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摘要  随着热带原始林减少，次生林在保护生物多样性、缓解气候变化和提供生态系统服务方面发挥着越来越重要的作

用. 研究热带次生林土壤酶活性在不同恢复年限下的变化特征及其影响因素，可以为热带次生林的经营管理及恢复成效评

价提供科学依据. 选取海南热带雨林国家公园霸王岭分局恢复年限20年、30年、60年、70年的次生林，测定与碳氮磷循环

相关的5种土壤酶活性，分析植被、凋落物特征及理化性质和微生物性质，研究土壤酶活性在不同恢复年限下的变化特征

及其影响因素. 结果表明：（1）随着恢复年限增加，土壤蔗糖酶（INV）、β-D-1,4-葡萄糖苷酶（BG）和酸性磷酸酶（ACP）
活性呈现出上升趋势，均在恢复期70年达到最高，分别为66.64 mg g-1 h-1、497.00 nmol g-1 h-1、2 099.16 nmol g-1 h-1；脲

酶（NRE）和N-乙酰-β-D-葡萄糖苷酶（NAG）活性呈现出先上升后下降趋势，在恢复期60年达到最高（分别为0.18 mg g-1 
h-1和99.06 nmol g-1 h-1）. 5种土壤酶活性均随土层加深表现出下降趋势. （2）随着恢复年限增加，恢复期20年、30年的

草灌盖度显著高于恢复期60年、70年，地上生物量显著低于恢复期60年、70年（P < 0.05），草灌多样性和凋落物生物

量随恢复年限变化差异不显著（P > 0.05），土壤容重降低，质量含水率和细菌丰富度指数先降低后升高，pH、有机碳、全

氮和真菌丰富度指数先增加后减小，全磷和总孔隙度随着恢复年限变化差异不显著（P > 0.05）. （3）相关分析结果表明

土壤酶活性的变化与草灌盖度呈显著负相关（P < 0.05），与地上生物量呈显著正相关（P < 0.05），与土壤容重、pH呈显

著负相关（P < 0.05），5种酶与质量含水量、总孔隙度、有机碳、全氮、全磷、细菌丰富度指数和真菌丰富度指数均呈极显

著正相关（P < 0.01）. 综上，土壤酶活性与植被特征、土壤理化特征和微生物性质存在密切的联系，随着植被恢复年限增

加，地上生物量增加，根系分泌物增加，使得土壤养分含量升高，细菌和真菌丰富度指数相应提高，最终促进酶活性提高. 
（图2 表4 参58）
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Abstract  As tropical primary forests decrease, secondary forests are playing an increasingly important role in 
protecting biodiversity, mitigating climate change, and providing ecosystem services. Here, the characteristics 
and influencing factors of soil enzyme activities were examined in secondary forests during different restoration 
years, providing a scientific basis for the management and evaluation of the effectiveness of tropical secondary 
forest restoration. Secondary forests in the Bawangling Nature Reserve, Hainan Tropical Rainforest National 
Park were selected during different restoration periods (20, 30, 60, and 70 years). In this study, five soil enzymes 
related to the carbon, nitrogen, and phosphorus cycles were measured; the characteristics of understory 
vegetation and litter were investigated; and physical, chemical, and microbial properties were determined. The 
results showed that, with the increases of forest restoration years, the activities of soil invertase (INV, 66.64 
mg g-1 h-1), β-D-1,4-glucosidase (BG, 497.00 nmol g-1 h-1), and acid phosphatase (ACP, 2099.16 nmol g-1 h-1) 
were highest in 70-years forest, showing an increasing trend; the activities of urease (NRE) and N-acetyl-β-
D-glucosidase (NAG) increased first and then decreased, and reached the highest in 60-years forest (0.18 mg 
g-1 h-1 and 99.06 nmol g-1 h-1, respectively). The activities of the five soil enzymes showed a downward trend 
with increasing soil depths. With the increase of restoration years, herb and shrub coverage at recovery stage 
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在土壤环境中，酶的作用至关重要，它们是催化

多种生物化学过程的关键物质. 这些酶通常来源于微

生物、植物根系的排泄物以及动植物残留物的分解，

对复杂有机物的转化和无机物的反应起着重要的促

进作用. 土壤酶活性与土壤理化特征以及微生物特性

之间存在着密切的联系，不仅能够有效反映土壤有机

物的降解过程和元素的循环，也能展示微生物在土壤

营养利用方面的效率变化，因而是评估土壤质量的关

键因素[1]. 此外，土壤酶是土壤生态系统中一种非常活

跃的有机成分，广泛参与多种生物化学反应，反映了

土壤生物化学活动的强度和趋势变化 [2]. 土壤中的酶

活性与其理化特征息息相关，二者共同构成生态系统

健康评估的重要因素. 土壤酶的作用在于活化多种元

素，从而增强土壤中养分的有效性并改善其质量. 此
外，土壤的理化特性为酶的反应提供了所需的底物及

合适的环境，从而直接对酶活性产生影响 [3]. 在森林

生态系统中，土壤的理化性质，包括土壤碳（C）、氮

（N）、微生物性质和酶活性对环境变化和人为干扰

的响应迅速[4]. 生态系统的恢复通常伴随着土壤C和N
的增加以及生物种群和多样性的增加 [5]，从而影响酶

活性的变化. 因此，研究次生林恢复过程土壤酶活性

特征的变化，能够揭示热带地区次生林土壤质量现状

及次生林林分的发展趋势，这在推进植被恢复、次生

林更新和生态环境建设等方面都有重要的实际意义. 
在森林生态系统中，恢复年限通过改变植被凋落

物生物量与分解速率、土壤养分分配格局以及微生物

群落组成[6]，进而影响土壤酶活性. 大量研究发现土壤

酶活性随着恢复年限的增加变化显著，例如福建白砂

国有林场天然次生林恢复过程中，土壤理化、微生物

性质以及酶活性在不同恢复年限间差异显著，且土壤

酶活性受到土壤养分的限制[7]. 榆林毛乌素沙区固沙

林随着植被恢复年限的增加，土壤酶活性呈现显著升

高趋势，土壤C、N代谢能力增强，恢复过程中土壤酶

活性主要受到N养分的限制 [8]. 李以康等在三江源区

高寒草甸退化过程中发现土壤有机质和全氮（TN）、
全磷（TP）含量的降低可导致土壤脲酶（NRE）和蔗

糖酶（INV）活性的显著变化 [9]. 随着植被恢复，福建

长汀红壤侵蚀区马尾松人工林土壤酶活性呈现升高趋

势，土壤pH、其余理化指标以及微生物群落丰度之间

存在显著的相关性[10]. 土层深度同样是影响土壤酶活

性的重要因素，研究发现随着土层深度的增加土壤C
的有效性和养分的浓度显著下降[11]，而铁、铝（氢）氧

化物和黏土矿物的含量随土层深度的增加而增加[12]，

进而影响土壤酶活性的变化. Feng等发现，在亚热带

次生林演替过程中，土壤酶活性随恢复时间而增加，

且在表层土壤中表现最为显著[13]. 可见，在生态恢复

过程中，土壤酶活性因地理位置、土层深度和植物种

类等不同表现出较大的差异性[14-15]. 因此，在特定的区

域开展土壤酶活性的研究尤为重要. 
热带雨林是地球上物种最丰富、生态系统结构最

复杂的陆地生物群落，在维护生物多样性、调节全球

气候以及维持全球养分循环等方面发挥极为重要的

作用[16]. 然而，由于资源的过度开发和森林砍伐活动，

热带地区的森林覆盖面积及其C储存能力正在持续减

少[17]，大量热带原始森林受到人为活动的干扰逐渐被

次生林所取代，当前热带次生林正逐渐发展成为热带

森林的主要组成部分 [18]. 随着热带原生林的减少，次

生林在维护生物多样性、减缓气候变化以及提供生态

系统服务等方面的作用越来越关键 [19]. 然而，热带次

生林普遍存在林分生产量不足、生态功能较弱和恢复

进程缓慢等问题 [20].  土壤酶活性是生态系统元素循

环的核心环节[21]，深刻影响群落的植物多样性和生产

20-years and 30-years was significantly higher than that at recovery stage 60-years and 70-years; aboveground 
biomass was significantly lower than that at recovery stage 60-years and 70-years (P < 0.05); herb and shrub 
diversity and litter biomass had no significant changes with the increase of restoration years (P > 0.05); soil 
bulk density decreased; the water content and bacterial richness index decreased first and then increased; 
pH, organic carbon, total nitrogen, and fungal richness index increased first and then decreased; and total 
phosphorus and total porosity had no significant difference with the recovery years (P > 0.05). Correlation 
analysis results showed that soil enzyme activities were significantly negatively correlated with herb and shrub 
coverage (P < 0.05); positively correlated with aboveground biomass (P < 0.05); negatively correlated with 
soil bulk density and pH (P < 0.05); and the five enzymes were significantly positively correlated with moisture 
content, total porosity, SOC, TN, TP, bacterial richness index (Chao1), and fungal richness index (P < 0.01). In 
conclusion, vegetation restoration effectively improved the soil enzyme activity in tropical secondary forests. 
Soil enzyme activity is closely related to vegetation, soil physicochemical, and microbial properties. With an 
increase in vegetation restoration years, aboveground biomass improved, resulting in an increase in root 
exudates, thereby enriching soil nutrient content and bacterial and fungal richness indices, ultimately promoting 
the improvement of enzyme activities. 

Keywords  tropical secondary forest; restoration year; soil enzyme; influencing factor
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力[22]. 在可持续发展背景下，维持土壤质量，防止土

壤退化，显得尤为重要 [23]. 但目前对热带次生林植被

恢复过程中土壤酶活性特征及其影响因子的研究较

少[7, 10]，这极大制约了热带次生林更新恢复的评估和

发展，因此，我们以不同恢复年限热带次生林为研究

对象，通过测定土壤中与C、N、P循环相关的酶活性，

从时间尺度探讨热带次生林恢复对土壤酶活性的影

响，揭示植被恢复过程中土壤酶活性的影响因子，对

于理解热带次生林生物地球化学循环具有重要意义，

为热带次生林经营管理与土壤恢复提供理论依据. 

1  材料与方法

1.1  研究区概况

海南热带雨林国家公园霸王岭分局位于海南岛

西南部山区，地跨昌江黎族自治县和白沙黎族自治县

（109°03′-109°17′E，18°57′-19°11′N）. 林区地形复

杂，海拔在100-1 654 m之间，以山地为主. 土壤类型

主要由花岗岩和砂岩母质发育而成的砖红壤，土壤类

型随着海拔的升高逐步过渡为山地红壤. 该区域气候

属于热带季风气候，年均温度21.3 ℃，年降雨量1 657 
mm，主要集中在7月至10月，四季不明显，干湿季分

明[24]. 
1.2  样地设置

通过对霸王岭热带次生林进行全面了解和实地

考察，选择能够代表次生林片区平均海拔、坡向和土

壤状况的研究区域，区域面积约为13 hm2. 在研究区

域内，于地势相对平缓的地段选择4种立地条件较一

致的不同恢复年限的次生林，分别从21世纪初和20世
纪90年代、60年代和50年代开始进行恢复，恢复年限

分别为20年、30年、60年和70年. 设置20 m × 20 m
的固定样地，每种年限设置3块重复样地，共12块样

地，各样地间距大于10 m、小于11 km. 为消除边缘效

应，每样地四周设5 m宽缓冲带. 测量和记录每个样

地的立地条件等基本特征，在样地内进行每木检尺，

记录乔木的高度、胸径、冠幅、郁闭度等. 样地概况见

表1. 本研究中不同恢复年限次生林林种基本一致，主

要树种有黄杞（Engelhardia roxburghiana Wall.）、
烟斗柯[Lithocarpus corneus  (Lour.) Rehder]、
细齿叶柃（E u r ya  n i t i d a   Ko r t h .）、胡颓子叶

柯[Lithocarpus elaeagnifolius  (Seemen) Chun]、
枫香树（Liquidambar formosana  Hance）、母生

（Homalium hainanense Gagnep.）等. 林下灌木

层主要植物有九节[Psychotria rubra  (Lour.) Poir.]、
粗叶木[Lasianthus chinensis  (Champ. ex Benth.) 
Benth.]、罗伞树（Ardisia quinquegona Blume）、乌
柿（Diospyros cathayensis Steward）等. 研究区域土

壤类型为砖红壤. 
1.3  样品采集

2023年11月，将每个样地四角和中心划分5个5 m 
× 5 m的区域，确定为灌木样方，并在每个灌木样方里

设立1个能代表样方植被状况的1 m × 1 m的草本样

方，随后记录灌木和草本的基本信息，包括种名、株数

或丛数、盖度等. 收集调查样方内所有灌木和草本，烘

干，称重，计算草灌地上生物量，根据调查数据和参

考乔木异速生物量方程计算各样地内每株活立木个体

生物量，相加得到样地乔木生物量的总和[25]，与草灌

生物量合并为地上生物量. 在每个样地内，随机选择5
个 20 cm × 20 cm 的采样点，收集全部凋落物，烘干，

称重，计算凋落物生物量. 次生林植被与凋落物特征

见表2. 
土壤样品采集于2023年11月，在每个标准样地

内，按照“S”形布点法选择并挖取 5 个土壤剖面，除

去表面凋落物后，记录剖面特征，用土钻采集0-20、
20-40和40-60 cm土层新鲜土样，将同一样方内的5
个样品混合均匀后去除其中的石块和根状物并装入自

封袋中，随后立即带回实验室. 依照四分法取出大约

1 kg新鲜土壤样品，将过2 mm孔筛的新鲜土样分成三

等份，一份保存于4 ℃冰箱中，用于测定土壤酶活性和

微生物区系；一份保存于–20 ℃冰箱中，用于高通量

测序分析；另一份样品自然阴干，用于其余养分指标的

测定. 用100 cm3容积环刀取土壤原状土，重复3次，带

表1   热带次生林样地基本特征

Table 1  Basic characteristics of the plots in tropical secondary forests

恢复年限 
Restoration 
years (t/a)

海拔 
Elevation 

(h/m)

坡向 
Aspect

坡度 
Slope 
(α/°)

株数密度 
Density 
(n/hm-2)

平均胸径 
Average DHM 

(D/cm)

平均树高 
Average height 

(H/m)
20 602 ± 2 西北，北 NW, N 8 ± 1 2108 ± 335 11.05 ± 0.64 8.83 ± 0.45
30 362 ± 6 西北 NW 13 ± 1 3400 ± 188   8.89 ± 0.43 7.35 ± 0.33
60 766 ± 5 东北，西北 NE, NW 7 ± 1 1608 ± 361 16.47 ± 1.22 10.91 ± 0.30
70 435 ± 6 西北，东北 NW, NE 10 ± 1 1558 ± 188 17.37 ± 0.43 8.84 ± 0.33

数据以平均值±标准偏差显示. 
Data are presented as the mean ± standard error.
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回实验室用于测定土壤物理指标. 
1.4  测定方法

土壤容重、含水率和总孔隙度采用环刀法测定；

pH采用电位法用pH计测定；土壤有机碳（SOC）和

TN采用动态闪烧法，利用元素分析仪（ThermoFisher 
FLASH 2000，USA）测定；土壤TP含量经浓硫酸–
高氯酸消煮后，采用钼锑抗比色法测定[26]. 土壤样本

由广州美格基因生物公司进行高通量测序，对获得

的原始序列进行优化，在97%序列相似性基础上将

有效序列进行OTU聚类，在OTU水平上计算土壤样

本的丰富度指数（Chao1）. 采用3,5-二硝基水杨酸比

色法测定INV活性，采用苯酚–次氯酸钠比色法测定

NRE活性 [27]. 土壤β-D-1,4-葡萄糖苷酶（BG）、N-乙
酰-β-D-葡萄糖苷酶（NAG）和酸性磷酸酶（ACP）采

用Solarbio活性检测试剂盒进行提取，用多功能酶标

仪测定酶活性. 
1.5  数据分析

使用Excel 2019对数据进行记录与初步处理. 使
用R 4.3.1进行单因素方差分析（one-way ANOVA）
和Tukey’s多重比较，在P = 0.05水平下分析土壤酶活

性、土壤理化性质和微生物性质在不同恢复年限之间

的差异. 采用皮尔逊相关分析（Pearson correlation 
analysis）研究林下植被和凋落物特征与土壤酶活性

的关系以及土壤理化和微生物性质与土壤酶活性之间

的关系. 采用Origin 2024软件进行相关图片制作. 

2  结果与分析

2.1  不同恢复年限土壤理化与微生物特征

表3为土壤理化与微生物特征在3个土层的平均

值. 土壤容重随植被恢复年限的增长而呈逐渐降低的

趋势，在4种不同的恢复年限下，恢复期20年和30年与

恢复期60年和70年差异显著（P < 0.05），20年恢复年

限下土壤容重最大，为1.51 g/cm3，70年恢复年限下土

壤容重最小，为1.27 g/m3；随恢复年限增长，质量含水

率先减小后增加，由高到低依次为70年、60年、20年、

30年，恢复年限30年、60年和 70年之间的质量含水率

差异显著（P < 0.05）；随恢复年限增加，总孔隙度呈

现先轻微下降后持续增加的趋势，但总孔隙度随恢复

年限的变化未达到显著水平（P > 0.05）. 
随着恢复年限的增大，土壤pH变化趋势表现为

先增大后减小，在恢复期60年达到最高（4.97），pH
在恢复期60年显著高于恢复期20年（P < 0.05）；土

壤SOC、TN含量均随恢复年限增加表现出先升后降的

趋势，由高到低依次为60年、70年、30年、20年，恢复

年限60年的含量（15.87 g/kg、1.46 g/kg）显著（P < 
0.05）高于恢复年限20年和30年；土壤TP含量随恢复

年限的增加呈上升趋势，4个恢复年限TP含量在0.21-
0.27 g/kg之间，土壤TP含量随恢复年限的变化未达

到显著水平（P > 0.05）. 
如表3所示，不同恢复年限土壤细菌Chao1指数呈

现先下降后升高的趋势，由高到低依次为70年、60年、

20年、30年，细菌Chao1指数介于1 860.51-2 452.43
之间，恢复年限70年比恢复年限20年和30年显著（P 
< 0.05）高25.09%和31.82%；不同恢复年限土壤真菌

Chao1指数变化呈现先升高后降低的趋势，60年次生

林土壤的真菌Chao1指数最高（683.26），分别比20
年、30年和70年林分高出50.73%、19.93%和15.41%. 
2.2  不同恢复年限土壤酶活性特征

在各个土层中，随着恢复年限增加，土壤INV活性

表3  不同恢复年限热带次生林土壤理化性质与微生物性质

Table 3  Soil physicochemical properties and microbial properties of the tropical secondary forests in different 
restoration years

指标
Index

恢复年限 Restoration years (t/a)
20 30 60 70

土壤容重 Bulk density (ρ/g cm-3) 1.53 ± 0.02a   1.50 ± 0.01a    1.45 ± 0.02b   1.42 ± 0.01b
质量含水量 Moisture content (w/%) 21.01 ± 1.51bc 20.54 ± 0.55c  23.79 ± 0.62b 27.12 ± 1.4a
总孔隙度 Total porosity (φ/%) 46.87 ± 2.36a 46.51 ± 1.8a  47.57 ± 0.49a 50.14 ± 1.57a
pH 4.83 ± 0.02b     4.87 ± 0.04ab    4.97 ± 0.06a     4.87 ± 0.04ab
有机碳 SOC 
Soil organic carbon (w/g kg-1) 12.11 ± 0.88c   12.87 ± 0.93bc 15.87 ± 1a    14.74 ± 0.81ab

全氮 Total nitrogen (w/g kg-1) 1.06 ± 0.08c   1.17 ± 0.1bc    1.46 ± 0.07a     1.29 ± 0.08ab
全磷 Total phosphorus (w/g kg-1) 0.21 ± 0.02a   0.21 ± 0.04a    0.26 ± 0.01a   0.27 ± 0.01a
细菌Chao1 Bacteria Chao1 1960.59 ± 136.87bc 1860.51 ± 120.68c 2358.49 ± 171.6ab 2452.43 ± 191.86a
真菌Chao1 Fungal Chao1 453.3 ± 24.87b   569.71 ± 59.49ab 683.26 ± 14.95a 592.01 ± 63.75a
数据以平均值±标准偏差显示. 不同字母表示不同恢复年限间差异显著（P < 0.05）. 
Data are presented as the mean ± standard error. Different letters indicate significant differences between different 
restoration years (P < 0.05).
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呈现出上升趋势，在0-20 cm土层中，恢复期70年的

INV活性最高，分别是20年、30年和60年的1.94、1.38
和1.05倍；20-40 cm土层中恢复年限20年和30年与

60年和70年INV活性差异显著（P < 0.05，图1a）. 随
着恢复年限增加，土壤NRE活性呈现出先上升后下降

趋势，由高到低依次为60年、70年、30年、20年，0-20 
cm土层中60年恢复期土壤NRE活性达到最大（0.26 

mg g-1 h-1）；20-40和40-60 cm土层中，恢复年限60年
和70年的土壤NRE活性显著（P < 0.05）高于20年和

30年（图1b）. 随着恢复年限增加，土壤BG活性均呈现

出上升趋势，与20年相比，30年、60年和70年林分的

BG活性分别提高了19.11%-33.11%、45.26%-61.83%
和46.52%-57.67%（图1c）. 随恢复年限增大，NAG活

性呈现出先上升后下降趋势，由高到低依次为60年、

图1  不同恢复年限热带次生林土壤酶活性. INV：蔗糖酶；NRE：脲酶；BG：β-D-1,4-葡萄糖苷酶；NAG：N-乙酰-β-D-葡萄糖苷

酶；ACP：酸性磷酸酶. 不同大写字母表示同一土壤深度中不同恢复年限间酶活性存在显著差异（P < 0.05）；不同小写字母表示

同一恢复年限中不同土壤深度间酶活性存在显著差异（P < 0.05）；误差棒为标准偏差. 
Fig. 1  Soil enzyme activities in the tropical secondary forests in different restoration years. INV: Invertase; NRE: 
Urease; BG: β-D-1,4-Glucosidase; NAG: N-Acetyl-β-D-glucosidase; ACP: Acid phosphatase. Different uppercase letters 
denote statistically significant differences among different restoration years for the same layers of soil (P < 0.05) and 
different lowercase letters denote statistically significant differences among different soil depths within the same restoration 
years (P < 0.05). The error bar represents the standard error.
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70年、30年、20年，NAG活性均在60年处出现最大值

（78.86-124.3 nmol g-1 h-1），60年的NAG活性分别是

20年、30年和70年的1.33-1.53、1.21-1.26和1.08-1.15
倍（图1d）.  随着恢复年限增加，土壤ACP活性呈现

出上升趋势，与20年相比，30年、60年和70年的ACP
活性分别增大了8.77%-44.16%、11.49%-38.71%和

17.31%-33.29%，在20-40和40-60 cm土层中，恢复期

30年、60年和70年林分的ACP活性显著（P < 0.05）高
于恢复期20年，0-20土层中恢复年限之间差异不显著

（P < 0.05，图1e）. 
垂直剖面上，5种土壤酶活性在所有恢复年限中

均随土层加深表现出下降趋势. 0-20 cm土层土壤INV
活性显著（P < 0.05）高于20-40和40-60 cm土层中的

INV活性，分别是20-40和40-60 cm土层的1.64-2.04
和2.50-2.84倍（图1a）. 各恢复年限土壤NRE活性均

在3个土层之间差异显著（P < 0.05），0-20 cm土层

NRE活性分别是20-40和40-60 cm土层的1.23-1.74
和2.64-3.90倍（图1b）. 在20年次生林中，3个土层

BG活性存在显著差异（P < 0.05），0-20 cm土层土壤

BG活性分别是20-40和40-60 cm土层的1.20-1.38和
1.54-1.79倍；在30年次生林中，3个土层的BG活性均

无显著差异（P < 0.05）；在60年次生林中，土壤BG活

性在0-20 cm土层与40-60 cm土层之间差异显著（P 
< 0.05）；在70年次生林中，0-20 cm土层与20-40和
40-60 cm土层之间BG活性差异显著（P < 0.05，图
1c）. 0-20 cm土层土壤NAG活性分别是20-40和40-
60 cm土层的1.30-1.48和1.56-1.80倍，在30年和60年
的次生林中，3个土层间NAG活性均存在显著差异（P 
< 0.05，图1d）. 0-20 cm土层土壤ACP活性分别是

20-40和40-60 cm土层的1.10-1.31和1.26-1.75倍（图

1e）. 
2.3  酶活性与植被、凋落物特征及土壤性质的相关性

如表4所示，INV、NRE和BG与草灌盖度呈极显

著负相关（P < 0.01），NAG和ACP与草灌盖度相关性

不显著（P > 0.05），5种酶与草灌Shannon-Wiener指
数相关性不显著（P > 0.05），INV、NRE、BG和NAG
与地上生物量呈极显著正相关（P < 0.01），ACP与地

上生物量呈显著正相关（P < 0.05），5种酶与凋落物

生物量之间均未呈现显著相关性（P > 0.05）. 
对3个土层的酶活性、土壤理化和微生物性质进

行相关性分析，结果见图2，5种酶与土壤容重呈极显

著负相关（P < 0.01），5种酶与质量含水量、总孔隙

度、SOC、TN和TP呈极显著正相关（P < 0.01），INV、
NRE、NAG和ACP与pH呈显著负相关（P < 0.05），5
种酶与细菌Chao1指数和真菌Chao1指数均呈极显著

正相关（P < 0.01）. 

3  讨论

3.1  恢复年限对土壤理化及微生物性质的影响

土壤理化及微生物性质的高低能够直接或间接

反映出土壤肥力，热带次生林在植被恢复过程中有效

改善了土壤理化及微生物性质. 土壤SOC、TN、TP含
量在植被恢复后有所升高，植被恢复能够促进热带次

生林生态环境恢复，这与之前的研究结果相似，区晓

琳等发现SOC、N、P等养分含量在亚热带侵蚀红壤

区随植被恢复年限增加而升高 [28]；Ma]等发现不同恢

复阶段的子午岭次生林SOC和TN浓度随着恢复年限

的增加而显著增加 [29. 本研究表明，随着恢复年限增

长，土壤容重总体上持续减小（表3），这与朱万泽等

的研究结果[30]一致. 质量含水率随恢复年限增长先减

后增（表3）. 针对土壤含水率总体增大的现象，结合曾

思齐等[31]和张富荣等[32]的研究分析，随着恢复年限增

加，植被由低矮灌木过渡为高大乔木，林分郁闭度增

大，一定程度上遮挡了阳光对土壤的直射，降低了地

表温度，减少了土壤水分蒸发，从而使得土壤含水率升

高；此外，成熟林的林下会形成具有保土保水能力的

枯枝落叶层，起到防止土壤板结或水土流失的作用，

增加土壤含水率. 植被生长恢复过程中根系发育会对

表4  酶活性与植被、凋落物特征的相关性

Table 4  Relationships between enzyme activities and vegetation as well as litter characteristics
指标
Index

草灌盖度 
Coverage

草灌Shannon-Wiener指数 
Shannon-Wiener Index

地上生物量 
Aboveground biomass

凋落物生物量 
Litter biomass

INV -0.693* -0.190 0.857** -0.099
NRE -0.729** -0.143 0.945** -0.304
BG -0.765** -0.221 0.833** 0.125

NAG -0.568 -0.036 0.864** -0.429
ACP -0.370 -0.028 0.613* -0.028

INV：蔗糖酶；NRE：脲酶；BG：β-D-1,4-葡萄糖苷酶；NAG：N-乙酰-β-D-葡萄糖苷酶；ACP：酸性磷酸酶. * P < 0.05；** P < 0.01.
INV: Invertase; NRE: Urease; BG: β-D-1,4-Glucosidase; NAG: N-Acetyl-β-D-glucosidase; ACP: Acid phosphatase. * P < 
0.05; ** P < 0.01.
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土壤产生扰动，这些扰动可能会改变土壤的结构和层

次，同时随着郁闭度的增大，遮阴集雨效果受到影响，

也在影响着土壤理化特性的含量和分布[33]，随着恢复

的进行，植被生长进入稳态，生物量的提高和凋落物

的分解使得土壤理化值增加[34]. 植被恢复提高了热带

次生林土壤细菌和真菌丰富度，土壤细菌丰富度的提

高可归因于植被恢复过程中土壤性质的变化和根系

分泌物、养分等资源利用率的增加 [29]，这与前人的一

些研究结果[35]类似. 真菌丰富度在恢复期70年有所下

降，土壤真菌与细菌多样性在植被恢复过程中的变化

不一致，说明细菌和真菌占据着不同的生态位，真菌

主要通过对地上凋落物的分解获得养分，细菌主要受

植物根系分泌物和地下土壤养分的影响[36]. 
3.2  恢复年限对土壤酶活性的影响

在将蔗糖转化解成果糖和葡萄糖的过程中发挥

重要作用的是INV，又称转化酶，它在植物体内的多种

生理过程中扮演着关键角色，包括糖分的运输与储

存、碳水化合物代谢、渗透压调节、逆境适应、生长与

繁殖，以及信号传递等 [37]. NRE则是一种能够将有机

氮化合物转化为无机氮化合物的酶类，在活化N素的

过程中发挥重要作用[37]. BG在纤维素的末端水解反

应过程中具有催化作用，并表明对C的需求情况；NAG
则在几丁质的末端降解反应中具有催化作用，显示出

对N的需求；ACP在磷酸酯的水解过程中发挥催化作

用，从而显示出磷需求. 这3种胞外生态酶在土壤生态

研究中占据核心地位，在土壤C、N和P元素的循环中

起着关键作用，并且与土壤中微生物的营养需求和营

养元素的可用性紧密相连 [38]. 本研究中，随着热带次

生林恢复年限增加，5种土壤酶活性呈现出类似的变

化趋势（图1），其活性在恢复后期均显著提高，这与川

西北高寒退化草地恢复过程中的研究结果[39]一致. 土
壤酶主要来源于林下枯落物的分解和表层根系的分泌

物，恢复期20年、30年的林分处于生长旺盛期，有机

物质合成及生理代谢快，植物从土壤中吸收的养分大

于土壤积累，而随着恢复年限的增加，林木生长越来

越旺盛，林下枯落物不断积累，林木的根系也逐渐扩

大，这一时期大部分养分以枯落物等形式归还土壤. 
NRE和NAG活性随着热带次生林恢复年限的增加表

现出先上升后下降的变化趋势，均在恢复期60年达到

最高（图1），与福建省白砂国有林场天然次生林中的

研究结果 [7]类似，这种现象源自次生林在恢复初期对

土壤结构的改良作用，这不仅提升了土壤的健康状态，

还加强了土壤中养分的循环过程，但随着恢复年限的

增加，林分郁闭度增大，林分的光照和水热条件发生

改变，使得林下植被显著减少，林下枯落物的累积以及

林木对土壤养分的需求发生了变化，土壤中的养分也

图2  酶活性与土壤理化及微生物性质的相关性. INV：蔗糖酶；NRE：脲酶；BG：β-D-1,4-葡萄糖苷酶；NAG：N-乙酰-β-D-葡萄

糖苷酶；ACP：酸性磷酸酶；SWC：质量含水量；BD：容重；CP：总孔隙度；pH：酸碱度；SOC：有机碳；TN：全氮；TP：全磷；

Bact_Chao1：细菌丰富度指数；Fun_Chao1：真菌丰富度指数. 红色指示变量间存在正向关联，而蓝色则显示变量间存在反向关

联. 色彩的饱和度越高，表示关联强度越强；色彩的饱和度越低，表示关联强度越弱. * P < 0.05；** P < 0.01. 
Fig. 2  Relationships between enzyme activities and soil physicochemical as well as microbial properties. INV: 
Invertase; NRE: Urease; BG: β-D-1,4-Glucosidase; NAG: N-Acetyl-β-D-glucosidase; ACP: Acid phosphatase; SWC: Soil 
water content; BD: Bulk density; CP: Total porosity; SOC: Soil organic carbon; TN: Total nitrogen; TP: Total phosphorus; 
Bact_Chao1: Bacterial abundance index; Fun_Chao1: Fungal abundance index. A red hue signifies a direct relationship 
among variables, whereas a blue hue denotes an inverse relationship. Intensity of shading corresponds to the magnitude 
of the correlation coefficient, with darker shades reflecting stronger correlations and lighter shades indicating weaker ones.     
* P < 0.05; ** P < 0.01.
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逐渐下降，间接导致土壤NRE和NAG活性在恢复期

70年轻微下降[40]. 
研究表明，与C、N相关的指标能够解释大部分土

壤酶活性的变化[41]，本研究中，5种土壤酶活性与土壤

SOC、TN、TP相关性显著（图2，P < 0.05），这些养分

含量均在恢复后期60年或70年达到最高（表3），这表

明在热带次生林生态系统中，土壤中的C、N、P含量水

平是影响土壤酶活性的关键因素. C、N、P为微生物

提供了分泌土壤酶所需的底物，因此，这些元素间接

影响了微生物的代谢活动和酶的产生[42]. 本研究表明

土壤细菌和真菌丰富度指数与土壤INV、NRE、BG、

NAG和ACP呈极显著正相关（图2，P < 0.01），热带次

生林的细菌和真菌丰富度指数分别在70年和60年恢

复期最高，说明70年和60年恢复期的细菌和真菌更为

丰富且容易分解难降解的有机物质[43]，从而使得细菌

和真菌分泌的酶增加. 土壤pH是影响土壤酶活性的重

要因素之一，每种酶都有其适宜的pH范围，超过或低

于此范围都可能导致酶活性的下降[44]. 本研究中土壤

pH值与土壤酶活性呈负相关（图2，P < 0.05），这与

段春燕等的研究结果 [45]类似. 恢复期60年土壤pH显

著高于其他恢复年限，可能是造成土壤酶活性整体偏

高的原因. 土壤含水量对氧化还原反应、化合物反应

速率等过程以及土壤微生物活动和酶的作用机制都有

直接影响[46]. 本研究中SWC与酶活性呈显著的正相关

（图2，P < 0.05），与已有的研究结果[47]一致，这说明

SWC在提升土壤酶活性方面发挥着至关重要的作用，

它不仅增加了底物的可利用性，还为酶反应提供了适

宜的环境，并激发了微生物的活性. 
本研究中，土壤INV、NRE、BG、NAG和ACP活性

与植被和凋落物特征存在一定相关性（表4）. 相关性

分析结果表明INV、NRE和NAG与地上生物量呈极显

著正相关（P < 0.01），BG与地上生物量呈显著正相关

（P < 0.05），这与已有的研究结果一致，说明较高的

地上生物量会增加土壤酶活性，因为它们会影响土壤

湿度、温度、pH、通风、养分利用率和微生物养分需

求[48-49]. 热带次生林恢复初期，由于林分密度小，林木

之间空间资源竞争弱，使得乔木能充分吸收生长所需

要的养分和水分，随着恢复年限增加，由于林木之间空

间资源竞争逐渐激烈，林分逐渐郁闭，出现自然稀疏

现象，导致林分密度下降，而林分平均胸径增加，使得

林分生物量却在持续增长，所以60年次生林乔木生物

量显著高于30年、20年的次生林乔木生物量；而地上

生物量通常与植物根系的生物量和活性密切相关，植

物的地上部分提供了光合作用所需的能量，而根系的

生长与地上部分的生长之间存在一定的平衡关系[50]，

根系通过释放有机物质为土壤中的微生物提供食物来

源，增强微生物的活性[51]. 随着植物地上部分生长的

增加，根系分泌物也增多，从而导致土壤中微生物数

量的增加，进而提高土壤酶的活性[52]. 本研究中，凋落

物生物量在不同恢复年限间无显著差异（P > 0.05，
表2），酶活性与凋落物生物量之间相关性不显著（P 
> 0.05，表4）. 高玉春等[53]研究福建南平次生林发现，

凋落物总量在不同恢复年间差异并不显著，与本研究

结果类似. Liu等在温带森林中发现，尽管凋落物生物

量和土壤酶活性有所变化，但两者的相关性较弱或不

显著[54]；而山西太岳山的油松–辽东栎针阔混交林的凋

落物与土壤BG和NAG活性正相关 [55]，酶活性和凋落

物生物量的关系出现差异可能是受植物种类和凋落物

自然特性的影响. 
在垂直剖面上，土壤 INV、NRE、BG、NAG和

ACP活性均随着土层深度的增加显著降低，这与前人

的研究结果[56]相似，这种现象主要是因为表层土壤是

微生物高度集中的区域，含有较多的适宜酶作用的底

物. 随着土壤深度的增加，土壤中的养分含量和水分

状况会发生相应的变化[57]，这可能会造成土壤中有机

物和氧气供应的短缺，进而限制土壤微生物的代谢活

动，从而影响土壤酶的活性. 研究发现，恢复年限的增

长和土壤深度的变化都会导致林分内部温度、湿度以

及养分含量的不一致，这些因素共同影响着土壤酶活

性的变化[58]. 这些结果进一步表明了森林生态系统的

复杂性和动态性. 

4  结论

本研究表明恢复年限对热带次生林土壤酶活性影

响显著（P < 0.05）. 随着恢复年限增加，土壤蔗糖酶

（INV）、酸性磷酸酶（ACP）和β-葡萄糖苷酶（BG）
活性均呈现出上升趋势，在恢复年限70年达到最大；

脲酶（NRE）和N-乙酰-β-葡萄糖苷酶（NAG）呈现出

先上升后下降趋势，在恢复年限60年达到最大. 5种
土壤酶活性均随土层加深表现出下降趋势.  相关分

析结果表明土壤酶活性的变化与草灌盖度呈显著负

相关（P < 0.05），与地上生物量呈显著正相关（P < 
0.05），与土壤容重、pH呈显著负相关（P < 0.05），5
种酶与质量含水量、总孔隙度、SOC、TN、TP、细菌丰

富度指数和真菌丰富度指数均呈极显著正相关（P < 
0.01）. 土壤酶活性作为土壤质量的重要指标，其变化

特征对于理解和评估热带次生林恢复过程中土壤环

境的变化具有重要意义. 本研究结果为热带次生林的

生态恢复和可持续经营提供了理论支持，建议在未来

的生态恢复实践中考虑土壤酶活性作为评估土壤健康

和恢复效果的重要指标. 
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