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滇中华山松林不同季节土壤微生物碳
利用效率对氮沉降的响应

梁小玲 1， 张 龙 2， 王克勤 1， 宋娅丽 1， 舒海苑 1， 周玉玺 1， 张 茜 2
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摘  要： ［目的］ 为揭示氮沉降下滇中华山松林土壤养分、微生物生物量、酶活性、土壤微生物碳利用效率及

其季节变化特征，并探究影响土壤微生物碳利用效率（CUE）的关键影响因子。  ［方法］ 选取滇中华山松林

土壤为研究对象，设置对照 CK［0 g/（m2·a）］、N5［5 g/（m2·a）］、N10［10 g/（m2·a）］、N15［15 g/（m2·a）］、

N20［20 g/（m2·a）］和 N25［25 g/（m2·a）］6 个氮沉降处理，测定分析土壤养分、微生物生物量、酶活性及其生

态化学计量特征对微生物碳利用效率的影响。结合偏最小二乘路径模型（PLS-PM）分析，厘清 CUE 对氮

沉降的响应机制。 ［结果］ 在不同季节，土壤硝态氮（NO-
3 -N）、有机碳（SOC）、微生物生物量碳、氮、磷

（MBC、MBN、MBP）、β-葡萄糖苷酶（BG）、β-N-乙酰氨基酸葡糖苷酶（NAG）、纤维素水解酶（CL）、EEAC：P

（（BG+CL）/ACP）、EEAC：N（（BG+CL）/NAG）及 CUE 均随氮沉降浓度的增加表现为先升后降趋势，其中

在 N10 处理下 NO-
3 -N、MBC、MBP 及 CUE 显著高于 CK，分别升高 204.77%、35.00%、22.85%、68.68%。土

壤养分、微生物生物量、化学计量特征比及 CUE 总体表现为雨季高于旱季。通过 Mantel 分析发现，在旱季

和雨季 CUE 与 MBC、MBN、CL、NAG 和 EEAN：P（NAG/ACP）呈显著正相关。经随机森林分析发现，MBP、

NAG、CL、NH+
4 -N 和 EEAN：P对 CUE 贡献率较大；PLS-PM 路径模型确定氮沉降是影响 CUE 的关键因素，

氮沉降通过改变养分有效性及微生物量间接促进 CUE。  ［结论］ 研究结果可为探究区域不同季节 CUE 对

氮沉降的响应机制提供理论依据。
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Soil Microbial Carbon Use Efficiency in Pinus armandii Forests in Central 
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Abstract: ［Objective］ This study aims to reveal the characteristics of soil nutrients， microbial biomass， 
enzyme activities， soil microbial carbon use efficiency （CUE）， and their seasonal variations in Pinus 

armandii forests in central Yunnan under nitrogen deposition， as well as to explore the key influencing 
factors of CUE. ［Methods］ Taking the soil of Pinus armandii forests in central Yunnan as the research 
object， six nitrogen deposition treatments were set up： control CK ［0 g/（m²·a）］， N5 ［5 g/（m²·a）］， N10 
［10 g/（m²·a）］， N15 ［15 g/（m²·a）］， N20 ［20 g/（m²·a）］， and N25 ［25 g/（m²·a）］. The effects of soil 
nutrients， microbial biomass， enzyme activities， and their ecological stoichiometric characteristics on 
microbial CUE were determined and analyzed. Combined with partial least squares path modeling （PLS-
PM） analysis， the response mechanism of soil microbial CUE to nitrogen deposition was clarified. 
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［Results］ Under different seasons， soil nitrate nitrogen （NO-
3 -N）， soil organic carbon （SOC）， microbial 

biomass carbon， nitrogen， and phosphorus （MBC， MBN， MBP）， β -glucosidase （BG）， β -N-
acetylglucosaminidase （NAG）， cellulase （CL）， EEAC：P （（BG+CL）/ACP）， EEAC：N （（BG+CL）/NAG）， 
and soil microbial carbon use efficiency （CUE） all showed a trend of first increasing and then decreasing 
with the increase of nitrogen deposition concentration. Among them， under the N10 treatment， NO-

3 -N， 
MBC， MBP， and CUE were significantly higher than those in CK， increasing by 204.77%， 35.00%， 
22.85%， and 68.68%， respectively. Soil nutrients， microbial biomass， stoichiometric ratios， and CUE 
were generally higher in the rainy season than in the dry season. Mantel analysis showed that CUE was 
significantly positively correlated with MBC， MBN， CL， NAG， and EEAN：P （NAG/ACP） in both dry and 
rainy seasons. Random forest analysis revealed that MBP， NAG， CL， ammonium nitrogen （NH+

4 -N）， and 
EEAN：P contributed more to CUE. PLS-PM path model identifies nitrogen deposition as a key factor 
affecting CUE. Nitrogen deposition indirectly promotes CUE by altering nutrient availability and microbial 
biomass. ［Conclusion］ The research findings can provide a theoretical basis for exploring the response 
mechanisms of CUE to nitrogen deposition across different seasons in the region.
Keywords: soil microbial carbon use efficiency； microbial biomass； soil enzyme activity； stoichiometric 

characteristics； Pinus armandii forest
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近几十年，随着工业化高速发展、农业化的快

速推进、城市化进程加速发展及化石能源的加工等

因素，导致人为活性氮排放显著上升［1］。2005 年全

球大气总氮排放量已达 187 Tg/a［2］，而中国由于人

类活动产生的活性氮也将于 2050 年达 63 Tg［3］，这

种 持 续 的 氮 输 入 已 对 全 球 生 态 系 统 形 成 显 著 压

力［4］。已有研究［5］表明，氮沉降不仅影响凋落物分

解过程，还对有机氮释放无机氮、硝化及氮固定等

过程产生影响，对氮相关转化酶（β-1，4-N-乙酰氨

基葡萄糖苷酶和亮氨酸氨基肽酶）的活性产生重要

影响，并通过改变土壤微生物功能与植物代谢路

径，系统地重塑森林生态系统的碳氮循环过程。土

壤微生物碳利用效率（CUE）是指微生物将吸收的

底物碳同化为自身生物量的部分，该部分碳占其吸

收底物碳总量的比例［6］，同时也是量化微生物参与

土壤碳周转过程的关键参数，深刻影响森林土壤微

生物介导的土壤碳循环过程。当 CUE 较高时意味

着土壤微生物将更多的碳元素用于自身生长发育，

从而提高土壤固碳潜力；而 CUE 较低则意味着微

生物呼吸排放损失的碳较多［7］。

CUE 作为土壤碳氮循环的核心环节，其变化直

接关乎土壤碳周转与固存效率，而有关 CUE 影响因

素的研究已有大量研究。刘新宇［8］研究发现，氮素添

加浓度和时间会导致土壤胞外酶活性、土壤肥力和

CUE 等发生改变，从而造成土壤微生物生物量存在

差异；而 ZHANG 等［9］研究表明，氮素添加不显著改

变土壤微生物生物量氮（MBN），但土壤微生物生物量

碳（MBC）质量分数降低，从而导致土壤微生物生物量

碳氮比值（MBC/MBN）下降。当土壤中 MBC/MBN
低于阈值时，微生物对氮素吸收受到抑制，从而提高

CUE［10］。CENINI等［11］研究表明，氮沉降可导致土壤

中氮素持续增加，抑制氮元素相关分解酶的分泌，但

可促进碳和磷分解酶活性，导致土壤中 C 和 N 获取酶

计量比上升，N 获取酶与 P 获取酶计量比下降，从而

提高 CUE。此外，区域、气候类型、季节等因素也显

著影响土壤 CUE。WANG 等［12］研究发现，由于温

带、亚热带温度显著低于热带，植物生长速率较慢，

其植被展现出更高效固碳能力，使温带、亚热带森林

CUE 均显著高于热带森林土壤［13］。而季节性动态

使 CUE 的显著差异［14］，则是由于光照、温度、湿度等

变化使微生物碳同化、自养呼吸和异养呼吸等不同

造成的［15］。ULLAH 等［16］研究发现，干旱导致整个

季节的 CUE 小幅增加。气候是影响 CUE 的主要因

素，通过直接和间接途径改变土壤属性、碳组分、微

生物结构和功能［17］。然而，目前关于不同季节下

CUE 对氮沉降的响应研究较少。现有研究多聚焦

氮沉降对 CUE 的年均尺度或单一时期，缺乏对季节

变化下 CUE 对氮沉降响应特征的细致探究，限制了

对森林土壤碳循环季节性变化及氮沉降响应机制的

全面理解，尤其针对滇中低纬度高海拔地区的典型

华山松林，氮沉降加剧背景下的 CUE 季节动态研究

更为匮乏。
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因此，本研究依托滇中新平县磨盘山低纬度高海

拔地区的典型区域。该区域植被以亚热带常绿阔叶

林、针叶林、针阔混交林等林分类型为主，其中华山松

林作为该区域的典型优势树种，生物量可达（526.00±
18.02）t/hm2，碳储量已达 503.5 t/hm2［18］，因其生长环

境优越，生态功能突出且在区域碳循环中占据重要地

位，对其生态系统碳、氮循环开展研究具有重要科学价

值。以该区域华山松林（Pinus armandii forest）土壤

为研究对象，通过不同浓度［0、5、10、15、20、25 g/
（m2·a）］氮沉降试验，分析土壤养分、酶活性及微生

物生物量变化特征，探究 CUE 季节变化下对氮沉降

的响应规律，旨在明确不同季节下，华山松林土壤微

生物碳利用效率（CUE）对氮沉降的响应特征，为阐

明氮沉降加剧背景下森林土壤生态系统养分循环变

化趋势提供理论参考。

1　材料与方法
1.1　研究区概况

研究区位于云南省玉溪市磨盘山森林生态系统国

家定位观测站（23°46′18″~23°54′34″N，101°16′06″~
101°16′12″E），海拔 1 260~2 614.4 m，落差显著，气

候随森林垂直带变化明显，属于亚热带内陆高原型

季风气候；年平均气温 15 ℃，年降水量 1 050 mm，旱

雨季鲜明。雨季主要集中在 5—10 月，降雨量占全年

降水量的 86%；旱季为 11 月至翌年 4 月。该区域土

壤主要为第三纪古红土发育而成的山地红壤和玄武

岩红壤，土层厚度以中厚层为主，部分区域为薄土

层。随着海拔升高，磨盘山森林植被垂直带特征显

著；区域植被分布丰富，主要森林植被类型以亚热带

常绿阔叶林、亚热带中山针阔混交林、针叶林和高山

矮 林 为 主 ，包 括 华 山 松（Pinus armandii）、云 南 松

（Pinus yunnanensis）、滇油杉（Keteleeria evelyniana）
等优势树种，以及楠木（Phoebe zhennan）、梭罗树

（Reevesia pubescens）、野 山 茶（Camellia oleifera）等

98 科 137 属 324 种。

1.2　试验设计

滇 中 华 山 松 林 研 究 区 域 ，样 地 海 拔 2 119~
2 156 m，坡度 18°~20°，坡向均为东北（NE），林龄

31~32 a；华山松林平均胸径 11.0~12.3 cm，平均树

高 10.0~11.0 m，密度 3 390~3 582 株/hm²，郁闭度

0.60~0.73；雨季土壤平均温度 17.0~17.4 ℃ ，水分

27.5%~39.9%，旱季土壤平均温度 9.5~10.8 ℃，水

分 13.3%~18.6%；坡位均为中坡山地。本试验氮

沉降水平在参考同气候类型、西南地区氮沉降相关

研究及该研究区域氮沉降水平［3.84 g/（m2·a）］基础

上［19］，对氮沉降试验水平进行更精细化设置。设置 6

个氮沉降水平分别为 0、5、10、15、20、25 g/（m2·a）。

在华山松林设置 18 块大小为 10 m×10 m 的样方，

按照随机设置区组设置不同氮沉降水平，每个氮沉

降水平设置 3 个重复，且各样方间隔>10 m 作为缓

冲带。样地基础条件相近。自 2019 年 1 月开始，每

月将各水平所需 CO（NH2）2 溶解至 750 mL 水中，用

背式喷雾器在该水平样方中来回均匀喷洒，对照组

喷洒等量清水。试验开始前样地土壤基本理化性

质无显著差异。

1.3　样品采集与测定

1.3.1　样品采集　施氮 5 a 后，分别于 2024 年 1 月

（旱季）与 2024 年 8 月（雨季）采集土壤样品。在同一

施氮处理的各样方内采用五点采样法采集 0~20 cm
土层土样。采集时先将土壤表面枯枝落叶、石砾和

根系等杂物剔除，用四分法将样品混合均匀置于密

封袋中，将采集好的土样带回实验室。土壤样品过

2 mm 筛后，一部分鲜土置于 4 ℃冰箱中保存，用于

测定土壤硝态氮（NO-
3 -N）、铵态氮（NH+

4 -N）、酶活

性、微生物生物量等指标；另一部分经自然风干后，

研磨过筛用于测定土壤化学性质（TP、TN、SOC）及

pH 等指标。

1.3.2　样品测定　土壤 pH 采用电极电位法以 2.5∶1
的水土比分析（pHS-3C，上海仪电科学仪器股份有限

公司）；硝态氮（NO-
3 -N）、铵态氮（NH+

4 -N）采用分光

光度法测定（紫外可见分光光度计，T6 新世纪，北京

普析通用仪器有限责任公司）；有机碳（SOC）采用重

铬酸钾容量法（外加热法）测定；全氮（TN）消解后使

用全自动定氮仪（Kjeltec 8400，丹麦富斯公司）测定；

全磷（TP）、全钾（TK）采用 ICP-OES 测定（等离子体

发射光谱仪，710 ICP-OES，美国安捷伦科技）；微生

物量碳（MBC）、氮（MBN）、磷（MBP）采用氯仿熏蒸

法进行测定；β -葡萄糖苷酶（BG）、纤维素水解酶

（CL）、β-N-乙酰氨基酸葡糖苷酶（NAG）、酸性磷酸

单酯酶（ACP）采用试剂盒 -酶标仪测定（酶标仪，

SpectraMax Plus 384，美国），试剂盒均由北京盒子生

工科技有限公司提供。

1.4　数据处理与分析

土 壤 微 生 物 碳 利 用 效 率（CUE）根 据

SINSABAUGH 等［20］生物地球化学循环平衡模型进

行计算，计算公式为：

SC∶N=BC∶N

LC∶N
× 1

EEA C∶N
（1）

式中：SC∶N为土壤胞外酶活性（BG+CL）∶NAG、微生

物生物量 MBC∶MBN 和土壤可利用资源 SOC∶TN
之间的对消强度；BC∶N 为微生物量碳（MBC）比微生
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物量氮（MBN）；LC∶N 为土壤 SOC∶TN 物质的量比；

EEAC∶N为（BG+CL）/NAG。

SC：P=
BC∶P

LC∶P
× 1

EEA C∶P
（2）

式中：SC∶P 为土壤胞外酶活性（BG+CL）∶ACP、微生

物生物量 MBC∶MBP 和土壤可利用资源 SOC∶TP 之

间的对消强度；BC∶P为微生物碳（MBC）比微生物量磷

（MBP）；LC∶P为土壤 SOC∶TP 物质的量比；EEAC∶P为

（BG+CL）/ACP。

CUE=CUEmax×{( )SC∶N×SC∶P ÷[ ( )KC∶N+SC∶N ×

}]( )KC∶P+SC∶P

1
2 （3）

式中：CUEm ax 以 SINSABAUGH 等［21］研究为参考，

基 于 热 力 学 约 束 KC∶N 和 KC∶P 值 均 为 0.5；CUEm ax

为 0.6。
采用 Excel 2016 软件对土壤养分、微生物生物

量、酶活性及土壤微生物碳利用效率等进行统计和

计 算 ；SPSS 22 软 件 对 上 述 指 标 进 行 分 析 ，经

Shapiro-Wilk 检验，W 统计量均为 0.8~1.0，且 p>
0.05，确认符合正态分布后，对不同氮沉降处理下旱

季和雨季土壤养分、微生物生物量、酶活性、化学计

量特征及 CUE 变化进行双因素方差分析主效应及交

互作用，显著性水平设为 p<0.05；采用单因素方差分

析、最小显著性差异（LSD）法和 Duncan 事后检验，比

较不同氮沉降处理下土壤化学性质、微生物生物量、

酶活性、化学计量特征及 CUE 的显著差异。使用

https：//www.chiplot.online（2025 年 9 月 25 日访问）

进行 Mantel 相关性图绘制，分析土壤化学性质、微生

物生物量、酶活性及化学计量特征与 CUE 之间的相

关 性 ；R 4.3.3 软 件 中 tidyverse、ggplot2、gghalves、
openxlsx 包中对土壤理化、微生物量、酶活性、化学计

量特征及 CUE 进行绘制云雨图；通过 rfPermute 和

randomForest 包来表明来自土壤化学性质、微生物生

物量、酶活性以及化学计量特征对 CUE 的贡献率；

SmartPLS 4 软件绘制偏最小二乘路径模型（PLS-
PM），分析不同氮沉降处理下土壤理化性质、微生物

量、酶活性和 CUE 之间的路径关系，当 GOF>0.6
时，模型拟合被视为良好。

2　结果与分析
2.1　氮沉降对土壤养分及其化学计量特征的影响

本研究发现，氮沉降和季节及其交互作用显著

影响土壤养分及化学计量特征（图 1）。土壤 pH 随

氮沉降浓度的增加而降低，且表现出雨季显著高于

旱季（p<0.05）；NO-
3 -N 随氮沉降浓度的增加呈先

增 后 降 趋 势 ，在 N10 处 理 下 显 著 高 于 CK，升 高

204.77%，且 整 体 表 现 出 雨 季 显 著 高 于 旱 季（p<
0.05）；NH+

4 -N 在旱季时 N20、N25 处理下显著高于

CK，分别升高 25.96%、19.18%，且表现出雨季显著

低于旱季（p<0.05）；SOC、TN、TP 随氮沉降浓度的

增加总体呈先增后降趋势，且在 N10 处理下与 CK
相较分别升高 16.79%、94.11%、9.49%，整体表现为

雨季大于旱季（p<0.05），而在旱季不同氮沉降水平

均无显著差异。化学计量比方面，在旱季 LC∶N、LC∶P、

LN∶P 各处理与 CK 相较无显著差异；在雨季 LC∶N、LC∶P

较 CK 整体下降，N15 显著降低，LN∶P 较 CK 整体上

升，N10 显著升高。

2.2　氮沉降对土壤微生物生物量及其化学计量特征

的影响

氮沉降和季节及其交互作用显著影响土壤微生

物生物量及微生物量化学计量比（p<0.05）（图 2）。
MBC、MBN、MBP 随氮沉降的增加均表现为先增

后 降 趋 势 ，在 N10 处 理 下 与 CK 相 较 分 别 升 高

35.00%、24.44%、22.85%，MBC 表现出雨季显著高

于旱季（p<0.05），MBN 表现为雨季显著低于旱季

（p<0.05），而 MBP 在 季 节 间 整 体 无 显 著 差 异 。

BC∶N 随氮沉降的增加呈下降趋势，且整体表现为雨

季低于旱季；BC∶P 和 BN∶P 均表现为雨季显著高于旱

季（p<0.05），且在 N20 处理下与 CK 相较分别显著

升高 11.37%、30.78%。

2.3　氮沉降对土壤酶活性及其化学计量特征的影响

土壤酶活性对环境响应高度敏感，氮沉降和季

节及其交互作用显著影响酶活性及其酶化学计量比

（p<0.05）（图 3）。BG、CL、NAG 随氮沉降浓度的增

加呈先增后降趋势，且在 N10 处理下显著高于 CK，

分别升高 89.00%、6.50%、120.80%，BG 和 CL 整体

表 现 为 旱 季 显 著 高 于 雨 季（p<0.05），但 NAG 和

ACP 表现为雨季高于旱季。氮沉降显著影响土壤酶

化学计量比，EEAC∶P 和 EEAN∶P 随氮沉降浓度的增加

呈先增后降趋势，EEAC∶N 呈先降后升趋势；同时，

EEAC∶P 和 EEAC∶N 表 现 为 旱 季 显 著 大 于 雨 季（p<
0.05），而 EEAN∶P在季节无显著影响。

2.4　氮沉降对土壤微生物碳利用效率影响

氮 沉 降 和 季 节 及 其 交 互 作 用 共 同 影 响 CUE
（图 4）。CUE 随氮沉降的增加呈先增后降趋势，且 2
个季节均在 N10 处理达到峰值，显著高于 CK，分别

提高 42.0%、97.5%，且整体表现为雨季大于旱季。
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图 1　不同氮沉降处理下土壤理化性质及化学计量季节变化特征

Fig. 1　Seasonal variation characteristics of soil physicochemical properties and stoichiometry under different nitrogen 
deposition treatments
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图 2　不同氮沉降处理下微生物生物量及化学计量季节变化特征

Fig. 2　Seasonal variation characteristics of microbial biomass and stoichiometry under different nitrogen deposition treatments
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2.5　氮沉降下土壤养分-微生物生物量-酶活性-碳

利用效率的相关性分析

为进一步探究不同季节中影响 CUE 变化特征的

环境因素，本研究采用 Mantel 检验方法，对不同季节

下 CUE 的变化特征及相应的环境因子进行影响因子

分析（图 5）。在旱季，CUE 与 SOC、TN、NO3
--N、

MBC、MBN、MBP、CL、BG、ACP、NAG、EEAN∶P 呈

显著正相关（p<0.05）；在雨季，CUE 与 LC∶N、MBC、

MBN、CL、NAG、EEAN∶P、EEAC∶P 呈显著正相关（p<
0.05）。同时，为探究不同氮沉降下，不同环境因子与

CUE 的关系进行随机森林分析（图 6），不同氮沉降下

各环境因子对 CUE 的贡献率较高（p<0.05），其中土

壤 EEAC∶N、NAG 、EEAC∶P、MBP、CL、NH+
4 -N、BG、

MBC、MBN、BN∶P 贡献率较大，酶活性尤为显著。通

过随机森林结果选取影响 CUE 的各环境因子，构建

不同氮沉降对 CUE 影响的结构方程模型。氮添加通

过土壤养分及微生物生物量间接调控效应为显著促

进作用，但直接的氮沉降和间接的酶促效应调控则

为显著抑制作用，拟合模型解释土壤微生物碳利用

效率总变异的 55.5%（图 7）。
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图 3　不同氮沉降处理下酶活性及化学计量季节变化特征

Fig. 3　Seasonal variation characteristics of enzyme activities and stoichiometry under different nitrogen deposition treatments

图 4　不同氮沉降处理下 CUE季节变化特征

Fig. 4　Seasonal variation characteristics of CUE under 
different nitrogen deposition treatments
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3　讨  论
本研究中，氮沉降可增加华山松林土壤养分、

微生物生物量及酶活性，进而间接提高土壤微生物

碳利用效率（CUE）。2 个季节下，氮沉降均降低华

山松林土壤 pH，其主要原因可能是 NH+
4 的硝化作

用，增强释放 H+导致土壤酸化［22］，甚至松针带走盐

基离子（Ca²⁺、Mg²⁺）及降雨淋溶硝酸盐的流失等

交互作用导致 pH 下降，与张雪等［23］在马尾松林

（Pinus massoniana forest）氮沉降的试验研究结果

一致。

本研究中土壤硝态氮（NO-
3 -N）在 N10~N15 处

理下显著增加，而铵态氮（NH+
4 -N）在该处理下降，可

能是由于此时硝化速率较高，NH+
4 -N 快速转化为

NO-
3 -N，同时 NH+

4 -N 因生物吸收消耗而下降；铵态

氮很快被林木吸收利用，且铵态氮的输入导致土壤

中硝化细菌数量增加，硝化作用增强，将铵态氮转化

成硝态氮［24］。在 N10 处理下土壤 SOC 随着氮沉降浓

度的增加而升高（图 1），可能是由于前期外源氮的输
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Fig. 5　Correlation analysis between environmental factors and CUE under different treatments in dry and rainy seasons
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Fig. 6　Random forest model of environmental factors and CUE
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入使土壤中可直接利用的氮素增加，促进植物的光

合作用和根系生长，导致 SOC 增加，为微生物提供更

多碳底物。因此，微生物对底物获取将更容易，同化

速率升高，降低其能耗及自身无效呼吸和 CO2 的排

放，提升碳素转化速率［25］，从而提升 CUE。充足的碳

底物为微生物创造更适宜的生长环境，本研究发现，

在 N10 处理下 MBC、MBN、MBP 质量分数均显著高

于 CK，分别升高 35.00%、24.44%、22.85%。说明施

氮能够促进微生物生物量，一方面施氮打破该地区

土壤 N 素限制，促进植物生长发育，提高微生物对有

机物的分解效率，能将更多碳和氮转化为自身生物

量［26］；另一方面，氮素可利用性减少微生物在氮获取

过程中的能量消耗（如 NAG 酶），使更多能量和物质

分 配 至 生 物 量 合 成 过 程 或 优 先 分 配 给 碳 分 解 酶

（BG），从而提升 CUE［5，27］。本研究发现，在不同氮沉

降处理下 BG 酶含量大于 NAG 酶含量。土壤酶作为

土壤养分分解、合成、吸收及利用的催化物质，维持

着土壤营养物质循环和平衡［28］。氮添加通过改变土

壤底物和养分有效性来间接影响酶活性的变化［29］。

资源分配理论中，当土壤中微生物易被利用的养分

充足时，相应的酶活性受到抑制，因此土壤酶活性与

资源有效性往往呈负相关。本研究中，在 N10 处理

下 NAG 酶活性显著升高，在 N25 处理下则显著降

低，说明土壤生态系统存在氮素临界值，且氮沉降浓

度过高（N25）抑制酶活性（NAG），降低氮利用效率，

打破 C∶N 平衡，从而减弱对 CUE 的促进作用，与佘

汉基等［30］研究结果一致。本研究通过 Mantel 分析发

现，微生物生物量与 CUE 呈显著正相关（p<0.05），
并且通过 PLS 模型发现，氮添加通过土壤养分和微

生物量对 CUE 的调控为间接显著促进作用。说明较

高微生物生物量时，其将地表凋落物或腐殖质分解及

有机碳矿化速率更高，单位底物可以产生更多生物

量，从而提高土壤碳固存潜力［8］。而氮沉降对 CUE 的

调控作用有显著抑制作用，可能是由土壤酸化导致。

养分化学计量特征不仅可表征养分限制性，而且

是影响微生物 CUE 的重要因素［31］。本研究发现，滇

中华山松林土壤养分 C∶N∶P 为 152.72∶1.00∶3.23，微
生物生物量 C∶N∶P为 76.96∶4.40∶1.00；而全球陆地生

态系统土壤 C∶N∶P 约为 183∶13∶1，微生物量 C∶N∶P
平均值约为 60∶7∶1［32］。微生物量 C∶N∶P 与全球水

平无显著差异，而土壤 C∶N∶P 存在较大差异。说明

该研究区内土壤有机质分解速率较慢，N 流失风险程

度较高，但其土壤有机质分解过程中磷的释放增加

且有机磷净矿化速率提升。可能是由于磷含量主要

受岩石母质风化和淋溶的影响［32］，并且研究区土壤

腐殖层厚，未充分转化的有机氮易随水分迁移流失，

细根周转和凋落物分解持续释放少量易降解碳（如

糖类、氨基酸等），为微生物提供高效碳源［33］，从而提

升 CUE；另一方面，微生物需通过分泌胞外酶（如蛋

白酶、磷酸酶）分解有机质获取养分，导致代谢成本

增加，为应对养分限制，减少碳呼吸损失，将有限的

碳资源优先用于合成生物量［30］，从而提高 CUE。

总体来看，研究区内华山松林土壤 C 和 P 固存量

潜力较大［34］。根据化学计量比限制理论，土壤微生

物优先吸收、利用最适宜其生长所需元素物质，以维

持其化学计量比平衡［6］；而研究区内土壤 C 素充足，

微生物受到营养元素限制；此时，土壤微生物可能有 2
种反应：一是抑制对底物 C 和养分吸收，此反应将不

影响微生物 CUE（CK）；二是将土壤中存储的大量 C
素进行矿化分解并吸收利用，然而由于此反应增加

酶、微生物及小动物等生物因子的呼吸代谢和分泌物

释放，最终削弱对 CUE 的促进作用（N15~N25）［6］。

同时，酶的化学计量特征 EEAC∶N、EEAC∶P、EEAN∶P 也

对土壤微生物 CUE 造成影响。通过 Mantel 分析结

果显示，EEAC∶N 在旱雨季均对 CUE 呈显著促进作用

（p<0.01）；一方面是因为氮沉降补充微生物对氮的

代谢需求，减少因氮缺乏导致的能量损耗，进而提升

CUE［29］；另一方面，可能是由于华山松（针叶树种），

地表枯枝落叶结构单一，一些单糖等简单碳底物含

量更高，而木质素、纤维素等复杂碳底物含量更低，

因此矿化分解效率高［35］，分解过程耗能少，使得在

N5~N10 时对 CUE 促进效果较好。通过随机森林分

析结果（图 6）表明，EEAC∶P 对 CUE 无显著影响，但

EEAC∶N、EEAN∶P对 CUE影响显著。是由于氮添加初期

可能打破土壤碳氮磷化学计量平衡（C/N↓、C/P↑），

微生物在氮充足但磷相对受限的条件下，优先将代

谢资源分配给碳分解酶（BG）和磷分解酶（ACP），减
少氮分解酶（NAG）合成（有效氮源可直接吸收）［5］。

这一过程可能导致土壤中碳分解酶因底物丰富而活

跃，但磷限制引发的代谢失衡增加能量消耗，短期内

使微生物生物量积累减少，从而导致在 N15~N25
呈 CUE 降低趋势［27］。因此，CUE 在氮沉降处理中

呈先增后降趋势，CUE 最高均出现在 N10 中，说明

氮沉降对 CUE 的影响存在阈值，具体的阈值特征

值还需在今后的试验中进行更精细化氮沉降处理

试验去探究。

季节差异引起土壤水热条件、呼吸速率及养分

特征等因素差异，从而间接影响土壤微生物碳利用

效率（CUE）。雨季时，研究区内降雨量显著高于旱

季，占全年降雨量的 86.00%，此时土壤湿度较大
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（82.77%~95.88%）；而土壤湿度可能通过影响养分

获取及干旱胁迫的反应间接影响微生物 CUE［36］。本

研究中，华山松林土壤 SOC、MBC 质量分数在雨季

中均显著高于旱季，尤其在 N10 处理下与 CK 相较雨

季显著高于旱季，分别升高 16.79%、35.04%，且与旱

季相比，土壤水分体积分数提高 14.20%~21.30%。

是由于降水量增加促进土壤生态系统碳循环过程，

使得土壤中碳的有效性提高，从而降低土壤微生物

呼吸作用［37］，CUE 提升，固碳能力增强；而旱季时，降

雨量较低使土壤含水率低，土壤中微生物受到干旱

胁迫压力，为维持其正常生理活动及细胞稳态，从而

消耗更多能量以缓解干旱胁迫压力［36］，导致 CUE 降

低，与本研究雨季 CUE 高于旱季结果一致。土壤微

生物活性也具有明显季节差异。在低温干旱季节，

植物光合作用较低，较低的温度（较雨季平均低 6.5~
7.5 ℃）显著降低微生物体内酶促反应速率，如 NAG
和 ACP 酶活性较雨季分别下降 25.22%、33.73%，抑

制微生物代谢过程，使其对地表枯枝落叶及腐殖质

矿化分解速率进一步减慢，获取 C 素更少，从而 CUE
降低。而 REN 等［17］进行森林微生物群落 CUE 的热

敏感性研究发现，冷森林的 CUE 随温度的升高而降

低，与研究结果存在差异，是由于研究区背景不同，

REN 等［17］研究的“冷森林”长期处于低温稳定环境，

微生物已形成低代谢适应策略，升温反而打破其代

谢平衡；而本研究区旱季是“低温+干旱”双重胁迫，

温度升高至雨季适宜区间（17.0~17.4 ℃）时，既缓解

低温对酶活性的抑制，又减轻干旱导致的细胞损伤，

微生物代谢从“胁迫应对”转向“高效生长”，因此

CUE 随温度升高而提升，与“碳源质量影响 CUE”的

机制一致［16］，即旱季低温使植物根系分泌物以低质

量碳（如难分解多糖）为主，微生物分解耗能高；而雨

季适宜温度下，植物分泌更多高质量碳，微生物无需

大量耗能即可同化，进一步推动 CUE 升高。温度通

过改变植物和根系分泌物的质量，影响土壤碳中的

可利用性，低质量碳需要微生物投入更多能量用于

酶的分泌和分解，从而降低 CUE；而在高温多雨的雨

季，适宜温度（17.0~17.4 ℃）微生物酶活性与代谢速

率升高，使微生物对碳源的同化效率显著提高，土壤

中所获得的 C 素输入多，CUE 提升，固碳能力增强。

4　结  论
1）随着氮沉降浓度增加，土壤 SOC、NO-

3 -N、

MBC、MBN、MBP、BG、NAG、CL、EEAC∶P、EEAC∶N

及 CUE 均呈先增后降趋势，其中 CUE 在 N10 处理时

最优；通过分析发现，土壤 NH+
4 -N、MBC、EEAC∶N、

BG、NAG 是 CUE 的关键影响因子。

2）从 季 节 差 异 来 看 ，SOC、TN、TP、NO-
3 -N、

MBC、MBN、MBP 、NAG、ACP、BC∶P、BN∶P 及 CUE 雨

季质量分数高于旱季，NH+
4 -N 雨季质量分数低于旱

季；季节动态通过改变水热条件和微生物活性间接

影响 CUE；雨季湿度大，促进碳循环、提升固碳能力，

旱季干旱胁迫增加微生物能耗致 CUE 降低。

3）适宜氮添加（如 N10）可优化资源分配，改变土

壤养分有效性和微生物生物量，促进微生物底物同

化，降低能耗，间接提升 CUE；但氮浓度过高（如

N25）可打破碳氮磷化学计量平衡，引发代谢失衡，削

弱对 CUE 的促进作用。
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