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喀斯特山区土地利用方式转变对土壤酶活性及其化学
计量特征的影响
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摘要：土地利用变化引起的土壤理化性质改变会显著影响土壤碳氮磷养分含量及其化学计量特征，然而由于不同研究区域环境

异性较大，土壤胞外酶活性及其化学计量特征与各土壤因子间的协同变化规律仍不明确。 以喀斯特山区 ７ 种典型土地利用方

式（马尾松林地、柏树林地、灌木林地、梯田菜地、梯田撂荒地、坡面撂荒地和坡耕地）为研究对象，采用时空互代法研究土地利

用方式转变过程中 ６ 种土壤胞外酶活性（β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶、β⁃ １，４⁃木糖苷酶、纤维素二糖水解酶、β⁃ １，４⁃Ｎ⁃乙酰葡萄糖苷酶、亮
氨酸氨基肽酶和酸性磷酸酶）及其化学计量特征的变化规律，并分析它们与土壤理化因子之间的关系。 结果表明坡耕地转变

土地利用方式后，土壤养分状况和酶活性得到明显改善，并且土壤微生物通过调节酶的表达和活性提高了磷素的有效性，促进

了土壤养分的平衡。 总体来看，坡耕地转马尾松和柏树林地后土壤质量改善的效果更加显著，但加剧了土壤磷素的限制。 此

外，土壤全氮含量、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 和 ｐＨ 是土壤酶活性变化的主要驱动因素，土壤酶活性与养分含量具有趋同性且受土壤 ｐＨ 的调

控。 因此，喀斯特地区马尾松和柏树人工林的经营管理过程中应考虑磷素的投入以缓解人工林生态系统的磷限制。
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土壤胞外酶主要来源于土壤微生物的活动、植物根系分泌物和腐解的动植物残体，通过催化、分解、转化

及合成等过程参与土壤生物地球化学循环，是土壤生态系统代谢的一类重要动力，在很大程度上反映土壤物

质循环与转化的强度，是重要的土壤肥力指标［１⁃３］。 水解酶是极为重要的一类胞外酶， 它可以催化土壤中的

高分子和其它难利用物质水解为植物、微生物可利用的营养物质， 在物质循环和能量流动中的作用不容忽

视［４］。 关于土壤胞外酶的研究多以参与碳循环的 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶（ＢＧ）、β⁃１，４⁃木糖苷酶（ＢＸ）和纤维素二

糖水解酶（ＣＢＨ），参与氮循环的 β⁃１，４⁃Ｎ⁃乙酰葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）和亮氨酸氨基肽酶（ＬＡＰ），和参与磷循环的

酸性磷酸酶（ＡＰ）为研究对象，因为这些酶主要参与末端的催化反应，可以反映土壤的碳氮磷代谢水平［５⁃７］。
大量研究显示，研究区域、地形条件和人为活动等均显著影响土壤胞外酶活性［３，８⁃９］，说明胞外酶能灵敏地反

映自然条件和人类活动影响下土壤生物化学过程的方向和强度，因此，研究土壤胞外酶活性对预测土壤生态

系统变化具有重要意义。
生态化学计量学以定量的方式明确反映营养物质分解、补给速率的快慢以及土壤质量状况等生态系统动

态变化和能量平衡过程，是研究碳、氮和磷等元素在生态过程中耦合关系的有利工具［１０⁃１１］。 近年来，随着生

态化学计量研究的深入， 土壤酶的生态化学计量特征日益受到科学家们的重视，主要研究与元素（主要是碳

氮磷元素）循环相关的酶活性之间的比值［１２］。 酶化学计量比能更好地反映微生物的代谢和营养需求之间的

生化平衡，是表征土壤能量和养分资源限制状况的重要指标［１３］。 通过 ｍｅｔａ 分析发现，全球尺度上参与碳氮

磷循环的土壤酶化学计量比 ｌｎ（ＢＧ）∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）∶ ｌｎ（ＡＰ）趋于 １∶１∶１［１４］，意味着全球尺度上碳氮磷相关代

谢酶相对稳定。 然而，在特定的生态系统中，土壤微生物的生长受到环境胁迫、养分限制及地上植被等生物因

子的影响，进而影响酶的表达和活性，土壤酶化学计量比可能不遵循 １∶１∶１ 的关系。 Ｘｕ 等对我国不同区域森

林土壤研究表明，随着 ｐＨ 增大，ｌｎ（ＢＧ＋ＣＢＨ）∶ｌｎ（ＡＰ） 和 ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）∶ｌｎ（ＡＰ） 呈减小趋势［１５］。 Ｐｅｎｇ 等研

究发现我国温带草原全磷与 ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）∶ ｌｎ（ＡＰ） 呈显著正相关［１６］。 高秋雨等研究发现亚热带人工林根

际土壤酶活性及计量比受植被种类、林分类型及取样季节影响，且基质有效性在其中发挥重要作用［４］。 为了

准确评估土壤生态系统养分周转状况，具体分析特定环境条件和研究背景下土壤酶的化学计量特征显得尤为

重要。
我国西南喀斯特区域景观异质性强，土壤瘠薄且不连续，水土流失和石漠化严重，具有明显的脆弱性和易

损性，破坏容易恢复难［１７］，因而在该地区进行植被恢复和生态环境建设显得极为重要和紧迫。 在国家“退耕

还林还草”和“生态环境重建”等政策的推动下，西南喀斯特地区开展了大规模的以土地利用结构调整为主的

综合治理措施，许多坡耕地转变为林地、梯田等其它土地利用方式［１８］。 实践表明，土地利用结构调整不仅控

制了水土流失和石漠化发展，还有效地改善了土壤性质和质量状况［１９］。 遗憾的是，喀斯特山区由土地利用方
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式改变引起的土壤质量变化过程及驱动机制还不十分清楚。 土壤酶作为反映土壤质量高低的重要生物学指

标，参与土壤生物化学过程和物质循环，对土壤有机质转化起重要作用［２０］，因此，研究喀斯特地区土壤酶活性

及其化学计量特征随土地利用方式转变的变化规律及其与土壤养分间的内在相关性有利于解决上述问题。
贵州省具有典型的喀斯特地貌特征，本研究以贵州省西南部的紫云县为研究区，选择马尾松林地、柏树林

地、灌木林地、梯田菜地、梯田撂荒地、坡面撂荒地和坡耕地等 ７ 种典型的土地利用方式为研究对象，通过分析

不同土地利用方式土壤养分、酶活性及化学计量比的差异特征，探究环境因子与土壤酶活性之间相关性，以期

揭示喀斯特山区土地利用方式改变引起的土壤养分变化特征及内在驱动机制，为当地生态恢复与重建提供参

考及理论依据。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

研究区位于贵州省安顺市紫云县境内（１０５°５５′—１０６°２９′Ｅ，２５°２１′—２６°３′Ｎ），平均海拔 １０００—１３００ ｍ。
属亚热带温暖湿润气候，四季分明，水热同季，年平均气温约为 １５．３℃，年均降雨量 １３３７ ｍｍ。 山多地少，８０％
为 ２５°以上坡地，土壤以黄壤为主，土层浅薄，山地平均土层深度 ２０—４０ ｃｍ。 研究区人地矛盾突出，人为干扰

强烈，植被退化严重，森林覆盖率低且以次生林和人工林为主，长年水土流失导致石漠化趋势明显，生态环境

十分脆弱。 在国家退耕还林（草）政策驱动下，大部分坡耕地转变为其它土地利用方式，现存典型的土地利用

方式主要有坡耕地、梯田、林地、撂荒地等。
１．２　 样品采集

２０１９ 年 ９ 月选取 ７ 种当地常见的土地利用方式采集土壤样品，包括马尾松林地、柏树林地、灌木林地、梯
田菜地、梯田撂荒地、坡面撂荒地和坡耕地。 各土地利用方式转换前均为坡耕地，转换时间在 ２００５ 年前后。
马尾松林和柏树林为人工林，灌木林地主要灌木为火棘，梯田菜地种植蔬菜为辣椒，梯田撂荒地和坡面摞荒地

优势植物有马尾松 （ Ｐｉｎｕｓ ｍａｓｓｏｎｉａｎａ Ｌａｍｂ．）、亮叶桦 （ Ｂｅｔｕｌａ ｌｕｍｉｎｉｆｅｒａ Ｈ． Ｗｉｎｋｌ．） 和火棘 （ Ｐｙｒａｃａｎｔｈａ
ｆｏｒｔｕｎｅａｎａ （Ｍａｘｉｍ．） Ｌｉ）等，坡耕地的种植作物为玉米。

采集土壤样品时，７ 种土地利用方式的坡度和坡向等立地条件尽量保持一致，每种土地利用类型设置３ 个

重复样地（样地面积为 １００ ｍ×１００ ｍ 左右），每个样地相距 １００ ｍ 左右，样地内“Ｓ”型设置 ９ 个采样点，每个

采样点间距 １０ ｍ 以上，取样深度为 ０—２０ ｃｍ。 对每个样地内采集的土壤样品去除枯枝落叶后进行充分混

匀，采用四分法留取 １ ｋｇ 土壤，代表该样地的土壤样品，本研究共得到 ２１ 个土壤样品。 将采集到的鲜土立即

带回实验室，过 ２ ｍｍ 筛后分两部分，一部分立即放 ４℃冰箱保存，用于土壤酶活性的测定，另一部分风干研磨

过 ０．２５ ｍｍ 筛后用于养分和 ｐＨ 的测定。
１．３　 土壤样品分析

１．３．１　 土壤酶活性测定

土壤酶活性采用 ９６ 微孔板荧光法进行测定［２１］，共 ６ 种水解酶，分别是 β⁃１，４⁃葡糖苷酶（ＢＧ）、β⁃１，４⁃木糖

苷酶（ＢＸ）和纤维素二糖水解酶（ＣＢＨ）、β⁃ １，４－乙酰⁃葡糖胺糖苷酶（ＮＡＧ）、亮氨酸氨基肽酶（ＬＡＰ）和酸性磷

酸酶（ＡＰ）。 各种酶的反应底物、缩写和功能如表 １ 所示。 具体测定方法为：称取 ４℃保存的鲜土 １ ｇ 于 ２５０
ｍＬ 广口瓶中， 加入 １２５ ｍＬ 醋酸缓冲液（５０ ｍｍｏｌ ／ Ｌ， ｐＨ 约 ５．０）， 震荡 １ ｈ 制成土壤悬浮液。 然后，使用八通

道移液器吸 ２００ μＬ 土壤悬浮液于 ９６ 微孔板内，每个样品孔中加 ５０ μＬ 的底物（２００ μｍｏｌ ／ Ｌ， 超纯水配制）。
同时做样品和基质控制，样品控制孔加 ２００ μＬ 土壤悬浮液和 ５０ μＬ 醋酸钠缓冲液，基质控制孔中加 ２００ μＬ
醋酸钠缓冲液和 ５０ μＬ 底物。 所有样品和空白加完后，将微孔板放在 ２５ ℃的黑暗条件下培养 ４ ｈ，之后分别

在每个孔内加 １０ μＬ ＮａＯＨ 溶液（１ ｍｏｌ ／ Ｌ）终止培养。 １ ｍｉｎ 后， 用多功能酶标仪（ Ｓｙｎｅｒｇｙ Ｈ４， ＢｉｏＴｅｋ，
Ｗｉｎｏｏｓｋｉ， ＵＳＡ）在 ３６５ ｎｍ 波长处激发， ４５０ ｎｍ 波长处进行荧光测定。 酶底物均为 Ｓｉｇｍａ 公司生产， 其他试

剂为国产分析纯。
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表 １　 土壤胞外酶的种类、缩写以及底物

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｙｐｅｓ ａｎｄ ｓｕｂｓｔｒａｔｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ

胞外酶
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

底物
Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

β⁃１，４⁃葡糖苷酶
β⁃１，４⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ＢＧ ４⁃ＭＵＢ⁃β⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ 碳循环过程中，分解易降解碳，分解纤维

素释放葡萄糖

纤维素二糖水解酶
Ｃｅｌｌｏｂｉｏｈｙｄｒｏｌａｓｅ ＣＢＨ ４⁃ＭＵＢ⁃β⁃Ｄ⁃ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄｅ 碳循环过程中，水解纤维素生成纤维二糖

β⁃１，４⁃木糖苷酶
β⁃１，４⁃ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅ ＢＸ ４⁃ＭＵＢ⁃β⁃Ｄ⁃ｘｙｌｏｓｉｄｅ 碳循环过程中，水解低聚木糖生成木糖

β⁃１，４⁃乙酰⁃葡糖胺糖苷酶
β⁃１，４⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ ＮＡＧ ４⁃ＭＵＢ⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌ⁃β⁃Ｄ⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄｅ 碳氮循环过程中，参与几丁质的水解

亮氨酸氨基肽酶
Ｌ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ ＬＡＰ Ｌ⁃Ｌｅｕｃｉｎｅ⁃７⁃ａｍｉｎｏ⁃４⁃ｍｅｔｈｙｌｃｏｕｍａｒｉｎ 氮循环过程中水解蛋白质多肽释放亮

氨酸

酸性磷酸酶
Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ＡＰ ４⁃ＭＵＢ⁃ｐｈｏｓｐｈａｔｅ ｄｉｓｏｄｉｕｍ ｓａｌｔ 磷循环的过程中，水解磷酸酯键释放磷

酸盐

１．３．２　 土壤化学性质测定

土壤养分和 ｐＨ 采用传统方法测定［２２］：土壤有机碳（ＳＯＣ）采用重铬酸钾氧化外加热法测定；土壤全氮采

用半微量凯氏定氮法测定；全磷采用 ＮａＯＨ 碱溶⁃钼锑抗比色法测定；有效磷采用 ＮａＨＣＯ３浸提⁃钼锑抗比色法

测定；土壤 ｐＨ 值采用电位法测定，土壤溶液采用水（去 ＣＯ２蒸馏水）浸提法调制（水土比 ２．５∶１）。
１．４　 数据分析

利用土壤酶化学计量的向量分析预测土壤养分循环限制因素，计算公式如下［２３］：
Ｘ ＝ （ＢＧ ＋ ＣＢＨ ＋ ＢＸ） ／ ［（ＢＧ ＋ ＢＸ ＋ ＣＢＨ） ＋ ＡＰ］
Ｙ ＝ （ＢＧ ＋ ＢＸ ＋ ＣＢＨ） ／ ［（ＢＧ ＋ ＣＢＨ ＋ ＢＸ） ＋ （ＮＡＧ ＋ ＬＡＰ）］
矢量长度 ＝ ＳＱＲＴ（Ｘ２ ＋ Ｙ２）
矢量角度 ＝ ＤＥＧＲＥＥＳ（（ＡＴＡＮ２（Ｘ；Ｙ））
其中，矢量线段的长度用以表示能量相对于养分的限制，矢量线段与 Ｘ 轴的夹角（矢量角度）用以表示磷

元素相对于 Ｎ 元素的限制程度，矢量角度大于 ４５°表示磷限制，小于 ４５°表示氮限制。
文中数据以平均值加标准差的形式进行呈现。 采用单因素方差分析法和多重比较法（Ｄｕｎｃａｎ）分析不同

土地利用方式土壤养分、酶活性及化学计量特征的差异。 采用冗余分析（ＲＤＡ）探索土壤养分和酶活性及化

学计量比之间的关系，在进行 ＲＤＡ 分析时，首先通过方差膨胀因子（ＶＩＦ）判断解释变量间的共线性程度，若
ＶＩＦ 大于 １０ 证明存在共线性问题，需要剔除存在共线性关系的变量，再进行 ＲＤＡ 分析，并对分析结果进行蒙

特卡罗检验。 另外，对不同土地利用方式的土壤养分含量和胞外酶活性进行聚类分析，将土地利用方式进行

归类。 聚类分析、ＲＤＡ 和 ＶＩＦ 计算分别基于 Ｒ 语言中的 ｖｅｇａｎ 和 ｐａｃｋｆｏｒ 程序包，作图基于 ｇｇｐｌｏｔ２ 完成。 其

余统计分析在 ＳＰＳＳ １８．０ 中完成。

２　 结果与分析

２．１　 不同土地利用方式土壤养分含量及化学计量比特征

不同土地利用方式土壤养分含量和化学计量比差异显著（表 ２）。 土壤有机碳含量表现为梯田菜地最高，
柏树林地、马尾松林地、梯田撂荒地和坡面撂荒地次之，灌木林地和坡耕地最低；土壤全氮含量表现为柏树林

地最高，坡耕地最低，其它土地利用方式的全氮含量居中；土壤全磷含量表现为柏树林地＞马尾松林地和梯田

撂荒地＞灌木林地和梯田菜地＞坡面撂荒地和坡耕地；只有马尾松林地和柏树林地的速效磷含量显著高于坡

耕地。 与坡耕地相比，梯田菜地的 Ｃ ∶Ｎ 值显著增大而柏树林地和马尾松林地的 Ｃ ∶Ｎ 值显著减小，而所有土

地利用方式 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 值较坡耕地都显著减小。
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表 ２　 不同土地利用方式土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ ｕｓｅ ｐａｔｔｅｒｎｓ

土地利用方式
Ｌａｎｄ ｕｓｅ ｔｙｐｅｓ

有机碳
Ｏｒｇａｎｉｃ
ｃａｒｂｏｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全氮
Ｔｏｔａｌ

ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

全磷
Ｔｏｔａｌ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／
（ｇ ／ ｋｇ）

速效磷
Ａｖａｉｌａｂｌｅ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ／
（ｍｇ ／ ｋｇ）

Ｃ ∶Ｎ Ｃ ∶Ｐ Ｎ ∶Ｐ ｐＨ 值
ｐＨ ｖａｌｕｅ

马尾松林地
Ｍａｓｓｏｎ ｐｉｎｅ ｆｏｒｅｓｔ ２６．３９１±２．７６４ｂｃ ２．８９２±０．４０６ｂ ０．２７±０．０１８ｂ １４．１５３±２．７６２ａ ９．１６４±０．５２１ｂｃ ９８．５１９±１６．３８１ｃｄ １０．８０８±２．１１ｄ ５．９８０±０．０３０ｄｅ

柏树林地
Ｃｙｐｒｅｓｓ ｆｏｒｅｓｔ ２９．４５９±１．２４９ｂ ６．１５２±０．３８ａ ０．４３８±０．００５ａ １４．１９１±３．２２９ａ ４．８０８±０．４８１ｄ ６７．２２７±２．５９５ｄ １４．０４４±０．９３２ｄ ５．７６３±０．１５３ｅ

灌木林地
Ｓｈｒｕｂ ｌａｎｄ ２１．６３３±２．００５ｃｄ ３．１１９±０．７０８ｂ ０．１３±０．００６ｄ １０．２１４±３．５９９ａｂ ７．２７９±２．３５８ｃｄ １６７．１９±２４．２８６ｃ ２３．８９１±４．７０５ｂｃ ６．９４０±０．１２１ｂ

梯田菜地
Ｔｅｒｒａｃｅｄ ｖｅｇｅｔａｂｌｅ
ｌａｎｄ

４６．５８２±２．６５５ａ ２．７３３±０．０１ｂ ０．１６６±０．０５ｃｄ ６．４３６±１．４７７ｂｃ １７．０４７±１．０３４ａ ２９９．７２７±９３．２４４ｂ １７．８０４±６．５３７ｂｃｄ ６．４１０±０．１９０ｂｃｄ

梯田撂荒地
Ｔｅｒｒａｃｅｄ ａｂａｎｄｏｎｅｄ
ｌａｎｄ

２６．８００±４．０８３ｂｃ ３．３６３±０．３９１ｂ ０．２３１±０．０８１ｂｃ ６．５９４±０．９３４ｂｃ ７．９８４±１．０５６ｂｃ １２２．３０２±２６．３２１ｃｄ １５．５７４±４．５８４ｃｄ ６．２６７±０．２０２ｃｄｅ

坡面撂荒地
Ｓｌｏｐｅｄ ａｂａｎｄｏｎｅｄ
ｌａｎｄ

２６．０５４±４．８２１ｂｃ ２．６７８±０．４０６ｂ ０．１０７±０．０３４ｄｅ ４．２７６±０．９４９ｃ ９．９５３±２．７９９ｂｃ ２６１．２２６±８８．５１３ｂ ２６．０２１±４．７０３ｂ ６．７３３±０．５０５ｂｃ

坡耕地
Ｓｌｏｐｅｄ ｃｒｏｐｌａｎｄ １８．７５１±２．０９８ｄ １．７３２±０．００５ｃ ０．０４３±０．００７ｅ ８．０７３±１．５６７ｂｃ １０．８２４±１．２０２ｂ ４３４．０２３±３７．３１３ａ ４０．４５４±５．６９５ａ ７．５９０±０．０６６ａ

平均值 Ｍｅａｎ ２７．９５３ ３．２３９ ０．１９８ ９．１３４ ９．５８０ ２０７．１７４ ２１．２２８ ６．５２６

　 　 Ｃ ∶Ｎ 指的是有机碳与总氮的比值，Ｃ ∶Ｐ 指的是有机碳与总磷的比值，Ｎ ∶Ｐ 指的是总氮与总磷的比值；

２．２　 不同土地利用方式土壤胞外酶活性差异

图 １ 结果显示，不同土地利用方式 ＢＧ 活性表现为柏树林地、梯田菜地和梯田撂荒地显著高于马尾松林

地、灌木林地和坡面撂荒地显著高于坡耕地；所有土地利用方式的 ＣＢＨ 活性都显著高于坡耕地且柏树林地

ＣＢＨ 活性最高；只有柏树林地、灌木林地和梯田菜地的 ＢＸ 活性显著高于坡耕地。 柏树林地和梯田撂荒地的

ＮＡＧ 活性显著高于坡耕地；除坡面撂荒地外，所有土地利用方式的 ＬＡＰ 活性显著高于坡耕地。 与坡耕地 ＡＰ
活性相比，所有土地利用方式 ＡＰ 活性显著增加，且最大值出现在马尾松林地和柏树林地。

图 １　 不同土地利用方式土壤胞外酶活性差异

Ｆｉｇ．１　 Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎ ｖａｒｉｏｕｓ ｌａｎｄ ｕｓｅ ｔｙｐｅｓ

方差分析结果以字母标记法展示，不同字母表示同种胞外酶活性在不同土地利用方式间差异显著；ＢＧ：β⁃１，４⁃葡糖苷酶 β⁃１，４⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ；

ＣＢＨ： 纤维素二糖水解酶 Ｃｅｌｌｏｂｉｏｈｙｄｒｏｌａｓｅ； ＢＸ： β⁃１， ４⁃木糖苷酶 β⁃１， ４⁃ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅ； ＮＡＧ： β⁃１， ４⁃乙酰⁃葡糖胺糖苷酶 β⁃１， ４⁃Ｎ⁃

ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ； ＬＡＰ：亮氨酸氨基肽酶 Ｌ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ； ＡＰ：酸性磷酸酶 Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ；碳代谢酶包括 ＢＧ、ＣＢＨ 和 ＢＸ；氮

代谢酶包括 ＬＡＰ 和 ＮＡＧ；磷代谢酶只包括 ＡＰ

由于 ＢＧ、ＣＢＨ 和 ＢＸ 都属于代谢碳的酶，ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 属于代谢氮的酶，ＡＰ 属于代谢磷的酶，将其归类后
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结果显示，柏树林地、梯田菜地和梯田摞荒地的碳酶活性显著高于坡耕地，其它土地利用方式的碳酶活性较坡

耕地差异不显著。 氮酶活性表现为只有柏树林地、灌木林地和梯田摞荒地显著高于坡耕地。 所有土地利用方

式的磷酶活性都显著高于坡耕地，且最大值出现在马尾松林地和柏树林地。
２．３　 不同土地利用方式土壤胞外酶化学计量比和矢量特征

不同土地利用方式土壤酶化学计量比和矢量特征差异显著（表 ３）。 梯田菜地和坡面撂荒地的酶 Ｃ ∶Ｎ 显

著高于坡耕地，其它土地利用方式的酶 Ｃ ∶Ｎ 较坡耕地差异不显著。 酶 Ｎ ∶Ｐ 表现为坡耕地＞梯田菜地＞灌木林

地、柏树林地和梯田撂荒地＞马尾松林地和坡面撂荒地。 除灌木林地外，其它土地利用方式的酶 Ｎ ∶Ｐ 均显著

小于坡耕地。 酶活性矢量长度介于 ０．５４７—０．７９７ 之间，所有土地利用方式的酶活性矢量角度均大于 ４５℃。
此外，不同土地利用方式碳氮磷酶活性比的平均值分别为 １．２５１、０．５０５ 和 ０．４５９，而矢量长度和矢量角度的平

均值分别为 ０．６１４ 和 ５８．５０７。 用 ｌｎ（ＢＧ＋ＣＢＨ＋ＢＸ）∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）∶ ｌｎＡＰ 表示土壤酶 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量比，则
不同土地利用方式土壤酶化学计量 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 总体上为 １∶１∶１．３。

表 ３　 不同土地利用方式土壤酶活性的化学计量比和矢量特征

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｖｅｃｔｏｒ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ ｕｓｅ ｔｙｐｅｓ

土地利用方式
Ｌａｎｄ ｕｓｅ ｔｙｐｅ

酶 Ｃ ∶Ｎ
Ｅｎｚｙｍｅ Ｃ ∶Ｎ

酶 Ｃ ∶Ｐ
Ｅｎｚｙｍｅ Ｃ ∶Ｐ

酶 Ｎ ∶Ｐ
Ｅｎｚｙｍｅ Ｎ ∶Ｐ

矢量长度
Ｖｅｃｔｏｒ Ｌｅｎｇｔｈ

矢量角度
Ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅ

马尾松林地 １．０４±０．２４３ｃ ０．２８６±０．０２１ｅ ０．２８２±０．０５ｃ ０．５５２±０．０５８ ６６．１７１±１．６３５

柏树林地 ０．８２８±０．１４ｃ ０．４４９±０．０６６ｃｄ ０．５５１±０．１２１ｂ ０．５４７±０．０４１ ５５．５５８±３．６４３

灌木林地 ０．８５１±０．０３１ｃ ０．５０７±０．００９ｃ ０．５９６±０．０１６ａｂ ０．５７０±０．００９ ５３．７９２±０．３８１

梯田菜地 ２．３２２±０．６３８ａ ０．６５６±０．０２１ｂ ０．２９９±０．０９１ｃ ０．７９７±０．０５１ ６０．０８３±２．４８４

梯田撂荒地 ０．８７６±０．１３ｃ ０．４６６±０．０９８ｃｄ ０．５４４±０．１５４ｃ ０．５６４±０．０３６ ５５．８２７±５．０６１

坡面撂荒地 １．７３３±０．３６２ｂ ０．３７１±０．１０１ｄｅ ０．２１２±０．０１８ｃ ０．７１４±０．０８１ ６０．００５±２．７１

坡耕地 １．１０８±０．１９９ｃ ０．８００±０．０８５ａ ０．７３±０．０７６ａ ０．５５４±０．０４２ ５８．１１６±１．３５２

平均值 １．２５１ ０．５０５ ０．４５９ ０．６１４ ５８．５０７

　 　 酶 Ｃ ∶Ｎ、酶 Ｃ ∶Ｐ 和酶 Ｃ ∶Ｐ 分别为（ＢＧ＋ＣＢＨ＋ＢＸ）∶（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）、（ＢＧ＋ＣＢＨ＋ＢＸ）∶ＡＰ 和（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）∶ＡＰ

　 图 ２ 　 土壤酶活性及计量比与土壤理化性质关系的冗余分析

（ＲＤＡ）

Ｆｉｇ．２ 　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＲＤＡ） ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ，

ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ

ｔｏｐ ｓｏｉｌｓ

２．４　 土壤环境因子与胞外酶活性之间的相关性

对 ８ 种土壤环境因子与酶活性之间的相关性进行

冗余分析（ＲＤＡ），结果显示前两个排序轴共解释了土

壤酶活性及计量比变异的 ５５．７２％（结果未呈现）。 剔除

存在共线性关系的变量后，剩余全氮、速效磷、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶
Ｐ 和 ｐＨ 共 ５ 个因素，再进行 ＲＤＡ 分析，结果显示前两

个排序轴共解释了变异的 ５０． ２２％（ＲＤＡ１：２９． ９１％和

ＲＤＡ２：２０．３１％）（图 ２）。 蒙特卡罗检验结果显示，在被

检验的 ５ 个土壤化学指标中，除速效磷外，都对土壤酶

活性及其化学计量比具有显著影响。 从图中可以看出，
ＲＤＡ 第一轴与氮磷代谢酶（ＮＡＧ、ＬＡＰ 和 ＡＰ）关系密

切，且沿 ＲＤＡ１ 增大的方向土壤中全氮含量增加，ｐＨ 和

Ｎ ∶Ｐ 减小，ＲＤＡ 第二轴与碳代谢酶（ＢＧ、ＣＢＨ、ＢＸ）和酶

化学计量比关系密切，且沿 ＲＤＡ２ 增大的方向土壤中

Ｃ ∶Ｎ减小。
２．５　 不同土地利用方式土壤化学性质和酶活性的聚类

分析

对不同土地利用方式的土壤养分含量、ｐＨ 和胞外
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酶活性进行聚类分析，结果显示：不同的土地利用方式的土壤可清晰地分为 ４ 组，灌木林地、梯田撂荒地和坡

面摞荒地为一类，马尾松林地和柏树林地为一类，梯田菜地和坡耕地各为一类（图 ３）。

图 ３　 不同土地利用方式土壤养分和酶活性的聚类分析

Ｆｉｇ．３　 Ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ａｎａｌｙｚｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ ｉｎ ｔｏｐ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｎｄ ｕｓｅ ｔｙｐｅｓ

３　 讨论

３．１　 土地利用方式转变对土壤养分含量和酶活性的影响

土地利用是自然条件和人为活动的综合反映，转变土地利用方式是人类干预土壤质量最直接的活动［２４］，
通过影响土壤有机物的输入、水分和养分迁移和微生物活动等［２５］，进而改变土壤养分循环强度、总量和路

径［２６］，最终导致土壤质量发生变化［３，１７］。 本研究发现喀斯特坡耕地转变为林地、梯田或撂荒地后，土壤有机

碳、全氮和全磷含量明显增加，且马尾松林地和柏树林地的速效磷含量显著增加。 这与前人研究结果基本一

致［１９，２７⁃２８］，表明对喀斯特坡耕地进行植被恢复和生态重建可有效改善土壤的养分状况。 主要原因在于坡耕地

主要种植玉米等粮食作物，在人为干预下土壤养分消耗过多但地表枯落物归还量小，导致土壤养分相对贫

瘠［３］。 然而，坡耕地撂荒或转变为林地和梯田后地上植被得以恢复，群落结构发生巨大变化［２９］，直接增加了

土壤表层枯枝落叶输入量和地下根系生物量，土壤微生物将输入的有机物分解为无机养分归还土壤，从而增

加了养分含量，改善了土壤质量状况［２５，３０］。
土壤酶通过催化、降解、转化及合成作用参与有机质的转化和生物地球化学循环，是反映土壤肥力的重要

生物学指标［２０］。 本研究结果表明对喀斯特坡耕地进行土地利用转换后土壤 ＢＧ、ＣＢＨ、ＬＡＰ 和 ＡＰ 活性普遍提

高，而 ＢＸ 只在转化为柏树林地、灌木林地和梯田菜地后显著提高，ＮＡＧ 只在转化为柏树林和梯田摞荒地后得

到显著提高。 对土壤酶进行归类后，发现坡耕地转变为柏树林地、梯田菜地和梯田撂荒地之后碳代谢酶活性

显著提高，转换为柏树林地、灌木林地和梯田摞荒地后氮代谢酶活性显著提高，转换为林地、撂荒地和梯田后

磷代谢酶活性普遍增加，且马尾松林地和柏树林地磷代谢酶活性的增加幅度最大。 土壤酶主要来源于土壤微

生物、植物根系、土壤动物的分泌物及其残体的分解物等，并且一般认为水解酶主要负责分解土壤中的活性有

机质［１２，３１］，因此，本研究中土地利用方式改变后土壤胞外酶活性的提高与土壤中活性有机物的增加关系密

切，比如枯落物和根系分泌物等，它们作为土壤微生物养分的主要来源，在很在程度上刺激土壤微生物胞外酶

的分泌［３２⁃３３］。 此外，土壤理化属性也会对土壤酶活性产生影响，已有研究表明，温度、水分、ｐＨ、养分有效性和

真菌 ／细菌比都会在一定程度上影响土壤酶活性［３４⁃３５］。 本研究中，坡耕地转变为林地、梯田和撂荒地后，土壤

有机碳、全氮和全磷含量明显增加，马尾松林地和柏树林地的速效磷含量显著增加。 并且，马尾松林、柏树林

地、灌木林地和撂荒地的地上植被覆盖率较坡耕地有很大提高，植物根系的发达程度和凋落物归还量也有很

大改善。 梯田一方面因为截留作用土壤的水肥条件较比坡耕地优越，另一方面梯田菜地因为人为施入农家肥
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土壤有机质含量会明显提高。 这些条件导致土壤活性有机物输入量和土壤理化属性较坡耕地明显好转，进而

引起土壤酶活性显著提高。
３．２　 不同土地利用方式土壤养分限制因子

土壤 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 化学计量特征是表征土壤养分平衡、矿化和固持作用的重要指标，反映土壤养分组成及质量

状况［３６］。 本研究中，土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 的平均值分别为 ９．５８、２０７．１７４ 和 ２１．２２８，并且，与坡耕地相比，梯
田菜地 Ｃ ∶Ｎ 显著增大，柏树林地和灌木林地的 Ｃ ∶Ｎ 显著减小，其它所有土地利用方式 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 都显著减

小。 Ｔｉａｎ 等研究发现我国陆地表层土壤 Ｃ ∶Ｎ、Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 分别接近 １４．４、１３６ 和 ９．３［８］。 相比之下，本研究的

Ｃ ∶Ｎ 偏低而 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 偏高，说明研究区表层土壤有机质分解过程中受 Ｐ 素限制。 田静等［３６］ 和刘立斌

等［１０］对喀斯特土壤 Ｃ ／ Ｎ ／ Ｐ 化学计量特征的研究支持了我们的结果，证明喀斯特表层土壤普遍存在缺磷现

象。 坡耕地转梯田菜地后 Ｃ ∶Ｎ 显著增大主要是因为农家肥的施入导致土壤有机碳含量大幅增加，柏树林地

和灌木林地 Ｃ ∶Ｎ 显著减小的主要原因是土壤总氮含量的显著增加。 坡耕地转换为林地、摞荒地和梯田后，土
壤碳氮磷含量总体呈增加趋势，然而，这些土地利用方式的 Ｃ ∶Ｐ 和 Ｎ ∶Ｐ 均显著减小，说明对喀斯特坡耕地进

行土地利用方式转换不仅有助于土壤养分含量的提高，还促进了养分的平衡，增加了磷元素的有效性。
喀斯特土壤的营养状况相对贫瘠，根据资源分配理论［３７］，土壤微生物可通过调节酶的分泌，提高限制元

素的利用性，从而缓解土壤养分的限制［３８］，因此，研究土壤酶的化学计量特征对土地利用变换的响应规律，有
助于探究土壤微生物对养分限制的应对策略。 本研究结果显示坡耕地转梯田菜地和坡面撂荒地后，酶 Ｃ ∶Ｎ
显著增加而酶 Ｃ ∶Ｐ 和酶 Ｎ ∶Ｐ 显著减小，转马尾松林地、柏树林地和梯田撂荒地后酶 Ｃ ∶Ｐ 和酶 Ｎ ∶Ｐ 显著减

小，转灌木林地后酶 Ｃ ∶Ｐ 显著减小。 说明坡耕地转其它土地利用方式后土壤 Ｎ 素限制得到了缓解，但加重了

土壤 Ｐ 的限制。 转变土地利用方式后，植被得以恢复，地上植物的快速生长促使 Ｎ、Ｐ 元素由土壤向植物大量

转移，由于土壤中的 Ｐ 元素属于沉积型元素，主要来源于矿物岩石的缓慢风化作用［３９］，而 Ｎ 元素主要来源于

微生物的对凋落物分解作用［４０］，土壤 Ｐ 素比 Ｎ 素更难得到补给，因此植物对养分的吸收更易导致土壤 Ｐ 素

的减少，从而加重土壤中 Ｐ 的限制。 此外，随土地利用方式转换时间的增加，地上植物因存在对营养元素的

再吸收现象，枯落物中磷含量增加导致 Ｃ ∶Ｐ 降低，当其进入土壤以后，土壤微生物需要提高磷循环相关酶的

活性以降解归还的枯落物［４１］。
经过对数转化后，本研究土壤酶化学计量比 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 为 １∶１∶１．３，偏离了全球生态系统 １∶１∶１ 的比值［１４］，表

明研究区域内所有土地利用方式表层土壤具有较高的 Ｐ 转化酶活性，意味着研究区内土壤 Ｐ 素相对缺乏。
并且，所有土地利用方式土壤酶活性的矢量角度都大于 ４５°，核实该研究区受 Ｐ 元素限制［４２⁃４３］。 值得注意的

是，本研究酶 Ｃ ∶Ｎ 和酶 Ｃ ∶Ｐ 的平均值分别为 １．２５１ 和 ０．５０５，低于全球尺度水平 １．４１ 和 ０．６２，而酶 Ｎ ∶Ｐ 的平

均值为 ０．４５９，略高于全球水平 ０．４４［１４］，说明土壤氮、磷代谢酶活性均高于全球水平，反映研究区主要受磷元

素的制约，而氮元素也不富裕。 刘立斌等对贵州高原型喀斯特次生林 Ｃ、Ｎ、Ｐ 生态化学计量特征的研究结果

与本研究一致［１０］。 研究区土壤呈酸性，磷元素易被络合成不易被植物和微生物利用的形态，从而导致土壤磷

元素受限［４］。 此外，研究区属典型的喀斯特岩溶地貌，土壤空隙大，集中的雨季及其所引起的林溶会进一步

降低 Ｐ 的有效性［４１，４４］。
３．３　 土地利用方式转变过程中土壤酶活性变化的驱动因素

本研究 ＲＤＡ 分析去共线性后留下了土壤全氮、速效磷、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 和 ｐＨ 共 ５ 个因素，但经蒙特卡罗检验

后，只筛选出土壤全氮、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 和 ｐＨ 共 ４ 个显著影响土壤酶活性及计量比的因素，说明在土地利用变化

过程中，这 ４ 个因素对土壤酶活性及其化学计量比的变化起主要驱动作用。 速效磷被剔除的原因是土壤 Ｐ 素

矿化程度低且速效磷对土地利用方式的转变相对不敏感，相比之下，不同土地利用方式间土壤全氮、Ｃ ∶Ｎ、
Ｎ ∶Ｐ和 ｐＨ 差异明显，这些指标又影响着土壤微生物的生长发育，因而影响土壤酶活性的消长［４５］。 ＲＤＡ 结果

显示，氮磷相关代谢酶与土壤全氮、Ｎ ∶Ｐ 和 ｐＨ 关系密切，并且与全氮含量正相关，与 Ｎ ∶Ｐ 和 ｐＨ 负相关，碳代

谢酶（ＢＧ、ＣＢＨ、ＢＸ）和酶化学计量与土壤中 Ｃ ∶Ｎ 正相关。 从本质上来讲，该研究结果表明土壤酶活性与土壤
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养分具有趋同性，并受土壤 ｐＨ 的调控。 土壤氮素含量的增加可通过提高植物生物量等方式增加土壤碳的输

入，土壤微生物获取养分和能量后，根据资源分配理论，调节酶的分泌，改变酶的生化特性，进而提高酶的活

性［４１］。 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等研究发现土壤 ＮＡＧ 和 ＡＰ 活性与土壤 ｐＨ 负相关，这与本研究一致［１４］。 主要原因是大

部分土壤水解酶的最适 ｐＨ 在 ５ 左右，土壤 ｐＨ 的升高或降低都会对酶活性产生不利影响［４６］。 本研究坡耕地

变更土地利用方式后 ｐＨ 呈降低趋势，而土壤酶活性呈增加趋势，因此二者呈明显负相关关系。
对研究区 ７ 种土地利用方式的土壤养分含量和胞外酶活性进行聚类分析，可将其大致分为 ４ 类：灌木林

地、梯田撂荒地和坡面摞荒地为一类，马尾松林地和柏树林地为一类，梯田菜地和坡耕地各为一类。 由于每一

类的土壤性状相似，因此，同一类的不同土地利用方式可互相替代，也可对同一类的不同土地利用方式采取相

同管理措施。 该研究结果具有一定实践指导意义，在进行植被恢复或土地管理过程中，可根据实际情况对同

一类土地利用方式进行灵活调整，有助于减轻基层工作者的工作量并提高植被恢复或土地管理的成功率。

４　 结论

土壤碳氮磷化学计量和酶活性化学计量特征显示研究区主要存在缺磷现象，但氮素也不富裕。 对坡耕地

转变土地利用方式后，土壤养分状况得到明显改善，不仅显著提高了养分含量，而且土壤微生物通过调节胞外

酶的分泌和活性提高了磷素的有效性，促进了土壤养分的平衡。 总体来看，坡耕地转马尾松林地和柏树林地

后，土壤质量改善的效果相似，且较其它土地利用方式效果更加显著。 值得注意的是，坡耕地转马尾松林地、
柏树林地和梯田撂荒地后加剧了土壤磷素的限制，因此在造林过程中需要注意磷肥的补充。 此外，土壤全氮

含量、Ｃ ∶Ｎ、Ｎ ∶Ｐ 和 ｐＨ 是土壤酶活性变化的主要驱动因素，土壤酶活性与养分含量的变化具有趋同性并受土

壤 ｐＨ 的调控。
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