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不同林龄华北落叶松土壤酶活性和碳氮磷化学计量变化

陈雅轩，张彧璠，王佳乐，陈艳梅，刘倩愿∗

河北师范大学地理科学学院，河北省环境演变与生态建设重点实验室，石家庄　 ０５００２４

摘要：为人工林的合理经营提供理论依据，以塞罕坝机械林场五个林龄（１５ 年、２５ 年、３５ 年、４５ 年和 ５５ 年）的华北落叶松人工林

土壤为研究对象，分析不同深度土壤 （０—１５ 和 １５—３０ ｃｍ）的理化性质、酶活性以及计量比特征，并揭示其相互关系。 结果表

明：（１）土壤有机碳、全氮含量随林龄增长而升高，而含水率、全磷和全钾含量呈现先升后降的趋势。 表层土壤（０—１５ ｃｍ）的含

水率、有机碳、全氮和全磷含量显著高于深层土壤（１５—３０ ｃｍ），土壤全钾含量呈现相反规律。 （２）土壤的 β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶、
纤维二糖水解酶、β⁃１，４⁃木糖酶、亮氨酸氨肽酶、β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶和酸性磷酸酶的活性随林龄的增加呈增大趋

势，随土壤深度的加深呈减小趋势。 （３）六种土壤酶活性与土壤含水率、有机碳和全氮含量呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与土壤 ｐＨ
值、全钾含量呈负相关。 由冗余分析和逐步回归得出，土壤 ｐＨ、含水率、氮磷比和土壤养分是影响土壤酶活性的主要因素，土壤

养分是影响土壤酶化学计量的主要因素。 （４）研究区土壤磷的含量极度贫瘠（均小于 ０．２ ｇ ／ ｋｇ），由氮磷比可得 １５—３５ 年华北

落叶松的生长受到氮和磷的共同限制，４５ 和 ５５ 年华北落叶松的生长主要受磷限制。 在所有林龄中，氮限制程度随土壤深度的

加深而降低，而磷限制程度则随土壤深度加深而增强。 （５）土壤酶化学计量氮磷比（０．７７—０．８４）和酶化学计量碳磷比（０．８４—
０．９２）均高于全球的平均值（０．４４ 和 ０．６２）。 酶活矢量角度均小于 ４５°，且随土壤加深而减小。 说明土壤微生物受到较为强烈的

氮、磷限制，其中氮限制程度随土壤深度加深而加强。 因此，在华北落叶松人工林经营管理中应考虑外源氮和磷的投入，缓解华

北落叶松人工林生态系统的养分限制。
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ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌ． ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅ； ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ； ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ； Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ

土壤养分、胞外酶作为森林生态系统的组成部分，对植物的生长发育具有重要影响。 土壤胞外酶来源于

土壤中微生物、动植物残体等，是土壤有机质分解过程的参与者，对土壤养分循环、能量流动具有重要的调控

作用［１］。 生态化学计量学是研究生态系统内各种化学元素含量和平衡关系的一门学科［２］，其中生态化学计

量比是衡量森林内部循环的重要指标［３］，酶化学计量比可以揭示生物生长和代谢过程的养分需求状况［４］。
然而，仅靠酶化学计量比难以真实和准确地判断土壤微生物养分限制特征。 结合酶向量分析评价生态系统中

微生物代谢的养分限制情况，已成为当下土壤生态学的研究热点。
森林土壤养分含量会随林龄和土壤深度的变化而变化，目前其研究结论不统一。 大量研究发现土壤养分

含量随着林龄的增长而升高，例如中国长白山落叶松（Ｌａｒｉｘ ｏｌｇｅｎｓｉｓ）林土壤有机碳和全氮含量［５］、浙江省榧

树（Ｔｏｒｒｅｙａ ｇｒａｎｄｉｓ）土壤磷含量［６］、德国山毛榉（Ｆａｇｕｓ ｓｙｌｖａｔｉｃａ）林土壤有机碳含量［７］皆随着林龄的增加而增

加。 然而也存在相反的研究结果，例如巴基斯坦的樟子松（Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ）林土壤有机碳含量［８］、中国湖南的

油茶（Ｃａｍｅｌｌｉａ ｏｌｅｉｆｅｒａ）土壤有机碳和全氮含量［９］均随着林龄的增加而减少。 同时，越来越多的研究表明土壤

养分随林龄的变化是非线性的，如江苏省麻栎（Ｑｕｅｒｃｕｓ ａｃｕｔｉｓｓｉｍａ）人工林土壤全磷含量［１０］随林龄增加呈现先

增加后减少的趋势；江西大岗山杉木（Ｃｕｎｎｉｎｇｈａｍｉａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）林土壤有机碳和全氮含量［１１］、广东省杉木土

壤全磷和全钾含量［１２］随着林龄的增大呈现先下降后上升规律；广西马尾松（Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ）林土壤有机碳

随林龄的增长没有显著变化［１３］。 随土壤深度的增加，土壤养分含量的变化呈现出增加［７］、下降［５，８，１３—１５］ 或无

显著变化［１６］等情况。 土壤养分含量随林龄和土壤深度的变化呈现出多样的研究结论可能与人工林的经营方

式、林木的生长状况、物种的差异性、气候环境以及微生物群落和酶活性等因素有关［１７］。 在森林演替过程中，
植物的生长发育和土壤养分的相互关系与林龄和土壤深度密切相关［１８］，因此在特定地区和植被条件下开展

土壤养分含量随林龄和土壤深度的变化规律十分重要。
土壤中酶的组成和活性会影响土壤碳、氮、磷的循环与周转，相反土壤碳、氮、磷周转的改变也会对土壤酶

的组成和活性产生影响［１９］。 在森林演替过程中，土壤酶活性和养分循环的相互作用也会因林龄的变化而更

为复杂。 一般认为，土壤酶活性应随林龄的增加而增大。 例如油茶林土壤的碳、氮、磷转化酶活性［２０］、西藏林

芝云杉（Ｐｉｃｅａ ｌｉｋｉａｎｇｅｎｓｉｓ）人工林［２１］和黄河三角洲柽柳（Ｔａｍａｒｉｘ ｃｈｉｎｅｎｓｉｓ）人工林［２２］ 土壤酶活性均随林龄增

大而增大，并与土壤养分（碳、氮等）含量呈显著正相关。 然而有研究表明，土壤酶活性随林龄的增大而减小，
或呈现非线性的变化趋势。 例如油松（Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ）人工林［２３］ 土壤酶活性随林龄的增长表现出先增加
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后降低的趋势，并且土壤有机碳和全氮含量的变化与酶活性具有显著的相关性。 广西马尾松人工林土壤酶活

性在中林龄最高，在成熟林最低，土壤酶活性主要受到土壤全磷和全氮含量的影响［１３］。 华北落叶松人工林的

土壤酶活性随林龄的增加呈现出先增高后降低再增高的现象，这可能是由于人工林在中幼龄阶段氮磷养分缺

乏，近熟林阶段土壤肥力恢复导致土壤酶活性发生相应变化［２４］。 同时，众多研究表明土壤酶活性随土壤深度

的加深而降低［１３，２２，２４—２５］。 酶化学计量比可以反映土壤中养分的可利用情况以及养分限制情况［２６］，已有研究

发现酶化学计量受到植被类型、土壤理化性质等因素的影响。 例如岷江干旱河谷优势灌丛的土壤酶化学计量

比的决定性影响因子是为土壤含水率［２７］，土壤酶活性及其化学计量比值也会受土壤全磷和全氮含量的影

响［１３］。 可见在林龄梯度下，不同生态系统的土壤理化因子对酶活性的影响不同。 因此，研究特定生态系统中

的土壤酶活性、酶化学计量比的变化及其影响因素，有利于理解人工林在生长发育和演替过程中的土壤变化

规律。
华北落叶松（Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ）是华北针叶林带的优势树种，具有生长迅速、寿命长、耐寒抗旱等

特点［２８］。 不同林龄华北落叶林的生长发育与土壤养分、酶活性密切相关，研究土壤酶活随林龄和土壤深度的

变化，对提升森林质量具有重要意义。 本研究以塞罕坝机械林场 ５ 个林龄的华北落叶松人工林为研究对象，
通过测定土壤养分含量及其化学计量比，土壤酶活性及酶化学计量比，分析其随林龄与土壤深度的变化规律，
揭示土壤理化因子与胞外酶活性、酶化学计量比的关系，分析评价华北落叶松人工林和土壤微生物的养分限

制，有助于了解森林土壤养分动态变化规律，为促进人工林的科学管理和可持续发展提供理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究样地在河北省承德市围场蒙古族自治县塞罕坝机械林场（１１６°５３′—１１７°３９′Ｅ，４１°９２′—４２°３６′Ｎ），海
拔为 １０１０—１９３９．９ ｍ，土壤类型为山地棕壤、灰色森林土和风沙土为主。 该区域属于寒温带大陆性季风气候，
年均降水量和年均气温分别为 ４６０．３ ｍｍ 和－１．３０℃，年均积雪约 ７ 个月，年均大风日数约 ５３ ｄ，无霜期约

６４ ｄ，蒸发量约 １２３０ ｍｍ。 塞罕坝机械林场主要乔木树种及林下草本有华北落叶松 （ Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃
ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ）、 云 杉 （ Ｐｉｃｅａ ａｓｐｅｒａｔａ ）、 樟 子 松 （ Ｐｉｎｕｓ ｓｙｌｖｅｓｔｒｉｓ ）、 白 桦 （ Ｂｅｔｕｌａ ｐｌａｔｙｐｈｙｌｌａ ）、 山 杨 （ Ｐｏｐｕｌｕｓ
ｄａｖｉｄｉａｎａ）、龙牙草（Ａｇｒｉｍｏｎｉａ ｐｉｌｏｓａ）、地榆（ Ｓａｎｇｕｉｓｏｒｂａ ｏｆｆｉｃｉｎａｌｉｓ）、毛茛（Ｒａｎｕｎｃｕｌｕｓ ｊａｐｏｎｉｃｕｓ）、兔儿尾苗

（Ｖｅｒｏｎｉｃａ ｌｏｎｇｉｆｏｌｉａ）和沙参（Ａｄｅｎｏｐｈｏｒａ ｓｔｒｉｃｔａ）等。
１．２　 样品采集

２０２１ 年 ７ 月（生长季）下旬，选择立地相似的 ５ 个林龄（约 １５ 年、２５ 年、３５ 年、４５ 年和 ５５ 年）华北落叶松

人工林，每个林龄样地随机取四棵树采用生长锥获取树芯后数年轮确认林龄。 每个林龄内设置 ５ 块 ２０ ｍ×
２０ ｍ的样方，即 ５ 个重复。 采取对角线五点混合法采样，除去土壤上层的凋落物及杂质，使用内径 ４ ｃｍ 土钻

按 ０—１５ ｃｍ、１５—３０ ｃｍ 分层取土。 样点分布如图 １ 所示，样地概况见表 １。

表 １　 不同林龄华北落叶松人工林基本概况

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ ｐｌａｎｔａｔｉｏｎｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅｓ

林龄
Ａｇｅ ／ ａ

简称
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ ａｎｄ

ｌａｔｉｔｕｄｅ

林分密度
Ｆｏｒｅｓｔ ｄｅｎｓｉｔｙ ／
（株 ／ ｈｍ２）

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

胸径
Ｄｉａｍｅｔｅｒ ／ ｃｍ

树高
Ｈｅｉｇｈｔ ／ ｍ

１０—２０ １５ａ １１７°１４′１０″ Ｅ，４２°２３′０９″ Ｎ ３３００ １４８８．８ １２ １０

２０—３０ ２５ａ １１７°１３′２４″ Ｅ，４２°２７′５４″ Ｎ ３３００ １４９６．６ １４ １４

３０—４０ ３５ａ １１７°１６′２４″ Ｅ，４２°２３′２３″ Ｎ ２４００ １５５５．１ ２２ １６

４０—５０ ４５ａ １１７°１４′２８″ Ｅ，４２°２４′０１″ Ｎ １３５０ １４９１．４ ２４ １７

５０—６０ ５５ａ １１７°１９′０６″ Ｅ，４２°２４′３９″ Ｎ １３５０ １５９７．４ ３１ ２４
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图 １　 研究区样点分布图

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｍａｐ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｏｉｎｔｓ ｏｆ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．３　 土壤性质和酶活性测定

土壤含水率采用烘干称量法（１０５ ℃，２４ ｈ）测定。 土壤 ｐＨ 采用电极电位法测定，水土比为 １∶２．５。 土壤

过 ２ ｍｍ 筛，烘干后研磨成粉末并过 ０． ２ ｍｍ 筛，用盐酸溶液进行无机碳去除处理后，采用元素分析仪

（ＥＡ３０００，Ｅｕｒｏｖｅｃｔｏｒ， Ｐａｖｉａ， Ｉｔａｌｙ）测定总有机碳（ＴＯＣ）和全氮（ＴＮ）含量。 土壤全磷（ＴＰ）含量采用氢氧化钠

碱熔—钼锑抗比色法测定。 土壤全钾（ＴＫ）含量采用原子吸收分光光度法测定。
在生态学研究上，β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶（ＢＧ）、纤维二糖水解酶（ＣＢＨ）和 β⁃ １，４⁃木糖酶（ＢＸ）与土壤碳循环

有关，亮氨酸氨肽酶（ＬＡＰ）和 β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）与土壤氮循环有关，酸性磷酸酶（ＡＣＰ）
与土壤磷循环有关［２９］。 本研究中，土壤胞外酶活性采用微孔板荧光法多功能酶标仪 （ ＳｐｅｃｔｒａＭａｘ Ｍ２，
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｄｅｖｉｃｅｓ， ＵＳＡ ） 测 定。 ＢＧ 酶 底 物 为 ４⁃甲 基 伞 形 酮⁃β⁃Ｄ⁃葡 糖 苷 （ ４⁃Ｍｅｔｈｙｌｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒｙｌ⁃β⁃Ｄ⁃
ｇｌｕｃｏｐｙｒａｎｏｓｉｄｅ）、ＣＢＨ 酶底物为 ４⁃甲基伞形酮基 β⁃Ｄ⁃纤维二糖苷（４⁃Ｍｅｔｈｙｌｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒｙｌ⁃β⁃Ｄ⁃ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄｅ）、ＢＸ
酶底物为 ４⁃甲基伞形酮⁃β⁃Ｄ⁃木糖苷（４⁃Ｍｅｔｈｙｌｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒｙｌ⁃β⁃Ｄ⁃ｘｙｌｏｐｙｒａｎｏｓｉｄｅ）、ＬＡＰ 酶底物为 Ｌ⁃亮氨酸⁃ ７⁃氨
基⁃ ４⁃甲基香豆素盐酸盐（Ｌ⁃Ｌｅｕｃｉｎｅ⁃７⁃ａｍｉｄｏ⁃４⁃ｍｅｔｈｙｌｃｏｕｍａｒｉｎ ｈｙｄｒｏｃｈｌｏｒｉｄｅ）、ＮＡＧ 酶底物为 ４⁃甲基香豆素⁃ ２⁃
乙酰氨基⁃２⁃脱氧⁃β⁃Ｄ⁃吡喃葡萄糖苷（４⁃Ｍｅｔｈｙｌｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒｙｌ⁃２⁃ａｃｅｔａｍｉｄｏ⁃２⁃ｄｅｏｘｙ⁃β⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｐｙｒａｎｏｓｉｄｅ）和 ＡＣＰ 酶

底物为 ４⁃甲基伞形酮酰磷酸酯（４⁃Ｍｅｔｈｙｌｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒｙｌ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ）。 具体方法：称取 １ ｇ 新鲜土样于 ２５０ ｍＬ 震荡

瓶中，加入 １２５ ｍＬ 醋酸钠缓冲液（５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ）震荡 １ ｈ 制备土壤悬浮液。 在 ９６ 孔的微孔板中加入 ２００ μＬ 的

土壤悬浮液和 ５０ μＬ 的底物溶液（２００ μｍｏｌ ／ Ｌ），置于 ２０ ℃黑暗条件下培养 ４ ｈ，之后再加入 １０ μＬ 的 ＮａＯＨ
溶液（１ ｍｏｌ ／ Ｌ），静置 １ ｍｉｎ 后，用多功能酶标仪在激发波长为 ３６５ ｎｍ，发射波长为 ４５０ ｎｍ 的条件下检测荧

光值。
１．４　 计算和统计分析

酶化学计量碳氮比（ＥＣ∶Ｎ）、碳磷比（ＥＣ∶Ｐ）和氮磷比（ＥＮ∶Ｐ）的计算公式如下：

ＥＣ∶ Ｎ ＝ ｌｎ ＢＧ ＋ ＣＢＨ ＋ ＢＸ( )

ｌｎ ＮＡＧ ＋ ＬＡＰ( )
（１）

ＥＣ∶ Ｐ ＝ ｌｎ ＢＧ ＋ ＣＢＨ ＋ ＢＸ( )

ｌｎ ＡＣＰ( )
（２）

ＥＮ∶ Ｐ ＝ ｌｎ ＮＡＧ ＋ ＬＡＰ( )

ｌｎ（ＡＣＰ）
（３）
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酶向量的计算参照 Ｍｏｏｒｈｅａｄ 等人的研究［３０—３３］，向量角度（ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅ，ＶＡ）和向量长度（ ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ，
ＶＬ）的计算公式如下：

ＶＡ＝Ｄｅｇｒｅｅｓ ＡＴＡＮ２ ｌｎ（ＢＧ＋ＣＢＨ＋ＢＸ）
ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）

，ｌｎ（ＢＧ
＋ＣＢＨ＋ＢＸ）

ｌｎ（ＡＣＰ）
æ

è
ç

ö

ø
÷

æ

è
ç

ö

ø
÷ （４）

ＶＬ＝
　

ｌｎ（ＢＧ＋ＣＢＨ＋ＢＸ）
ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）

］ ２＋［ｌｎ（ＢＧ
＋ＣＢＨ＋ＢＸ）

ｌｎ（ＡＣＰ）
é

ë
êê

ù

û
úú

２

（５）

相对较长的矢量长度表示对养分碳限制较大，矢量角＞４５°表示磷养分限制，矢量角＜４５°表示氮养分

限制［３４］。
使用 Ｅｘｃｅｌ ２００３ 进行数据处理，ＳＰＳＳ ２７．０ 进行方差分析、相关性分析和逐步回归分析，土壤理化性质各

指标之间的相关性使用斯皮尔曼相关分析法，Ｃａｎｏｃｏ ５ 进行冗余分析，Ｏｒｉｇｉｎ ２０１９ 绘图。

２　 结果

２．１　 土壤理化性质随林龄和土壤深度的变化规律

华北落叶松人工林土壤理化性质的变异规律如图 ２ 和表 ２ 所示，土壤 ｐＨ 值变异最小（变异系数为０．０６），
土壤全磷变异最大（０．５６）。 土壤深度和林龄对土壤 ｐＨ 值和含水率的影响显著（Ｐ＜０．００１，表 ３）。 土壤 ｐＨ 值

随林龄的增大而减小，１５ 和 ２５ 年的深层土壤（１５—３０ ｃｍ）的 ｐＨ 值显著高于表层土壤（０—１５ ｃｍ）。 林龄与土

壤深度的交互作用对土壤含水率具有显著影响（Ｐ＜０．００１，表 ３），表层土壤含水率均显著高于深层土壤，１５ 年

土壤含水率显著低于其他林龄土壤含水率（Ｐ＜０．０５，图 ２）。

表 ２　 土壤性质的变异描述

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｄｅｓｃｒｉｐｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

土壤
Ｓｏｉｌ

数量
Ｎｕｍｂｅｒｓ

最小值
Ｍｉｎ

最大值
Ｍａｘ

均值
Ｍｅａｎ

标准偏差
Ｓｔａｎｄａｒｄ
ｄｅｖｉａｔｉｏｎ

变异系数
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ
ｏｆ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

含水率 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ５０ ９．９４ ３４．０９ １９．４２ ５．６７ ０．２９
ｐＨ ５０ ５．０１ ６．７９ ６．１５ ０．３５ ０．０６
总有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ５０ １５．２５ ４１．９５ ２５．７０ ７．３８ ０．２９
全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ５０ ０．５２ ４．２３ ２．３８ ０．８９ ０．３７
全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ５０ ０．０３ ０．５２ ０．１２４８ ０．０７ ０．５６
全钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ５０ １１．２９ ２５．９９ １８．０５ ３．７６ ０．２１
碳氮比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ５０ ７．７６ ３６．７１ １１．７１ ４．２４ ０．３６
碳磷比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ５０ ３９．０１ ７３１．３０ ２５６．０７ １４７．１０ ０．５７
氮磷比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ５０ ２．３６ ８１．０７ ２４．２９ １５．９５ ０．６６
β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶 β⁃１，４⁃Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ５０ ３４．２４ ６００．１７ １９０．２３ １１６．７２ ０．６１
纤维二糖水解酶 β⁃Ｄ⁃Ｃｅｌｌｏｂｉｏｈｙｄｒｏｌａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ５０ ４．７０ ９３．９８ ３７．５１ ２１．１５ ０．５６
β⁃１，４⁃木糖酶 β⁃１，４⁃Ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ５０ ３．３１ ３６．４９ １６．６９ ７．９４ ０．４８
亮氨酸氨肽酶 Ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏ ｐｅｐｔｉｄａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ５０ ５．６８ １２８．７８ ３８．６０ ２３．７６ ０．６２
β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶

β⁃１，４⁃Ｎ⁃Ａｃｅｔｙｌ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）
５０ ２２．４４ ３５０．３９ １１０．７５ ８２．９７ ０．７５

酸性磷酸酶 Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ５０ １３７．５４ １３８２．５１ ４７７．５７ ２７１．４６ ０．５７

酶化学计量碳氮比
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ ５０ ０．９１ １．３４ １．１１ ０．０９ ０．０８

酶化学计量碳磷比
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ ５０ ０．７５ １．０５ ０．８８ ０．０６ ０．０７

酶化学计量氮磷比
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ ５０ ０．６７ ０．９８ ０．８０ ０．０７ ０．０９

酶矢量角度 Ｅｎｚｙｍｅ ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅ ／ （°） ５０ ３４．０２ ４４．２９ ３８．４９ ２．５４ ０．０７

酶矢量长度 Ｅｎｚｙｍｅ ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ ５０ １．２１ １．６３ １．４２ ０．０９ ０．０６

９２　 １ 期 　 　 　 陈雅轩　 等：不同林龄华北落叶松土壤酶活性和碳氮磷化学计量变化 　
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图 ２　 不同林龄和土壤深度下土壤理化性质（平均值±标准误差）

Ｆｉｇ．２　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅｓ ａｎｄ ｄｅｐｔｈｓ（ｍｅａｎ±ｓｔａｎｄａｒｄ ｅｒｒｏｒ）

不同大写字母代表同一土壤深度不同林龄之间存在显著差异（Ｐ＜０．０５），不同小写字母代表同一林龄不同土壤深度存在显著差异（Ｐ＜０．０５）

　 　 林龄和土壤深度对土壤有机碳含量具有显著影响（Ｐ＜０．００１），但其交互作用影响不显著（表 ３）。 除 ３５
年人工林以外，土壤有机碳和全氮含量随林龄的增长呈增大趋势，其中 ５５ 年土壤有机碳和全氮含量比 １５ 年

土壤分别高 ８３．８４％和 １１０．８５％。 除 ２５ 年生土壤以外，其他林龄的土壤有机碳和全氮含量随土壤深度的加深

呈下降趋势。 １５ 年深层土壤有机碳含量比表层土壤低 ４０．３６％，２５ 年深层土壤全氮含量比表层土壤高２２．４６％
（图 ２）。

土壤深度对土壤全磷含量具有显著影响（Ｐ＜０．０５，表 ２），土壤全磷含量随土壤深度的加深整体呈现减少

趋势（图 ２）。 林龄、土壤深度和其相互作用对土壤全钾含量具有显著影响（Ｐ＜０．０５，表 ３）。 表层土壤全钾含

量随林龄增长整体呈升高趋势，深层土壤全钾含量随林龄增长呈先升后降趋势。 土壤全钾含量随土壤深度的

增加而增大，深层土壤全钾含量比表层土壤高约 ４１％（图 ２）。
２．２　 土壤酶活性随林龄和土壤深度的变化规律

华北落叶松人工林土壤胞外酶活性的变异规律如表 ２ 和图 ３ 所示，六种酶活性的变异系数较高（表 ２），
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林龄和土壤深度对碳获取酶（β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶、纤维二糖水解酶、β⁃１，４⁃木糖酶）、氮获取酶（亮氨酸氨肽酶、
β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶）和磷获取酶（酸性磷酸酶）活性均具有影响（表 ３ 和图 ３）。

表 ３　 土壤性质、酶活性以及化学计量受林龄和土壤深度影响的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ， ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｆｆｅｃｔｅｄ ｂｙ ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ

指标
Ｉｎｄｅｘｅｓ

林龄
Ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅ

土壤深度
Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

林龄×土壤深度
Ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅ×Ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈ

Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ Ｆ Ｐ

含水率 Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ １３．０３８ ＜０．００１ ９７．１８０ ＜０．００１ １．２６７ ０．２９９

ｐＨ ６５．８５８ ＜０．００１ １６．８３６ ＜０．００１ ２．９２８ ０．０３３

总有机碳 Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ４７．３０１ ＜０．００１ １４．７９３ ＜０．００１ １．７８６ ０．１５１

全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ３３．４６０ ＜０．００１ １．３３４ ０．２５５ １．２４５ ０．３０７

全磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．８３３ ０．１４１ ８．４９２ ０．００６ １．８８０ ０．１３３

全钾 Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ２．９５２ ０．０３２ １３３．５７６ ＜０．００１ ６．８２３ ＜０．００１

土壤碳氮比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ２．３１１ ０．０７４ ２．０７８ ０．１５７ ０．２５４ ０．９０６

土壤碳磷比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ２３．３５５ ＜０．００１ １０．６５４ ０．００２ ３．２９２ ０．０２０

土壤氮磷比 Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ２５．６８２ ＜０．００１ １３．３０５ ＜０．００１ ３．６９４ ０．０１２

β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶 β⁃１，４⁃Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ３４．６２７ ＜０．００１ ２５．９９４ ＜０．００１ ３．２３６ ０．０２２

纤维二糖水解酶 β⁃Ｄ⁃Ｃｅｌｌｏｂｉｏｈｙｄｒｏｌａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ６．３１３ ＜０．００１ ３３．０７１ ＜０．００１ ４．１８３ ０．００６

β⁃１，４⁃木糖酶 β⁃１，４⁃Ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） １５．３８５ ＜０．００１ ２．７５４ ０．１０５ ５．３５４ ０．００２

亮氨酸氨肽酶 Ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏ ｐｅｐｔｉｄａｓｅ ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１） ５．０６０ ０．００２ １．７６５ ０．１９２ ２．１７３ ０．０９０

β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶 ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）
β⁃１，４⁃Ｎ⁃Ａｃｅｔｙｌ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ

４１．２６８ ＜０．００１ ３４．０７８ ＜０．００１ １．０７２ ０．３８３

酸性磷酸酶 ／ （ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）
Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ

６０．６２３ ＜０．００１ １０．４５４ ０．００２ ６．３４０ ＜０．００１

酶化学计量碳氮比
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ ３．１２７ ０．０２５ １．８２２ ０．１８５ １．０２５ ０．４０６

酶化学计量碳磷比
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ ８．７３４ ＜０．００１ ３４．８５４ ＜０．００１ １３．４５７ ＜０．００１

酶化学计量氮磷比
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ ３．９７５ ０．００８ ２２．５３５ ＜０．００１ ４．５６０ ０．００４

林龄对土壤酶活性影响显著（Ｐ＜０．０５，表 ３）。 表层土壤（０—１５ ｃｍ）的 β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶、β⁃ １，４⁃Ｎ⁃乙酰

基氨基葡萄糖苷酶和酸性磷酸酶活性随林龄增加先升高后降低再升高，均为 ５５ 年最高。 ４５ 年表层土壤（０—
１５ ｃｍ）β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶活性最低（（１１２．９５±１１．５２） ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１），５５ 年的土壤酶活最高（（４３３．２７±４６．２７）
ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）。 华北落叶松人工林深层土壤（１５—３０ ｃｍ）的五种酶活性（除亮氨酸氨基肽酶）均随林龄的增加

而升高（图 ３）。
土壤深度对酶活性具有显著影响（Ｐ＜０．０５，表 ３）。 １５、２５、３５ 和 ５５ 年土壤 β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶、纤维二糖

水解酶、β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶和酸性磷酸酶活性随土壤深度的加深显著降低（图 ３）。 １５、３５ 和 ５５
年人工林土壤 β⁃１，４⁃木糖酶和亮氨酸氨肽酶活性随着土壤深度加深呈现减小趋势，２５ 年和 ４５ 年则呈现相反

规律。
２．３　 土壤化学计量与酶矢量分析参数的变化规律

林龄、土壤深度和交互作用对土壤碳磷比和氮磷比具有显著影响（Ｐ＜０．０５），而对土壤碳氮比不具有显著

影响（Ｐ＞０．０５，表 ３）。 土壤碳氮比随林龄的增加呈现先上升后下降趋势，３５ 年土壤碳氮比最大，均值为 １４．９７
（图 ４）。 土壤碳氮比随土壤深度的加深而减小，２５ 年深层土壤相比表层土壤碳氮比下降了 １５．３９％（图 ４）。
华北落叶松土壤碳磷比随林龄的增加呈现先下降后上升的趋势，３５ 年深层土壤碳磷比最小为 １２３．６５，５５ 年深

层土壤碳磷比显著高于表层土壤。 华北落叶松土壤氮磷比随林龄和土层的变化规律与土壤碳磷比的变化规

律一致（图 ４）。
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图 ３　 不同林龄和土壤深度下土壤胞外酶活性

Ｆｉｇ．３　 Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ

林龄、土壤深度和交互作用对土壤酶化学计量碳磷比（ＥＣ∶Ｐ ）和酶化学计量氮磷比（ＥＮ∶Ｐ ）具有显著影响

（Ｐ＜０．０５），林龄对土壤酶化学计量碳氮比（ＥＣ∶Ｎ）具有显著影响（Ｐ＜０．０５，表 ３）。 土壤 ＥＣ∶Ｎ在土壤深度间差异

不显著，随林龄增加呈现先增大后减小的趋势。 在林龄间，浅层土壤 ＥＣ∶Ｐ的差异显著，而在土壤深度间，仅 １５
年表层土壤和深层土壤的 ＥＣ∶Ｐ具有显著差异（图 ４）。 土壤 ＥＮ∶Ｐ的变化规律与 ＥＣ∶Ｐ相似，在林龄梯度上差异不

显著，而在土层间 １５ 年、３５ 年的表层土壤与深层土壤 ＥＮ∶Ｐ差异显著（Ｐ＜０．０５）。
五个林龄的华北落叶松人工林土壤酶活矢量角度（平均值）为 ３７．４０°—３９．９９°，均小于 ４５°（图 ５）。 林龄

梯度下，表层土壤（２５—５５ 年）和深层土壤酶活矢量角度均随林龄增大而增大，１５ 年表层土壤酶活矢量角最

大，为 ４２．３９°。 在土壤深度间，表层土壤酶活矢量角均大于深层土壤。 华北落叶松人工林土壤酶活矢量长度

（平均值）为 １．３９—１．５０，其中在林龄梯度下，表层土壤和深层土壤酶活矢量长度均随林龄增加先增大后降低。
在土壤深度间，１５、２５、５５ 年表层土壤酶活矢量长度大于深层土壤，３５ 年和 ４５ 年相反（图 ５）。
２．４　 土壤酶活性和酶化学计量与土壤环境因子的关系

相关性分析如表 ４ 所示， 六种土壤酶活性与林龄、土壤含水率、有机碳和全氮呈显著正相关，与土壤深
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图 ４　 不同林龄、土壤深度下土壤碳氮磷与胞外酶生态化学计量特征

Ｆｉｇ．４　 Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ

度、ｐＨ 呈负相关。 土壤全钾与 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶（Ｐ＜０．０５）、纤维二糖水解酶（Ｐ＜０．０１）和 β⁃ １，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨

基葡萄糖苷酶活性（Ｐ＜０．０１）呈显著负相关。 土壤 β⁃ １，４⁃木糖酶（Ｐ＜０．０１）、亮氨酸氨肽酶（Ｐ＜０．０５）、酸性磷

酸酶（Ｐ＜０．０１）活性与土壤碳磷比、土壤氮磷比呈显著正相关。 土壤酶化学计量碳氮比与土壤有机碳、全氮、
土壤碳磷比和氮磷比呈显著负相关（Ｐ＜０．０５）。 土壤酶化学计量碳磷比与土壤深度、全钾、土壤碳磷比和氮磷

比呈显著负相关，与土壤含水率呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）。 土壤酶化学计量氮磷比与土壤深度和全钾呈显著

负相关（Ｐ＜０．０１）。
以九个土壤理化性质指标为解释变量，以六个土壤酶活性和酶化学计量比为响应变量进行冗余分析

（图 ６）。 土壤理化性质指标分别解释了土壤酶活性变异的 ４８．０３％和酶化学计量比变异的 ３７．２９％（图 ６）。 由

环境轴的长度及其与几种酶的夹角可知，土壤酶与土壤含水率、有机碳、全氮呈显著正相关，与相关分析的结

果基本一致。 其中，土壤有机碳与土壤含水率是土壤酶活性的显著影响因子，分别解释了土壤酶活性变异的

３１．４０％和 ６．００％，土壤全钾和土壤氮磷比是酶化学计量比的显著影响因子，分别解释了酶化学计量比的

１８．１０％和 ５．７０％（表 ５）。
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图 ５　 不同林龄、土壤深度下土壤酶矢量分析参数特征

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ｖｅｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｅｓｔ ａｇｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｄｅｐｔｈｓ

图 ６　 土壤性质与酶活性、酶化学计量比的冗余分析

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ

左图为土壤酶活性与土壤理化性质的冗余分析，右图为酶生态化学计量与土壤理化性质的冗余分析；ＢＧ：β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶；ＣＢＨ：纤维二

糖水解酶；ＢＸ：β⁃１，４⁃木糖酶；ＬＡＰ：亮氨酸氨肽酶；ＮＡＧ：β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶；ＡＣＰ：酸性磷酸酶；ＥＣ∶Ｎ：酶化学计量碳氮比；ＥＣ∶Ｐ ：

酶化学计量碳磷比；ＥＮ∶Ｐ ：酶化学计量氮磷比；ＷＣ：土壤含水量；ＴＯＣ：土壤有机碳含量；ＴＮ：土壤全氮含量；ＴＰ：土壤全磷含量；ＴＫ：土壤全钾

含量；Ｃ ／ Ｎ：土壤碳氮比；Ｃ ／ Ｐ：土壤碳磷比；Ｎ ／ Ｐ：土壤氮磷比

　 　 为了进一步确定影响土壤水解酶活性及其酶化学计量比的影响因子，在相关性分析和冗余分析的基础上

进行逐步回归分析（表 ６）。 六种酶与土壤理化因子的相关系数介于 ０．１０—０．６０。 影响土壤酶活性的主要因

子为土壤含水率、ｐＨ 值、有机碳、全氮、全钾含量和土壤氮磷比（表 ６）。 影响 ＥＣ∶Ｎ的主要因子为土壤有机碳含

量，影响 ＥＮ∶Ｐ的主要因子为土壤全钾（Ｐ＜０．００１）。 影响 ＥＣ∶Ｐ 的主要因子为土壤全磷（Ｐ＜０．００１）和全钾（Ｐ＜
０．００１）。

５３　 １ 期 　 　 　 陈雅轩　 等：不同林龄华北落叶松土壤酶活性和碳氮磷化学计量变化 　
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表 ５　 冗余分析中各变量的贡献率

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎｓ ｏｆ ｅａｃｈ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ

变量
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ

土壤酶活性
Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

解释率 ／ ％
Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ

贡献率 ／ ％
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ Ｐ

变量
Ｖａｒｉａｔｉｏｎ

土壤酶化学计量比
Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ

解释率 ／ ％
Ｅｘｐｌａｎａｔｉｏｎ

贡献率 ／ ％
Ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｉｏｎ Ｐ

总有机碳
Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ３１．４ ６１．９ ０．００２ 全钾

Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １８．１ ４８．５ ０．００２

含水率
Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ６ １１．９ ０．０１２

土壤氮磷比
Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

５．７ １５．４ ０．０３４

氮磷比
Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ３．２ ６．３ ０．０５６ 全磷

Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ４．６ １２．４ ０．０７４

ｐＨ ３ ５．９ ０．０９６ 总有机碳
Ｔｏｔａｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ２ ５．４ ０．２８８

全磷
Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ２．６ ５．１ ０．１２０ ｐＨ １．９ ５．１ ０．３００

全钾
Ｔｏｔａｌ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．７ ３．３ ０．２４６ 碳磷比

Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ １．８ ４．９ ０．２９８

碳氮比
Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ １．５ ２．９ ０．２５８ 全氮

Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．８ ４．７ ０．３１８

碳磷比
Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ０．８ １．６ ０．５５０ 含水率

Ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ （％） ０．９ ２．４ ０．５４８

全氮
Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．６ １．３ ０．５９６ 碳氮比

Ｔｈｅ ｒａｔｉｏ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．４ １．２ ０．７７４

表 ６　 土壤理化性质与酶活性、酶化学计量比之间相关性的逐步回归分析

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ

名称
Ｎａｍｅ

逐步回归方程
Ｓｔｅｐｗｉｓｅ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ

标准化回归系数
Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

相关系数
Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ

Ｐ

β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶（ＢＧ）
β⁃１，４⁃Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ

Ｙ＝ ２．３３１ＸＮ∶Ｐ ＋１３６．２６７ＸｐＨ＋
１３．２０５ＸＷＣ＋５．８７２ＸＴＯＣ－
１１１１．１７１

ＢＮ∶Ｐ ＝ ０．３１９， ＢｐＨ ＝ ０．４０７，
ＢＷＣ ＝ ０．６４１， ＢＴＯＣ ＝ ０．３７１ ０．５０５ ＜０．００１

纤维二糖水解酶（ＣＢＨ）
β－Ｄ－Ｃｅｌｌｏｂｉ ｏｈｙｄｒｏｌａｓｅ

Ｙ＝ １．８３９ＸＷＣ＋１．７９７ ＢＷＣ ＝ ０．４９３ ０．２４３ ＜０．００１

β⁃１，４⁃木糖酶（ＢＸ）
β⁃１，４⁃Ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅ

Ｙ＝ ０．６１５ＸＴＯＣ＋０．８８２ ＢＴＯＣ ＝ ０．５７２ ０．３２７ ＜０．００１

亮氨酸氨肽酶（ＬＡＰ）
Ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏ ｐｅｐｔｉｄａｓｅ

Ｙ＝ １２．８５４ＸＴＮ＋８．０２５ ＢＴＮ ＝ ０．４８４ ０．２３４ ＜０．００１

β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）
β⁃１，４⁃Ｎ⁃Ａｃｅｔｙｌ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ

Ｙ＝ ７．１１４ＸＴＯＣ－７２．０８１ ＢＴＯＣ ＝ ０．６３３ ０．４００ ＜０．００１

酸性磷酸酶（ＡＣＰ）
Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ

Ｙ＝ １５．８８９ＸＴＫ＋１４．６９４ＸＷＣ＋
２３．２６３ＸＴＯＣ－６９２．５２８

ＢＴＫ ＝ ０．２２０， ＢＷＣ ＝ ０．３０７，
ＢＴＯＣ ＝ ０．６３２ ０．５９４ ＜０．００１

酶化学计量碳氮比（ＥＣ∶Ｎ）
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｒａｔｉｏ

Ｙ＝ １．２１１－０．００４ＸＴＯＣ ＢＴＯＣ ＝－０．３１６ ０．１００ ０．０２５

酶化学计量碳磷比（ＥＣ∶Ｐ ）
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｔｏ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ

Ｙ＝ ０．２９０ＸＴＰ －０．００７ＸＴＫ＋０．９６７ ＢＴＰ ＝ ０．３３９； ＢＴＫ ＝－０．４１３ ０．３５６ ＜０．００１

酶化学计量氮磷比（ＥＮ∶Ｐ ）
Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｒａｔｉｏ

Ｙ＝ ０．９８１－０．０１０ＸＴＫ ＢＴＫ ＝－０．５２２ ０．２７３ ＜０．００１
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３　 讨论

３．１　 林龄梯度下不同土层土壤理化性质的变化规律

华北落叶松人工林土壤含水率随林龄增长先增加后趋于稳定，２５—５５ 年华北落叶松人工林土壤含水率

高于 １５ 年。 较低林龄华北落叶松生长发育快，枝叶蒸腾拉力加大，需水量大，土壤蒸发能力增强，因此较低林

龄土壤贮水量小与其他林龄。 另外，有研究表明森林凋落物生物量变化遵循一般认识上的积累规律，凋落物

的积累量随林龄增大而增大，在一定程度上具有减少水分蒸发量，保持土壤水分的作用，从而使高林龄土壤含

水率升高［３５］。 随着林龄的增长，有机质在土壤中得到一定的积累［３６］，因此土壤有机碳和全氮含量随林龄的

增加整体呈上升趋势。 值得注意的是，本研究中 ３５ 年华北落叶松林土壤有机碳和全氮含量突然降低可能是

由于人工林到达快速发育阶段后，需要吸收大量的养分，新形成有机质来不及弥补前期养分亏缺，从而导致土

壤中的碳、氮含量下降。 土壤全磷含量随林龄的增加呈逐渐下降的趋势，推测其原因可能为土壤有机质含量

的提高降低了土壤矿物胶体对磷的物理化学吸附潜能，从而使土壤磷含量降低［３７］。 土壤全钾含量随林龄的

增加呈现先增加后减少再增加再减少的趋势，这与练金生等人［３８］ 的研究结论不同，与王海伦等人［３９］ 研究结

论一致，人工林在消耗全钾营养元素的同时能够及时有效的进行钾元素的补充，使其含量有所提高。 低林龄

华北落叶松土壤碳氮比大于高林龄，这与原雅楠［６］的研究结果类似，而与冀盼盼［２８］的研究结果相反。 推测其

原因可能为森林土壤中碳、氮元素主要来自于凋落物的分解，不同树种的土壤微生物群落和数量的差异会导

致土壤碳氮比的变化，使其随林龄变化具有复杂性。
华北落叶松人工林低林龄土壤 ｐＨ 随林龄的增加而降低，先前的研究表明针叶林土壤有酸化的情况［４０］，

这可能是因为土壤微生物和土壤动物分解堆积的枯落物产生酸性物质，并随雨水淋溶作用下渗，致使土壤呈

酸性。 低林龄中土壤 ｐＨ 随着土壤加深而升高，这与高孝威等人［４１］的研究结果一致，原因可能为表层土壤受

到空气和雨水的侵润，ｐＨ 较小，随着土壤深度的增加，土壤水分接近深层次呈碱性，则 ｐＨ 变大。 华北落叶松

土壤含水率随土壤深度的增加而降低，这与刘杰等［４２］研究结果一致。 降水主要集中在夏季，其中 ７ 月降水量

最大（为 １５１．００ ｍｍ），占生长季总降水量的 ４３．３４％［４３］，深层土壤的孔隙度小，更加紧实，水分不易下渗，并且

枯落物主要集中在表层土壤，对降水有一定拦蓄作用，因此表层土壤的含水率大于深层土壤。 土壤有机碳和

全氮含量随土壤深度的加深呈而降低，这与刘冠兵［５］、曹娟［４４］、白小芳［４５］ 和董威［４６］ 的研究结果类似。 同一

林龄表层土壤有机碳和全氮含量高于深层土壤，土壤养分表现出自上而下逐渐减小的特征，地表凋落物、林下

灌草的残体经过微生物的分解产生土壤有机质［１０］，这些元素的不断堆积在土壤表层，使人工林中地表腐殖质

逐渐加厚，增加了表层土壤的肥力［４７］。 然而 ２５ 年华北落叶松人工林的土壤有机碳和全氮含量随着土壤深度

的加深而上升，这一现象可能归因于多种因素的复杂交互作用，随着林龄的变化，土壤中养分的分配规律发生

改变，又因微生物数量随土壤深度的增加而异，故分解效率具有不稳定性，因此不同林龄人工林对土壤养分在

垂直分布上利用和分配策略存在差异［４８］。 本研究中，土壤全磷含量随着土壤深度的加深而降低。 与土壤有

机碳和全氮含量不同，土壤全磷含量在土壤剖面上的分布模式主要受土壤母质风化的影响［４４］。 有研究表明，
土壤全钾含量随土壤深度的加深而升高［４９］，本研究也发现了类似的结果：华北落叶松人工林土壤全钾含量与

土壤深度呈极显著正相关。
３．２　 林龄梯度下不同土层土壤胞外酶活性及化学计量变化规律及影响因素

林龄与土壤酶活性呈显著正相关，原因可能为随着林龄的增大，枯落物增多，土壤微生物数量与种类增

多［５０］，分解作用致使土壤养分含量增大，进而土壤酶活性增加。 土壤碳、氮和磷含量可以侧面反映土壤碳、氮
和磷转化酶活性，本研究中 ３５ 年华北落叶松林土壤全氮含量低于其他林龄，同时也伴随着氮转化相关的土壤

酶活性（即土壤亮氨酸氨肽酶）降低。 成熟林生长趋于缓慢，林冠密集造成林下植物光照不足和枯落物堆积

等问题，土壤微生物分泌胞外酶减少以及活性降低，这可能是 ４５ 年华北落叶松人工林土壤 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶

和 β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰基氨基葡萄糖苷酶活性降低的原因，这一结果与李臻等［１３］ 对广西不同林龄马尾松人工林的
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研究结论相似，土壤酶活性在成熟林阶段降低。 另外，酶活性可能受到多种因素的影响，根系是林木最活跃的

吸收器官，同时也会分泌有机物作为酶的底物或抑制酶活性的物质［５１］，所以有待进一步从微生物种类和数

量、林木根系分泌物的成分和性质去解释说明土壤酶活性的变异规律。 本研究中六种土壤酶在垂直分布上具

有较为明显的变化特征，即酶活性随土壤深度的加深而降低，这可能是由于随着土层深度的增加，土壤水分含

量降低，微生物数量和种类减少，呼吸作用减弱致使土壤酶活性降低［５２］。 同时，与深层土壤相比，表层土壤的

动植物残体、枯枝落叶较为丰富，根系分布更为密集，这可能是表层土壤酶活性较高的原因之一。
土壤 ｐＨ 是影响土壤肥力的重要因素之一，每种酶都有其适宜的 ｐＨ 范围，超过或低于此范围都可能导致

酶活性的下降。 本研究中土壤 ｐＨ 值与土壤酶活性呈负相关，这与段春燕［２５］、孟和其其格等［５３］的研究结果类

似。 有研究表明，土壤 ｐＨ 对土壤酶活性有一定的抑制作用［２５］，在本研究中，４５ 年华北落叶松土壤 ｐＨ 显著低

于其他林龄，可能是造成土壤酶活性整体偏低的原因。 土壤含水率同样影响土壤酶活性，本研究中土壤含水

率与土壤酶活性呈显著正相关。 先前的研究发现，在土壤通气性良好的情况下，高水分含量使得养分在土壤

中迁移速率越快，促进了养分的可利用性，这一定程度增强了土壤酶活性［５０］，与本研究结论一致。 ２５ 年和 ４５
年表层土壤的含水率高于其他林龄，可能会出现土壤通气情况差的情况［２４］，影响微生物的数量和种类，进而

使土壤纤维二糖水解酶和 β⁃１，４⁃木糖酶活性低于其他林龄。
土壤养分变化直接影响着微生物胞外酶的种类和活性，本研究中土壤有机碳和全氮均和土壤六种酶活性

呈显著正相关，与前人对其他林地的研究结论一致，例如宋思宇［２１］对西藏林芝云杉人工林土壤的研究发现土

壤酶活性与全氮和全碳含量呈显著正相关。 成熟林林木生长速度趋于缓慢，茂密的林冠使得郁闭度增大、林
下植被盖度下降，土壤微生物活性降低使地表枯落物分解变慢，土壤接收的有机质含量减少，磷含量降低，酶
活性随之降低［５４］，但本研究中成熟林土壤全磷含量下降并没有造成土壤酸性磷酸酶活性下降，而是呈现负相

关关系，这与乔航［２０］对油茶人工林的研究结果一致。 推测其原因可能为当土壤中磷含量较少时，微生物将增

加对磷酸酶的分泌，进而磷酸酶活性较大。
３．３　 植物与微生物的养分限制状况

土壤碳、氮和磷是植物生长必须的营养元素，其含量特征是植物与土壤长期相互作用的结果。 植物氮和

磷含量特征反映其对环境条件的长期响应与适应［５５］，而土壤的氮和磷特征则能反映环境对植物生长的养分

限制情况。 本研究中五个林龄华北落叶松人工林土壤的氮含量分别为 １．６９、２．１４、１．５６、２．９４、３．５６ ｇ ／ ｋｇ。 根据

全国第二次土壤普查养分分级标准，１５ａ、３５ａ 为二级（１．５—２ ｇ ／ ｋｇ），２５ａ、４５—５５ａ 为一级（ ＞ ２ ｇ ／ ｋｇ），表明研

究区华北落叶松人工林土壤氮含量随林龄增长较为丰富，氮不是植物的主要限制元素。 与氮含量不同的是，
五个林龄华北落叶松人工林土壤全磷含量为 ０．０９—０．１５ ｇ ／ ｋｇ，根据土壤养分分级标准属六级水平（小于 ０．２
ｇ ／ ｋｇ），由此可见研究区土壤磷含量稀缺，植物受磷元素限制较为严重，且随林龄增加其限制程度加深。

土壤氮磷比常作为评价植物养分限制情况的重要指标［５６］，土壤氮磷比小于 １０ 时，植被生长受氮限制；当
土壤氮磷比大于 ２０ 时，植被生长受磷限制［５７］；而当土壤氮磷比介于 １０ 和 ２０ 之间时，植被生长受氮和磷的共

同限制。 本研究中，１５—３５ 年土壤氮磷比（１１．４２—１７．７０）介于 １０ 和 ２０ 之间，表示植物受氮和磷共同限制。
４５ 年和 ５５ 年土壤氮磷比（３７．４０—３９．９９）大于 ２０，表明植物受磷限制，且土壤氮磷比随土壤深度的加深而增

大。 这说明随着林龄的增加，华北落叶松的生长的由氮磷限制转变为主要受磷的养分限制，这与上述对土壤

养分含量的分析结论一致。 而在土层间，随着土壤深度的加深，华北落叶松林植物生长的氮限制情况得到缓

解，磷限制程度加深，这与吕琪等人［５８］对油茶生态系统的研究结果一致，即随土层深度增加，氮磷比增加，植
物生长逐渐受磷限制。 由于微生物对凋落物的分解作用，表层土壤磷含量高于深层土壤［５９］，因此，随着土壤

深度的增加，可供植物吸收的磷含量可能会减少，导致植物受到磷限制。
根据 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等［４］研究，酶化学计量碳氮比、碳磷比和氮磷比的全球平均值分别为 １．４１、０．６２ 和 ０．４４。

本研究中，所有林龄的酶化学计量碳氮比均小于全球平均值 １．４１，酶化学计量碳磷比均大于平均值 ０．６２，酶化

学计量氮磷比均大于平均值 ０．４４，这说明研究区土壤微生物代谢受到氮和磷的限制。 土壤酶活矢量长度和土
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壤酶化学计量碳氮比和酶化学计量碳磷比都随林龄增加先增大后减小，表层土壤酶活矢量长度低于深层土

壤，表明随林龄增加土壤微生物相对受碳限制程度先增加后减小，随土壤加深而增大。 土壤酶活矢量角大于

４５°表示磷养分限制，矢量角小于 ４５°表示受氮养分限制。 本研究土壤酶活矢量角度随林龄变化不大，随土壤

深度的加深而减小，并且五个林龄土壤酶活矢量角平均值均小于 ４５°，这表明研究区土壤微生物受氮限制，且
随土壤深度增加其受氮限制程度加深。 酶活矢量角度、长度和酶生态化学计量的结果相互支撑，这与袁佳宝

等人［６０］对松嫩平原芦苇湿地的研究结论一致。 随着土壤深度的增加，微生物受氮限制程度增加可能是由于

土壤深层的有机质含量减少、植物根系分布少、微生物群落结构差异和通气状况较差等因素的综合作用［６１］，
这些因素共同影响了土壤中氮的有效性和微生物对氮的利用能力，从而改变了微生物受氮的限制程度。

４　 结论

土壤有机碳、全氮含量和酶活性随林龄的增加而增大，随土壤深度的加深而减小。 土壤 ｐＨ、含水率、氮磷

比和土壤有机碳、全氮、全磷和全钾含量是影响土壤酶活性的显著因子，土壤养分含量是影响酶化学计量比的

主要因素。 其中，土壤酶活性与土壤含水率、土壤有机碳和全氮含量呈显著正相关，与土壤 ｐＨ 值、全钾含量

呈负相关。 华北落叶松人工林土壤氮含量（１．５６—３．５６ ｇ ／ ｋｇ）相对丰富，磷含量较为贫瘠（小于 ０．２ ｇ ／ ｋｇ）。
１５—３５ 年土壤氮磷比（１１．４２—１７．７０）介于 １０ 和 ２０ 之间；４５ 年和 ５５ 年土壤氮磷比（３７．４０、３９．９９）均大于 ２０。
土壤养分含量与化学计量表明，研究区域华北落叶松生长主要受磷限制，且受限程度随林龄增长逐渐加深。
由于本研究缺乏对植物氮、磷含量的研究，评价植物养分限制情况尚不全面。 土壤酶化学计量氮磷比（０．７７—
０．８４）和酶化学计量碳磷比（０．８４—０．９２）高于全球平均值（０．４４ 和 ０．６２），酶活矢量角度均小于 ４５°，在林龄间

无显著差异且随土壤加深而减小，说明华北落叶松人工林土壤微生物受到较为强烈的氮、磷限制，且氮限制程

度随土壤深度加深而加强。 因此，在华北落叶松人工林的可持续经营管理上需考虑施加磷肥，缓解养分限制

以及维护土壤养分的稳定性与均衡性。
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