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摘要：胞外酶对于有机质的降解具有重要的作用。 在凋落物分解过程中，酶活性不仅受到凋落物种类或基质质量的影响，还受

到环境因素的影响。 转化酶催化蔗糖水解为葡萄糖和果糖，因此在凋落物分解早期，转化酶比降解难分解物质的酶具有更重要

的作用。 本文以川西高山林线交错带 １２ 种代表性凋落叶为研究对象，对林线交错带不同植被类型下的凋落叶转化酶活性以及

物种和环境因子对转化酶活性的影响进行了研究。 结果表明：同一植被类型下，１２ 个物种转化酶活性具有极显著差异（Ｐ＜
０．０１）。 物种、环境因子及其交互作用对转化酶活性有极显著的影响（Ｐ＜０．０１）。 初始纤维素含量与转化酶活性极显著正相关

（Ｐ＜０．０１）。 初始木质素和总酚含量与转化酶活性极显著负相关（Ｐ＜０．０１），能够共同解释转化酶活性变异的 ５０．８％。 不同植物

生活型中，禾草类转化酶活性均为最高，这可能与禾草类较高的初始纤维素含量、较低的木质素和总酚含量有关。 多元线性回

归分析表明，凋落叶含水量能单独解释转化酶活性变量的 ６２．１％，是环境因子中最重要的变量。 从植被类型来看，大多数物种

的转化酶活性在针叶林中均极显著高于高山草甸和灌丛（Ｐ＜０．０１），这可能与针叶林中凋落叶的含水量最高且雪被最厚有关。
历经一个雪被期分解后，凋落叶初始质量与环境因子的综合作用能够解释转化酶活性变异的 ７９．１％，表明川西高山林线交错带

凋落叶分解前期转化酶活性主要受初始木质素含量、总酚含量和含水量的调控。 在全球气候变化情景下，凋落物水分含量的变

化将会强烈的影响凋落叶分解前期的转化酶活性。
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Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｉｎｖｅｒｔａｓｅ； ｔｉｍｂｅｒｌｉｎｅ ｅｃｏｔｏｎｅ； ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ； ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ； ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

凋落物分解过程中的胞外酶对于有机质的降解具有至关重要的作用［１］。 胞外酶主要来源于微生物、土
壤动物以及植物活体组织（主要为植物的根系）分泌以及死亡细胞的释放［２⁃３］。 一般而言，凋落物分解过程与

胞外酶尤其是与难分解物质降解相关的纤维素酶、木聚糖酶和木质素酶有密切的关联［４］。 凋落物分解前期，
主要是凋落物易分解组分的分解［５］， 因此参与简单碳化合物的分解的转化酶对于凋落物早期分解能发挥更

重要的作用［６］。 凋落物分解过程中的酶活性不仅受到凋落物种类或基质质量的影响，还受到环境因子的

影响［７⁃９］。
研究发现，不同种类植物的凋落物在其分解过程中酶的活性具有较大差异［１０⁃１１］。 一方面，不同凋落物初

始质量的差异，尤其是木质素、纤维素和半纤维素以及果胶的相对含量，通过酶⁃基质的相互作用导致酶活性

差异［１］。 另外，基质质量影响微生物群落［１２］，诱导其释放特定的胞外酶，胞外酶对基质作用后又改变基质

质量［１］。
大量研究表明，酶活性与环境中的温度和环境中水分有关［１３⁃１５］。 一方面，在一定范围内， 酶的活性与温

度存在极强的正相关关系，水热条件会直接影响到酶活性［１３，１６］；另一方面，温度和水分可通过影响微生物进

而影响酶活性［１７］。 研究表明，酶活性与真菌生物量及活性有很好的相关性［１８］。 在高山区域，雪被是最重要

的环境因子之一，覆盖时间长达半年以上［１９⁃２０］。 总体来看，在高山地区雪被梯度生成了温度和水分梯

度［２１⁃２２］。 除此之外，土壤的冻融循环也在凋落物的冬季分解过程中扮演着重要的角色［２０］。
高山 ／亚高山是研究气候变化的关键区域，监控这些敏感和脆弱的生态系统对反映气候变化有重要价

值［２３］。 高山林线交错带从暗针叶林过渡到高山草甸，不仅凋落物种类发生很大变化，且不同植被类型对降雪

分配的差异可能造成系统内温度、湿度的急剧变化，从而很大程度上影响凋落物的分解过程［２４］。 邓长春等研

究发现，高山林线交错带不同植被类型下的雪被差异是导致冬季凋落物可溶性有机碳淋失的主要环境因

素［２５］。 杨文彬等对漓江水陆交错带不同植被类型土壤酶活性进行了研究，发现植被类型影响土壤酶活性，且
土壤水分含量显著影响土壤酶活性的变化［２６］。 由于影响转化酶活性的因素较多，因此在凋落物分解的初期，
不同种类或生活型的凋落物的转化酶活性特征和影响因素还存在不确定性。 经历一个雪被期的分解后，高山

林线交错带的凋落物转化酶活性在不同植被类型下有何不同，哪些因素是影响酶活性的重要因子？ 目前还缺

乏对林线交错带凋落物分解早期转化酶活性的研究，这不利于我们全面理解凋落物分解过程。 因此，本文以

川西高山林线交错带 １２ 种代表性凋落叶为研究对象，研究林线交错带不同植被类型下一个雪被期分解后的

２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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凋落叶转化酶活性特征及其影响因素，以期为深入理解高山生态系统凋落物分解过程及其影响机制提供基础

数据。

１　 研究区域

研究区位于四川省阿坝州理县米亚罗林区，地理位置为 ３１°４３′Ｎ—３１°５１′Ｎ，１０２°４０′Ｅ—１０３°０２′Ｅ，位于青

藏高原东缘，杂谷脑河上游，是大渡河与岷江的分水岭，为重要的江河源区。 鹧鸪山位于杂谷脑河北侧，山体

海拔 ３２００—４８００ ｍ，具有明显的山地垂直地带性，自河谷至山顶依次分布的植被类型有针阔混交林、暗针叶

林、高山疏林灌丛、高山草甸，４５００ ｍ 以上为高山荒漠和积雪带。 气候属于冬寒夏凉的高寒气候，年平均气温

６—１２ ℃，１ 月平均气温－８ ℃，７ 月平均气温 １２．６ ℃，年积温 １２００—１４００ ℃，年降水量 ６００—１１００ ｍｍ，年蒸发

量 １０００—１９００ ｍｍ。 冬季雪被期明显，从 １０ 月到次年 ４ 月，长达 ６—７ 个月。 林线交错带的植被类型变化主

要为针叶林、高山灌丛和高山草甸。 从暗针叶林到高山灌丛和草甸，光照逐渐增强，蒸发量逐渐增大，地被物

厚度逐渐降低。 暗针叶林内植被发育良好，完全郁闭，生境阴冷潮湿，以高山杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｐｐｏｎｉｃｕｍ）⁃
岷江冷杉（Ａｂｉｅｓ ｆａｒｇｅｓｉｉ ｖａｒ． ｆａｘｏｎｉａｎａ）林为主要景观，土壤类型为山地假灰化棕色针叶林土，土壤腐殖质含量

高，但多系粗腐殖质，未很好矿质化［２７］。 疏林灌丛和高山草甸的土壤类型为高山草甸土，地表石砾含量较高，
灌木优势种有红毛花楸（Ｓｏｒｂｕｓ ｒｕｆｏｐｉｌｏｓａ）、柳叶忍冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｌａｎｃｅｏｌａｔａ）、康定柳（Ｓａｌｉｘ ｐａｒａｐｌｅｓｉａ）、越桔叶忍

冬（Ｌｏｎｉｃｅｒａ ｍｙｒｔｉｌｌｕｓ ｖａｒ． ｍｙｒｔｉｌｌｕｓ）、峨眉蔷薇（Ｒｏｓａ ｏｍｅｉｅｎｓｉｓ）、大理杜鹃（Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｔａｌｉｅｎｓｅ）、华西小檗

（Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｓｉｌｖａ－ｔａｒｏｕｃａｎａ）、金露梅（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）；草本优势种主要有禾本科、菊科和龙胆科植物［２８］。

２　 研究方法

图 １　 分解期间高山草甸、高山灌丛和针叶林的凋落叶分解日平均温度（共分解 １８４ 天）

Ｆｉｇ．１　 Ｄｙｎａｍｉｃ ｏｆ ｄａｉｌｙ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ， ａｌｐｉｎｅ ｓｈｒｕｂ ａｎｄ ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ｆｒｏｍ Ｏｃｔｏｂｅｒ ２９， ２０１２ ｔｏ Ａｐｒｉｌ

３０， ２０１３ （ｔｏｔａｌｉｎｇ １８４ ｄａｙｓ ｏｆ ｅｘｐｏｓｕｒｅ）

２．１　 样地设置和样品采集

研究样地位于米亚罗鹧鸪山，地理位置为 ３１°５１′４２８″ Ｎ， １０２°４１′２３０″ Ｅ。 采用 ＧＰＳ 定位，沿垂直于等高

线方向，据高山林线交错带的植被类型变化分别设置 ３ 个海拔梯度的固定样方———针叶林 ３９００ ｍ，高山灌丛

４０００ ｍ，高山草甸 ４２００ ｍ。 ２０１２ 年 １０ 月初，于高山林线交错带植物凋落高峰期收集 １２ 种代表性植物（康定

柳 Ｓａｌｉｘ ｐａｒａｐｌｅｓｉａ、红毛花楸 Ｓｏｒｂｕｓ ｒｕｆｏｐｉｌｏｓａ、高山杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｐｐｏｎｉｃｕｍ、圆叶筋骨 Ａｊｕｇａ ｏｖａｌｉｆｏｌｉａ、藏

３　 １３ 期 　 　 　 陈亚梅　 等：川西高山林线交错带凋落叶分解初期转化酶特征 　
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羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｗａｌｌｉｃｈａｎｉｃａ、柳兰 Ｅｐｉｌｏｂｉｕｍ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉｕｍ、糙野青茅 Ｄｅｙｅｕｘｉａ ｓｃａｂｒｅｓｃｅｎｓ、草血竭 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ
ｐａｌｅａｃｅｕｍ、冷地早熟禾 Ｐｏａ ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ、高山冷蕨 Ｃｙｓｔｏｐｔｅｒｉｓ ｍｏｕｐｉｎｅｎｓｉｓ、锦丝藓 Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ、草甸马

先蒿 Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｒｏｙｌｅｉ）新鲜凋落叶，于自然条件下风干后 ６５ ℃烘干至恒量。 称取 １２ 种烘干后的凋落叶 １０ ｇ
装入尼龙网材质、大小 ２０ ｃｍ×２０ ｃｍ，网孔大小为底部（贴地面）０．５ ｍｍ 表面层为 １ ｍｍ［２５，２９］的凋落物袋中，每
个物种制备 １２ 袋，共制备 １４４ 袋备用。 每个物种取 ３ 袋，共 ３６ 袋，磨碎并分析凋落叶初始基质质量。 ２０１２ 年

１０ 月底将凋落物袋放回林线交错带的 ３ 个样带的 ３ 个固定样方，凋落袋平铺于样地地表，各凋落袋间隔至少

５ ｃｍ。 每个固定样方中选择一个凋落物袋，将一个纽扣式温度记录器（ ｉＢｕｔｔｏｎ ＤＳ１９２３－Ｆ５， Ｍａｘｉｍ ／ Ｄａｌｌａｓ
Ｓｅｍｉｃｏｎｄｕｃｔｏｒ， Ｓｕｎｎｙｖａｌｅ， ＵＳＡ）放置于选择的凋落物袋中，以便记录凋落叶的分解温度。 设定每三个小时记

录一次温度。 于 ２０１３ 年 ４ 月 ３０ 日在 ３ 个植被类型下收取每个物种的分解袋 ３ 个，供酶活性和含水量的测

定，采集的凋落袋用封口袋封装，装入伴有冰袋的保鲜盒中，翌日带回实验室，于 ４ ℃冰箱保存，一周内进行相

关分析测试。 采样同时读取温度计记录数据，日平均分解温度见图 １。 雪被覆盖时期，每个月定期对每个样

方（５ 个点）内雪被厚度进行测量，计算每个海拔的平均雪被厚度。 冻融循环频次计算参考 Ｚｈｕ 等［３０］，具体为

按照持续时间≥３ ｈ 的零上温度交替到零下温度并持续 ３ ｈ 及以上，或持续时间≥３ ｈ 的零下温度交替到零上

温度并持续 ３ ｈ 及以上，计为冻融 １ 次。

图 ２　 １２ 个物种凋落叶的转化酶活性

Ｆｉｇ．２　 Ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ １２ ｓｐｅｃｉｅｓ ｌｅｖｅｌ ａｍｏｎｇ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

ＡＨ： 锦丝藓 Ａｃｔｉｎｏｔｈｕｉｄｉｕｍ ｈｏｏｋｅｒｉ； ＣＭ： 高山冷蕨 Ｃｙｓｔｏｐｔｅｒｉｓ ｍｏｕｐｉｎｅｎｓｉｓ； ＥＡ： 柳兰 Ｅｐｉｌｏｂｉｕｍ ａｎｇｕｓｔｉｆｏｌｉｕｍ； ＳＰ： 康定柳 Ｓａｌｉｘ ｐａｒａｐｌｅｓｉａ； ＳＲ：

红毛花楸 Ｓｏｒｂｕｓ ｒｕｆｏｐｉｌｏｓａ； ＲＬ：高山杜鹃 Ｒｈｏｄｏｄｅｎｄｒｏｎ ｌａｐｐｏｎｉｃｕｍ； ＤＳ：糙野青茅 Ｄｅｙｅｕｘｉａ ｓｃａｂｒｅｓｃｅｎｓ； ＡＯ： 圆叶筋骨草 Ａｊｕｇａ ｏｖａｌｉｆｏｌｉａ； ＦＷ：

藏羊茅 Ｆｅｓｔｕｃａ ｗａｌｌｉｃｈａｎｉｃａ； ＰＣ：冷地早熟禾 Ｐｏａ ｃｒｙｍｏｐｈｉｌａ； ＰＲ： 草甸马先蒿 Ｐｅｄｉｃｕｌａｒｉｓ ｒｏｙｌｅｉ； ＰＰ： 草血竭 Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ ｐａｌｅａｃｅｕｍ， 下同； 不

同小写字母表示同一物种在不同植被类型下差异显著 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｏｗｅｒｃａｓｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓａｍｅ ｓｐｅｃｉｅｓ ｍｅａｎｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ａｔ ０．０５ ａｍｏｎｇ

ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ

表 １　 高山林线交错带 １２ 个物种凋落叶初始质量特征（平均值±标准差）

Ｔａｂｌｅ １　 Ｉｎｉｔｉａｌ ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｆ １２ ｔｙｐｉｃａｌ ｐｌａｎｔｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｔｉｍｂｅｒｌｉｎｅ ｅｃｏｔｏｎｅ （ｍｅａｎ ± ＳＤ）

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｃ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

Ｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

Ｐ ／
（ｇ ／ ｋｇ） Ｃ ∶Ｎ

纤维素
Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

木质素
Ｌｉｇｎｉｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

木质素 ／ 纤维素
Ｌｉｇｎｉｎ ／
Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ

ＤＯＣ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总酚
Ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌｓ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

苔藓 Ｍｏｓｓ ＡＨ ４３０．５±１７．６０ １０．２３±３．５８ １．１９±０．０２ ４４．８７±１１．９３ ２２８．３７±１６．７１ １８８．４２±１５．３４ ０．８３±０．１２ ２２．７８±０．７１ ３．０８±０．２２

蕨类 Ｆｅｒｎｓ ＣＭ ４４９．９±９．５６ １５．０３±２．３４ １．６０±０．０８ ３０．４７±５．１２ １７３．６±８．６８ １０２．６２±１３．２６ ０．５９±０．１０ ９４．６７±２．０８ ２３．３１±０．２８

阔叶草本 ＥＡ ４６８．３±１０．７８ １５．４３±５．３２ ２．２４±０．０２ ３３．５３±１３．８１ ４３．４５±１４．３１ ９４．５８±１３．６２ ２．４５±１．２３ １７８．７７±２．４３ ２３．９２±０．６３

Ｆｏｒｂｓ ＡＯ ４０９．４±２．８６ １３．４７±４．７３ １．１４±０．０４ ３２．６３±９．５７ １８６．３±１１．５２ ７３．４１±０．９５ ０．４０±０．０２ １０６．５８±５．０２ ２２．５１±０．８９

ＰＰ ４６７．２±８．９６ １１．５７±４．３０ １．４０±０．０６ ４３．６０±１３．０５ ２５２．６±３．０５ １１４．６８±４．４８ ０．４６±０．０２ ８４．１２±２．６１ ２３．４６±０．３９

４ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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续表

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

物种
Ｓｐｅｃｉｅｓ

Ｃ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

Ｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

Ｐ ／
（ｇ ／ ｋｇ） Ｃ ∶Ｎ

纤维素
Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

木质素
Ｌｉｇｎｉｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

木质素 ／ 纤维素
Ｌｉｇｎｉｎ ／
Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ

ＤＯＣ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

总酚
Ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌｓ ／

（ｇ ／ ｋｇ）

ＰＲ ４４１．２±１２．７１ １４．６３±２．２２ １．６６±０．１０ ３０．６１±４．４９ １２３．５８±１７．１８ ８４．６３±１０．９０ ０．７±０．１７ １２０．６７±３．０８ ２２．４９±０．６８

均值 Ｍｅａｎ ４４６．５１ １３．７７ １．６１ ３５．０９ １５１．４８ ９１．８３ １．００ １２２．５４ ２３．０９

禾草类 ＦＷ ４２９．４±１０．３５ １８．０１±３．５６ １．８２±０．０５ ２４．３４±３．８５ １９８．５４±２．２４ ６７．９５±０．７４ ０．３４±０．０１ ９４．２０±０．９４ １８．１４±０．７６

Ｇｒａｍｉｎｏｉｄｓ ＤＳ ４５１．１±１６．２１ １２．９５±０．１０ １．５５±０．０１ ３４．８５±１．５２ ２８５．１８±１０．３４ ６３．１±６．２０ ０．２２±０．０２ ６７．４０±０．８７ １２．８８±０．５３

ＰＣ ４５２．２±２２．１３ １２．５９±３．９４ １．４８±０．０５ ３９．０３±１４．９２ ２００．３１±１．６８ ５３．０３±５．１５ ０．２７±０．０２ ８１．０２±１．８４ １０．０５±０．１１

均值 Ｍｅａｎ ４４４．２３ １４．５２ １．６１ ３２．７４ ２２８．０１ ６１．３６ ０．２８ ８０．８７ １３．６９

木本植物 ＳＰ ４８８．６±１３．７９ １８．６±１．１８ ３．７７±０．０５ ２６．３４±１．８５ ７５．０７±２８．５３ １７１．２±５０．３７ ２．６１±１．３３ １２５．４６±１．２０ ２３．５±０．１３

Ｗｏｏｄｙ ＳＲ ４９６．８±１１．６２ １７．４９±１．２６ ２．１７±０．０４ ２８．５３±２．７４ ７５．８５±６．００ １１６．９１±９．１４ １．５５±０．１７ １０６．７８±０．６１ ２１．８±０．０９

ＲＬ ４８９．７±４．０３ ９．２３±１．４７ １．０３±０．０３ ５３．８６±７．４６ １９２．８４±４９．４９ １８１．７６±２０．６４ ０．９９±０．３０ １１２．９２±２．７３ ２３．５±０．８０

均值 Ｍｅａｎ ４９１．７ １５．１１ ２．３２ ３６．２５ １１４．５９ １５６．６２ １．７２ １１５．０５ ２２．９４

表 ２　 不同植物生活型凋落叶转化酶活性

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ

生活型
Ｌｉｆｅ ｆｏｒｍ

高山草甸
Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ

高山灌丛
Ａｌｐｉｎｅ ｓｈｒｕｂ

针叶林
Ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ

苔藓 Ｍｏｓｓ ８７．５３ｂ ２．３５ｃ ２７６．６４ａ

蕨类 Ｆｅｒｎｓ ０．３８ｂ ３．５３ａ ０．８７ｂ

阔叶草本 Ｆｏｒｂｓ ２５．７ｂ ３７．９２ｂ １８７．０８ａ

禾草类 Ｇｒａｍｉｎｏｉｄｓ １３０．８９ｂ ６１．５ｂ ４０５．６９ａ

木本植物 Ｗｏｏｄｙ ２０．０６ａ １４．２８ａ ２２．２７ａ

　 　 同行不同小写字母表示不同植被类型下差异显著（Ｐ＜ ０．０５）

２．２　 分析方法

取部分样品（约凋落袋样品中的三分之一）于烘箱中，在 ６５ ℃烘干至恒重，进行凋落物含水量的测定，剩
余样品进行酶活性测定。 酶活性采用先提取后测定的方法，由于转化酶不仅来源于微生物的分泌，还可能部

分来源于植物本身［３１］，因此本研究提取的是凋落叶中的所有转化酶，不区分来源。
粗酶液的制备参考张瑞清等［６］修改的 Ｃｒｉｑｕｅｔ 等［３２］的方法，并做了部分修改，具体方法如下： 称取 ４．００ ｇ

被剪碎的样品（＜０．５ ｍｍ）于冰浴研钵中，加入 ２０ ｍＬ 预冷（４ ℃， １２ ｈ） 的提取液（１ ｍｏｌ ／ Ｌ ＣａＣｌ２溶液，其中含

有 ０．５ ｍＬ ｔｗｅｅｎ ８０），迅速研磨成匀浆，转移至 ５０ ｍＬ 离心管中，加入 ０．４０ ｇ 预冷的交联聚乙烯吡咯烷酮

（ＰＶＰＰ），摇动后放置过夜，１２０００ ｇ ４ ℃冷冻离心 ２０ ｍｉｎ，将上清液转移到预处理过的透析袋（截留分子量为

１０ ｋＤ）中，置于 ２ ｍｍｏｌ ／ Ｌ 的 Ｂｉｓ⁃Ｔｒｉｓ 缓冲液（ｐＨ ６． ０）中，在 ４ ℃透析 ４８ ｈ，期间，每 １２ ｈ 更换一次透析液。 将

粗酶液转移到刻度为 １５ ｍＬ 试管中定容，４ ℃保存备用。
转化酶活性的测定参考张瑞清等［６］的方法。 具体方法如下：０．４ｍｌ 粗酶液和 ０．６％的蔗糖的醋酸缓冲液

（ｐＨ ５．５， ０．２ ｍｏｌ ／ Ｌ）于 ５０℃水浴 ３ｈ。 生成的还原糖量采用 ３， ５⁃二硝基水杨酸（ＤＮＳ）还原法测定。 设失活酶

对照，重复测 ３ 次。 酶活力单位表达为 μｍｏｌ ｒｅｄｕｃｉｎｇ ｓｕｇａｒ ·ｇ－１ＤＭ·ｈ－１（ＤＭ 代表干质量）。
凋落叶全碳含量采用重铬酸钾氧化－外加热法测定。 全氮含量采用半微量凯氏定氮法测定，全磷含量采

用钼锑钪比色法测定。 纤维素和木质素含量采用改进的范氏酸性洗涤纤维法［３３］测定。 凋落叶可溶性有机碳

含量采用王春阳等［３４］的测定方法，总酚的测定参考福林－酚法［３５］。 凋落叶初始质量的测定结果见表 １。
２．３　 统计分析

采用 ＳＰＳＳ １７．０ 对不同植被类型同一物种的转化酶活性和同一植被类型下不同物种转化酶活性进行单

因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）和最小显著差异法（ＬＳＤ）检验。 采用双因素方差分析（Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ）检
验物种和植被类型及其交互作用对转化酶活性的影响。 采用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关分析检验转化酶活性与初始凋落

５　 １３ 期 　 　 　 陈亚梅　 等：川西高山林线交错带凋落叶分解初期转化酶特征 　
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叶质量和环境因子的相关关系。 用多元线性回归（逐步进入法）分析初始凋落叶质量和环境因子对转化酶活

性的影响。

表 ３　 植被类型和物种及其交互作用对 １２ 种凋落叶转化酶活性的双因素方差分析

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｗｏ⁃ｗａｙ ＡＮＯＶＡ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ， ｓｐｅｃｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｉｎｔｅｒａｃｔｉｏｎ ｏｎ ｔｈｅ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ １２ ｓｐｅｃｉｅｓ

植被类型 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ ９７８．２９０ ２ ２７２８２３．６２６ ﹤ ０．０１

物种 Ｓｐｅｃｉｅｓ １８６．６９５ １１ ５２０６５．１０８ ﹤ ０．０１

植被类型×物种 Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ× Ｓｐｅｃｉｅｓ ７９．５９０ ２２ ２２１９５．９４９ ﹤ ０．０１

表 ４　 转化酶活性与 １２ 种凋落叶初始质量的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｏｆ １２ ｓｐｅｃｉｅｓ

植被类型
Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｔｙｐｅｓ Ｃ Ｎ Ｐ 纤维素

Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ
木质素
Ｌｉｇｎｉｎ

木质素 ／
纤维素
Ｌｉｇｎｉｎ ／
Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ

ＤＯＣ 总酚
Ｔｏｔａｌ ｐｈｅｎｏｌｓ

高山草甸 Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ －０．３２４ ０．１３６ －０．１０２ ０．２９７ －０．４０９∗ －０．２９１ －０．３４３∗ －０．５９２∗∗

高山灌丛 Ａｌｐｉｎｅ ｓｈｒｕｂ －０．１５６ －０．１３１ －０．３２３ ０．５１２∗∗ －０．３４５∗ －０．４８０∗∗ －０．１７１ －０．０２０
针叶林 Ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ －０．５９４∗∗ －０．１５０ －０．３６１∗ ０．５８０∗∗ －０．５５０∗∗ －０．５４９∗∗ －０．４９１∗∗ －０．６５０∗∗

交错带 Ｅｃｏｔｏｎｅ －０．３５８∗∗ －０．０２５ －０．１８９ ０．３４４∗∗ －０．３６５∗∗ －０．３２９∗∗ －０．３１９∗∗ －０．４６４∗∗

　 　 ＤＯＣ： 可溶性有机碳， Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ．∗ Ｐ＜ ０．０５； ∗∗ Ｐ＜ ０．０１

表 ５　 初始凋落叶质量和环境因子对转化酶活性的多元线性回归分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｏｆ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｗｉｔｈ ｉｎｉｔｉａｌ ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ 回归模型 Ｍｏｄｅｌ ｎ Ｒ２

凋落物质量 Ｌｉｔｔｅｒ ｑｕａｌｉｔｙ ｙ＝ ２２７．２８２－７．０６２ Ｐｈ １０８ ０．３７５∗∗

ｙ＝ ３２６．９４５－７．２２２ Ｐｈ－０８８３ Ｌｉ １０８ ０．５０８∗∗

环境因子 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｙ＝－７０．３３５ ＋ ３４４．１６１ Ｍ １０８ ０．６２１∗∗

ｙ＝－５７．５３９ ＋ ２３７．８０８ Ｍ－２９．０６７ ＡＴ １０８ ０．６４４∗∗

综合作用 Ｃｏｍｂｉｎｅｄ ｅｆｆｅｃｔｓ ｙ ＝ ２８．００２ ＋ ３５４．７７６ Ｍ－０．９４５ Ｌｉ １０８ ０．７２１∗∗

ｙ＝－４２．９９５ ＋ ３４１．４６１ Ｍ－０．８４９ Ｌｉ ＋ ０．３９４Ｃｅ １０８ ０．７５７∗∗

ｙ＝－３８．７７３ ＋ ２２８．３６８ Ｍ－０．８１３ Ｌｉ ＋ ０．４２９Ｃｅ－３０．４９９ＡＴ １０８ ０．７７８∗∗

ｙ＝ ８３．３０３ ＋ １４７．１３７ Ｍ－０．８４１ Ｌｉ ＋ ０．２８２Ｃｅ－４２．８１９ＡＴ －３．７５５Ｐｈ １０８ ０．７９１∗∗

　 　 Ｐｈ：总酚， Ｔｏｔａｌ Ｐｈｅｎｏｌ； Ｌｉ： 木质素， Ｌｉｇｎｉｎ； Ｍ： 凋落叶含水量， Ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ； ＡＴ： 凋落叶平均分解温度， Ａｖｅｒａｇｅ

ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ； Ｃｅ： 纤维素， Ｃｅｌｌｕｌｏｓｅ； ＤＯＣ： 可溶性有机碳， Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ；∗∗， Ｐ ＜ ０．０１

表 ６　 高山林线交错带雪被期凋落叶含水量及主要环境参数

Ｔａｂｌｅ ６　 Ｔｈｅ ａｖｅｒａｇｅ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｉｔｔｅｒ ａｎｄ ｍａｉｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｔｉｍｂｅｒｌｉｎｅ ｅｃｏｔｏｎｅ

交错带 Ｅｃｏｔｏｎｅ
凋落叶平均含水量
Ａｖｅｒａｇｅ ｍｏｉｓｔｕｒｅ

ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ／ ％

凋落叶分解平均温度
Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ
ｏｆ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ／ ℃

平均雪被厚度
Ａｖｅｒａｇｅ ｓｎｏｗ
ｄｅｐｔｈ ／ ｃｍ

冻融循环频次
Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｏｆ

ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ ｃｙｃｌｅ ／ ｔｉｍｅ

高山草甸 Ａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ ４２ｂ －０．５８ ａ ０．８５ｂ ３２７
高山灌丛 Ａｌｐｉｎｅ ｓｈｒｕｂ ３０ｃ －０．４７ａ ４．６０ａ ２７０
针叶林 Ｃｏｎｉｆｅｒｏｕｓ ｆｏｒｅｓｔ ７０ａ －２．８３ ｂ ５．１９ａ １３５

　 　 同列不同小写字母表示不同植被类型下差异显著，Ｐ＜ ０．０５

表 ７　 转化酶活性与环境因子的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ７　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

环境因子
Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ
ｆａｃｔｏｒｓ

凋落叶分解平均温度
Ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ

ｏｆ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ

凋落叶平均含水量
Ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔ

ｏｆ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ

平均雪被厚度
Ａｖｅｒａｇｅ ｓｎｏｗ

ｄｅｐｔｈ

冻融循环次数
Ｆｒｅｅｚｅ⁃ｔｈａｗ

ｃｙｃｌｅ

转化酶活性
Ｉｎｖｅｒｔａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ －０．５７７∗∗ ０．６２１∗∗ ０．２８８∗∗ －０．５２９∗∗

　 　 ∗∗， Ｐ＜ ０．０１， ｎ＝ １０８

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３６ 卷　
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３　 结果与分析

３．１　 凋落叶转化酶活性特征

同一植被类型类型下，１２ 物种转化酶活性差异极显著（Ｐ＜０．０１）。 从不同生活型来看，禾本科草本转化酶

活性在 ３ 个植被类型下均为最高（表 ２）。 不同植被类型下，锦丝藓、柳兰、糙野青茅、藏羊茅的转化酶活性均

为针叶林＞高山草甸＞高山灌丛（Ｐ＜０．０１），圆叶筋骨草、冷地早熟禾、草甸马先蒿和草血竭的转化酶活性为针

叶林＞高山草甸和高山灌丛（Ｐ＜０．０１），高山冷蕨、高山杜鹃转化酶活性为高山灌丛＞高山草甸和针叶林（Ｐ＜０．
０１）。 不同植被类型下，红毛花楸的转化酶活性为高山草甸＞针叶林＞高山灌丛（Ｐ＜０．０１）（图 ２）。 不同生活型

凋落叶中，锦丝藓、阔叶草本和禾本科草本的转化酶活性均为针叶林＞高山草甸和高山灌丛（Ｐ＜０．０１）。 木本

植物的转化酶活性在不同植被类型下无显著差异（Ｐ＞０．０５） （表 ２）。
３．２　 物种和植被类型对转化酶活性的影响

物种和植被类型对转化酶的双因素方差分析结果显示（表 ３）：植被类型、物种及其交互作用均对转化酶

活性有极显著的影响（Ｐ＜０．０１）。
凋落叶初始 Ｃ 含量与针叶林和整个交错带的转化酶活性负相关（Ｐ＜０．０１）。 除了高山草甸外，初始纤维

素含量和木质素 ／纤维素分别与转化酶活性极显著正相关和负相关（Ｐ＜０．０１）。 初始木质素含量与不同植被

类型下的转化酶活性均为负相关关系（Ｐ＜０．０１， Ｐ＜０．０５）。 除高山灌丛外，转化酶活性随着初始可溶性有机

碳和总酚含量的升高而降低（Ｐ＜０．０１， Ｐ＜０．０５）（表 ４）。 多元线性回归分析结果显示（表 ５），总酚和木质素含

量极显著影响转化酶活性，能够共同解释酶活性变异的 ５０．８％。
环境因子显著影响转化酶活性。 针叶林凋落叶平均含水量显著高于高山灌丛和高山草甸（Ｐ＜０．０５）。 针

叶林中雪被最厚，冻融循环次数最少且凋落叶平均分解温度显著低于高山灌丛和高山草甸（Ｐ＜０．０５）（表 ６）。
凋落叶平均分解温度和冻融循环次数与转化酶活性极显著负相关（Ｐ＜０．０１），凋落叶含水量和平均雪被厚度

与转化酶活性极显著正相关（Ｐ＜０．０１）（表 ７）。 多元线性回归分析结果表明（表 ５），含水量能单独解释酶活性

变异的 ６２．１％，含水量与平均分解温度的共同作用能解释转化酶活性 ６４．４％的变异，初始凋落叶质量（木质

素、纤维素和总酚的含量）与环境因子（含水量和平均分解温度）的综合作用能够解释酶活性变异的 ７９．１％。

４　 讨论

４．１　 物种 ／不同生活型凋落叶对转化酶活性的影响

研究表明，物种强烈的影响凋落物酶活性的总体水平［１０，３６］。 本研究中物种对转化酶活性有极显著的影

响（Ｐ＜０．０１），同一植被类型下，１２ 个物种转化酶活性差异极显著（Ｐ＜０．０１），与 Ｋｓｈａｔｔｒｉｙａ 等［３７］ 的研究结果一

致。 研究表明，转化酶部分地来源于植物体本身［３１］，因此转化酶活性差异可能与凋落叶质量差异有关。 此

外，不同凋落物初始质量的差异，尤其是木质素、纤维素和半纤维素以及果胶的相对含量，通过酶－基质的相

互作用导致酶活性差异［１］。
凋落叶质量因子中，纤维素含量、木质素含量、木质素 ／纤维素、可溶性有机碳和总酚含量能显著影响转化

酶活性，其中木质素和总酚含量能共同解释转化酶活性变异的 ５０．８％，这与 Ｃｒｉｑｕｅｔ［３８］、Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等［３９］ 和

Ｆｉｏｒｅｔｔｏ 等［４０］的研究结果基本一致。 凋落叶中总酚含量越高，转化酶活性越低，这是由于酚类物质对转化酶

有抑制作用［４１］。 凋落物的木质素代表了最丰富的芳族聚合物，也是最难分解的物质之一［１３，４２］。 Ｊｉａｎｇ 等［４３］

研究也发现凋落物中的木质素是影响凋落物分解的关键组分。 相较于木质素而言，纤维素更易分解［４４］，较高

的木质素含量（木质素 ／纤维较高），表示凋落物的可分解性程度越低，进而影响分解初期微生物对基质的利

用，导致转化酶活性较低。 研究表明，在凋落物分解过程中纤维素是最初被分解的化合物之一［４０］。 在纤维素

分解过程中，纤维素分解酶能够从葡聚糖链的末端移除单体和二聚体［４５］，而转化酶能够参与纤维素降解过

程，催化蔗糖水解为葡萄糖和果糖。 因此在凋落叶分解早期纤维素含量越高，转化酶活性越高。 这与张瑞

７　 １３ 期 　 　 　 陈亚梅　 等：川西高山林线交错带凋落叶分解初期转化酶特征 　
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清［６］和季晓燕等［４６］的研究结果一致，凋落物的分解并不是通过某个酶单独起作用的，而是多种酶联合作用的

结果。 本研究中同一植被类型下，禾草类转化酶活性均为最高（表 ２），这可能与禾本科草本较高的初始纤维

素含量、较低的木质素和总酚含量有关。
４．２　 环境因子对酶活性的影响

凋落物分解过程中的胞外酶活性受到温度、水分等环境因子的影响［１５，４０，４７］，尤其在寒冷生态系统，温度

和水分是凋落物分解的主要驱动力［４８］。 在高山地区，土壤温度、水分以及土壤冻结与雪被的厚度和持续时间

紧密相关［４９］。 高山林线交错带在短距离内存在着不同植被类型的交错分布［５０］，不同植被类型导致的雪被差

异使得凋落物分解的水热条件在较短的距离内具有明显的差异。 通过对环境因子的分析发现，湿度比温度对

转化酶活性的影响更大，凋落叶含水量能单独解释酶活性变异的 ６２．１％。 具体来看，凋落叶含水量与转化酶

活性极显著正相关，平均分解温度与转化酶活性极显著负相关，与徐振锋等［５１］ 模拟增温 （ ＋ ０． ６１℃ 和

＋０．５６℃）增加了土壤转化酶活性结果不一致。 本文中，转化酶活性随着冻融循环次数的增加和雪被厚度的降

低而降低。 这是由于雪被厚度的降低导致雪被隔热能力下降和冻融循环次数的增加，使雪下生态系统经历更

严苛冬季环境［５２］，从而影响土壤生物的增殖以及分泌的胞外酶活性［５２⁃５３］。 研究表明，土壤水分含量被证明是

影响微生物生物量和胞外酶空间分布最重要的因素之一［１７］，本研究也证明了这一点。 土壤水分含量不仅可

以影响微生物生物量和土壤呼吸作用，同时能够影响酶催化过程［１３，３８］，因此含水量对于转化酶的影响较大。
本研究中大多数物种和生活型在针叶林中的转化酶活性均极显著高于高山草甸和灌丛（Ｐ＜０．０１），这可能是

由于针叶林中湿度最大且雪被最厚，为凋落叶的酶解过程提供了一个稳定的环境。

５　 结论

物种和植被类型及其交互作用极显著影响凋落叶转化酶活性。 凋落叶初始纤维素含量、木质素含量和总

酚含量对转化酶的影响较大。 含水量为环境因子中最重要的变量，能单独解释变量的 ６２．１％。 凋落叶质量与

环境因子的综合作用能够解释酶活性变异的 ７９．１％，表明川西高山林线交错带凋落叶分解前期转化酶活性主

要受到凋落叶本身的质量和环境因子的调控。
从不同植被类型来看，大多数物种的转化酶活性在针叶林中均极显著高于高山草甸和灌丛，这可能与针

叶林中凋落叶的含水量最高且雪被最厚有关。 我们推测，在全球气候变化情景下凋落物水分含量的变化将会

强烈的影响凋落叶分解前期的转化酶活性。
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