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海拔和坡向对唐古拉山土壤胞外酶活性的影响

彭子洋１ꎬ２ꎬ刘卫星１ꎬ∗ꎬ田　 瑞３ꎬ杨　 森１ꎬ２ꎬ王　 静４ꎬ黄俊胜１ꎬ杨雅舒５ꎬ刘玲莉１ꎬ２

１ 中国科学院植物研究所植被与环境变化国家重点实验室ꎬ北京　 １０００９３

２ 中国科学院大学ꎬ北京　 １０００４９

３ 兰州大学ꎬ兰州　 ７３００００

４ 河北大学ꎬ保定　 ０７１００２

５ 山东农业大学ꎬ泰安　 ２７１０１８

摘要:土壤胞外酶够将大分子有机质分解成可以被微生物利用的小分子化合物ꎬ在土壤有机质分解与转化过程中起着重要的作

用ꎮ 因此ꎬ土壤中酶促反应往往成为陆地生态系统中土壤有机质分解的限速步骤ꎮ 然而ꎬ土壤酶活性的地理分布格局ꎬ尤其是

其随着不同海拔和坡向的分布特征和驱动机制ꎬ仍不明确ꎮ 为探讨土壤胞外酶的空间分布特征及影响因素ꎬ我们沿海拔梯度

(２９８０—５１２０ ｍ)在青藏高原唐古拉山的南北坡选取了 ６ 个样点ꎬ测定了参与碳、氮、磷循环的 ６ 种水解酶的活性和土壤理化性

质ꎬ并结合植被和气象数据进行分析ꎮ 结果显示ꎬ随海拔梯度的升高ꎬ年均温度(ＭＡＴ)、土壤碳氮比(Ｃ:Ｎ)降低ꎬ 年均降水量

(ＭＡＰ)、紫外线辐射(ＵＶ) 、归一化植被指数(ＮＤＶＩ)、土壤碳含量(ＴＣ)、土壤氮含量(ＴＮ)升高ꎻ南坡的 ＭＡＰ、ＵＶ、ＮＤＶＩ、ＴＣ、ＴＮ
显著高于北坡ꎬ而 Ｃ ∶Ｎ 显著低于北坡ꎮ 不同类型的土壤胞外酶对海拔和坡向的响应不同ꎬ碳获取酶 α￣葡萄糖苷酶(ＡＧ)、β￣葡
萄糖苷酶(ＢＧ)、β￣木糖苷酶(ＢＸ)ꎬ以及氮获取酶 Ｎ￣乙酰￣氨基葡萄糖苷酶(ＮＡＧ)活性均随海拔梯度的升高而升高ꎬ且都在南坡

显著高于北坡ꎻ磷获取酶酸性磷酸酶(ＡＰ)和氮获取酶亮氨酸氨基肽酶(ＬＡＰ)活性在不同海拔和坡向的分布上并没有显著差

异ꎮ 模型平均和相对重要性分析表明ꎬＮＤＶＩ、ＲＢ 和 ＴＣ 是驱动碳获取酶(ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ)活性随海拔梯度和坡向分布格局的主要

因子ꎻＮＤＶＩ 是驱动参与氮获取酶(ＮＡＧ)活性变化的主要因子ꎮ 我们的研究结果表明ꎬ不同海拔和坡向上植被和土壤特征的差

异驱动了土壤胞外酶活性的空间分布ꎬ从而可能对碳循环和养分循环产生不同的影响ꎬ为预测土壤胞外酶的空间地理格局提供

了科学依据ꎮ
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ｗａｓ ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔｌｙ ｏｎｌｙ ｄｒｉｖｅｎ ｂｙ ＮＤＶＩ. Ｏｖｅｒａｌｌꎬ ｔｈｉｓ ｆｉｎｄｉｎｇ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｔｈａｔ ｃｌｉｍａｔｅ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｄｒｉｖｅ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｖａｒｉｏｕｓ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ｓｏｉｌｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ａｎｄ ａｓｐｅｃｔｓꎬ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ
ｃｙｃｌｉｎｇ. Ｔｈｉｓ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ｊｕｓｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｔｈｅ ｐｒｅｄｉｃｔｉｏｎ ｏｆ ｔｈｅ ｓｐａｔｉａｌ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ａｌｔｉｔｕｄｅꎻ ａｓｐｅｃｔꎻ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙꎻ Ｔａｎｇｇｕｌａ Ｍｏｕｎｔａｉｎꎻ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

土壤胞外酶是土壤有机质的降解、转化和矿化的媒介[１]ꎬ能够将大分子有机质分解成可以被微生物利用

的小分子物质[２]ꎬ是分解过程中重要的限速因子ꎬ在陆地生态系统生物地球化学循环中起着重要的作用ꎮ 土

壤胞外酶活性会受到气候(温度、降水、太阳辐射)、地理(地形、土壤)、生物(植物、微生物)等多种因素的影

响ꎬ但各因子对胞外酶活性的影响尚未得到统一结论ꎮ 由于长期的动植物残体积累ꎬ青藏高原具有巨大的碳

库储量ꎬ且该区域具有丰富的山脉ꎬ气候、地理、生物等环境变化幅度大ꎬ生态系统脆弱ꎬ对环境变化十分敏感ꎬ
因此选取该区域中典型的山地生态系统ꎬ研究其土壤胞外酶活性沿海拔和坡向变化的空间分布格局及调控因

素ꎬ对于解析该区域土壤碳循环对气候变化的响应具有重要意义ꎮ
海拔和坡向的改变可能不会对微生物和土壤胞外酶活性产生直接影响[３]ꎬ但是二者的变化会改变温度、

降水、光照等环境因子[４￣５]ꎮ 在阿尔卑斯山脉和念青唐古拉山进行的多个研究表明ꎬ土壤酶活性随海拔梯度

的升高而降低[６￣９]ꎮ 根据阿伦尼乌斯(Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ)公式ꎬ温度是影响酶活性的重要因子ꎬ低温可减少酶与底物

碰撞的次数ꎬ降低酶的反应速率ꎬ因此一些研究认为低温可能是导致高海拔地区土壤酶活性较低的主要原因ꎮ
同时海拔梯度和坡向的不同也改变了土壤水分和光照[１０]ꎬ从而影响土壤酶活性ꎮ 不同生态系统中土壤胞外

酶活性对土壤湿度的响应不同[６ꎬ１１￣１２]ꎮ 在土壤水分较高苔原、草甸生态系统中ꎬ过高的土壤湿度所导致的厌

氧环境通常会抑制土壤酶活性[１３]ꎻ而在干旱半干旱草地生态系统中ꎬ较高的水分有利于底物和酶的扩散ꎬ提
高底物的可接触性ꎬ土壤湿度的增加会提高土壤胞外酶的活性[１４￣１６]ꎮ 因此ꎬ不同海拔和坡向间气候条件的差

异可能对土壤酶活性产生不同影响ꎮ
海拔和坡向的改变还可能通过影响植被生长和微生物碳源ꎬ间接影响土壤微生物[３] 和土壤酶活性ꎬ进而

０６６７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

调控土壤碳循环和养分循环[１７￣１９]ꎬ有研究发现ꎬ空气温度、光合有效辐射、土壤温度、含水量、土壤碳氮含量、
水溶性酚等微气候和土壤性状在南北坡均具有显著差异ꎬ南坡的土壤有机质、微生物量和土壤胞外酶活性均

高于北坡[２０]ꎮ 但同时也有研究发现ꎬ受土壤发育的影响ꎬ北坡具有更高的土壤有机碳和微生物量ꎬ使得土壤

胞外酶活性高于南坡[２１]ꎮ 植物凋落物及根际分泌物是土壤碳的主要来源ꎬ土壤碳和土壤养分作为土壤胞外

酶作用的底物ꎬ其含量与组成也会影响胞外酶活性[２２]ꎮ 米氏方程表明ꎬ酶活性会随底物浓度的升高而升高ꎬ
并最终达到饱和ꎮ 大量研究也发现ꎬβ￣葡萄糖苷酶(ＢＧ)、纤维二糖水解酶(ＣＢＨ)、Ｎ￣乙酰￣氨基葡萄糖苷酶

(ＮＡＧ)活性随土壤碳、氮含量的增加而增加[３]ꎮ 较高的土壤养分有利于植物和微生物的生长ꎬ从而产生更多

的土壤水解酶ꎮ 植物生物量和群落结构的改变也会影响微生物群落结构和功能ꎬ进而影响土壤酶活性[２３]ꎮ
由此可见ꎬ目前的研究对土壤胞外酶活性沿海拔梯度的垂直分布格局以及不同坡面的水平分布格局并无统一

定论ꎬ海拔和坡向对土壤胞外酶活性的影响及其主要驱动因子仍需进一步研究ꎮ
青藏高原碳库储量巨大ꎬ山脉资源丰富ꎬ生态系统脆弱ꎬ对环境变化十分敏感ꎮ 唐古拉山是青藏高原的典

型山脉ꎬ具有很强的垂直地带性[２４]ꎬ生物、非生物环境条件沿海拔梯度的变化显著[２５]ꎮ 同时ꎬ唐古拉山还阻

碍了印度季风向欧亚大陆的传播ꎬ形成强烈的雨影效应[２６]ꎬ显著改变了两侧坡面的气候条件[２７]ꎮ 为了探究

唐古拉山南北坡土壤胞外酶活性沿海拔梯度的分布格局及其主要驱动因素ꎬ进一步理解青藏高原土壤有机质

周转过程ꎬ我们沿唐古拉山南北坡不同海拔梯度(２９８０—５１２０ ｍ)各选取了 ３ 个点ꎬ测定土壤胞外酶潜在活

性、土壤理化性质等指标ꎬ拟解决以下科学问题:１)唐古拉山土壤胞外酶潜在活性沿海拔和坡向的分布规律ꎻ
２)形成该分布格局的主要驱动因子是什么?

１　 材料和方法

１.１　 研究区概况

为探究海拔和坡向对土壤胞外酶活性的影响ꎬ本研究沿唐古拉山脉的南坡(９１. ０２—９１. ７° Ｅꎬ３０. ４２—
３２.３８°Ｎꎬ海拔 ４２５０—５１２０ ｍ)和北坡(９２.６—９７.６８°Ｅꎬ３４.３８—３６.２３°Ｎꎬ海拔 ２９８０—４８３０ ｍ)各选取了 ３ 个点

进行了取样(表 １)ꎮ 取样区域植被类型为高寒草原草地[２８]ꎬ辐射强烈ꎬ温度随海拔和纬度的升高而降低ꎬ日
较差大ꎬ季节差异明显ꎮ 降水主要受西南季风控制ꎬ自东南向西北方向逐渐减少ꎻ降水季节分配极不均匀ꎬ雨
季和旱季分异明显ꎮ

表 １　 研究样地基本地形和气候特征

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｙ ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｓｉｔｅｓ

地点
Ｓｉｔｅ

经度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ

纬度
Ｌａｔｉｔｕｄｅ

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ / ｍ

坡向
Ａｓｐｅｃｔ

年平均温度
ＭＡＴ /
℃

年平均降
水 ＭＡＰ /

ｍｍ

紫外线辐射强度

ＵＶ / (Ｗ / ｍ２)
归一化植被指数

ＮＤＶＩ

１ ３０.４２ ９１.０２ ４２５０ 南坡 ４.２４ ５０１.８８ ２４４.５６ ０.２５

２ ３１.３８ ９１.９５ ４４６０ 南坡 ０.２３ ３５５.８８ ２３８.２３ ０.２３

３ ３２.３８ ９１.７０ ５１２０ 南坡 －３.０２ ４７０.８６ ２４５.４０ ０.２

４ ３６.０３ ９７.６２ ２９８０ 北坡 ６.２２ ２９０.１８ ２１４.６７ ０.１１

５ ３６.２３ ９７.６８ ３３９０ 北坡 ６.９９ ２５３.６８ ２１３.３５ ０.０７

６ ３４.３８ ９２.６０ ４８３０ 北坡 －３.４４ ３０４.７８ ２２９.０４ ０.１６

　 　 ＭＡＴ:年平均温度 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅꎻ ＭＡＰ:年平均降水 Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎꎻ ＵＶ:紫外线辐射强度 Ｕｌｔｒａｖｉｏｌｅｔ ｒａｄｉａｔｉｏｎꎻ ＮＤＶＩ:归

一化植被指数 Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ Ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ Ｉｎｄｅｘ

１.２　 样品采集

青藏高原的植被生产力在每年的 ８ 月达到最大值ꎬ此时的土壤微生物活性最强ꎬ能够更好地表征土壤酶

活性最大潜力ꎮ 因此ꎬ我们于 ２０１６ 年 ８ 月沿唐古拉山脉不同海拔和坡向进行土壤样品采集和植被调查ꎬ在每

个海拔梯度随机选取 ３ 个 １ｍ×１ｍ 的样方ꎬ每个样方内随机选择 １ 个采样点ꎬ用直径 ９ ｃｍ 的土钻采集 ０—５ ｃｍ
混合土壤样品ꎬ一共采集 １８ 个新鲜土样ꎮ 所取得的新鲜土样采用 ２ ｍｍ 筛去除粗根系和石子ꎬ混合均匀后置

１６６７　 １９ 期 　 　 　 彭子洋　 等:海拔和坡向对唐古拉山土壤胞外酶活性的影响 　
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于冷藏箱内迅速运回实验室分为两份ꎬ一份储藏在－８０ ℃条件下用于土壤胞外酶活性和水分的测定ꎬ另外一

份风干后用于土壤理化性状的测定ꎮ 过筛后的根系也置于便携式冷藏箱内ꎬ随土壤一起寄回实验室ꎬ清洗后

６０ ℃烘干 ４８ ｈ 至恒重ꎬ称取干重并换算成 ０—５ ｃｍ 单位面积的根系生物量(Ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ＲＢ)ꎮ
１.３　 样品测定

样品前处理:在实验室测定前首先剔除了土壤样品中的细根及可见的凋落物碎屑ꎮ
土壤含水量:称取一定质量 ｍ１的土壤样品鲜样在 １０５℃条件下烘干 ４８ｈ 至恒重ꎬ然后称量样品干重 ｍ２ꎬ

土壤含水量(Ｓｏｉｌ Ｍｏｉｓｔｕｒｅꎬ ＳＭ)＝ (ｍ１ － ｍ２) / ｍ２ × １００％ ꎮ
土壤碳(ＴＣ)、氮(ＴＮ)含量测定:采用燃烧法测定土壤 Ｃ、Ｎ 含量ꎮ 土壤于避光通风处风干后研磨粉碎ꎬ混

合均匀后用元素分析仪(Ｖａｒｉｏ ＥＬ Ⅲꎬ ＥｌｅｍｅｎｔａｒꎬＧｅｒｍａｎｙ)测定土壤 Ｃ、Ｎ 含量ꎮ
土壤胞外酶活性:本研究测定 ６ 种常见土壤胞外酶潜在活性ꎬ其中碳获取酶有 ３ 种ꎬ分别是 α￣葡萄糖苷

酶(α￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎬ ＡＧ)、β￣葡萄糖苷酶(β￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎬ ＢＧ)、β￣木糖苷酶(β￣Ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅꎬ ＢＸ)ꎻ氮获取酶

有两种ꎬ分别是亮氨酸氨基肽酶( Ｌｅｕｃｉｎｅ Ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅꎬ ＬＡＰ)、Ｎ￣乙酰￣氨基葡萄糖苷酶(Ｎ￣Ａｃｅｔｙ１￣β￣Ｄ￣
Ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅꎬ ＮＡＧ)ꎻ磷获取酶为酸性磷酸酶(Ａｃｉｄ Ｐｈｏｓｐｈａｔｓｅꎬ ＡＰ)(表 ２)ꎮ 土壤胞外酶活性采用 ９６ 微孔

酶标板荧光分析法[２９]ꎬ使用多功能酶标仪(ＳｙｎｅｒｇｙＨ１ꎬ ＢｉｏＴｅｋꎬ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ)进行测定ꎮ 具体方法如下:称取

０.３０００ｇ 新鲜土壤样品于离心管中ꎬ加入 ６０ｍＬ 马来酸钠缓冲液(ｐＨ＝ ６)ꎬ超声细胞粉碎机超声 ２ ｍｉｎꎬ制备成

土壤悬浊液ꎮ 按顺序将 １２５ μＬ ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ、ＡＰ、ＬＡＰ、ＮＡＧ ６ 种胞外酶对应的底物、７￣氨基￣ ４￣甲基香豆素(７￣
Ａｍｉｎｏ￣４￣ｍｅｔｈｙｌｃｏｕｍａｒｉｎꎬ ＡＭＣ)标准物、４￣甲基伞形酮(４￣Ｍｅｔｈｙｌｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒｏｎｅꎬ ＭＵＢ)标准物、超纯水分别加入

９６ 孔酶标版的相应孔洞中ꎻ将 １２５ μＬ 缓冲液、土壤悬浊液分别加入对照板和样品板的相应孔洞中ꎻ２５℃避光

培养 ４ ｈ 后ꎬ在 ３６０ ｎｍ 波长处激发ꎬ４６０ ｎｍ 波长发射的条件下测定荧光ꎮ

表 ２　 ６ 种土壤胞外胞外酶种类

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｈｅ ｎａｍｅｓꎬ ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓꎬ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ ｅｘａｍｉｎｅｄ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ

酶
Ｅｎｚｙｍｅ

底物
Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

浓度 / (μｍｏｌ / Ｌ)
Ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

α￣葡萄糖苷酶 ＡＧ ４￣甲基伞形酮￣α￣Ｄ￣葡萄糖苷 ５００ Ｃ 获取酶

β￣葡萄糖苷酶 ＢＧ ４￣甲基伞形酮￣β￣Ｄ￣葡萄糖苷 １０００

β￣木糖苷酶 ＢＸ ４￣甲基伞形酮￣β￣Ｄ￣木吡喃糖苷 １０００

酸性磷酸酶 ＡＰ ４￣甲基伞形酮￣磷酸酯 ２０００ Ｐ 获取酶

亮氨酸氨基肽酶 ＬＡＰ Ｌ￣亮氨酸￣ ７￣酰胺基￣ ４￣甲基香豆素盐酸盐 ５００ Ｎ 获取酶

Ｎ￣乙酰￣氨基葡萄糖苷酶 ＮＡＧ ４￣甲基伞形酮￣Ｎ￣乙酰基￣β￣Ｄ￣氨基葡萄糖 １０００

　 　 ＡＧ:α￣葡萄糖苷酶 α￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎻ ＢＧ:β￣葡萄糖苷酶 β￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎻ ＢＸ:β￣木糖苷酶 β￣Ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅꎻ ＡＰ:酸性磷酸酶 Ａｃｉｄ Ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎻ

ＬＡＰ:亮氨酸氨基肽酶 Ｌｅｕｃｉｎｅ Ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅꎻ ＮＡＧ:Ｎ￣乙酰￣氨基葡萄糖苷酶 Ｎ￣ａｃｅｔｙ１￣β￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ

１.４　 数据计算与处理

１.４.１　 气象及植被数据来源

年均温(ＭＡＴ)、年均降水(ＭＡＰ)、紫外线辐射(ＵＶ)数据来自于中国区域地面气象要素数据集(Ｃｈｉｎａ
Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｉｃａｌ Ｆｏｒｃｉｎｇ Ｄａｔａｓｅｔ)２０１６ 年的数据ꎬ该数据的空间分辨率为 ０.０１° ×０.０１°[３０￣３１]ꎮ 归一化植被指数

(ＮＤＶＩ)数据来源于中分辨率成像光谱仪(ＭＯＤＩＳ)数据中 ＭＯＤ１３Ｃ１ Ｃｏｌｌｅｃｔｉｏｎ ６ 的每月 ＮＤＶＩ 数据ꎬ其空间分

辨率为 ０.２５°×０.２５°[３２]ꎮ 为保证结果的准确性与可信度ꎬ只采用质量较好的数据用于后续分析ꎮ
１.４.２　 土壤胞外酶活性计算公式

ＥＥＡ(ｎｍｏｌ ｇ －１ ｈ －１) ＝ ＮＦＵ

ε × ＶＨ × Ｔ ×
ｍＳ

ＶＢ

(１)

式中ꎬＥＥＡ 为胞外酶活性ꎬ单位:ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１ꎻＮＦＵ 为单位净荧光值ꎻε 为发射系数(Ｅｍｉｓｓｉｏｎ Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ)ꎬ单
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位:Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ / ｎｍｏｌꎻＶＨ为土壤悬浊液体积ꎬ单位:ｍＬꎻＴ 为培养时间ꎬ单位:ｈꎻｍＳ为土壤重量ꎬ单位:ｇꎻＶＢ为用

于制备土壤悬浊液的缓冲液体积ꎬ单位:ｍＬꎮ
其中:

ＮＦＵ ＝
ＦＡ － ＦＨＣ

Ｑ
æ

è
ç

ö

ø
÷ － ＦＳＣ (２)

Ｑ ＝
ＦＱ

ＦＳ
(３)

ε ＝
ＦＳ

ＣＳ × ＶＳ
(４)

式中ꎬＮＦＵ 为单位净荧光值ꎻＦＡ为样品板(底物＋土壤悬浊液)的荧光值ꎻＦＨＣ为样品对照(土壤悬浊液＋缓冲

液)的荧光值ꎻＦＳＣ为底物对照(底物＋缓冲液)的荧光值ꎻＱ 为淬灭系数ꎻＦＱ为土壤悬浊液＋标准物的荧光值ꎻＦＳ

为缓冲液＋标准物的荧光值ꎻε 为发射系数ꎬ单位:Ｆｌｕｏｒｅｓｃｅｎｃｅ / ｎｍｏｌꎻＣＳ为标准物浓度ꎬ单位:ｎｍｏｌ / ｍＬꎻＶＳ为标

准物体积ꎬ单位:ｍＬꎮ
１.４.３　 数据处理方法

本研究采用二因素方差分析(Ｔｗｏ￣Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)来比较海拔、坡向及其交互作用对根生物量、土壤湿度、
土壤碳、土壤氮和 ６ 种土壤胞外酶活性的影响ꎬ显著性水平为 Ｐ<０.０５ꎮ

本研究采用基于 Ｓｔｅｐ－ＡＩＣ 的模型参数筛选ꎬ并通过广义线性混合模型的方法分析地形(海拔)、气象

(ＭＡＴ、ＭＡＰ、ＵＶ)、生物(ＮＤＶＩ、ＲＢ)、土壤(ＴＣ、ＴＮ、ＳＭ、Ｃ ∶Ｎ)等因子对土壤胞外酶活性的作用大小ꎮ 将各潜

在解释因子标准化后ꎬ通过比较方差膨胀系数(ＶＩＦ)检验全模型因子之间是否存在多重共线性ꎬ发现 ＭＡＴ、
ＭＡＰ、ＵＶ、ＴＮ 具有较高的 ＶＩＦꎬ故将此 ４ 种潜在解释因子从全模型中去除ꎬ保留了 ＶＩＦ<１０ 的海拔、ＮＤＶＩ、ＲＢ、
ＴＣ、Ｃ: Ｎ 、ＳＭ ６ 种潜在解释因子ꎮ 对该 ６ 种潜在解释因子构建的多模型进行筛选时ꎬ通过 Ｒ 语言 ＭｕＭｉｎ 包

中的“ｄｒｅｄｇｅ”函数基于 ΔＡＩＣ ≤ １０ 的所有模型进行模型平均[３３]ꎮ
以上统计分析均使用 Ｒ 语言(Ｒ ｖｅｒｓｉｏｎ ３.５.３)实现ꎬ用到的包为 ＭＡＳＳ、ｌｍｅ４、ｃａｒ、ＭｕＭＩｎꎮ

２　 结果

２.１　 气候、植被和土壤性状沿海拔和坡向的分布

　 表 ３　 海拔、坡向及其交互作用对环境因子的影响

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ａｎｄ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｎ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ

ｆａｃｔｏｒｓ　

ＭＡＴ ＭＡＰ ＵＶ

海拔 Ａｌｔｉｔｕｄｅ ６.３８ｅ－９∗∗∗ ０.０００６∗∗∗ ２.４５ｅ－１０∗∗∗

坡向 Ａｓｐｅｃｔ ０.００５∗∗ ０.００２∗∗ ６.７４ｅ－８∗∗∗

海拔×坡向 Ａｌｔｉｔｕｄｅ×Ａｓｐｅｃｔ ０.１９９ ０.９９４ ０.０８７

　 　 　 　 ∗ꎬ Ｐ<０.０５ꎻ∗∗ꎬ Ｐ<０.０１ꎻ ∗∗∗ꎬ Ｐ<０.００１ꎻ表中数值表征二因素方差

分析的 Ｐ 值

不同海拔梯度的生物、非生物因子环境具有显著差异(表 ３、图 １)ꎮ 随海拔梯度的升高ꎬＭＡＰ、ＵＶ、ＮＤＶＩ、ＲＢ、
ＳＭ、ＴＣ、ＴＮ 均显著升高(Ｐ <０.０５)ꎬ而 ＭＡＴ、Ｃ: Ｎ 随海拔升高而降低(Ｐ <０.０５)ꎮ

南坡和北坡的气候、植被和土壤性状也具有显著差别(表 ３、图 １)ꎮ 实验区域内南坡的 ＭＡＰ、ＵＶ、ＴＣ、ＴＮ
均极显著高于北坡(Ｐ <０.００１)ꎬ分别是北坡的 １.６、１.１、２.５、４.７ 倍ꎻ但北坡的 ＭＡＴ、Ｃ ∶Ｎ 高于南坡ꎮ

ＮＤＶＩ 在南坡随海拔升高而下降ꎬ但在北坡随海拔升高而升高ꎻＲＢ 在南坡随海拔升高而升高ꎬ在北坡没

有显著变化趋势ꎻＳＭ 在南北坡没有显著差异ꎬ分别随海

拔升高而升高ꎮ
２.２　 ６ 种土壤胞外酶活性沿海拔和坡向的分布

唐古拉山不同海拔 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ、ＡＰ、ＬＡＰ、ＮＡＧ ６

种胞外酶活性在 １２０—３０００ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１ 之间(图 ２)ꎮ
碳获取酶 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 活性和氮获取酶 ＮＡＧ 活性随海

拔的升高而升高 (Ｐ <０.０５)ꎻ其他胞外酶与海拔并无显

著相关关系ꎮ
南坡的 ６ 种胞外酶活性在 ２００—３０００ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１

之间ꎬ北坡的 ６ 种酶活性在 １２０—１６００ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１ 之
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图 １　 归一化植被指数、根生物量、土壤湿度、土壤碳、土壤氮、碳氮比沿海拔和坡向的分布

Ｆｉｇ.１　 Ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ＮＤＶＩꎬ ｒｏｏｔ ｂｉｏｍａｓｓꎬ ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅꎬ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎꎬ ｓｏｉｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎬ Ｃ: Ｎ ａｌｏｎｇ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ａｎｄ ａｓｐｅｃｔｓ

白色柱子表征南坡ꎬ灰色柱子表征北坡ꎻ海拔、坡向及其交互作用对根生物量、土壤湿度、土壤碳、土壤氮、土壤碳氮比的二因素方差分析结

果在每张图的右上角标出(ｎ＝ ３)ꎻ ∗∗ꎬ Ｐ<０.０１ꎻ ∗∗∗ꎬ Ｐ<０.００１ꎻ ＮＳꎬ Ｎｏｎｅ Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

间ꎮ 碳获取酶 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 和氮获取酶 ＮＡＧ 活性在南坡要显著高于北坡的酶活性(Ｐ <０.０１)ꎮ 磷获取酶 ＡＰ
和氮获取酶 ＬＡＰ 活性在南北坡没有显著差异(图 ２)ꎮ
２.３　 土壤胞外酶活性与气候、植被、土壤理化性质的关系

不同海拔和坡向的气候、植被、土壤等理化性质具有显著差异ꎬ驱动不同土壤胞外酶活性变化的因子也不

同ꎮ 模型平均的结果表明ꎬＴＣ 是影响碳获取酶 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 酶活性变化的主要驱动因子之一ꎬ对 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ
酶活性具有正效应(图 ３)ꎮ ＮＤＶＩ 和 ＲＢ 对碳获取酶 ＢＧ、ＢＸ 酶活性也具有正效应ꎬ是驱动 ＢＧ、ＢＸ 酶活性变

化的因子(图 ３)ꎮ ＮＤＶＩ 是磷获取酶 ＡＰ 活性和氮获取酶 ＮＡＧ 活性变异最重要的驱动因子(图 ３)ꎮ 海拔、
ＮＤＶＩ、ＲＢ、ＴＣ、Ｃ: Ｎ、ＳＭ 对氮获取酶 ＬＡＰ 酶活性并没有显著的作用(图 ３)ꎮ

３　 讨论

(１)海拔梯度和坡向对碳循环土壤胞外酶分布的影响

海拔梯度和坡向差异导致的温度、降水、光照[３４]等气候因子的变化可能会使土壤胞外酶活性随海拔高度

和坡向呈现出一定的空间分布格局[１４￣１５ꎬ ３５]ꎮ 阿伦尼乌斯公式表明ꎬ在一定范围内ꎬ温度与酶活性成正相关ꎮ
随着海拔梯度的升高和北坡光照的减少ꎬ温度降低[１０]ꎬ土壤酶活性降低ꎮ 与此假设相反ꎬ我们的研究结果表

明ꎬ碳获取酶 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 酶活性随海拔升高而升高ꎬ且在南坡的酶活性显著高于北坡ꎮ ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 主要参与

木糖、纤维素等物质的分解[３６]ꎬＳｉｌｅｓ 等人认为这几种胞外酶活性与海拔成正相关可能是因为随海拔升高ꎬ底
物浓度上升对土壤酶活性的促进作用抵消了低温造成的负效应[９]ꎮ 我们的研究支持了这一观点ꎮ 本研究

中ꎬＴＣ 随海拔升高而升高ꎬ且 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 酶活性与 ＴＣ 显著相关ꎮ 分析发现ꎬＴＣ 和是影响 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 酶活

性最主要的因子(图 ３)ꎮ 该分析结果与前人的研究一致[３７￣３８]ꎬ随海拔的升高ꎬ温度可能成为地上植被生长的

主要限制因子ꎬ使得 ＮＤＶＩ 在南坡随海拔升高而下降ꎮ 地下根生物量则可能更多受到 ＳＭ 的影响ꎬ在高寒草

地系统中ꎬ水分是一个重要的限制因子ꎬ随海拔升高ꎬ土壤水分增加ꎬ缓解了水分对植物的限制作用ꎬ促进了根

系的生长[３９￣４０]ꎬ同时高海拔的低温又限制了分解ꎬ有利于碳储量的升高ꎮ 而南坡的光照和水分条件均强于北

４６６７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

图 ２　 ６ 种土壤胞外酶活性沿海拔和坡向分布特征

Ｆｉｇ.２　 Ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ＡＧꎬ ＢＧꎬ ＢＸꎬ ＡＰꎬ ＬＡＰ ａｎｄ ＮＡＧ ｉｎ ｓｉｘ ｐｌｏｔｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ａｎｄ ａｓｐｅｃｔｓ

图中分别为 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ、ＡＰ、ＬＡＰ、ＮＡＧ 沿海拔和坡向分布图ꎻ白色柱子表征南坡胞外酶活性ꎬ灰色柱子表征北坡胞外酶活性(ｎ ＝ ３)ꎻ海拔、

坡向及其交互作用对 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ、ＡＰ、ＬＡＰ、ＮＡＧ 的二因素方差分析结果在每张图的右上角标出ꎻＡＧ:α￣葡萄糖苷酶 α￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎻ ＢＧ:

β￣葡萄糖苷酶 β￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎻ ＢＸ: β￣木糖苷酶 β￣Ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅꎻ ＡＰ: 酸性磷酸酶 Ａｃｉｄ Ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎻ ＬＡＰ: 亮氨酸氨基肽酶 Ｌｅｕｃｉｎｅ

Ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅꎻ ＮＡＧ:Ｎ￣乙酰￣氨基葡萄糖苷酶 Ｎ￣ａｃｅｔｙ１￣β￣Ｄ￣Ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅꎻ ∗∗ꎬ Ｐ<０.０１ꎻ ∗∗∗ꎬ Ｐ<０.００１ꎻ ＮＳꎬ Ｎｏｎｅ Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ

坡ꎬ使得南坡 ＮＤＶＩ 和 ＲＢ 均高于北坡ꎮ 而较高的 ＮＤＶＩ 和 ＲＢ 能够促进凋落物和根际分泌物向土壤的输

入[４１]ꎬＴＣ 升高ꎬ增加了酶作用的底物浓度ꎬ从而促进了土壤胞外酶活性[４２￣４３]ꎮ
(２)海拔梯度和坡向对氮、磷循环土壤胞外酶分布的影响

ＮＡＧ 主要参与分解土壤中的几丁质ꎬ被认为是主要的 Ｎ 素获取酶之一[４４]ꎮ 分析结果表明ꎬＮＤＶＩ 是驱动

氮获取酶 ＮＡＧ 酶活性随海拔梯度和坡向的分布格局最主要的因子ꎮ ＮＤＶＩ 的提高表征了植物会向土壤输入

更多的新鲜凋落物ꎬ一方面ꎬ新鲜凋落物的输入增加了 ＮＡＧ 的作用底物ꎬ底物的增加可刺激酶促反应速

率[１６ꎬ ４２￣４３]ꎻ另一方面ꎬ凋落物的输入也促进了微生物的生长ꎬ使得微生物分泌出更多胞外酶ꎬ提高酶活

性[３６ꎬ ４５]ꎮ ＬＡＰ 也是氮获取酶ꎬ但是在海拔和坡向上并无显著规律ꎬ可能是因为微生物群落改变或微生物对环

境的适应维持了 ＬＡＰ 活性的稳定[４６]ꎮ
ＡＰ 作用于土壤中的有机酸ꎬ将其分解为植物、微生物可利用的无机磷[４７]ꎮ 磷获取酶 ＡＰ 在不同海拔和

坡向上的分布并没有显著的规律性ꎬ但模型平均结果表明 ＮＤＶＩ 对 ＡＰ 有显著影响ꎬ这可能是因为在 ３３９０ ｍ
处ꎬ受水热条件或营养元素等因子的影响ꎬＮＤＶＩ 和 ＡＰ 均远低于其他五个样地ꎮ 而其他五个样地的 ＡＰ 活性

无显著差异ꎬ这可能与该地区氮磷含量和分布有关ꎮ ＡＰ 的合成需要大量的氮元素[４８]ꎬ虽然在采样区域内氮

分布随海拔和坡向变化存在差异ꎬ但是由于采样区域生态系统受氮限制ꎬ该差异可能并不足以引起 ＡＰ 活性

变化ꎻ其次ꎬ因土壤总氮含量和变化并不能表征土壤有效氮含量和变化ꎬ需进一步分析该区域内有效氮含量与

ＡＰ 活性的关系ꎻ此外ꎬＡＰ 活性与土壤磷含量成反比ꎬ当生态系统处于磷限制时ꎬ微生物会分泌大量 ＡＰ 来获

取更多的磷ꎬＡＰ 活性升高[３７]ꎬ但磷可能不是采样区域的主要限制因子ꎬ所以 ＡＰ 活性沿海拔梯度和坡向未存

在显著差异ꎮ

５６６７　 １９ 期 　 　 　 彭子洋　 等:海拔和坡向对唐古拉山土壤胞外酶活性的影响 　
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图 ３　 海拔、归一化植被指数、根生物量、土壤碳、土壤碳氮比、土壤湿度对土壤胞外酶 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ、ＡＰ、ＬＡＰ 和 ＮＡＧ 活性分布的影响

Ｆｉｇ.３　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ａｌｔｉｔｕｄｅꎬ ＭＡＰꎬ ＳＭꎬ ＴＣꎬ Ｃ: Ｎ ｏｎ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ＡＧꎬ ＢＧꎬ ＢＸꎬ ＡＰꎬ ＬＡＰ ａｎｄ ＮＡＧ

图中显示了模型预测变量的平均参数估计(标准化回归系数)和相关的 ９５％置信区间(ｎ ＝ ３)

４　 结论

本研究探讨了参与碳、氮、磷循环的土壤胞外酶活性沿唐古拉山不同海拔和坡向的分布格局及其主要驱

动因子ꎮ 研究发现受到 ＴＣ 含量的驱动ꎬ碳获取酶 ＡＧ、ＢＧ、ＢＸ 活性沿海拔梯度升高ꎬ且南坡的活性高于北坡

的活性ꎻ氮获取酶 ＮＡＧ 活性在南坡也高于北坡ꎬ主要受 ＮＤＶＩ 的调控ꎻ而磷获取酶胞外酶 ＡＰ 和氮获取酶另一

种胞外酶 ＬＡＰ 活性在不同海拔梯度和坡向上并未表现出显著差异ꎬ可能需要进一步的研究ꎮ 本研究结果表

明ꎬ参与碳、氮循环的土壤胞外酶活性在唐古拉山南北坡不同海拔梯度上具有较大差异ꎬ可能会影响未来全球

变化条件下本区域碳循环和营养循环过程ꎬ为预测土壤胞外酶的空间地理格局提供了科学依据ꎮ
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Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ １８(６): １７８１￣１７９６.

[１７] 　 Ｅｇｌｉ Ｍꎬ Ｓａｒｔｏｒｉ Ｇꎬ Ｍｉｒａｂｅｌｌａ Ａꎬ Ｆａｖｉｌｌｉ Ｆꎬ Ｇｉａｃｃａｉ Ｄꎬ Ｄｅｌｂｏｓ Ｅ. Ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ Ｎｏｒｔｈ ａｎｄ Ｓｏｕｔｈ ｅｘｐｏｓｕｒｅ ｏｎ ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｉｎ ｈｉｇｈ ａｌｐｉｎｅ ｓｏｉｌｓ.

Ｇｅｏｄｅｒｍａꎬ ２００９ꎬ １４９(１ / ２): １２４￣１３６.

[１８] 　 Ａｓｃｈｅｒ Ｊꎬ Ｓａｒｔｏｒｉ Ｇꎬ Ｇｒａｅｆｅ Ｕꎬ Ｔｈｏｒｎｔｏｎ Ｂꎬ Ｃｅｃｃｈｅｒｉｎｉ Ｍ Ｔꎬ Ｐｉｅｔｒａｍｅｌｌａｒａ Ｇꎬ Ｅｇｌｉ Ｍ. Ａｒｅ ｈｕｍｕｓ ｆｏｒｍｓꎬ ｍｅｓｏｆａｕｎａ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｆｌｏｒａ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ

ｆｏｒｅｓｔ ｓｏｉｌｓ ｓｅｎｓｉｔｉｖｅ ｔｏ ｔｈｅｒｍａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ? Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｆｅｒｔｉｌｉｔｙ ｏｆ Ｓｏｉｌｓꎬ ２０１２ꎬ ４８(６): ７０９￣７２５.

[１９] 　 Ｓｉｎｇｈ Ｄꎬ Ｔａｋａｈａｓｈｉ Ｋꎬ Ｋｉｍ Ｍꎬ Ｃｈｕｎ Ｊꎬ Ａｄａｍｓ Ｊ Ｍ. Ａ ｈｕｍｐ￣ｂａｃｋｅｄ ｔｒｅｎｄ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｗｉｔｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｏｎ Ｍｏｕｎｔ Ｆｕｊｉꎬ Ｊａｐａｎ. Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ

Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ ６３(２): ４２９￣４３７.

[２０] 　 Ｓｉｄａｒｉ Ｍꎬ Ｒｏｎｚｅｌｌｏ Ｇꎬ Ｖｅｃｃｈｉｏ Ｇꎬ Ｍｕｓｃｏｌｏ Ａ. Ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｃｈｅｍｉｃａｌ ａｎｄ ｂｉｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｉｎ ａ Ｐｉｎｕｓ ｌａｒｉｃｉｏ ｆｏｒｅｓｔ

ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｏｆ ａｓｐｒｏｍｏｎｔｅ (Ｓｏｕｔｈｅｒｎ Ｉｔａｌｙ) . Ｅｕｒｏｐｅａｎ Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２００８ꎬ ４４(４): ３６４￣３７２.

[２１] 　 Ｎａｈｉｄａｎ Ｓꎬ Ｎｏｕｒｂａｋｈｓｈ Ｆꎬ Ｍｏｓａｄｄｅｇｈｉ Ｍ Ｒ. Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ ａｎｄ ｈｙｄｒｏｌｙｔｉｃ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ａ ｒａｎｇｅｌａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ: ａｒｅ

ｓｌｏｐｅ ａｓｐｅｃｔ ａｎｄ ｐｏｓｉｔｉｏｎ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ? Ａｒｃｈｉｖｅｓ ｏｆ Ａｇｒｏｎｏｍｙ ａｎｄ Ｓｏｉｌ Ｓｃｉｅｎｃｅꎬ ２０１５ꎬ ６１(６): ７９７￣８１１.

[２２] 　 Ｇｅｒｍａｎ Ｄ Ｐꎬ Ｃｈａｃｏｎ Ｓ Ｓꎬ Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄ. Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｌｌｏｃａｔｉｏｎ ｃａｎ ａｆｆｅｃｔ ｒａｔｅｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ

９２(７): １４７１￣１４８０.

[２３] 　 Ｓｔｅｉｎａｕｅｒ Ｋꎬ Ｔｉｌｍａｎ Ｄꎬ Ｗｒａｇｇ Ｐ Ｄꎬ Ｃｅｓａｒｚ Ｓꎬ Ｃｏｗｌｅｓ Ｊ Ｍꎬ Ｐｒｉｔｓｃｈ Ｋꎬ Ｒｅｉｃｈ Ｐ Ｂꎬ Ｗｅｉｓｓｅｒ Ｗ Ｗꎬ Ｅｉｓｅｎｈａｕｅｒ Ｎ. Ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｎ ｓｏｉｌ

ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｒｅ ｓｔｒｏｎｇｅｒ ｔｈａｎ ｗａｒｍｉｎｇ ｉｎ ａ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔ. Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ ２０１５ꎬ ９６(１): ９９￣１１２.

[２４] 　 卢书炜ꎬ张良ꎬ任建德ꎬ张彦启ꎬ白国典.青藏高原冈底斯岩浆弧的分带性及其地质意义. 地质通报ꎬ２００４ꎬ ２３(９￣１０): １０２３￣１０３２.

[２５] 　 Ｓｔｅｉｎｂｅｒｇｅｒ Ｙꎬ Ｖｉｓｈｎｅｖｅｔｓｋｙ Ｓꎬ Ｂａｒｎｅｓｓ Ｇꎬ Ｌａｖｅｅ Ｈ. Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｔｏｐｏｃｌｉｍａｔｉｃ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｏｎ ｓｏｉｌ ｄｅｈｙｄｒｏｇｅｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｉｎ ａ ｊｕｄｅａｎ ｄｅｓｅｒｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ.

Ａｒｉｄ Ｓｏｉｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ ａｎｄ Ｒｅｈａｂｉｌｉｔａｔｉｏｎꎬ １９９８ꎬ １２(４): ３８７￣３９３.

[２６] 　 Ｎｉｃｈｏｌｓｏｎ Ｓ Ｅ. Ｒａｉｎ ｓｈａｄｏｗ / / Ｈｅｒｓｃｈｙ Ｒ Ｗꎬ Ｆａｉｒｂｒｉｄｇｅ Ｒ Ｗꎬ ｅｄｓ. Ｅｎｃｙｃｌｏｐｅｄｉａ ｏｆ Ｈｙｄｒｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｌａｋｅｓ. Ｄｏｒｄｒｅｃｈｔ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒꎬ １９９８.

[２７] 　 Ｓｍｉｔｈ Ｒ Ｂ. Ｔｈｅ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｏｆ ｍｏｕｎｔａｉｎｓ ｏｎ ｔｈｅ ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅ. Ａｄｖａｎｃｅｓ ｉｎ Ｇｅｏｐｈｙｓｉｃｓꎬ １９７９ꎬ ２１: ８７￣２３０.

[２８] 　 杨元和ꎬ 朴世龙. 青藏高原草地植被覆盖变化及其与气候因子的关系. 植物生态学报ꎬ ２００６ꎬ ３０(１): １￣８.

[２９] 　 Ｇｅｒｍａｎ Ｄ Ｐꎬ Ｍａｒｃｅｌｏ Ｋ Ｒ Ｂꎬ Ｓｔｏｎｅ Ｍ Ｍꎬ Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄ. Ｔｈｅ ｍｉｃｈａｅｌｉｓ￣ｍｅｎｔｅｎ ｋｉｎｅｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｒｅｓｐｏｎｓｅ ｔｏ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ: ａ

ｃｒｏｓｓ￣ｌａｔｉｔｕｄｉｎａｌ ｓｔｕｄｙ. Ｇｌｏｂａｌ Ｃｈａｎｇｅ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１２ꎬ １８(４): １４６８￣１４７９.

[３０] 　 Ｋｕｎ Ｙａｎｇꎬ Ｊｉｅ Ｈｅꎬ Ｗｅｎｊｕｎ Ｔａｎｇꎬ Ｊｕｎ Ｑｉｎꎬ ＣＣＫ Ｃｈｅｎｇ. Ｏｎ ｄｏｗｎｗａｒｄ ｓｈｏｒｔｗａｖｅ ａｎｄ ｌｏｎｇｗａｖｅ ｒａｄｉａｔｉｏｎｓ ｏｖｅｒ ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｒｅｇｉｏｎｓ: Ｏｂｓｅｒｖａｔｉｏｎ

ａｎｄ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｉｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ. Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒａｌ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔ Ｍｅｔｅｏｒｏｌｏｇｙꎬ ２０１０ꎬ １５０ꎬ ３８￣４６.

[３１] 　 Ｃｈｅｎ Ｙ Ｙꎬ Ｙａｎｇ Ｋꎬ Ｈｅ Ｊꎬ Ｑｉｎ Ｊꎬ Ｓｈｉ Ｊ Ｃꎬ Ｄｕ Ｊ Ｙꎬ Ｈｅ Ｑ. Ｉｍｐｒｏｖｉｎｇ ｌａｎｄ ｓｕｒｆａｃｅ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ｍｏｄｅｌｉｎｇ ｆｏｒ ｄｒｙ ｌａｎｄ ｏｆ Ｃｈｉｎａ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｇｅｏｐｈｙｓｉｃａｌ Ｒｅｓｅａｒｃｈ Ａｔｍｏｓｐｈｅｒｅｓꎬ ２０１１ꎬ １１６ꎬ Ｄ２０１０４.

[３２] 　 Ｃｏｒｎｅｌｉｓｓｅｎ Ｊ Ｈ Ｃꎬ Ｖａｎ Ｂｏｄｅｇｏｍ Ｐ Ｍꎬ Ａｅｒｔｓ Ｒꎬ Ｃａｌｌａｇｈａｎ Ｔ Ｖꎬ ｖａｎ Ｌｏｇｔｅｓｔｉｊｎ Ｒ Ｓ Ｐꎬ Ａｌａｔａｌｏ Ｊꎬ Ｃｈａｐｉｎ Ｆ Ｓꎬ Ｇｅｒｄｏｌ Ｒꎬ Ｇｕｄｍｕｎｄｓｓｏｎ Ｊꎬ

Ｇｗｙｎｎ￣Ｊｏｎｅｓ Ｄꎬ Ｈａｒｔｌｅｙ Ａ Ｅꎬ Ｈｉｋ Ｄ Ｓꎬ Ｈｏｆｇａａｒｄ Ａꎬ Ｊóｎｓｄóｔｔｉｒ Ｓꎬ Ｋａｒｌｓｓｏｎ Ｓꎬ Ｋｌｅｉｎ Ｊ Ａꎬ Ｌａｕｎｄｒｅ Ｊꎬ Ｍａｇｎｕｓｓｏｎ Ｂꎬ Ｍｉｃｈｅｌｓｅｎ Ａꎬ Ｍｏｌａｕ Ｕꎬ

Ｏｎｉｐｃｈｅｎｋｏ Ｖ Ｇꎬ Ｑｕｅｓｔｅｄ Ｈ Ｍꎬ Ｓａｎｄｖｉｋ Ｓ Ｍꎬ Ｓｃｈｍｉｄｔ Ｉ Ｋꎬ Ｓｈａｖｅｒ Ｇ Ｒꎬ Ｓｏｌｈｅｉｍ Ｂꎬ Ｓｏｕｄｚｉｌｏｖｓｋａｉａ Ｎ Ａꎬ Ｓｔｅｎｓｔｒöｍ Ａꎬ Ｔｏｌｖａｎｅｎ Ａｎｎｅꎬ Ｔｏｔｌａｎｄ

７６６７　 １９ 期 　 　 　 彭子洋　 等:海拔和坡向对唐古拉山土壤胞外酶活性的影响 　



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

Øꎬ Ｗａｄａ Ｎꎬ Ｗｅｌｋｅｒ Ｊ Ｍꎬ Ｚｈａｏ Ｘ Ｑꎬ Ｔｅａｍ Ｍ Ｏ Ｌ. Ｇｌｏｂａｌ ｎｅｇａｔｉｖｅ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｆｅｅｄｂａｃｋ ｔｏ ｃｌｉｍａｔｅ ｗａｒｍｉｎｇ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｌｅａｆ ｌｉｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ

ｒａｔｅｓ ｉｎ ｃｏｌｄ ｂｉｏｍｅｓ. Ｅｃｏｌｏｇｙ Ｌｅｔｔｅｒｓꎬ ２００７ꎬ １０(７): ６１９￣６２７.

[３３] 　 Ｇｒｕｅｂｅｒ Ｃ Ｅꎬ Ｎａｋａｇａｗａ Ｓꎬ Ｌａｗｓ Ｒ Ｊꎬ Ｊａｍｉｅｓｏｎ Ｉ Ｇ. Ｍｕｌｔｉｍｏｄｅｌ ｉｎｆｅｒｅｎｃｅ ｉｎ ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ: ｃｈａｌｌｅｎｇｅｓ ａｎｄ ｓｏｌｕｔｉｏｎｓ. Ｊｏｕｒｎａｌ ｏｆ

Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ Ｂｉｏｌｏｇｙꎬ ２０１１ꎬ ２４(４): ６９９￣７１１.

[３４] 　 Ｂｌｕｍｔｈａｌｅｒ Ｍ. Ｆａｃｔｏｒｓꎬ ｔｒｅｎｄｓ ａｎｄ ｓｃｅｎａｒｉｏｓ ｏｆ ＵＶ ｒａｄｉａｔｉｏｎ ｉｎ ａｒｃｔｉｃ￣ａｌｐｉｎｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔｓ / / Øｒｂæｋ Ｊ Ｂꎬ Ｋａｌｌｅｎｂｏｒｎ Ｒꎬ Ｔｏｍｂｒｅ Ｉꎬ Ｈｅｇｓｅｔｈ Ｅ Ｎꎬ

Ｆａｌｋ￣Ｐｅｔｅｒｓｅｎ Ｓꎬ Ｈｏｅｌ Ａ Ｈꎬ ｅｄｓ. Ａｒｃｔｉｃ Ａｌｐｉｎｅ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｎｄ Ｐｅｏｐｌｅ ｉｎ ａ Ｃｈａｎｇｉｎｇ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ. Ｂｅｒｌｉｎꎬ Ｈｅｉｄｅｌｂｅｒｇ: Ｓｐｒｉｎｇｅｒꎬ ２００７ꎬ ８１￣１９３.

[３５] 　 Ｌｉ Ｇ Ｌꎬ Ｋｉｍ Ｓꎬ Ｈａｎ Ｓ Ｈꎬ Ｃｈａｎｇ Ｈ Ｎꎬ Ｄｕ Ｄ Ｌꎬ Ｓｏｎ Ｙ. Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｆｆｅｃｔｓ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｎｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ. Ｓｏｉｌ

Ｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｂｉｏｃｈｅｍｉｓｔｒｙꎬ ２０１８ꎬ １２０: ２１２￣２２１.

[３６] 　 Ａｌｌｉｓｏｎ Ｓ Ｄꎬ ＭｃＧｕｉｒｅ Ｋ Ｌꎬ Ｔｒｅｓｅｄｅｒ Ｋ Ｋ. Ｒｅｓｉｓｔａｎｃｅ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｔｏ ｗａｒｍｉｎｇ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ ｓｅｖｅｎ ｙｅａｒｓ ａｆｔｅｒ ｂｏｒｅａｌ ｆｉｒｅ. Ｓｏｉｌ Ｂｉｏｌｏｇｙ
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