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新期火山熔岩台地土壤胞外酶活性及化学计量特征对
氮沉降的响应
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摘要：氮沉降改变森林生态系统养分平衡，影响土壤中营养元素循环和微生物养分代谢过程。 五大连池火山熔岩台地由于自身

养分匮乏，植被恢复受到养分条件的制约，但土壤微生物与植物养分限制的协同响应机制仍缺乏深入研究。 本研究以香杨

（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｋｏｒｅａｎａ）矮曲林为研究对象，模拟 ５ 个氮添加梯度，分别为 ＣＫ（０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）、Ｎ１（２ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）、Ｎ２（４ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）、
Ｎ３（８ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）和 Ｎ４（１６ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１），施肥两年后测定土壤养分和微生物 Ｃ、Ｎ、Ｐ 含量及胞外酶活性，采用生态酶化学计量

学方法，揭示微生物代谢对碳、氮、磷的限制模式， 旨在探究外源氮添加对土壤微生物代谢限制产生的影响。 结果表明，（１）添
加氮后土壤中 Ｃ⁃获取酶，Ｎ⁃获取酶和 Ｐ⁃获取酶的活性均显著升高，随着氮添加量的递增，三种酶的活性变化趋势表现为呈先上

升后下降，Ｎ３ 处理 Ｃ⁃获取酶和 Ｐ⁃获取酶活性最高，而 Ｎ２ 处理 Ｎ⁃获取酶活性最高；（２）土壤胞外酶的 ＥＥＡＣ∶Ｐ和 ＥＥＡＮ∶Ｐ呈先升高

后降低的趋势，Ｎ２ 处理达到最高，而 ＥＥＡＣ∶Ｎ呈先降低后增加再降低的趋势，Ｎ３ 处理最高；（３）矢量模型分析发现所有氮处理土

壤矢量角度均大于 ４５°，随着氮添加量的增多呈先减少后增加的趋势；（４）冗余分析发现土壤养分是影响胞外酶活性和胞外酶

化学计量比的关键因子，ＴＰ 与矢量长度和矢量角度均呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）。 结果表明，氮沉降可以提高土壤胞外酶活

性，影响土壤微生物的养分限制，促进土壤生物化学循环，研究结果为气候变化下森林生态系统的适应性管理提供重要科学

依据。
关键词：微生物养分限制；土壤酶活性； 酶化学计量比；氮沉降；火山熔岩台地

Ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｔｏ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｎｅｗ ｖｏｌｃａｎｉｃ ｌａｖａ ｐｌａｔｆｏｒｍ
ＹＩＮ Ｈｏｎｇｂｉｎ１，ＨＵＡＮＧ Ｑｉｎｇｙａｎｇ１，２，ＳＨＡ Ｇａｎｇ１，ＸＩＥ Ｌｉｈｏｎｇ１，２，ＹＡＮＧ Ｆａｎ１，ＺＨＡＮＧ Ｃｈａｏ１，ＪＩＡＮＧ Ｍｉｎｇｙｕｅ１，
ＣＡＯ Ｈｏｎｇｊｉｅ１，２，∗

１ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｎａｔｕｒａｌ Ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ｓｃｉｅｎｃｅ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｈｅｉｌｏｎｇｊｉａｎｇ Ｐｒｏｖｉｎｃｅ， Ｈａｒｂｉｎ １５００４０， Ｃｈｉｎａ

２ Ｎａｔｉｏｎａｌ ａｎｄ Ｐｒｏｖｉｎｃｉａｌ Ｊｏｉｎｔ Ｅｎｇｉｎｅｅｒｉｎｇ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｗｅｔｌａｎｄｓ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ， Ｈａｒｂｉｎ １５００４０， Ｃｈｉｎａ

Ａｂｓｔｒａｃｔ： Ｎｉｔｒｏｇｅｎ （Ｎ） ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｍａｙ ｔｒｉｇｇｅｒ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｉｍｂａｌａｎｃｅｓ， ｅｘｅｒｔｉｎｇ ａ ｐｒｏｆｏｕｎｄ ｉｍｐａｃｔ ｏｎ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ ａｎｄ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ｉｎ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｄｕｅ ｔｏ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｄｅｆｉｃｉｅｎｃｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ Ｗｕｄａｌｉａｎｃｈｉ ｖｏｌｃａｎｉｃ ｌａｖａ ｐｌａｔｆｏｒｍ， ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ
ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｉｓ ａｒｅａ ｉｓ ｃｏｎｓｔｒａｉｎｅｄ ｂｙ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ． Ｌｉｔｔｌｅ ｉｓ ｋｎｏｗｎ ａｂｏｕｔ ｗｈｅｔｈｅｒ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ
ｅｘｈｉｂｉｔ ａ ｓｙｎｅｒｇｉｓｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｐｌａｎｔ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ． Ｔｏ ｅｘｐｌｏｒｅ ｔｈｅ ｉｍｐａｃｔ ｏｆ ｅｘｏｇｅｎｏｕｓ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｏｆ ｔｈｅ Ｐｏｐｕｌｕｓ ｋｏｒｅａｎａ ｅｌｆｉｎ ｆｏｒｅｓｔ—ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｐｉｏｎｅｅｒ ｔｒｅｅ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｔｈｉｓ ｒｅｇｉｏｎ—



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

ｉｎ⁃ｓｉｔｕ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ Ｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｍｅｔｈｏｄｓ ｗｅｒｅ ｅｍｐｌｏｙｅｄ ｔｏ ｒｅｖｅａｌ ｔｈｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ
ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｃａｒｂｏｎ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ． Ｏｕｒ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ
ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｃａｒｂｏｎ（Ｃ）⁃， Ｎｉｔｒｏｇｅｎ（Ｎ）⁃， ａｎｄ Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ（ Ｐ）⁃ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅｓ． Ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ Ｎ
ａｄｄｉｔｉｏｎ， ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｔｈｒｅｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｆｉｒｓｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ． Ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ Ｃ⁃ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ａｎｄ Ｐ⁃
ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅｓ ｗｅｒｅ ｈｉｇｈｅｓｔ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ Ｎ３ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ Ｎ⁃ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅｓ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｓｔ ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ Ｎ２
ｔｒｅａｔｍｅｎｔ． （２） Ｔｈｅ ＥＥＡＣ∶Ｐ ａｎｄ ＥＥＡＮ∶Ｐ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ｆｉｒｓｔ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ｒｅａｃｈｉｎｇ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ
ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ Ｎ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ， ｗｈｉｌｅ ＥＥＡＣ∶Ｎ ｆｉｒｓｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ， ｔｈｅｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ， ａｎｄ ｔｈｅｎ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｇａｉｎ， ｒｅａｃｈｉｎｇ ｔｈｅ ｈｉｇｈｅｓｔ
ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ Ｎ３ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ． （３） Ｔｈｅ ｅｎｚｙｍｅ ｖｅｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｉｎ ａｌｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ ｗｅｒｅ
ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ４５°， ａｎｄ ｔｈｅｙ ｆｉｒｓｔ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ ａｎｄ ｔｈｅｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ｔｈｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ． （４） Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｔｈｅ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ
ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ． Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ （ＴＰ） ｈａｄ ａ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｐｏｓｉｔｉｖｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｗｉｔｈ ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｖｅｃｔｏｒ
ａｎｇｌｅ （Ｐ＜０．０５）． Ｔｈｅｓｅ ｆｉｎｄｉｎｇｓ ｄｅｍｏｎｓｔｒａｔｅ ｔｈａｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｅｎｈａｎｃｅｓ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ｍｏｄｕｌａｔｅｓ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ， ａｎｄ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｓ ｓｏｉｌ ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｙｃｌｉｎｇ， ｐｒｏｖｉｄｉｎｇ ｃｒｉｔｉｃａｌ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｏｒ ａｄａｐｔｉｖｅ
ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ｕｎｄｅｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ； ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ； ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ； ｖｏｌｃａｎｉｃ
ｌａｖａ ｐｌａｔｆｏｒｍ

近几十年，由于氮肥施用量的增加和化石燃料的消耗使大气氮沉降成为全球性的生态环境问题，我国是

全球氮沉降热点区域之一［１—２］。 氮是陆地生态系统初级生产力最重要的限制因素，氮沉降可能会显著改变生

态系统功能，例如，通过影响土壤养分含量而影响土壤 Ｃ，Ｎ、Ｐ 循环［３—４］。 土壤胞外酶将土壤有机物质（ＳＯＭ）
等高分子量有机化合物分解和矿化［５—６］成可被微生物同化利用的分子［７］，促进陆地生态系统生物地球化学循

环［８］。 土壤胞外酶通常对应特定的酶促过程，其中 β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶（ＢＧ）、β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶

（ＮＡＧ）、Ｌ⁃亮氨酸氨肽酶（ＬＡＰ）和酸性磷酸酶（ＡＰ）被认为与微生物获取代谢所需的碳、氮和磷密切相关。
Ｂａｉ 等［９］研究发现，添加氮会提高 ＢＧ 的活性，并且随着氮添加量的增加，这种影响愈发显著。 其它研究表明，
添加氮不仅提高 Ｃ⁃获取酶活性，还会提高参与磷循环的胞外酶 ＡＰ 活性［１０—１１］。 这与资源分配理论相符，在养

分缺乏的情况下， 微生物可通过消耗自身的 Ｃ 源和能量来合成胞外酶以满足自身的养分需求， 这是微生物

维持养分平衡的重要机制［１２—１３］。 Ｊｉｎｇ 等［１４］ 研究发现，添加氮对土壤 Ｃ⁃、Ｎ⁃、Ｐ⁃获取酶活性没有显著的影响，
甚至可能提高温带森林中 ＮＡＧ 的活性［１５］。 因此，添加氮对土壤胞外酶活性的影响并不总是符合资源分配理

论，土壤酶活性对氮添加的响应仍需更多的研究。 土壤胞外酶介导微生物对养分的获取，土壤胞外酶化学计

量学则反应了微生物的养分需求［１６—１８］，结合二者的结果能够更好的理解养分循环及微生物代谢过程中的养

分限制情况［１９—２０］。 Ｍｏｏｒｈｅａｄ 等［２１］提出的酶化学计量的矢量分析方法（矢量长度和矢量角度），评估微生物

的资源分配策略，分析微生物代谢过程中碳和氮（或磷）获取情况。
五大连池新期火山熔岩台地土壤处于发育的初始阶段，养分贫瘠，植被恢复缓慢，微生物体养分维持着相

对脆弱的平衡。 探讨该区域土壤⁃微生物⁃胞外酶的生态化学计量特征，对理解特殊生态系统的物质循环和生

态功能具有重要意义。 本研究以该区域重要的先锋乔木群落⁃香杨（Ｐｏｐｕｌｕｓ ｋｏｒｅａｎａ）矮曲林土壤为对象，分析

土壤养分和微生物生物量以及胞外酶的活性特征对外源氮添加的响应，探讨微生物养分获取策略的变化规律

及微生物相对养分限制特征，以期为研究区植被恢复提供参考，并为深入理解大气氮沉降背景下森林生态系

统的土壤碳循环过程提供科学依据。

１　 研究区域与研究方法

１．１　 研究区概况

　 　 研究区位于黑龙江省黑河市西南部，地处小兴安岭西南山麓与松嫩平原的过渡地带。 地理位置东经

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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１２６°００′—１２６°４５′，北纬 ４８°３０′—４８°５０′，总面积 ９８８．６６ ｋｍ２。 气候类型为温带大陆性季风气候。 研究区年均

温－０．５℃，年均降雨量为 ４７６．３３ ｍｍ。 试验地主要植被类型为香杨矮曲林群落。 由于五大连池老黑山喷发时

间距今只有 ３００ 年，地表以大面积块状火山熔岩、火山砾、火山渣和火山灰为主，熔岩风化速度缓慢，尚未形成

明显的土壤层次，养分含量低［２２—２３］。 土壤全碳和全氮含量分别为（６．２４±０．１８） ｇ ／ ｋｇ 和（０．４１±０．０５） ｇ ／ ｋｇ，土
壤铵态氮、硝态氮含量和速效磷含量分别为（１．９７±０．２０）、（０．７７±０．０８） ｍｇ ／ ｋｇ 和（１．５６±０．１５） ｍｇ ／ ｋｇ，土壤 ｐＨ
值约为 ６．６７±０．０５。
１．２　 样地设置及样品采集

在台地上选择环境条件相对一致的矮曲化香杨群落样地 １５ 个，每块样地面积为 １００ ｍ２（１０ ｍ×１０ ｍ），设
５ 个处理，分别为 ＣＫ（０）、Ｎ１（２ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）、Ｎ２（４ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）、Ｎ３（８ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１）、Ｎ４（１６ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１），每个

氮添加水平设置 ３ 个重复，各样方间隔 １０ ｍ 作为缓冲带。 氮肥种类为氯化铵， 其中 ２ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１为该区域年

均氮沉降量。 试验从 ２０２２ 年 ５ 月开始，每年的 ５ 月—８ 月分 ４ 次进行将氯化铵溶于去离子水中，充分混匀后

均匀喷施到各样地，每次氮肥施用量相同，连续进行 ２ 年。
１．３　 样品采集

２０２３ 年 ８ 月施肥结束 ７ 天后，在每个实验处理小区内选取 ２ 株香杨，在每株植物周围距树干 １ 米的距离

均匀设置 ４ 个采样点，采集 ０—２０ ｃｍ 土壤样品，４ 个采样点样品混合后去除大颗粒和残余有机物后过 ２ ｍｍ
筛，由于该区域土壤发育程度弱，大颗粒比例较高，过筛后对大颗粒进行称重，以便换算土壤基质的实际养分

等的含量。 每个实验处理小区采集 ２ 个样品，共采集土壤样品 ３０ 个，样品充分混合后分为 ２ 份，其中一份装

入无菌袋中，放入带冰袋的保温箱内，转移到实验室，无菌袋在 ４℃保存用于土壤微生物量和酶活性等测定，
实验在 １ 周之内完成，第二份样品自然风干用于土壤性质分析。
１．４　 土壤性质、微生物量及酶活性测定

参照鲁如坤主编的《土壤农业化学分析方法》进行土壤 ｐＨ、含水量及养分因子测定［２４］。 采用氯仿熏蒸提

取方法测量微生物量碳（ＭＢＣ）、微生物生物量氮（ＭＢＮ）和微生物生物量磷（ＭＢＰ） ［２５—２６］。 采用标准荧光技

术测定各样地土壤样品中 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 获取酶的活性［２７］。 Ｃ⁃获取酶为 β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶（β⁃ １，４⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ，
ＢＧ），Ｎ 获取酶包括 β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶（β⁃ １，４⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ，ＮＡＧ）和亮氨酸氨肽酶（ Ｌ⁃
ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ，ＬＡＰ）；磷获取酶是酸性磷酸酶（ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ＡＰ）。
１．５　 数据处理

Ｃ⁃获取酶（ＢＧ）、Ｎ⁃获取酶（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）和 Ｐ⁃获取酶（ＡＰ）的活性比值反映了酶的化学计量比。 使用比值

模型判断微生物的养分需求，ＥＥＡＣ∶Ｎ、ＥＥＡＣ∶Ｐ和 ＥＥＡＮ∶Ｐ分别表示土壤胞外酶 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 比率，计算公式

如下：
ＥＥＡＣ∶Ｎ ＝ ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ） 　 　 （１）
ＥＥＡＣ∶Ｐ ＝ ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＡＰ） （２）
ＥＥＡＮ∶Ｐ ＝ ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ） ／ ｌｎ（ＡＰ） （３）

在以前的研究中，这些酶（ＢＧ、ＮＡＧ＋ＬＡＰ、ＡＰ）已分别用作全球［２８］ 和区域规模［２０， ２９］ Ｃ⁃、Ｎ⁃和 Ｐ⁃获取的指

示剂。
使用酶活性的矢量分析模型（Ｖｅｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ，包括矢量长度和矢量角度） ［１６， ２９—３０］判断营养物限制。 矢量

分析模型利用对数转换比率计算矢量长度（无单位）和矢量角度（°）。

Ｖｅｃｔｏｒ Ｌｅｎｇｔｈ ＝ ［ｌｎＢＧ ／ ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）］ ２＋（ｌｎＢＧ ／ ｌｎＡＰ） ２ （４）
Ｖｅｃｔｏｒ Ａｎｇｌｅ ＝Ｄｅｇｒｅｅｓ｛ＡＴＡＮ２［（ｌｎＢＧ ／ ｌｎＡＰ），（ｌｎＢＧ ／ ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ））］｝ （５）

相对长的矢量长度表明更大的 Ｃ 限制；矢量角是＜４５°或＞４５°，分别表明相对程度的 Ｎ⁃限制或 Ｐ⁃限
制［１６， ２９］。 该方法的原理是基于化学计量和代谢生态系统理论［３１—３３］，即微生物通过胞外酶的作用从环境中获

取的必须的资源相对受到他们的元素组成和代谢需求的限制［５］。

３　 １３ 期 　 　 　 阴红彬　 等：新期火山熔岩台地土壤胞外酶活性及化学计量特征对氮沉降的响应 　
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１．６　 数据统计

所有数据利用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 进行录入、整理，利用 ＳＰＳＳ ２５．０ （ ＩＢＭ Ｃｏｒｐｏｒａｔｉｏｎ， Ａｒｍｏｎｋ， ＮＹ， ＵＳＡ）进行统

计分析。 采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和邓肯 Ｔ 检验进行不同氮添加水平土壤理化性质、微生物

生物量、土壤胞外酶活性、酶化学计量比、矢量长度和矢量角度变化的差异性分析。 利用冗余分析区分不同理

化因子对土壤胞外酶活性和酶化学计量比的相对贡献。 土壤胞外酶活性、土壤胞外酶比活性、酶化学计量比、
矢量长度和矢量角度等变化采用 Ｏｒｉｇｉｎ ｐｒｏ ２０２１ （ＯｒｉｇｉｎＬａｂ，ＵＳＡ）作图，冗余分析（ＲＤＡ）采用 Ｖｅｇａｎ 包和

ｒｄａｃｃａ．ｐｈ 包进行，利用 ｇｇｐｌｏｔ２ 作图（４．２．２ Ｒ Ｃｏｒｅ Ｔｅａｍ ２０２２）。

２　 结果与分析

２．１　 氮添加对土壤性质的影响

不同氮添加处理对土壤 ｐＨ、含水量及养分因子均有显著影响（Ｐ＜０．０５）。 从表 １ 中可以看出，氮添加能

够显著增加土壤 ＴＣ、ＴＮ、ＤＯＣ、ＤＯＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和 ＳＡＰ 含量，而 ｐＨ 值显著下降。 Ｎ３ 处理 ＴＣ、ＴＮ 和 ＤＯＣ
含量最高，与 ＣＫ 相比，ＴＣ、ＴＮ、ＤＯＣ 含量分别增加了 １４２．９％、９６．７３％和 １４６．３８％。 Ｎ４ 处理 ＤＯＮ、ＮＨ＋

４ ⁃Ｎ、
ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和 ＳＡＰ 含量最高，与 ＣＫ 相比，ＤＯＮ、ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ、ＮＯ－

３ ⁃Ｎ 和 ＳＡＰ 含量分别增加了 ２８５．５０％、１２８０．４５％、２１７．
０３％和 １２６５．３８％。 ｐＨ 值随着氮添加量的增加呈降低的趋势，Ｎ４ 处理最低，与其它处理差异显著。 ＭＢＣ、
ＭＢＮ 和 ＭＢＰ 含量在 Ｎ３ 处理达到最大值，显著高于其它处理。 ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 含量随氮添加量的增加呈先升

高后降低的趋势，ＭＢＰ 含量没有规律性的变化。

表 １　 不同氮添加处理土壤因子和微生物量

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎａｌ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

土壤变量
Ｓｏｉｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

氮添加处理 Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

ＣＫ Ｎ１ Ｎ２ Ｎ３ Ｎ４

ｐＨ ６．６９±０．０７８ａ ６．７９±０．０７９ａ ６．７１±０．０８０ａ ６．２０±０．０７３ｂ ５．８３±０．０８７ｃ

ＳＭ ０．１８２±０．００４ｃ ０．１８５±０．００４ｃ ０．１８６±０．００３ｃ ０．２４５±０．００４ａ ０．２１１±０．００５ｂ

ＴＣ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ９．９２２±０．０２４ｄ １１．４２０±０．３０１ｃｄ １２．２２３±０．５９５ｃ ２４．１０２±０．４８５ａ １４．０６５±０．８９８ｂ

ＴＮ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ０．６７２±０．０２１ｃ ０．７４８±０．０３３ｃ ０．６７０±０．０１６ｃ １．３２２±０．０３０ａ ０．９７２±０．０５６ｂ

ＴＰ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ２．１０５±０．０２６ａ ２．０３５±０．０２９ａ １．７９３±０．０２２ｃ １．８６２±０．０２２ｃ １．９５５±０．０３１ｂ

ＤＯＣ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ３８．７０±３．０８ｃ ４２．１６±１．４２ｃ ５３．４３±３．０６ｂ ９５．３５±１．８９ａ ５２．４７±１．３８ｂ

ＤＯＮ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） １５．０３±０．４５ｄ １８．３１±０．２３ｃ １２．７９±０．４９ｅ ２９．９０±０．１５ｂ ５７．９４±０．７４ａ
ＮＨ４－Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ３．５３±０．０９ｅ ４．４２±０．０５ｄ ７．８３±０．１３ｃ １５．９２±０．２２ｂ ４８．７３±０．６１ａ
ＮＯ３－Ｎ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ６．４０±０．０８ｄ ８．６５±０．０８ｃ ２．７６±０．２１ｅ １３．９１±０．２３ｂ ２０．２９±０．５０ａ

ＳＡＰ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ０．７８±０．０１ｄ １．２５±０．０２ｃ １．７２±０．０３ｃ ７．２０±０．１６ｂ １０．６５±０．０７ａ

ＡＫ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ２０７．２９±４．７６ｄ ３０４．９４±８．１１ｃ ３０２．３９±１０．８５ｃ ３６１．２２±１５．９２ｂ ４０７．８５±９．４２ａ

ＭＢＣ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ２３４．２１±１３．７６ｃ ２９０．８６±７．８３ｂ ３１５．６５±３．２９ｂ ４８５．０１±１２．２０ａ １５５．７８±４．６７ｄ

ＭＢＮ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ２５．１８±０．２５ｃ ３２．５１±１．１２ｂ ３２．８１±１．４９ｂ ５６．５５±１．５２ａ ３５．１４±１．８５ｂ

ＭＢＰ ／ （ｍｇ ／ ｋｇ） ４．２７±０．４４ｃｄ ４．５４±０．０７ｃ ３．６３±０．１０ｄ １５．４４±０．３３ａ ５．６４±０．１３ｂ

　 　 ＣＫ：０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ１：２ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ２：４ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ３：８ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ４：１６ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；ｐＨ：土壤 ｐＨ 值 ｓｏｉｌ ｐＨ ｖａｌｕｅ；ＳＭ：土壤含水量

ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ；ＴＣ：土壤总碳 ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ：土壤总氮 ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：土壤总磷 ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＤＯＣ：溶解性碳 ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＤＯＮ：溶

解性氮 ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＨ４－Ｎ：铵态氮 ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＯ３－Ｎ：硝态氮 ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＡＰ：速效磷 ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＡＫ：速效钾

ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ； ＭＢＣ：微生物量碳 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＭＢＮ：微生物量氮 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＭＢＰ：微生物量磷 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；不同小写字母表示不同氮添加处理差异显著（Ｐ＜０．０５）

２．２　 氮添加对土壤胞外酶活性及酶化学计量特征的影响

不同氮添加处理土壤 Ｃ⁃、Ｎ⁃、Ｐ⁃获取酶活性均存在显著差异（Ｐ ＜ ０．０５， 图 １），三类酶活性随着氮添加量

的增加呈先上升后下降的趋势。 Ｎ３ 处理 Ｃ⁃获取酶活性和 Ｐ⁃获取酶活性最高，显著高于 ＣＫ 和 Ｎ１ 处理。 与

ＣＫ 相比，Ｎ３ 处理 Ｃ⁃获取酶活性和 Ｐ⁃获取酶活性增加了 １０８．５６％和 ７６．７１％。 Ｎ２ 处理 Ｎ⁃获取酶活性显著高
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于其它处理，与 ＣＫ 相比，Ｎ２ 处理 Ｎ⁃获取酶活性增加了 １０３．６２％。
不同氮添加处理土壤胞外酶化学计量比存在显著差异（图 １）。 随着氮添加量的增加， ＥＥＡＣ∶Ｐ和 ＥＥＡＮ∶Ｐ呈

先上升后下降的趋势，均在 Ｎ２ 达到最高；且 ＥＥＡＣ∶Ｐ和 ＥＥＡＮ∶Ｐ均＜１，说明相比 Ｎ－获取酶和 Ｃ－获取酶，土壤微

生物倾向于投资更高的 Ｐ－获取酶。 随着氮添加量的增加， ＥＥＡＣ∶Ｎ呈先降低后增加再降低的趋势，在 Ｎ３ 达到

最大，且只有 ＣＫ 和 Ｎ３ 处理 ＥＥＡＣ∶Ｎ＞１，说明低浓度的氮添加使微生物倾向于投资 Ｎ－获取酶，达到一定阈值

后，投资到 Ｎ⁃获取酶的能量减少。

图 １　 不同氮添加处理土壤胞外酶活性和酶活性计量比

Ｆｉｇ．１　 Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ａｍｏｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＣＫ：０ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ１：２ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ２：４ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ３：８ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；Ｎ４：１６ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１；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⁃ １，４⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ；ＬＡＰ：亮氨酸氨肽酶 Ｌ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ；ＡＰ：酸性磷酸酶 ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ；

ＥＥＡＣ∶Ｎ：碳获取酶活性的自然对数与氮获取酶活性的自然对数的比值 ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）；ＥＥＡＣ∶Ｐ ：碳获取酶活性的自然对数与磷获取

酶活性的自然对数的比值 ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＡＰ）；ＥＥＡＮ∶Ｐ ：氮获取酶活性的自然对数与 ／ 磷获取酶活性的自然对数的比值 ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ） ／ ｌｎ（ＡＰ）

２．２　 氮添加对微生物养分限制特征的影响

通过 ＳＭＡ 回归分析不同氮添加处理下土壤胞外酶化学计量比，结果表明，Ｃ⁃、Ｎ⁃和 Ｐ⁃获取酶化学计量比

之间存在显著的线性相关关系（图 ２）。 Ｃ⁃获取酶和 Ｎ⁃获取酶活性回归的斜率为 ０．７８８，Ｃ⁃获取酶和 Ｐ⁃磷获取

酶活性回归的斜率为 １．０６８，Ｎ⁃获取酶和 Ｐ⁃获取酶活性回归的斜率为 ０．８４７。
通过土壤酶化学计量的矢量特征分析微生物代谢的养分限制（图 ３），结果发现，所有的数据点均分布在

１∶１ 对角线的上方，表明本研究区域微生物群落处于磷限制。 氮添加对矢量长度和矢量角度均有显著影响

（Ｐ＜０．０５），Ｎ３ 处理矢量长度显著大于其它氮添加处理，说明 Ｎ３ 处理提高了微生物 Ｃ 限制的程度，而其它处

理间差异不显著；所有处理的矢量角度均大于 ４５°，表明不同氮添加处理土壤微生物原生环境中的微生物代

谢受到 Ｐ 的限制，且矢量角度呈现先减小后增大的趋势，Ｎ２ 处理最小（４７．２°），说明适当的氮添加可以缓解微

生物代谢的磷限制，而过量的氮添加会再次增加微生物代谢的磷限制。
２．３　 影响土壤胞外酶活性和酶化学计量比的主要因子

将土壤胞外酶活性和酶化学计量比作为响应变量，土壤理化性质作为解释变量进行冗余分析（图 ４）。 前

２ 个排序轴共解释了 ９３．１３％的土壤酶活性总变异，除 ＭＢＣ 以外的所有土壤因子均显著影响土壤胞外酶活性
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图 ２　 三种土壤胞外酶化学计量比标准化主坐标回归分析

Ｆｉｇ．２　 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｔｈｒｅｅ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ

图 ３　 不同氮添加处理土壤的 Ｃ、Ｎ、Ｐ 胞外酶活性的相对计量关系、矢量角度和矢量长度

Ｆｉｇ．３　 Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎｓ ｏｆ Ｃ ｔｏ Ｎ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｖｅｒｓｕｓ Ｃ ｔｏ Ｐ ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ， ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｖｅｃｔｏｒ

ａｎｇｌｅ ａｎｄ ｌｅｎｇｔｈ

（Ｐ＜０．０５）。 对于酶化学计量比来说，前两轴分别解释总变异的 ９５．９３％和 ３．７２％，ＳＭ、ＴＣ、ＴＮ、ＤＯＣ、ＡＰ 和

ＭＢＰ 是影响土壤胞外酶化学计量比的关键因子。
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ＳＭ、ＴＣ、ＴＮ、ＴＰ 和 ＤＯＣ 与 Ｃ⁃获取酶、Ｐ⁃获取酶和矢量长度呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０１）。 ＴＰ 与 Ｎ⁃获取酶

和矢量角度呈显著正相关（Ｐ＜０．０１），ＮＯ－
３ ⁃Ｎ 与矢量角度也存在一定的相关性（Ｐ＜０．０５）（图 ５）。

图 ４　 土壤酶活性（左）、酶化学计量（右）与土壤环境因子的冗余分析

Ｆｉｇ．４　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｂｙ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ （ ｌｅｆｔ） ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ

ｒａｔｉｏｓ （ｒｉｇｈｔ）

ｐＨ：土壤 ｐＨ 值 ｓｏｉｌ ｐＨ ｖａｌｕｅ；ＳＭ：土壤含水量 ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ；ＴＣ：土壤总碳 ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；ＴＮ：土壤总氮 ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＴＰ：土壤总磷 ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＤＯＣ：溶解性碳 ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；ＤＯＮ：溶解性氮 ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＨ４ ⁃Ｎ：铵态氮 ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＮＯ３ ⁃Ｎ：硝态

氮 ｎｉｔｒａｔｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＳＡＰ：速效磷 ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ；ＡＫ：速效钾 ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ；ＭＢＣ：微生物量碳 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ；ＭＢＮ：微生物

量氮 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＭＢＰ：微生物量磷 ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

图 ５　 土壤胞外酶活性和微生物养分限制与土壤环境因子的 Ｍａｎｔｅｌ 检验分析

Ｆｉｇ．５　 Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｗｅｒｅ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｅａｃｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒ ｂｙ ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔｓ

３　 讨论

３．１　 氮添加对土壤胞外酶活性的影响

外源氮输入对土壤微生物的代谢活动具有显著的影响［３４—３５］。 土壤微生物通过分泌胞外酶以获取所需要

的资源，而这一过程高度依赖环境中营养物质的可利用程度［３６—３７］，并且当某种易获取资源充足时减少相应获

７　 １３ 期 　 　 　 阴红彬　 等：新期火山熔岩台地土壤胞外酶活性及化学计量特征对氮沉降的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

取酶的产生［３１］。 Ｃ⁃和 Ｐ⁃获取酶的活性对于氮添加具有正反馈，因为外源氮输入消除了微生物对氮的需求抑

制同时可能增加了对碳和磷的相对需求［１２］，打破原有碳、氮和磷等土壤有效养分的均衡， 使植物养分吸收和

微生物代谢过程养分限制程度发生变化，从而影响生态系统养分循环过程［３８］。 诸多研究针对氮添加土壤胞

外酶活性的响应展开探讨，研究结果存在显著的差异［３９，４０—４２］。 例如，在氮肥作用下，有的研究表明 ＢＧ 活性

呈上升趋势［４３—４５］，也有研究指出其活性无显著变化［４６］，还有研究显示 ＢＧ 活性降低［４７］。 氮添加对 ＮＡＧ 活性

因研究地点而异，变化幅度从提升 １４％到降低 ２４％不等［４３，４８］。 氮添加普遍认为会刺激 ＡＰ 活性［４９］。 一项基

于农业采样点的 ｍｅｔａ 分析表明，氮肥显著提高了 ＢＧ 活性，但对蛋白酶、ＡＰ 和脲酶无显著影响［４１］。 也有研

究认为添加氮对 Ｃ⁃获取酶（ＢＧ）和 Ｐ⁃获取酶（ＡＰ）具有积极影响［５０—５３］是由于添加氮微生物生长加速，对磷的

需求相应增加，促使其分泌更多的磷酸酶以获取磷。 在本研究中，ＣＫ 处理的土壤养分含量显著低于氮添加

处理（表 １）。 五大连池新期火山熔岩台地土壤本身的养分匮乏，可能是导致根系分泌物以及根系周转过程中

碳有效性受限的根本原因。 在这样的资源受限环境下，微生物合成胞外酶的能力显著下降，进而对土壤胞外

酶活性产生了明显的制约作用［１７，５４］。 相比之下，氮添加处理有力地促进了植物根系的发育以及生物量的积

累。 植物通过地上凋落物和地下根系残体等形式，为土壤胞外酶的合成提供了更为丰富的微生物可利用资

源［５５］。 这一资源供给的增加，显著提升了 Ｃ⁃获取酶、Ｎ⁃获取酶和 Ｐ⁃获取酶的活性（图 １）。
本研究中，土壤因子是 Ｃ⁃、Ｎ⁃、Ｐ⁃获取酶活性的主要驱动因素（图 ４）， 这与 Ｋｉｖｌｉｎ 和 Ｔｒｅｓｅｄｅｒ［５６］的研究结

论相似， 表明在全球尺度和区域尺度上，土壤的物理化学性质，如含水量、碳、氮、磷总量和有效养分可能通过

改变土壤微生物的组成和活性，影响胞外酶的分泌。 大多数情况下，微生物对碳、氮、磷的利用取决于土壤中

碳和养分元素的总量。 养分的有效性则通过改变底物和能量供应，对胞外酶分泌产生更为直接的影响［３５］。
酶活性增强是对环境中养分有效性较低的一种响应，例如，在低磷土壤中，土壤微生物可通过增加磷获取酶的

分泌满足自身对磷的需求。 本研究中，相对于 ＣＫ 处理，Ｎ４ 处理胞外酶活性增加幅度有限，甚至在部分情况

下出现了酶活性被抑制的情况（图 １）。 这一现象可能源于过量的氮素添加对土壤理化性质的改变，尤其是土

壤 ｐＨ 显著降低。 土壤酸碱度的急剧变化，会干扰酶的活性位点与底物的结合能力，进而对胞外酶活性产生

负面影响［５７—５８］。 但本研究中， ｐＨ 与土壤 Ｃ⁃获取酶、Ｎ⁃获取酶和 Ｐ⁃获取酶活性并未出现显著的相关性（图
５），这可能是外源氮添加显著增加土壤中养分的可利用性，在一定程度上缓解了 ｐＨ 值降低对酶活性的抑制

影响，使得 ｐＨ 值与土壤胞外酶活性之间的相关性减弱。 作为关键的土壤物理性质之一，土壤湿度对胞外酶

活性有着显著作用。 适宜的土壤湿度为土壤微生物提供了良好的生存环境，促进微生物的生长与繁殖，进而

影响胞外酶的合成与分泌。 例如，在湿润的土壤条件下，微生物活动更为活跃，能够分泌更多的胞外酶用于分

解土壤中的有机物质，以获取生长所需的养分。 研究表明，土壤湿度的增加有助于提高参与碳、氮、磷循环的

胞外酶活性，如 ＢＧ、ＮＡＧ 和 ＡＰ 等［５７—５８］。 这是因为适宜的水分条件有利于底物和酶之间的接触，增强了酶促

反应的效率。 同时，土壤湿度还可能影响酶的稳定性和扩散速率，间接影响胞外酶活性。
３．２　 氮添加对土壤酶化学计量学指示的微生物养分限制的影响

微生物胞外酶作为细胞代谢活动的直接产物，其产生与分泌过程与环境中的营养物质可获取性密切相

关。 微生物胞外酶活性是连接生态代谢理论与生态化学计量理论的关键桥梁，成为理解生态系统物质循环与

能量流动的核心纽带［１９］。 基于微生物胞外酶活性比率和化学计量稳态原理，即生物体为维持正常代谢，各元

素需保持相对稳定的比例关系，土壤胞外酶活性化学计量学已逐渐发展为预测环境中养分可利用性及微生物

代谢动态变化的重要工具［２１， ５９］。
在不同生态系统中，微生物代谢所面临的养分限制存在显著差异，但也遵循一定的规律。 例如，在高度风

化的热带生态系统和温带森林生态系统中，土壤微生物的代谢活动通常受磷限制［５７，６０］。 Ｃｕｉ 等人［６１］ 在荒漠

草原的研究以及 Ｗａｎｇ 等人［６２］对中国西北沙漠（该地区水土流失严重，养分极度匮乏）的研究均表明，这些特

殊生态环境下，微生物代谢同时受到氮和磷的共同限制。 而 Ｒｏｓｉｎｇｅｒ 等人［６］ 的研究则发现，亚热带草原土壤

微生物的生长与代谢受到磷、碳和氮的协同限制。 此外，在草地恢复过程中，微生物的养分限制模式呈现出从
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磷限制向氮限制转变的动态过程［６３］。 由此可见，微生物代谢的养分限制不仅在同一生态系统内因环境条件

不同而有所差异，在不同生态系统之间也可能面临相同的养分限制。
尽管目前在区域和生态系统尺度上，关于微生物代谢限制的研究逐渐增多［６，５７，６０，６２］，但对于同一生态系

统中，不同程度的外源氮添加如何影响微生物代谢限制特征，以及这些变化背后的驱动因素，相关研究仍显不

足，亟待进一步探索。 已有研究表明，氮添加会显著改变土壤胞外酶的化学计量特征［６４］。 在本研究中，低氮

处理（Ｎ１ 和 Ｎ２）降低了 ＥＥＡＣ∶Ｎ，而高氮处理（Ｎ３ 和 Ｎ４）则使其增加，ＥＥＡＣ∶Ｐ和 ＥＥＡＮ∶Ｐ的变化趋势则相反（图
１）。 这表明，在低氮添加条件下，微生物对 Ｎ⁃获取酶的投入高于 Ｃ⁃获取酶，微生物代谢的氮限制并未得到根

本缓解。 同时，微生物对 Ｐ⁃获取酶的投入相对较低。 尽管氮添加提升了土壤中 Ｃ⁃、Ｎ⁃和 Ｐ⁃获取酶的活性，但
在外源氮添加有限的情况下，土壤养分状况的改善首先缓解了微生物对碳和氮的限制。 在 Ｎ３ 处理中，Ｎ⁃获
取酶的投入低于 Ｃ⁃和 Ｐ⁃获取酶，表明此氮添加量下，微生物代谢的氮限制显著改善，但磷限制开始显现。 而

在 Ｎ４ 处理中，微生物对 Ｐ⁃获取酶的投入显著增加，可能是由于过量氮输入打破了土壤中氮和磷的平衡，微生

物为维持化学计量稳定性，增加了对磷的需求［３２］。 由于土壤中磷的可用性有限，最终导致微生物的磷限制加

剧。 这一结果与以往研究［１６，２９，６４］一致，即微生物代谢受磷限制时，其分泌的磷获取酶增加，促进有机质中磷

的释放，从而缓解磷限制［６５］。
根据已有研究，较长的矢量长度表明碳限制较强，而矢量角度小于 ４５°或大于 ４５°分别表示氮限制或磷限

制［１６，２９］。 本研究中，Ｎ⁃获取酶和 Ｐ⁃获取酶的回归方程斜率小于 １（图 ２），且所有处理的矢量角均大于 ４５°（图
３），表明香杨矮曲林原生环境中的土壤微生物代谢受磷限制。 低氮添加缓解了微生物代谢的磷限制，而高氮

添加则加剧了磷的相对缺乏（图 ３）。 通常认为，温带森林生态系统受氮限制，热带森林生态系统受磷限

制［５８］。 Ｓｈｅｎ 等人［６６］的研究表明，东北地区森林土壤微生物代谢普遍受磷限制，本研究结果支持了这一观

点［５８—５９］，表明磷限制是森林生态系统土壤微生物代谢的普遍现象。 本研究中土壤氮磷含量均较低，矢量模型

分析表明香杨矮曲林土壤微生物受磷限制，但结合香杨的生长状况及土壤有效氮和磷含量（表 １），我们认为

其可能同时受氮和磷的共同限制，且磷的限制作用更强。
氮添加处理增加了土壤中养分的可利用性，同时植物根系和地上部分生物量的增加进一步改善了土壤养

分环境。 因此，低氮添加缓解了磷限制。 然而，高氮添加（Ｎ４）使磷限制恢复到试验初期水平甚至加剧。 氮添

加导致的磷限制加剧可能由氮磷需求与输入之间的不平衡驱动。 氮添加引发的磷需求增加可能与植物［３８，６７］

和土壤微生物［６１，６８］的化学计量稳态有关。 然而，土壤中的磷主要以长期或缓释状态存在，如大分子有机物或

被土壤吸附的螯合物，需通过微生物胞外酶的作用转化为可被吸收的矿质离子或小分子［６９—７０］，这一过程受土

壤中碳和氮累积的影响［７１］。 大量氮输入增加了植物凋落物和分泌物，与对照（ＣＫ）相比，不同氮添加处理下

土壤溶解性有机碳（ＤＯＣ）含量显著增加（表 １），微生物大量繁殖，土壤胞外酶活性增强（图 １），表明土壤微生

物代谢仍处于养分限制状态［７２］。 更大的群落生物量可能为土壤输入更多可利用资源，增加土壤碳和氮含量，
但土壤有效磷的增加量相对较少。 同时，磷的输入途径单一且具有滞后性［７３］，加剧了养分需求与输入的不平

衡［７４］。 植物和微生物为维持体内化学计量平衡，加剧了对磷的竞争，进一步增加了土壤微生物对磷的需求。
因此，过量氮添加会重新加剧磷限制。 Ｈｅｕｃｋ 等人［７５］的研究也表明，氮沉降可能导致全球森林生态系统的磷

限制，原因在于氮素持续输入打破了土壤有效化学元素的计量平衡，进而改变微生物代谢的养分获取策略和

化学计量关系［１９，６１］。
本研究揭示了同一生态系统中外源氮添加对微生物代谢限制特征的影响，发现森林生态系统对持续氮输

入的响应可能是非线性的。 这一结果不仅为深入理解生态系统中植物、微生物和土壤的协同变化提供了关键

依据［６５］，也为应对氮沉降增加的趋势提供了重要参考，有助于推动生态系统的可持续管理和科学发展。

４　 结论

（１）短期氮添加显著提升了土壤 Ｃ⁃、Ｎ⁃、Ｐ⁃获取酶的活性，随着氮添加量的增多，酶活性呈先升高后降低

９　 １３ 期 　 　 　 阴红彬　 等：新期火山熔岩台地土壤胞外酶活性及化学计量特征对氮沉降的响应 　
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的趋势，８ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１处理 Ｃ⁃获取酶活性和 Ｐ⁃获取酶活性最高，４ ｇ Ｎ ｍ－２ ａ－１处理 Ｎ⁃获取酶活性最高。
（２）通过酶化学计量比发现，ＥＥＡＣ∶Ｐ和 ＥＥＡＮ∶Ｐ均＜１，土壤微生物倾向于投资更高的 Ｐ⁃获取酶；ＥＥＡＣ∶Ｎ＞１，

则说明低浓度的氮添加使微生物倾向于投资 Ｎ⁃获取酶，达到一定阈值后，投资到 Ｎ⁃获取酶的能量减少。
（３）矢量分析结果表明，五大连池新期火山台地土壤微生物群落处于磷限制（矢量角度均大于 ４５°），适当

的氮添加可以缓解微生物代谢的磷限制，而过量的氮添加会再次增加微生物代谢的磷限制。
（４）ＴＣ 和 ＴＮ 等土壤养分是影响不同氮添加处理胞外酶活性和酶化学计量比变化的主要调控因子。

参考文献（Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ）：

［ １ ］　 Ｖｅｔ Ｒ， Ａｒｔｚ Ｒ Ｓ， Ｃａｒｏｕ Ｓ， Ｓｈａｗ Ｍ， Ｒｏ Ｃ Ｕ， Ａａｓ Ｗ， Ｂａｋｅｒ Ａ， Ｂｏｗｅｒｓｏｘ Ｖ Ｃ， Ｄｅｎｔｅｎｅｒ Ｆ， Ｇａｌｙ⁃Ｌａｃａｕｘ Ｃ， Ｈｏｕ Ａ， Ｐｉｅｎａａｒ Ｊ Ｊ， Ｇｉｌｌｅｔｔ Ｒ，
Ｆｏｒｔｉ Ｍ Ｃ， Ｇｒｏｍｏｖ Ｓ， Ｈａｒａ Ｈ， Ｋｈｏｄｚｈｅｒ Ｔ， Ｍａｈｏｗａｌｄ Ｎ Ｍ， Ｎｉｃｋｏｖｉｃ Ｓ， Ｒａｏ Ｐ Ｓ Ｐ， Ｒｅｉｄ Ｎ Ｗ． Ａ ｇｌｏｂａｌ ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｏｆ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｃｈｅｍｉｓｔｒｙ
ａｎｄ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｕｌｆｕｒ， ｎｉｔｒｏｇｅｎ， ｓｅａ ｓａｌｔ， ｂａｓｅ ｃａｔｉｏｎｓ， ｏｒｇａｎｉｃ ａｃｉｄｓ， ａｃｉｄｉｔｙ ａｎｄ ｐＨ， ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ． Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１４， ９３： ３⁃
１００．

［ ２ ］ 　 Ｗａｎｇ Ｒ， Ｇｏｌｌ Ｄ， Ｂａｌｋａｎｓｋｉ Ｙ， Ｈａｕｇｌｕｓｔａｉｎｅ Ｄ， Ｂｏｕｃｈｅｒ Ｏ， Ｃｉａｉｓ Ｐ， Ｊａｎｓｓｅｎｓ Ｉ， Ｐｅｎｕｅｌａｓ Ｊ， Ｇｕｅｎｅｔ Ｂ， Ｓａｒｄａｎｓ Ｊ， Ｂｏｐｐ Ｌ， Ｖｕｉｃｈａｒｄ Ｎ， Ｚｈｏｕ
Ｆ， Ｌｉ Ｂ Ｇ， Ｐｉａｏ Ｓ Ｌ， Ｐｅｎｇ Ｓ Ｓ， Ｈｕａｎｇ Ｙ， Ｔａｏ Ｓ． Ｇｌｏｂａｌ ｆｏｒｅｓｔ ｃａｒｂｏｎ ｕｐｔａｋｅ ｄｕｅ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｆｒｏｍ １８５０ ｔｏ ２１００． Ｇｌｏｂａｌ
Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１７， ２３（１１）： ４８５４⁃４８７２．

［ ３ ］ 　 Ｌｕ Ｘ Ｋ， Ｖｉｔｏｕｓｅｋ Ｐ Ｍ， Ｍａｏ Ｑ Ｇ， Ｇｉｌｌｉａｍ Ｆ Ｓ， Ｌｕｏ Ｙ Ｑ， Ｔｕｒｎｅｒ Ｂ Ｌ， Ｚｈｏｕ Ｇ Ｙ， Ｍｏ Ｊ Ｍ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅｓ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ
ｓｅｑｕｅｓｔｒａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０２１， １１８（１６）： ｅ２０２０７９０１１８．

［ ４ ］ 　 Ｌｕ Ｘ Ｋ， Ｍａｏ Ｑ Ｇ， Ｍｏ Ｊ Ｍ， Ｇｉｌｌｉａｍ Ｆ Ｓ， Ｚｈｏｕ Ｇ Ｙ， Ｌｕｏ Ｙ Ｑ， Ｚｈａｎｇ Ｗ， Ｈｕａｎｇ Ｊ． Ｄｉｖｅｒｇｅｎｔ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂｕｆｆｅｒｉｎｇ ｃａｐａｃｉｔｙ ｔｏ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ Ｎ
ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｔｙｐｉｃａｌ ｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ ｗｉｔｈ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ⁃ｕｓｅ ｈｉｓｔｏｒｙ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ ＆ Ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ， ２０１５， ４９（７）： ４０７２⁃４０８０．

［ ５ ］ 　 Ｌｉｕ Ｑ Ｙ， Ｘｕ Ｘ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｈ Ｍ， Ｂｌａｇｏｄａｔｓｋａｙａ Ｅ， Ｋｕｚｙａｋｏｖ Ｙ． Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｐｒｉｍｉｎｇ ｏｆ ＳＯＭ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｅｐｅｎｄ ｏｎ
ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ． Ｇｅｏｄｅｒｍａ， ２０１９， ３４３： １８７⁃１９５．

［ ６ ］ 　 Ｒｏｓｉｎｇｅｒ Ｃ， Ｒｏｕｓｋ Ｊ， Ｓａｎｄéｎ Ｈ． Ｃａｎ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｂｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅ ｇｒｏｗｔｈ⁃ｌｉｍｉｔｉｎｇ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｆｏｒ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ？ ⁃Ａ ｃｒｉｔｉｃａｌ
ａｓｓｅｓｓｍｅｎｔ ｉｎ ｔｗｏ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｓｏｉｌｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１９， １２８： １１５⁃１２６．

［ ７ ］ 　 Ｌａｌａｎｎｅ Ｊ Ｂ， Ｔａｇｇａｒｔ Ｊ Ｃ， Ｇｕｏ Ｍ Ｓ， Ｈｅｒｚｅｌ Ｌ， Ｓｃｈｉｅｌｅｒ Ａ， Ｌｉ Ｇ Ｗ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｃｏｎｖｅｒｇｅｎｃｅ ｏｆ ｐａｔｈｗａｙ⁃ｓｐｅｃｉｆｉｃ ｅｎｚｙｍｅ ｅｘｐｒｅｓｓｉｏｎ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ．
Ｃｅｌｌ， ２０１８， １７３（３）： ７４９⁃７６１．ｅ３８．

［ ８ ］ 　 Ｌóｐｅｚ⁃Ａｉｚｐúｎ Ｍ， Ａｒａｎｇｏ⁃Ｍｏｒａ Ｃ， Ｓａｎｔａｍａｒíａ Ｃ， Ｌａｓｈｅｒａｓ Ｅ， Ｓａｎｔａｍａｒíａ Ｊ Ｍ， Ｃｉｇａｎｄａ Ｖ Ｓ， Ｃáｒｄｅｎａｓ Ｌ Ｍ， Ｅｌｕｓｔｏｎｄｏ Ｄ． Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ａｍｍｏｎｉａ
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ｍｏｄｕｌａｔｅｓ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ａｎ ｏａｋ ｆｏｒｅｓｔ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１８，
１１６： ３７８⁃３８７．

［ ９ ］ 　 Ｂａｉ Ｙ Ｆ， Ｗｕ Ｊ Ｇ， Ｃｌａｒｋ Ｃ Ｍ， Ｎａｅｅｍ Ｓ， Ｐａｎ Ｑ Ｍ， Ｈｕａｎｇ Ｊ Ｈ， Ｚｈａｎｇ Ｌ Ｘ， Ｈａｎ Ｘ Ｇ． Ｔｒａｄｅｏｆｆｓ ａｎｄ ｔｈｒｅｓｈｏｌｄｓ ｉｎ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ
ｏｎ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｉｎｇ： ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ Ｉｎｎｅｒ Ｍｏｎｇｏｌｉａ Ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， １６（１）： ３５８⁃３７２．

［１０］ 　 Ｆａｎ Ｙ Ｘ， Ｙａｎｇ Ｌ Ｍ， Ｚｈｏｎｇ Ｘ Ｊ， Ｙａｎｇ Ｚ Ｊ， Ｌｉｎ Ｙ Ｙ， Ｇｕｏ Ｊ Ｆ， Ｃｈｅｎ Ｇ Ｓ， Ｙａｎｇ Ｙ Ｓ． Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｉｄｕａｌ ｃａｒｂｏｎ ｂｙ ａｌｔｅｒｉｎｇ
ｓｏｉｌ Ｐ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ Ｃａｓｔａｎｏｐｓｉｓ ｆｏｒｅｓｔ． Ｇｅｏｄｅｒｍａ， ２０２０， ３７５： １１４４７０．

［１１］ 　 Ｗａｎｇ Ｃ Ｌ， Ｓｈｉ Ｂ Ｋ， Ｓｕｎ Ｗ， Ｇｕａｎ Ｑ Ｃ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｏｒｍｓ ａｎｄ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｓｈｏｗ ｖａｒｉａｂｌｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｈｙｄｒｏｌｙｔｉｃ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ
ｉｎ ａ ｍｅａｄｏｗ ｓｔｅｐｐｅ． Ｓｏｉｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ， ２０２０， ５８（３）： ２５８．

［１２］ 　 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｆｏｌｌｓｔａｄ Ｓｈａｈ Ｊ Ｊ． Ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｈｅｏｒｙ． Ａｎｎｕａｌ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ａｎｄ Ｓｙｓｔｅｍａｔｉｃｓ，
２０１２， ４３： ３１３⁃３４３．

［１３］ 　 Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄ， Ｗｅｉｎｔｒａｕｂ Ｍ Ｎ， Ｇａｒｔｎｅｒ Ｔ Ｂ， Ｗａｌｄｒｏｐ Ｍ Ｐ． Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ⁃ｅｃｏｎｏｍｉｃ ｐｒｉｎｃｉｐｌｅｓ ａｓ ｒｅｇｕｌａｔｏｒｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｆｕｎｃｔｉｏｎ ／ ／ Ｓｏｉｌ Ｅｎｚｙｍｏｌｏｇｙ． Ｂｅｒｌｉｎ， Ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ： Ｓｐｒｉｎｇｅｒ Ｂｅｒｌｉｎ Ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ， ２０１０： ２２９⁃２４３．

［１４］ 　 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： ８０６⁃
８１５．

［１５］ 　 Ｚｕｃｃａｒｉｎｉ Ｐ， Ａｓｅｎｓｉｏ Ｄ， Ｏｇａｙａ Ｒ， Ｓａｒｄａｎｓ Ｊ， Ｐｅñｕｅｌａｓ Ｊ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｓｅａｓｏｎａｌ ａｎｄ ｄｅｃａｄａｌ ｗａｒｍｉｎｇ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ａ Ｐ⁃ｄｅｆｉｃｉｅｎｔ
Ｍｅｄｉｔｅｒｒａｎｅａｎ ｓｈｒｕｂｌａｎｄ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０２０， ２６（６）： ３６９８⁃３７１４．

［１６］ 　 Ｃｕｉ Ｙ Ｘ， Ｂｉｎｇ Ｈ Ｊ， Ｆａｎｇ Ｌ Ｃ， Ｊｉａｎｇ Ｍ， Ｓｈｅｎ Ｇ Ｔ， Ｙｕ Ｊ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｘ， Ｚｈｕ Ｈ， Ｗｕ Ｙ Ｈ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｃ． Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｒｅｖｅａｌｓ
ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍｓ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｂｕｌｋ ｓｏｉｌｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２０２１， ４５８
（１）： ７⁃２０．

［１７］ 　 Ｌｉ Ｊ Ｗ， Ｓｈａｎｇｇｕａｎ Ｚ Ｐ， Ｄｅｎｇ Ｌ． Ｄｙｎａｍｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｄｕｒｉｎｇ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ ａｆｔｅｒ ｆａｒｍｌａｎｄ ａｂａｎｄｏｎｍｅｎｔ． Ｇｅｏｄｅｒｍａ，
２０２０， ３６３： １１４１６７．

［１８］ 　 Ｚｈｏｕ Ｌ Ｈ， Ｌｉｕ Ｓ Ｓ， Ｓｈｅｎ Ｈ Ｈ， Ｚｈａｏ Ｍ Ｙ， Ｘｕ Ｌ Ｃ， Ｘｉｎｇ Ａ Ｊ， Ｆａｎｇ Ｊ Ｙ． Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ Ｃｈｉｎａ′ｓ ｆｏｒｅｓｔｓ．
Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０２０， ３４（７）： １４６１⁃１４７１．

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

［２０］ 　 Ｐｅｎｇ Ｘ Ｑ， Ｗａｎｇ Ｗ． Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｌｏｎｇ ａ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｔｒａｎｓｅｃｔ ｉｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ ｏｆ ｎｏｒｔｈｅｒｎ Ｃｈｉｎａ． Ｓｏｉｌ

０１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１６， ９８： ７４⁃８４．
［２１］ 　 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．
［２２］ 　 曹宏杰， 王立民， 徐明怡， 黄庆阳， 罗春雨， 谢立红， 倪红伟． 五大连池新期火山熔岩台地不同植被类型土壤微生物量及酶活性变化特

征． 中南林业科技大学学报， ２０１９， ３９（１１）： ８８⁃９７．
［２３］ 　 黄庆阳， 曹宏杰， 谢立红， 罗春雨， 杨帆， 王立民， 倪红伟． 五大连池火山熔岩台地草本层物种多样性及环境解释． 生物多样性， ２０２０，

２８（６）： ６５８⁃６６７．
［２４］ 　 鲁如坤． 土壤农业化学分析方法． 北京： 中国农业科学技术出版社， ２０００．
［２５］ 　 Ｈｅｄｌｅｙ Ｍ Ｊ， Ｓｔｅｗａｒｔ Ｊ Ｗ Ｂ． Ｍｅｔｈｏｄ ｔｏ ｍｅａｓｕｒｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｉｎ ｓｏｉｌｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９８２， １４（４）： ３７７⁃３８５．
［２６］ 　 Ｊｏｅｒｇｅｎｓｅｎ Ｒ Ｇ， Ｍｕｅｌｌｅｒ Ｔ． Ｔｈｅ ｆｕｍｉｇａｔｉｏｎ⁃ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ ｍｅｔｈｏｄ ｔｏ ｅｓｔｉｍａｔｅ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ： Ｃａｌｉｂｒａｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｋ ＥＮ ｖａｌｕｅ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９９６， ２８（１）： ３３⁃３７．
［２７］ 　 Ｍｅｇａｎ Ｓｔｅｉｎｗｅｇ Ｊ， Ｄｕｋｅｓ Ｊ Ｓ， Ｐａｕｌ Ｅ Ａ， Ｗａｌｌｅｎｓｔｅｉｎ Ｍ Ｄ． Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｍｕｌｔｉ⁃ｆａｃｔｏｒ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ： ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅｓ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１３， ４： １４６．
［２８］ 　 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．

［２９］ 　 Ｃｈｅｎ Ｈ， Ｌｉ Ｄ Ｊ， Ｘｉａｏ Ｋ Ｃ， Ｗａｎｇ Ｋ Ｌ． Ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ Ｋａｒｓｔ ａｎｄ ｎｏｎ⁃ｋａｒｓｔ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ， ２０１８，
３２（５）： １４００⁃１４０９．

［３０］ 　 Ｍｏｏｒｈｅａｄ Ｄ Ｌ， Ｒｉｎｋｅｓ Ｚ Ｌ， Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｗｅｉｎｔｒａｕｂ Ｍ Ｎ． Ｄｙｎａｍｉｃ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ， ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ， ｉｎｏｒｇａｎｉｃ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ
ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ： ｉｎｆｏｒｍｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ⁃ｂａｓｅｄ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１３， ４： ２２３．

［３１］ 　 Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄ， Ｗａｌｌｅｎｓｔｅｉｎ Ｍ Ｄ， Ｂｒａｄｆｏｒｄ Ｍ Ａ． Ｓｏｉｌ⁃ｃａｒｂｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ ｄｅｐｅｎｄｅｎｔ ｏｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｐｈｙｓｉｏｌｏｇｙ． Ｎａｔｕｒｅ Ｇｅｏｓｃｉｅｎｃｅ， ２０１０， ３：
３３６⁃３４０．

［３２］ 　 Ｓｔｅｒｎｅｒ Ｒ Ｗ， Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ： Ｔｈｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ ｏｆ Ｅｌｅｍｅｎｔｓ ｆｒｏｍ Ｍｏｌｅｃｕｌｅｓ ｔｏ ｔｈｅ Ｂｉｏｓｐｈｅｒｅ． Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ， ＮＪ： Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ
Ｐｒｅｓｓ， ２００３．

［３３］ 　 Ｇｉｌｌｏｏｌｙ Ｊ Ｆ， Ａｌｌｅｎ Ａ Ｐ， Ｂｒｏｗｎ Ｊ Ｈ， Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ， ｄｅｌ Ｒｉｏ Ｃ Ｍ， Ｓａｖａｇｅ Ｖ Ｍ， Ｗｅｓｔ Ｇ Ｂ， Ｗｏｏｄｒｕｆｆ Ｗ Ｈ， Ｗｏｏｄｓ Ｈ Ａ． Ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｂａｓｉｓ ｏｆ ｗｈｏｌｅ⁃
ｏｒｇａｎｉｓｍ ＲＮＡ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｏｎｔｅｎｔ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２００５， １０２ （ ３３）：
１１９２３⁃１１９２７．

［３４］ 　 Ｃａｒｒａｒａ Ｊ Ｅ， Ｗａｌｔｅｒ Ｃ Ａ， Ｈａｗｋｉｎｓ Ｊ Ｓ， Ｐｅｔｅｒｊｏｈｎ Ｗ Ｔ， Ａｖｅｒｉｌｌ Ｃ， Ｂｒｚｏｓｔｅｋ Ｅ Ｒ． Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎｓ ａｍｏｎｇ ｐｌａｎｔｓ， ｂａｃｔｅｒｉａ， ａｎｄ ｆｕｎｇｉ ｒｅｄｕｃｅ
ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ Ｎ ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１８， ２４（６）： ２７２１⁃２７３４．

［３５］ 　 Ｒｉｇｇｓ Ｃ Ｅ， Ｈｏｂｂｉｅ Ｓ Ｅ． Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｄｒｉｖｉｎｇ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｉｎ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ
ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１６， ９９： ５４⁃６５．

［３６］ 　 Ｃａｌｄｗｅｌｌ Ｂ Ａ． Ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｓ ａ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔ ｏｆ ｓｏｉｌ ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ： ａ ｒｅｖｉｅｗ． Ｐｅｄｏｂｉｏｌｏｇｉａ， ２００５， ４９（６）： ６３７⁃６４４．
［３７］ 　 Ｃｅｎｉｎｉ Ｖ Ｌ， Ｆｏｒｎａｒａ Ｄ Ａ， ＭｃＭｕｌｌａｎ Ｇ， Ｔｅｒｎａｎ Ｎ， Ｃａｒｏｌａｎ Ｒ， Ｃｒａｗｌｅｙ Ｍ Ｊ， Ｃｌéｍｅｎｔ Ｊ Ｃ， Ｌａｖｏｒｅｌ Ｓ． Ｌｉｎｋａｇｅｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ

ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｏｉｌｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１６， ９６： １９８⁃２０６．
［３８］ 　 Ｐｅñｕｅｌａｓ Ｊ， Ｐｏｕｌｔｅｒ Ｂ， Ｓａｒｄａｎｓ Ｊ， Ｃｉａｉｓ Ｐ， ｖａｎ ｄｅｒ Ｖｅｌｄｅ Ｍ， Ｂｏｐｐ Ｌ， Ｂｏｕｃｈｅｒ Ｏ， Ｇｏｄｄｅｒｉｓ Ｙ， Ｈｉｎｓｉｎｇｅｒ Ｐ， Ｌｌｕｓｉａ Ｊ， Ｎａｒｄｉｎ Ｅ， Ｖｉｃｃａ Ｓ，

Ｏｂｅｒｓｔｅｉｎｅｒ Ｍ， Ｊａｎｓｓｅｎｓ Ｉ Ａ． Ｈｕｍａｎ⁃ｉｎｄｕｃｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｉｍｂａｌａｎｃｅｓ ａｌｔｅｒ ｎａｔｕｒａｌ ａｎｄ ｍａｎａｇｅｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ ｇｌｏｂｅ． Ｎａｔｕｒｅ
Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ， ２０１３， ４： ２９３４．

［３９］ 　 Ｂｕｒｎｓ Ｒ Ｇ， ＤｅＦｏｒｅｓｔ Ｊ Ｌ， Ｍａｒｘｓｅｎ Ｊ， Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｓｔｒｏｍｂｅｒｇｅｒ Ｍ Ｅ， Ｗａｌｌｅｎｓｔｅｉｎ Ｍ Ｄ， Ｗｅｉｎｔｒａｕｂ Ｍ Ｎ， Ｚｏｐｐｉｎｉ Ａ． Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ａ
ｃｈａｎｇｉｎｇ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ： ｃｕｒｒｅｎｔ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ ａｎｄ ｆｕｔｕｒｅ ｄｉｒｅｃｔｉｏｎｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１３， ５８： ２１６⁃２３４．

［４０］ 　 Ｈｅｎｒｙ Ｈ Ａ Ｌ． Ｒｅｐｒｉｎｔ ｏｆ “Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｉｎ ａ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｃｌｉｍａｔｅ” ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１３， ５６： ５３⁃５９．
［４１］ 　 Ｇｅｉｓｓｅｌｅｒ Ｄ， Ｓｃｏｗ Ｋ Ｍ． Ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍｉｎｅｒａｌ ｆｅｒｔｉｌｉｚｅｒｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ：Ａ ｒｅｖｉｅｗ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１４， ７５： ５４⁃６３．
［４２］ 　 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｂｅｌｎａｐ Ｊ， Ｆｉｎｄｌａｙ Ｓ Ｇ， Ｓｈａｈ Ｊ Ｊ Ｆ， Ｈｉｌｌ Ｂ Ｈ， Ｋｕｅｈｎ Ｋ Ａ， Ｋｕｓｋｅ Ｃ Ｒ， Ｌｉｔｖａｋ Ｍ Ｅ， Ｍａｒｔｉｎｅｚ Ｎ Ｇ， Ｍｏｏｒｈｅａｄ Ｄ Ｌ， Ｗａｒｎｏｃｋ Ｄ

Ｄ． Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｓｃａｌｅ ｗｉｔｈ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１４， １２１（２）： ２８７⁃３０４．
［４３］ 　 Ｓａｉｙａ⁃Ｃｏｒｋ Ｋ Ｒ， Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｚａｋ Ｄ Ｒ． Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｏｎｇ ｔｅｒｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｎ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ａｎ Ａｃｅｒ ｓａｃｃｈａｒｕｍ ｆｏｒｅｓｔ

ｓｏｉｌ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００２， ３４（９）： １３０９⁃１３１５．
［４４］ 　 Ｗａｌｄｒｏｐ Ｍ Ｐ， Ｆｉｒｅｓｔｏｎｅ Ｍ Ｋ． Ａｌｔｅｒｅｄ ｕｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｙｏｕｎｇ ａｎｄ ｏｌｄ ｓｏｉｌ Ｃ ｂｙ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｃａｕｓｅｄ ｂｙ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｓｈｉｆｔｓ ａｎｄ Ｎ ａｄｄｉｔｉｏｎｓ．

Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００４， ６７（２）： ２３５⁃２４８．
［４５］ 　 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｇａｌｌｏ Ｍ Ｅ， Ｌａｕｂｅｒ Ｃ， Ｗａｌｄｒｏｐ Ｍ Ｐ， Ｚａｋ Ｄ Ｒ． Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｄｙｎａｍｉｃｓ ｆｏｒ ｎｏｒｔｈｅｒｎ

ｈａｒｄｗｏｏｄ ｆｏｒｅｓｔｓ ｒｅｃｅｉｖｉｎｇ ｓｉｍｕｌａｔｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００５， ７５（２）： ２０１⁃２１５．
［４６］ 　 Ｚｅｇｌｉｎ Ｌ Ｈ， Ｓｔｕｒｓｏｖａ Ｍ， Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ Ｒ Ｌ， Ｃｏｌｌｉｎｓ Ｓ Ｌ． Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｒｅｅ ｃｏｎｔｒａｓｔｉｎｇ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ．

Ｏｅｃｏｌｏｇｉａ， ２００７， １５４（２）： ３４９⁃３５９．
［４７］ 　 Ｒａｍｉｒｅｚ Ｋ Ｓ， Ｃｒａｉｎｅ Ｊ Ｍ， Ｆｉｅｒｅｒ Ｎ． Ｃｏｎｓｉｓｔｅｎｔ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｍｅｎｄｍｅｎｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｂｉｏｍｅｓ． Ｇｌｏｂａｌ

Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１２， １８（６）： １９１８⁃１９２７．
［４８］ 　 Ｂｉｌｌｉｎｇｓ Ｓ Ａ， Ｚｉｅｇｌｅｒ Ｓ Ｅ． Ａｌｔｅｒｅｄ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｕｓａｇｅ ａｎｄ ｈｅｔｅｒｏｔｒｏｐｈｉｃ ｒｅｓｐｉｒａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ｗｉｔｈ ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２ ａｎｄ Ｎ

ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ． Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２００８， １４（５）： １０２５⁃１０３６．
［４９］ 　 Ｍａｒｋｌｅｉｎ Ａ Ｒ， Ｈｏｕｌｔｏｎ Ｂ Ｚ． Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎｐｕｔｓ ａｃｃｅｌｅｒａｔｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｙｃｌｉｎｇ ｒａｔｅｓ ａｃｒｏｓｓ ａ ｗｉｄｅ ｖａｒｉｅｔｙ ｏｆ ｔｅｒｒｅｓｔｒｉａｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ，

１１　 １３ 期 　 　 　 阴红彬　 等：新期火山熔岩台地土壤胞外酶活性及化学计量特征对氮沉降的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

２０１２， １９３（３）： ６９６⁃７０４．
［５０］ 　 Ｙａｎｇ Ｙ， Ｆａｎｇ Ｈ Ｊ， Ｃｈｅｎｇ Ｓ Ｌ， Ｘｕ Ｌ Ｊ， Ｌｕ Ｍ Ｚ， Ｇｕｏ Ｙ Ｆ， Ｌｉ Ｙ Ｎ， Ｚｈｏｕ Ｙ． Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒｅｇｕｌａｔｅｓ ｔｈｅ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｏｆ ｓｏｉｌ Ｃ ｆｌｕｘｅｓ ｔｏ Ｎ

ｆｅｒｔｉｌｉｚａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｃｕｌｔｉｖａｔｅｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄ． Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ， ２０２２， １３（５）： ７７７．
［５１］ 　 Ｘｉａｏ Ｗ， Ｃｈｅｎ Ｘ， Ｊｉｎｇ Ｘ， Ｚｈｕ Ｂ． Ａ ｍｅｔａ⁃ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ

Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１８， １２３： ２１⁃３２．
［５２］ 　 Ｅｉｖａｚｉ Ｆ， Ｔａｂａｔａｂａｉ Ｍ Ａ． Ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅｓ ｉｎ ｓｏｉｌｓ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， １９７７， ９（３）： １６７⁃１７２．
［５３］ 　 Ｃｈｅｎｇ Ｓ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｌ， Ｆａｎｇ Ｈ Ｊ， Ｙｕ Ｇ Ｒ， Ｙａｎｇ Ｘ Ｍ， Ｌｉ Ｘ Ｙ， Ｓｉ Ｇ Ｙ， Ｇｅｎｇ Ｊ， Ｈｅ Ｓ， Ｙｕ Ｇ Ｘ． Ｎｏｎｌｉｎｅａｒ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｕｓ ｏｘｉｄｅ ｅｍｉｓｓｉｏｎ

ｔｏ ｍｕｌｔｉ⁃ｌｅｖｅｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｉｎ ａ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｎｅｅｄｌｅ⁃ｂｒｏａｄｌｅａｖｅｄ ｍｉｘｅｄ ｆｏｒｅｓｔ ｉｎ ＮｏｒｔｈＥａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｃａｔｅｎａ， ２０１６， １４７： ５５６⁃５６３．
［５４］ 　 Ｌｉｕ Ｈ Ｙ， Ｍｉ Ｚ Ｒ， Ｌｉｎ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｙ Ｈ， Ｚｈａｎｇ Ｚ Ｈ， Ｚｈａｎｇ Ｆ Ｗ， Ｗａｎｇ Ｈ， Ｌｉｕ Ｌ Ｌ， Ｚｈｕ Ｂ， Ｃａｏ Ｇ Ｍ， Ｚｈａｏ Ｘ Ｑ， Ｓａｎｄｅｒｓ Ｎ Ｊ， Ｃｌａｓｓｅｎ Ａ Ｔ，

Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂ， Ｈｅ Ｊ Ｓ． Ｓｈｉｆｔｉｎｇ ｐｌａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｃｈａｎｇｅ ｓｔａｂｉｌｉｚｅｓ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｐｒｉｍａｒｙ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１８， １１５（１６）： ４０５１⁃４０５６．

［５５］ 　 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．

［５６］ 　 Ｋｉｖｌｉｎ Ｓ Ｎ， Ｔｒｅｓｅｄｅｒ Ｋ Ｋ． Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄ ｗｉｔｈ ａｂｉｏｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ ｍｏｒｅ ｔｈａｎ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ．
Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１４， １１７（１）： ２３⁃３７．

［５７］ 　 Ｍａ Ｗ Ｊ， Ｌｉ Ｊ， Ｇａｏ Ｙ， Ｘｉｎｇ Ｆ， Ｓｕｎ Ｓ Ｎ， Ｚｈａｎｇ Ｔ， Ｚｈｕ Ｘ Ｚ， Ｃｈｅｎ Ｃ， Ｌｉ Ｚ． Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｔｏ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ａ ｓｅｍｉ⁃ａｒｉｄ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ． Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０２０， ７０３： １３４６９１．

［５８］ 　 Ａ′Ｂｅａｒ Ａ Ｄ， Ｊｏｎｅｓ Ｔ Ｈ， Ｋａｎｄｅｌｅｒ Ｅ， Ｂｏｄｄｙ Ｌ． Ｉｎｔｅｒａｃｔｉｖｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｏｎ ｆｕｎｇａｌ⁃ｍｅｄｉａｔｅｄ ｗｏｏｄ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ
ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１４， ７０： １５１⁃１５８．

［５９］ 　 Ｌｉｕ Ｊ Ｂ， Ｃｈｅｎ Ｊ， Ｃｈｅｎ Ｇ Ｓ， Ｇｕｏ Ｊ Ｆ， Ｌｉ Ｙ Ｑ． Ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎｄｉｃａｔｅｓ ｔｈｅ ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ
ｄｅｐｔｈｓ ｉｎ ｓｕｂｔｒｏｐｉｃａｌ ｆｏｒｅｓｔｓ． ＰＬｏＳ Ｏｎｅ， ２０２０， １５（２）： ｅ０２２０５９９．

［６０］ 　 Ｃｕｉ Ｈ， Ｏｕ Ｙ， Ｌｖ Ｄ Ａ， Ｗａｎｇ Ｌ Ｘ， Ｌｉａｎｇ Ａ Ｚ， Ｙａｎ Ｂ Ｘ， Ｌｉ Ｙ Ｘ． Ａｇｇｒｅｇａｔｅ⁃ｒｅｌａｔｅｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｕｎｄｅｒ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｒｏｐｌａｎｄｓ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ， ２０２０， ９（１）： ３３．

［６１］ 　 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．

［６２］ 　 Ｗａｎｇ Ｃ， Ｙａｎｇ Ｑ Ｎ， Ｚｈａｎｇ Ｃ， Ｚｈａｎｇ Ｘ Ｌ， Ｃｈｅｎ Ｊ， Ｌｉｕ Ｋ Ｘ． Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｏｆ ａｂａｎｄｏｎｅｄ ｃｒｏｐｌａｎｄ ｉｍｐｒｏｖｅｓ ｓｏｉｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ
ｍｕｌｔｉｆｕｎｃｔｉｏｎａｌｉｔｙ ｔｈｒｏｕｇｈ ａｌｌｅｖｉａｔｉｎｇ ｎｉｔｒｏｇｅｎ⁃ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎ ｔｈｅ Ｃｈｉｎａ Ｄａｎｘｉａ． Ｆｒｏｎｔｉｅｒｓ ｉｎ Ｐｌａｎｔ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２０２３， １４： １１１６１７９．

［６３］ 　 Ｙａｎｇ Ｙ， Ｌｉａｎｇ Ｃ， Ｗａｎｇ Ｙ Ｑ， Ｃｈｅｎｇ Ｈ， Ａｎ Ｓ Ｓ， Ｃｈａｎｇ Ｓ Ｘ． Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｒｅｆｌｅｃｔｓ ｔｈｅ ｓｈｉｆｔ ｆｒｏｍ Ｐ⁃ ｔｏ Ｎ⁃ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｗｉｔｈ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ． Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０２０， １４９： １０７９２８．

［６４］ 　 Ｌｉｕ Ｘ Ｊ， Ｚｈａｎｇ Ｙ， Ｈａｎ Ｗ Ｘ， Ｔａｎｇ Ａ Ｈ， Ｓｈｅｎ Ｊ Ｌ， Ｃｕｉ Ｚ Ｌ， Ｖｉｔｏｕｓｅｋ Ｐ， Ｅｒｉｓｍａｎ Ｊ Ｗ， Ｇｏｕｌｄｉｎｇ Ｋ， Ｃｈｒｉｓｔｉｅ Ｐ， Ｆａｎｇｍｅｉｅｒ Ａ， Ｚｈａｎｇ Ｆ Ｓ．
Ｅｎｈａｎｃｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｖｅｒ Ｃｈｉｎａ． Ｎａｔｕｒｅ， ２０１３， ４９４（７４３８）： ４５９⁃４６２．

［６５］ 　 张英， 张常洪， 汪其同， 朱晓敏， 尹华军． 氮沉降下西南山地针叶林根际和非根际土壤微生物养分限制特征差异． 植物生态学报， ２０２２，
４６（４）： ４７３⁃４８３．

［６６］ 　 Ｓｈｅｎ Ｆ Ｙ， Ｌｉｕ Ｎ， Ｓｈａｎ Ｃ Ｆ， Ｊｉ Ｌ， Ｗａｎｇ Ｍ Ｗ， Ｗａｎｇ Ｙ Ｊ， Ｙａｎｇ Ｌ Ｘ． Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｒｅｖｅａｌｓ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ Ｐ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ
ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ ａｆｔｅｒ ｔｈｅ ｍｉｘｅｄ ｃｕｌｔｉｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｋｏｒｅａｎ ｐｉｎｅ ａｎｄ Ｍａｎｃｈｕｒｉａｎ ｗａｌｎｕｔ ｉｎ ＮｏｒｔｈＥａｓｔ Ｃｈｉｎａ． Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ，
２０２３， １１８： １０３５３９．

［６７］ 　 Ｅｌｓｅｒ Ｊ Ｊ， Ｆａｇａｎ Ｗ Ｆ， Ｋｅｒｋｈｏｆｆ Ａ Ｊ， Ｓｗｅｎｓｏｎ Ｎ Ｇ， Ｅｎｑｕｉｓｔ Ｂ Ｊ． Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｐｌａｎｔ ｐｒｏｄｕｃｔｉｏｎ： ｍｅｔａｂｏｌｉｓｍ， ｓｃａｌｉｎｇ ａｎｄ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ
ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｇｌｏｂａｌ ｃｈａｎｇｅ． Ｎｅｗ Ｐｈｙｔｏｌｏｇｉｓｔ， ２０１０， １８６（３）： ５９３⁃６０８．

［６８］ 　 Ｃｌｅｖｅｌａｎｄ Ｃ Ｃ， Ｌｉｐｔｚｉｎ Ｄ． Ｃ： Ｎ： Ｐ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｉｎ ｓｏｉｌ： ｉｓ ｔｈｅｒｅ ａ “ｒｅｄｆｉｅｌｄ ｒａｔｉｏ” ｆｏｒ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ？ Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２００７， ８５（３）：
２３５⁃２５２．

［６９］ 　 Ｒｉｃｈａｒｄｓｏｎ Ａ Ｅ， Ｂａｒｅａ Ｊ Ｍ， ＭｃＮｅｉｌｌ Ａ Ｍ， Ｐｒｉｇｅｎｔ⁃Ｃｏｍｂａｒｅｔ Ｃ． Ａｃｑｕｉｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｉｎ ｔｈｅ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｇｒｏｗｔｈ
ｐｒｏｍｏｔｉｏｎ ｂｙ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ． Ｐｌａｎｔ ａｎｄ Ｓｏｉｌ， ２００９， ３２１（１）： ３０５⁃３３９．

［７０］ 　 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．

［７１］ 　 Ｚｈｕ Ｊ， Ｌｉ Ｍ， Ｗｈｅｌａｎ Ｍ． Ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｃｔｉｖａｔｏｒｓ ｃｏｎｔｒｉｂｕｔｅ ｔｏ ｌｅｇａｃｙ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｖａｉｌａｂｉｌｉｔｙ ｉｎ ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ｓｏｉｌｓ： ａ ｒｅｖｉｅｗ． Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０１８， ６１２： ５２２⁃５３７．

［７２］ 　 Ｋｕｚｙａｋｏｖ Ｙ． Ｒｅｖｉｅｗ： Ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｒｈｉｚｏｓｐｈｅｒｅ ｐｒｉｍｉｎｇ ｅｆｆｅｃｔｓ． Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｐｌａｎｔ Ｎｕｔｒｉｔｉｏｎ ａｎｄ Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ， ２００２， １６５（４）： ３８２⁃３９６．
［７３］ 　 Ｍａｈｏｗａｌｄ Ｎ， Ｊｉｃｋｅｌｌｓ Ｔ Ｄ， Ｂａｋｅｒ Ａ Ｒ， Ａｒｔａｘｏ Ｐ， Ｂｅｎｉｔｅｚ⁃Ｎｅｌｓｏｎ Ｃ Ｒ， Ｂｅｒｇａｍｅｔｔｉ Ｇ， Ｂｏｎｄ Ｔ Ｃ， Ｃｈｅｎ Ｙ， Ｃｏｈｅｎ Ｄ Ｄ， Ｈｅｒｕｔ Ｂ， Ｋｕｂｉｌａｙ Ｎ，

Ｌｏｓｎｏ Ｒ， Ｌｕｏ Ｃ， Ｍａｅｎｈａｕｔ Ｗ， ＭｃＧｅｅ Ｋ Ａ， Ｏｋｉｎ Ｇ Ｓ， Ｓｉｅｆｅｒｔ Ｒ Ｌ， Ｔｓｕｋｕｄａ Ｓ． Ｇｌｏｂａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｉｃ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｓｏｕｒｃｅｓ，
ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ ｒａｔｅｓ， ａｎｄ ａｎｔｈｒｏｐｏｇｅｎｉｃ ｉｍｐａｃｔｓ． Ｇｌｏｂａｌ Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ Ｃｙｃｌｅｓ， ２００８， ２２（４）： ２００８ＧＢ００３２４０．

［７４］ 　 Ｄｏｎｇ Ｃ Ｃ， Ｗａｎｇ Ｗ， Ｌｉｕ Ｈ Ｙ， Ｘｕ Ｘ Ｔ， Ｚｅｎｇ Ｈ． Ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｓｈｉｆｔｅｄ ｆｒｏｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｔｏ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｉｎｄｕｃｅｄ ｂｙ ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｄｅｐｏｓｉｔｉｏｎ： Ｅｖｉｄｅｎｃｅ ｆｒｏｍ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ． Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ， ２０１９， １０１： ４５３⁃４６４．

［７５］ 　 Ｈｅｕｃｋ Ｃ， Ｓｍｏｌｋａ Ｇ， Ｗｈａｌｅｎ Ｅ Ｄ， Ｆｒｅｙ Ｓ， Ｇｕｎｄｅｒｓｅｎ Ｐ， Ｍｏｌｄａｎ Ｆ， Ｆｅｒｎａｎｄｅｚ Ｉ Ｊ， Ｓｐｏｈｎ Ｍ． Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｌｏｎｇ⁃ｔｅｒｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｄｄｉｔｉｏｎ ｏｎ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｏｒｇａｎｉｃ ｓｏｉｌ ｈｏｒｉｚｏｎｓ ｏｆ ｔｅｍｐｅｒａｔｅ ｆｏｒｅｓｔｓ． Ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙ， ２０１８， １４１（２）： １６７⁃１８１．

２１ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　


