对凋落物输入和氮添加同时改变的响应还不清楚。 通

过凋落物处理和氮添加实验设计，探讨温带松栎混交林生态酶化学计量的响应以及影响生态酶化学计量的主要因子。 结果表

明：（１）凋落物处理和氮添加无显著交互作用，土壤生态酶化学计量在氮添加处理下差异不显著，在凋落物处理下差异显著，表
现为叶凋落物加倍（Ｌ）和混合凋落物加倍（ＬＢ）处理高于枝果凋落物加倍（Ｂ）和去除凋落物处理（Ｎ）。 不同凋落物和氮添加处

理下，土壤生态酶化学计量均未明显偏离 １∶１∶１ 的关系。 （２）土壤微生物碳利用效率（ＣＵＥＣ∶Ｎ和 ＣＵＥＣ∶Ｐ）表现为叶凋落物加倍和

混合凋落物加倍处理低于枝果凋落物加倍和去除凋落物处理，在氮添加处理下差异不显著。 土壤微生物氮利用效率（ＮＵＥＮ∶Ｃ）
和微生物磷利用效率（ＰＵＥＰ∶Ｃ）在不同凋落物和氮添加处理下差异均不显著。 ＴＥＲＣ∶Ｎ在不同凋落物和氮添加处理下差异均不显

著，ＴＥＲＣ∶Ｐ表现为叶凋落物加倍和混合凋落物加倍处理高于枝果凋落物加倍和去除凋落物处理。 （３）ＲＤＡ 分析表明土壤 ｐＨ 是

影响土壤胞外酶活性和生态酶化学计量的主要因子。 研究表明：凋落物的质和量对松栎混交林土壤生态酶化学计量的影响较

氮添加显著，可能氮添加对森林土壤微生物的作用机制并非一个瞬间或简单的过程。 凋落物的质和量会改变土壤养分状况，而
微生物会通过调节生态酶化学计量和养分利用效率对养分变异做出响应，叶凋落物的输入相对缓解了 Ｐ 的限制。 凋落物处理

和氮添加下土壤的非生物因子比生物因子更能影响土壤胞外酶活性和生态酶化学计量。 研究可为土壤微生物对全球变化的响

应提供理论依据。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｌｉｔｔｅｒ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ； ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ； ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；
ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｒａｔｉｏ

土壤酶活性能反应土壤生物化学过程中微生物对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 等养分元素的吸收利用。 目前在生态学研究

中，Ｃ 获取酶通常用 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶（β⁃１，４⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ，ＢＧ）表示，Ｎ 获取酶通常用 β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷

酶（β⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ，ＮＡＧ）和亮氨酸氨基肽酶（ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ，ＬＡＰ）表示，Ｐ 获取酶通常用酸

性（或碱性）磷酸酶（ａｃｉｄ ｏｒ ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ＡＰ）表示，并用酶活性的比值关系 ＢＧ ∶（ＮＡＧ ＋ ＬＡＰ）∶ＡＰ 来

评价微生物对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 养分需求状况，即用生态酶化学计量来揭示微生物生长和代谢过程的土壤养分资源的

有效性［１］。 全球尺度上，Ｃ、Ｎ、Ｐ 获取酶活性比约为 １∶１∶１ 的关系，反映了 Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环的耦合关系［２］，在小区

域尺度上，土壤微生物的生长受到养分限制时，Ｃ、Ｎ、Ｐ 获取酶活性比偏离 １∶１∶１ 的关系［３⁃５］。 尽管目前关于土

壤胞外酶活性对土壤养分变异的响应已经取得很大进展，但由于土壤养分状况、土壤质地、气候条件等众多因

素的影响，不同区域土壤胞外酶活性对土壤养分变异的适应机制仍然存在争议［６⁃８］。 在微生物研究中，通常

将微生物对底物所能承受的限度定义为元素比率阈值（ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｒａｔｉｏ，ＴＥＲ）。 元素比率阈值是建立

在代谢理论和化学计量理论的基础上，整合了土壤微生物生物量、生态酶化学计量以及微生物元素利用效率

对底物 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 的适应策略，如果底物 Ｃ ∶Ｘ（Ｘ 为 Ｎ 或 Ｐ）超过这个阈值，则微生物受养分 Ｘ 限制［９］。
土壤酶活性受凋落物质量和数量的影响，有研究显示随着凋落物处理中针叶的比例降低，土壤过氧化氨

酶、多酪氧化酶、脲酶的活性升高，提高幅度大于 １５％［１０］；也有研究发现脲酶、脱氨酶的活性在混合凋落物处

理下要显著高于单一凋落物处理，凋落物的多样性増加不一定会提高微生物活性，凋落物的化学组成很重

要［１１］；也有研究表明剔除凋落物处理下 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶、β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶活性均显著低于叶调落

物加倍处理及混合凋落物加倍处理［１２］。 全球气候变化引起的氮沉降通过改变森林生态系统土壤理化性质而

改变微生物的功能状况，进而影响土壤酶活性［１２］。 有研究表明氮添加会降低土壤中纤维素酶活性，增加脲酶

和蔗糖酶活性［１３］；也有研究发现氮添加对 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶活性的影响随着氮添加浓度增加由促进转为抑

制［１４］。 但目前凋落物输入和氮添加同时改变是否会通过影响土壤酶活性而影响土壤生态酶化学计量还不

清楚。

１２２９　 ２４ 期 　 　 　 栾历历　 等：凋落物处理和氮添加对松栎混交林土壤生态酶化学计量的影响 　
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因此，本研究基于课题组早先的松栎混交林实验样地，通过不同凋落物处理和氮浓度添加，测定了土壤理

化性质、微生物生物量和胞外酶活性，以期探究以下问题：（１）不同凋落物处理和氮添加土壤生态酶化学计量

是否差异显著以及是否偏离 １∶１∶１ 的关系？ （２）不同凋落物处理和氮添加土壤微生物对 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的利用效率

和元素比率阈值是否差异显著？ （３）不同凋落物处理和氮添加下土壤生态酶化学计量主要受生物因子还是

非生物因子的影响？ 以期为土壤微生物对全球变化的响应机制提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究样地设在山西太岳山生态定位站灵空山自然保护区（３６°３８． ７３６′Ｎ，１２°０６． ９６７′Ｅ），平均海拔为

１６１８ｍ，该保护区属典型的暖温带半干旱大陆性季风气候，年平均气温 ８．６℃，年均降水量为 ６６２ｍｍ，年均日照

时数为 ２６５０ｈ，土壤类型主要是褐土和棕壤。 该保护区内主要优势树种为：油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）、辽东栎

（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｗｕｔａｉｓｈａｎｉｃａ）、华北落叶松 （ Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ）、山杨 （ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ） 和白桦 （ Ｂｅｔｕｌａ
ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ），主要山地灌丛为：黄刺玫（Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ）、沙棘（Ｈｉｐｐｏｐｈａｅ ｒｈａｍｎｏｉｄｅｓ）、胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｂｉｃｏｌｏｒ）
等。 本研究选取的是该地区典型的油松⁃辽东栎混交林［１３］。
１．２　 实验设计

实验样地于 ２０１０ 年 ９ 月布设在灵空山林场油松⁃辽东栎针阔混交林，样地中油松、辽东栎的数量比为

１ ∶２，油松的平均胸径为 １９．６ｃｍ，平均树高分别为 ７．３ｃｍ，辽东栎的平均胸径为 １８．６ｃｍ，平均树高为 ９．５ｃｍ。 在

该松栎混交林内建立凋落物和氮添加双因子交互处理实验样地，实验采用随机区组设计，布设了 ６０ 个 ２ ｍ×
２ ｍ的小样方，小样方之间间距 ０．５ｍ，分为 １５ 列，每列 ４ 个，每 ３ 列划分为 １ 个区组，区组之间相隔 １ ｍ，区组

重复数为 ５。 每个区组内，分别设置 ４ 种凋落物和 ３ 个梯度的氮添加的交互处理。 凋落物处理：在每一列中

随机将一个样方中的所有凋落物移至另一样方中，形成剔除凋落物（Ｎ）和混合凋落物加倍（ＬＢ）；剩余两个小

样方进行凋落物叶和枝果组分互换，形成叶凋落物加倍处理（Ｌ）和枝果凋落物加倍处理（Ｂ）。 太岳山地区氮

沉降量约为 ２１．２ ｋｇＮ ｈｍ－２ ａ－１，参照当地背景值和北美 Ｈａｒｖａｒｄ ｆｏｒｅｓｔ 等的研究方法模拟氮沉降的强度和频

度，氮添加处理设为 ３ 个梯度：０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１（Ｎ０），５ ｇＮ ｍ－２ ａ－１（Ｎ５），１０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１（Ｎ１０），氮添加施加的氮肥为

尿素，每列的施氮率相等，每个区组内各列施氮率完全随机（图 １）。 从 ２０１０ 年到 ２０１８ 年，每年进行凋落物处

理和氮添加，每次取样后按照样地设计对新输入的凋落物进行整理（平均 ３ 个月一次）和施加氮肥，施氮方

法：将氮肥和少量土壤混合后均匀撒于小样方中［１４］。
１．３　 土壤样品采集和测定

分别于 ２０１８ 年 ６ 月、８ 月、１０ 月，在每个小样方内用 ３ｃｍ 内径的土钻“Ｓ”型选取 ５ 个点，采集表层土壤

０—５ｃｍ，并剔除土样中的石砾、根系等杂物，迅速放入低温冷藏箱，过 ２ｍｍ 筛后，其中一部分于－２０ ℃冰箱内

保存用于测定土壤微生物和酶活性指标，另一部分自然风干，用于分析土壤理化性质。
土壤含水量（ＳＷＣ）采用鲜土在 １０５ ℃下烘干至恒重（４８ ｈ 以上）计算得出；ｐＨ 用 ｐＨ 计进行测定（土∶水

＝ １∶２．５）；土壤有机碳（ＳＯＣ）的测定采用重铬酸钾氧化法；土壤全氮（ＴＮ）的测定采用凯式定氮法；土壤全磷

（ＴＰ）的测定采用钼锑抗比色法；土壤可溶性碳（ＤＯＣ）、可溶性总氮（ＴＳＮ）采用 Ｋ２ＳＯ４浸提法测定；土壤有效

磷（ＳＡＰ）的测定采用 ＮａＨＣＯ３浸提—锑抗比色法；土壤微生物生物量碳氮磷（ＭＢＣ、ＭＢＮ、ＭＢＰ）的测定采用氯

仿熏蒸—浸提法。 以上指标测定参照《土壤农化分析方法》 ［１５］。
土壤胞外酶 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶（ＢＧ）、β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）、亮氨酸氨基肽酶（ＬＡＰ）、磷

酸酶（ＡＰ）均采用底物诱导法测定［１６⁃１７］。 ＢＧ 和 ＮＡＧ 的测定：称取 １ｇ 过筛 ２ｍｍ 的鲜土，放入 ５０ｍＬ 酶试管内，
加 ０．２５ ｍＬ 甲苯，４ｍＬ ０．０５ｍｏｌ ／ Ｌ 缓冲液和 １ｍＬ 底物，在黑暗且密闭培养箱 ３７℃培养 １ｈ。 培养结束后立即放

置在冰浴条件下，加 １ｍＬ ０．５ｍｏｌ ／ Ｌ ＣａＣｌ２和 ４ｍＬ ０．１ｍｏｌ ／ Ｌ Ｔｒｉｓ（三羟基氨基甲烷）缓冲溶液（ｐＨ 调至 １２），充分

混合后用定量滤纸过滤，将滤液用紫外分光光度计在 ４０５ｎｍ 波长进行比色测定，每个土壤样品均作对照。

２２２９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　
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图 １　 实验设计示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｄｅｓｉｇｎ

实验样地于 ２０１０ 年 ９ 月布设，６０ 个小样方（２ ｍ×２ ｍ）；Ｂ：枝果凋落物加倍 Ｆｉｎｅ ｗｏｏｄｙ ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｅ；Ｌ：叶凋落物加倍 Ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｅ；ＬＢ：混

合凋落物加倍 Ｍｉｘｅｄ ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｅ；Ｎ ∶剔除凋落物 ｌｉｔｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ；Ｎ０：０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１；Ｎ５：５ ｇＮ ｍ－２ ａ－１；Ｎ１０：１０ｇＮ ｍ－２ ａ－１

ＬＡＰ 和 ＡＰ 的测定：与 ＢＧ 和 ＮＡＧ 的测定不同之处，培养结束后用 ０．５ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＯＨ 溶液代替上述的 ０．１ｍｏｌ ／ Ｌ
Ｔｒｉｓ 缓冲溶液。 ＢＧ 测定的底物为 ０．０５ｍｏｌ ／ Ｌ 的 β⁃１，４ 葡萄糖溶液，ＮＡＧ 测定的底物为 ０．０１ｍｏｌ ／ Ｌ 的 β⁃１，４⁃Ｎ⁃
乙酰葡萄糖溶液，ＬＡＰ 测定的底物为 ０．０１ｍｏｌ ／ Ｌ 的 Ｌ⁃亮氨酸⁃４⁃硝基苯胺溶液，ＡＰ 测定的底物为 ０．０５ｍｏｌ ／ Ｌ 的

对硝基酚溶液，四种酶活性的单位均用 ｎｍｏｌ·ｇ－１·ｈ－１表示。
１．４　 土壤样品数据计算与分析

（１）土壤生态酶化学计量的计算公式［４］

ＥＥＡ Ｃ∶Ｎ ＝ＢＧ ／ （ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） （１）
ＥＥＡＣ∶Ｐ ＝ＢＧ ／ ＡＰ （２）

ＥＥＡ Ｎ∶Ｐ ＝（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） ／ ＡＰ （３）
式中 ＥＥＡ 为土壤胞外酶活性，ＢＧ 为 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶，ＮＡＧ 为 β⁃Ｎ⁃乙酰葡糖氨糖苷酶，ＬＡＰ 为亮氨酸氨基

肽酶，ＡＰ 为酸性磷酸酶。
（２）土壤微生物养分利用效率的计算公式［１８］

ＣＵＥＣ∶Ｘ ＝ＣＵＥｍａｘ（ＳＣ∶Ｘ ／ （ＳＣ∶Ｘ＋ ＫＸ）） （４）
其中 ＳＣ∶Ｘ ＝（１ ／ ＥＥＡＣ∶Ｘ）（ＢＣ∶Ｘ ／ ＬＣ∶ Ｘ）

ＸＵＥＸ∶Ｃ ＝ＸＵＥｍａｘ（ＳＸ∶Ｃ ／ （ＳＸ∶Ｃ＋ Ｋｃ）） （５）
其中 ＳＸ∶Ｃ ＝（１⁃ＥＥＡＸ∶Ｃ）（ＢＸ∶Ｃ ／ ＬＣ）
式中 Ｘ 为 Ｎ 或 Ｐ，ＫＸ、ＫＣ为半饱和常数，ＫＸ ＝ ０．５，ＫＣ ＝ ０．５；ＣＵＥｍａｘ是 Ｃ 能提供微生物生长能量的上限，ＣＵＥｍａｘ ＝
０．６；ＸＵＥｍａｘ是 Ｎ、Ｐ 能提供微生物生长能量的上限，ＸＵＥｍａｘ ＝ １．０；ＢＣ∶Ｘ为微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ 或微生物生物量

Ｃ ∶Ｐ；ＬＣ∶Ｘ为土壤 Ｃ ∶Ｎ 或者土壤 Ｃ ∶Ｐ。 ＳＣ：Ｘ 为土壤微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ 或 Ｃ ∶Ｐ、胞外酶活性比 Ｃ ∶Ｎ 或 Ｃ ∶Ｐ 和

土壤 Ｃ ∶Ｎ 或土壤 Ｃ ∶Ｐ 的比值，ＳＸ ∶Ｃ 为土壤微生物生物量 Ｎ ∶Ｃ 或 Ｐ ∶Ｃ、胞外酶活性比 Ｎ ∶Ｃ 或 Ｐ ∶Ｃ 和土壤

Ｎ ∶Ｃ或土壤 Ｐ ∶Ｃ 的比值。
（３）元素比例阈值的计算公式［１８］

ＴＥＲＣ∶Ｘ ＝ （ＡＸ ＢＣ∶Ｘ） ／ ＣＵＥＣ∶ Ｘ （６）
其中 ＡＸ ＝ＣＵＥＣ∶Ｘ ／ ＳＣ∶Ｘ

式中 Ｘ 为 Ｎ 或 Ｐ，ＡＸ为 Ｎ、Ｐ 的同化效率。
１．５　 数据处理方法

采用 ＳＰＳＳ １７．０ 对实验数据进行统计分析，用重复测量方差分析（Ｒｅｐｅａｔｅｄ ｍｅａｓｕｒｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ，

３２２９　 ２４ 期 　 　 　 栾历历　 等：凋落物处理和氮添加对松栎混交林土壤生态酶化学计量的影响 　
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ＲＭＡＮＯＶＡ）上述各个指标在不同取样时间与凋落物及氮添加之间有无交互作用；用单变量多因素方差分析

（Ｕｎｉｖａｒｉａｔｅ）上述各个指标对凋落物和氮添加及其交互作用的响应；同时，用单因素方差分析 （Ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ＡＮＯＶＡ）分析上述各个指标在 ４ 种凋落物处理和 ３ 种氮浓度添加中的差异，采用最小显著差异（ＬＳＤ）进行多

重比较（Ｐ＜０．０５）；用冗余分析（ＲＤＡ）土壤胞外酶活性和生态酶化学计量与土壤生物与和非生物因子之间的

解释率；用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．０ 软件进行作图。

２　 结果与分析

２．１　 不同凋落物处理和氮添加土壤理化性质、微生物生物量及土壤酶活性

通过重复测量方差分析表明不同取样时间（２０１８ 年 ６ 月、８ 月和 １０ 月）与凋落物及氮添加之间无交互作

用，通过单变量多因素方差分析表明上述测定指标凋落物处理和氮添加之间无交互作用。 ＳＷＣ、ＳＯＣ、ＴＮ、
ＤＯＣ、ＴＳＮ、ＳＡＰ、ＭＢＣ、ＭＢＮ 在不同凋落物处理下差异显著，不同氮浓度添加下无显著差异。 在不同凋落物处

理下，均表现为在叶凋落物加倍和混合凋落物加倍的处理高于枝果凋落物加倍和剔除凋落物处理；ＴＳＮ 在不

同氮浓度添加显著差异，表现为 Ｎ０、Ｎ５ 处理高于 Ｎ１０ 处理；ｐＨ、ＴＰ、ＭＢＰ 在凋落物处理和氮添加下均无显著

差异（表 １）。 ＢＧ、ＮＡＧ、ＬＡＰ、ＡＰ 在不同凋落物处理下差异显著，不同氮浓度添加下无显著差异。 在不同凋落

物处理下，ＢＧ、ＮＡＧ、ＡＰ 表现为 Ｌ、ＬＢ＞Ｂ、Ｎ，ＬＡＰ 表现为 Ｌ、ＬＢ＜Ｂ、Ｎ（图 ２）。

表 １　 不同凋落物和氮添加处理下土壤理化性质和微生物生物量（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ（Ｍｅａｎ±ＳＥ）

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

枝果凋落物加倍
Ｂ

叶凋落物加倍
Ｌ

混合凋落物加倍
ＬＢ

剔除凋落物
Ｎ

０ ｇＮ ｍ－２ ａ－１

Ｎ０
５ ｇＮ ｍ－２ ａ－１

Ｎ５
１０ｇＮ ｍ－２ ａ－１

Ｎ１０

ＳＷＣ ／ ％ ３４．８６±２．２６ｂ ４７．１２±２．４３ａ ４５．５６±２．０２ａ ２９．１３±１．７９ｃ ３８．７９±２．４３Ａ ４０．９２±２．４０Ａ ３８．５５±２．８４Ａ
ｐＨ ６．８８±０．１４ａ ６．７９±０．１２ａ ６．７６±０．１３ａ ６．９８±０．１２ａ ６．８８±０．１１Ａ ６．９４±０．１０Ａ ６．７４±０．１２Ａ
ＳＯＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ６３．６３ ±３．２７ｂ ８５．６３±３．７７ａ ８２．９３±４．５１ａ ５７．７０±３．９９ｂ ７０．２３±４．２３Ａ ７１．２７±４．１５Ａ ７５．９２±４．７１Ａ
ＴＮ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ５．００±０．２７ｂ ６．２４±０．２８ａ ６．１９±０．２６ａ ４．５３±０．２４ｂ ５．３１±０．２７Ａ ５．６０±０．２８Ａ ５．５５±０．３０Ａ
ＴＰ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．６５±０．０５ａ ０．７１±０．０５ａ ０．６７±０．０４ａ ０．６４±０．０４ａ ０．６７±０．０５Ａ ０．６６±０．０５Ａ ０．６７±０．０３Ａ
ＤＯＣ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ）） ４８０．３９±５３．１８ｂ ８４６．４６±５３．２６ａ ８９６．３３±５３．１５ａ ４５４．４１±５３．１８ｂ ６８０．７４±４６．０６Ａ ６６５．３７±４６．０８Ａ ６６２．０９±４６．０５Ａ
ＴＳＮ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ９９．４７±５．９７ｂ １３０．１２±５．９５ａ １３６．７７±５．９９ａ ８６．９５±５．８２ｂ １０３．５７±５．１７ＡＢ １３６．７７±５．１９Ａ ８６．９５±５．１１Ｂ
ＳＡＰ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １４．７７±０．７４ｂ １７．００±０．３２ａ １５．５７±０．８９ａｂ １４．６１±０．９０ｂ １５．３７±０．６６Ａ １６．３５±０．６４Ａ １５．０４±０．６３Ａ
ＭＢＣ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ８６８．９０±５５．４６ｂ １０２３．７２±７３．２６ａ １０６１．１０±７４．０５ａ ７９７．７１±６７．９５ｂ ９０７．３４±６０．２３Ａ ９８４．６１±６４．６８Ａ ９２１．６２±６１．６３Ａ
ＭＢＮ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １５５．５８±１１．３２ｂ １８７．１３±１４．０７ａ １９２．９０±１３．５９ａ １３８．０９±１０．６２ｂ １６２．０３±１１．３０Ａ １７７．７６±１２．１９Ａ １６５．４９±１１．７１Ａ
ＭＢＰ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ７０．８９±１０．７４ａ ６６．０２±６．３２ａ ６３．０６±５．８９ａ ６３．９９±９．９０ａ ６９．２０±７．２９Ａ ６１．５４±６．６９Ａ ６８．７８±７．６２Ａ

　 　 表中不同小写字母表示不同凋落物处理间的差异显著；不同大写字母表示不同氮浓度添加的差异显著（Ｐ＜０．０５）。 ＳＷＣ ∶土壤含水率 ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＯＣ ∶土

壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ ∶土壤全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：土壤全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＤＯＣ ∶可溶性碳 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ；ＴＳＮ ∶土壤可溶性总氮 Ｔｏｔａｌ ｓｏｌｕｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；

ＳＡＰ：有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＭＢＣ ∶微生物生物量碳 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＭＢＮ ∶微生物生物量氮 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＭＢＰ：微生物生物量磷 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ｂｉｏｍａｓｓ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；Ｂ：枝果凋落物加倍 Ｆｉｎｅ ｗｏｏｄｙ ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｅ；Ｌ：叶凋落物加倍 Ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｅ；ＬＢ：混合凋落物加倍Ｍｉｘｅｄ ｌｉｔｔｅｒ ｄｏｕｂｌｅ；Ｎ ∶剔除凋落物 Ｌｉｔｔｅｒ ｒｅｍｏｖａｌ

２．２　 不同凋落物处理和氮添加土壤微生物与生态酶化学计量特征

不同凋落物处理和氮添加下，土壤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）均无显著差异（图 ３）。

土壤生态酶化学计量比用 ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） ∶ ｌｎＡＰ 表示，在不同凋落物处理下，ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋
ＬＡＰ）、ｌｎＢＧ ∶ｌｎＡＰ 和 ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ ｌｎＡＰ 均差异显著，表现为叶凋落物加倍和混合凋落物加倍的处理高于

枝果凋落物加倍和剔除凋落物处理；不同氮浓度添加下，土壤生态酶化学计量均无显著差异（图 ４）。 Ｂ 处理∶
ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９６∶０．９６∶１；Ｌ 处理∶ ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ ｌｎＡＰ 为 １．０２∶０．９９∶１；ＬＢ 处理∶ ｌｎＢＧ ∶
ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９９∶０．９９∶１；Ｎ 处理∶ ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９６∶０．９５∶１；Ｎ０ 处理∶ ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋
ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９７∶０．９６∶１；Ｎ５ 处理∶ ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） ∶ ｌｎＡＰ 为 ０．９９∶０．９８∶１；Ｎ１０ 处理∶ ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋
ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９９∶０．９８∶１。 整体上，温带松栎混交林样地 ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） ∶ ｌｎＡＰ 为０．９８∶０．９７∶１，其中，
ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）为 １．０１， ｌｎＢＧ ∶ｌｎＡＰ 为 ０．９８，ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９７。
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图 ２　 不同凋落物和氮添加处理下土壤胞外酶活性（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｍｅａｎ±ＳＥ）

图中不同小写字母表示相同施氮量不同凋落物处理间的差异显著；不同大写字母表示相同凋落物处理不同氮浓度添加的差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．３　 不同凋落物处理和氮添加土壤微生物养分利用效率与元素比率阈值

土壤微生物碳利用效率（ＣＵＥＣ∶Ｎ和 ＣＵＥＣ∶Ｐ）在不同凋落物处理下差异显著，表现为枝果凋落物加倍和剔

除凋落物的样地高于叶凋落物加倍和混合凋落物加倍的样地，不同氮浓度添加下无显著差异；土壤微生物氮

利用效率（ＮＵＥＮ∶Ｃ）和微生物磷利用效率（ＰＵＥＰ∶Ｃ）；不同凋落物处理和氮浓度添加下均无显著差异（表 ２）。 土

壤微生物碳氮比率阈值（ＴＥＲＣ∶Ｎ）在不同凋落物和氮添加处理下均无显著差异；土壤微生物碳磷比率阈值

（ＴＥＲＣ∶Ｐ）在不同凋落物处理下表现为 Ｌ、ＬＢ ＞ Ｂ、Ｎ，不同氮浓度添加下差异不显著（图 ５）。 土壤 ＣＵＥＣ∶Ｎ和

ＣＵＥＣ∶Ｐ分别与 ＴＥＲＣ∶Ｎ和 ＴＥＲＣ∶Ｐ显著正相关（图 ６）；土壤 ＮＵＥＮ∶Ｃ与 ＴＥＲＣ∶Ｎ显著负相关（图 ６）；土壤 ＰＵＥＰ∶Ｃ与

ＴＥＲＣ∶Ｐ显著负相关（图 ６）。

表 ２　 不同凋落物和氮添加处理下土壤微生物养分利用效率（平均值±标准误差）

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｍｅａｎ ± ＳＥ）

处理 Ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ＣＵＥＣ∶Ｎ ＣＵＥＣ∶Ｐ ＮＵＥＮ∶Ｃ ＰＵＥＰ∶Ｃ

Ｂ ０．２９±０．１３ａ ０．１８±０．０１ａ ０．５１±０．０５ａ ０．７６±０．０７ａ
Ｌ ０．２４±０．１３ｂ ０．１２±０．０１ｂ ０．５５±０．０５ａ ０．７８±０．０３ａ
ＬＢ ０．２６±０．１４ａｂ ０．１５±０．０２ｂ ０．５４±０．０８ａ ０．８０±０．０４ａ
Ｎ ０．２８±０．１４ａ ０．２０±０．０２ａ ０．６１±０．０６ａ ０．６０±０．０７ａ
Ｎ０ ０．２７±０．０１Ａ ０．１８±０．０１Ａ ０．６４±０．０５Ａ ０．６４±０．０７Ａ
Ｎ５ ０．２６±０．０１Ａ ０．１７±０．０１Ａ ０．５３±０．０６Ａ ０．７９±０．０３Ａ
Ｎ１０ ０．２６±０．０１Ａ ０．１４±０．０１Ａ ０．５０±０．０５Ａ ０．７８±０．０４Ａ

　 　 表中不同小写字母表示不同凋落物处理间的差异显著；不同大写字母表示不同氮浓度添加的差异显著（Ｐ ＜ ０．０５）；ＣＵＥ ：微生物碳利用效

率 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＮＵＥ：微生物氮利用效率 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ＰＵＥ：微生物磷利用效率 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

５２２９　 ２４ 期 　 　 　 栾历历　 等：凋落物处理和氮添加对松栎混交林土壤生态酶化学计量的影响 　
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图 ３　 不同凋落物和氮添加处理下土壤微生物化学计量（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．３　 Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ（ｍｅａｎ ± ＳＥ）

图中不同小写字母表示相同施氮量不同凋落物处理间的差异显著；不同大写字母表示相同凋落物处理不同氮浓度添加的差异显著（Ｐ＜

０．０５）；ＭＢＣ ∶ＭＢＮ ∶微生物生物量碳氮比 ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ ∶Ｎ；ＭＢＣ ∶ＭＢＰ：微生物生物量碳磷比 ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ ∶Ｐ；ＭＢＮ ∶ＭＢＰ：

微生物生物量氮磷比 ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｎ ∶Ｐ

２．４　 影响土壤胞外酶活性与生态酶化学计量的主要因子

相关性分析表明，ＢＧ 和 ＮＡＧ 与 ｐＨ 显著负相关，与 ＳＷＣ、ＳＯＣ、ＴＮ、ＤＯＣ、ＳＴＮ、ＳＡＰ、ＭＢＣ、ＭＢＮ 显著正相

关；ＬＡＰ 与 ｐＨ 显著正相关，与 ＳＷＣ、ＳＯＣ、ＴＮ、ＤＯＣ、ＳＴＮ、ＭＢＣ、ＭＢＮ 显著负相关；ＡＰ 与 ＴＰ、ＳＡＰ 显著负相关

（Ｐ＜０．０５，图 ７）。 ＥＥＡＣ∶Ｎ与 ＳＷＣ 显著正相关，与土壤 Ｃ ∶Ｎ 无显著相关性；ＥＥＡＣ∶Ｐ与 ｐＨ 显著负相关，与土壤

Ｃ ∶Ｐ显著正相关；ＥＥＡＮ∶Ｐ与 ｐＨ 呈显著负相关，与土壤 Ｎ ∶Ｐ 显著负相关（Ｐ＜０．０５，图 ７）。 ＲＤＡ 分析表明，土壤

理化性质和微生物生物量共解释胞外酶活性 ２６．４％的变异，其中土壤 ｐＨ、ＴＮ、ＳＯＣ 是土壤酶活性的显著影响

因子，分别解释了土壤胞外酶活性 １４．３％，７．３％，２．２％的变异，土壤 ｐＨ 是土壤酶活性的最大解释因子（表 ３）。
土壤生物和非生物因子共解释土壤生态酶化学计量 ３０．７％的变异，其中土壤 ｐＨ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 是土壤生态酶化

学计量的显著影响因子，分别解释了土壤生态酶化学计量 １３．１％，５．８％，４．８％的变异，土壤 ｐＨ 是土壤生态酶

化学计量的最大解释因子（表 ４）。

３　 讨论

３．１　 不同凋落物处理和氮添加对土壤理化性质、微生物生物量及土壤酶活性的影响

通常情况下，林地的叶凋落物量大于枝果凋落物量［１９］，而叶凋落物 Ｃ ∶Ｎ、酸不溶残留物∶氮（ＡＵＲ ∶Ｎ）的
值显著低于枝果凋落物，叶凋落物相对枝果凋落物分解较快，土壤中的微生物可利用养分相对较多［１２］。 本研

究中，凋落物处理与氮添加无交互影响。 在不同凋落物处理下，土壤 ＳＷＣ、ＳＯＣ、ＴＮ、ＭＢＣ、ＭＢＮ 差异显著，均
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图 ４　 不同凋落物和氮添加处理下土壤生态酶化学计量（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．４ 　 Ｓｏｉｌ ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ（Ｍｅａｎ ± ＳＥ）

不同小写字母表示相同施氮量不同凋落物处理间的差异显著；不同大写字母表示相同凋落物处理不同氮浓度添加的差异显著（Ｐ＜０．０５）；

ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）表示碳氮获取酶活性比； ｌｎＢＧ ∶ｌｎＡＰ 表示碳磷获取酶活性比； ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 表示氮磷获取酶活性比

表现为在叶凋落物加倍（Ｌ）和混合凋落物加倍（ＬＢ）的处理高于枝果凋落物加倍（Ｂ）和剔除凋落物处理（Ｎ），
不同氮浓度添加下无显著差异，与之前本样地研究结果一致［１２，１４］；ＤＯＣ、ＴＳＮ、ＳＡＰ 表现为 Ｌ、ＬＢ＞Ｂ、Ｎ，有研究

指出，添加凋落物可以提高土壤 ＤＯＣ、ＴＳＮ［２０］ 和 ＳＡＰ 的含量［２１］；本研究中土壤可溶性总氮（ＴＳＮ）表现为 Ｎ５
处理显著高于 Ｎ１０，土壤可溶性总氮包括可溶性有机氮和无机氮，本研究和早先课题组研究均发现本样地土

壤微生物生物量氮随施氮浓度增加呈先增加后降低的趋势，早先课题组研究发现硝态氮随施氮浓度的增加先

增加后降低，这预示着长期的过量氮添加可能会降低微生物生物量及其活性。 可能当氮添加到一定程度时，
土壤微生物受到了其他因素的制约。 土壤 ＴＰ 和 ＭＢＰ 在凋落物处理及氮添加下均无显著差异，有研究表明

土壤磷主要来自岩石风化，取决于土壤质地［２２］，土壤 ＭＢＰ 的调控机制相对复杂，微生物对 Ｐ 的摄取独立于 Ｃ
和 Ｎ 的摄取［２３］。

有研究指出凋落物输入和 Ｎ 添加会影响土壤胞外酶活性［１２，２４⁃２６］。 本研究中，不同氮浓度添加下，土壤胞

外酶活性均无显著差异。 不同凋落物处理下，ＢＧ、ＮＡＧ、ＡＰ 表现为有叶凋落物输入的处理高于枝果凋落物输

入和剔除凋落物处理，而 ＬＡＰ 表现为有叶凋落物输入的处理低于枝果凋落物输入和剔除凋落物处理（图 ２），
可能是 ＬＡＰ 与 ＢＧ、ＮＡＧ、ＡＰ 负相关关系，ＬＡＰ 与 ＢＧ、ＮＡＧ、ＡＰ 出现解耦现象，造成这种现象的原因可能是

ＬＡＰ 和 ＢＧ、ＮＡＧ、ＡＰ 酶活性检测的基质与标准物不同［２，８］。
３．２　 不同凋落物处理和氮添加对土壤微生物与生态酶化学计量的影响

不同凋落物处理和氮添加下，微生物化学计量均无显著差异（图 ３）。 有研究指出，微生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ
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图 ５　 不同凋落物和氮添加处理下元素比率阈值（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｅｌｅｍｅｎｔａｌ ｒａｔｉｏ （ＴＥＲＣ∶Ｎ ａｎｄ ＴＥＲＣ∶Ｐ ） ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｍｏｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｍｅａｎ ± ＳＥ）

不同小写字母表示相同施氮量不同凋落物处理间的差异显著；不同大写字母表示相同凋落物处理不同氮浓度添加的差异显著（Ｐ＜０．０５）；

ＣＵＥ ：微生物碳利用效率 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＮＵＥ：微生物氮利用效率 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＰＵＥ：微生物磷利用效率

Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ

图 ６　 土壤微生物养分利用效率与元素比例阈值

Ｆｉｇ．６ Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ａｎｄ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄ ｅｌｅｍｅｎｔ ｒａｔｉｏｓ （ＴＥＲ）

ＣＵＥ：微生物碳利用效率 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＮＵＥ：微生物氮利用效率 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；ＰＵＥ：微生物磷利用效率

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ；
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图 ７　 土壤胞外酶活性和生态酶化学计量的冗余分析

Ｆｉｇ．７　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

ＳＷＣ ∶土壤含水率 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＯＣ ∶土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ ∶土壤全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：土壤全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＤＯＣ ∶可

溶性碳 Ｓｏｌｕｂｌｅ ｃａｒｂｏｎ；ＴＳＮ ∶土壤可溶性总氮 Ｔｏｔａｌ ｓｏｌｕｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＡＰ：有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＭＢＣ ∶微生物生物量碳 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ

ｃａｒｂｏｎ；ＭＢＮ ∶微生物生物量氮 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＭＢＰ：微生物生物量磷 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＢＧ：β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶 β⁃ １，４⁃

ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ； ＮＡＧ：β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶 β⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ； ＬＡＰ：亮氨酸氨基肽酶 ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ； ＡＰ：酸性磷酸酶 ａｃｉｄ

ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ；ＥＥＡ：碳氮酶活性比 ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ

的可塑性是由微生物群落结构的变化导致的［２７⁃２８］，但微生物的数量、群落组成以及代谢活动的复杂性，使微

生物生物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 对底物 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 的响应仍不明确［２９］，研究普遍认为由于微生物本身的内稳态使微生物生

物量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 变异性很小［３０］。 早先本课题组研究发现细菌：真菌受不同凋落物处理和氮添加影响并不显

著［１４］。 本研究中，ＭＢＣ ∶ＭＢＮ、ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 和 ＭＢＣ ∶ＭＢＰ 的平均值分别为 ５．７、３．２ 和 １７．４，均低于全球土壤平

均值［３１］，本实验样地 ＭＢＣ ∶ＭＢＮ 比值偏低，可能是叶凋落物加倍和混合凋落物加倍使土壤中有机碳含量相对

增加，有利于细菌的生长，显著提高了细菌总量以及革兰氏阴性细菌的相对含量［１４］，ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 的偏低可能

是微生物生长需要投资更多富含磷的核糖体 ＲＮＡ［３２］。
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表 ３　 影响土壤胞外酶活性的主要因子

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｆａｃｔｏｒｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｇ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

变量
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ

变量解释率
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ／ ％ Ｆ Ｐ

ｐＨ １４．３ ３５．２ ＜０．００１

ＴＮ ７．３ １０．５ ＜０．００１

ＳＯＣ ２．２ ５．５ ０．００５

ＳＷＣ １．１ ６．５ ０．００３
　 　 表中 ＳＷＣ ∶土壤含水率 ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；ＳＯＣ ∶土壤有机碳 ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ ∶土壤全氮 ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

表 ４　 影响土壤生态酶化学计量的主要因子

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｆａｃｔｏｒｓ ｄｅｔｅｒｍｉｎｇ ｓｏｉｌ ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

变量
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ

变量解释率
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ／ ％ Ｆ Ｐ

ｐＨ １３．１ １２．７ ＜０．００１

Ｃ ∶Ｐ ５．８ ２５．２ ＜０．００１

Ｎ ∶Ｐ ４．８ ８．７ ０．００２

ＭＢＣ ∶ＭＢＮ ２．２ ４．８ ０．０２１

土壤生态酶化学计量可以反映土壤养分资源的有效性和微生物对养分需求的变化［２］。 在不同凋落物处

理下，ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）、ｌｎＢＧ ∶ｌｎＡＰ 和 ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 均差异显著，表现为在叶凋落物输入的处理

高于枝果凋落物加倍和剔除凋落物处理，王冰冰等［３３］研究发现岷江灌丛样地 ｌｎＢＧ：ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）显著高于

空地［８］，说明凋落物的质和量会改变森林土壤的养分状况，微生物会通过调节土壤生态酶化学计量来调控对

自身生长的养分利用。 本研究中，不同氮浓度添加下，土壤生态酶化学计量均无显著差异（图 ４），Ｃｈｅｎ 等研

究发现氮添加改变了土壤胞外酶的活性，但并未改变土壤生态酶化学计量。 可能森林土壤氮循环受很多因素

的影响，氮添加对森林土壤微生物的作用机制并非一个瞬间或简单的过程。 因此，土壤微生物对长期氮添加

的调控机制未来仍需继续探讨。 本研究中，Ｂ 处理：ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ ｌｎＡＰ 为 ０．９６∶０．９６∶１；Ｌ 处理：ｌｎＢＧ ∶
ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） ∶ ｌｎＡＰ 为 １．０２∶ ０．９９∶ １；ＬＢ 处理：ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） ∶ ｌｎＡＰ 为 ０．９９∶ ０．９９∶ １；Ｎ 处理：ｌｎＢＧ ∶
ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９６∶０．９５∶１；Ｎ０ 处理：ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ） ∶ ｌｎＡＰ 为 ０．９７∶０．９６∶ １；Ｎ５ 处理：ｌｎＢＧ ∶
ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９９∶０．９８∶１；Ｎ１０ 处理：ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ ｌｎＡＰ 为 ０．９９∶０．９８∶１。 说明不同凋落物

和氮添加处理下，土壤生态酶化学计量并未明显偏离 １∶１∶１ 的关系，说明说明微生物应对外界变化具有较强

的“内稳态”调节能力，土壤微生物在自身代谢过程中， 通过调控胞外酶来适应生态系统中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的变

化［２９］。 整体上，温带松栎混交林样地 ｌｎＢＧ ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９８∶０．９７∶１，其中，ｌｎＢＧ ∶ ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）
为 １．０１，ｌｎＢＧ ∶ｌｎＡＰ 为 ０．９８，ｌｎ（ＮＡＧ＋ ＬＡＰ）∶ｌｎＡＰ 为 ０．９７。 说明本研究区内，土壤微生物对 Ｐ 获取酶的投资

相对高于 Ｃ 和 Ｎ 获取酶的投资，土壤中微生物的生长可能受到相对的 Ｐ 限制，大多数的研究认为亚热带地区

磷是生态系统生产力的限制因子［６⁃７，３４⁃３５］。 本研究中，不同凋落物处理，微生物化学计量无显著差异，而土壤

生态酶化学计量差异显著，说明在土壤养分条件发生改变下，土壤生态酶化学计量比微生物化学计量响应更

加敏感，可以更好的反映土壤养分资源的有效性和微生物对养分需求的变化。
３．３　 土壤微生物养分利用效率与元素比率阈值

土壤微生物养分利用效率指将底物转化为自身生物量的效率，与陆地生态系统养分循环直接相关［１８，２７］。
不同凋落物处理下，土壤微生物碳利用效率（ＣＵＥＣ∶Ｎ和 ＣＵＥＣ∶Ｐ）差异显著，表现为枝果凋落物输入和剔除凋落

物的样地高于有叶凋落物输入的样地，有研究指出，ＣＵＥ 与 ＥＥＡＣ∶Ｐ 呈负相关关系［１８］，本研究中，ＥＥＡＣ∶Ｐ ∶ Ｌ、
ＬＢ ＞Ｂ、Ｎ，ＣＵＥＣ∶Ｐ ∶Ｌ、ＬＢ ＜ Ｂ、Ｎ，说明有叶凋落物输入的样地相对无叶凋落物输入的样地微生物可利用的碳源

充足，微生物通过调节酶活性对养分变异做出反馈来调控土壤生态系统的稳定性。 土壤微生物氮利用效率

（ＮＵＥＮ∶Ｃ）和微生物磷利用效率（ＰＵＥＰ∶Ｃ）差异均不显著，目前关于 ＮＵＥ 和 ＰＵＥ 的研究较少，有研究指出土壤
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微生物对于 Ｐ 的吸收是独立于 Ｃ、Ｎ 的，Ｃ 和 Ｎ 的摄取主要通过氨基酸和氨基糖，Ｐ 的摄取主要通过细胞膜相

关的载体蛋白进行［３６］。 不同氮浓度添加下，ＣＵＥＣ∶Ｎ、ＣＵＥＣ∶Ｐ、ＮＵＥＮ∶Ｃ和 ＰＵＥＰ∶Ｃ差异均不显著，可能由于本实验

的氮浓度添加相对较低或森林土壤氮循环的复杂性，土壤理化性质、微生物生物量、胞外酶活性以及生态酶化

学计量均无显著差异，从而对土壤微生物养分利用效率无显著影响。
在微生物研究中，通常将微生物对底物所能承受的限度定义为元素比率阈值（ＴＥＲ）。 元素比率阈值是建

立在代谢理论和化学计量理论的基础上，整合了土壤微生物生物量、生态酶化学计量以及微生物元素利用效

率对底物 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 的适应策略，如果底物 Ｃ ∶Ｘ（Ｘ 为 Ｎ 或 Ｐ）超过这个阈值，则微生物受养分 Ｘ 限制［２８⁃２９］，低的

ＴＥＲＣ∶Ｎ和 ＴＥＲＣ∶Ｐ表明土壤微生物更易受 Ｎ 和 Ｐ 的限制［３７⁃３８］。 本研究中，ＴＥＲＣ∶Ｎ在不同凋落物和氮添加处理下

均无显著差异，说明不同处理下土壤微生物对 Ｎ 的承受限度没有差异；ＴＥＲＣ∶Ｐ在不同凋落物处理下表现为有

叶凋落物输入的样地高于无叶凋落物输入的样地（图 ５），说明叶凋落物输入相对提高了土壤微生物对 Ｐ 的承

受限度，可相对缓解 Ｐ 的限制，土壤有效磷（ＳＡＰ）表现为有叶凋落物输入的样地高于无叶凋落物输入的样地

（表 １）。
土壤微生物养分利用效率与元素比率阈值的关系可为底物变化微生物的调控机制提供理论依据［３９］。 本

研究中，土壤 ＣＵＥＣ∶Ｎ和 ＣＵＥＣ∶Ｐ分别与 ＴＥＲＣ∶Ｎ和 ＴＥＲＣ∶Ｐ显著正相关（图 ６），说明土壤微生物在自身调节过程中，
通过胞外酶与土壤中 Ｃ、Ｎ、Ｐ 的利用效率之间的耦合关系对土壤环境进行正负效应驱动来调节气候变化对生

态系统造成的影响［１８］。 目前，关于土壤微生物氮和磷养分利用效率与元素比率阈值相关性的研究较少。 本

研究中，ＮＵＥＮ∶Ｃ与 ＴＥＲＣ∶Ｎ显著负相关（图 ６），ＰＵＥＰ∶Ｃ与 ＴＥＲＣ∶Ｐ显著负相关（图 ６），可能是由于土壤微生物 Ｃ 利

用效率与土壤微生物 Ｎ 和 Ｐ 利用效率成负相关关系［１８］。
３．４　 影响土壤胞外酶活性与生态酶化学计量的主要因子

土壤胞外酶活性与生态酶化学计量受资源有效性的调控［５］，本研究相关性分析表明，ＢＧ 和 ＮＡＧ 与 ｐＨ
显著负相关，与 ＳＷＣ、ＳＯＣ、ＴＮ、ＤＯＣ、ＳＴＮ、ＳＡＰ、ＭＢＣ、ＭＢＮ 显著正相关。 而 ＬＡＰ 与 ｐＨ 显著正相关，与 ＳＷＣ、
ＳＯＣ、ＴＮ、ＤＯＣ、ＳＴＮ、ＭＢＣ、ＭＢＮ 显著负相关（图 ７）。 ＬＡＰ 与 ＢＧ 和 ＮＡＧ 呈不同的分布特征，可能是检测方法

造成了 ＬＡＰ 与 ＢＧ、ＮＡＧ 解耦合，ＢＧ、ＮＡＧ 酶活性检测的基质是基于 ＭＵＢ 的，而 ＬＡＰ 检测的基质则是基于

ＡＭＣ ［２，８］。 ＡＰ 与 ＴＰ、ＳＡＰ 显著负相关，受资源分配理论的影响，土壤磷酸酶活性通常与土壤有效 Ｐ 含量成反

比，当土壤中微生物的生长受到 Ｐ 限制时，土壤微生物将增加对磷酸酶的投资［３５］。 ＥＥＡＣ∶Ｎ与 ＳＷＣ 显著正相

关，与土壤 Ｃ ∶Ｎ 无显著相关性；ＥＥＡＣ∶Ｐ与 ｐＨ 显著负相关，与土壤 Ｃ ∶Ｐ 显著正相关；ＥＥＡＮ∶Ｐ与 ｐＨ 呈显著负相

关，与土壤 Ｎ ∶Ｐ 显著负相关（图 ７）。 研究发现，不同的生态系统生态酶化学计量与土壤化学计量的相关性不

同。 例如：ＥＥＡＣ∶Ｎ与土壤 Ｃ ∶Ｎ 无显著相关［３４⁃３５］ 或显著负相关［４１］，ＥＥＡＣ∶Ｐ与土壤 Ｃ ∶Ｐ 显著正相关［８，４１］ 或负相

关［６⁃７，３５］，ＥＥＡＮ∶Ｐ与土壤 Ｎ ∶Ｐ 显著正相关［４０］或负相关［８，３５，４１］。 说明生态酶化学计量与土壤化学计量的关系相

对复杂，不同的生态系统生态酶化学计量对土壤养分的响应机理并不相同。
ＲＤＡ 分析表明，土壤理化性质和微生物生物量共解释胞外酶活性 ２６．４％的变异，其中土壤 ｐＨ、ＴＮ、ＳＯＣ

是土壤酶活性的显著影响因子，分别解释了土壤胞外酶活性 １４．３％、７．３％、２．２％的变异，土壤 ｐＨ 是影响胞外

酶活性的最大解释因子（表 ３）。 土壤生物和非生物因子共同解释土壤生态酶化学计量 ３０．７％的变异，其中土

壤 ｐＨ、Ｃ ∶Ｐ、Ｎ ∶Ｐ 是土壤生态酶化学计量的显著影响因子，分别解释了土壤生态酶化学计量 １３．１％，５．８％，
４．８％的变异，土壤 ｐＨ 是生态酶化学计量的最大解释因子（表 ４）。 本研究中，土壤 ｐＨ 是胞外酶活性和生态酶

化学计量最主要的影响因子，原因是土壤 ｐＨ 通过调控土壤微生物生物量和群落组成以及酶与土壤颗粒的结

合状态，从而影响土壤胞外酶活性和生态酶化学计量［４２］。 目前不同生态系统中，影响土壤酶化学计量的主要

因子并不一致，例如：Ｘｕ 等［７］在不同森林生态系统中研究发现土壤 ｐＨ 是生态酶化学计量的主要影响因子；
王冰冰等［８］在岷江干旱地区研究发现土壤含水率（ＳＷＣ）是生态酶化学计量的主要影响因子；乔航等［６］ 在茶

油人工林研究发现土壤有机碳（ＳＯＣ）是生态酶化学计量的主要影响因子。 研究发现土壤的非生物因子比生

物因子更能影响土壤胞外酶活性和生态酶化学计量。 研究不足之处，生态酶化学计量的 ＲＤＡ 分析模型中各

１３２９　 ２４ 期 　 　 　 栾历历　 等：凋落物处理和氮添加对松栎混交林土壤生态酶化学计量的影响 　
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因子总解释率并不高，造成这种结果的原因，可能是某些未检测因子（土壤温度、团聚体、有机酸等）及其空间

自相关间接影响了土壤生态酶化学计量的变异［６，８］。

４　 结论

研究发现土壤生态酶化学计量在不同凋落物处理下差异显著，表现为叶凋落物输入的样地高于枝果凋落

物输入和剔除凋落物样地，在氮添加下土壤生态酶化学计量无显著差异，说明凋落物的质和量对森林土壤微

生物的影响较氮添加显著，可能氮添加对森林土壤微生物的作用机制并非一个瞬间或简单的过程。 不同凋落

物和氮添加处理下，土壤生态酶化学计量均未明显偏离 １∶１∶１ 的关系，说明微生物应对外界变化具有较强的

自身调节作用。 土壤微生物碳利用效率（ＣＵＥ）表现为叶凋落物输入的样地低于枝果凋落物输入和剔除凋落

物样地，ＴＥＲＣ∶Ｐ表现为叶凋落物加倍和混合凋落物加倍处理高于枝果凋落物加倍和剔除凋落物处理，说明微

生物会通过调节胞外酶和养分利用效率对养分变异做出响应，叶凋落物的输入相对缓解了 Ｐ 的限制。 本研

究发现凋落物处理和氮添加下土壤的非生物因子比生物因子更能影响土壤胞外酶活性和生态酶化学计量。
基于土壤生态过程的复杂性，微生物对森林地表凋落物变化以及长期氮添加的调控机制未来仍需继续探讨。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｌａｕｂｅｒ Ｃ Ｌ， Ｗｅｉｎｔｒａｕｂ Ｍ Ｎ， Ａｈｍｅｄ Ｂ， Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄ， Ｃｒｅｎｓｈａｗ Ｃ， Ｃｏｎｔｏｓｔａ Ａ Ｒ， Ｃｕｓａｃｋ Ｄ， Ｆｒｅｙ Ｓ， Ｇａｌｌｏ Ｍ Ｅ， Ｇａｒｔｎｅｒ Ｔ Ｂ，
Ｈｏｂｂｉｅ Ｓ Ｅ， Ｈｏｌｌａｎｄ Ｋ， Ｋｅｅｌｅｒ Ｂ Ｌ， Ｐｏｗｅｒｓ Ｊ Ｓ， Ｓｔｕｒｓｏｖａ Ｍ， Ｔａｋａｃｓ⁃Ｖｅｓｂａｃｈ Ｃ， Ｗａｌｄｒｏｐ Ｍ Ｐ， Ｗａｌｌｅｎｓｔｅｉｎ Ｍ Ｄ， Ｚａｋ Ｄ Ｒ， Ｚｅｇｌｉｎ Ｌ Ｈ．
Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｔ ｇｌｏｂａｌ ｓｃａｌｅ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００８， １１（１１）： １２５２⁃１２６４．

［ ２ ］ 　 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｈｉｌｌ Ｂ Ｈ， Ｓｈａｈ Ｊ Ｊ Ｆ． Ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｎｄ ｓｅｄｉｍｅｎｔ． Ｎａｔｕｒｅ， ２００９，
４６２（７２７４）： ７９５⁃７９８．

［ ３ ］ 　 Ｗａｒｉｎｇ Ｂ Ｇ， Ｗｅｉｎｔｒａｕｂ Ｓ Ｒ， Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ． Ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｏｉｌｓ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ，
２０１４， １１７（１）： １０１⁃１１３．

［ ４ ］ 　 Ｚｈａｏ Ｆ Ｚ， Ｒｅｎ Ｃ Ｊ， Ｈａｎ Ｘ Ｈ， Ｙａｎｇ Ｇ Ｈ， Ｗａｎｇ Ｊ， Ｄｏｕｇｈｔｙ Ｒ． Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｒｅ ｌｉｎｋｅｄ ｔｏ ｓｏｉｌ Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ａｆｆｏｒｅｓｔｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｆｏｒｅｓｔ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２０１８， ４２７： ２８９⁃２９５．

［ ５ ］ 　 Ｚｈａｎｇ Ｗ， Ｘｕ Ｙ Ｄ， Ｇａｏ Ｄ Ｘ， Ｗａｎｇ Ｘ， Ｌｉｕ Ｗ Ｃ， Ｄｅｎｇ Ｊ， Ｈａｎ Ｘ Ｈ， Ｙａｎｇ Ｇ Ｈ， Ｆｅｎｇ Ｙ Ｚ， Ｒｅｎ Ｇ Ｘ． Ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｄｙｎａｍｉｃｓ ａｌｏｎｇ ａ ｒｅｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｈｒｏｎｏｓｅｑｕｅｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｌａｎｄ ａｎｄ Ｒｏｂｉｎｉａ ｐｓｅｕｄｏａｃａｃｉａ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ， Ｃｈｉｎａ． Ｓｏｉｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１９， １３４： １⁃１４．

［ ６ ］ 　 乔航， 莫小勤， 罗艳华， 刘兴元， 胡亚军， 陈香碧， 苏以荣． 不同林龄油茶人工林土壤酶化学计量及其影响因素． 生态学报， ２０１９， ３９
（６）： １８８７⁃１８９６．

［ ７ ］ 　 Ｘｕ Ｚ Ｗ， Ｙｕ Ｇ Ｒ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｙ， Ｈｅ Ｎ Ｐ， Ｗａｎｇ Ｑ Ｆ， Ｗａｎｇ Ｓ Ｚ， Ｗａｎｇ Ｒ Ｌ， Ｚｈａｏ Ｎ， Ｊｉａ Ｙ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｃ Ｙ． Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ
ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ Ｎｏｒｔｈ⁃Ｓｏｕｔｈ Ｔｒａｎｓｅｃｔ ｉｎ ｅａｓｔｅｒｎ Ｃｈｉｎａ （ＮＳＴＥＣ）． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１７， １０４： １５２⁃１６３．

［ ８ ］ 　 王冰冰， 曲来叶， 马克明， 张心昱， 宋成军． 岷江上游干旱河谷优势灌丛群落土壤生态酶化学计量特征． 生态学报， ２０１５， ３５（１８）：
６０７８⁃６０８８．

［ ９ ］ 　 Ｐｅｎｇ Ｘ Ｑ， Ｗａｎｇ Ｗ． Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｌｏｎｇ ａ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｔｒａｎｓｅｃｔ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ｏｆ ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ｓｏｉｌ
Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１６， ９８： ７４⁃８４．

［ １ ０］ 　 陈晓丽， 王根绪， 杨燕， 杨阳． 山地森林表层土壤酶活性对短期增温及凋落物分解的响应． 生态学报， ２０１５， ３５（２１）： ７０７１⁃７０７９．
［１１］ 　 Ｂｅｌｌ Ｃ， Ｃａｒｒｉｌｌｏ Ｙ， Ｂｏｏｔ Ｃ Ｍ， Ｒｏｃｃａ Ｊ Ｄ， Ｐｅｎｄａｌｌ Ｅ， Ｗａｌｌｅｎｓｔｅｉｎ Ｍ Ｄ． Ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ： ａｒｅ Ｃ：Ｎ：Ｐ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｐｌａｎｔｓ， ｓｏｉｌｓ， ａｎｄ

ｅｎｚｙｍｅｓ ｃｏｎｓｅｒｖｅｄ ａｔ ｔｈｅ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ⁃ｌｅｖｅｌ？ Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１４， ２０１（２）： ５０５⁃５１７．
［１２］ 　 Ｓｕｎ Ｘ Ｌ， Ｚｈａｏ Ｊ， Ｙｏｕ Ｙ Ｍ， Ｓｕｎ Ｏ Ｊ． Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｆｏｒｅｓｔ ｆｌｏｏｒ ｌｉｔｔｅｒ ｍａｎｉｐｕｌａｔｉｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｍｉｘｅｄ⁃ｗｏｏｄ ｆｏｒｅｓｔ ｏｆ

ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ Ｒｅｐｏｒｔｓ， ２０１６， ６（１）： １９５３６．
［１３］ 　 沈芳芳， 袁颖红， 樊后保， 刘文飞， 刘苑秋． 氮沉降对杉木人工林土壤有机碳矿化和土壤酶活性的影响． 生态学报， ２０１２， ３２（２）：

５１７⁃５２７．
［１４］ 　 赵静． 氮添加与凋落物对土壤微生物和酶活性的影响［Ｄ］． 北京： 北京林业大学， ２０１６．
［１５］ 　 鲁如坤． 土壤农业化学分析方法． 北京： 中国农业科技出版社， ２０００： １０６⁃２２８．
［１６］ 　 Ｌｕｏ Ｌ， Ｇｕ Ｊ Ｄ． Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｓｔａｔｕｓ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｆｏｒ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｃｙｃｌｉｎｇ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｂｉｏｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ＆ Ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ， ２０１８， １２８： ３⁃１０．
［１７］ 　 鲁顺保． 澳大利亚三种森林类型土壤有效碳和氮库及相关微生物过程研究［Ｄ］． 南昌： 江西农业大学， ２０１１．
［１８］ 　 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｔｕｒｎｅｒ Ｂ Ｌ， Ｔａｌｂｏｔ Ｊ Ｍ， Ｗａｒｉｎｇ Ｂ Ｇ， Ｐｏｗｅｒｓ Ｊ Ｓ， Ｋｕｓｋｅ Ｃ Ｒ， Ｍｏｏｒｈｅａｄ Ｄ Ｌ， Ｓｈａｈ Ｊ Ｊ Ｆ． Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ

２３２９ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４０ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｉｎ ｓｏｉｌｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓ， ２０１６， ８６（２）： １７６⁃１８９．
［１９］ 　 路翔， 项文化， 任辉， 彭长辉． 中亚热带四种森林凋落物及碳氮贮量比较． 生态学杂志， ２０１２， ３１（９）： ２２３４⁃２２４０．
［２０］ 　 王清奎， 汪思龙， 于小军， 张剑， 刘燕新． 杉木与阔叶树叶凋落物混合分解对土壤活性有机质的影响． 应用生态学报， ２００７， １８（６）：

１２０３⁃１２０７．
［２１］ 　 李会平． 凋落物不同处理下表层土壤的有效磷动态研究［Ｄ］． 郑州： 河南农业大学， ２０１８．
［２２］ 　 Ｃｈｅｎ Ｘ Ｗ， Ｌｉ Ｂ Ｌ． Ｃｈａｎｇｅ ｉｎ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｔｏｒａｇｅ ａｆｔｅｒ ｈｕｍａｎ ｄｉｓｔｕｒｂａｎｃｅ ｏｆ ａ ｐｒｉｍａｒｙ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｅａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｆｏｒｅｓｔ

Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ， ２００３， １８６（１ ／ ３）： １９７⁃２０６．
［２３］ 　 Ｍｏｏｒｈｅａｄ Ｄ Ｌ， Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｈｉｌｌ Ｂ Ｈ， Ｗｅｉｎｔｒａｕｂ Ｍ Ｎ． Ｖｅｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｃｏｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｒｅｖｅａｌ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｔｓ ｏｎ ｃｏｕｐｌｅｄ Ｃ， Ｎ ａｎｄ Ｐ

ｄｙｎａｍｉｃｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１６， ９３： １⁃７．
［２４］ 　 Ｊｉｎｇ Ｘ， Ｃｈｅｎ Ｘ， Ｔａｎｇ Ｍ， Ｄｉｎｇ Ｚ Ｊ， Ｊｉａｎｇ Ｌ， Ｌｉ Ｐ， Ｍａ Ｓ Ｈ， Ｔｉａｎ Ｄ， Ｘｕ Ｌ Ｃ， Ｚｈｕ Ｊ Ｘ， Ｊｉ Ｃ Ｊ， Ｓｈｅｎ Ｈ Ｈ， Ｚｈｅｎｇ Ｃ Ｙ， Ｆａｎｇ Ｊ Ｙ， Ｚｈｕ Ｂ．

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｈａｓ ｍｉｎｏｒ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｉｘ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１７， ６０７⁃６０８：
８０６⁃８１５．

［２５］ 　 Ｊｉａｎ Ｓ Ｙ， Ｌｉ Ｊ Ｗ， Ｃｈｅｎ Ｊ， Ｗａｎｇ Ｇ Ｓ， Ｍａｙｅｓ Ｍ Ａ， Ｄｚａｎｔｏｒ Ｋ Ｅ， Ｈｕｉ Ｄ Ｆ， Ｌｕｏ Ｙ Ｑ． Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ， ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｓｔｏｒａｇｅ ｕｎｄｅｒ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ： ａ ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１６， １０１： ３２⁃４３．

［２６］ 　 Ｄｏｎｇ Ｗ Ｙ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｙ， Ｌｉｕ Ｘ Ｙ， Ｆｕ Ｘ Ｌ， Ｃｈｅｎ Ｆ Ｓ， Ｗａｎｇ Ｈ Ｍ， Ｓｕｎ Ｘ Ｍ， Ｗｅｎ Ｘ Ｆ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ
ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｄｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ Ｃｈｉｎｅｓｅ ｆｉｒ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃｈｉｎａ． Ｂｉｏｇｅｏｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１５， １２（１８）： ５５３７⁃５５４６．

［２７］ 　 Ｍｏｏｓｈａｍｍｅｒ Ｍ， Ｗａｎｅｋ Ｗ， Ｚｅｃｈｍｅｉｓｔｅｒ⁃Ｂｏｌｔｅｎｓｔｅｒｎ Ｓ， Ｒｉｃｈｔｅｒ Ａ． Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｉｍｂａｌａｎｃｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｄｅｃｏｍｐｏｓｅｒ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ
ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ： ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｄａｐｔａｔｉｏｎｓ ｔｏ ｔｈｅｉｒ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１４， ５： ２２．

［２８］ 　 Ｚｅｃｈｍｅｉｓｔｅｒ⁃Ｂｏｌｔｅｎｓｔｅｒｎ Ｓ， Ｋｅｉｂｌｉｎｇｅｒ Ｋ Ｍ， Ｍｏｏｓｈａｍｍｅｒ Ｍ， Ｐｅñｕｅｌａｓ Ｊ， Ｒｉｃｈｔｅｒ Ａ， Ｓａｒｄａｎｓ Ｊ， Ｗａｎｅｋ Ｗ． Ｔｈｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｔｏ ｐｌａｎｔ⁃ｍｉｃｒｏｂｉａｌ⁃ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｍｏｎｏｇｒａｐｈｓ， ２０１５， ８５（２）： １３３⁃１５５．

［２９］ 　 周正虎， 王传宽． 微生物对分解底物碳氮磷化学计量的响应和调节机制． 植物生态学报， ２０１６， ４０（６）： ６２０⁃６３０．
［３０］ 　 Ｍａｋｉｎｏ Ｗ， Ｃｏｔｎｅｒ Ｊ Ｂ， Ｓｔｅｒｎｅｒ Ｒ Ｗ， Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ． Ａｒｅ ｂａｃｔｅｒｉａ ｍｏｒｅ ｌｉｋｅ ｐｌａｎｔｓ ｏｒ ａｎｉｍａｌｓ？ Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ ａｎｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｄｅｐｅｎｄｅｎｃｅ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ Ｃ：Ｎ：Ｐ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２００３， １７（１）： １２１⁃１３０．
［３１］ 　 Ｘｕ Ｘ Ｆ， Ｔｈｏｒｎｔｏｎ Ｐ Ｅ， Ｐｏｓｔ Ｗ Ｍ． Ａ ｇｌｏｂａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｇｌｏｂａｌ

Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｇｅｏｇｒａｐｈｙ， ２０１３， ２２（６）： ７３７⁃７４９．
［３２］ 　 Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ， Ａｃｈａｒｙａ Ｋ， Ｋｙｌｅ Ｍ， Ｃｏｔｎｅｒ Ｊ， Ｍａｋｉｎｏ Ｗ， Ｍａｒｋｏｗ Ｔ， Ｗａｔｔｓ Ｔ， Ｈｏｂｂｉｅ Ｓ， Ｆａｇａｎ Ｗ， Ｓｃｈａｄｅ Ｊ， Ｈｏｏｄ Ｊ， Ｓｔｅｒｎｅｒ Ｒ Ｗ． Ｇｒｏｗｔｈ ｒａｔｅ⁃

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｃｏｕｐｌｉｎｇｓ ｉｎ ｄｉｖｅｒｓｅ ｂｉｏｔａ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２００３， ６（１０）： ９３６⁃９４３．
［３３］ 　 Ｃｈｅｎ Ｈ， Ｌｉ Ｄ Ｊ， Ｚｈａｏ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｗ， Ｘｉａｏ Ｋ Ｃ， Ｗａｎｇ Ｋ Ｌ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｇｇｒａｖａｔｅｓ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ： Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ． Ｇｅｏｄｅｒｍａ， ２０１８， ３２９： ６１⁃６４．
［３４］ 　 Ｌｕｏ Ｌ， Ｇｕ Ｊ Ｄ． Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｓｔａｔｕｓ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｍａｎｇｒｏｖｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｂｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｆｏｒ ｓｅｄｉｍｅｎｔ ｃａｒｂｏｎ ｃｙｃｌｉｎｇ． Ｉｎｔｅｒｎａｔｉｏｎａｌ Ｂｉｏｄｅｔｅｒｉｏｒａｔｉｏｎ ＆ Ｂｉｏｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ， ２０１８， １２８： ３⁃１０．
［３５］ 　 张星星， 杨柳明， 陈忠， 李一清， 林燕语， 郑宪志， 楚海燕， 杨玉盛． 中亚热带不同母质和森林类型土壤生态酶化学计量特征． 生态学报，

２０１８， ３８（１６）： ５８２８⁃５８３６．
［３６］ 　 Ｄｉｃｋ Ｃ Ｆ， Ｄｏｓ⁃Ｓａｎｔｏｓ Ａ Ｌ Ａ， Ｍｅｙｅｒ⁃Ｆｅｒｎａｎｄｅｓ Ｊ Ｒ． Ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｕｐｔａｋｅ ｉｎ ｕｎｉｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｕｋａｒｙｏｔｅｓ． Ｂｉｏｃｈｉｍｉｃａ ｅｔ Ｂｉｏｐｈｙｓｉｃａ Ａｃｔａ （ＢＢＡ） ⁃

Ｇｅｎｅｒａｌ Ｓｕｂｊｅｃｔｓ， ２０１４， １８４０（７）： ２１２３⁃２１２７．
［３７］ 　 Ｊｉａｎｇ Ｙ Ｌ， Ｌｅｉ Ｙ Ｂ， Ｑｉｎ Ｗ， Ｋｏｒｐｅｌａｉｎｅｎ Ｈ， Ｌｉ Ｃ Ｙ． Ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｓｏｉｌ ｔｈｒｏｕｇｈ ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ

ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｇｌｏｍａｌｉｎ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｅｉｎｓ ｉｎ ａ ｒｅｔｒｅａｔｉｎｇ ｇｌａｃｉｅｒ ｆｏｒｅｆｉｅｌｄ． Ｇｅｏｄｅｒｍａ， ２０１９， ３３８： ３１３⁃３２４．
［３８］ 　 Ｃｕｉ Ｙ Ｘ， Ｆａｎｇ Ｌ Ｃ， Ｇｕｏ Ｘ Ｂ， Ｗａｎｇ Ｘ， Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｊ， Ｌｉ Ｐ Ｆ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｃ． Ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ

ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｓｏｉｌ ｉｎ ｔｈｅ ａｒｉｄ ａｒｅａ ｏｆ ｔｈｅ ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｌｏｅｓｓ Ｐｌａｔｅａｕ， Ｃｈｉｎａ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１８， １１６： １１⁃２１．
［３９］ 　 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｍａｎｚｏｎｉ Ｓ， Ｍｏｏｒｈｅａｄ Ｄ Ｌ， Ｒｉｃｈｔｅｒ Ａ． Ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ： ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ， ｍｅｔｈｏｄｏｌｏｇｙ ａｎｄ

ｍｏｄｅｌｌｉｎｇ． Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓ， ２０１３， １６（７）： ９３０⁃９３９．
［４０］ 　 Ｍａｒｋｌｅｉｎ Ａ Ｒ， Ｈｏｕｌｔｏｎ Ｂ Ｚ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔｓ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｙｃｌｉｎｇ ｒａｔｅｓ ａｃｒｏｓｓ ａ ｗｉｄｅ ｖａｒｉｅｔｙ ｏｆ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｃｏｌｏｇｉｓｔ，

２０１２， １９３（３）： ６９６⁃７０４．
［４１］ 　 Ｚｕｏ Ｙ Ｐ， Ｌｉ Ｊ Ｐ， Ｚｅｎｇ Ｈ， Ｗａｎｇ Ｗ． Ｖｅｒｔｉｃａｌ ｐａｔｔｅｒｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｌｏｎｇ ｍｏｕｎｔａｉｎ

ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｂｅｌｔｓ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１８， １４１（１）： ２３⁃３９．
［４２］ 　 吴秀芝， 阎欣， 王波， 刘任涛， 安慧． 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． 植物生态学报， ２０１８， ４２（１０）：

１０２２⁃１０３２．
［４３］ 　 王涵， 王果， 黄颖颖， 陈璟， 陈妹妹． ｐＨ 变化对酸性土壤酶活性的影响． 生态环境， ２００８， １７（６）： ２４０１⁃２４０６．

３３２９　 ２４ 期 　 　 　 栾历历　 等：凋落物处理和氮添加对松栎混交林土壤生态酶化学计量的影响 　


