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华北平原冬小麦田土壤胞外 ／内酶活性对长期ＣＯ２浓
度升高的响应

张馨月∗，白家韶，韩　 雪，许吟隆
中国农业科学院农业环境与可持续发展研究所，北京　 １０００８１

摘要：针对农田胞外和胞内酶活性响应 ＣＯ２ 浓度升高认识不足的现状，依托华北平原冬小麦种植区北京昌平试验站长期开放

式 ＣＯ２ 富集平台，设置常规和升高两组 ＣＯ２ 浓度处理，研究冬小麦田土壤胞外和胞内酶活性的变化及影响因素。 结果表明：
ＣＯ２ 浓度升高促进胞外碳获取酶活性，不影响胞外氮获取酶活性以及全部胞内酶活性。 通过量化碳、氮获取酶的胞外胞内比发

现，ＣＯ２ 浓度升高在冬小麦成熟期增强了碳获取酶胞外胞内比，但降低了氮获取酶胞外胞内比。 胞外碳、氮获取酶活性都与土

壤 ｐＨ 值呈负相关；而胞内碳获取酶活性与土壤含水量正相关，胞内氮获取酶活性与微生物生物量负相关。 ＣＯ２ 浓度升高导致

上述大部分酶活性变化驱动因素的作用消失，仅存在土壤全氮与胞内碳获取酶活性负相关。 研究结果强调了对胞内酶开展研

究的重要性，为理解土壤过程对全球变化因素的响应提供了新见解。
关键词：ＣＯ２ 浓度上升；华北平原；冬小麦田；胞外酶；胞内酶
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人类活动引起温室气体排放不断增加［１］。 升高的 ＣＯ２ 可以促进植物光合作用，增加地下碳（Ｃ）输入［２］，
同时增强植物对土壤氮（Ｎ）素的吸收［３］，改变土壤微生物对能量和养分的需求，进而影响有机质分解［４］。 微

生物驱动有机质分解的主要方式是合成并分泌胞外酶，针对特定的能量和营养需求发挥分解作用［５—６］。 目前

关于 ＣＯ２ 浓度升高对胞外酶活性影响的研究，相较于其他全球变化因子（如增温、降水变化和氮沉降等）还比

较有限［７］，亟待开展这方面的研究补充欠缺。
模拟 Ｎ 沉降试验发现添加无机 Ｎ 后胞外 Ｎ 获取酶活性受抑制而 Ｃ 获取酶活性受促进［８］，符合资源分配

假说，即当资源获取容易时减少相应酶的生产［９］。 但是，资源分配假说并不完全适用于 ＣＯ２ 浓度升高引起的

酶活性变化。 ＣＯ２ 浓度升高可以促进胞外 Ｃ 获取酶活性与微生物普遍面临能量限制，产生了正激发效应有

关［１０—１１］。 但这种现象随着试验条件变化也会产生改变，例如有研究发现胞外 Ｃ 获取酶活性不响应 ＣＯ２ 浓度

升高［１２］。 生产胞外酶需要消耗微生物自身的 Ｎ，因此微生物需要权衡对 Ｎ 的分配［１３—１４］，微生物生物量 Ｎ 与

胞外酶活性之间存在显著负相关［１５］。 升高的 ＣＯ２ 导致 Ｎ 成为环境中的限制性资源［１６］，微生物倾向于将 Ｎ
保留在生物量中，因此观测到酶活性不受影响［１２］，甚至受到抑制的情况［１７］。 还有研究观察到 ＣＯ２ 浓度升高

后受土壤养分供应能力调控 Ｎ 获取酶活性增强［１８］。 然而上述研究集中在自然生态系统中，来自农田的报道

还十分有限，近几年才逐渐受到关注［２，１９—２０］。 考虑到农田普遍存在的高 Ｎ 输入，这可能改变微生物在 ＣＯ２ 浓

度升高背景下的资源限制和养分分配，因此需要进一步展开探索。
另外，目前普遍关注胞外酶，而胞内酶并未得到足够重视。 测定胞内酶的方法一直到在 １９９９ 年才被确

定，主要应用于测定脲酶［２１—２２］，后续才逐渐被应用于测定其他类型的酶，研究数量有限。 胞内酶是胞外酶的

前续存在形式，即存在于微生物细胞内未被分泌到土壤环境中的酶，因此二者关系密切［２３］。 一些初步的研究

表明，在微生物生产的主要 Ｃ 获取酶 β⁃葡萄糖苷酶中，胞外酶活性远低于胞内酶活性，仅占总酶（胞外与胞内

之和）活性的 １１％—２４％［２４］。 对于这一比例是否相对固定，尚缺少来自不同研究地点和不同 Ｃ、Ｎ 获取酶的

验证结果。 除此之外，胞内酶活性与微生物的关联可能比胞外酶与微生物的关联更明显［２４］，忽略对胞内酶的

研究会低估其在地下养分循环中发挥的作用。 例如在内蒙古额尔古纳林草过渡带开展的 Ｃ 添加试验发现，
胞内酶活性受显著促进，而胞外酶活性则不受影响［２５］。 这一结果表明胞内酶活性可能对环境条件改变更敏

感，但少有研究开展这方面探索，尚未见全球变化要素对胞内酶影响的研究报道。
综上所述，本研究针对农田胞外和胞内酶活性响应 ＣＯ２ 浓度升高认识不足的现状，围绕以下两个科学问

题开展研究。 科学问题一：农田土壤胞外和胞内酶活性如何响应 ＣＯ２ 浓度升高？ 科学问题二：驱动胞外和胞

内酶活性变化的关键因素是什么？ 为回答上述两个科学问题，依托位于华北平原的北京昌平试验站，在冬小

麦季进行开放式 ＣＯ２ 富集试验（ＦＡＣＥ）。 华北平原是冬小麦的主要种植区，生产了全国 ７６％的小麦［２６］。 近

年开展的研究发现，土壤微生物及其酶活性与冬小麦产量之间存在较强的正相关［２７—２８］。 这意味着 ＣＯ２ 浓度

升高对冬小麦的影响不仅包括直接影响其光合作用，还会间接影响土壤酶活性进而反馈到籽粒产量。 因此研

究麦田土壤酶活性对 ＣＯ２ 浓度升高的响应，不仅为深入理解全球变化背景下农田土壤过程的响应机制提供

科学证据，而且对保障粮食安全也有积极意义。
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人类活动引起温室气体排放不断增加［１］。 升高的 ＣＯ２ 可以促进植物光合作用，增加地下碳（Ｃ）输入［２］，
同时增强植物对土壤氮（Ｎ）素的吸收［３］，改变土壤微生物对能量和养分的需求，进而影响有机质分解［４］。 微

生物驱动有机质分解的主要方式是合成并分泌胞外酶，针对特定的能量和营养需求发挥分解作用［５—６］。 目前

关于 ＣＯ２ 浓度升高对胞外酶活性影响的研究，相较于其他全球变化因子（如增温、降水变化和氮沉降等）还比

较有限［７］，亟待开展这方面的研究补充欠缺。
模拟 Ｎ 沉降试验发现添加无机 Ｎ 后胞外 Ｎ 获取酶活性受抑制而 Ｃ 获取酶活性受促进［８］，符合资源分配

假说，即当资源获取容易时减少相应酶的生产［９］。 但是，资源分配假说并不完全适用于 ＣＯ２ 浓度升高引起的

酶活性变化。 ＣＯ２ 浓度升高可以促进胞外 Ｃ 获取酶活性与微生物普遍面临能量限制，产生了正激发效应有

关［１０—１１］。 但这种现象随着试验条件变化也会产生改变，例如有研究发现胞外 Ｃ 获取酶活性不响应 ＣＯ２ 浓度

升高［１２］。 生产胞外酶需要消耗微生物自身的 Ｎ，因此微生物需要权衡对 Ｎ 的分配［１３—１４］，微生物生物量 Ｎ 与

胞外酶活性之间存在显著负相关［１５］。 升高的 ＣＯ２ 导致 Ｎ 成为环境中的限制性资源［１６］，微生物倾向于将 Ｎ
保留在生物量中，因此观测到酶活性不受影响［１２］，甚至受到抑制的情况［１７］。 还有研究观察到 ＣＯ２ 浓度升高

后受土壤养分供应能力调控 Ｎ 获取酶活性增强［１８］。 然而上述研究集中在自然生态系统中，来自农田的报道

还十分有限，近几年才逐渐受到关注［２，１９—２０］。 考虑到农田普遍存在的高 Ｎ 输入，这可能改变微生物在 ＣＯ２ 浓

度升高背景下的资源限制和养分分配，因此需要进一步展开探索。
另外，目前普遍关注胞外酶，而胞内酶并未得到足够重视。 测定胞内酶的方法一直到在 １９９９ 年才被确

定，主要应用于测定脲酶［２１—２２］，后续才逐渐被应用于测定其他类型的酶，研究数量有限。 胞内酶是胞外酶的

前续存在形式，即存在于微生物细胞内未被分泌到土壤环境中的酶，因此二者关系密切［２３］。 一些初步的研究

表明，在微生物生产的主要 Ｃ 获取酶 β⁃葡萄糖苷酶中，胞外酶活性远低于胞内酶活性，仅占总酶（胞外与胞内

之和）活性的 １１％—２４％［２４］。 对于这一比例是否相对固定，尚缺少来自不同研究地点和不同 Ｃ、Ｎ 获取酶的

验证结果。 除此之外，胞内酶活性与微生物的关联可能比胞外酶与微生物的关联更明显［２４］，忽略对胞内酶的

研究会低估其在地下养分循环中发挥的作用。 例如在内蒙古额尔古纳林草过渡带开展的 Ｃ 添加试验发现，
胞内酶活性受显著促进，而胞外酶活性则不受影响［２５］。 这一结果表明胞内酶活性可能对环境条件改变更敏

感，但少有研究开展这方面探索，尚未见全球变化要素对胞内酶影响的研究报道。
综上所述，本研究针对农田胞外和胞内酶活性响应 ＣＯ２ 浓度升高认识不足的现状，围绕以下两个科学问

题开展研究。 科学问题一：农田土壤胞外和胞内酶活性如何响应 ＣＯ２ 浓度升高？ 科学问题二：驱动胞外和胞

内酶活性变化的关键因素是什么？ 为回答上述两个科学问题，依托位于华北平原的北京昌平试验站，在冬小

麦季进行开放式 ＣＯ２ 富集试验（ＦＡＣＥ）。 华北平原是冬小麦的主要种植区，生产了全国 ７６％的小麦［２６］。 近

年开展的研究发现，土壤微生物及其酶活性与冬小麦产量之间存在较强的正相关［２７—２８］。 这意味着 ＣＯ２ 浓度

升高对冬小麦的影响不仅包括直接影响其光合作用，还会间接影响土壤酶活性进而反馈到籽粒产量。 因此研

究麦田土壤酶活性对 ＣＯ２ 浓度升高的响应，不仅为深入理解全球变化背景下农田土壤过程的响应机制提供

科学证据，而且对保障粮食安全也有积极意义。
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１　 材料与方法

１．１　 试验设计

本研究的试验地点位于北京市昌平区（１１６．１４°Ｅ，４０．１３°Ｎ），属于华北平原冬小麦种植区，种植制度以冬

小麦 ／夏玉米一年两熟制为主。 年平均气温 １２ ℃，年平均降水量 ６００ ｍｍ，土壤类型为褐潮土，有机质含量

２１．９ ｇ ／ ｋｇ。 本研究依托 ＦＡＣＥ 平台开展，该平台自 ２００７ 年建立稳定运行至今，持续进行小麦⁃玉米或小麦⁃大
豆轮作，历年地上作物受 ＣＯ２ 浓度升高的影响，将通过作物⁃土壤连续体传递至地下，这种影响迭代至今已长

达十余年（２００７—２０２１）。 田间试验重复 ３ 次，共设置 ３ 个对照圈和 ３ 个 ＦＡＣＥ 试验圈，圈的直径为 ４ ｍ，各圈

之间的间隔均在 １６ ｍ（直径的 ４ 倍）以上。 设置 ＦＡＣＥ 圈为高浓度 ＣＯ２（简称 ｅＣＯ２， （５５０±１５） μｍｏｌ ／ ｍｏｌ），对
照圈为常规浓度 ＣＯ２（简称 ａＣＯ２， （４００±１５） μｍｏｌ ／ ｍｏｌ）。 试验所用冬小麦品种为中麦 １７５，２０２０ 年 １０ 月 ６ 日

播种，２０２１ 年 ６ 月 １１ 日收获。 小麦生育期累计降雨量 ９７．１ ｍｍ，平均气温 ８．６ ℃。 全生育期施 Ｎ 量 ２２６．５ ｋｇ
Ｎ ／ ｈｍ２，施磷（Ｐ）量 １３８ ｋｇ Ｐ ２Ｏ５ ／ ｈｍ２，施钾（Ｋ）量 ９０ ｋｇ Ｋ２Ｏ ／ ｈｍ２。 Ｎ 肥按照底肥与追肥 ０．５６∶０．５４ 的比例施

用。 底肥施 Ｎ 量 １２３ ｋｇ Ｎ ／ ｈｍ２，包括单质肥尿素（含 Ｎ ４６％）和复合肥磷酸氢二铵（含 Ｎ １８％）。 追肥仅施加

尿素，施 Ｎ 量为 １０３．５ ｋｇ Ｎ ／ ｈｍ２。 Ｐ 肥和 Ｋ 肥仅作底肥，分别使用磷酸氢二铵（含 Ｐ ２Ｏ５ ４６％）和氯化钾（含 Ｋ２

Ｏ ６０％）一次性施入。 底肥于播种前一天施用，追肥于小麦拔节期施用。 在越冬期和拔节期各进行一次喷灌，
灌溉量分别为 ３０ ｍｍ 和 ６０ ｍｍ。 整个小麦生育期期间，田间耕作、灌溉、施肥量、除虫及杂草控制等均与当地

农民的管理措施保持一致。
１．２　 研究方法

１．２．１　 样品采集

为比较不同采样时期的动态特征，本研究分别于冬小麦四个关键生育期采集表层 ０—１０ ｃｍ 土壤。 按照

小麦国际生育时期标准描述小麦生育时期［２９］。 分别在 ２０２１ 年 ４ 月 １ 日拔节期（Ｚ３１）、２０２１ 年 ５ 月 ７ 日开花

期（Ｚ６５）、２０２１ 年 ５ 月 ２１ 日灌浆期（Ｚ７５）和 ２０２１ 年 ６ 月 １１ 日成熟期（Ｚ９２）采集样品。 鲜土从田间取回后立

刻转移至实验室过 ２ ｍｍ 孔径的网筛，并除去石头、根系等肉眼可见的杂物，混合均匀后取一部分鲜土测定土

壤含水量；另取一部分鲜土进行风干用于测定土壤 ｐＨ 值。 剩余土壤参考国内外同行普遍采用的样品储存标

准，一部分保存在 ４℃冰箱中并于一周内完成土壤酶活性测定和微生物生物量浸提［３０—３１］。 另一部分直接冻

存于－２０℃冰柜中备用。 已有研究表明，土壤样品采集后立即存储在 ４℃或者－２０℃，对本研究关键参数土壤

酶活性的测定结果无影响，并且随着存储时间延长至 ２１ ｄ，大部分水解酶活性不受影响，仅有个别水解酶的变

异程度增加［３２］。 本研究每次采集土样后均按照统一的标准进行样品的存储和测定，因此假定样品存储时间

和温度不会对微生物和酶活性的测定结果产生明显影响。 最终测定得到的土壤酶活性与微生物生物量的数

值与同样在麦田中开展的研究结果相当［３３—３４］。
１．２．２　 土壤胞外酶及胞内酶活性测定

本研究检测了两种参与 Ｃ 获取的酶：β⁃葡萄糖苷酶（β⁃１，４⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ， ＢＧ）、纤维二糖水解酶（β⁃Ｄ⁃
ｃｅｌｌｏｂｉｏｈｙｄｒｏｌａｓｅ， ＣＢＨ）和两种参与 Ｎ 获取的酶：Ｎ⁃乙酰⁃β⁃Ｄ⁃葡萄糖苷酶（Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌ⁃β⁃ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ， ＮＡＧ）、
亮氨酸氨基肽酶（Ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ， ＬＡＰ）。 ＢＧ、ＣＢＨ、ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 这四种酶是当前研究中最常被用来

表征参与 Ｃ、Ｎ 获取酶的指标［３５—３６］。 测定方法参考 Ａｌｌｉｓｏｎ 等［３７］的试验方法，称取约 ２．５ ｇ 鲜土后立即加入 ９１
ｍＬ 缓冲液并放置于磁力搅拌器上中速搅拌 １ ｍｉｎ，然后转为低速搅拌，并在搅拌状态下用微量移液枪将

２００ μＬ土壤悬浊液转移至 ９６ 孔黑色不透光微孔板，然后加入 ５０ μＬ 底物。 将微孔板放入 ２５℃恒温培养箱中

遮光培养 ３ ｈ，然后立即用多功能酶标仪（Ｓｙｎｅｒｇｙ ＬＸ， ＢｉｏＴｅｋ， 美国）测定。 胞内酶活性的测定方法与胞外酶

活性测定方法一致，唯一不同的是测定胞内酶活性前预先将鲜土样品在真空状态下氯仿熏蒸 ２４ ｈ［３８］。 酶活

性以每小时每克干物质产生底物的摩尔数（ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）来表示。
１．２．３　 土壤理化性质测定

土壤含水量（ＳＷＣ）的测定采用 １０５℃烘干称重法。 土壤 ｐＨ 值通过 ｐＨ 计（ＳＴ３１００， 奥豪斯， 中国）测定，
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使用的风干土和去 ＣＯ２ 超纯水的水土比为 １∶２．５。 土壤全碳（ＴＣ）、全氮（ＴＮ）含量使用风干土，将土壤样品磨

碎过 ２００ 目筛后采用元素分析仪测定（Ｖａｒｉｏ ＰＹＲＯ ｃｕｂｅ， Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， 德国）。 微生物生物量碳（ＭＢＣ）、氮
（ＭＢＮ）含量采用氯仿熏蒸⁃硫酸钾浸提法［３９］ 得到鲜土浸提液后，由 ＴＯＣ ／ ＴＮ 分析仪 （ Ｌａｎｇｅｎｓｅｌｂｏｌｄ，
Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ， 德国）测定浸提液中的可溶性有机碳（ＤＯＣ）与可溶性氮（ＤＮ）含量［４０］，并使用修正系数计算微生

物生物量碳氮含量。 其中 ＭＢＣ 的修正系数为 ０．４５［４１］，ＭＢＮ 的修正系数为 ０．５４［４２］。
１．３　 数据处理及统计分析

本研究采用 Ｍｉｃｒｏｓｏｆｔ Ｅｘｃｅｌ ２０１０ 软件进行数据整理和预处理，采用 Ｒ 软件（Ｒ ４．２．１）进行统计分析。 由

于样本的重复只有 ３ 个，参考同类研究将显著性水平 Ｐ＜０．１ 定义为边缘显著［４３］。 其中 ＣＯ２ 处理、生育期和二

者交互作用对土壤理化性质、微生物生物量及酶活性的影响采用方差分析进行检验，分别在不同 ＣＯ２ 处理下

通过邓肯多重比较法检验土壤理化性质、微生物生物量和酶活性在不同生育期的时间动态，运用 Ｐｅａｒｓｏｎ 相

关性分析检验不同 ＣＯ２ 处理下胞外、胞内酶活性与土壤物理性质和微生物指标之间的作用关系。 所有统计

图均由 ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ９ 绘制。

２　 结果与分析

２．１　 土壤含水量及 ｐＨ 值

ＳＷＣ 不受 ｅＣＯ２ 的影响（图 １）。 土壤 ｐＨ 由 ａＣＯ２ 处理下的 ７．８８ 显著降低到 ｅＣＯ２ 处理下的 ７．８１，这主要

是由于 ｐＨ 在拔节期 ｅＣＯ２ 处理下显著偏低引起的（图 １）。 土壤 ＳＷＣ 和 ｐＨ 都存在显著的时间动态（图 １）。
ＳＷＣ 在灌浆期达到最大值的变化规律在不同 ＣＯ２ 处理下保持一致，但 ｅＣＯ２ 处理下 ＳＷＣ 增加略低于 ａＣＯ２ 处

理（图 １）。 土壤 ｐＨ 受 ＣＯ２ 处理与生育期之间交互作用的影响，ａＣＯ２ 处理下 ｐＨ 在拔节期较高，随生育期有

所降低，ｅＣＯ２ 处理下 ｐＨ 在拔节期较低，随生育期逐渐升高（图 １）。

图 １　 两种 ＣＯ２ 处理下土壤含水量及 ｐＨ 值随不同生育期的变化

Ｆｉｇ．１　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｎｄ ｐＨ ｖａｌｕｅ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

方差分析结果以字母标记法展示， 其中大、小写字母分别代表在 ａＣＯ２ 和 ｅＣＯ２ 处理下， 不同字母表示在不同生育期之间差异显著； Ｚ３１：

拔节期 Ｊｏｉｎｔｉｎｇ ｓｔａｇｅ； Ｚ６５： 开花期 Ｆｌｏｗｅｒｉｎｇ ｓｔａｇｅ； Ｚ７５： 灌浆期 Ｆｉｌｌｉｎｇ ｓｔａｇｅ； Ｚ９２： 成熟期 Ｍａｔｕｒｉｔｙ ｓｔａｇｅ； ａＣＯ２： 常规 ＣＯ２ 浓度 Ａｍｂｉｅｎｔ

ＣＯ２； ｅＣＯ２： 升高 ＣＯ２ 浓度 Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２

２．２　 土壤碳氮养分含量

ＴＣ、ＴＮ 在不同 ＣＯ２ 浓度处理下差异不显著，其中 ＴＣ 在 ａＣＯ２ 处理下为 １６．６ ｇ ／ ｋｇ，在 ｅＣＯ２ 处理为 １７．０ ｇ ／

ｋｇ（图 ２）；ＴＮ 在不同 ＣＯ２ 处理下都为 １．３ ｇ ／ ｋｇ（图 ２）。 随生育期变化，未观察到 ＴＣ 存在时间动态（图 ２），而
ＴＮ 在成熟期显著增加，但在 ｅＣＯ２ 处理下的增加幅度略低于 ａＣＯ２ 处理（图 ２）。

ｅＣＯ２ 处理下 ＤＯＣ 达到 １２０．９ ｇ ／ ｋｇ，较 ａＣＯ２ 处理下的 １０５．２ ｇ ／ ｋｇ 显著增加了 １４．８％（图 ２）。 ＤＮ 不受

ｅＣＯ２ 影响，约为 ５３．４ ｇ ／ ｋｇ（图 ２）。 ＤＯＣ 在拔节期最高，随后呈降低趋势，直到成熟期降至最低，而 ＤＮ 在不同

生育期保持稳定（图 ２）。
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图 ２　 两种 ＣＯ２ 处理下土壤碳氮养分含量随不同生育期的变化

Ｆｉｇ．２　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｔｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．３　 微生物生物量碳氮

ＭＢＣ 和 ＭＢＮ 都不响应 ｅＣＯ２ 处理（图 ３）。 ＭＢＣ 在 ａＣＯ２ 和 ｅＣＯ２ 处理下分别为 ３５０．９ ｍｇ ／ ｋｇ 和 ３５５．０ ｍｇ ／

ｋｇ。 ＣＯ２ 浓度处理改变了 ＭＢＣ 在生育期的变化规律，其中 ａＣＯ２ 处理下 ＭＢＣ 从拔节到成熟不断积累，并在成

熟期达到峰值，存在明显的时间动态；而 ｅＣＯ２ 处理下未观察到 ＭＢＣ 存在时间动态（图 ３）。 ＭＢＮ 在 ａＣＯ２ 和

ｅＣＯ２ 处理下分别为 ７０．６ ｍｇ ／ ｋｇ 和 ７５．４ ｍｇ ／ ｋｇ。 ＭＢＮ 存在显著的时间动态，在开花期降至最低，且这一变化

规律不受 ＣＯ２ 处理影响（图 ３）。

图 ３　 两种 ＣＯ２ 处理下微生物生物量碳氮随不同生育期的变化

Ｆｉｇ．３　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ ａｎｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．４　 胞外与胞内酶活性

２．４．１　 胞外酶

胞外 ＢＧ 酶活性在 ａＣＯ２ 和 ｅＣＯ２ 处理下分别为 １４１．３ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１和 １４６．８ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１，未响应 ＣＯ２ 浓度

升高（图 ４）。 胞外 ＣＢＨ 酶活性响应 ｅＣＯ２ 处理升高到 ７０． ７ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１，显著高于 ａＣＯ２ 处理的结果

５４．３ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１（图 ４）。 胞外 ＢＧ 和 ＣＢＨ 酶活性都存在显著的时间动态，并都表现为在开花和成熟期高于

拔节和灌浆期，且 ＣＯ２ 浓度处理不影响这种变化规律（图 ４）。
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胞外 ＮＡＧ 与 ＬＡＰ 酶活性都不受 ｅＣＯ２ 的影响（图 ４）。 其中，ＮＡＧ 酶活性在 ａＣＯ２ 和 ｅＣＯ２ 处理下分别为

１０９．７ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１和 １０８．８ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１（图 ４）。 ＬＡＰ 酶活性在 ａＣＯ２ 处理下为 １３２７．２ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１略低于 ｅＣＯ２

处理下的 １３４１．７ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１（图 ４）。 两种 Ｎ 获取酶活性都存在明显的时间动态，但变化规律不一致。 其中，
ＮＡＧ 酶的时间动态与 Ｃ 获取酶一致（图 ４）。 ＬＡＰ 酶的时间动态受 ＣＯ２ 浓度处理影响，表现为 ａＣＯ２ 处理下不

存在显著的时间动态，而在 ｅＣＯ２ 处理下 ＬＡＰ 酶在拔节期明显升高，而在开花期迅速降低（图 ４）。
胞外 ＢＧ 酶活性高于胞外 ＣＢＨ 酶活性，占胞外 Ｃ 获取酶（ＢＧ ＋ ＣＢＨ）的 ６９．７％。 胞外 Ｃ 获取酶对 ＣＯ２ 处

理的响应和在生育期内呈现的时间动态与胞外 ＢＧ 酶活性的结果十分相似（图 ４）。 同样，胞外 ＬＡＰ 酶主导胞

外 Ｎ 获取酶（ＮＡＧ ＋ ＬＡＰ），占比高达 ９２．４％，故胞外 Ｎ 获取酶活性对 ｅＣＯ２ 的响应以及在生育期的时间动态

与 ＬＡＰ 酶活性几乎一致（图 ４）。

图 ４　 两种 ＣＯ２ 处理下土壤胞外酶活性随不同生育期的变化

Ｆｉｇ．４　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．４．２　 胞内酶

胞内 ＢＧ 和 ＣＢＨ 酶活性都不响应 ＣＯ２ 浓度升高（图 ５）。 ＢＧ 酶活性在 ａＣＯ２ 和 ｅＣＯ２ 处理下分别为 １０５．４
ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１和 １０５．８ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１；而 ＣＢＨ 酶活性在 ｅＣＯ２ 处理下为 ６１．２ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１，相较于 ａＣＯ２ 处理下的

５６．９ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１略有增加（图 ５）。 胞内 ＢＧ 和 ＣＢＨ 酶活性呈一致的时间动态，都在灌浆期达到最大值并在成

熟期迅速降低（图 ５）。
胞内 ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 酶活性也都不受 ＣＯ２ 浓度升高的显著影响（图 ５）。 胞内 ＮＡＧ 酶活性在 ｅＣＯ２ 处理下

有增加趋势，从 ａＣＯ２ 处理下的 ３４．５ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１增加为 ４１．０ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１（图 ５）。 相反，胞内 ＬＡＰ 酶活性则有

减少趋势，从 ａＣＯ２ 处理下的 ４０６．４ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１减少至 ｅＣＯ２ 处理下的 ３４２．９ ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１（图 ５）。 胞内 ＮＡＧ 和

ＬＡＰ 酶活性随生育期呈明显的时间动态，但各自的变化规律不同，并且受 ＣＯ２ 浓度处理的影响也不同。 其中

胞内 ＮＡＧ 酶活性在 ａＣＯ２ 处理下从拔节到灌浆期明显增加，然后在成熟期降至最低，但在 ｅＣＯ２ 处理下胞内
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ＮＡＧ 酶活性在拔节期较高，随后在开花期明显降低，而后又在灌浆成熟期回升至较高水平（图 ５）。 胞内 ＬＡＰ
酶活性的时间动态同样受 ＣＯ２ 浓度处理影响，但与胞外 ＬＡＰ 酶活性受 ＣＯ２ 处理的影响相反，胞内 ＬＡＰ 酶活

性在 ｅＣＯ２ 处理下不存在时间动态，而在 ａＣＯ２ 处理下从拔节到开花期明显增加，随后在成熟期降至最低

（图 ５）
同胞外酶一致，胞内 Ｃ、Ｎ 获取酶仍然是 ＢＧ 和 ＬＡＰ 酶占比更高，分别为 ６４．１％和 ９０．８％。 因此，胞内 Ｃ、Ｎ

获取酶对 ＣＯ２ 浓度处理的响应，以及在不同生育期展现的时间动态，分别与胞内 ＢＧ 和 ＬＡＰ 酶类似（图 ５）。

图 ５　 两种 ＣＯ２ 处理下土壤胞内酶活性随不同生育期的变化

Ｆｉｇ．５　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

２．４．３　 胞外与胞内酶活性的比值及相互关系

Ｃ、Ｎ 获取酶活性的胞外胞内比（ＥＥ ∶ＩＥ）不响应 ＣＯ２ 浓度升高（图 ６）。 Ｃ 获取酶 ＥＥ ∶ ＩＥ 在 ａＣＯ２ 处理下

为 １．６，在 ｅＣＯ２ 处理下增加了 １８．８％，达到 １．９（图 ６）。 与 Ｃ 获取酶的 ＥＥ ∶ＩＥ 相反，Ｎ 获取酶的 ＥＥ ∶ＩＥ 在 ｅＣＯ２

处理下有减少趋势，从 ａＣＯ２ 处理下的 ５．７ 减少至 ｅＣＯ２ 处理下的 ４．３，降低了 ２４．６％（图 ６）。 Ｃ、Ｎ 获取酶的 ＥＥ
∶ＩＥ 都存在显著的时间动态，并且在成熟期一致达到最大值（图 ６）。 不一致的是，成熟期 Ｃ 获取酶的 ＥＥ ∶ ＩＥ
在 ｅＣＯ２ 处理下更高，而 Ｎ 获取酶的 ＥＥ ∶ＩＥ 在 ａＣＯ２ 处理下更高（图 ６）。

为了明确 Ｃ、Ｎ 获取胞外酶、胞内酶之间的关系以及进一步了解微生物对胞内酶和胞外酶的分配策略，本
研究对土壤胞外酶、胞内酶之间进行了 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析，结果显示：在 ａＣＯ２ 处理下，胞内 Ｃ 获取酶活性与

胞内的 Ｎ 获取酶活性呈显著的正相关关系（表 １）。 在 ｅＣＯ２ 处理下，胞外 Ｃ 获取酶活性与胞外 Ｎ 获取酶活性

呈显著的负相关关系（表 ２）。
２．５　 影响胞外和胞内酶活性的因素

为分析 ＣＯ２ 浓度升高对驱动酶活性变化因素的影响，分开比较了两种 ＣＯ２ 浓度处理下，土壤理化性质以

及微生物指标与酶活性之间的关系。 在 ａＣＯ２ 处理下，胞外 Ｃ、Ｎ 获取酶活性都与土壤 ｐＨ 显著负相关，并且胞
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图 ６　 两种 ＣＯ２ 处理下土壤酶活性胞外胞内比值随不同生育期的变化

Ｆｉｇ．６　 Ｃｈａｎｇｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｔｏ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｒａｔｉｏ ａｍｏｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｇｒｏｗｔｈ ｓｔａｇｅｓ ｕｎｄｅｒ ｔｗｏ ＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ

ＥＥ： 胞外酶 Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ； ＩＥ： 胞内酶 Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ

外 Ｎ 获取酶还与 ＴＮ 显著负相关（表 ３）。 但在 ｅＣＯ２ 处理下，胞外 Ｃ、Ｎ 获取酶活性不受土壤理化性质和微生

物生物量的显著影响（表 ３）。 影响胞内酶的因素不同于胞外酶，在 ａＣＯ２ 处理下胞内 Ｃ 获取酶与 ＳＷＣ 显著正

相关，胞内 Ｎ 获取酶与 ＭＢＣ 显著负相关（表 ３）。 ｅＣＯ２ 处理同样削弱了环境因素对胞内酶活性的影响，仅观

察到胞内 Ｃ 获取酶与 ＴＮ 存在显著负相关（表 ３）。

表 １　 ａＣＯ２ 处理下土壤胞外和胞内酶活性之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性系数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ａＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

常规 ＣＯ２ 浓度

Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２

碳获取酶
Ｃａｒｂｏｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

氮获取酶
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

胞内
Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

胞内
Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

碳获取酶 胞外 １ －０．２３ ０．２５ －０．２６

Ｃａｒｂｏｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ 胞内 １ －０．２５ ０．７６∗∗

氮获取酶 胞外 １ －０．２６

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ 胞内 １

　 　 ∗∗表示在 Ｐ＜０．０１ 水平显著

表 ２　 ｅＣＯ２ 处理下土壤胞外和胞内酶活性之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性系数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ａｍｏｎｇ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｕｎｄｅｒ ｅＣＯ２ ｔｒｅａｔｍｅｎｔ

升高 ＣＯ２ 浓度

Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２

碳获取酶
Ｃａｒｂｏｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

氮获取酶
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

胞内
Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

胞外
Ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

胞内
Ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ

碳获取酶 胞外 １ －０．４５ －０．６３∗ ０．０３

Ｃａｒｂｏｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ 胞内 １ ０．１３ ０．１７

氮获取酶 胞外 １ －０．４６

Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ 胞内 １

　 　 ∗表示在 Ｐ＜０．０５ 水平显著

３　 讨论

３．１　 ＣＯ２ 浓度升高对土壤胞外和胞内酶活性的影响

本研究在冬小麦田中观察到，参与 Ｃ 获取的胞外 ＣＢＨ 酶活性响应 ＣＯ２ 浓度升高增加了 ３０．１％（图 ４）。
在木本植物下开展的研究则分别发现 ＣＯ２ 浓度升高促进同样参与 Ｃ 获取的 α－葡萄糖苷酶（ＡＧ）和 ＢＧ 酶活

性增强［４４—４５］。 参与 Ｃ 获取的酶活性增强意味着，ＣＯ２ 浓度升高会对土壤有机质分解产生正激发效应［４６］，导

１１５８　 ２０ 期 　 　 　 张馨月　 等：华北平原冬小麦田土壤胞外 ／内酶活性对长期 ＣＯ２ 浓度升高的响应 　
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致增加的地下 Ｃ 输入被返还到大气中，形成对 ＣＯ２ 浓度升高的正反馈［４７—４８］。 本研究提供了基于农田的观测

证据，表明长期 ＣＯ２ 浓度升高处理后仍存在正激发效应。 而不同研究观察到不同的 Ｃ 获取酶活性提高，与该

研究地微生物类群对底物的偏好不同有关［７］。 ＣＯ２ 浓度升高还会增强植物和微生物对 Ｎ 素的竞争关系，根
据资源分配假说，这会促进微生物产生更多 Ｎ 获取酶活性，来缓解资源限制［１３］。 来自高山草地的研究支持上

述推论，观察到 ＣＯ２ 浓度升高促进 ＮＡＧ 酶活性［４９］。 而另一项在水稻田的研究则发现 ＣＯ２ 浓度升高不影响

ＮＡＧ 酶活性、抑制 ＬＡＰ 酶活性［１７］。 本研究同样不支持上述假说，并且发现参与 Ｎ 获取的两种酶 ＮＡＧ 和 ＬＡＰ
的活性都不响应 ｅＣＯ２ 处理（图 ４，５）。 农田 Ｎ 获取酶活性不响应 ＣＯ２ 浓度升高与施肥管理有关。 Ｎ 肥为农

田土壤微生物提供了额外的 Ｎ 获取途径，微生物不必仅依靠生产酶来获取受限制元素。

表 ３　 土壤胞外和胞内酶活性与土壤环境因素之间的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关系数

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ａｎｄ ｉｎｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

驱动因素
Ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ

常规 ＣＯ２ 浓度 Ａｍｂｉｅｎｔ ＣＯ２ 升高 ＣＯ２ 浓度 Ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２

碳获取酶
Ｃａｒｂｏｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

氮获取酶
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

碳获取酶
Ｃａｒｂｏｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

氮获取酶
Ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｃｑｕｉｒｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ

胞外 胞内 胞外 胞内 胞外 胞内 胞外 胞内

土壤含水量
Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ

－０．３０ ０．８２∗∗ －０．２８ ０．４０ －０．０３ ０．３５ ０．０６ －０．０１

ｐＨ 值 ｐＨ ｖａｌｕｅ －０．６１∗ ０．２９ －０．５９∗ ０．３４ ０．３２ －０．０４ －０．４５ ０．４０

全碳 Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ －０．２５ ０．０７ －０．３１ ０．２４ －０．２２ ０．２２ －０．１９ ０．０７

全氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．０９ －０．３４ －０．５７· －０．４４ ０．４８ －０．５９∗ －０．１５ －０．０８

可溶性有机碳
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ

－０．１７ ０．２１ ０．４１ ０．４５ ０．０５ ０．０９ ０．１５ －０．４３

可溶性氮
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ０．３１ ０．４０ ０．１９ －０．０４ ０．２７ ０．２１ －０．１７ －０．１０

微生物生物量碳
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｃａｒｂｏｎ ０．３０ －０．２３ ０．１１ －０．６８∗ －０．２４ －０．０８ ０．２８ －０．２３

微生物生物量氮
Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｎｉｔｒｏｇｅｎ

－０．２４ ０．１５ －０．２８ －０．２９ －０．１１ －０．１８ ０．３８ －０．２１

　 　 ·、∗和∗∗分别表示在 Ｐ＜０．１， Ｐ＜０．０５ 及 Ｐ＜０．０１ 水平显著

胞内 Ｃ、Ｎ 获取酶活性未对 ＣＯ２ 浓度升高产生响应，但是 Ｃ、Ｎ 获取酶活性的 ＥＥ ∶ＩＥ 在成熟期受 ＣＯ２ 浓度

升高的显著影响（图 ６）。 本研究中，从拔节到成熟期 Ｃ 获取酶活性 ＥＥ ∶ＩＥ 约为 ０．６—４．０，Ｎ 获取酶活性 ＥＥ ∶
ＩＥ 约为 ３．０—１０．９，表明微生物倾向于将更多酶分泌到胞外，尤其是 Ｎ 获取酶。 当地上冬小麦进入成熟期，地
下微生物对酶在胞外还是胞内的分配比例受 ｅＣＯ２ 处理影响，并且这种影响在 Ｃ、Ｎ 获取酶之间不一致，表现

为 ＣＯ２ 浓度升高促使更多 Ｃ 获取酶分配到胞外，而更多 Ｎ 获取酶保留在胞内（图 ６）。 这意味着激发效应不

仅可以来自微生物改变酶生产，还可以通过调节酶在细胞内外的分配实现。 本研究结果指明，微生物响应

ＣＯ２ 浓度升高的一项重要机制是调节参与能量和养分获取的酶在胞外和胞内的分配。
ＣＯ２ 浓度升高还引起了 Ｃ、Ｎ 获取酶活性之间的相互关系的变化。 ｅＣＯ２ 处理下原本胞内 Ｃ、Ｎ 获取酶之

间显著的正相关消失，转而在胞外 Ｃ、Ｎ 获取酶之间出现显著负相关（表 １、表 ２）。 微生物作为有机体其体内

元素组成具有一定内稳态［３５］，在没有外部干扰时（如 ＣＯ２ 浓度升高）胞内 Ｃ、Ｎ 获取酶的高度正相关恰好反映

出微生物对资源的特定需求，符合前人认为胞内酶与微生物联系更密切的研究结论［２４］，进一步强调了研究胞

内酶的重要性。 ＣＯ２ 浓度升高消除了胞内酶之间的关系，转而观察到胞外酶之间显著相关，与微生物为适应

外部资源变化调整酶在胞内与胞外的分配有关，此时微生物对外部资源的特定需求是引起胞外酶活性相互关

联的主要原因。
３．２　 影响胞外和胞内酶活性的关键因素

在 ａＣＯ２ 处理下，随土壤 ｐＨ 值升高，胞外 Ｃ、Ｎ 获取酶活性都显著降低（表 ３）。 有研究指出，胞外 Ｃ、Ｎ 获

取酶的最适 ｐＨ 值分别为 ４．３ 和 ７．２，当土壤 ｐＨ 超过上述最适值时将导致酶活性随土壤 ｐＨ 升高而降低［５０］。
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本研究的平均土壤 ｐＨ 值约为 ７．８，支持上述结论。 此外，胞外 Ｎ 获取酶还与 ＴＮ 存在显著负相关，符合胞外酶

生产的资源分配假说［１３］。 影响胞内酶活性的因素不同于影响胞外酶活性的因素。 ＳＷＣ 是促进胞内 Ｃ 获取

酶活性的最重要因素（表 ３），随着 ＳＷＣ 在灌浆期达到峰值，胞内 Ｃ 获取酶活性也达到最大值（图 １，５）。 较低

的 ＳＷＣ 可能限制微生物的扩散活动，导致资源受限引起的土壤酶活性随 ＳＷＣ 降低而降低［５１］。 本研究发现

这种扩散限制对胞内酶有更直接的影响。 但对于仅胞内 Ｃ 获取酶受影响而胞内 Ｎ 获取酶不受影响的机制，
还需要进一步研究探索。 胞内 Ｎ 获取酶活性与 ＭＢＣ 呈显著负相关（表 ３）。 ＭＢＣ 在 ａＣＯ２ 处理下随着冬小麦

生育进程不断积累并在成熟期达到峰值（图 ３）。 此时作物进入收获阶段生理活动减弱，与微生物之间的养分

竞争关系缓和，ＴＮ 在环境中积累（图 ２）。 土壤养分供应增加导致胞内 Ｎ 获取酶活性受抑制，符合资源分配假

说［７，３５］。 而胞外 Ｎ 获取酶不受 ＭＢＣ 变化的影响，同样可能与胞内酶活性较胞外酶活性和土壤微生物的关联

性更强有关［２４］。 ＣＯ２ 浓度升高虽然导致上述影响酶活性变化的因素不起作用，但土壤养分状况（ＴＮ）仍然与

土壤酶活性的变化存在关联（表 ３），表明 ＣＯ２ 浓度升高可能凸显土壤养分对酶活性的影响［５２］，并且这种影响

在胞内更显著。 本部分结果强调了对胞内酶开展研究的重要性，为深入理解土壤过程对全球变化因素的响应

提供了新的角度。

４　 结论

本研究在位于北京昌平的冬小麦田中发现，ｅＣＯ２ 促进胞外 Ｃ 获取酶活性，不影响胞外 Ｎ 获取酶活性及

胞内 Ｃ、Ｎ 获取酶活性。 通过量化酶活性胞外胞内比发现，在冬小麦成熟期 ｅＣＯ２ 增强了 Ｃ 获取酶胞外胞内

比，但降低了 Ｎ 获取酶胞外胞内比。 这一研究结果表明，ＣＯ２ 浓度升高对土壤有机质的激发效应存在两种机

制：一是 Ｃ 获取酶的生产提高，二是不改变生产但将更多 Ｃ 获取酶从胞内转移到胞外。 胞内和胞外 Ｎ 获取酶

活性都不响应 ｅＣＯ２ 可能与施肥管理有关。 胞外 Ｃ、Ｎ 获取酶活性都与土壤 ｐＨ 值负相关；而胞内 Ｃ 获取酶活

性与土壤含水量正相关，胞内 Ｎ 获取酶活性与微生物生物量负相关。 ＣＯ２ 浓度升高导致上述影响酶活性变

化的因素不再起作用，仅存在胞内 Ｃ 获取酶与土壤全 Ｎ 负相关。 研究结果强调对胞内酶开展研究十分必要，
可以拓展对全球变化下土壤过程响应的认识。
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