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凋落物输入改变对亚热带两种米槠次生林土壤酶
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摘  要  酶在土壤有机质分解中起重要作用。为深入了解全球变化背景下森林凋落物产量的改变对森林生态系统过程的影

响, 以亚热带米槠(Castanopsis carlesii)人促更新次生林(米槠人促林)和米槠次生林为研究对象, 设置凋落物加倍(DL)、凋落物

去除(NL)和对照(CT) 3种处理, 探讨土壤6种胞外酶活性的变化。研究结果表明: 米槠次生林中土壤纤维素水解酶(CBH)、β-N-

乙酰氨基葡萄糖苷酶(NAG)、酚氧化酶(PhOx)和过氧化酶(PerOx)活性高于米槠人促林, 而酸性磷酸酶(AP)和β-葡萄糖苷酶

(βG)活性没有差异; NL和DL处理均降低了两种不同更新方式森林土壤的AP、βG和NAG活性, CBH和PerOx活性均无显著变

化, 而PhOx活性仅在DL处理后降低; 除NAG活性外, 米槠人促林的AP、βG、PhOx活性在凋落物处理后下降的幅度均高于次

生林; Pearson相关分析和冗余分析表明, 土壤酶活性与土壤含水量、碳(C)、氮(N)含量和微生物生物量碳(MBC)、氮(MBN)

含量显著相关。因此, 凋落物输入的改变(无论增加和减少), 引起了土壤含水量、C、N以及MBC和MBN含量的下降, 进而可

能会导致亚热带米槠次生林和米槠人促林土壤某些胞外酶(如AP、βG和NAG)活性降低。从土壤酶活性角度看, 米槠次生林

比米槠人促林更有利于亚热带森林生态系统C、N养分循环。 
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Abstract 

Aims  Enzymes play an important role in the decomposition of soil organic matter. Changes in net primary 
productivity in response to climate change are likely to affect litter inputs to forest soil. However, the effects of 
altered litter input on soil enzyme activities remain poorly understood in subtropical forests. Thus, this study is 
designed to find out if litter manipulation has an effect on enzymes in different subtropical Castanopsis carlessii 
forest. 
Methods  Three treatments including double litter (DL), no litter (NL) and control (CT) were installed in a 
secondary C. carlesii forest and a human-assisted naturally regenerated C. carlesii forest, to investigate the 
responses of 6 soil extracellular enzyme activities. 
Important findings  The activities of Cellobiohydrolase (CBH), β-1,4-N-acetylglucosaminidase (NAG), Poly-
phenol oxidase (PhOx) and Peroxidase (PerOx) in the secondary C. carlesii forest were higher than those in the 
human-assisted naturally regenerated C. carlesii forest, while acid phosphatase (AP) and β-1,4-glucosidase (βG) 
activities had no significant difference between the two forests. Compared to control, both NL and DL treatments 
decreased the activities of AP, βG and NAG, but had no effect on the activities of CBH and PerOx, and DL treat-
ment decreased only the activity of PhOx in two forests. Except for NAG activity, the activities of AP, βG and 
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PerOx decreased more in the human-assisted naturally regenerated C. carlesii forest than in the secondary C. 
carlesii forest after litter manipulaition. Both Pearson correlation analysis and redundancy analysis showed that 
soil enzyme activities were significantly correlated with soil moisture content, carbon (C), nitrogen (N), microbial 
biomass carbon (MBC) and nitrogen (MBN) contents. Therefore, changes in litter input (both increase and de-
crease) could decrease some major soil enzyme activities such as AP, βG and NAG in both secondary and hu-
man-assisted naturally regenerated C. carlesii forests by decreasing soil moisture content, C and N, MBC and 
MBN contents. Based on the responses of soil enzyme activity, we conclude that the C and N cycling in secon-
dary C. carlesii forest could be faster compared to that in the human-assisted forest of the same species in the sub-
tropical forest ecosystems. 
Key words  double litter; no litter; soil enzyme activities; secondary Castanopsis carlesii forest; human-assisted 
naturally regenerated Castanopsis carlesii forest 

Wei CC, Liu XF, Lin CF, Li XF, Li Y, Zheng YX (2018). Response of soil enzyme activities to litter input changes in two secondary 
Castanopsis carlessii forests in subtropical China. Chinese Journal of Plant Ecology, 42, 692–702. DOI: 10.17521/cjpe.2017.0247 

土壤酶包括存在于活细胞内的胞内酶和存在于

土壤溶液中或吸附在土壤颗粒表面的胞外酶。土壤

胞外酶主要来源于动植物残体分解过程中土壤微生

物以及植物根系的分泌物(杨万勤和王开运, 2004), 

是生态系统代谢的重要动力。土壤中的一切生物学

和化学过程都是在酶的催化作用下完成的(曹慧等, 

2003)。土壤酶活性与土壤温度、含水量、pH 值、

碳(C)含量、氮(N)含量等因素有关(Sinsabaugh et al., 

2008; 朱同彬等, 2008; Baldrian, 2009), 能用来表征

土壤 C、N、磷(P)等养分的循环状况(张鹏等, 2007)。 

森林凋落物是土壤有机质的重要来源, 是森林

生态系统能量流动和物质循环的重要载体(曹富强

等, 2010), 可为植物和微生物生长提供所需养分。

研究表明大气CO2浓度增加和温度升高将导致植物

净初级生产力增加, 提高凋落物生产量(Thomas et 

al., 2008; Cernusak et al., 2013), 而极端干旱事件可

能会降低植物的生产力(Doughty et al., 2015)。植物

生产力发生变化将引起输入土壤中的凋落物数量和

质量改变, 从而使土壤微生物生物量、群落组成乃

至代谢方式发生变化(Gray et al., 2002), 影响土壤

酶活性。但现有研究表明凋落物增加和减少对土壤

酶活性的影响并不一致 (Weintraub et al., 2013; 

Kotroczó et al., 2014; 刘星等, 2014; Veres et al., 

2015)。在温带森林生态系统, 凋落物添加后土壤酶

活性未发生显著变化, 而凋落物去除后土壤酶活性

显著降低(Kotroczó et al., 2014; 刘星等, 2014; Veres 

et al., 2015)。尹鹏等(2015)在高原土壤生态系统凋落

物添加试验中发现土壤蔗糖酶显著降低 , 而

Weintraub等(2013)在热带雨林添加凋落物增加了土

壤酶活性, 去除凋落物降低了土壤酶活性。有研究

指出, 土壤酶活性与土壤温度, 土壤含水量, 土壤

C、N等含量有关 , 且相关程度因生态系统而异

(Kivlin & Treseder, 2014)。碳输入改变引起土壤物

理、化学、生物性质发生变化, 进而导致酶活性发

生变化(Weintraub et al., 2013)。亚热带作为温带与

热带的过渡带, 其温度、降水量等与温带、热带有

较大差异, 森林地表凋落物输入改变(增加或减少)

对土壤酶活性的影响还是未知。 

长期以来, 为获取木材产品, 我国南方天然常

绿阔叶林被大面积采伐, 采伐后的林地大部分营造

杉木(Cunninghamia lanceolata)或者马尾松 (Pinus 

massoniana)人工林, 小部分采取自然更新的方式恢

复。根据人为干扰程度的不同, 自然更新的林分可

以形成次生林和人促更新次生林(陈绍栓等, 2001)。

米槠(Castanopsis carlessii)是我国亚热带常绿阔叶

林顶极群落建群种, 天然林被采伐后, 自然更新一

定时间, 通常容易形成米槠为主的次生林。这种次

生林在更新过程中, 部分会采取促进森林生长的劈

草除杂等营林措施从而形成人促更新次生林。森林

生长过程中的营林措施会降低林分郁闭度, 改变林

分群落组成(宋晓英等, 2006), 直接影响土壤养分和

微生物活性(齐光等, 2013; 黄玉梅等, 2014), 进而

影响土壤C、N和P循环。目前, 对该区域不同森林

更新方式的研究多集中在林分结构及生产力、物种

多样性以及土壤可溶性有机物的数量和光谱学特征

等方面(宋晓英等, 2006; 黄清麟等, 2012; 元晓春等, 

2016), 而对不同森林更新方式下土壤酶活性的研

究还鲜有报道。本试验选择经营历史清晰的米槠次

生林和米槠人促更新次生林, 设置凋落物添加和去

除处理, 探讨未来碳输入改变对不同森林更新方式
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土壤酶活性的影响, 为我国亚热带森林经营和管理

实践提供理论依据, 同时为全球变化背景下土壤有

机质分解和养分循环提供参考。 

1  材料和方法 

1.1  试验样地概况 

试验地位于福建三明森林生态系统与全球变化

研究站陈大观测点(117.60° E, 26.32° N), 地形以低

山丘陵为主, 平均海拔300 m, 平均坡度为25°–35°。

属中亚热带季风气候, 年平均气温19.1 ℃, 年降水

量1 749 mm, 相对湿度81%。区域土壤为粗晶花岗

岩发育的酸性红壤, 厚度超过1 m。 

米槠次生林(以下简称次生林)是在1976年米槠

天然林经强度择伐后封山育林自然演替形成的。主

要树种有米槠、闽粤栲(Castanopsis fissa)、木姜子

(Litsea pungens)、新木姜子(Neolitsea aurata)等。灌

木层有木荚红豆 (Ormosia xylocarpa)、褐毛石楠

(Photinia hirsuta)、毛冬青(Ilex pubescens)等种类。

草本层主要由狗骨柴(Diplospora dubia)、黑莎草

(Gahnia tristis)、油草(Leptochloa chinensis)等组成。 

米槠人促更新次生林(以下简称人促林)是在

1977年米槠天然林经过强度择伐后天然更新, 并在

更新过程中人为除去非目的树种形成的。主要树种

为米槠, 灌木层以鼠刺(Itea chinensis)、毛冬青、石

栎(Lithocarpus glaber)等为主, 草本层不发达。不同

森林更新方式下林分概况见表1。 

 
表1  试验地林分基本特征和土壤表层(0–10 cm)理化性质 
Table 1  Main characteristics of the experiment site and properties of the 
topsoil (0–10 cm) 

项目 Item 米槠次生林 
Secondary  

Castanopsis  
carlesii forest 

米槠人促更新次生林 
Human-assisted naturally 
regenerated Castanopsis 

carlesii forest 

平均树高 
Average tree height (m) 

10.80 13.70 

平均胸径 
Average breast diameter (cm) 

12.20 16.80 

林分密度 
Stand density (株hm–2) 

3 788 2 158 

年凋落物量 
Annual litter fall (gm–2) 

698 658 

细根生物量 
Fine root biomass (kgm–3) 

0.93 0.70 

全C含量 
Total carbon content (gkg–1) 

20.98 16.68 

全N含量 
Total nitrogen content (gkg–1) 

1.42 1.14 

土壤容重 
Soil bulk density (gcm–3) 

0.95 1.10 

1.2  试验设计 

2012年6月, 在米槠次生林和米槠人促林内分

别设置3个20 m × 20 m的标准样地, 在每个标准地

内随机设置9个大小为1 m × 1 m的小区, 并随机分

为3个处理, 即: (1)保留凋落物(CT), 不做任何处理

作为对照; (2)去除凋落物(NL), 去除小区内地表全

部凋落物, 并在小区上方0.5 m高处放置一个1.5 m × 

1.5 m的尼龙网, 以截留并阻止凋落物掉入小区内; 

(3)凋落物添加(DL), 将去除凋落物处理的尼龙网上

的凋落物放置到添加凋落物处理的小区内。其中, 

凋落物每半月处理一次。 

1.3  样品采集 

2016年4月取样, 用内径3 cm、长10 cm的土钻

在每个小区内随机取8个点, 采集0–10 cm土壤样品

混匀, 手工捡出土壤中大的砾石和动、植物残体, 放

入储有冰袋的冷藏箱中, 带回实验室过2 mm筛, 放

入4 ℃冰箱内。一部分新鲜土样用于测定土壤含水

量, 可溶性有机碳(DOC)、可溶性有机氮(DON)含量, 

微生物生物量碳(MBC)、微生物生物量氮(MBN)含

量以及土壤酶活性等; 一部分新鲜土样于室内自然

风干, 用来测定土壤pH值和土壤全碳(TC)、全氮

(TN)含量。 

1.4  测定方法 

土壤基本理化性质测定参照《土壤农业化学分

析方法》(鲁如坤, 2000)。土壤含水量采用铝盒烘干

法测定; 土壤pH值采用酸度计测定; 土壤TC和TN

含量使用Elementar Vario MAX碳氮元素分析仪

(GmbH, Hanau, Germany)测定; 土壤DOC与DON、

NH4
+、矿质氮(铵态氮与硝态氮)含量分别采用TOC

分析仪 (Shimadzu, Kyoto, Japan)和流动分析仪

(San++, Skalar, Breda, the Netherlands)测定。 

称取4 ℃保存的土壤样品10 g分析微生物生物

量 , 土壤MBC和MBN含量的测定采用氯仿熏蒸

-K2SO4浸提法(FE)(Vance et al., 1987)。将待测组与

空白对照组同时放入真空干燥箱中用去乙醇氯仿于

25 ℃熏蒸24 h 后, 加入40 mL 0.5 mol·L–1 K2SO4提

取, 浸取液中的C含量采用TOC分析仪测定, 全氮

含量测定采用流动分析仪, 其中MBC的转换系数为

0.45, MBN的转换系数为0.54 (Jenkinson et al., 

2004)。 

酶活性测定参照Saiya-Cork等(2002)的方法, 测

定氧化还原酶类: 过氧化物酶(PerOx), 多酚氧化酶

©植物生态学报 Chinese Journal of Plant Ecology
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(PhOx)以及水解酶类: 磷酸酶(AP)、β-葡萄糖苷酶

(βG)、纤维素水解酶(CBH)以及β-N-乙酰氨基葡萄

糖苷酶(NAG), 测定酶的底物、缩写及功能见表2。

取 1 g 土 壤 加 入 到 125 mL 醋 酸 盐 缓 冲 液 (50 

mmol·L–1、pH 5.0)中制成悬浮液, 取上清液200 µL

移入96孔微孔板。每个样品有16个重复(200 µL样品

溶液+50 µL 200 µmol·L–1底物溶液), 8个阴性控制

(200 µL醋酸缓冲溶液+50 µL底物溶液)和8个空白

(200 µL样品溶液+50 µL缓冲溶液)作为对照。水解

酶再加以8个淬火标准液(200 µL样液+50 µL标准液)

及淬火标准对照液(200 µL缓冲液+50 µL标准液)进

行校正, 微孔板在黑暗中20 ℃孵育4 h后向每个微

孔中加入1 mol·L–1 NaOH溶液使其中的反应停止。

用Synergy H4多功能酶标仪(Molecular Devices, San 

Jose, USA)配备的365 nm激发光和450 nm发射光滤

光器的微孔板荧光光度计来检测荧光度, 酶活性以

每小时每克干物质产生底物的摩尔数(nmol·g–1·h–1)

来表达。PerOx在PhOx的基础上 , 每个孔再添加  

10 µL的0.3% H2O2, 氧化酶活性采用吸光光度计来

测定, 将微孔板置于黑暗中20 ℃孵育18 h, 用微孔

板分光光度计来测定其在450 nm处的吸光度, 氧化

酶活性表达为µmol·g–1·h–1。 

1.5  数据统计分析 

统计分析在SPSS 19.0软件中进行, 采用单因素

方差分析分析同一林分不同处理土壤养分、微生物

生物量碳、微生物生物量氮以及酶活性等的差异, 

其差异性检验采用最小显著差异性检验法, 显著性

水平为p < 0.05, 采用独立样本t检验分析不同林分

同一处理土壤养分、MBC和MBN以及酶活性的差

异, 显著性水平为p < 0.05。土壤酶活性与土壤养分

等指标的相关分析采用Pearson相关分析法和冗余

分析, 冗余分析使用Canoco 5.0软件进行(p < 0.05)。

作图在Origin 8软件内完成。 

2  结果 

2.1  凋落物处理后土壤理化性质和MBC、MBN的

变化 

在次生林内, 与CT相比, NL处理除对土壤pH

值和DON无影响外, 土壤含水量、TC、TN、DOC、

NH4
+、矿质N、MBC和MBN含量分别降低24%、41%、

34%、39%、29%、29%、29% ( p > 0.05)和54%; DL

处理土壤TC、TN和DON含量分别降低21% (p > 

0.05)、20%和64%, 而NH4
+和矿质N含量分别显著增

加40%和39%, 但对土壤含水量、pH值、DOC、MBC

和MBN含量均无影响(表3)。 

在人促林内, 与CT相比, 凋落物处理(NL和DL)

的土壤含水量、pH值、DOC、DON含量均无显著变

化。土壤NH4
+含量在NL处理后无差异, 在DL处理后

增加19% (p > 0.05), 土壤矿质N含量仅在NL处理后

降低21%。TC和TN在NL处理后均降低23%, DL处理

后无影响; NL处理土壤MBC和MBN含量分别降低

34%和60%, DL处理MBC和MBN含量分别降低14%

和37% (表3)。 

在两个林分中, 相同处理的土壤质量含水量、

pH值无显著差异。次生林的CT处理下, 土壤TC、

TN、NH4
+、矿质N和MBC含量显著高于人促林; 次

生林的DL处理下, 土壤NH4
+、矿质N和MBC含量高

于人促林的DL处理(表3)。 

2.2  凋落物添加和移除对土壤酶活性的影响 

次生林内, 与CT相比, NL处理后, 土壤AP和

NAG活性分别降低49%和48% (图1A, 1D); 而土壤

CBH、βG、PhOx和PerOx活性无显著性差异; 与CT

相比, DL处理后, AP、NAG和PhOx活性分别降低

37%、38%和29% (图1A, 1D, 1E); 土壤βG、CBH和

PerOx活性无显著性差异。 

人促林内, 与CT相比, NL处理后, AP和βG活性

分别降低68%和46% (p > 0.05)(图1A, 1B), 而土壤

CBH、NAG、PerOx和PhOx活性无显著性差异。与

CT相比, DL处理后, 土壤AP、βG和PhOx活性分别

降低44%, 53%和58% (图1A, 1B, 1E), 而土壤CBH、

NAG和PerOx活性无显著性差异。 

此外, 次生林土壤CBH、NAG、PhOx和PerOx

活性显著高于人促林。除CBH、NAG和PerOx活性

外, 人促林土壤AP、βG、PhOx活性在NL和DL处理

后降低的幅度均高于次生林(图1)。 

2.3  土壤酶活性与土壤养分及微生物生物量碳氮

的相关性 

Pearson相关分析表明, 除PhOx活性外, 其余土

壤胞外酶活性均分别与土壤含水量、TC、TN、DOC、

DON、NH4
+、MBC或MBN含量显著相关(表4)。土

壤AP和NAG活性与土壤含水量、TC、TN和MBC含

量显著正相关, 而AP活性与MBN含量极显著正相

关。土壤βG活性与TN、MBC、MBN含量显著正相

关。土壤CBH活性与NH4
+和MBC含量显著正相关,  
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表2  土壤酶的种类、底物、缩写和类型 
Table 2  The substrates, abbreviations and types of the examined soil enzymes 

酶 Enzyme 缩写 Abbreviation 编号 Code 底物 Substrate 类型 Type 

酸性磷酸酶 Acid phosphatase AP 3.1.3.2 4-甲基伞形酮磷酸酯 
4-MUB-phosphate 

P获得水解酶  
P-targeting hydrolytic 

β-葡萄糖苷酶 β-1,4-glucosidase βG 3.2.1.21 4-甲基伞形酮-β-D-葡萄糖苷 
4-MUB-β-D-glucoside 

C获得水解酶 
C-targeting hydrolytic 

纤维素水解酶 Cellobiohydrolase CBH 3.2.1.91 4-甲基伞形酮-β-D-纤维素二糖苷 
4-MUB-β-D-cellobioside 

C获得水解酶 
C-targeting hydrolytic 

β-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶 β-1,4-N-acetylglucosaminidase NAG 3.1.6.1 4-甲基伞形酮-2-乙酰氨基-2-脱氧-
β-D-吡喃葡萄糖苷 
4-MUB-N-acetyl-β-D-lucosaminide 

N获得水解酶 
N-targeting hydrolytic

酚氧化酶 Phenol oxidase PhOx 1.10.3.2 L-二羟基苯 L-DOPA C获得氧化酶 
C-targeting oxidase 

过氧化物酶 Peroxidase PerOx 1.11.1.7 L-二羟基苯 L-DOPA C获得氧化酶 
C-targeting oxidase 

4-MUB, 4-methylumbelliferyl; DOPA, L-3, 4-dihydroxyphenylalanine. 

 
表3  两种米槠林添加和去除凋落物处理土壤理化性质和微生物生物量碳、微生物生物量氮含量的变化(平均值±标准偏差, n = 3) 
Table 3  Soil physical, chemical properties and microbial biomass carbon and nitrogen contents in the litter removal, control, and litter addition treatments plots 
in the two Castanopsis carlesii forests (mean ± SD, n = 3) 

米槠次生林 
Secondary Castanopsis carlesii forest 

米槠人促更新次生林 
Human-assisted naturally regenerated Castanopsis carlesii forest

项目 Item 

对照  
Control 

凋落物去除 
No litter 

凋落物添加 
Double litter 

对照  
Control 

凋落物去除 
No litter 

凋落物添加 
Double litter 

含水量 Moisture content (%) 0.30 ± 0.00aA 0.23 ± 0.01bA 0.29 ± 0.03abA 0.26 ± 0.06aA 0.21 ± 0.01aA 0.25 ± 0.03aA 

pH值 pH value  5.11 ± 0.14aA 5.10 ± 0.04aA 4.91 ± 0.16aA 5.25 ± 0.17aA 5.11 ± 0.02aA 5.13 ± 0.10aA 

全碳 Total carbon (g·kg–1) 20.98 ± 2.75aA 12.41 ± 1.75bA 16.49 ± 0.47bB 16.68 ± 0.44aB 12.77 ± 0.09bA 14.71 ± 3.00abA 

全氮 Total nitrogen (g·kg–1) 1.42 ± 0.09aA 0.93 ± 0.12cA 1.14 ± 0.02bB 1.14 ± 0.09aB 0.88 ± 0.07bA 1.02 ± 0.19abA 

可溶性有机碳 
Dissolved organic carbon (mg·kg–1) 

49.15 ± 8.37aA 29.77 ± 9.46bA 55.58 ± 8.7aA 48.86 ± 6.76aA 47.11 ± 10.09aA 49.52 ± 6.46aA 

可溶性有机氮 
Dissolved organic nitrogen (mg·kg–1) 

2.08 ± 0.02aA 1.85 ± 0.09aA 0.74 ± 0.15bB 2.26 ± 0.36aA 2.18 ± 0.43aA 1.86 ± 0.44aA 

NH4
+ (mg·kg–1) 37.49 ± 0.69bA 26.5 ± 3.21cA 52.6 ± 0.6aA 26.99 ± 4.01bB 22.04 ± 3.12aA 29.63 ± 4.41aB 

矿质氮 Mineral nitrogen (mg·kg–1) 38.08 ± 0.52bA 27.22 ± 3.31cA 53.05 ± 0.82aA 27.96 ± 3.94aB 22.37 ± 3.24bA 30.98 ± 4.41aB 

微生物生物量碳 
Microbial biomass carbon (mg·kg–1) 

315 ± 33abA 225 ± 66bA 371 ± 57aA 258 ± 17aB 171 ± 5cA 221 ± 23bB 

微生物生物量氮 
Microbial biomass nitrogen (mg·kg–1) 

29.33 ± 6.30aA 13.41 ± 2.27bA 26.38 ± 5.36aA 36.56 ± 3.49aA 14.61 ± 2.58cA 23.05 ± 5.07bA 

同一行小写字母表示同一林分下不同处理间的差异性(p < 0.05), 大写字母表示同一处理不同林分间的差异性(p < 0.05)。 
The lowercase letters mean significant differences among treatments in the same forests (p < 0.05), the capital letters mean significant differences between the 
two forests under the same treatment (p < 0.05). 

 
与DON含量显著负相关。PerOx活性与土壤DOC和

MBN含量显著负相关(表4)。 

同时冗余分析结果表明, 土壤酶活性与土壤理

化性质和MBC、MBN含量显著相关。土壤6种酶活

性与土壤理化性质、MBC和MBN含量的RDA结果

显示, 第一标准轴(RD1)和第二标准轴(RD2)分别解

释土壤酶活性变量的79%和15% (图2)。 

3  讨论 

3.1  凋落物去除和添加对土壤酶活性的影响 

本研究中, NL处理降低了土壤AP、βG以及NAG

活性, 这与已有凋落物去除降低酶活性的研究结果

(Fekete et al., 2011; 郑卫国等, 2011; Weintraub et al., 

2013; Veres et al., 2015; 杨洋等, 2016)一致。土壤

AP、βG和NAG主要是由微生物产生(杨万勤和杨开

运, 2004), 通过这些酶的作用将复杂的有机质水解

转化为微生物和植物可利用的P、C、N等小分子物

质(Kotroczó et al., 2014)。Xiong等(2008)研究发现随

着土壤有机质和全氮含量的下降, 土壤微生物量和

微生物活性均显著降低。郑卫国等(2011)研究发现

去除凋落物显著降低了土壤微生物数量, 同时降低

了土壤微生物的生理活性。本研究中, NL处理显著

降低了土壤MBC和MBN的含量, 且相关分析和冗

余分析均发现MBC、MBN含量与土壤AP、βG以及 
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图1  次生林和人促林中凋落物添加和去除后土壤酶活性的变化(平均值±标准偏差, n = 3)。小写字母表示同一林分下不同处

理间的差异性(p < 0.05), 大写字母表示不同林分同一处理间的差异性(p < 0.05)。 
Fig. 1  Soil enzyme activities under litter removal, control, and litter addition treatments in the two Castanopsis carlesii forests 
(mean ± SD, n = 3). The lowercase letters mean significant differences among treatments in the same forests (p < 0.05), the capital 
letters mean significant differences between the two forests under the same treatment (p < 0.05). 

 
表4  土壤酶活性与土壤理化性质和微生物生物量碳、微生物生物量氮的相关关系 
Table 4  Correlation between soil enzyme activity and soil physical, chemical properties, microbial biomass carbon, microbial biomass nitrogen 

项目 Item 酸性磷酸酶 
Acid  

phosphatase 

β-葡萄糖苷酶 
β-1,4-glucosidase

纤维素水解酶
Cellobiohy-

drolase 

β-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶 
β-1,4-N-acetylglucosam- 

inidase 

酚氧化酶 
Phenol oxidase

过氧化酶
Peroxidase

含水量 Moisture content (%) 0.545* 0.327 0.344 0.504* 0.221 –0.230 

全碳 Total carbon  0.638** 0.312 –0.003 0.751** 0.119 –0.164 

全氮 Total nitrogen 0.830** 0.499* 0.248 0.807** 0.245 –0.109 

可溶性有机碳 Dissolved organic carbon 0.274 0.225 –0.175 0.195 –0.391 –0.624** 

可溶性有机氮 Dissolved organic nitrogen 0.060 –0.140 –0.534* –0.139 –0.205 0.105 

NH4
+ 0.362 0.296 0.527* 0.411 0.035 –0.279 

微生物生物量碳 Microbial biomass carbon 0.523* 0.488* 0.531* 0.524* 0.252 –0.163 

微生物生物量碳 Microbial biomass nitrogen 0.648** 0.498* –0.118 0.231 –0.150 –0.608** 

*, p < 0.05; **, p < 0.01. 

 
NAG活性显著正相关。这表明NL处理可能通过影响

微生物生物量, 进而影响土壤AP、βG以及NAG活

性。土壤有机质不仅是酶促反应的重要底物, 同时

也是微生物活动的主要C源, 去除凋落物减少了土

壤有机质的来源, 使微生物可利用的C源减少, 生

长受抑制(表现为MBC和MBN的减少), 进而降低了

土壤酶活性。微生物活动的变化可以直接引起酶活

性的变化, 非生物因素主要通过改变微生物生存环

境间接影响土壤酶活性(Kivlin & Treseder, 2014)。本

研究中, NL处理降低了土壤含水量, 且土壤水分含 
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图2  土壤酶活性与土壤理化性质和微生物生物量碳、微生物生物量氮冗余分析。 
Fig. 2  Redundancy analysis on the relationship of soil enzyme activity and soil physical, chemical properties, microbial biomass 
carbon, microbial biomass nitrogen. 

 
量与土壤AP、βG活性显著正相关, 这与Kotroczó等

(2014)的研究结果一致, 表明去除凋落物降低土壤

酶活性可能与土壤含水量的变化有关。土壤水分含

量是限制微生物生物量和活性的重要因素

(Rutigliano et al., 2009; Brockett et al., 2012), 杨洋

等(2016)认为土壤含水量的降低会通过影响底物和

酶的扩散速率影响微生物的变化, 进而降低土壤βG

和NAG活性。本研究中去除凋落物使得土壤表层覆

盖物减少, 增加了土壤水分的蒸发量, 降低了土壤

含水量, 导致微生物生物量发生变化, 从而间接地

影响了土壤酶活性。 

酶促反应底物的变化也是影响酶活性的重要因

素, 如Allison和Vitousek (2005)发现添加纤维素与

其他盐离子显著提高了βG活性, 添加胶原蛋白和其

他盐离子显著增加了甘氨酸氨基肽酶活性; Her-

nandez和Hobbie (2010)研究发现, 碳水解酶活性与

相应底物的浓度呈正相关关系; Kivlin和Treseder 

(2014)也认为可利用底物的浓度, 如土壤C含量以

及N、P等养分浓度能影响酶活性。本研究中, NL处

理显著降低了土壤TC、TN、DOC含量(表3), 且土

壤AP、βG和NAG活性与TC和TN含量显著或极显著

正相关, 这与许多已有研究结果(Hernandez & Hob-

bie, 2010; 杨敬天等, 2010; Kivlin & Treseder, 2014; 

舒媛媛等, 2016)一致。这表明NL处理降低了土壤

AP、βG和NAG的活性可能与土壤TC、TN、DOC

等含量下降有关。NL处理后, 可能减少了来自凋落

物分解产生的有机磷酸单酯、纤维二糖等有机质进

入土壤(Hernandez & Hobbie, 2010), 使土壤中相关

酶的底物浓度降低, 进而导致土壤AP、βG和NAG

活性的降低。 

NL处理后 , 土壤PhOx活性没有显著性差异 , 

可能是本研究凋落物处理时间较短(3年), PhOx活性

还未表现出显著差异, 而已有研究表明, PhOx活性

随凋落物去除处理时间增长而显著降低(Veres et al., 

2015)。 

本研究中, DL处理也降低了土壤AP、βG、NAG

和PhOx活性。尹鹏等(2015)在川西亚高山针叶林添

加凋落物发现微生物生物量的降低引起土壤蔗糖酶

活性显著降低; 赵静(2016)在太岳山添加凋落物发

现土壤C、N含量显著增加, 促进了微生物生长, 进
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而显著提高了土壤βG、NAG、PhOx和PerOx活性。

以上两个研究均发现凋落物添加引起土壤C、N含量

和微生物生物量的变化而影响到酶活性。本研究发

现添加凋落物降低了土壤MBC和MBN的含量, 且

土壤AP、βG、NAG活性与土壤MBC和MBN含量显

著正相关, 可能是DL处理降低了MBC和MBN的含

量, 进而导致土壤酶活性的降低。非生物因素如土

壤含水量、pH值等环境因子在DL处理后无显著差

异, 而土壤TC、TN和DON等养分含量在DL处理后

显著降低, 这可能是由于凋落物输入产生了正激发

效应, 添加凋落物不仅增加了新有机质的分解还促

进了原有土壤有机质的矿化分解 (Sayer et al., 

2007)。我们的前期研究也发现DL处理产生正激发

效应, 促进了土壤有机质分解而加速CO2向大气的

排放, 进而减少了土壤中C、N含量(李晓杰等, 2016; 

Liu et al., 2017)。土壤中TC、TN、DON等含量的降

低可能导致酶促反应底物的减少, 进而引起土壤

AP、βG、NAG和PhOx活性的降低。土壤中的酶由

微生物生产, 用于获得某种特定养分, 如NAG主要

分解含氮的高分子有机物如几丁质等以获得N, 供

微生物和植物利用, 当某种养分有效性较高时, 酶

的生产受到抑制(Allison & Vitousek, 2005)。本研究

DL处理后土壤矿质N含量显著增加, 可能使得微生

物和植物可利用的N显著提高, N获得酶的产生受到

抑制, 从而导致NAG活性降低。 

本研究中CBH和PerOx活性在DL和NL处理后

没有显著变化, 其原因较为复杂。这可能是由于酶

被土壤中的有机质复合体和土壤黏粒固定, 在降解

过程中较为稳定的缘故(Olander & Vitousek, 2000)。

此外 , CBH主要是由真菌产生(杨万勤和王开运, 

2004), 而本研究DL和NL处理后真菌丰度无显著变

化而细菌丰度变化较大(刘小飞等, 未发表文献), 

因此CBH活性的变化不显著。 

3.2  不同林分更新方式下土壤酶活性的变化 

两种森林更新方式下, 人促林土壤CBH、NAG

和PhOx活性显著低于次生林, 这可能与人促林的

经营管理活动有关。黄玉梅等(2014)发现在川西亚

高山针叶林去除林下植被降低了微生物生物量, 使

微生物群落结构发生变化, 削弱了真菌在有机质分

解中所起的作用, 进而降低了酶活性。丁思一等

(2015)发现在杉木林去除林下植被减少了地下根系, 

减少了微生物能利用的有机碳, 影响了土壤微生物

活性, 进而降低了土壤βG活性。本研究中, 与次生

林相比, 人促林(去除林下植被)土壤C、N含量(表3)、

细根生物量(表1)和MBC含量显著降低, 可能是造

成人促林土壤酶活性低于次生林的原因。人促林在

去除林下植被后凋落物量降低(表1), 减少了进入土

壤的来自凋落物的养分, 使得土壤中C、N等养分降

低(表3)。同时林下植被去除会减少地下根系(丁思一

等, 2015), 降低细根生物量(表3), 而其中根系分泌

物既是土壤养分的重要来源又是维持土壤微生物生

物量、微生物多样性的重要因素(Blazier et al., 

2005)。因此, 人促林在经营管理活动中去除林下植 

被后, 同时减少了地上和地下植被向土壤的养分归

还量, 使人促林土壤C、N等养分含量损失较大, 减少

了土壤微生物的营养物质来源, 降低了土壤微生物

生物量及土壤酶活性。此外, 有研究指出土壤酶活性

与林下植被存在显著或极显著正相关关系(杨万勤

等, 2001), 这是因为林下植被的生长需要获得必需的

养分, 从而驱动酶的分泌, 促进凋落物的分解(Xiong 

et al., 2008), 进而使得次生林酶活性高于人促林。 

除NAG活性外, 人促林土壤AP、βG、PhOx活

性在C输入改变(增加和减少)后降低的幅度高于次

生林, 可能与森林物种多样性有关。相关研究表明, 

物种多样性的增加能促进生态系统土壤的稳定性

(王震洪等, 2006)。人促林在经营管理活动中去除非

目的植被, 降低物种多样性, 可能更易受外界扰动

(C输入变化)的影响, 导致酶活性变化幅度更大。 

4  结论 

本研究两种中亚热带米槠次生林在凋落物加倍

和去除处理3年后, 除CBH和PerOx活性无显著差异

外, 其他几种土壤胞外酶活性均降低。凋落物增加

或减少引起的土壤含水量、C、N含量以及MBC、

MBN含量的变化可能是引起土壤酶活性变化的主

要原因。这种现象可能是森林生态系统通过调整自

身的物质和养分循环速率, 应对全球变化的一种负

反馈机制。 
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