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摘要：土壤酶是土壤生态系统中具有催化功能的一类蛋白质，由植物根系分泌物、微生物和动植物残体释放到土壤中，参与了土

壤中所有的生物化学过程，其活性的大小可以灵敏地反应土壤中生化反应的方向和强度。 青藏高原因海拔高和气候寒冷，被认

为是气候变化的敏感区和脆弱区。 全球气候变化使土壤酶活性受到强烈的影响，这些影响可能使土壤的质量发生改变，进而对

青藏高原高寒草地植被生产力产生一定影响。 土壤酶在生态系统物质循环和能量流动中起着关键作用，其格局、功能和转换过

程已被广泛的研究，但高寒草地生态系统土壤酶活性的海拔地带性特征还需深入探讨。 因此，以青藏高原高寒草地为研究对

象，将土壤酶活性海拔梯度研究从站点尺度拓展到样带尺度，分析了与土壤碳循环密切相关的土壤 β⁃１，４⁃葡萄糖苷酶（βＧ）、与
土壤氮循环密切相关的土壤 Ｎ⁃乙酰⁃β 氨基葡萄糖苷酶（ＮＡＧ）、土壤亮氨酸肌肽酶（ＬＡＰ）以及与土壤磷循环密切相关的土壤碱

性磷酸酶（ＡＬＰ）的海拔地带性，进一步明晰其主要驱动因子。 结果表明：（１）ＡＬＰ 和 βＧ 活性在海拔梯度上，展现出显著分异，
在约为 ３５４６ ｍ 和 ３３６４ ｍ 出现拐点，且低海拔显著高于高海拔（Ｐ＜０．０１）。 而 ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 的活性与海拔无显著关系。 （２）高低

海拔模式下，ＡＬＰ 活性均与年平均降水量显著相关（Ｐ＜０．０１），而不受年平均温度的影响。 高海拔模式下，βＧ 活性受降水的影

响；低海拔模式下，气候影响不明显。 综合而言，海拔变化引起的温度和降水变化会直接或间接地影响土壤酶活性，其中降水是

影响青藏高原高寒草地土壤酶活性的关键因子之一， 这种适应性的改变使土壤酶能够在不同的环境条件下适应并发挥其功

能，从而影响着土壤生态系统的物质循环和能量转化过程。 研究结果可以评估不同海拔地带土壤的养分转化、有机质分解和循

环等生态系统功能，为生态系统管理和保护提供科学依据，对理解高寒草地生物地球化学循环过程和机制具有重要意义。
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ａｆｆｅｃｔ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ． Ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ｉｓ ｏｎｅ ｏｆ ｔｈｅ ｋｅｙ ｆａｃｔｏｒｓ ｇｏｖｅｒｎｉｎｇ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ
ａｃｒｏｓｓ ｔｈｅ Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ． Ｔｈｉｓ ａｄａｐｔｉｖｅ ｃｈａｎｇｅ ｅｎａｂｌｅｓ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅｓ ｔｏ ａｄａｐｔ ａｎｄ ｐｌａｙ ｔｈｅｉｒ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｃｏｎｄｉｔｉｏｎｓ， ｔｈｕｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｔｈｅ ｍａｔｅｒｉａｌ ｃｙｃｌｅ ａｎｄ ｅｎｅｒｇｙ ｃｏｎｖｅｒｓｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ． Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ
ｃａｎ ｂｅ ｕｓｅｄ ｔｏ ｅｖａｌｕａｔｅ ｔｈｅ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ， ｏｒｇａｎｉｃ ｍａｔｔｅｒ ｄｅｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｃｉｒｃｕｌａｔｉｏｎ
ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎｓ， ａｎｄ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ａｎｄ ｐｒｏｔｅｃｔｉｏｎ， ｗｈｉｃｈ ｉｓ ｏｆ ｇｒｅａｔ
ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｃｅ ｆｏｒ ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｔｈｅ ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｙｃｌｅ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｎｄ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｉｎ ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｑｉｎｇｈａｉ⁃Ｔｉｂｅｔ Ｐｌａｔｅａｕ； ａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ａｌｔｉｔｕｄｅ ｐａｔｔｅｒｎ； ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

土壤酶是指土壤中的聚积酶，是一种具有生物催化能力和蛋白质特性的高分子活性物 质［１］，包括胞外

酶、胞内酶和游离酶等，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［２］。 土壤酶作

为生态系统的生物催化剂，是土壤有机体的代谢驱动力，推动着土壤中的物质循环和能量转化，促进土壤有机

质的矿化分解和无机物的转化［３—４］。 比如，多种土壤酶在生态系统碳氮磷循环过程中具有重要作用［５］。 具体

而言，与土壤碳循环密切相关的土壤 β⁃ １，４⁃葡萄糖苷酶（βＧ），其作用是将纤维二糖水解成一分子葡萄糖，葡
萄糖在降解有机化合物的第一阶段具有活性，降低了有机结构分子的大小，从而激发了接下来的微生物酶活

性［６］。 与土壤氮循环密切相关的 Ｎ⁃乙酰⁃β 氨基葡萄糖苷酶（ＮＡＧ），与细菌多糖外壳和真菌细胞壁的形成有

关，还参与几丁质的分解和有机氮的吸收，可将几丁质代谢过程中产生的寡糖水解成单糖［７］，其活性的高低

一定程度上反映了高寒草地生态系统的氮转化速率［８］。 同时，土壤亮氨酸氨基肽酶（ＬＡＰ）可水解蛋白质，是
土壤有机氮水解为氨基酸过程中重要的酶，与土壤氮素的转化过程密切相关［９］。 其次，在土壤磷循环中扮演

重要角色的土壤碱性磷酸酶（ＡＬＰ）是一类催化土壤有机磷化合物矿化为无机磷的酶［１０］，其活性高低直接影

响有机磷在土壤中的分解转化及其生物有效性［１１］。
此外，土壤酶因其能够及时感知外界因素引起的土壤特性的微小变化，被认为是表征土壤中物质、能量活

动强度和土壤质量水平的重要生物学指标［１２］。 由于其对温度、降水、土壤理化性质等环境因子的高度敏感

性，已成为陆地生态系统变化的关键预警信号和敏感指标［１３］。 ２０ 世纪以来，全球气候变暖趋势明显，气候变

化对土壤微生物及酶活性具有显著的调控效应。 但因为不同土壤酶的温度和降雨敏感性存在差异，因此与生
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物地球化学循环相关的酶可能以不同方式响应气候变化［１４—１６］。 比如，温度可以通过改变与碳循环相关的土

壤酶活性来调控植物的生长。 整合分析发现，陆地温度、大气 ＣＯ２浓度的变化引起土壤温度的改变，可以直接

影响微生物的代谢速率以及土壤酶活性，进而改变植物的碳积累和地下部分碳的输入［１７］。 而与土壤养分循

环相关的土壤酶主要受到降水的影响。 通过对气候变化下植物与土壤之间养分运输的研究，发现陆地降水的

变化容易引起土壤水分的变化，从而影响土壤微生物呼吸速率及养分运输和土壤酶活性的改变［１８］。 土壤水

分和质地决定了植物根系分泌物的释放［１９］，并调控了土壤酶、底物和反应产物的扩散速率，最终对养分可利

用性产生影响［２０—２１］。
青藏高原作为世界上海拔最高的区域，有“世界屋脊”之称，该区域地貌复杂，气候寒冷干燥，气温日较差

大，被认为是全球气候变化的敏感区［２２］，全球气候的微小变化可能会改变该区土壤微生物群落结构和土壤酶

活性进而影响陆地生态系统［２３］。 青藏高原具有一系列独特的海拔梯度和气候梯度，海拔梯度通常被理解为

自然温度、水分和光照梯度，温度和降水作为重要的气候因素随着海拔的增加而发生显著变化。 高寒草地是

青藏高原最主要的生态系统类型之一，约占青藏高原总面积的 ６０％左右，在调节气候、固碳固氮和涵养水源

等方面具有重要的生态功能［２４—２６］。 青藏高原独特的地形地貌特征、寒冷干燥的气候条件和恶劣严苛的植物

生长环境，导致高寒草地生态系统结构和功能对环境变化非常敏感［２７—２８］。 虽然青藏高原独特的海拔梯度和

水热梯度为研究土壤酶活性的垂直地带性变化特征提供了天然实验室，但是气候因子，尤其是温度和降水在

海拔梯度上如何影响高寒草地的各种土壤酶活性并不清晰。 大量研究主要关注定点或者小尺度海拔对土壤

酶活性的影响［２９—３２］，而有关青藏高原区域大尺度土壤酶活性的海拔梯度变化特征和驱动因素研究较少。 因

此，在全球气候变化大背景下，系统地研究青藏高原高寒草地生态系统中土壤酶活性对海拔的响应机制，有助

于我们展开对高寒草地生态系统关键结构、过程和功能的探讨。

１　 材料与方法

图 １　 研究区样点示意图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅｓ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ａｒｅａ

１．１　 研究区概况

青藏高原平均海拔 ４０００ ｍ 以上［３３］，是中国最大、世界海拔最高的高原［３４］。 本文研究区域（图 １）位于青

藏高原，覆盖了四川、甘肃、青海和西藏地区（经度 ８０°—１０５°Ｅ，纬度 ２７°—３７°Ｎ，海拔 ３０２３—５１２４ ｍ，年均气
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温－５．６９—６．２９ ℃，年降水量 ５２．１５—１０７８．８４ ｍｍ），气候寒旱特征明显［３５］。 该地区主要植被类型是高寒草甸、
高寒草原和高寒荒漠草原，主要土壤类型有毛毡土、冷钙质土和棕色钙质土［３６］。 植物群落中主要优势物种有

针茅属（Ｓｔｉｐａ）、嵩草属（Ｋｏｂｒｅｓｉａ）和薹草属（Ｃａｒｅｘ）等［３７］。
１．２　 土壤样品采集及酶活性的测定

２０２０ 年 ７ 月中旬至 ８ 月底，在沿青藏高原内部环线人为干扰较少的地方，每隔 ５０ ｋｍ 左右随机选取采样

点，共计在 １３５ 个样点进行取样，并记录每个样点的经纬度、海拔和植被类型等信息。 每个样地大小 １０ ｍ×
１０ ｍ，在每个样地随机选取 ３ 组 ５０ ｃｍ×５０ ｃｍ 小样方进行植物群落调查和样品采集。 用直径为 ３．５ ｃｍ 的土

壤螺旋钻在各个小样方内随机采集 ３ 钻土壤样品，每钻采集 ０—１０、１０—２０ ｃｍ 和 ２０—３０ ｃｍ 的土层，其中 ０—
１０ ｃｍ 土样用于测定土壤酶活性。 以上样品采集后，均严格按照标准处理方式保存并带回实验室进行测定。

回到实验室后，将土壤样品风干，通过 ２ ｍｍ 筛网过筛，并用球磨机研磨成细粉，在 ４ ℃下储存，用于土壤

酶活性测定。 ＮＡＧ、ＡＬＰ、ＬＡＰ、βＧ 活性均采用微孔酶标板荧光分析法测定［３８—３９］。 将土壤悬液、底物及相应

缓冲液置于微孔板内培养，使酶反应在微孔板内进行，而后进行荧光检测。 具体如下：ＮＡＧ 活性采用对硝基

苯酚法测定，以每克土样每天生成 １ μｍｏｌ 对硝基苯酚定义为一个酶活力单位。 ＬＡＰ 活性采用对硝基苯胺法

测定，以每克土样每天生成 １ ｎｍｏｌ 对硝基苯胺为一个酶活力单位。 ＡＬＰ 活性采用磷酸苯二钠法测定，以在 ３７
℃下每克土样每天释放 １ ｎｍｏｌ 苯酚为一个酶活力单位。 βＧ 活性采用对硝基苯酚法测定，以每天每克土样中

产生 １ μｍｏｌ 对硝基苯酚定义为一个酶活力单位。
１．３　 气候数据来源与分析

通过中国气象数据网（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｄａｔａ．ｃｍａ．ｃｎ ／ ）获取青藏高原年平均气温（ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ＡＭＴ）
和年降水量（ａｎｎｕａｌ ｍｅａｎ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ， ＡＭＰ）数据，再使用 Ａｎｕｓｐｌｉｎ ４．２ 进行空间插值，得到 １ ｋｍ 空间分辨率

的气候栅格数据。 最后，基于采样点的经纬度，利用 ＡｒｃＧＩＳ １０．２ （ＥＳＲＩ，Ｒｅｄｌａｎｄｓ， ＵＳＡ）软件提取研究区 １３５
个样点的气候数据。
１．４　 数据分析方法

采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１９ 和 ＳＰＳＳ ２６ （ ＩＢＭ ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２６）对数据进行整理和分析，其中，对 βＧ、ＮＡＧ、ＡＬＰ、
ＬＡＰ 活性和各环境因子进行 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性分析，对高低海拔情况下的温度、降水和 βＧ、ＮＡＧ、ＡＬＰ、ＬＡＰ 活性

进行单因素方差分析。 采用 ＡｒｃＧＩＳ １０．２ 绘制研究区样点示意图；采用 ＳｉｇｍａＰｌｏｔ １４．０ 绘制散点图，并进行线

性回归分析；采用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０１８ 绘制箱线图；用 Ｒ ４．１．３ 进行频率分布直方图和热度图绘制，包括 Ｒ 语言的

“ｃｏｒｒｐｌｏｔ”、“ｇｇｐｌｏｔ２”和“ｇｒｉｄＥｘｔｒａ”语言包。

２　 结果

２．１　 高寒草地土壤酶活性数据特征

ＮＡＧ、ＡＬＰ、ＬＡＰ 和 βＧ 活性在区域尺度上存在差异。 与氮循环相关的 ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 活性的变化范围分别

为 １．０３—４１．５１ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１、０．３８—１５．０６ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１，与磷循环相关的 ＡＬＰ 活性的变化范围为 １．７０—４５．８３
μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１，而与碳循环相关的 βＧ 活性的变化范围为 ２．０２—１１５．３８ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１（图 ２）。 ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 活性

的离散程度比较小，其标准差分别是 ６．２２ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１、２．２９ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１。 而 ＡＬＰ 和 βＧ 的活性较高，其平均

值分别是 ２２．５３ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１和 ３８．１７ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１。
２．２　 地形和气候因子对土壤酶活性的影响

相关性热度图（图 ３）表明，青藏高原 ＡＬＰ 和 βＧ 活性均与海拔呈显著负相关（Ｐ＜０．０１）；温度和降水均与

海拔呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），其中与降水相关性较高；ＮＡＧ、ＡＬＰ 和 βＧ 活性均与降水呈显著正相关（Ｐ＜
０．０１），其中与 ＡＬＰ 和 βＧ 相关性较高。

海拔和土壤酶活性回归模型发现，除了 ＡＬＰ 和 βＧ 以外，其余土壤酶（ＮＡＧ 和 ＬＡＰ）活性在海拔梯度上没

有显著性的变化趋势（图 ４）。 Ｐｉｅｃｅｗｉｓｅ 回归模型结果显示，ＡＬＰ 活性随着海拔的升高而显著降低（Ｐ＜０．０１），
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图 ２　 土壤酶活性频率分布图

Ｆｉｇ．２　 Ｆｒｅｑｕｅｎｃｙ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

Ｍａｘ：最大值；Ｍｉｎ：最小值；Ｍｅａｎ：平均值；ＳＤ：标准差

ＡＬＰ 活性的海拔阈值为 ３５４６ ｍ 左右，当海拔高于 ３５４６ ｍ 时，ＡＬＰ 活性对海拔的敏感性更高（图 ４）。 在海拔

３３６４ ｍ 处，βＧ 活性变化显著，在海拔低于 ３３６４ ｍ 时，βＧ 活性与海拔显著正相关，在海拔高于 ３３６４ ｍ 时，βＧ
活性与海拔显著负相关（Ｐ＜０．０１，图 ４）。 综合 ＡＬＰ 和 βＧ 的海拔阈值，我们定义低海拔范围为 ３０２３—３４５５ｍ，
高海拔范围为 ３４５５—５１２４ｍ。
２．３　 土壤酶活性沿气候梯度的变化规律

ＡＬＰ 和 βＧ 活性在海拔梯度上变化显著，进一步对海拔阈值前后的气候因子和土壤酶活性进行分析。 高

低海拔模式下 ＡＬＰ 活性与降水显著正相关（Ｐ＜０．０１），且高海拔模式下（Ｒ２ ＝ ０．３５，ｓｌｏｐｅ ＝ ０．０４，图 ５）ＡＬＰ 活性

对降水的敏感性大于低海拔（Ｒ２ ＝ ０．３５，ｓｌｏｐｅ ＝ ０．０３，图 ５）。 而高低海拔模式下 ＡＬＰ 活性与温度均无显著关系

（图 ５）。
高低海拔模式下分别建立温度和降水与 βＧ 活性的回归模型发现，低海拔模式下，温度和降水对 βＧ 活性

无显著影响（图 ６）。 高海拔模式下，降水与 βＧ 活性均呈显著正相关关系（Ｒ２ ＝ ０．３５，Ｐ＜０．０１，图 ６）。 低海拔

βＧ 活性（平均值为 ６６．１２ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１）显著高于高海拔 βＧ 活性（平均值为 ３５．１９ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１，图 ７）。 除个别

极值外，低海拔 ＡＬＰ 活性（平均值为 ３０．８９ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１）显著（Ｐ＜０．０５）高于高海拔 ＡＬＰ 活性（平均值为
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图 ３　 土壤酶活性与地形和气候因子的相关性

　 Ｆｉｇ．３　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｔｈｅ ｔｏｐｏｇｒａｐｈｉｃａｌ

ａｎｄ ｃｌｉｍａｔｉｃ ｆａｃｔｏｒｓ

ＡＬＴ：海拔；ＡＭＴ：年平均气温；ＡＭＰ：年平均降水量；βＧ：土壤 β⁃ １，

４⁃葡萄糖苷酶；ＮＡＧ：土壤 Ｎ⁃乙酰⁃β 氨基葡萄糖苷酶；ＬＡＰ：土壤亮

氨酸肌肽酶；ＡＬＰ：土壤碱性磷酸酶

２０．４３ μｍｏｌ ｄ－１ ｇ－１，图 ７）。

图 ４　 土壤酶活性与海拔的关系

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ａｌｔｉｔｕｄｅ
ＴＨ： 阈值

３　 讨论

３．１　 高寒草地土壤酶活性

土壤是个复杂多酶体系，土壤酶活性可以较全面的

反应土壤环境、质量和肥力变化［４０—４２］。 目前，关于海拔

对土壤酶活性影响的研究结果差异较大［４３—４６］，本研究

证明了青藏高原 ＡＬＰ 和 βＧ 活性均与海拔相关性显著，
ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 活性与海拔相关性不显著（图 ４），分析其

原因可能为不同土壤酶活性对气候的响应差异有关。
一般认为，氮在青藏高原地区是稀缺的，酶作为富

含氮的化合物，其生产在氮有限的系统中受到氮可用性

的严格控制［４７］，所以总氮决定了土壤酶的生产，影响土

壤酶的活性。 本文中，与土壤氮循环密切相关的 ＮＡＧ
和 ＬＡＰ 活性数据标准差较小（图 ２），说明两种土壤酶

具有相对较强的稳定性［４８］，这可能的原因是，青藏高原

高寒草地在普遍缺氮的环境调控下，使得 Ｎ 循环酶的

生产是基因组成性表达的结果［４７］，同时，高原冻土也使
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图 ５　 高低海拔模式下温度、降水与 ＡＬＰ 酶活性的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ＡＬＰ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

阴影部分表示 ９５％置信区间

得 ＮＡＧ 和 ＬＡＰ 活性较少受到蛋白水解的影响。 而与土壤碳循环密切相关的 βＧ 和与土壤碳循环密切相关的

ＡＬＰ 活性相对较高（图 ２），说明了 βＧ 和 ＡＬＰ 大多数情况下具有长时间的高活性状态。 而 βＧ 和 ＡＬＰ 活性的

标准差较大，说明了 βＧ 和 ＡＬＰ 活性容易受到环境因子的影响［４９］。
３．２　 土壤酶活性对环境因子的响应机制

环境因子直接或间接改变酶的活性，例如通过酶本身构象变化、与土壤颗粒的络合以及扩散速率的改变

直接影响酶活性［５０］，或通过改变底物溶解度、底物浓度、目标物的可及性、微生物的生存策略等间接影响酶活

性［４７］。 研究发现土壤酶活性（除了 ＬＡＰ）均与降水量呈正相关关系（图 ３），这可能是因为降水通过改变土壤

含水量来影响土壤酶活性，从而显著影响底物和抑制性化合物的扩散速率［５０］。 同时，降水也可以通过影响微

生物养分需求和土壤养分有效性来影响土壤酶活性。 比如，降水量的增加也可能导致土壤养分淋失降低，导
致微生物底物减少，从而限制微生物营养。 因此，微生物会分泌更多相应的酶以满足其营养需求［５１］。 综上所

述，降水作为主导因素不仅直接影响土壤酶活性，而且降水也能通过影响植物生长，土壤含水量和养分，与养

分循环密切相关的微生物群落组成和结构，最终间接作用于土壤酶活性。
虽然降水通过多种途径调节土壤酶活性，但不同土壤酶活性在响应高低海拔时存在差异。 为了解释温度
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图 ６　 高低海拔模式下温度、降水与 βＧ 酶活性的关系

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ βＧ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

和降水是如何对土壤酶活性产生影响的，进一步在不同海拔模式下进行了分析。 具体而言，碳源酶与磷源酶

随海拔升高而出现拐点（图 ４），造成这一结果的主要原因可能是底物可用性受限制，磷源酶由于随着海拔的

增加，磷限制的缓解，ＡＬＰ 的分泌相应减少。 其中，随着海拔的升高，βＧ 活性先升高后下降，这可能是由于在

一定温度阈值内，较高的土壤温度对 βＧ 活性有促进作用［５２］。
对于 ＡＬＰ 而言，高低海拔模式下，随着降水量沿海拔梯度的降低，ＡＬＰ 活性降低（图 ５）。 这是因为降雨

会增加土壤酶与土壤颗粒的络合以及土壤酶与底物的扩散速率［５３—５４］，其次，降雨还会影响土壤养分淋溶、土
壤有机质的降解以及植被生长和发育等过程间接影响土壤酶活性［５５］。 高海拔模式下 ＡＬＰ 活性对降水的敏

感性高于低海拔。 其原因可能是在高海拔地区资源限制加剧，降水的增加能调动更多的资源可用性。
对于 βＧ 而言，高低海拔模式下，βＧ 活性与温度相关性不显著（图 ６），说明土壤 βＧ 对温度变化不敏感，

这是因为温度的变化将以难以预测的复杂方式影响酶活性。 一方面，在达到某个最佳温度（通常超过其原生

环境中记录的温度）之前，温度增加会增加酶催化反应的速率，另一方面，微生物可能会因变暖而减少酶的合

成和分泌［５６—５７］。 此外，酶变性率和细胞外蛋白酶的降解活性也可能随着变暖而增加［５８］。
海拔是一定均温、活动积温和降水量的综合反映，地形的垂直变化会改变植物群落结构和类型的演

化［５９—６０］，进而通过土壤光、热、水和空气条件改变土壤的物理、化学和生物性质，最终导致生态系统功能发生

改变［６１］。 综合而言，由于海拔高度的不同，气候环境、植被特征、土壤理化性质等存在差异［６２］，植被类型、土
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图 ７　 高低海拔模式下温度、降水、酶活性的差异

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ａｍｏｎｇ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ， ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

图第一行按照 ＡＬＰ 海拔阈值区分高低海拔；图第二行按照 βＧ 海拔阈值区分高低海拔；∗表示在 ０．０５ 水平上差异显著；∗∗表示在 ０．０１ 水

平上差异显著；箱体部分五条水平箱线自下而上分别代表变量的最小值、第一四分位数、中位数、第三四分位数和最大值；散点自左往右代

表不同海拔对应的温度、降水和酶活性值

壤养分、微生物群落组成、温度和降水等一系列影响土壤酶活性的生物和非生物因素［６３］ 也会存在差异，多重

因素的影响使得高低海拔模式下土壤酶活性的差异性显著（图 ７）。 即，相比高海拔的低水热、土壤养分、微生

物量和微生物活性，低海拔环境限制得到一定改善［６２］，所以其土壤酶活性较高。

４　 结论

以青藏高原高寒草地为研究对象，将土壤酶活性海拔梯度研究从站点尺度拓展到样带尺度。 基于样带上

１３５ 个样点调查分析，综合运用 ４ 种土壤酶和 ３ 个环境因子，从环境因子与土壤酶活性关系的角度出发，对土

壤酶活性随海拔的变化特征进行研究。 研究发现，青藏高原高寒草地生态系统土壤酶活性存在较为明显的海

拔格局，随着海拔的上升，ＡＬＰ 和 βＧ 展现出显著分异，其阈值分别约为 ３５４６ ｍ 和 ３３６４ ｍ，且低海拔显著高于

高海拔。 高低海拔模式下，ＡＬＰ 活性受降水影响显著；高海拔模式下，βＧ 活性受降水影响显著，低海拔模式

下，气候影响不明显。 土壤酶活性对环境因子有适应性的改变，海拔的变化对温度降水产生影响，进而影响土

壤酶活性。 总而言之，降水是高寒草地土壤酶活性变化的主导因素，但是不同土壤酶活性响应高低海拔的降

水存在差异。 研究结果对理解高寒草地生物地球化学循环过程和机制具有重要意义。
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