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黄土高原次生林演替过程土壤氮矿化特征及其影响
因素

刘　 冲１，２，朱　 运１，邓　 健１，３，∗，徐莉萍１，张　 丹１，王晨枫１，欧阳洪梁１，李江文１，２

１ 延安大学生命科学学院， 延安　 ７１６０００

２ 陕西省红枣重点实验室（延安大学）， 延安　 ７１６０００

３ 黄土高原应用生态陕西省高等学校重点实验室， 延安　 ７１６０００

摘要：土壤氮矿化速率限制着森林土壤有效氮素供给能力，但目前关于黄土高原次生林演替过程土壤氮矿化特征的认识还不清

楚。 选择黄土高原黄龙山次生林区草本阶段、灌木阶段、先锋乔木群落阶段、混交森林群落阶段和顶级森林群落阶段等５ 个演

替阶段的 ９ 种群落类型，测定了其林下土壤氮矿化速率，并分析了土壤理化性质、凋落物养分特征和土壤酶活性及其对氮矿化

的影响。 结果表明：随着演替进展，土壤有机碳和氮不断积累，土壤硝态氮和铵态氮含量逐渐增加，凋落物养分和土壤酶活性也

发生了显著变化。 土壤硝化速率从草本群落阶段到顶级森林群落阶段显著增加了 ７１．７３％；土壤氨化速率一直为负值且持续负

向增加；土壤净矿化速率从草本群落阶段的（０．１６±０．０６） ｍｇ ｋｇ－１ ｄ－１逐渐增加到混交森林阶段的（０．３１±０．０８）ｍｇ ｋｇ－１ ｄ－１，但从

混交林群落到顶级森林群落阶段有所下降。 土壤理化性质（路径系数－０．５３０）和酶活性（路径系数－０．２６８）对氮矿化速率有显

著的直接作用；凋落物养分对氮矿化速率的影响来自于其直接作用（路径系数－０．２８３）和通过调控土壤理化性质、酶活性产生

的间接影响（路径系数－０．３１５）。 结果有助于认识黄土高原植被演替过程中土壤氮循环过程，对森林可持续经营也有一定的

意义。
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氮（Ｎ）是森林植物生长必须的大量元素，也是土壤肥力中最活跃的营养元素之一［１］。 植物凋落物和微生

物死亡进入土壤中的大部分氮素以有机氮的形式存在，而有机氮只有经矿化作用才能转化为可以被植物吸收

利用的矿质氮（主要包括铵态氮 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ 和硝态氮 ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 等），故土壤氮素矿化是森林生态系统氮循环的关键

过程［２］，氮矿化速率表征着土壤氮素供应能力［３］。 在森林演替过程中，森林群落构成、凋落物、土壤理化性质

等环境因子的变化会引起氮矿化速率改变，而氮矿化过程引起的矿质氮积累也会决定森林群落结构和演替方

向［４］。 因此，深刻理解森林演替过程中的土壤氮矿化演变特征，有助于加深对森林生态系统养分循环规律的

认识。
土壤氮矿化是由土壤微生物介导的养分循环过程，因此其对外部环境的变化十分敏感［５］。 森林群落演

替会引起植物群落和土壤理化性质的强烈改变，并因此调控土壤氮矿化速率［６—７］。 例如植被从草本群落演替

到乔木林的过程，植物凋落物数量总体增加，向土壤输入较多的有机碳、氮作为矿化底物，这可能引起氮矿化

速率的增加［５，８］。 但演替过程中随着土壤养分尤其是矿质氮的积累，氮转化微生物不仅自身群落特征发生变

化，也可能通过减少氮转化相关酶活性等途径降低对氮矿化的投入，引起矿化速率的下降［９］。 而演替过程中

土壤 ｐＨ、养分计量比、凋落物养分含量等因子的变化也会改变土壤氮矿化速率［１０—１１］。 同时，土壤氮矿化的不

同过程对森林演替的响应也有差异，例如南亚热带森林强酸性土壤氮矿化过程以硝化作用为主，且随演替进

展不断增强，而氨化作用变化有限［１２］；而中亚热带森林演替的初级阶段土壤铵态氮和氨化速率分别为矿质氮

和矿化速率的主体，而高级期阶段硝态氮和硝化速率分别占绝对优势［８］。 因此，森林演替过程中土壤氮矿化

速率受到多种因子的调控，且在不同地区森林生态系统中的调控特征有所差异。
黄土高原是我国典型的生境脆弱区和植被恢复区，黄龙山林区是黄土高原保存较好的天然次生植被区，

历史上该区原生植被遭受了严重破坏，但经过持续保护，形成了大面积的从草地群落到顶级乔木林群落的长

序列次生演替群落类型［１３］，为研究黄土高原次生演替群落养分循环过程提供了较好的平台。 目前该区土壤

氮矿化相关研究主要集中在氮沉降［１４］、降水［１５］ 和凋落物处理［１６］ 等对草地氮矿化的影响和不同年限人工

林［７］氮矿化特征上，关于次生森林群落演替过程中的土壤氮矿化特征还缺乏直接试验证据［１７—１８］。 因此，本
研究通过野外采样和室内培养结合，旨在明确黄龙山典型次生林群落演替过程土壤氮矿化特征及其影响因

素，结果可为深入理解黄土高原次生植被恢复中的氮循环过程提供帮助。

７４３６　 １４ 期 　 　 　 刘冲　 等：黄土高原次生林演替过程土壤氮矿化特征及其影响因素 　
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１　 材料和方法

１．１　 研究区概况

　 　 研究区域位于黄土高原南部的陕西省延安市黄龙山林区（１０９°３８′—１１０°１２′Ｅ，３５°２８′—３６°０２′Ｎ），海拔

１０００—１３００ ｍ。 属暖温带半湿润与半干旱气候的过渡地带，年均气温 １０．６℃，年均降水量 ６１１．８ ｍｍ，降水主

要集中在 ７—９ 月，土壤为灰褐土。 该地区为黄土高原保存较好的一块天然次生植被区，地带性植被为暖温带

落叶阔叶林，油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌａｅｆｏｒｍｉｓ）林和辽东栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ｌｉａｏｔｕｎｇｅｎｓｉｓ）林是当地最典型顶级森林群落类型，
主要由白桦（Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ）林、山杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ）林为主的先锋乔木群落演替而来；灌木群落主要

有黄刺玫（Ｒｏｓａ ｘａｎｔｈｉｎａ Ｌｉｎｄｌ）、胡颓子（Ｅｌａｅａｇｎｕｓ ｐｕｎｇｅｎｓ）、胡枝子（Ｌｅｓｐｅｄｅｚａ ｂｉｃｏｌｏｒ）等。
１．２　 试验设计和采样

根据研究区植被演替规律和现存植物群落调查，选择来源一致的草本群落（ＨＣ）、灌木群落（ＳＣ，黄刺玫

灌丛）、先锋乔木群落（ＰＣ，包括白桦林和山杨林）、混交森林群落（ＭＣ，包括白桦－辽东栎混交林、山杨－辽东

栎混交林、山杨－油松混交林）和顶级森林群落（ＣＣ，包括油松林和辽东栎林）共 ５ 个演替阶段的 ９ 种群落类型

进行研究，样地基本特征见表 １。 每个群落类型选择立地条件相近、距离在 ３ ｋｍ 内（以保证气候条件一致）的
标准样地 ３ 块，每个样地内设置 ３ 个 ２０ ｍ×２０ ｍ 的标准样方用于采样和调查。

草地年限为土地撂荒后自然恢复的年限，灌木和乔木林的年限为林龄。 混交林胸径、高度、密度分别用短

线连接，表示两种乔木树种的对应指标。
实验野外样品采集工作在 ２０２１ 年 ８ 月中旬开展，于将于结束 ２ 周（以减少降雨对土壤的影响）后在每个

样方内采用五点取样法，用土钻采集 ０—１０ ｃｍ 的土壤样品，混合后过 ２ ｍｍ 筛后放入 ４℃冰盒内带回实验室；
同时在样方内随机选择 ５ 个 ２５ ｃｍ×２５ ｃｍ 的样方，采集其中未分解的凋落物，带回实验室在 ６５℃烘干后测定

养分。
１．３　 氮矿化速率测定

每份土壤样品取 ２０ ｇ（以干土计），放入 ３００ ｍｌ 培养瓶内加去离子水至最大田间持水量的 ５０％，用封口膜

封口（保证透气透水），置于 ２５℃的恒温培养箱中预培养 ３ ｄ。 采用称重法再次调节土壤含水量为最大田间持

水量的 ４０％，然后进行为期 ２８ ｄ 的正式培养，培养期间每隔 ２ ｄ 打开封口膜通气 ３０ ｍｉｎ，并调节土壤含水量。
在正式培养的 ０ ｄ 和 ２８ ｄ 在培养瓶中取 １０ ｇ 土壤样品放入离心管，用 ２ ｍｏｌ ／ Ｌ 的 ＫＣｌ 溶液浸提 １ ｈ，离心后用

定量滤纸过滤，测定土壤无机氮（硝态氮和铵态氮）含量。 利用培养前后土壤铵态氮和硝态氮的含量差值及

培养天数，计算土壤净氨化速率、硝化速率和净氮矿化速率。 计算公式如下：
ＮｉｔＲ＝（ ＮＯ－

３ ⁃Ｎ[ ] ｉ＋１－ ＮＯ－
３ ⁃Ｎ[ ] ｉ） ／ Δｔ　 　 　 　 　 （１）

ＡｍｍＲ＝（ ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ[ ] ｉ＋１－ ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ[ ] ｉ） ／ Δｔ （２）
ＭｉｎＲ＝（Ｎｉ＋１－Ｎｉ） ／ Δｔ （３）

式中，ＮｉｔＲ、ＡｍｍＲ 和 ＭｉｎＲ 分别表示土壤净硝化速率、净氨化速率和净氮矿化速率（ｍｇ ｋｇ－１ ｄ－１）；［ＮＯ－
３ ⁃Ｎ］ ｉ＋１

和［ＮＯ－
３ ⁃Ｎ］ ｉ分别表示培养后和培养前硝态氮含量（ｍｇ ／ ｋｇ）； ［ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ］ ｉ＋１和［ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ］ ｉ分别表示培养后和培养

前铵态氮含量（ｍｇ ／ ｋｇ）；Ｎｉ＋１和 Ｎｉ分别表示培养后和培养前土壤无机氮含量（即硝态氮和铵态氮含量之和，
ｍｇ ／ ｋｇ）；Δｔ 为培养天数（ｄ）。
１．４　 其它指标测定

土壤有机碳（Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ， ＳＯＣ）和凋落物有机碳（Ｌｉｔｔｅｒｓ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ，ＬＯＣ）采用重铬酸钾⁃浓硫

酸外加热法测定；土壤、凋落物全氮（Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＴＮ）经浓硫酸—高氯酸或过氧化氢消煮后采用全自动凯

氏定氮仪（ＢＵＣＨＩ， Ｋ３７５，瑞士）测定；土壤、凋落物全磷（Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＴＰ）经浓硫酸⁃高氯酸或过氧化氢

消煮后采用钼锑抗比色法测定；土壤速效磷（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ， ＡＰ）经碳酸氢钠浸提后采用钼锑抗比色法

测定；硝态氮（Ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）和铵态氮（Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ）经氯化钾浸提后分别采用分光

８４３６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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光度法和靛酚蓝比色法测定；土壤 ｐＨ 采用 ｐＨ 计（水土比 ２．５∶ １）测定，土壤电导率（Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ，
ＥＣ）采用电导率仪测定。

土壤酶活性采用 ９６ 微孔板荧光光度法进行测定，详细流程参考钟泽坤等［１９］ 的方法，土壤 β⁃１，４⁃葡萄糖

苷酶（ＢＧ）、β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）和碱性磷酸酶（ＡＬＰ）测定分别以 ４⁃甲基伞形酮酰⁃β⁃Ｄ⁃吡喃

葡萄 糖 苷 （ ４⁃ＭＵＢ⁃β⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｐｙｒａｎｏｓｉｄｅ ）、 ４⁃甲 基 伞 形 酮 酰⁃β⁃Ｄ⁃吡 喃 葡 糖 酸 苷 （ ４⁃ＭＵＢ⁃Ｎａｃｅｔｙｌ⁃β⁃Ｄ⁃
ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄｅ）和 ４⁃甲基伞形酮磷酸酯（４⁃ＭＵＢ⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ）为底物，酶活性单位为 ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１。
１．５　 数据分析

碳、氮和磷获取酶计量比可以表征土壤微生物受养分限制的情况［２０］。 酶活性计量比（ＥＥＡ）采用对数转

化后的计量比值，计算公式如下：
ＥＥＡＣ∶Ｎ ＝ ｌｎＢＧ ／ ｌｎＮＡＧ （４）
ＥＥＡＣ∶Ｐ ＝ ｌｎＢＧ ／ ｌｎＡＬＰ （５）
ＥＥＡＮ∶Ｐ ＝ ｌｎＮＡＧ ／ ＡＬＰ （６）

酶化学计量的向量长度（Ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ，ＶＬ）和向量角度（Ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅ，ＶＡ）计算公式［２３］如下：
ＶＬ＝［（ｌｎＢＧ ／ ｌｎＮＡＧ） ２＋（ｌｎＢＧ ／ ｌｎＡＬＰ） ２］ １ ／ ２ （７）
ＶＡ＝Ｄｅｇｒｅｅｓ［ＡＴＡＮ２（ｌｎＢＧ ／ ｌｎＡＬＰ，ｌｎＢＧ ／ ｌｎＬＡＰ）］ （８）

式中：Ｄｅｇｒｅｅｓ 为角度转换函数，ＡＴＡＮ２ 为反正切函数。 ＶＬ 越大，表示 Ｃ 限制越大；ＶＡ＜４５°和 ＶＡ＞４５°分别表

示 Ｎ 限制或 Ｐ 限制的相对程度，偏离程度越大，限制越强。
养分计量比采用摩尔比。 对数据进行正态性检验后，采用单因素方差分析法（ｏｎｅ－ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）分析指

标在不同演替群落间的差异，在 Ｐ＝ ０．０５ 水平下采用 ＬＳＤ 法进行多重比较。 采用 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析和偏最小二

乘回归模型（Ｐａｒｔｉａｌ Ｌｅａｓｔ Ｓｑｕａｒｅｓ Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ Ｍｏｄｅｌ）研究土壤氮矿化速率和土壤理化性质、凋落物养分、酶活

性之间的关系。 采用 Ｒ 软件（Ｖ４．３．１）进行数据分析，采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 软件绘图。

２　 结果与分析

２．１　 不同演替阶段土壤基础理化性质和凋落叶养分特征

不同演替阶段土壤理化性质和凋落物养分及其计量学特征均发生了显著变化（Ｐ＜０．０５，表 ２）。 其中随演

替年限的增加，土壤有机碳、硝态氮和铵态氮含量均呈先升高后降低再升高的趋势，均表现为顶级群落＞先锋

群落＞混交群落＞灌木群落＞草本群落（Ｐ＜０．０５）；土壤 Ｎ∶Ｐ、Ｃ∶Ｎ 和 Ｃ ∶Ｐ 分别随着演替年限的增加呈先降低后

升高、先升高后降低和波动上身的趋势（Ｐ＜０．０５，表 ２）。
凋落物全氮、全磷含量均随演替年限的增加先增加后降低，先锋群落均显著高于其它演替群落（Ｐ＜

０．０５），与草本群落相比，先锋群落凋落物叶片全氮、全磷含量分别上升了 １６３．８０％、２５４．５４％。 凋落物 Ｃ ∶Ｎ、
Ｃ∶Ｐ均随演替年限增加先降低后增加（Ｐ＜０．０５）。 凋落物有机碳含量和 Ｎ∶Ｐ 变化不显著（表 ２）。
２．２　 不同演替阶段土壤酶活性特征

植被演替过程中土壤酶活性及其计量学特征发生了显著变化，从草本阶段到顶级群落阶段，土壤 ＮＡＧ、
ＡＬＰ 酶活性分别显著增加了 １３０．５７％、３０８．７６％（Ｐ＜０．０５）；土壤 ＢＧ 酶活性从草本阶段到混交林阶段逐渐增

加，随后到顶级群落阶段有显著下降（Ｐ＜０．０５，图 １）。 随演替进展，土壤 ＥＥＡＣ∶Ｎ 呈先上升后下降趋势，而
ＥＥＡＣ∶Ｐ、ＥＥＡＮ∶Ｐ均呈下降趋势，顶级群落土壤 ＥＥＡＣ∶Ｐ、ＥＥＡＮ∶Ｐ均显著低于草本阶段（Ｐ＜０．０５，图 １）。 除演替初期

草本阶段外，顶级群落的 ＶＬ 显著低于其它演替群落，而所有演替群落的 ＶＡ 均大于 ４５°且随演替年限的增加

而逐渐增加（Ｐ＜０．０５，图 １）。
２．３　 不同演替阶段土壤氮素转化特征

不同演替阶段土壤硝化速率、氨化速率和总矿化速率有显著变化（图 ２）。 随演替进展，土壤硝化速率逐

渐增加；从草本群落阶段到顶级森林群落阶段，显著增加了 ７１．７３％（Ｐ＜０．０５，图 ２）。 各阶段土壤氨化速率均
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为负值，从草本群落阶段的－０．３２ ｍｇ ｋｇ－１ ｄ－１降低到顶级森林群落阶段的－０．５５ ｍｇ ｋｇ－１ ｄ－１（Ｐ＜０．０５，图 ２）。 土

壤净氮矿化速率从草本群落阶段到混交林群落阶段显著增加了 ７３．９６％，但到顶级森林群落阶段有所降低

（Ｐ＜０．０５，图 ２）。

表 ２　 不同植被演替阶段土壤理化性质和凋落物养分含量变化特征及方差分析

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

草本群落
Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

灌木群落
Ｓｈｒｕｂ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

先锋乔木群落
Ｐｉｏｎｅｅｒ ｆｏｒｅｓｔｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

混交森林群落
Ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

顶级森林群落
Ｃｌｉｍａｘ ｆｏｒｅｓｔｓ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

Ｆ Ｐ

ｐＨ ８．４１±０．０４ａ ８．２２±０．０８ｂ ８．２１±０．１８ｂ ８．２２±０．０９ｂ ８．２０±０．０９ｂ １．７５９ ０．１７３

ＥＣ ／ （Ｓ ／ ｍ） ９．０３±０．２６ｂ １０．８８±０．５６ａｂ １１．４９±０．５５ａ １０．３１±０．６６ａｂ １１．７２±２．４３ａ ２．５４３ ０．０６８

ＳＯＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １１．２３±０．０３ｃ １８．０８±０．５７ｂ ２１．８４±０．６ａ １６．９３±１．６０ｂ ２１．６５±１．２２ａ ４８．１９５ ＜０．００１
ＴＰ ｓｏｉｌ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．５３±０．０２ａｂ ０．５５±０．００ａ ０．５１±０．０２ａｂ ０．５２±０．０７ａｂ ０．４８±０．０４ｂ １．４２２ ０．２６０
ＴＮｓｏｉｌ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．９１±０．１１ａｂ １．６０±０．２５ｂ １．９５±０．７４ａｂ ２．２１±１．４５ａｂ ３．３９±０．３３ａ ２．３５７ ０．０８５

ＮＯ－
３⁃Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １．３３±０．８０ｃ ２．１３±０．１６ｂ ２．５０±０．３９ｂ ２．０７±０．１０ｂ ３．３９±０．４７ａ ８．６１２ ＜０．００１

ＮＨ＋
４⁃Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １１．４８±２．１２ｃ １３．５５±０．３４ｂｃ １６．１７±０．６８ａｂ １５．６３±２．０９ａｂ １８．８７±１．３１ａ ５．４３０ ０．００３

ＡＰ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ６．７７±０．８９ａｂ ４．９０±０．８２ｂ ５．６６±１．３７ｂ ６．２９±０．９６ａｂ ８．１３±１．４５ａ ４．２７４ ０．０１０
Ｃ∶Ｎｓｏｉｌ ６．８８±０．４１ｂ １３．４９±２．１０ａｂ １４．８２±４．９０ａ １２．３８±５．４８ａｂ ７．５１±０．８２ｂ ３．１１３ ０．０３６
Ｃ∶Ｐ ｓｏｉｌ ５５．０２±２．６２ｃ ８４．５７±３．２３ｂ １０９．７９±５．１９ａ ８５．９０±１２．７５ｂ １１８．２０±１２．４７ａ ２１．９４９ ＜０．００１
Ｎ∶Ｐ ｓｏｉｌ ８．０３±０．６４ｂ ６．４１±０．９５ｃ ８．３３±２．８５ｂ ９．３０±５．３９ｂ １５．８７±２．０６ａ ４．４９６ ０．００８

ＬＯＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ４１５．０７±１６．１４ａ ４０９．６４±１４．６８ａ ４２０．４６±２３．１６ａ ４１１．２７±２２．９２ａ ４１２．０３±２５．４９ａ ０．１６６ ０．９５４
ＴＰ ｌｉｔｔｅｒｓ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．２２±０．０２ｂ ０．７４±０．０６ａ ０．７８±０．０５ａ ０．７３±０．２３ａ ０．６２±０．１７ａ ５．９９２ ０．００２
ＴＮ ｌｉｔｔｅｒｓ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ３．８４±０．８４ｂ ９．６５±０．１８ａ １０．１３±１．９３ａ １０．１１±２．２９ａ ８．６５±１．９５ａ ５．８５３ ０．００２
Ｃ∶Ｎ ｌｉｔｔｅｒｓ １３４．７７±４０．３４ａ ４９．５３±１．８３ｂ ５０．３５±１０．３９ｂ ５１．１２±１６．２３ｂ ５９．３０±１７．００ｂ １０．４２３ ＜０．００１
Ｃ∶Ｐ ｌｉｔｔｅｒｓ ４８９９．２１±７３２．７８ａ １４３８．４５±１６７．３２ｂ １４０６．０５±１５７．２４ｂ １６６２．５６±６５７．１３ｂ １８９３．０４±６５５．５７ｂ １９．４４３ ＜０．００１
Ｎ∶Ｐ ｌｉｔｔｅｒｓ ３７．８５±５．２３ａ ２８．９６±２．２７ｂ ２８．９７±５．５２ｂ ３１．８９±４．１３ａｂ ３１．４７±２．２７ａｂ ２．１３２ ０．１１１

　 　 ＥＣ：土壤电导率 Ｓｏｉｌ ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；ＳＯＣ：土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＬＯＣ：凋落物有机碳 Ｌｉｔｔｅｒ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ； ＮＯ－
３⁃Ｎ：土壤硝态氮 Ｓｏｉｌ ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；

ＮＨ＋
４⁃Ｎ：土壤铵态氮 Ｓｏｉｌ ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＡＰ：土壤速效磷 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＰ：全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＴＮ：全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；右下标为 ｓｏｉｌ 表示土壤指标，

ｌｉｔｔｅｒｓ 表示凋落物指标；同一行数值后不同字母表示不同演替阶段之间差异显著（Ｐ＜０．０５），相同字母表示差异不显著；表中数据为平均值±标准误

２．４　 土壤氮素矿化速率与土壤、凋落物和酶活性的关系

基于 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析的结果表明，植被演替过程中土壤硝化速率与大多数指标均显著相关；土壤氨化速

率主要受到土壤硝态氮、铵态氮、有机碳、全氮和酶活性等指标的影响（Ｐ＜０．０５），而与凋落物养分指标关系均

不显著；土壤净矿化速率受到土壤有机碳、硝态氮、铵态氮含量、ＮＡＧ、ＡＬＰ 酶活性和凋落物养分及其计量比

的影响（Ｐ＜０．０５，图 ３）。
基于偏最小二乘回归模型的分析结果表明，土壤理化性质、凋落物养分和酶活性对土壤氮矿化特征均有

显著影响，总效应分别为－０．６０５、－０．５８９ 和－０．２６８（Ｐ＜０．０５，图 ４）。 其中土壤理化性质和酶活性对氮矿化特征

主要产生直接影响（路径系数分别为－０．５３０ 和－０．２６８，Ｐ＜０．０５），而凋落物养分在直接影响氮矿化特征（路径

系数－０．２８３，Ｐ＜０．０５）的同时，还通过改变土壤理化性质和酶活性（间接路径系数为－０．３１５，Ｐ＜０．０５）对氮矿化

产生间接影响（图 ４）。

３　 讨论

３．１　 不同演替阶段凋落物养分和土壤养分、酶活性及其计量学特征

植物群落演替过程随着群落物种构成改变其凋落物数量和养分含量也会变化［２１—２２］。 本研究中随着演替

进展，林地凋落物有机碳含量变化不显著，但氮、磷含量先增加后降低，导致凋落叶 Ｃ∶Ｎ 和 Ｃ∶Ｐ 先降低后增加

（表 １）。 结合此前研究，群落演替后期辽东栎和油松林凋落物中较低的氮、磷含量很可能是其对凋落叶片氮、
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图 １　 不同演替阶段土壤酶活性和计量比特征

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

ＨＣ：草本群落 Ｈｅｒｂａｃｅｏｕｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｇｅ；ＳＣ：灌木群落 Ｓｈｒｕｂ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｇｅ；ＰＣ：先锋林群落 Ｐｉｏｎｅｅｒ ｆｏｒｅｓｔｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｇｅ；ＭＣ：混交林群

落 Ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｇｅ；ＣＣ：顶级群落阶段 Ｃｌｉｍａｘ ｆｏｒｅｓｔｓ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔａｇｅ；柱子上方不同字母表示不同演替阶段之间差异显著（Ｐ＜０．

０５），相同字母表示差异不显著；图中数据为平均值±标准误

图 ２　 不同演替阶段土壤硝化速率、氨化速率和净氮矿化速率变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ， ａｍｍｏｎｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｒａｔｅ， ａｎｄ ｎｅｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ｓｔａｇｅｓ

磷的再吸收率较高造成［２１］。 凋落物是森林土壤外源有机物的最主要输入途径，凋落物养分的变化对土壤养

分和氮循环过程有显著影响［２３］，本研究也证实了这一观点，不同演替阶段凋落物性质对土壤养分的影响路径
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图 ３　 环境因子与氮矿化速率之间的关系（基于 Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析）

Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｒａｔｅ （ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ Ａｎａｌｙｓｉｓ）

Ｍａｎｔｅｌ′ｓ Ｐ：氮矿化速率与土壤指标之间关系的显著性水平；Ｍａｎｔｅｌ′ｓ ｒ：氮矿化速率与土壤指标之间的相关性系数；Ｐｅａｒｓｏｎ′ｓ ｒ：土壤指标之间

的相关性系数。 相关性矩阵中蓝色表示正相关，红色表示负相关，颜色越深或方框越大表示相关性越强；∗，∗∗和∗∗∗分别表示相关性

在 ０．０５，０．０１ 和 ０．００１ 水平上显著；ＥＣ：土壤电导率 Ｓｏｉｌ ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔａｎｃｅ；ＡＰ：土壤速效磷 Ｓｏｉｌ ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＢＧ：β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶

β⁃１，４⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ；ＮＡＧ：β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶 β⁃１，４⁃ａｃｅｔｙｌ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ；ＡＬＰ：碱性磷酸酶 Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ；ＶＬ：酶向量长度

Ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ；ＶＡ：酶向量角度 Ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅ；ＬＯＣ：凋落物有机碳 Ｌｉｔｔｅｒ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＥＥＡ 表示酶活性计量比

图 ４　 基于偏最小二乘回归的氮矿化特征的调控路径和因子效应

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔ ｐａｔｈ ａｎｄ ｆａｃｔｏｒ ｅｆｆｅｃｔｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｍｉｎｅｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

模型图中路径线条粗细表示路径系数大小，灰色表示在 ０．０５ 水平上不显著，黑色表示显著；实线表示路径系数为正值，虚线表示路径系数为

负值

系数达到 ０．４３８（图 ４，Ｐ＜０．０５）。 群落演替后期植物凋落物通常具有更高的 Ｃ ∶Ｎ、较高的多酚和木质素含

量［５］，这不仅使得其更难分解进而增加了土壤有机质的积累，而且酚类物质会抑制土壤中的蛋白酶和氮矿化

活性［２４］。 本研究中木本植物阶段随着演替进展，土壤 ＳＯＣ、ＴＮ、硝态氮和铵态氮等均表现为不断累积的趋势，
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但其中氮的累积速率总体快于有机碳，造成了土壤 Ｃ ∶Ｎ 逐渐下降。 土壤全磷主要受到土壤磷酸盐溶解过程

的影响，因此演替过程中变化并不显著，这也导致随演替进展 Ｎ∶Ｐ 上升，反映出随着演替的进行，土壤氮磷等

养分供应能力的差异和不平衡性。 此外，演替后期群落土壤铵态氮、硝态氮和速效磷含量均显著高于演替初

期，这与此前研究结果一致［２５］，主要是演替初期植物初级生产力更高，对土壤矿质养分吸收更多而转化有限，
导致土壤可用性养分较少；而在演替后期植物对矿质养分的需求和土壤养分释放逐渐达到平衡，尤其是演替

后期土壤微生物分泌更多的 ＢＧ、ＮＡＧ、ＡＬＰ 等养分转化酶加快养分循环过程（图 １），导致矿质养分不断积累。
从土壤酶活性向量特征变化来看，顶级群落土壤酶活性 ＶＬ 显著低于演替早期群落而 ＶＡ 显著高于早期群落

且大于 ４５°，说明随着演替进展土壤有机质积累，微生物受到的 Ｃ 限制有所缓解；但受到 Ｐ 限制的程度有所增

强。 此前基于叶片养分特征的研究表明本地区油松、辽东栎等次生林植物生长主要受到 Ｎ 限制［２１—２２］，这与

本研究中土壤微生物代谢受到 Ｐ 限制并不一致，说明黄土高原地区次生林演替过程中土壤微生物和地上植

物对养分的需求和受 Ｎ、Ｐ 限制情况可能有所差异，其机理有待进一步研究。
３．２　 不同演替阶段土壤氮矿化特征及其调控因素

森林土壤氮矿化速率在不同演替阶段有所差异［５，２６］。 本研究中土壤硝化速率和净氮矿化速率总体随着

演替进展逐渐增加，但氨化速率在不同演替阶段均为负值，且随着演替进展逐渐降低（图 ２，Ｐ＜０．０５）。 土壤硝

化速率逐渐增加，有利于土壤硝态氮的积累。 氨化速率在各个阶段均为负值，且随着演替进展负向增加，表明

该地区森林土壤为铵态氮的消耗状态，但土壤铵态氮含量却随着演替进展持续增加，这与此前的部分研究结

果相似［２７］。 可能是因为土壤铵态氮含量取决于氨化作用产生、外源输入和被植物、微生物吸收固定、硝化作

用反应消耗等过程的平衡，此外凋落物层氨化作用产生的铵态氮也会通过淋溶进入土壤，随着演替进展，凋落

物生物量的增加使得其矿化过程加剧，并释放更多的铵态氮进入土壤，直接增加土壤铵态氮含量［２８—２９］。
黄土高原次生林演替过程中的土壤氮矿化速率受到土壤理化性质、凋落物养分和酶活性的显著影响（Ｐ＜

０．０５），其中土壤理化性质和酶活性的影响主要是直接作用，而凋落物的影响既有直接作用也有间接作用（图
４）。 土壤养分为土壤微生物生存提供了基本营养元素和生化反应代谢底物，例如土壤铵态氮既是氨化作用

的产物，也是硝化作用的代谢底物，因而其含量对矿化过程存在较强的促进或抑制作用［３０］；而土壤有机碳为

微生物代谢提供了碳源，其含量高低决定着氮转化的微生物活性和群落结构，并由此调控氮矿化速率［３１］。 土

壤胞外酶是微生物调控土壤氮、磷等养分循环的关键途径，其活性与氮矿化过程密切相关（图 ３ 和图 ４）。 土

壤酶活性计量特征反映了微生物养分需求及其受到养分限制情况［３２］，本研究中土壤酶计量学特征和酶向量

角度与土壤氨化速率、硝化速率均有显著的关系（Ｐ＜０．０５，图 ３），说明土壤氮矿化速率受到土壤微生物养分需

求和微生物氮磷养分限制特征的影响。
凋落物是土壤外部氮输入的主要来源，凋落物养分特征会对土壤氮矿化产生直接影响，例如较低的凋落

物 Ｃ∶Ｎ 使氮矿化更有效（分解每单位的碳可以获得更多的氮），因而有利于微生物更有利于氮矿化［３３］。 同

时，凋落物向土壤输入大量的有机质，决定着土壤氮矿化底物数量（如有机氮含量）和微生物代谢底物质量

（如 Ｃ∶Ｎ 等），从而间接影响土壤硝化或氨化速率［３４］。 此前研究也表明植被凋落物产量、养分和结构特征的

差异导致输入土壤的养分元素及其计量特征变化（如碳、氮积累） ［３５］，并会引起土壤中矿化过程微生物代谢

底物（可溶性有机氮、矿质养分等）的差异，进而影响矿化速率［２７，３６］。 本研究中模型分析结果表明凋落物养分

通过调控土壤理化性质对氮矿化有较强的间接影响证实了上述观点（图 ４）。 尽管模型中凋落物养分对土壤

胞外酶活性的直接影响有限，但是其对土壤理化性质（尤其是养分可利用性）的改变会显著引起微生物养分

代谢过程的变化，而最终影响土壤 ＢＧ、ＮＡＧ 和 ＡＬＰ 等胞外酶活性，并进而对氮矿化速率产生显著影响（图 ３
和图 ４）。 有研究通过凋落物添加和去除实验也证实了增加凋落物输入量能为微生物提供更充足的养分，促
进 ＮＡＧ 等酶活性从而提高氮素周转效率［２７］。

Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ 分析结果显示凋落物养分与土壤氨化速率并没有显著的相关性，这与此前关于凋落物对氨化

速率影响的研究结果并不一致［３２，３７］，但张锦新等的研究中也表明凋落物对土壤氨化速率的影响并不显
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著［２７］。 可能是因为不同演替阶段植物和土壤微生物对矿质氮的吸收有差别，导致表现出来的氨化速率特征

与凋落物并没有直接关系；也可能是因为凋落物对氨化速率的影响主要来自于其分解过程释放的可溶性有机

氮等直接影响微生物氮矿化的组分，而非整体养分特征，但具体机理还有待通过控制实验进一步揭示。

４　 结论

黄龙山次生林随演替进展土壤硝化速率逐渐增加，氨化速率降低，净氮矿化速率逐渐增加，土壤总体表现

为有机碳和矿质氮（硝态氮、铵态氮）的不断累计；凋落物养分和土壤酶活性及其计量比也随演替进展发生了

显著变化。 土壤理化性质（铵态氮、硝态氮、有机碳含量等）和酶活性特征（ＮＡＧ、ＡＬＰ 等）直接调控土壤氮矿

化速率特征，凋落物养分通过直接影响或间接调控土壤理化性质、酶活性特征对氮矿化速率产生影响。
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