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摘  要：土壤胞外酶在驱动土壤养分循环和能量流动中起着至关重要的作用，其化学计量可用来表征微生物代谢所需的养分

限制状况。人工纯林转换为混交林是实现人工林可持续发展的重要途径。然而，人工纯林转换为混交林后对土壤胞外酶及化

学计量的影响尚不清晰。以巨桉（Eucalyptus grandis）人工纯林皆伐后营造的红叶碧桃（Prunus persica ‘Atropurpurea’）＋

西府海棠（Malus × micromalus）、杉木（Cunninghamia lanceolata）＋桢楠（Phoebe zhennan）＋红叶碧桃、香樟（Cinnamomum 

camphora）＋水杉（Metasequoia glyptostroboides）3 种混交林，以及巨桉纯林（对照）为对象，研究了营建混交林对土壤理

化性质、微生物生物量、胞外酶活性及化学计量特征的影响。结果表明：（1）与巨桉纯林相比，3 种混交林均提高了土壤 β-1，

4-N-乙酰氨基葡糖苷酶和亮氨酸氨基肽酶活性，但降低了土壤 β-1，4-葡糖苷酶和酸性磷酸单酯酶活性。（2）各林分类型的

土壤胞外酶矢量长度介于 0.68～0.88，土壤胞外酶矢量角度介于 72.59°～81.18°，表明 4 种林分类型的土壤微生物均受到碳

和磷的共同限制。（3）3 种混交林均通过提高土壤有机碳、全氮、pH 和微生物生物量 C︰N 以及降低土壤 C︰P 和 N︰P 缓

解了土壤微生物的碳和磷限制。（4）土壤全氮和微生物生物量氮分别是影响土壤胞外酶活性和酶化学计量的主控因子。综上

所述，巨桉人工纯林转换为混交林后缓解了土壤微生物的碳和磷限制。 

关键词：巨桉人工林；森林转换；土壤胞外酶；酶化学计量；微生物养分限制；土壤碳氮磷 
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Abstract: 【Objective】Extracellular enzymes in soil play a crucial role in mediating the ecosystem’s responses to environmental 

drivers, and their stoichiometry can be used to assess the resource limitation for microorganisms. The conversion from pure forest 

plantations to mixed forest plantations is an important approach to achieve sustainable forest development. The current study on 

ecosystem responses to forest conversion has predominantly concentrated on soil nutrients, carbon (C) sequestration capacities, 

timber productivity metrics, and silvicultural landscape attributes. However, the effects of this conversion on extracellular 

enzymes and their stoichiometric characteristics in soil remain poorly understood. 【Method】Here, the 5-year-old mixed forests 

of Prunus persica ‘Atropurpurea’ + Malus × micromalus, Cunninghamia lanceolata + Phoebe zhennan + P. persica 

‘Atropurpurea’ and Cinnamomum camphora + Metasequoia glyptostroboides as well as pure forest plantation soil of E. grandis 

were investigated. All forest plantations were recently constructed after clear-cutting the E. grandis plantations. It was determined 

the effect of mixed forests on soil physical and chemical properties, microbial biomass, extracellular enzymes, and their 

stoichiometric characteristics. Moreover, the correlation between soil extracellular enzymes and stoichiometry with various soil 

properties was analyzed, and the main controlling factors affecting the extracellular enzymes and stoichiometry in soil were 

explored. 【Result】The results showed that: (1) The three mixed forests increased β-1, 4-N-acetylglucosaminidase and l-leucine 

aminopeptidase activities, but decreased that of β-1, 4-glucosidase and acid phosphatase activities in soil. (2) The vector length of 

extracellular enzymes ranged from 0.68 to 0.88, while the vector angle ranged from 72.59° to 81.18°, indicating that 

microorganisms were co-limited by C and phosphorus (P) in all the forest plantation soils. (3) The three mixed forest plantations 

reduce microbial C and P limitations by increasing organic C, total nitrogen (N) content, pH, microbial biomass C︰N ratio in soil, 

and C︰P and N︰P ratios in soil. However, the microorganisms were still co-limited by C and P. Therefore, in the early stage of 

mixed forest plantation construction, organic and P fertilizer can be applied to reduce resource limitations of soil microorganisms 

in the study area. (4) Total N and microbial biomass N were the key controlling factors influencing extracellular enzyme activity 

and enzyme stoichiometry in all the forest plantation soils. 【Conclusion】Collectively, these findings suggest that the conversion 

of pure forest plantations to mixed forest plantations alleviates the microbial C and P limitations in soil. Notably, extracellular 

enzymes and their stoichiometric characteristics in soil are influenced by interactions among vegetation, soil properties, and forest 

microclimate factors. Thus, future studies should prioritize analyzing how mixed forest plantations affect these parameters 

through plant diversity assessments (e.g., tree and understory vegetation), and understory microclimate monitoring. 

Key words: Eucalyptus grandis plantation; Forest conversion; Extracellular soil enzymes; Enzyme stoichiometry; Microbial 

nutrient limitations; Soil carbon, nitrogen, and phosphorus 

土壤胞外酶是指在细胞内合成后穿过细胞质

膜的一类酶，主要源自土壤中的微生物活动、植物

根系代谢以及相关残体的分解过程，是推动土壤养

分循环和能量流动的关键动力[1]。与碳（C）、氮（N）、

磷（P）循环相关的土壤胞外酶活性的相对比值称

为酶化学计量，该比值能够反映土壤微生物群落代

谢及养分需求与环境中养分有效性之间的生物地

球化学平衡模式，可用来表征土壤微生物的养分限

制状况 [2-3]。因此，探讨土壤胞外酶及其化学计量

对厘清陆地生态系统生物地球化学循环机理具有

重要意义。 

人工纯林转换为混交林可提高人工林生态系统

服务功能，被认为是实现人工林可持续发展的重要

途径[4-5]。相比于纯林，混交林不仅能高效地利用林

地资源，提升林分抗御灾害的能力，还能优化土壤

养分结构，促进林木生长，从而全面提高林分的综 
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合效益[6-7]。目前，森林转换对生态系统影响的研究

更加关注土壤养分、碳储存、木材生产和森林景观

质量等方面[4，7-9]。然而，人工纯林转换为混交林后

对土壤胞外酶及化学计量的影响却少有报道，而且

仅有的一些研究结果也并不一致。例如，在杉木

（Cunninghamia lanceolata）人工纯林中引入乡土树

种提高了土壤酸性磷酸单酯酶（AP）活性[10]。相反，

在马尾松（Pinus massoniana）人工纯林采伐迹地上

营建混交林显著提高了土壤亮氨酸氨基肽酶（LAP）

活性，但显著降低了土壤 β-1，4-葡糖苷酶（BG）

和 AP 活性，并在一定程度上缓解了土壤微生物磷

的限制[11]。上述不一致的响应可能是森林类型的转

换会改变物种组成、植物群落结构和根系分泌物，

并导致土壤养分、微生物群落结构和生物量的变化，

进而影响土壤胞外酶活性[12-13]。尽管如此，人工纯

林转换为混交林对土壤胞外酶及其化学计量的影响

机制仍不明确。 

桉树（Eucalyptus）作为典型速生树种，具有丰

产、用途广泛、经济价值高等优势，已成为我国热

带和亚热带地区重要的造林树种，目前全国种植面

积已达 546 万 hm2[14]。当前桉树人工林普遍采用短

轮伐期（5～7 年）、多代连作和单一树种的经营方

式，导致了林地生物多样性下降、土壤肥力衰退及

生态系统服务功能减弱等一系列生态问题的发生，

受到了社会的广泛关注[9，14]。研究发现，将桉树人

工纯林皆伐后营造桉树＋乡土树种的混交林，显著

提高了林下植被的物种丰富度，维持了较高的灌草

生物量，并有改善土壤质量、提高养分含量等作

用 [15-16]。然而，在桉树人工纯林皆伐迹地上营造无

桉树树种的混交林对土壤胞外酶及化学计量的影

响尚不清楚。因此，本研究以巨桉（E. grandis）人

工纯林皆伐迹地营建的巨桉纯林和 3 种无巨桉树

种的混交林为对象，测定了不同林分类型的土壤理

化性质、微生物生物量和胞外酶活性，分析了土壤

胞外酶及化学计量与各土壤因子之间的相关关系，

并探讨了影响土壤胞外酶及化学计量变化的主控

因子，旨在揭示巨桉皆伐迹地营造不同混交林类型

对土壤胞外酶活性和微生物养分限制的影响，进而

为巨桉人工林的改造和可持续经营管理提供科学

参考。 

1  材料与方法 

1.1  试验地概况 

试验地位于四川省沙湾区巨桉人工林近自然改

造示范点（29°26′N，103°35′E）。示范点为典型的丘

陵地貌，海拔在 420～451 m 之间，地处亚热带湿润

季风气候区，具有以下特征：气候温和，年均温在

16.5～18.0 ℃之间；雨量充沛，年均降水量在 800～

1 600 mm 之间，降水主要集中于夏季（6—8 月）。

试验地土壤为典型黄壤，呈酸性，深度约为 100 cm。

试验地主要包含巨桉纯林、常绿针阔混交林和落叶

阔叶混交林三种林分类型。乔木层优势种以巨桉、

红叶碧桃（Prunus persica ‘Atropurpurea’）、西府海

棠 （ Malu × micromalus ）、 杉 木 （ Cunninghamia 

lanceolata ）、 桢 楠 （ Phoebe zhennan ）、 香 樟

（ Cinnamomum camphora ） 和 水 杉 （ Metasequoia 

glyptostroboides）等为主；灌木层以盐肤木（Rhus 

chinensis）、楤木（Aralia elata）和山茶（Camellia 

japonica ） 等 为 主 ； 草 本 层 则 以 蕨 （ Pteridium 

aquilinum）、雾水葛（Pouzolzia zeylanica）和蚊母草

（Veronica peregrina）等为主[15]。 

2016 年春季，将巨桉人工纯林皆伐后采用植苗

造林的方式营建了红叶碧桃＋西府海棠（MPM，简

称 红 叶 碧 桃 混 交 林 ）、 杉 木 ＋ 桢 楠 ＋ 红 叶 碧 桃

（MCPP，简称杉木混交林）和香樟＋水杉（MCM，

简称香樟混交林）3 种混交林，并营建巨桉纯林为

对照（CK），共 4 种林分类型，记为试验处理，每

种林分类型的面积均超过 100 亩（6.67 hm2）。 

1.2  标准地设置与调查 

2021 年 5 月，分别在 4 种林分类型中，设置立

地条件基本一致、面积为 400 m2（20 m × 20 m）的

标准地。每种林分类型 3 个重复，共计 12 个标准地。

标准地间相互独立，互不干扰，间距大于 100 m。

对各标准地的地形和植被进行调查，统计出各林分

的基本情况，结果见表 1。 

1.3  样品采集与处理 

于 2021 年 7 月（生长季）和 2022 年 1 月（非

生长季）在每个标准地内按照梅花形五点取样法设

置 5 个土壤剖面，每个剖面按 0～20 cm 和 20～40 cm

两个土层取样。在去除林下灌木、草本和枯枝落叶

后分层采集土壤样品和 100 cm3 环刀样品。同一标 
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表 1  各林分的基本情况 

Table 1  General situation of stand types 

林分类型 

Stand type 

混交比例 

Mixed 

proportion 

植苗年限 

Age/a 

平均胸径 

Average breast 

diameter/cm 

平均树高 

Average height/m

密度 

Density/ 

hm–2 

郁闭度 

Canopy 

density 

灌草丰富度 

Shrub and herb 

richness 

海拔 

Altitude/

m 

坡度

Slope/

（°）

CK / 5 7.0 8.1 1 350 0.7 15 ± 2 451 15 

MPM 3︰2 5 7.9 5.6 1 250 0.7 17 ± 3 425 17 

MCPP 4︰1︰1 5 4.7 4.1 1 460 0.7 24 ± 7 438 20 

MCM 3︰1 5 8.2 6.9 1 510 0.8 22 ± 4 438 18 

注：CK：巨桉纯林；MPM：红叶碧桃＋西府海棠混交林；MCPP：杉木＋桢楠＋红叶碧桃混交林；MCM：香樟＋水杉混交林。

下同。Note：CK：Eucalyptus grandis pure forest；MPM：Prunus persica‘Atropurpurea’+ Malus × micromalus mixed forest；MCPP：

Cunninghamia lanceolata + Phoebe zhennan + Prunus persica‘Atropurpurea’mixed forest；MCM：Cinnamomum camphora + Metasequoia 

glyptostroboides mixed forest. The same below. 

 

准地土壤样品分层混合，共计 48 个土壤样品和 240

个 环 刀 样 品 。 随 后 立 即 将 土 壤 样 品 放 置 于 冰 盒

（<4 ℃），并快速运回实验室。除去土壤中的杂物和

细根，部分土样过 2 mm 筛，置于 4 ℃冰箱中储存，

用于测定土壤微生物生物量和胞外酶活性；另一部

分土样自然风干磨细用于测定土壤 pH、有机碳、全

氮和全磷。100 cm3 环刀样品用于测定土壤含水量。 

1.4  样品测定与分析 

参照《土壤农化分析》[17]中的相关方法：使用

pH 计（PHS-3C，PUCHUN，中国）和玻璃电极在

质量比为 1︰2.5 的土壤–水悬浮液中测定土壤 pH；

使用环刀法测定土壤含水量；使用重铬酸钾氧化—

外加热法测定土壤有机碳；采用改进的 Kjeldhal’s

方法，用自动分析仪（UDK-149，VELP Scientifica，

意大利）测定土壤全氮；使用氢氧化钠熔融—钼锑

比色法测定土壤全磷；使用改进的经典氯仿熏蒸法

测定土壤微生物生物量碳和微生物生物量氮[18]。 

根据 Dick[19]和 Nannipieri 等 [20]研究中报告的

标准程序，用微孔板荧光法测定土壤 BG、β-1，

4-N-乙酰氨基葡糖苷酶（NAG）、LAP 和 AP 活性，

并计算了胞外酶化学计量和胞外酶矢量度量。简

要步骤为：将 4 g 新鲜土壤放入 200 mL 烧杯中，

加入 40 mL 醋酸缓冲液（50 molL–1，pH=5.0）并

用磁力搅拌器混合均匀，制备成土壤悬浮液。用

多通道移液管将 100 μL 样品悬浮液和 150 μL 底物

溶液注入 96 孔酶标板。在 25 ℃的黑暗条件下培

养后，向每个孔中加入 10 μL 的 1 molL–1 的氢氧

化钠溶液以终止反应。然后，使用多功能酶标仪

（Spark 10M，Tecan，瑞士）在 365 nm 激发波长

和 450 nm 发射波长下测量荧光，并根据土壤干物

质量和反应时间来计算酶活性。所使用的酶底物

和培养时间详见表 2[2]。  

碳（BG）、氮（NAG+LAP）和磷（AP）循环

的土壤胞外酶化学计量用酶活性的对数比值来计

算 [2]。即：酶 C︰N=Ln（BG/nmolg–1h–1）︰Ln 

[ （ NAG+LAP ） /nmolg–1h–1] ； 酶 C ︰ P=Ln

（BG/nmolg–1h–1）︰Ln（AP/nmolg–1h–1）；酶 N︰

P=Ln [ （ NAG+LAP ） /nmolg–1h–1] ︰ /Ln

（AP/nmolg–1h–1）。胞外酶矢量用矢量长度和矢量角

度来计算。即：矢量长度 L=SQRT（x2+y2）；矢量角

度 A=DEGREES（ATAN2（x，y）），式中：x=BG/

（BG+AP）；y=BG/（BG+LAP+NAG）。矢量长度

代表土壤微生物受到相对的碳限制，矢量角度代表

土壤微生物受到相对的氮或磷限制[21]。根据最新的

土壤微生物养分限制阈值[22]，矢量长度大于 0.61 说

明受到较强的微生物碳限制，矢量长度越长表明微

生物碳限制越强；矢量角度大于 55°说明微生物存

在磷限制，而小于 55°说明微生物存在氮限制。 

1.5  数据处理与分析 

使用 SPSS 22.0 对所有测定数据进行统计分析。

首先，进行方差齐性检验。当方差齐时，利用最小

显著性差异法（LSD）进行差异显著性检验（P < 

0.05）；当方差不齐时，利用邓尼特 T3 法（Dunnett 

T3）进行差异显著性检验（P < 0.05）。其次，采用 
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表 2  土壤胞外酶名称、编号、简称、底物和培养时间[2] 

Table 2  Name，enzyme commission number，abbrev，substrate，and culture time of extracellular soil enzyme [2] 

土壤胞外酶 

Extracellular soil enzyme 

EC 编号 

Enzyme commission 

number 

简称 

Abbrev.

底物 

Substrate 

培养时间 

Culture 

time/h 

β-1，4-葡糖苷酶 

β-1，4-glucosidase 

3.2.1.21 BG 4-甲基伞形酮酰-β-D-吡喃葡糖苷 

4-MUB-β-D-glucopyranoside 

1 

β-1，4-N-乙酰氨基葡糖苷酶 

β-1，4-N-acetylglucosaminidase 

3.2.1.14 NAG 4-甲基伞形酮酰-β-D-吡喃葡糖酸苷 

4-MUB-N-acetyl-β-D-glucosaminide 

4 

亮氨酸氨基肽酶 

L-leucine aminopeptidase 

3.4.11.1 LAP L-亮氨酸-7-氨基-4-甲基香豆素盐酸盐 

L-leucine-7-amino-4-methylcoumarin 

5 

酸性磷酸单酯酶 

Acid phosphatase 

3.1.3.1 AP 4-甲基伞形酮磷酸单酯 

4-MUB-phosphate 

1 

 
线性混合效应模型（LMM）检验林分类型、土壤深

度和采样时间的主效应及其交互作用对土壤理化性

质、土壤碳氮磷及化学计量比、微生物生物量碳氮

及化学计量比、胞外酶活性及化学计量比的影响。

在分析中，将标准地编号作为随机因子，林分类型、

土壤深度和采样时间作为固定因子。再者，利用 LSD

法对不同土壤深度和采样时间下各林分类型指标的

估计均值（EMM）进行了多重比较分析。估计均值

是指通过样本数据平均值计算的总体平均值，用于

更准确地评估各林分类型指标的差异。所有的数据

均以“平均值±标准差”表示。最后，使用皮尔逊

（Pearson）相关性分析确定土壤因子与土壤胞外酶

及化学计量的相关关系；并对土壤胞外酶及化学计

量与土壤因子之间的相关性进行冗余分析（RDA）。 

2  结  果 

2.1  混交林的土壤理化性质及养分化学计量特征 

由图 1a～图 1e 可知，4 种林分类型在各采样时

间和各土层的土壤 pH、含水量、有机碳、全氮和全

磷分别介于 3.49～5.44、287.4～433.7 gkg–1、10.43～

25.92 gkg–1、0.77～2.10 gkg–1 和 0.26～1.21 gkg–1。

与巨桉纯林相比，3 种混交林均显著提高了土壤 pH、

有机碳、全氮和全磷含量的估计均值（P < 0.05，

图 1a，图 1c～图 1e），仅香樟混交林显著提高了土

壤含水量的估计均值（P < 0.05，图 1b）。 

由图 1f～图 1h 可知，4 种林分类型的土壤 C︰

N、C︰P 和 N︰P 分别介于 11.02～14.11、13.15～

56.26 和 1.14～3.98。3 种混交林均显著降低了土壤

N︰P 的估计均值（P < 0.05，图 1h），但对土壤 C︰N

估计均值影响不显著（图 1f）。此外，红叶碧桃和杉

木混交林显著降低了土壤 C︰P 的估计均值（P < 0.05），

但香樟混交林对土壤 C︰P 的估计均值影响不显著

（图 1g）。在 3 种混交林中，香樟混交林土壤 C︰P

和 N︰P 的估计均值均显著大于杉木混交林和红叶

碧桃混交林（P < 0.05，图 1g，图 1h），但 3 种混交

林土壤 C︰N 估计均值差异不显著（图 1d）。 

2.2  混交林的土壤微生物生物量碳氮及化学计量

特征 

由图 2a～图 2c 可知，4 种林分类型的土壤微生

物 生 物 量 碳 和 微 生 物 生 物 量 氮 分 别 介 于 44.8～

223.2 mgkg–1 和 11.14～41.82 mgkg–1；土壤微生物

生物量 C︰N 介于 3.59～10.76。与巨桉纯林相比，3

种混交林均显著提高了土壤微生物生物量碳和微生

物生物量 C︰N 的估计均值（P < 0.05，图 2a，

图 2c）。在 3 种混交林中，红叶碧桃混交林和杉木

混交林土壤微生物生物量碳的估计均值显著大于香

樟混交林；红叶碧桃混交林土壤微生物生物量氮的
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估计均值显著大于杉木混交林和香樟混交林；杉木

混交林土壤微生物生物量 C︰N 的估计均值显著大

于红叶碧桃混交林和香樟混交林（P < 0.05，图 2a～

图 2c）。 

 

注：图中不同小写字母表示相同时间相同土层不同林分类型间差异显著（P < 0.05）。*、**和***分别表示在 P < 0.05、P < 0.01

和 P < 0.001 的水平上有显著的差异。图中的缩写如下：ST，林分类型；SD，土壤深度；T，采样时间。SMC，土壤含水量；SOC，

土壤有机碳；TN，土壤全氮；TP，土壤全磷。SOC︰TN、SOC︰TP 和 TN︰TP 分别为土壤 C︰N、C︰P 和 N︰P。下同。Note：Different 

lowercase letters in the table indicate significant differences between stand types（P < 0.05）. *，**，and *** indicate statistical significance 

at P < 0.05，P < 0.01，and P < 0.001，respectively. ST is the stand type，SD is the soil depth，and T is the sampling time. SMC，SOC，

TN，and TP represent soil moisture content，organic carbon，total nitrogen，and total phosphorus，respectively. SOC︰TN，SOC︰TP，

and TN︰TP are soil C︰N，C︰P，and N︰P ratios，respectively. The same below. 

 
图 1  不同人工林分类型的土壤理化性质（a. pH，b. SMC，c. SOC，d.TN，e.TP）及养分化学计量特征（f. SOC︰TN，

g. SOC︰TP，h. TN︰TP） 

Fig. 1  Physic-chemical properties（a. pH，b. SMC，c. SOC，d. TN，e. TP）and stoichiometric ratios of C，N，and P（f. SOC︰TN，

g. SOC︰TP，h. TN︰TP）in the four forest plantation soils  
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注：MBC，土壤微生物生物量碳；MBN，土壤微生物生物量氮。MBC︰MBN 为土壤微生物生物量 C︰N。下同。Note：MBC and 

MBN represent microbial biomass carbon and nitrogen in soil，respectively. MBC︰MBN is microbial biomass C︰N ratio in the soil. The 

same below. 

 
图 2  不同林分类型的土壤微生物生物量碳氮及化学计量特征（a.MBC，b.MBN，c.MBC︰MBN） 

Fig. 2  Microbial biomass carbon and nitrogen and stoichiometric ratio in the four forest plantation soils（a. MBC，b. MBN，c. MBC︰MBN） 

 

2.3  混交林的土壤胞外酶活性、酶化学计量特征

及微生物养分限制情况 

由图 3a～图 3d 可知，4 种林分类型的土壤 BG、

NAG 、 LAP 和 AP 活 性 分 别 介 于 145.3 ～

454.8 nmolg–1h–1、28.4～192.2 nmolg–1h–1、3.86～

13.82 nmolg–1h–1 和 845～2 232 nmolg–1h–1。与巨

桉纯林相比，3 种混交林均显著提高了土壤 NAG 活

性的估计均值，显著降低了土壤 AP 活性的估计均

值（P < 0.05，图 3b，图 3d），但对土壤 BG 和 LAP

活性的估计均值影响不显著（图 3a，图 3c）；在 3

种混交林中，除红叶碧桃混交林土壤 NAG 活性的估

计均值显著大于杉木混交林和香樟混交林外（P < 

0.05，图 3b），其他土壤胞外酶活性的估计均值差

异均不显著（图 3a，图 3c～图 3d）。 

由图 3e～图 3g 可知，4 种林分类型的土壤胞外

酶 C︰N、C︰P 和 N︰P 分别介于 1.12～1.47、0.72～

0.84 和 0.50～0.71。3 种混交林均显著提高了土壤胞

外酶 N︰P 的估计均值，显著降低了土壤胞外酶

C︰N 估计均值（P < 0.05，图 3e，图 3g），但对土

壤胞外酶 C︰P 的估计均值影响不显著（图 3f）；在

3 种混交林中，除红叶碧桃混交林土壤胞外酶 N︰P

的估计均值显著大于香樟混交林外（P < 0.05，图 3g），

其他类型混交林土壤胞外酶化学计量的估计均值均

无显著差异（图 3e～图 3f）。 

由图 3h～图 3i 可知，4 种林分类型的土壤胞外

酶 矢 量 长 度 和 矢 量 角 度 分 别 介 于 0.68～0.88 和

72.59°～81.18°。与巨桉纯林相比，3 种混交林均显

著降低了土壤胞外酶矢量长度和矢量角度的估计均

值（P < 0.05，图 3h～图 3i）；3 种混交林间的差异

不显著，但红叶碧桃混交林的酶矢量长度和矢量角

度的估计均值相对较低（图 3h～图 3i）。 

 

2.4  土壤胞外酶活性、化学计量特征与土壤因子

的关系 

皮尔逊相关性分析表明（表 3），土壤 4 种胞外

酶活性均与土壤有机碳、全氮和微生物生物量氮呈

极显著正相关关系（P < 0.01），均与土壤微生物生

物量 C︰N 呈显著负相关（P < 0.05）。此外，土壤

胞外酶 C︰N、胞外酶矢量长度和矢量角度均与土

壤有机碳、全氮和微生物生物量碳氮呈极显著负相 
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注：BG，土壤 β-1，4-葡糖苷酶；NAG，土壤 β-1，4-N-乙酰氨基葡糖苷酶；LAP，土壤亮氨酸氨基肽酶；AP，土壤酸性磷酸

单酯酶；L，矢量长度；A，矢量角度。BG︰（NAG+LAP）、BG︰AP 和（NAG+LAP）︰AP 分别为土壤胞外酶 C︰N、C︰P 和 N︰P。

下同。Note：BG is soil β-1，4-Glucosidase；NAG is soil β-1，4-N-acetylglucosaminidase；LAP is soil leucine aminopeptidase；AP is the 

soil acid phosphatase；L，vector length of soil extracellular enzymes；A，vector angle of soil extracellular enzymes. BG︰（NAG+LAP），

BG︰AP，and（NAG+LAP）︰AP are extracellular enzymes C︰N，C︰P，and N：P ratios in soil，respectively. The same below. 

 
图 3  不同林分类型的土壤微生物胞外酶活性（a. BG，b. NAG，c. LAP，d. AP）、酶化学计量比（e. BG︰（NAG+LAP），

f. BG︰AP，g.（NAG+LAP）︰AP）及微生物养分限制状况（h. L，i. A） 

Fig. 3  Extracellular enzyme activities（a. BG，b. NAG，c. LAP，d. AP），extracellular enzyme stoichiometry（e. BG︰（NAG+LAP）， 

f. BG︰AP，g.（NAG+LAP）︰AP），and microbial nutrition limitation status（h. L，i. A）in the four forest plantation soils 
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表 3  土壤胞外酶活性、化学计量特征与土壤因子的相关性 

Table 3  Correlation between soil extracellular enzyme activities and stoichiometry and soil factors 

土壤因子 

Soil factors 
BG NAG LAP AP 

BG： 

（NAG+LAP）
BG：AP

（NAG+LA

P）：AP 
L A 

pH –0.015 0.175 0.217 –0.233 –0.292* 0.108 0.258 –0.232 –0.057 

SMC 0.244 0.340* 0.097 0.473** 0.035 –0.155 –0.102 0.022 0.173 

SOC 0.621** 0.721** 0.691** 0.622** –0.588** 0.576** 0.702** –0.380** –0.585**

TN 0.678** 0.789** 0.668** 0.724** –0.606** 0.578** 0.725** –0.416** –0.584**

TP 0.184 0.248 –0.022 0.436** –0.220 0.007 0.150 –0.165 0.052 

SOC：TN –0.096 –0.046 –0.010 0.028 –0.003 0.001 –0.019 0.035 –0.026 

SOC：TP –0.117 –0.115 0.038 –0.224 –0.156 0.280 0.260 –0.101 –0.360* 

TN：TP 0.119 0.166 0.401** –0.109 –0.145 0.274 0.258 –0.111 –0.360* 

MBC 0.130 0.183 0.376** –0.091 –0.767** 0.463** 0.787** –0.650** –0.660**

MBN 0.320* 0.715** 0.449** 0.153 –0.613** 0.707** 0.788** –0.385** –0.808**

MBC：MBN –0.546** –0.345* –0.540** –0.386** 0.039 –0.535** –0.297* –0.134 0.459**

注：*表示显著相关（P < 0.05）；**表示极显著相关（P < 0.01）。下同。Note：* indicates a significant correlation（P < 0.05）and 

** indicates an extremely significant correlation（P < 0.01）. The same below. 

 
关（P < 0.01）；土壤胞外酶 C︰P 和 N︰P 均与土壤

有机碳、全氮和微生物生物量碳氮呈极显著正相关

（P < 0.01）。 

冗余分析结果表明，对土壤胞外酶活性影响显

著的因子是土壤全氮、微生物生物量氮、微生物生

物量 C︰N 和土壤 C︰P，解释度分别为 71.9%、

12.2%、5.2%和 4.5%（图 4a，图 4c）。对土壤胞外

酶化学计量影响显著的因子是土壤微生物生物量

氮、微生物生物量碳和土壤全氮，解释度分别为

66.6%、18.3%和 6.6%（图 4b，图 4d）。 

3  讨  论 

3.1  混交林对土壤理化性质及养分化学计量的影响 

巨桉纯林转换为混交林后土壤 pH 的估计均值

显著上升（P < 0.05，图 1a）。这可能与混交林输入

土壤的酸性物质减少有关。与巨桉纯林相比，混交

林可能会减少根系分泌的次生代谢类物质（如，有

机酸、酚类和酮类等）和叶片凋落物中的酸性化合

物（如，木质素和单宁等）向土壤的输入，从而导

致土壤 pH 上升[23-24]。此外，混交林中多种凋落物

可能会促进微生物对有机质的矿化作用，消耗更多

的氢离子，从而增加土壤 pH[9，25]。本研究还发现，

3 种混交林土壤有机碳、全氮和全磷含量的估计均

值均显著大于巨桉纯林（P < 0.05，图 1c～图 1e）。

一方面，巨桉纯林因长期的单一栽培而造成土壤养

分的耗竭，而混交林通过树种的互补作用，有助于

维持和提升土壤养分水平[9]。另一方面，相较于纯

林，混交林乔木树种、林下灌木和草本植物多样性

较高，凋落物输入量和种类丰富，可能使土壤养分

的归还量更充足，提高了土壤养分含量[15]。 

土壤 C︰P 和 N︰P 能够衡量土壤磷的有效性[26]。

土壤 C︰P 和 N︰P 较低表明土壤磷有效性通常较

高，微生物对磷元素的固持力较弱或土壤母质释放

磷元素的能力较强[27]。本研究结果与 Chen 等[28]研

究相似，营建混交林总体上降低了土壤 C︰P 和 N︰P

的估计均值，表明混交林有提高土壤磷有效性的趋

势（图 1g～图 1h）。原因主要有以下两方面，首先，

相较于纯林，混交林中较高的物种多样性可能支持

植物群落中更多的磷动员物种，从而提高土壤磷的

有效性[28]。其次，混交林土壤 pH 值较高，促进了

基质的运动和可及性，从而有利于提升土壤磷的有

效性[25,29]。此外，土壤 C︰N 是判断森林土壤有机

质分解状况的关键指标[30]。与许窕孜等[31]研究结果

一致，在巨桉纯林和 3 种混交林中土壤 C︰N 的估

计均值差异均不显著（图 1f）。这可能是因为土壤 
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注：*表示显著贡献（P < 0.05），**表示极显著贡献（P < 0.01）。Note：* indicates significant contribution（P < 0.05），** indicates 

extremely significant contribution（P < 0.01）. 

 
图 4  不同林分类型的土壤胞外酶活性、酶化学计量特征与土壤因子的冗余分析（a.土壤胞外酶活性与土壤因子的冗余分

析，b.土壤胞外酶化学计量与土壤因子的冗余分析，c.土壤胞外酶活性影响因子的重要性排序，d.土壤胞外酶化学计量影

响因子的重要性排序） 

Fig. 4  Redundancy analysis of extracellular enzyme activities and stoichiometry and soil factors for the four plantations（a. Redundancy 

analysis of soil extracellular enzyme activity and soil factors，b. Redundancy analysis of the soil extracellular enzyme stoichiometry and soil 

factors，c. Ranking of importance of influencing factors of soil extracellular enzyme activity，d. Ranking of the importance of influencing factors 

of soil extracellular enzyme stoichiometry） 

有机碳和全氮含量的内稳态，有机物质的形成需要

一定量的氮和其他养分元素以相对固定的比例与土

壤有机碳结合，从而导致土壤 C︰N 差异不显著[32]。 

3.2  混交林对土壤微生物生物量碳氮及化学计量

的影响 

与巨桉纯林相比，3 种混交林均显著提高了土

壤微生物生物量碳及微生物生物量 C︰N 的估计均

值（P < 0.05，图 2a，图 2c），总体上提高了土壤微

生物生物量氮的估计均值（图 2b）。原因有以下两

个方面：一是巨桉属于速生树种，生长快，对养分

的需求量大，加之缺乏施肥等经营措施，导致巨桉

纯林土壤养分持续亏缺[9]。而混交林由于林下凋落

物种类更加丰富，有助于凋落物的分解和养分回归，

为土壤微生物提供了更充足的代谢底物，从而促进

了土壤微生物的繁殖，提高了土壤微生物的活性[15]。

二是混交林多树种的根系分泌物为土壤微生物提供

了丰富多样的能源物质，有助于促进土壤微生物的

生长和活性[33]。此外，在不同混交林间，土壤微生

物生物量碳及微生物生物量 C︰N 的估计均值差异

显著，且阔叶树种占比较高的林分具有更高的土壤

微生物生物量（表 1，图 2a，图 2c）。这可能因为

阔叶树种相比于针叶树种具有较高的凋落物质量
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（即高的 C︰N），高质量的凋落物更容易分解，能

为土壤输送更丰富的养分，进而提高土壤微生物的

数量[34]。 

3.3  混交林对土壤胞外酶活性、化学计量及微生

物养分限制的影响 

本研究表明，各林分类型的土壤胞外酶矢量长

度 介 于 0.68～ 0.88 ， 土 壤 胞 外 酶 矢 量 角 度 介 于

72.59°～81.18°（图 3h～图 3i）。这表明 4 种林分类

型土壤微生物均受到碳和磷的共同限制。这与 Wu

等[35]对中亚热带地区森林土壤微生物养分限制状况

的研究结果一致。一方面，这可能是土壤磷素主要

来自成土母质、矿物岩石的风化和降水淋溶，因而

土壤磷的有效性较低[36]。另一方面，由于人工林处

于早期演替阶段，土壤微生物可用的有机质通常较

少[15]。本研究还表明，与巨桉纯林相比，3 种混交

林均显著降低了土壤 AP 活性的估计均值（P < 0.05，

图3d），土壤BG活性的估计均值有下降的趋势（图3a）。

这与土壤微生物养分限制有关。根据资源分配理

论，土壤微生物通过调节酶合成过程中的资源分

配，增强对限制养分分解酶的分配，以维持自身的

生长和代谢[2]。因此，在土壤微生物的碳和磷限制

较低的混交林中，土壤 AP 和 BG 活性的估计均值

较低（图 3）。本研究中，3 种混交林间的土壤 BG

和 AP 活性的估计均值差异不显著（图 3a，图 3d），

这与 3 种混交林的土壤微生物养分限制状况和土

壤养分含量基本相同（图 3h～图 3i，图 1c～图 1e）

有关。 

与巨桉纯林相比，3 种混交林均显著提高了土

壤 NAG 活性的估计均值（P < 0.05，图 3b），土壤

LAP 活性的估计均值总体上呈现出上升趋势（图 3c）。

这与混交林土壤全氮含量以及 pH 值大小有关。第

一，相关性分析与冗余分析均表明，土壤 NAG 和

LAP 活性与全氮含量呈显著正相关（表 3，图 4a）。

由于土壤全氮是影响土壤胞外酶活性的主要因素之

一，解释度为 71.9%（图 4b）。因此，推测土壤全氮

含量的增加促进了 NAG 和 LAP 反应底物的累积，

进而加速了酶促反应[37]。第二，土壤 pH 通过直接

影响基质中酶的构象和稳定性来影响酶的活性，随

着 pH 的增加，酶的空间构象可能趋于稳定，使酶

活性增加[37]。本研究结果表明，3 种混交林均显著

提高了土壤 pH 的估计均值，且土壤 pH 与 NAG 和

LAP 活性呈正相关，这表明 3 种混交林可能通过提

高土壤 pH 来增强土壤 NAG 和 LAP 活性（表 3）。

第三，土壤 pH 还能通过影响土壤微生物的生长和

代谢，间接增加它们分泌 NAG 和 LAP 的能力[2-3]。

此外，在 3 种混交林中，红叶碧桃混交林的土壤 NAG

活性显著高于杉木混交林和香樟混交林，这与红叶

碧桃混交林的土壤全氮含量更高（图 3b）有关。 

3 种混交林土壤胞外酶 C︰N 和矢量长度的估

计均值均显著低于巨桉纯林（P < 0.05，图 3e，图

3h）。这表明巨桉纯林皆伐后营建的 3 种混交林均缓

解了土壤微生物的碳限制。这与混交林土壤有机碳

含量、微生物生物量 C︰N 和 pH 值大小有关。第一，

土壤有机碳含量越高，土壤碳的供应能力越强，从

而缓解微生物的碳限制[21]。相关性分析结果表明，

土壤胞外酶矢量长度与土壤有机碳含量之间呈显著

负相关（P < 0.05，表 3），这表明 3 种混交林通过

提高土壤有机碳含量缓解了土壤微生物的碳限制。

其次，土壤微生物生物量 C︰N 反映了土壤中真菌

与细菌的相对比例[32]。在相同的土壤环境中，真菌

较细菌通常更不易受到碳的限制[38]。该比率越高，

土壤微生物群落中真菌群落占比越大[38]。本研究中

3 种混交林均显著提高了土壤微生物生物量 C︰N

的估计均值（P < 0.05，图 2c），表明混交林可能通

过增加土壤微生物群落中的真菌占比来缓解微生物

的碳限制。此外，土壤 pH 会通过调节微生物生物

量及其群落组成、酶蛋白的空间构象及其与土壤胶

体的结合状态，进而调控土壤胞外酶及化学计量[25，35]。

相关性分析显示，土壤胞外酶 C︰N 与土壤 pH 之间

呈显著负相关（P < 0.05，表 3），这表明混交林通

过提高土壤 pH 缓解了土壤微生物的碳限制。 

3 种混交林土壤胞外酶 N︰P 的估计均值显著

升高，而酶矢量角度的估计均值则显著降低（P < 

0.05，图 3g，图 3i）。这表明，3 种混交林缓解了土

壤微生物的磷限制，这与邵文哲等[11]的研究结果一

致。其原因可能与混交林土壤全磷、有机碳含量和

pH 值大小有关。本研究中，3 种混交林显著提高了

土壤全磷含量的估计均值（P < 0.05，图 1j）。土壤

全磷含量越高，土壤磷的供应能力则越强，从而缓

解微生物的磷限制[37]。其次，土壤有机碳含量的增

加可能会降低土壤对磷的吸附潜力，导致土壤磷有

效性增加，从而缓解微生物的磷限制[29]。相关性分

析表明，土壤胞外酶 C︰P 与土壤有机碳含量之间

呈显著正相关，而酶矢量角度与土壤有机碳含量之
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间呈显著负相关（P < 0.05，表 3）。这表明，3 种混

交林通过提高土壤有机碳含量缓解了土壤微生物的

磷限制。此外，本研究区域属于亚热带地区，土壤

中铁、铝含量较高[12]，提高土壤 pH 有助于促进酸

性土壤中铁铝氧化物沉淀，减少对磷的吸附，使稳

定的闭蓄态磷逐渐转化为活跃的水溶性磷，从而提

高土壤磷的有效性[25，29]。3 种混交林的土壤 pH 均

高于巨桉纯林（图 1a），从而缓解了土壤微生物的

磷限制。 

本研究中，3 种混交林之间的土壤胞外酶化学

计量、酶矢量角度和矢量长度的估计均值均无显著

差异（图 3e～图 3i），这可能与混交林营建时间较

短有关[15]。但是红叶碧桃混交林的酶矢量角度和矢

量长度的估计均值相对较低（图 3h～图 3i），这可

能是因为其阔叶树种占比高，提供了高质量的凋落

物，能为微生物提供较为充足的代谢底物，从而有

助于缓解微生物碳和磷的限制[33]。 

4  结  论 

巨桉人工纯林皆伐后营建的红叶碧桃、杉木和

香樟 3 种混交林均提高了土壤 NAG 和 LAP 活性，

但降低了土壤 BG 和 AP 活性。3 种混交林均通过提

高土壤养分有效性、微生物生物量 C︰N 以及降低

土壤 C︰P 和 N︰P 缓解了土壤微生物的碳和磷限

制。土壤全氮和微生物生物量氮分别是影响土壤胞

外酶活性和酶化学计量的主控因子。此外，虽然营

造的 3 种混交林在初期均缓解了土壤微生物的碳和

磷限制，但仍受到碳和磷的共同限制。因此，在研

究区混交林营建初期可施加有机肥和磷肥来缓解土

壤微生物的养分限制。考虑到土壤胞外酶及化学计

量特征受植被、土壤因子以及微环境因子的相互作

用，未来研究应从植物多样性（包括乔木和林下植

物）和林下微环境等方面进一步研究混交林营造对

土壤胞外酶及化学计量特征的影响。 
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