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摘 要:[目的]森林火灾作为亚热带森林生态系统主要的自然和人为干扰过程,严重影响土壤生物化学循

环过程。为明确土壤胞外酶活性计量特征对林火干扰后恢复过程的响应。[方法]以亚热带次生林林火干

扰后不同恢复阶段的土壤为研究对象,采用空间替代时间序列的方法选取7个次生林恢复阶段的亚热带

森林土壤,并将其分为老龄林(60~70a)、中龄林(30~40a)和幼龄林(<20a),通过测定土壤碳(C)、氮

(N)、磷(P)相关的转化酶活性,揭示林火干扰下亚热带森林土壤胞外酶活性及其化学计量特征的演替规

律。[结果]土壤纤维素水解酶(CBH)和β-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶(NAG)活性随演替时间显著增加,其

他酶活性无显著增加。相关性分析和冗余分析发现,土壤C、N质量分数是影响土壤胞外酶活性变化的关

键因子。此外,幼龄林、中龄林和老龄林土壤胞外酶C、N、P计量比分别为1∶0.94∶1.53、1∶1.02∶1.63、

1∶0.99∶1.47,表明亚热带地区森林土壤微生物生长受到P限制,且随着林火干扰后恢复年限增加逐渐改

善。[结论]林火干扰后森林土壤N转化相关胞外酶活性随恢复时间呈递增趋势,土壤胞外酶化学计量逐

渐趋于稳定,表明亚热带森林土壤健康状况随着林火干扰恢复过程逐渐改善。
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Abstract:[Objective]Forestfire,astheprimarynaturalandhuman-induceddisturbanceinsubtropical
forests,seriouslyaffectsthesoilbiochemicalcycle.Weaimedtoclarifytheresponseofsoilextracellular
enzymeactivitiestotherestorationprocessfollowingforestfiredisturbance.[Methods]Weinvestigatedthe
soilsofsubtropicalsecondaryforestsatdifferentstagesofrecoveryfollowingforestfiredisturbances.
Subtropicalforestsoilsatsevenstagesofrestorationwereanalyzedusingaspatialsubstitutiontimeseries
approach.Theforestswerecategorizedintothreeagegroups,includingoldforests(60—70years),middle-
agedforests(30—40years),andyoungforests(<20years).Weaimedtorevealthesuccessionpatternsof
extracellularenzymeactivitiesandtheirstoichiometriccharacteristicsfollowingforestfiredisturbancesby
measuringinvertaseactivitiesrelatedtosoilcarbon(C),nitrogen(N),andphosphorus(P)insubtropical
forestsoils.[Results]Theactivitiesofsoilcellulosehydrolase(CBH)andβ-N-acetylglucosaminidase(NAG)

increasedsignificantlywithforeststandage,buttheactivitiesofotherextracellularenzymesdidnotincrease
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significantlywithstandage.CorrelationanalysisandredundancyanalysisshowedthatsoilCandNcontents
werethekeyfactorsaffectingthechangeofsoilextracellularenzymeactivities.Inaddition,theratiosofsoil
extracellularenzymeC,NandPwere1∶0.94∶1.53,1∶1.02∶1.63and1∶0.99∶1.47inyoung,middle
andoldforests,respectively,indicatingthatsoilmicroorganismsinsubtropicalforestwaslimitedbyP,but
suchP-limitationwasimprovedgraduallywithforeststandagefollowingforestfiredisturbance.[Conclusion]The
extracellularenzymeactivitiesrelatedtosoilNtransformationincreasedwithforeststandagefollowing
forestfiredisturbancesinsubtropicalforestsoils.Thestoichiometriccharacteristicsofsoilextracellular
enzymegraduallytendedtobestable,indicatingthatsoilhealthwasprogressivelyimprovedduringthe
restorationprocessfollowingforestfiredisturbanceinsubtropicalforests.
Keywords:soilenzymeactivity;subtropicalforest;forestsoil;forestsuccession
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  土壤胞外酶主要由土壤微生物、动植物活体分泌或

动植物残体分解释放,作为土壤生态系统具有专一性和

高效催化活性的物质,维持土壤生态系统代谢和养分循

环[1]。土壤胞外酶对生态系统碳(C)、氮(N)、磷(P)元素

的转化和迁移具有重要的调节作用,其活性是评价土壤

质量的重要指标之一[1]。土壤微生物通过产生胞外酶

与环境进行物质和能量交换,从而改变生态系统中C、

N、P养分的比例。土壤C、N、P转化相关的胞外酶活性

化学计量比,反映土壤C、N、P养分有效性与微生物营养

需求间的生物化学平衡关系,表征土壤微生物的能量和

养分限制状况[2]。全球整合分析研究[3]指出,全球土壤

C、N、P相关的转化酶活性比值接近1∶1∶1,当该比值

发生偏离时,土壤微生物为获取养分而产生胞外酶,被
认为受到C、N或P养分限制。

森林火灾作为亚热带森林生态系统常见的干扰过

程,火烧直接影响土壤微生物群落组成,改变植物群落

结构、功能性状和土壤养分状况等[4]。近年来,由于人

类活动和全球变化,森林火灾的发生频率和强度越来

越高,严重干扰生态系统生物和非生物过程,进而影响

森林生态系统养分循环。有研究[5]指出,森林火灾通

过改变土壤持水量、pH等土壤物理化学性质和生物学

过程,加速土壤养分循环,直接影响森林恢复过程与健

康状况。森林火灾后短期内,土壤微生物量碳氮减少,
土壤表层有机质质量分数和速效养分呈递增趋势[6];
随着林火干扰后恢复时间的增加(<20a),土壤活性碳

库逐渐增加,有效氮质量分数和有效磷供给速率逐渐

恢复到林火干扰前的水平[4,7]。林火干扰后的1个月

内,土壤纤维素酶、过氧化氢酶和脲酶活性显著降低,
而酸性磷酸酶活性提高[8]。全球整合分析[9]表明,森
林火灾后5a内土壤水解酶活性降低,而土壤氧化酶

活性增强;然而,林火干扰后经过24a的恢复,土壤

水解酶和氧化酶活性均得到有效改善[10]。因此,土
壤胞外酶活性因林火干扰后不同恢复阶段存在较大

差异,迫切需要进一步探究土壤胞外酶对林火干扰后

不同恢复阶段的响应规律及其机制。
林火干扰主要发生在亚热带区域,并数倍于北方

地区[11]。然而,大量林火干扰研究集中在北方森林,
较少关注亚热带森林。此外,林火干扰后土壤养分和

酶动态变化大多针对短期效应或单一的恢复阶段,而
对长期演替规律及其机制研究依然较少。因此,采用

空间替代时间序列的方法,以林火干扰后不同恢复阶

段的亚热带次生林土壤为研究对象,探究林火干扰后

的森林土壤胞外酶化学计量特征,以期为亚热带森林

可持续经营管理提供理论科学依据。

1 材料与方法
1.1 研究区概况

研究区位于福建省武夷山市(27°27'31″~28°04'49″N,
117°37'22″~118°19'44″E),海拔350~690m。所在区域属于

典型的亚热带季风气候区,年平均气温为14.2℃,年平

均降水量为2583mm。土壤类型为典型红壤。研究

区经重度森林火灾后所有凋落物和地表植被烧为灰

烬,树木损毁,通过自然恢复形成次生林。主要乔木

有马尾松(Pinusmassoniana)、山黄皮(Clausenaex-
cavata)、苦槠(Castanopsissclerophylla)、石栎(Litho-
carpusglaber)等,主要灌木包括百两金(Ardisia
crispa)、狗骨柴(Diplosporadubia)、卡氏乌饭(Vac-
ciniumbracteatum)及毛冬青(Ilexpubescens)等,草
本层以狗脊(Woodwardiajaponica)、芒萁(Dicran-
opterispedata)、华山姜(Alpiniaoblongifolia)及杜

茎山(Maesajaponica)等为主。
选择7个重度林火干扰后处于不同自然恢复阶

段的次生林为研究对象,自然恢复时间包括71、64、

42、35、34、30、18a,并划分为老龄林(60~70a)、中龄

林(30~40a)和幼龄林(<20a)。
1.2 样品采集

于2023年3月在每个林分设置5个小区,小区面
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积为20m×20m,每个小区间距离>100m,每个小区

选取对角线避开树根采取9钻土,混合成1个土壤样

品,共采集35个土壤样品。土壤样品带回实验室,过2
mm筛后,一部分保存在4℃冰箱中,用于测定土壤酶

活性、微生物生物量碳(MBC)、硝态氮(NO3--N)、铵
态氮(NH4+-N和可溶性有机碳氮(DOC、DON);另一

部分自然风干后用于测定土壤pH、总碳(TC)和速效

磷(AaP)质量分数。

1.3 土壤基本理化性质测定

土壤pH使用玻璃电极pH 计(STARTER300,

OHAUS,美国)测定,土水比为1∶2.5。烘干法测定土

壤含水率(SWC)。MBC采用氯仿熏蒸后K2SO4溶液浸

提,由总有机碳分析仪(TSHIMADZUTOC-VCPHana-
lyzer,日本 岛津)测定,转换系数为0.45。DON和AaP
分别用 KCl溶液和 M3溶液浸提,连续流动分析仪

(SkalarSan++,荷兰)测定。用元素分析仪(Elemental
ELmaxCNSanalyzer,德国)测定TC质量分数。

1.4 土壤酶活性测定

分别测定6种土壤C、N、P循环相关的胞外酶活

性,其中包括4种水解酶和2种氧化酶,具体内容见

表1。用伞形酮(MUB)为底物标示水解酶活性,恒
温培养后用SynergyH4多功能酶标仪(BioTek,美
国)测定荧光值;用(L—DOPA)为底物标示氧化酶活

性,恒温培养后测定吸光度[12]。
表1 土壤胞外酶种类、缩写、类型及底物

Table1 Soilextracellularenzymespecies,abbreviations,typesandsubstrates

胞外酶 缩写 类型 底物

β-葡萄糖苷酶(β-D-Glucosidase) βG 碳转化酶 4-MUB-β-D-葡萄糖苷

纤维素水解酶(cellulosehydrolase) CBH 碳转化酶 4-MUB-β-D-纤维二糖苷

多酚氧化酶(polyphenoloxidase) PHO 碳转化酶 L-DOPA
过氧化物酶(peroxidase) PEO 碳转化酶 L-DOPA

β-N-乙酰氨基葡萄糖苷酶(β-N-Acetylglucosaminidase) NAG 氮转化酶 4-MUB-N-acetyl-β-D-葡萄糖胺苷

酸性磷酸酶(acidphosphatase) AP 磷转化酶 4-MUB-磷酸盐

1.5 数据处理

土壤胞外酶化学计量比、矢量长度(VectorL)和矢

量角度(VectorA)由经对数转换后的酶活性计算得到,
用于评估微生物养分的相对限制程度[13],计算公式为:

EC∶N=ln(βG+CBH)/lnNAG (1)

EC∶P=ln(βG+CBH)/lnAP (2)

EN∶P=lnNAG/lnAP (3)

VectorL=SQRT
ln(βG+CBH)/lnAP[ ]2+
ln(βG+CBH)/lnNAG[ ]2{ }

(4)

VectorA=DEGREES ATAN2 ln(βG+CBH)/lnAP[ ] ,ln(βG+CBH)/lnNAG[ ]{ }

(5)
式中:EC∶N、EC∶P和EN∶P分别为C转化酶与N转化

酶活性对数比、C转化酶与P转化酶活性对数比和N
转化酶与P转化酶活性对数比;VectorL用于量化C
养分限制的程度;矢量VectorA为受到N、P养分限

制的程度,该值>45°时,表示受到P 限制,<45°时,
表示受到N 限制。

采用单因素方差分析(one-wayANOAVA)探究土

壤理化性质、土壤胞外酶活性及其计量比的演替规律,
采用Duncan进行事后比较。采用Pearson相关分析法

和冗余分析(RDA)检测影响土壤胞外酶活性变化的主

要环境因子。使用SPSS22.0软件和R4.3.1软件中

实现数据统计分析及绘图。图表中数据均为平均值

±标准差。

2 结果与分析

2.1 不同恢复年限土壤理化性质变化

由表2可知,与老龄林相比,中龄林和幼龄林的土

壤pH分别降低6.1%、9.5%。土壤SWC随林龄的增加

呈先上升后下降趋势。土壤中MBC、DOC、DON、TC和

NO3--N质量分数在幼龄林最高。林火干扰后,不同恢

复阶段的土壤NH4+-N和AaP质量分数无明显变化。
表2 不同恢复阶段森林土壤理化性质

Table2 Soilphysicochemicalpropertiesofforestsatdifferentrestorationstages

恢复阶段 pH SWC/%
DOC/

(mg·kg-1)
MBC/

(mg·kg-1)
DON/

(mg·kg-1)
NO3--N/

(mg·kg-1)
NH4+-N/

(mg·kg-1)
TC/

(g·kg-1)
AaP/

(mg·kg-1)

幼龄林 5.01±0.08b 17.68±0.31a 300.53±7.89a 834.18±37.64a 35.44±2.00a 2.82±0.25a 4.76±0.79a 34.15±1.56a 2.44±0.33a

中龄林 5.19±0.21b 14.86±1.60b 224.98±44.89b 582.63±109.76b 24.90±3.64b 0.50±0.22b 4.36±0.72a 27.00±5.04b 3.60±1.86a

老龄林 5.53±0.18a 16.41±1.10a 218.93±21.80b 647.07±123.74b 21.68±3.22b 0.52±0.17b 5.09±1.38a 27.13±2.91b 3.16±0.73a

注:SWC、DOC、MBC、DON、NO3--N、NH4+-N、TC、AaP分别为土壤含水率、可溶性有机碳、微生物生物量碳、可溶性有机氮、硝态氮、铵态氮、总

碳、速效磷;同列不同字母表示不同恢复阶段差异性显著(p<0.05)。
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2.2 不同恢复阶段土壤胞外酶活性和酶计量比变化

由图1可知,随着演替时间增加,土壤胞外酶活

性呈不同的变化趋势。与老龄林相比,幼龄林和中龄

林土壤CBH活性分别降低5.0、2.4倍;土壤NAG活性

分别下降35.6%、30.8%。然而,土壤氧化酶PHO、

PEO及AP活性没有显著变化。

  注:箱体顶部和底部线段表示数据最大值和最小值;中部线段表示中位数;外部实心点表示离群值。图中不同字母表示不同恢复阶段差异性

显著(p<0.05)。下同。

图1 林火干扰后亚热带次生林土壤胞外酶活性

Fig.1 Theactivitiesofextracellularenzymesinsubtropicalsecondaryforestafterforestfiredisturbance

  由图2可知,随着次生林恢复时间的增加,土壤EC∶N

呈下降趋势;土壤EC∶P呈先下降后增加趋势。与老龄林

相比,幼龄林和中龄林土壤EN∶P分别降低9.7%和7.3%。
矢量分析表明,土壤胞外酶化学计量比VectorL

为1.03~1.33,表现为先减少后增加的变化趋势。土

壤胞外酶化学计量比VectorA均>45°,老龄林比幼

龄林和中龄林分别高4.1%和3.2%(图3)。

2.3 土壤胞外酶活性及其计量比的影响因子

相关分析表明,土壤碳转化相关的胞外酶βG活性

与DOC呈显著正相关;βG和CBH活性与NH4+-N均

呈显著正相关,土壤胞外酶PHO活性与土壤理化性质

(pH、SWC、AaP)呈显著负相关,PEO活性与TC呈显著

正相关。然而,土壤磷转化相关的胞外酶AP活性与

DOC和DON呈显著正相关,而与pH呈显著负相关。

EC∶N与DOC和DON呈显著正相关,与pH呈显著负相

关;EC∶P与DOC和 NH4+-N呈显著正相关,EN∶P与

pH呈显著正相关,与DON呈显著负相关。Vector
L与DOC和DON呈显著正相关,VectorA与DON
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呈显著正相关,二者均与pH呈显著负相关(图4)。

图2 林火干扰后亚热带次生林土壤胞外酶化学计量比

Fig.2 Soilextracellularenzymestoichiometricratiosin

subtropicalsecondaryforestafterforestfiredisturbance

土壤TC和DOC作为驱动土壤胞外酶活性变异

的主要环境因子,土壤理化性质和养分质量分数共同

解释土壤胞外酶活性变异程度的91.9%(图5)。

3 讨 论

3.1 林火干扰后亚热带森林土壤胞外酶活性特征

森林火灾作为森林生态系统的重要干扰过程,直
接影响土壤微生物活性及其生长繁殖过程,进而改变

土壤生物化学循环过程,导致土壤胞外酶活性的变

化。本研究发现,随着林火干扰后演替时间的增加,
土壤βG、CBH、NAG 活性呈增加趋势,与 DONG
等[14]在亚热带马尾松林不同林龄间土壤酶活性变化

的研究结果一致。因为森林火灾后,土壤表层温度升

高,有机质分解速度加快,植被层和凋落物层未完全

燃烧的有机残体及地下根系腐烂引起林火干扰后土

壤有机碳质量分数增加[4]。火烧后的灰分为恢复初

期的森林土壤提供充足氮源,促进植被恢复和土壤有

机质积累,刺激土壤微生物的生长繁殖和活性,有利

于土壤胞外酶活性保持在较高水平[15]。涂程伟等[16]

研究发现,杉木人工林土壤氧化酶(PEO和PHO)活
性在25a林龄林分达到最高,显著高于10、17a林龄

林分。而本研究中,土壤氧化酶活性并未随演替时间

发生显著变化,可能是由于动植物残体等有机质在土

壤中积累后,需要较长时间乃至20a左右时才形成

稳定的惰性碳库,而氧化酶表现出较高的分解活性,
并且在此之后始终维持在稳定水平。

土壤胞外酶参与土壤多个生物化学反应过程,其
活性受土壤pH、湿度、养分质量分数及土壤微生物

群落等因素的影响[17]。本研究发现,DOC和 DON
质量分数是影响土壤胞外酶活性最重要的因素,与

GUO等[18]的研究结果相似。随着森林恢复,地上凋

落物和地下细根投入增加,土壤微生物可用资源的质

量和数量不断提高,土壤胞外酶活性随之增加[15]。
因此,本研究进一步研究发现,DOC、TC和NH4+-N
与C转化相关酶呈显著正相关(图4)。土壤底物资

源直接影响胞外酶活性,土壤微生物为维持自身C∶
N稳定,促进土壤DON的分解并同化吸收更多底物

资源[19],C转化相关的胞外酶活性相应提高。SWC
与PHO活性呈显著负相关,与赵婧等[17]的研究结果

一致,随着森林土壤水分体积分数的增加,土壤环境

易处于还原状态,从而抑制土壤氧化酶活性。因此,
林火干扰后亚热带森林土壤胞外酶活性变化主要取

决于森林土壤底物资源和环境的变化。
土壤CBH 和 NAG活性随演替时间增加而增

加。然而,亚热带杉木林年龄序列土壤胞外酶的研

究[20]表明,CBH、βG、NAG和 AP的活性呈单峰变

化,且在林龄为8a时达到最高。本研究中,土壤胞

外酶活性的变化特征与此不同,天然次生林演替过程

中植被逐渐恢复,相比单一种植的人工林植物多样性

更高。植物多样性与土壤胞外酶活性之间关系密切,
随着植物多样性提高,凋落物数量和组成更丰富,土
壤养分发生变化,促进土壤微生物群落产生胞外酶活

性。刘俊第等[21]研究发现,森林火灾发生1a后,土
壤水解酶活性仍然显著低于干扰前。由于林火干扰

后短时间内土壤胞外酶活性变异性较大,森林火灾后

需要经过长期自然演替与恢复,才能改善土壤胞外酶

活性,从而提升森林土壤质量。
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图3 林火干扰后亚热带次生林土壤胞外酶矢量长度和矢量角度

Fig.3 Soilextracellularenzymevectorlengthandvectorangleinsubtropicalsecondaryforestafterforestfiredisturbance

注:*、**分别表示p<0.05、p<0.01。下同。

图4 林火干扰后亚热带次生林土壤胞外酶活性及其

  计量比的相关性

Fig.4 Correlationsbetweensoilextracellularenzymeactivities
andstoichiometricratiosinsubtropicalsecondaryforest
afterforestfiredisturbance

3.2 林火干扰后亚热带森林土壤胞外酶化学计量特征

土壤胞外酶化学计量比作为土壤微生物养分利用

和需求的重要评价指标,指示土壤微生物的养分限制。

本研究中,土壤C、N、P转化相关酶对数比在幼龄林、中
龄林和老龄林中分别为1∶0.94∶1.53、1∶1.02∶1.63、
1∶0.99∶1.47,逐渐趋近于全球平均值1∶1∶1[3],表明

林火干扰后随着演替时间的增加,森林土壤养分有效性

增强,土壤养分限制程度减弱。本研究中,所有林分土

壤胞外酶C∶N∶P的结果表明,研究区内P转化酶活

性较高,即P素相对缺乏,且VectorA均>45°,进一步

说明该土壤受到P限制,主要是由于亚热带区域土壤呈

酸性,土壤中游离态的P易与游离铁铝离子结合形成沉

淀,甚至进一步形成闭蓄态的磷,难以被土壤微生物

利用[22]。相比演替前期(<40a),老龄林的土壤胞外

酶C∶N∶P和VectorA均明显降低,EN∶P则增加,
表明研究区内P限制程度有所缓解。可能是因为随

着演替时间的增加,土壤pH提高,P固定相对减弱,
土壤中AaP质量分数有所增加,缓解微生物P限制,
与pH是介导土壤胞外酶计量比的关键因子的结论

一致[23]。亚热带森林林火干扰后随着演替时间的增

加,土壤胞外酶化学计量趋于平衡,土壤P养分限制

程度减弱,土壤健康状况改善。

图5 林火干扰后不同恢复阶段土壤胞外酶活性的冗余分析及其解释度

Fig.5 Redundancyanalysisandtheexplainedvariationsofsoilextracellularenzymeactivitiesatdifferentrestorationstagesafter
forestfiredisturbance
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  本研究土壤EC∶N平均值为0.98~1.06,低于全

球平均值1.41。EC∶P和EN∶P平均值为0.61~0.68,
分别大于全球平均值0.62、0.44[3]。VectorL>1且

呈先减小后增大变化趋势,表明研究区土壤微生物生

长代谢受到C限制,限制程度随演替时间呈先下降

后上升的变化趋势。EC∶N和EC∶P随时间的变化趋

势与VectorL相同,表明研究区始终处于C限制阶

段。土壤微生物的资源分配策略倾向于分泌更多与

匮乏的养分相关的酶,以满足自身养分需求[24],在P
限制的土壤中,微生物由于对P的需求而促进C同

化,导致微生物的相对C限制[25]。

4 结 论
土壤N转化相关的胞外酶活性随着林火干扰后

演替时间呈递增趋势。土壤P转化相关的胞外酶活

性高于土壤C、N转化相关的转化酶活性。林火干扰

后森林土壤胞外酶C、N、P计量比为1∶0.94∶1.53~
1∶0.99∶1.47,且矢量角度随着演替过程呈降低趋

势,表明该区域森林土壤P限制随着林火干扰后的

演替过程逐渐减弱。因此,预防和减少森林火灾对亚

热带森林生态系统的干扰,对于维持亚热带森林土壤

生态系统养分循环过程和森林生态系统的可持续发

展具有重要意义。
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