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摘要：酸性磷酸酶动力学特征可反映不同底物供应下土壤磷转化状况。 以人工恢复的引进种黑松人工林和本地种栓皮栎人工

林以及自然恢复的天然次生林为研究对象，开展凋落物添加去除和根系去除对土壤酸性磷酸酶动力学特征的影响研究。 结果

表明：（１）三种森林恢复方式下土壤酸性磷酸酶活性和最大反应速度（Ｖｍａｘ）均为双倍凋落物＞对照＞去除凋落物＞去除根系＞无
输入；（２）改变凋落物和根系输入对酸性磷酸酶的半饱和常数（Ｋｍ）和催化效率（Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ）影响不大；（３）酸性磷酸酶活性受速

效磷含量的反馈调节；土壤氮可利用性和含水量显著影响酸性磷酸酶活性。 改变凋落物和根系输入对引进种黑松人工林土壤

有机磷转化能力影响最大，天然次生林次之，本地种栓皮栎人工林最稳定。 根系对土壤酸性磷酸酶动力学特征的影响大于凋落

物。 其结果可为暖温带森林恢复，应对气候变化和森林防火、收集凋落物等管理措施提供理论依据。
关键词：自然恢复；人工恢复；凋落物；根系；土壤酸性磷酸酶动力学
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ｄｉｓｔｕｒｂｅｄ， ｆｏｌｌｏｗｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ， ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｎａｔｉｖｅ ｏｒｉｅｎｔａｌ ｏａｋ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ｂｅｉｎｇ ｔｈｅ ｍｏｓｔ ｓｔａｂｌｅ． Ｔｈｅｓｅ
ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ｉｎｓｉｇｈｔｓ ｉｎｔｏ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ， ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ， ａｎｄ ｈｕｍａｎ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｆｏｒｅｓｔ ｆｉｒｅ
ｐｒｅｖｅｎｔｉｏｎ ａｎｄ ｌｉｔｔｅｒ ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ｉｎ ｗａｒｍ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ａｒｅａｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｎａｔｕｒａｌ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ； ｐｌａｎｔａｔｉｏｎ； ｌｉｔｔｅｒ； ｒｏｏｔｓ； ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｋｉｎｅｔｉｃｓ

土壤酸性磷酸酶（ＥＣ：３．１． ３． ２）动力学可反映不同磷底物供应下土壤磷转化特征。 土壤磷酸酶将约

２０％—８０％的有机磷转化为速效磷［１］。 森林恢复方式通过凋落物和根系影响土壤磷维持和磷循环等生态系

统服务功能。 然而，全球温度和大气 ＣＯ２浓度升高等气候变化，会增加地上凋落物量［２］、细根生物量及根系凋

落物输入量［３］，而极端气候（干旱［４］等）和人类活动（薪柴收集、森林防火和病虫害管理等）则会降低凋落物量

和根系生物量。 国内外针对改变凋落物和根系输入开展了一系列土壤碳的相关研究［５—６］，而对土壤磷的研究

较少。 由于碳和磷密切相关，研究凋落物和根系对不同森林恢复方式土壤酸性磷酸酶动力学特征的影响对于

应对气候变化和森林恢复具有重要意义。
凋落物和根系通过改变土壤酸性磷酸酶活性而影响土壤磷含量，但仍存在争议。 研究表明在不同森林恢

复方式下双倍凋落物处理显著提高［７—８］、降低［９］或未显著影响［１０］酸性磷酸酶活性；显著增加［７］或降低［８］速效

磷含量，显著增加总磷［７］或未显著影响总磷和无机磷含量［１１］。 去除凋落物显著降低酸性磷酸酶活性［１１—１２］和

总磷含量［１１］，但未显著影响速效磷含量［７］。 去除根系［１０， １３］ 和无输入［９］ 显著降低酸性磷酸酶活性和总磷含

量［１１］，但未显著影响速效磷含量［１４］。 凋落物和根系对土壤磷酸酶活性影响的相对大小还存在争议［１０， １５］。
综上，凋落物和根系对土壤酸性磷酸酶活性和磷含量的影响受、森林恢复方式的影响。

相较于单一底物浓度下的酶活性，土壤酸性磷酸酶动力学特征能更好地表征有机磷转化过程。 Ｖｍａｘ为最

大酶促反应速度；Ｋｍ为半饱和常数，表征底物亲和力［１６］；Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ表征土壤酶催化效率［１７］。 土壤酶动力学参

数的准确预估对于改善当前土壤有机质全球模型和预测未来碳－气候反馈模拟模型具有重要意义［１８］。 不同

森林恢复方式通过改变凋落物和根系输入，影响土壤理化性质进而改变磷酸酶活性及其动力学特征。 研究表

明在温带和亚热带森林土壤酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ、Ｋｍ与有机碳、全氮、总磷、铵态氮、硝态氮和速效磷正相关［１９］。
Ｋｍ和 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ还受微生物群落结构影响［１７］。 此外，Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ与土壤速效磷［２０］ 和相对磷限制［２１］ 正相关，低磷供

应会刺激酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ并促进有机磷矿化［２１］。 但目前仍缺乏多个土壤理化性质综合影响下不同森林

恢复方式土壤酸性磷酸动力学特征研究。
综上所述，在日益增强的气候变化和人类干扰背景下，凋落物和根系对土壤磷维持和磷循环等生态系统

５９２５　 １２ 期 　 　 　 包金美　 等：凋落物和根系对沂蒙山区三种森林恢复方式土壤酸性磷酸酶动力学特征的影响 　
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服务功能产生复杂影响。 （１）改变凋落物和根系输入对土壤酸性磷酸酶活性影响还存在不确定性，并随森林

恢复方式而改变；且不同森林恢复方式下改变凋落物和根系输入对土壤酸性磷酸酶动力学特征的影响鲜见报

道。 （２）当前仍缺乏改变凋落物和根系输入对不同恢复方式不同底物浓度下酸性磷酸酶活性与多个土壤理

化性质的影响研究。
沂蒙山区是我国最早开展森林恢复的地区之一，主要的森林恢复方式有本地阔叶树种栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ

ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌ．）人工林和引进针叶树种黑松（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ Ｐａｒｌ．）人工林，以及自然恢复的栎类次生林等。 本

研究以沂蒙山区三种典型森林恢复方式为研究对象，分析改变凋落物和根系输入对其土壤酸性磷酸酶动力学

特征的影响及影响机制，以期为暖温带森林恢复，森林防火、收集凋落物等人为管理措施提供理论依据，为
“碳达峰、碳中和”国家战略提供数据支撑。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于沂蒙山区山东费县塔山国家森林公园（３５°１０′—３６°００′ Ｎ，１１７°３５′—１１８°２０′ Ｅ），地处鲁东南

丘陵地区，棕壤，暖温带大陆性季风气候，年均温 １３ ℃，年降水量 ８８０ ｍｍ。 主要森林恢复方式为人工恢复的

本地阔叶树种栓皮栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｖａｒｉａｂｉｌｉｓ Ｂｌ．）人工林和引进针叶树种黑松（Ｐｉｎｕｓ ｔｈｕｎｂｅｒｇｉｉ Ｐａｒｌ．）人工林，以及

自然恢复的栎类次生林等，恢复时间约为 ５０ 年。 样地基本信息见表 １。

表 １　 不同森林恢复方式样地基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

森林恢复方式
Ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ／ （°Ｅ）

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ ／ （°Ｎ）

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

坡度
Ｓｌｏｐｅ ／ （°）

坡向
Ａｓｐｅｃｔ ／ （°）

黑松人工林
Ｂｌａｃｋ ｐｉｎｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ １１８．０３１２—１１８．０５９７ ３５．４２６６—３５．４４２４ ３１７—４４１ ２０—３２ ７８ＥＮ、１５４ＳＥ、１５４ＳＥ、２８４ＷＮ、

３３１ＮＷ
天然次生林
Ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ １１８．０２８７—１１８．０５９９ ３５．４２７２—３５．４４１６ ３１４—４２０ １４—２８ １１３ＥＳ、 １４８ＳＥ、 １５９ＳＥ、 ２１０ＳＷ、

２１４ＳＷ、３３３ＮＷ
栓皮栎人工林
Ｏｒｉｅｎｔａｌ ｏａｋ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ １１８．０３２２—１１８．０４４０ ３５．４３２８—３５．４５１８ ３４８—７２７ １３—３３ １２４ＥＳ、１９５ＳＷ、１９８ＳＷ、２１５ＳＷ、

２２４ＳＷ

１．２　 试验设计及采样

采用随机区组设计开展野外定位控制试验。 试验设置于 ２０１４ 年 １１ 月，在三种森林恢复方式（引进种黑

松人工林和本地种栓皮栎人工林以及自然恢复的天然次生林）中开展凋落物添加 ／去除和根系去除试验

（Ｄｅｔｒｉｔｕｓ ｉｎｐｕｔｓ ａｎｄ ｒｅｍｏｖａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ＤＩＲＴ），各选 ５ 个样地（２０ ｍ× ３０ ｍ）。 另于 ２０１５ 年 ３ 月增设一个天然

次生林样地。 每个样地内设置 ５ 个小样方（１．５ ｍ× １．５ ｍ），每个小样方上随机设置 １ 种处理：①去除凋落物

（Ｎｏ ｌｉｔｔｅｒ， ＮＬ）：先移除地面矿质土上覆盖的凋落物，再用 １ ｍｍ 纱网在高于地面 ５０ ｃｍ 处搭建帐篷阻截样地

的地上凋落物。 ②双倍凋落物（Ｄｏｕｂｌｅ ｌｉｔｔｅｒ， ＤＬ）：将 ＮＬ 处理的凋落物均匀地撒在样地上；③去除根系（Ｎｏ
ｒｏｏｔｓ， ＮＲ）：沿样方四周向地面下挖 ５０ ｃｍ 深的壕，插入聚乙烯板后再回填土；④无输入（Ｎｏ ｉｎｐｕｔｓ， ＮＩ）：用以

上方法同时去除凋落物和根系；⑤对照（ＣＴ）：不进行任何处理。 ２０１６ 年 ９ 月以前，凋落物添加、去除和去除根

系（拔草）每月进行一次，其中，在雨季每月拔草两次。 ２０１６ 年 ９ 月以后，以上样地维护雨季每月进行一次，旱
季每两月一次。

于 ２０２２ 年 ８ 月 ２１ 日，用土钻（直径 ３．５ ｃｍ）在每个小样方内随机取 ５ 个 ０—１０ ｃｍ 土样，混合为一个土

样。 用冷藏箱运回实验室，挑除残根，过 ２ ｍｍ 筛。 一部分土样 ４ ℃冰箱保存，分析酸性磷酸酶动力学特征，
另一部分风干，分析理化性质。
１．３　 土壤酸性磷酸酶动力学特征分析

采用微孔板荧光法分析酸性磷酸酶动力学特征［２２］。 取相当于 １ ｇ 干土重的鲜土于 ２５０ ｍＬ 三角瓶中，加

６９２５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

入 １２５ ｍＬ 无菌醋酸钠溶液（５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ，ｐＨ＝ ４．９４，与土壤样品 ｐＨ 值均值一致［２３］）。 ２００ ｒｐｍ 振荡 １ ｍｉｎ，制成

土壤悬浮液。 吸取 ２００ μＬ 土壤悬浮液（用 ８ 孔排枪吹吸 ３ 次以上，确保悬浮液均匀）于 ９６ 孔微孔板中，再加

入底物 ４⁃甲基伞形酮⁃磷酸（ＣＡＳ ３３６８⁃０４⁃ ５），底物浓度为 ０、１０、２０、４０、６０、８０、１００、１２０、１６０ μｍｏｌ ／ Ｌ 和 ２００
μｍｏｌ ／ Ｌ。 设置 ６ 个样品分析（５０ μＬ 相应浓度的底物＋２００ μＬ 土壤悬浮液）重复，１０ 个空白对照（５０ μＬ 醋酸

钠缓冲液＋２００ μＬ 土壤悬浮液）和阴性对照（５０ μＬ 底物＋２００ μＬ 醋酸钠缓冲液）重复，８ 个猝灭对照（５０ μＬ ４⁃
ＭＵＢ（１０ μｍｏｌ ／ Ｌ）＋２００ μＬ 土壤悬浮液）和参考标准（５０ μＬ ４⁃ＭＵＢ＋２００ μＬ 醋酸钠缓冲液）重复。 将酶标板放入

酶标仪振荡 ４ ｓ（５６７ ｃｐｍ，３ ｍｍ 振幅）。 ２０ ℃黑暗条件下培养 ２．５ ｈ（根据荧光值随时间呈线性增加而确定［２３］ ）。
加入 １０ μＬ １ ｍｏｌ ／ Ｌ ＮａＯＨ 溶液终止反应，用多功能酶标仪（Ｂｉｏｔｅｋ， Ｓｙｎｅｒｇｙ Ｈ１）测荧光值（激发光 ３６５ ｎｍ，发射

光 ４５０ ｎｍ），酶活性单位为 ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１。 用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．５ 拟合酸性磷酸酶动力学参数 Ｖｍａｘ和 Ｋｍ。

Ｖ ＝
Ｖｍａｘ × ［Ｓ］
Ｋｍ ＋ ［Ｓ］

（１）

式中，Ｖ 为酶促反应速度（ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）；Ｖｍａｘ为最大反应速度（ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）；Ｓ 为底物浓度（μｍｏｌ ／ Ｌ）；Ｋｍ为半

饱和常数（μｍｏｌ ／ Ｌ）；Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ表征酶催化效率［１７， １９］。
１．４　 土壤理化性质分析

ｐＨ 值用 ｐＨ 计测定（土水比为 １∶５［２４］）。 含水量用烘干法测定。 速效磷含量用树脂法［２５］。 铵态氮和硝态

氮用 ２ ｍｏｌ ／ Ｌ 的氯化钾溶液提取，分别用水杨酸法［２４］和双波长紫外分光光度法［２６］测定。 全碳、全氮含量用元

素分析仪（Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ ｃｕｂｅ，Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ，Ｇｅｒｍａｎｙ）测定。
１．５　 统计分析

在每种森林恢复方式下，采用单因素随机区组方差分析改变凋落物和根系输入对土壤酸性磷酸酶动力学

特征及理化性质的影响，多重比较采用 Ｄｕｎｃａｎ 距离。 用冗余分析（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＲＤＡ）分析酸性磷酸酶

活性与理化性质的关系。 土壤理化因子为 ｐＨ 值、含水量、铵态氮、硝态氮、全氮、碳氮比和速效磷含量。 除 ｐＨ 值

外，其余数据先进行 Ｌｏｇ１０（ｘ＋１）转化，再进行 Ｚ 分数转化以消除量纲的影响。 酸性磷酸酶活性中心化（Ｃｅｎｔｅｒ ｂｙ
ｓｐｅｃｉｅｓ）转化。 用蒙特卡罗检验（９９９ 次）分析显著影响酸性磷酸酶活性的理化因子。 经蒙特卡罗检验后，因子的

方差膨胀因子（ｖａｒｉａｎｃｅ ｉｎｆｌａｔｉｏｎ ｆａｃｔｏｒ，ＶＩＦ）均小于 ５，共线性较小。 数据正态性通过 Ｓｈａｐｉｒｏ⁃Ｗｉｌｋ 检验获得。 相

关分析采用 Ｐｅａｒｓｏｎ（正态数据）和 Ｓｐｅａｒｍａｎ 分析（不正态数据）。 用 ＳＰＳＳ １６．０ 进行单因素随机区组方差分析和

相关分析，Ｃａｎｏｃｏ ｆｏｒ Ｗｉｎｄｏｗｓ ４．５ 进行 ＲＤＡ 分析，ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １２．５ 作图。 Ｐ＜０．０５ 为显著。

２　 结果与分析

２．１　 改变凋落物和根系输入对三种森林恢复方式土壤理化性质的影响

与 ＣＴ 相比，ＤＬ 显著增加黑松人工林土壤全碳含量和天然次生林含水量、铵态氮、硝态氮、全碳、全氮含

量和碳氮比；ＮＬ 显著降低黑松人工林硝态氮含量、天然次生林碳氮比和栓皮栎人工林土壤 ｐＨ 值；ＮＲ 显著降

低黑松人工林含水量；ＮＩ 显著降低栓皮栎人工林土壤 ｐＨ 值和碳氮比（表 ２）。
２．２　 改变凋落物和根系输入对三种森林恢复方式不同底物浓度下土壤酸性磷酸酶活性的影响

在三种森林恢复方式中酸性磷酸酶活性大小均为 ＤＬ＞ＣＴ＞ＮＬ＞ＮＲ＞ＮＩ。
与 ＣＴ 相比，ＤＬ 显著增加栓皮栎人工林酸性磷酸酶活性（底物浓度为 １０ 和大于 ６０ μｍｏｌ ／ Ｌ）（图 １，表 ３），

未显著影响黑松人工林和天然次生林酸性磷酸酶活性（图 １，表 ３）。 ＮＬ 处理显著降低黑松人工林酸性磷酸酶

活性（底物浓度为 ２００ μｍｏｌ ／ Ｌ）。 ＮＲ 处理显著降低黑松人工林（底物浓度大于 ６０ μｍｏｌ ／ Ｌ）和天然次生林（底
物浓度为 ６０ μｍｏｌ ／ Ｌ）酸性磷酸酶活性。 ＮＩ 处理显著降低黑松人工林和天然次生林酸性磷酸酶活性（底物浓

度 ２０ μｍｏｌ ／ Ｌ 和大于 ６０ μｍｏｌ ／ Ｌ）。 ＮＬ、ＮＲ 和 ＮＩ 处理均未显著影响栓皮栎人工林酸性磷酸酶活性。
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图 １　 三种森林恢复方式下改变凋落物和根系输入对土壤酸性磷酸酶图谱的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＤＩＲＴ ｏｎ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｐｒｏｆｉｌｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

ＣＴ：对照，Ｃｏｎｔｒｏｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＤＬ：双倍凋落物，Ｄｏｕｂｌｅ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＬ：去除凋落物，Ｎｏ ｌｉｔｔｅｒ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＲ：去除根系，Ｎｏ ｒｏｏｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ；ＮＩ：无

输入，Ｎｏ ｉｎｐｕｔｓ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

表 ３　 改变凋落物和根系输入对三种森林恢复方式相同底物浓度下土壤酸性磷酸酶活性的影响差异

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＤＩＲＴ ｏｎ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ

ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

森林恢复方式
Ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅ

处理
Ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

各底物浓度下土壤酸性磷酸酶活性差异
Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ

ＡＰ０ ＡＰ１０ ＡＰ２０ ＡＰ４０ ＡＰ６０ ＡＰ８０ ＡＰ１００ ＡＰ１２０ ＡＰ１６０ ＡＰ２００

黑松人工林 ＣＴ ａ ａ ａ ａｂ ａ ａｂ ａ ａｂ ａｂ ａ

Ｂｌａｃｋ ｐｉｎｅ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ＤＬ ａ ａ ａｂ ａ ａ ａ ａ ａ ａ ａ

ＮＬ ａ ａ ａｂ ａｂ ａｂ ａｂｃ ａｂ ｂｃ ｂｃ ｂ

ＮＲ ａ ａ ａｂ ｂ ｂ ｂｃ ｂ ｃ ｃ ｂ

ＮＩ ａ ａ ｂ ｂ ｂ ｃ ｂ ｃ ｃ ｂ

天然次生林 ＣＴ ａｂ ａｂ ａｂ ａｂ ａ ａ ａ ａｂ ａｂ ａｂ

Ｎａｔｕｒａｌ ｓｅｃｏｎｄａｒｙ ｆｏｒｅｓｔｓ ＤＬ ａ ａｂ ａ ａ ａ ａ ａ ａ ａ ａ

ＮＬ ｂ ａ ａ ａｂ ａｂ ａ ａ ａｂ ｂ ａｂ

ＮＲ ｂ ｂ ｂｃ ｂｃ ｂｃ ａｂ ａｂ ｂｃ ｂ ｂｃ

ＮＩ ａｂ ｂ ｃ ｃ ｃ ｂ ｂ ｃ ｃ ｃ

栓皮栎人工林 ＣＴ ａ ｂ ａｂ ａｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ

Ｏｒｉｅｎｔａｌ ｏａｋ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ＤＬ ａ ａ ａ ａ ａ ａ ａ ａ ａ ａ

ＮＬ ａ ａｂ ｂ ａｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ

ＮＲ ａ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ

ＮＩ ａ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ ｂ

　 　 同一森林恢复方式中同一列不同小写字母表示相同森林恢复方式下不同碳输入方式之间土壤酸性磷酸酶活性差异显著（Ｐ＜０．０５）；表格中

ＡＰ０、ＡＰ１０、ＡＰ２０、ＡＰ４０、ＡＰ６０、ＡＰ８０、ＡＰ１００、ＡＰ１２０、ＡＰ１６０、ＡＰ２００分别表示下标数字相应浓度（μｍｏｌ ／ Ｌ）的酸性磷酸酶活性
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２．３　 改变凋落物和根系输入对三种森林恢复方式土壤酸性磷酸酶动力学参数的影响

２．３．１　 改变凋落物和根系输入对三种森林恢复方式土壤酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ的影响

与 ＣＴ 处理相比，ＤＬ 处理显著提高栓皮栎人工林酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ（图 ２），未显著影响黑松人工林和天然

次生林酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ（图 ２）；ＮＬ 和 ＮＲ 处理显著降低黑松人工林酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ，而未显著影响天然次生

林和栓皮栎人工林 Ｖｍａｘ；ＮＩ 处理显著降低黑松人工林和天然次生林酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ，而未显著影响栓皮栎人

工林 Ｖｍａｘ。

图 ２　 改变凋落物和根系输入对三种森林恢复方式土壤酸性磷酸酶最大反应速度的影响

Ｆｉｇ．２　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＤＩＲＴ ｏｎ ｔｈｅ ｍａｘｉｍｕｍ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｖｅｌｏｃｉｔｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

不同小写字母表示不同处理之间差异显著

２．３．２　 改变凋落物和根系输入对三种森林恢复方式土壤酸性磷酸酶 Ｋｍ及 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ的影响

与 ＣＴ 处理相比，ＮＬ 和 ＮＩ 处理显著降低黑松人工林酸性磷酸酶 Ｋｍ（图 ３），其余处理均未显著影响三种

森林恢复方式酸性磷酸酶 Ｋｍ。
改变凋落物和根系输入均未显著影响三种森林恢复方式酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ（图 ４）。

图 ３　 三种森林恢复方式下改变凋落物和根系输入对土壤酸性磷酸酶半饱和常数的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＤＩＲＴ ｏｎ ｈａｌｆ⁃ｓａｔｕｒａｔｉｏｎ ｃｏｎｓｔａｎｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

２．４　 不同森林恢复方式不同凋落物和根系处理下土壤酸性磷酸酶活性与速效磷含量的回归分析

土壤酸性磷酸酶活性与速效磷含量在低底物浓度（０—４０ μｍｏｌ ／ Ｌ）和高底物浓度（２００ μｍｏｌ ／ Ｌ）相关不显

著，而在中等底物浓度（６０—１６０ μｍｏｌ ／ Ｌ）时显著正相关。 酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ与速效磷含量显著正相关（图 ５）。
２．５　 不同森林恢复方式不同凋落物和根系处理下土壤酸性磷酸酶活性与理化性质的冗余分析

在黑松人工林中，土壤含水量、速效磷含量和碳氮比显著影响不同凋落物和根系处理下酸性磷酸酶活性，
解释了其变异的 ６６．３％（Ｆ＝ ６．２５，Ｐ＝ ０．００１，图 ６）。 高底物浓度下（１２０ 和 ２００ μｍｏｌ ／ Ｌ）酸性磷酸酶活性、Ｖｍａｘ、
Ｋｍ与含水量、碳氮比、速效磷含量显著正相关（表 ４）。

在天然次生林中，土壤含水量、硝态氮含量和 ｐＨ 值显著影响酸性磷酸酶活性，解释了其 ４３．０％的变异
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图 ４　 三种森林恢复方式下改变凋落物和根系输入对土壤酸性磷酸酶催化效率的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ＤＩＲＴ ｏｎ ｃａｔａｌｙｔｉｃ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

图 ５　 三种森林恢复方式不同凋落物和根系输入处理下土壤酸性磷酸酶活性及 Ｖｍａｘ与速效磷含量的回归分析

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， Ｖｍａｘ ａｎｄ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ ｕｓｉｎｇ ＤＩＲＴ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ

ｔｙｐｅｓ　

ＡＰ０、ＡＰ１０、ＡＰ２０、ＡＰ４０、ＡＰ６０、ＡＰ８０、ＡＰ１００、ＡＰ１２０、ＡＰ１６０、ＡＰ２００分别表示下标数字相应浓度（μｍｏｌ ／ Ｌ）的酸性磷酸酶活性；Ｖｍａｘ：最大反应速度

Ｍａｘｉｍｕｍ ｒｅａｃｔｉｏｎ ｖｅｌｏｃｉｔｙ

（Ｆ＝ ６．２６，Ｐ＝ ０．００１，图 ６）。 高底物浓度下酸性磷酸活性、Ｖｍａｘ、Ｋｍ与含水量、硝态氮含量显著正相关。
在栓皮栎人工林中，土壤全氮、铵态氮、硝态氮和含水量显著影响酸性磷酸酶活性，三者解释其 ６４．９％的

变异（Ｆ＝ ９．２６，Ｐ＝ ０．００１，图 ６）。 在高底物浓度（＞２０ μｍｏｌ ／ Ｌ）下酸性磷酸活性与铵态氮和全氮含量显著正相

关。 硝态氮含量与酸性磷酸活性（底物浓度为 ２０—１００ μｍｏｌ ／ Ｌ）显著正相关。 Ｖｍａｘ、Ｋｍ与铵态氮、全氮含量显

著正相关，而 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ与硝态氮和全氮含量显著正相关。

３　 讨论

３．１　 凋落物和根系对不同森林恢复方式土壤酸性磷酸酶动力学特征的影响

本研究中，ＤＬ 处理仅显著增加栓皮栎人工林高底物浓度时酸性磷酸酶活性和 Ｖｍａｘ，其原因在于：一方面，

阔叶林的叶、枝、根的全磷含量高于混交林高于针叶林［２７］；另一方面，针叶林凋落物中含有较多难分解的高分

子化合物，如树脂、蜡质等［２８］，土壤有机质分解率低［２９］，而阔叶林凋落物中含有较多易变，亲水性的低分子量

化合物，其高质量凋落物的输入刺激了微生物生长［３０］，进而增加酸性磷酸酶活性。 结合前人及本研究，气候
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图 ６　 三种森林恢复方式不同凋落物和根系输入处理下土壤酸性磷酸酶活性与土壤理化性质的冗余分析

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ＤＩＲＴ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｆｏｒｅｓｔ

ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

Ｃ∶Ｎ：碳氮比；Ｍｏｉｓｔｕｒｅ：含水量；Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ：速效磷含量；ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ：铵态氮含量；ＮＯ－

３ ⁃Ｎ：硝态氮含量；ＴＮ：全氮含量

变暖背景下，凋落物数量增加［２］，暖温带阔叶林酸性磷酸酶活性增加，土壤有机磷转化能力升高。
ＮＬ 处理显著降低黑松人工林的酸性磷酸酶活性（高底物浓度下）、Ｖｍａｘ和 Ｋｍ。 有研究亦表明，ＮＬ 处理显

著降低亚热带常绿阔叶林［１２—１３］和杉木人工林［９］酸性磷酸酶活性。 可能是因为 ＮＬ 处理显著降低土壤总有机

碳［３１］、微生物生物量碳［１５］和腐殖质含量［３２］，而有机碳和养分含量是土壤磷酸酶动力学特征的主要驱动因

素［３３］。 值得注意的是，ＮＬ 处理显著提高酸性磷酸酶与底物的亲和力。 这可能是因为低底物可利用性导致微

生物提高底物亲和力［１９］，以获取更多的资源。 综上，由于干旱或人类活动（收集薪柴、病虫害防治、森林防火

等）导致凋落物量减少，会降低暖温带针叶林土壤酸性磷酸酶活性、Ｖｍａｘ和 Ｋｍ，进而降低土壤有机磷转化能力，
且在磷含量高的土壤中影响更明显。

ＮＲ 处理显著降低黑松人工林酸性磷酸酶活性（高底物浓度下）和 Ｖｍａｘ。 这与 ＮＲ 处理显著降低匈牙利温

带白皮栎（Ｑｕｅｒｃｅｔｕｍ ｐｅｔｒａｅａｅｃｅｒｒｉｓ） ［１０］和亚马逊热带雨林［１３］酸性磷酸酶活性研究结果相似。 这可能是因为根

系分泌物能刺激解磷微生物分泌磷酸酶［３４］，根系能调节酶对底物的亲和力［３５］。 因而，ＮＲ 会降低磷酸酶产生

和磷酸酶底物浓度［１１］，进而降低酶活性及 Ｖｍａｘ。 可见干旱或极端气候引起的根系生物量下降会降低暖温带

针叶林不同肥力条件下土壤有机磷转化能力，并对土壤肥力高的样地影响更明显。
ＮＩ 处理显著降低黑松人工林和天然次生林酸性磷酸酶活性（高底物浓度下）、Ｖｍａｘ以及黑松人工林 Ｋｍ。

前人研究表明，ＮＩ 显著降低亚热带常绿阔叶林［１２—１３］、杉木人工林［９］和 Ｍｅｔａ 分析［３６］的酸性磷酸酶活性。 这可
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能是因为 ＮＩ 处理显著降低全磷［１５］。 而当底物可利用性低时，为保持相同的酶催化速率，微生物能增加酶与

底物亲和力［１９， ３３］。 可见 ＮＩ 处理会降低暖温带针叶林土壤酸性磷酸酶活性，且降低效应随土壤磷供应水平的

增加而更明显。
有研究表明，我国陆地生态系统中叶的氮、磷含量大于根［２７］，但也有研究表明根系是土壤酸性磷酸酶的

主要驱动因素，而非凋落物［１０］。 这是因为相较于地上凋落物，根系分泌物（主要包括糖、氨基酸和有机酸）是
土壤中最不稳定的碳［３７］，更易被微生物利用，增加微生物酸性磷酸酶产生，且根系能调节酶对底物亲和

力［３５］。 本研究表明，根系对暖温带森林土壤有机磷转化能力的影响大于凋落物。
与 ＣＴ 相比，在三种森林恢复方式下改变凋落物和根系输入均未显著影响酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ。 类似地，

同时去除林下植被和凋落物未显著影响酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ
［３８］。 这可能是因为，一方面，酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ和

Ｋｍ正相关［１７， １９］，Ｖｍａｘ和 Ｋｍ同时增加或减少使酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ保持不变［３５］。 另一方面，酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ ／
Ｋｍ受土壤总磷含量、ｐＨ 值、相对磷限制［２１］ 和有机碳［１９］ 的影响，改变凋落物和根系输入引起的土壤碳、磷和

ｐＨ 值变化量不足以改变 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ。 综上，Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ保持稳定，这表明改变凋落物和根系输入后，土壤微生物可

能主要集中于维持 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ，即在获得酸性磷酸酶产生的效益和投资之间保持平衡［３８］。
３．２　 凋落物和根系对不同森林恢复方式土壤磷酸酶动力学特征的影响途径

本研究在中等底物浓度时，酸性磷酸酶活性与速效磷含量显著相关，而在低或高底物浓度时相关不显著。
这表明酸性磷酸酶活性受土壤速效磷含量的反馈调节。 这可能是因为当底物浓度适中时，土壤速效磷含量主

要受酸性磷酸酶活性的影响；而在低或高底物浓度时速效磷含量受酸性磷酸酶活性的影响较小，受土壤水分、
小分子有机酸、微生物量磷和铵态氮的影响［３９］较大。 酸性磷酸酶 Ｖｍａｘ与速效磷含量显著正相关，这与温带针

阔混交林和亚热带杉木人工林［１９］的研究结果相似。 酸性磷酸酶基因 ｐｈｏＣ 丰度与速效磷含量正相关［２０］。 本

研究表明土壤酸性磷酸酶活性受速效磷含量的反馈调节，这深化了对酸性磷酸酶动力学特征与速效磷含量关

系的认识。
酸性磷酸活性与土壤含水量显著正相关［４０］。 本研究发现，含水量与黑松人工林、天然次生林的酸性磷酸

酶 Ｖｍａｘ和 Ｋｍ显著正相关。 一方面，土壤含水量能强烈耦合土壤养分和微生物代谢，是微生物磷代谢限制的主

要驱动力［４１］，低土壤含水量会降低酸性磷酸酶活性［４２］，降低底物扩散速率，抑制微生物代谢活性从而减少酸

性磷酸酶的产生［４３］。 另一方面，土壤含水量是影响细菌磷酸酶基因多样性的主要因素，含水量降低会对矿化

有机磷微生物群落产生强烈选择压力［４４］。
改变凋落物和根系输入对酸性磷酸酶活性的影响受土壤氮含量的驱动［３６］。 亦有研究表明，全氮与酸性

磷酸酶 Ｖｍａｘ和 Ｖｍａｘ ／ Ｋｍ正相关［１７， ３８］。 这是因为一方面，温带陆地森林生态系统受氮限制［４５］；另一方面，酸性磷

酸酶是高氮需求酶［４６］，受有效氮限制［４７］。 高氮供应可以通过将微生物化学计量需求从氮转移到磷进而增加

酸性磷酸酶活性［２１］。 本研究表明，土壤氮可利用性在不同森林恢复方式土壤有机磷转化功能上具有重要

作用。

４　 结论

通过对沂蒙山区三种森林恢复方式（引进种黑松人工林、本地种栓皮栎人工林和天然次生林）的研究，本
文认为双倍凋落物提高土壤酸性磷酸酶活性和 Ｖｍａｘ，而去除凋落物、去除根系和无输入降低酸性磷酸酶活性

和 Ｖｍａｘ。 根系对土壤有机磷转化的影响大于凋落物。 土壤氮可利用性和含水量是酸性磷酸酶活性的主要驱

动因素。 引进种黑松人工林的有机磷转化对凋落物和根系输入最敏感，天然次生林次之，本地种栓皮栎人工

林最稳定。 该结果可为暖温带森林恢复，应对气候变化和森林管理提供理论依据。
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