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青藏高原典型冰川小流域土壤微生物生物量及胞外酶
活性分布特征
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１ 西北农林科技大学资源环境学院，杨凌　 ７１２１００

２ 西北农林科技大学水土保持研究所，杨凌　 ７１２１００

３ 西北农林科技大学草业与草原学院，杨凌　 ７１２１００

４ 中国科学院大学，北京　 １０００４９

５ 西北农林科技大学黄土高原土壤侵蚀与旱地农业国家重点实验室，杨凌　 ７１２１００

摘要：土壤微生物释放的胞外酶是决定碳（Ｃ）、氮（Ｎ）、磷（Ｐ）生物地球化学循环的关键因素，为了阐明青藏高原典型小流域土

壤微生物生物量和胞外酶活性沿海拔和土层的分布特征并揭示影响该分布格局的主要养分限制状况，于 ２０２１ 年 ８ 月采集了青

藏高原廓琼岗日冰川小流域 ５ 个海拔梯度（４９００ ｍ； ５０００ ｍ； ５１００ ｍ； ５２００ ｍ； ５３００ ｍ）中 ４ 个土壤发生层（Ａ 层：腐殖质层、Ｅ
层：淋溶层、Ｂ 层：淀积层和 Ｃ 层：母质层）的土壤样品，定量分析了土壤基本理化性质、微生物生物量、胞外酶活性等指标。 结果

表明：１）微生物生物量碳氮磷的海拔差异变化规律不同，随着土层加深微生物生物量碳氮磷随海拔变化越小。 同时，各海拔之

间微生物生物量均有随土层加深而显著降低的趋势（Ｐ＜０．０５）；２）四种酶活性的海拔间变化规律各异，但整体呈现随海拔升高

而升高的趋势且在表层（Ａ 和 Ｅ 层）增长趋势更明显，而且随土层加深显著降低（Ｐ＜０．０５）；３）该区域土壤微生物受到碳和磷共

同限制，土层越深限制越高，而且海拔越高 Ｃ 限制越强，但 Ｐ 限制降低；４）青藏高原典型冰川小流域土壤微生物生物量和胞外

酶活性在海拔和土层之间存在较明显的差异，可能是由于土壤养分含量的差别造成的。 整体而言，青藏高原典型冰川小流域土

壤养分含量影响土壤微生物生物量和胞外酶活性在海拔和土层之间的分布特征。 为深入理解青藏高原冰川小流域土壤养分循

环提供了数据基础和科学依据。
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ｗｈｉｃｈ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ｏｆ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ． Ｏｖｅｒａｌｌ， ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｏｎｔｅｎｔ ｏｆ ｔｙｐｉｃａｌ ｇｌａｃｉａｌ
ｓｕｂ⁃ｂａｓｉｎｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ ｉｎｆｌｕｅｎｃｅｄ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ
ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｈｏｒｉｚｏｎｓ． Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｐｒｏｖｉｄｅｓ ａ ｄａｔａ ｂａｓｅ ａｎｄ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ ｆｏｒ ａｎ ｉｎ⁃ｄｅｐｔｈ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ｇｌａｃｉａｌ ｓｕｂ⁃ｂａｓｉｎｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： Ｔｉｂｅｔａｎ Ｐｌａｔｅａｕ； ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ； ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ； ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ； ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ； ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔｓ

青藏高原作为全球“第三极”，其对气候变化响应敏感。 同时由于蕴藏的土壤碳规模巨大，气候的轻微变

化都会对该区域土壤碳循环格局造成影响。 因此，研究该区域碳循环过程对理解并调节全球气候变化—碳循

环反馈过程具有重要意义［１］。 全球气候变暖会影响青藏高原的碳循环，因此在青藏高原明晰土壤有机碳循

环过程的影响十分重要［２］。 冰川流域海拔梯度差异大，土壤特性不同，不同的土壤环境会影响微生物活性以

及微生物群落组成，进而会影响土壤有机碳的循环过程［３］。 最新研究指出微生物功能发生变化，会通过削弱

其碳汇和养分循环动态而不可逆转地改变生态系统功能［４］。 微生物驱动的土壤碳转化在全球有机碳和养分

循环中扮演着重要角色［５］，土壤微生物介导物质循环过程［６］。 土壤微生物可以将复杂的有机质转化为简单

基质，调节土壤碳氮磷比例，再利用反馈作用对微生物自身进行调节［７］。 土壤胞外酶是由土壤微生物及植物

根系分泌到土壤中的一种发挥催化作用的特殊蛋白质，微生物通过释放胞外酶矿化有机化合物是其获得养分

的一个重要机制，可以达到维持微生物 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 稳态以及克服养分限制的目的［８—９］。 土壤胞外酶介导的 ＳＯＭ
分解过程，是调控全球碳养循环的关键步骤，胞外酶活性是土壤微生物生命过程的主要调节剂［１０—１１］。

土壤胞外酶的种类繁多，功能各异，不同的胞外酶可以催化不同的反应阶段，也可以协同合作，维持生态

系统养分平衡［１２］。 本研究选择碳获取酶（β⁃葡萄糖苷酶，ＢＧ）、氮获取酶（β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶，ＮＡＧ；亮
氨酸氨基肽酶，ＬＡＰ）和磷获取酶（酸性磷酸酶，ＡＰ），这些参与末端催化反应的胞外酶，因其可以反映土壤碳

氮磷代谢水平而被广泛研究。 首先 １）ＢＧ 相较于其他 Ｃ 获取酶拥有将纤维二糖水解为葡萄糖的专一功能；其
次 ２）Ｎ 获取酶中的 ＮＡＧ 虽然可以参与 Ｃ 和 Ｎ 的水解，但是几丁质是土壤中有机氮的主要储存库，而其在降
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解几丁质中发挥着重要作用，同时几丁质已被证明是几丁质酶活性的诱导剂；然后 ３）ＬＡＰ 从多肽的 Ｎ 端水解

亮氨酸和其他疏水性氨基酸，相较于其他氨肽酶其更具水解蛋白质的专一性；最后 ４）ＡＰ 水解磷酸单酯，在一

些情况下磷酸二酯水解为磷酸盐。 同时土壤胞外酶化学计量理论可以反映微生物生物量化学计量和土壤有

机质组成元素之间的平衡［８，１３—１４］，并且已被广泛用于探索地球生物化学的系统养分循环［１５—１８］，表征土壤的能

量及养分限制［１９］。 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等人［２０］ 首次提出，对数转换的碳、氮、磷获取酶的比率，在全球尺度上趋于

１ ∶１ ∶１。 海拔试验已广泛用于检验土壤微生物对气候变化的响应［２１—２２］，进而也得到了不同的试验结果，随着

海拔梯度的升高，微生物多样性、微生物生物量以及酶活性等都表现出不一致的变化规律（例如单调递减、驼
峰或无变化） ［２３—２４］。 这种现象主要是环境条件会随海拔变化，对微生物产生复杂影响造成的［２５］。 对于不同

海拔梯度上土壤发生层之间的微生物生物量和胞外酶活性变化规律的研究尚不清楚。 本研究采集了 ８ 月的

５ 个海拔梯度以及 ４ 个土壤发生层的土壤样品，通过分析土壤基本理化性质、微生物生物量、胞外酶活性等指

标，拟解决以下科学问题：１）明晰青藏高原典型小流域微生物生物量和胞外酶活性沿海拔和土层的分布格

局；２）揭示海拔梯度和土层间微生物代谢养分限制的变化；３）阐明微生物特性变化的驱动因素。

１　 材料与方法

１．１　 研究区概况

拉萨河廓琼岗日冰川小流域位于西藏自治区拉萨西部（Ｎ ２９°５３′８″，Ｅ ９０°１２′８″），海拔介于 ４８９５—
６１４４ ｍ，流域控制面积约为 ２７．４ ｋｍ２。 流域上游高山分布冰川，夏季温度升高，冰川末端融冰、融雪后形成径

流，中下游沟谷区分布草地，流域出口处形成小型冲积扇（图 １）。 温度季节性显著，降水主要受东南季风控

制，季节分配极不均匀，分明显的雨季和旱季。 研究区的植被类型主要以高寒草甸为主［２６］，年均温 ０ ℃以下，
年降水量为 ４００—７００ ｍｍ 左右［２７］。

图 １　 采样点地理位置示意图、采样点流域分布示意图和采样点植被覆盖类型图

Ｆｉｇ．１　 Ｌｏｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ， ｓｃｈｅｍａｔｉｃ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｏｆ ｗａｔｅｒｓｈｅｄｓ ａｔ ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ａｎｄ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ｃｏｖｅｒ ｔｙｐｅ

１．２　 样品采集

在研究区内，于 ２０２１ 年 ８ 月选取阳坡的高寒草甸土壤，从流域出口到冰川末端按 １００ ｍ 的高程差共设置

５ 个海拔梯度（４９００ ｍ； ５０００ ｍ； ５１００ ｍ； ５２００ ｍ； ５３００ ｍ），在每个海拔梯度上按照上、中、下三个坡位设置重
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复，各样地重复间隔 ３０ ｍ 左右（图 ２），每个样地按照随机采样法均匀设置取样点。 本研究的采样分层依据土

壤发生层理论，并按照颜色、质地、结构、松紧程度和新生体等特点，由表层到深层分为 ４ 层—Ａ 层：腐殖质层

（土层中混有有机物质，呈现深褐色，土层厚度约为 １０ ｃｍ）；Ｅ 层：淋溶层（石英等抗风化物质富集的发生层，
土层厚度约为 １５ ｃｍ）；Ｂ 层：淀积层 （具块状或粒状结构，土层厚度约为 １５ ｃｍ）；Ｃ 层：母质层（矿物质富集，
土层厚度约为 １０ ｃｍ）（图 ２）。 由于土壤的发育程度并不相同，所以各样地会根据实际采样量选择多个（８—
１２ 个）样点进行取样，以满足实验用土量。 多个取样点土壤样品的 ４ 个分层各自合成 ４ 份混合土样，装于自

封袋，迅速冷藏运回实验室进行处理。 在室内过 ２ ｍｍ 筛后，将样品去除可见的石块、根系以及动植物残体

等，再把土样分为干、鲜样两份，分别用于测定土壤基本理化性质和微生物指标。
１．３　 土壤理化性质测定

土壤含水量（ＳＷＣ）采用烘干法测定；土壤 ｐＨ 按水土比为 ２．５∶１ 使用 ｐＨ 计测定；土壤有机碳（ＳＯＣ）、土壤

总碳（ＴＣ）、土壤总氮（ＴＮ）使用常用分析方法测定［２８］；全磷（ＴＰ）采用 ＨＣｌＯ４⁃Ｈ２ＳＯ４⁃钼锑抗比色法，用分光光

度计测定［２８］。 其中可溶性碳和氮以及磷（ＤＯＣ、ＤＮ 和 ＤＰ）含量由微生物生物量测定时的未熏蒸样品计算

得出［２９—３０］。
１．４　 土壤微生物生物量测定

微生物生物量碳、氮（ＭＢＣ、ＭＢＮ）采用氯仿熏蒸⁃Ｋ２ＳＯ４浸提法，微生物生物量碳使用总有机碳分析仪测

定，微生物生物量氮使用分光光度计测定［３１］。 土壤微生物生物量磷（ＭＢＰ）使用氯仿熏蒸⁃ＮａＨＣＯ３浸提法，使
用分光光度计测定［３２］。
１．５　 土壤酶活性测定

土壤 酶 活 性 参 照 Ｓａｉｙａ⁃Ｃｏｒｋ 等 的 方 法 提 取 和 培 养［１６］， 由 于 两 种 标 准 物 ４⁃甲 基 伞 形 酮 （ ４⁃
Ｍｅｔｈｙｌｕｍｂｅｌｌｉｆｅｒｏｎｅ， ＭＵＢ）或 ７⁃氨基⁃４⁃甲基香豆素（７⁃Ａｍｉｎｏ⁃４⁃ｍｅｔｈｙｌｃｏｕｍａｒｉｎ， ＭＵＣ）在 ３６５ ｎｍ 波长处激发，
能在 ４６０ ｎｍ 处检测到荧光［３３］，本研究采用微孔板荧光法测定酶活性，通过检测荧光量来表征酶活性，原理是

标准物与酶代谢的产物结合后，荧光特性会消失，而水解酶作用后又会将其释放出来。 选取与碳、氮、磷循环

相关的土壤水解酶，包括 ＢＧ、ＮＡＧ、ＬＡＰ 和 ＡＰ ４ 种酶，土壤酶的种类、类型、所用底物及功能见表 １。 测定方

法如下：称取于－４ ℃解冻保存的 １ ｇ 新鲜土样于容器中，并加入 １２５ ｍＬ 蒸馏水，置于摇床震荡 ２ ｈ（２５ ℃，１８０
转），制备成土壤悬浊液。 用移液枪吸取 １ ｍＬ 悬浊液和 ２５０ μＬ 底物（浓度为 ２００ μｍｏｌ ／ Ｌ）、标准物（标准物

ＭＵＢ 浓度为 １０ μｍｏｌ ／ Ｌ；标准物 ＭＵＣ 浓度为 １００ μｍｏｌ ／ Ｌ）或蒸馏水于 ２ ｍＬ 离心管中，充分摇匀后放入 ２５ ℃
恒温培养箱中培养 ４ ｈ，之后再加入 ５０ μＬ ＮａＯＨ 溶液（浓度为 ０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ）终止反应，最后用移液枪分别转入

微孔板当中，利用多功能酶标仪（瑞士 Ｔｅｃａｎ Ｉｎｆｉｎｉｔｅ Ｍ２００ ＰＲＯ 型）进行检测。 最后通过土壤干重和反应时间

来计算土壤酶的活性，以 ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１为单位来表示［３４—３５］。
土壤酶活性计算公式如下（１）、（２）、（３）和（４）：

Ａｂ ＝ ＦＶ ／ （ｅ Ｖ１ ｔｍ） 　 　 　 （１）

Ｆ ＝ （ ｆ － ｆｂ） ／ （ｑ － ｆｓ） （２）

ｅ ＝ ｆｒ ／ （Ｃｓ Ｖ２） （３）

ｑ ＝ （ ｆｑ － ｆｂ） ／ ｆｒ （４）

式中，Ａｂ为每小时每克土壤样品的胞外酶活性（ｎｍｏｌ ｇ－１ ｈ－１）；Ｆ 为校正后的样品荧光值；Ｖ 为土壤悬浊液的总

体积；Ｖ１为微孔板每孔中加入的土壤悬浊液的体积；ｔ 为暗培养时间；ｍ 为干土样的质量；ｆ 为多功能酶标仪读

取土壤样品微孔的荧光值；ｆｂ为空白微孔的荧光值；ｑ 为淬火系数；ｆｓ为阴性对照微孔的荧光值；ｆｒ为参考标准

微孔的荧光值；Ｃｓ为参考标准微孔的浓度；Ｖ２为加入参考标准物的体积；ｆｑ为淬火标准微孔的荧光值。
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图 ２　 采样点高程图、采样设计示意图和土层剖面图

Ｆｉｇ．２　 Ｐｏｉｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｄｉａｇｒａｍ， ｄｅｓｉｇｎ ｄｉａｇｒａｍ ｏｆ ｓａｍｐｌｉｎｇ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｆｉｌｅ

１．６　 数据处理

根据 Ｍｏｏｒｈｅａｄ 等人［３６］的方法计算胞外酶化学计量向量特征（包括向量长度和向量角度），来反应微生物

的营养限制：向量长度的值越高代表着微生物碳限制；而向量角度低于 ４５°表示微生物氮限制，反之微生物磷

限制占主导地位［３７］。 土壤胞外酶活性的化学计量比用于探索土壤中潜在的 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 限制。 以 １．０ 作为沿酶

活性比轴的水平和垂直基线（ｘ 轴，ＮＡＧ＋ＬＡＰ ／ ＡＰ；ｙ 轴，ＬＡＰ），四组微生物养分限制（Ｎ 限制、Ｐ 限制、Ｃ 和 Ｎ
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共同限制以及 Ｃ 和 Ｐ 共同限制）进行了分类［３７—３８］。 计算公式如下（５）和（６）：

向量长度＝ 　
ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）( ) ２＋ ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＡＰ( ) ） ２ （５）

向量角度＝ＤＥＧＲＥＥＳ ＡＴＡＮ２ （ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＡＰ）），（ｌｎ（ＢＧ） ／ ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）[ ]{ } （６）

表 １　 土壤胞外酶名称、缩写及其功能

Ｔａｂｌｅ １　 Ｆｕｌｌ ｎａｍｅ， ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎｓ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ

酶
Ｅｎｚｙｍｅ

类型
Ｔｙｐｅ

底物
Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

β⁃葡萄糖苷酶
β⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ （ＢＧ） Ｃ 获取酶 ４⁃甲基伞形酮⁃β⁃Ｄ⁃葡萄糖苷

分解易降解碳、分解纤维素释放葡
萄糖

酸性磷酸酶
Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ （ＡＰ） Ｐ 获取酶 ４⁃甲基伞形酮酰⁃磷酸

水解磷酸多糖和磷脂中释放磷
酸盐

β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶
β⁃１，４⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ （ＮＡＧ） Ｃ ／ Ｎ 获取酶

４⁃甲基伞形酮⁃ ２⁃乙酰氨基⁃ ２⁃脱氧⁃β⁃Ｄ⁃葡萄
糖苷

参与几丁质水解，分解氮、分解甲
壳素释放 Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖

亮氨酸氨基肽酶
Ｌ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ （ＬＡＰ） Ｎ 获取酶 Ｌ⁃亮氨酸⁃ ７⁃氨基⁃ ４⁃甲基香豆素 水解蛋白质释放亮氨酸

微生物碳利用效率（ＣＵＥ）用来评估生态系统中微生物将有机碳转化为自身生物量的效率，指的是微生

物用于生长同化的有机碳底物量与分解异化呼吸过程对底物碳利用量的比值［３９—４０］。 其大小反映的是生态系

统中同化和固持的能力。 ＣＵＥ 越大表明微生物同化利用率越高，呼吸代谢消耗的碳越少。 因此，确定 ＣＵＥ 与

养分限制之间的关系至关重要，这将揭示微生物对外界环境变化的响应并了解土壤碳库的动态［４１］。 应用生

物地球化学平衡模型计算微生物碳利用效率［４１—４２］，并利用 Ｐｅｒｓｓｏｎ 等人［４３］ 提出的公式计算了微生物化学计

量稳态强度。 ＥＥＡＣ∶Ｎ由 ＢＧ ／ （ＮＡＧ＋ＬＡＰ）计算得到；ＥＥＡＣ∶Ｐ由 ＢＧ ／ ＡＰ 计算得到。 使用不稳定底物的摩尔 Ｃ ∶Ｘ
比作为 ＬＣ∶Ｎ和 ＬＣ∶Ｐ的估计值。 在氯仿熏蒸分析当中，以未熏蒸的对照样品中提取的 ＤＯＣ、ＤＮ 和 ＤＰ 的测量值

来测定碳氮磷的不稳定底物可用性。 微生物生物量碳：微生物生物量氮和微生物生物量碳：微生物生物量磷

（ＢＣ∶Ｎ和 ＢＣ∶Ｐ）也按照摩尔比计算，具体公式如下（７）、（８）和（９）：
ＣＵＥ＝ＣＵＥｍａｘ× ＳＣ∶Ｎ×ＳＣ∶Ｐ( ) ／ ＫＣ∶Ｎ＋ＳＣ∶Ｎ( ) × ＫＣ∶Ｐ＋ＳＣ∶Ｐ( )[ ]{ } ０．５ （７）

ＳＣ∶Ｎ ＝ＢＣ∶Ｎ ／ ＬＣ∶Ｎ×１ ／ ＥＥＡＣ∶Ｎ （８）
ＳＣ∶Ｐ ＝ＢＣ∶Ｐ ／ ＬＣ∶Ｐ×１ ／ ＥＥＡＣ∶Ｐ （９）

式中，ＫＣ∶Ｎ和 ＫＣ∶Ｐ是基于 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 可用性的 ＣＵＥ 的半饱和常数。 该模型假设，当可同化养分供应的比率与微

生物生物量化学计量相匹配并且生长效率与 Ｎ 和 Ｐ 供应相对于 Ｃ 的几何平均值成比例时，生长速率最大。
ＫＣ∶ Ｎ和 ＫＣ∶ Ｐ取值 ０．５，并且 ＣＵＥｍａｘ取值 ０．６［４２］。

为了便于数据分析，使酶活性及化学计量数据服从正态分布，统一进行了数据的对数转化。 使用 ＩＢＭ
ＳＰＳＳ Ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２１（ＳＰＳＳ，Ｃｈｉｃａｇｏ，Ｉｌｌｉｎｏｉｓ ＵＳＡ）软件进行单因素 ＡＮＯＶＡ 检验分析，然后进行事后 ＬＳＤ 测试

（α＝ ０．０５），以测试土壤化学性质、微生物生物量、胞外酶活性等在不同海拔梯度和不同土层当中的显著差异。
使用 Ｏｒｉｇｉｎ ２０２１ 的 Ｐｅａｒｓｏｎ 相关性评估土壤胞外酶活性及其化学计量与单一环境因素的关系。

２　 结果

２．１　 土壤理化性质

研究区的土壤特性见表 ２。 土壤为弱酸性，ｐＨ 值为 ５．９０—６．５８。 含水率、ＳＯＣ、ＴＣ、ＴＮ、ＴＰ 以及可溶性碳

氮磷均随土层加深显著降低（Ｐ＜０．０５）。 ＴＮ 在 Ｂ 和 Ｃ 层间无海拔差异，Ａ 和 Ｅ 层在海拔 ５０００ ｍ 和 ５３００ ｍ 时

分别出现最低值和最高值；ＳＯＣ、ＴＣ、碳氮磷之比均在 Ａ 和 Ｃ 层无海拔差异，其他土层在 ５３００ ｍ 处出现最高

值（Ｐ＜０．０５）。 ＤＯＣ 的 Ａ 和 Ｅ 层在不同海拔之间有波动；ＤＮ 在 Ａ 和 Ｅ 层会沿海拔升高而增加（Ｐ＜０．０５）；而
ＤＰ 的各个土层在不同海拔之间都存在波动。
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表
２　

土
壤
理
化
性
质

Ｔａ
ｂｌ
ｅ
２　

Ｓｏ
ｉｌ
ｐｈ

ｙｓ
ｉｏ
ｃｈ
ｅｍ

ｉｃ
ａｌ

ｐｒ
ｏｐ

ｅｒ
ｔｉｅ

ｓ

海
拔

Ａｌ
ｔｉｔ
ｕｄ

ｅ
／ｍ

土
层

Ｓｏ
ｌｉ

ｌａ
ｙｅ
ｒ

ｐＨ
土

壤
有

机
碳

Ｓｏ
ｉｌ

ｏｒ
ｇａ
ｎｉ
ｃ

ｃａ
ｒｂ
ｏｎ

／（
ｇ／

ｋｇ
）

总
氮

Ｔｏ
ｔａ
ｌｎ

ｉｔｒ
ｏｇ
ｅｎ

／
（ｇ

／ｋ
ｇ）

总
磷

Ｔｏ
ｔａ
ｌｐ

ｈｏ
ｓｐ
ｈｏ

ｒｕ
ｓ／

（ｇ
／ｋ
ｇ）

可
溶

性
有

机
碳

Ｄｉ
ｓｓ
ｏｌ
ｖｅ
ｄ
ｏｒ
ｇａ
ｎｉ
ｃ

ｃａ
ｒｂ
ｏｎ

／（
ｇ／

ｋｇ
）

可
溶

性
氮

Ｄｉ
ｓｓ
ｏｌ
ｖｅ
ｄ
ｎｉ
ｔｒｏ

ｇｅ
ｎ／

（ｇ
／ｋ
ｇ）

可
溶

性
磷

Ｄｉ
ｓｓ
ｏｌ
ｖｅ
ｄ
ｐｈ

ｏｓ
ｐｈ

ｏｒ
ｕｓ

／
（ｇ

／ｋ
ｇ）

４９
００

Ａ
５．
９７

±０
．２
０Ａ

ａ
５８

．５
２±

１８
．９
６Ａ

ａ
５．
４７

±０
．６
３Ａ

Ｂａ
０．
７２

±０
．０
７Ａ

ａ
２８

１．
９６

±１
４．
８２

Ａｂ
ａ

６８
．０
２±

６．
２５

Ｂａ
２３

．０
８±

９．
４１

Ｂａ

Ｅ
５．
９９

±０
．２
３Ａ

ａ
２８

．０
３±

３．
０１

Ｂｂ
３．
３５

±０
．３
２Ａ

Ｂｂ
０．
７５

±０
．０
７Ａ

ａ
２１

７．
２０

±１
．１
８Ａ

ａｂ
５０

．５
０±

２．
２５

Ｂｂ
２０

．１
１±

３．
３１

Ａａ
ｂ

Ｂ
６．
２５

±０
．２
２Ａ

ａ
１４

．５
１±

１．
１９

Ｂｂ
２．
１５

±０
．２
５Ａ

ｃ
０．
６５

±０
．１
３Ａ

ａ
１２

７．
５４

±８
．２
Ａｂ

２５
．４
０±

２．
５６

Ａｃ
６．
７４

±１
．２
８Ｂ

ｂ

Ｃ
６．
３５

±０
．２
３Ａ

ａ
７．
０８

±１
．８
５Ａ

ｂ
１．
１０

±０
．２
２Ａ

ｄ
０．
４２

±０
．０
７Ａ

ｂ
９８

．７
１±

２６
．５
６Ａ

ｂ
１２

．９
９±

４．
２６

Ａｄ
８．
１８

±１
．７
２Ｂ

ａｂ

５０
００

Ａ
６．
２８

±０
．２
３Ａ

ａ
４８

．５
１±

８．
５１

Ａａ
４．
７４

±０
．７
１Ｂ

ａ
０．
６２

±０
．０
８Ａ

ａ
１２

９．
０３

±９
．９
１Ｂ

ａ
１５

４．
８５

±２
２．
２０

Ａａ
４７

．２
２±

３．
５０

ＡＢ
ａ

Ｅ
６．
２７

±０
．２
４Ａ

ａ
２４

．９
±１

．８
７Ｂ

ｂ
２．
７８

±０
．３
５Ｂ

ｂ
０．
５７

±０
．０
５Ｂ

ａｂ
１３

１．
６３

±６
２．
４６

Ｂａ
５３

．６
７±

１２
．１
２Ａ

ｂｂ
２０

．９
９±

１．
７２

Ａｂ

Ｂ
６．
５３

±０
．２
６Ａ

ａ
１４

．２
３±

１．
８８

Ｂｃ
２．
０４

±０
．２
５Ａ

ｂ
０．
４７

±０
．０
５Ａ

ｂ
１３

７．
１１

±２
２．
４８

Ａａ
４７

．４
５±

０．
５３

Ａｂ
ｃ

１８
．０
８±

１．
８５

Ａｂ

Ｃ
６．
５８

±０
．２
６Ａ

ａ
６．
８１

±１
．１
０Ａ

ｃ
１．
０２

±０
．１
６Ａ

ｃ
０．
３０

±０
．０
４Ａ

ｃ
５３

．３
９±

０．
１４

Ａａ
１０

．７
１±

３．
０８

Ａｃ
１９

．０
６±

４．
８１

Ａｂ

５１
００

Ａ
５．
９８

±０
．２
８Ａ

ａ
５９

．２
４±

７．
１０

Ａａ
５．
７３

±０
．９
９Ａ

Ｂａ
０．
６４

±０
．０
６Ａ

ａ
４６

５．
２７

±７
９Ａ

Ｂａ
１６

７．
９６

±２
８．
１５

Ａａ
５０

．３
３±

７．
７０

ＡＢ
ａ

Ｅ
６．
０４

±０
．２
８Ａ

ａ
２８

．１
７±

６．
９８

Ｂｂ
３．
３０

±０
．７
２Ａ

Ｂｂ
０．
５５

±０
．１
２Ｂ

ａ
２４

５．
９５

±３
７．
３９

ＡＢ
ａ

６４
．１
１±

３．
９０

Ｂｂ
２１

．５
７±

５．
６０

Ａｂ

Ｂ
６．
３４

±０
．２
９Ａ

ａ
１４

．５
５±

４．
４１

Ｂｃ
２．
０４

±０
．６
４Ａ

ｂｃ
０．
４５

±０
．１
２Ａ

ａ
１７

５．
４４

±１
７．
４７

Ａａ
３７

．１
８±

２．
４２

Ａｂ
１５

．４
±２

．２
６Ａ

ｂ

Ｃ
６．
４５

±０
．２
９Ａ

ａ
９．
０１

±３
．４
９Ａ

ｃ
１．
３２

±０
．４
９Ａ

ｃ
０．
４０

±０
．１
１Ａ

ａ
１２

３．
９４

±５
．２
１Ａ

ａ
２１

．５
２±

３．
４５

Ａｂ
１２

．４
７±

１．
６５

Ａｂ

５２
００

Ａ
５．
９５

±０
．１
７Ａ

ａ
５６

．３
１±

３．
４８

Ａａ
５．
４６

±０
．２
６Ａ

Ｂａ
０．
６８

±０
．０
１Ａ

ａ
３４

７．
８９

±１
３．
９３

ＡＢ
ａ

１４
２．
６３

±２
５．
７７

Ａａ
１４

．２
８±

０．
３３

Ｂａ

Ｅ
５．
９０

±０
．１
２Ａ

ａ
３０

．３
３±

１．
５０

Ａｂ
３．
３５

±０
．２
１Ａ

Ｂｂ
０．
７１

±０
．０
６Ａ

Ｂａ
２１

４．
８２

±７
．９
５Ａ

Ｂｂ
７６

．０
３±

５．
６９

Ａｂ
９．
７０

±０
．２
１Ａ

ａ

Ｂ
６．
１７

±０
．２
１Ａ

ａ
１６

．７
±０

．６
１Ｂ

ｃ
２．
３８

±０
．０
７Ａ

ｃ
０．
５８

±０
．０
３Ａ

ａｂ
１５

５．
２７

±７
．４
７Ａ

ｂ
３５

．２
５±

３．
６５

Ａｃ
７．
０４

±０
．６
２Ａ

Ｂａ

Ｃ
６．
２５

±０
．２
５Ａ

ａ
７．
５５

±１
．２
０Ａ

ｄ
１．
１０

±０
．１
５Ａ

ｄ
０．
４０

±０
．０
３Ａ

ｃ
１０

３．
４２

±１
０．
９６

Ａｃ
８．
８３

±１
．９
８Ａ

ｃ
１０

．０
６±

０．
７６

ＡＢ
ａ

５３
００

Ａ
６．
１０

±０
．１
５Ａ

ａ
６４

．６
９±

７．
５０

Ａａ
６．
６０

±０
．６
５Ａ

ａ
０．
６７

±０
．０
３Ａ

ａ
４１

５．
７１

±７
０．
３６

Ａａ
１４

７．
９１

±１
３．
６０

Ａａ
５５

．５
４±

３．
９６

Ａａ

Ｅ
５．
９３

±０
．１
１Ａ

ａ
３９

．３
５±

５．
０１

Ａｂ
４．
２９

±０
．４
４Ａ

ｂ
０．
６８

±０
．０
４Ａ

Ｂａ
２９

１．
１６

±１
０．
８２

Ａａ
７６

．８
９±

５．
２３

Ａｂ
２１

．４
９±

７．
３８

Ａａ

Ｂ
５．
９９

±０
．１
０Ａ

ａ
２４

．５
５±

２．
９４

Ａｃ
２．
９７

±０
．５
３Ａ

ｃ
０．
５７

±０
．０
６Ａ

ａ
２１

７．
７３

±３
４．
２４
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２．２　 土壤微生物生物量及其化学计量比在海拔梯度和垂直剖面上的分布特征

不同微生物生物量的海拔差异变化规律不同。 但是微生物生物量碳氮磷的 Ａ 和 Ｅ 层在海拔 ４９００ ｍ 到

５０００ ｍ 间显著降低（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。 随着土层加深微生物生物量碳氮磷随海拔变化波动越小。 同时，各海

拔之间微生物生物量均有随土层加深而显著降低的趋势（Ｐ＜０．０５）（图 ３）。 微生物生物量化学计量比，随海拔

梯度变化整体均无显著变化，同时如表 ３ 所示，随土层加深，也均无显著变化（Ｐ＜０．０５）。

图 ３　 不同海拔梯度和不同土层的土壤土壤微生物生物量变化特征

Ｆｉｇ．３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ
ＭＢＣ ∶微生物生物量碳 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｃ；ＭＢＮ：微生物生物量氮 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｎ；ＭＢＰ：微生物生物量磷 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ Ｐ；Ａ 层：腐殖

质层；Ｅ 层：淋溶层；Ｂ 层：淀积层；Ｃ 层：母质

２．３　 土壤胞外酶活性及其化学计量比在海拔梯度和垂直剖面上的分布特征

研究区内的 ＢＧ、ＮＡＧ、ＬＡＰ 和 ＡＰ 四种酶活性均在土层间有显著变化规律，随土层加深显著降低（Ｐ＜
０．０５）（图 ４）。 四种酶活性的海拔间变化规律各异。 ＢＧ 活性在四个土层当中均随海拔有升高的趋势（Ｐ＜
０．０５）；ＮＡＧ 活性在 Ａ 和 Ｂ 层随海拔升高（Ｐ＜０．０５），而在 Ｅ 和 Ｃ 层当中海拔间无显著差异；同时，ＬＡＰ 活性除

在 Ｅ 层有海拔间波动以外，在其他土层当中均无显著差异；ＡＰ 活性在各个土层当中，随海拔升高都没有显著

性的变化规律。
碳氮磷获取酶之间的化学计量比在研究区内有显著变化规律。 Ｃ 获取酶 ／ Ｎ 获取酶活性（ＢＧ ／ （ＮＡＧ＋

ＬＡＰ）），在 Ｂ 和 Ｃ 层随海拔升高显著增高（Ｐ＜０．０５）；在 ５３００ ｍ 处随土层加深显著增高（Ｐ＜０．０５）（表 ３）。 Ｃ
获取酶 ／ Ｐ 获取酶活性（ＢＧ ／ ＡＰ），在 Ａ 层的最低值出现在 ５２００ ｍ 处，其他土层中的碳磷获取酶活性化学计量

比均随海拔升高显著增高（Ｐ＜０．０５）；在 ４９００ ｍ 和 ５２００ ｍ 处随土层加深显著降低（Ｐ＜０．０５）（表 ３）。 Ｃ 获取

酶 ／ Ｎ 获取酶活性（（ＮＡＧ＋ＬＡＰ） ／ ＡＰ）在 ５２００ ｍ 和 ５３００ ｍ 处随土层加深显著降低（Ｐ＜０．０５）（表 ３）。 此外，
ＳＭＡ 回归结果表明，Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 获取酶活性显著偏离 １∶１∶１。 除碳氮获取酶活性化学计量比在 Ｅ 层 １∶１ 有显著差

异以外，其他化学计量比在各土层与 １∶１ 均有极显著差异（表 ４）。
２．４　 海拔梯度和土壤垂直剖面的养分限制特征

向量长度在 Ｂ 和 Ｃ 层随海拔升高显著升高（Ｐ＜０．０５），相比于 Ａ 和 Ｅ 层土壤微生物碳限制在 Ｂ 和 Ｃ 层当

中随海拔升高而显著升高的趋势更剧烈；４９００ ｍ 处的向量长度在土壤垂直剖面间随土层加深显著降低（Ｐ＜
０．０５），而 ５３００ ｍ 处则相反，表明碳限制在土壤垂直剖面中的变化在 ４９００ ｍ 和 ５３００ ｍ 处更加显著，而且 ４９００
ｍ 处的碳限制随土层加深显著降低，而 ５３００ ｍ 处相反（图 ５）。 该研究区的向量角度均大于 ４５ °，均处于微生

物 Ｐ 限制状态。 向量角度的土层间差异也只出现在 ５２００ ｍ 和 ５３００ ｍ 处，土壤 Ｐ 限制在 ５２００ ｍ 和 ５３００ ｍ 处

沿土层加深显著增大（图 ５）。
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图 ４　 不同海拔梯度和不同土层的土壤胞外酶活性变化特征

Ｆｉｇ．４　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎｓ ｉｎ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｌａｙｅｒｓ

ＢＧ：β⁃葡萄糖苷酶 β⁃ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ； ＮＡＧ： β⁃Ｎ⁃乙酰氨基葡萄糖苷酶 β⁃ １， ４⁃Ｎ⁃ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ ； ＬＡＰ： 亮氨酸氨基肽酶 Ｌ⁃ｌｅｕｃｉｎｅ

ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ ；ＡＰ：酸性磷酸酶 Ａｃｉｄ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ

表 ３　 土壤微生物生物量变化特征（平均值±标准差）
Ｔａｂｌｅ ３　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ （ｍｅａｎ±ＳＤ）

海拔
Ａｌｔｉｔｕｄｅ ／ ｍ

土层
Ｓｏｌｉ ｌａｙｅｒ

微生物
生物量碳∶氮
ＭＢＣ ∶ＭＢＮ

微生物
生物量碳∶磷
ＭＢＣ ∶ＭＢＰ

微生物
生物量氮∶磷
ＭＢＮ ∶ＭＢＰ

Ｃ 获取酶 ／
Ｎ 获取酶活性

ＢＧ ／ （ＮＡＧ＋ＬＡＰ）

Ｃ 获取酶 ／
Ｐ 获取酶活性

ＢＧ ／ ＡＰ

Ｃ 获取酶 ／
Ｎ 获取酶活性

（ＮＡＧ＋ＬＡＰ） ／ ＡＰ

４９００ Ａ ６．３０±０．４Ａａ ３５．００±０．８６Ａａ ５．５８±０．４８Ａａ １．３８±０．０７Ａａ ０．６６±０．０９ＢＣａ ０．４８±０．０６Ａａ
Ｅ ５．２６±１．０１Ａａ ５０．８６±１３．３０Ａａ ９．５９±１．０５Ａａ １．１５±０．４２Ａａ ０．４８±０．１６Ｂａｂ ０．４３±０．０３Ａａ
Ｂ ５．４２±１．２５Ａａ ８４．１１±５２．７５Ａａ １６．８１±１２．３０ＡＢａ １．１０±０．４４Ｂａ ０．３４±０．０８Ｃｂｃ ０．３４±０．０８Ａａ
Ｃ ７．１６±４．５５Ａａ １０５．９８±１０４．４４Ａａ １９．９８±２１．０３Ａａ ０．７３±０．３０Ｃａ ０．２１±０．０５Ｃｃ ０．３９±０．２６Ａａ

５０００ Ａ ５．８１±０．６６Ａａ ３７．６１±９．３９Ａａ ６．４０±１．１５Ａａ １．２８±０．４３Ａａ ０．６８±０．０１Ｂａｂ ０．５９±０．１６Ａａ
Ｅ ４．２１±１．１２Ａａｂ ７６．２６±３５．９４Ａａｂ １９．８５±１２．３８Ａａ １．３２±０．２５Ａａ ０．６３±０．０７ＡＢａ ０．４９±０．１０Ａａ
Ｂ ２．６４±０．９３Ａｂ ２９．５５±６．１０Ａｂ １４．５６±０．８１Ａａ １．１８±０．１３Ｂａ ０．５０±０．０９ＢＣａ ０．４３±０．１０Ａａ
Ｃ ２．１１±０．９５Ａｂ ２４．２５±５．０９Ａｂ ２２．６７±１５．３６Ａａ １．３５±０．２２Ｂａ ０．５３±０．１５Ｂａ ０．４２±０．１８Ａａ

５１００ Ａ ６．４５±３．１７Ａａ １２８．７５±１４０．８０Ａａ ２１．６８±２２．６４Ａａ １．６２±０．８０Ａａ ０．５３±０．０５Ｃａ ０．４８±０．３１Ａａ
Ｅ ３．６４±１．９１Ａａ １００．２２±８６．７２Ａａ ３１．２８±１６．９３Ａａ １．２８±０．６０Ａａ ０．５４±０．２２ＡＢａ ０．４５±０．０６Ａａ
Ｂ ３．３３±１．７５Ａａ ４．５４±２．９８Ａａ １．２６±０．２２Ｂａ １．３５±０．４０Ｂａ ０．５４±０．０７ＢＣａ ０．４４±０．１６Ａａ
Ｃ ３．２５±２．６１Ａａ ３３．２３±３９．５２Ａａ ６．８４±４．５８Ａａ １．７７±０．１２ＡＢａ ０．７３±０．０６Ａａ ０．４１±０．０５Ａａ

５２００ Ａ ６．０５±０．４４Ａａ ７３．０１±１７．７８Ａａ １２．１２±２．９１Ａａｂ １．２８±０．０５Ａａ ０．８４±０．０６Ａａ ０．６６±０．０５Ａａ
Ｅ ６．２５±１．８０Ａａ ８１．４１±２０．２５Ａａ １３．３５±１．５２Ａａｂ １．３９±０．２６Ａａ ０．７２±０．１２ＡＢａｂ ０．５２±０．０６Ａｂ
Ｂ ５．４０±１．３４Ａａｂ ７２．２１±６．２４Ａａｂ １４．６３±５．２４ＡＢａ １．６０±０．３５ＡＢａ ０．６２±０．１０ＡＢｂ ０．３９±０．０２Ａｃ
Ｃ ２．７０±０．８３Ａｂ １５．８９±６．３６Ａａ ５．９６±１．５１Ａｂ １．６３±０．１１ＡＢａ ０．７０±０．０５Ａａｂ ０．４３±０．０６Ａｂｃ

５３００ Ａ １４．０９±８．６３Ａａ ４４．３４±１７．３２Ａａ ４．７９±３．１１Ａａ １．５０±０．１５Ａｂ ０．９２±０．０６Ａａ ０．６２±０．０６Ａａ
Ｅ ６．３７±０．１７Ａａ ５４．４０±１７．９１Ａａ ８．４８±２．６６Ａａ １．７４±０．２１Ａａｂ ０．８３±０．１０Ａａ ０．４８±０．０４Ａｂ
Ｂ ５．４６±１．２７Ａａ ４４．８５±２３．８６Ａａ ７．７８±２．５２ＡＢａ ２．１３±０．２０Ａａ ０．７９±０．１７Ａａ ０．３７±０．０４Ａｂｃ
Ｃ ６．９５±４．６２Ａａ ３１．９４±３０．２６Ａａ ７．００±４．８４Ａａ ２．００±０．１１Ａａ ０．８１±０．０３Ａａ ０．４１±０．０３Ａｂ
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表 ４　 土壤胞外酶活性自然对数之间的标准主轴化回归分析

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

化学计量比
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ

土层
Ｌａｙｅｒ

公式
Ｆｏｒｍｕｌａｓ

置信区间
Ｃｏｎｆｉｄｅｎｃｅ ｉｎｔｅｒｖａｌ Ｒ２

ＢＧ～（ＮＡＧ＋ＬＡＰ） Ａ ｙ＝ １．０４２ｘ＋０．１００８ ０．９３—１．１６９ ０．３９７∗∗∗

Ｅ ｙ＝ １．５０１ｘ－２．２５２２ １．３７７—１．６３６ ０．６６∗∗∗

Ｂ ｙ＝ １．８９７ｘ－３．４２３３ １．７１３—２．１０２ ０．５２∗∗∗

Ｃ ｙ＝ １．２３２ｘ－０．４４０２ １．１０９—１．３７ ０．４９１∗∗∗

总 ｙ＝ １．０９ｘ－０．１１５ １．０５８—１．１２３ ０．８３４∗∗∗

ＢＧ～ＡＰ Ａ ｙ＝ １．１８５ｘ－１．４９３ １．０９７—１．２７９ ０．７２９∗∗∗

Ｅ ｙ＝ １．４９ｘ－３．２７７ １．３９１—１．５９６ ０．７８２∗∗∗

Ｂ ｙ＝ １．３６５ｘ－２．５１６ １．２６３—１．４７７ ０．７２１∗∗∗

Ｃ ｙ＝ １．５６１ｘ－２．９６２ １．３９７—１．７４４ ０．４３９∗∗∗

总 ｙ＝ １．２２７ｘ－１．７３８ １．１９６—１．２５９ ０．８７７∗∗∗

（ＮＡＧ＋ＬＡＰ） ～ＡＰ Ａ ｙ＝ １．１３６３ｘ－１．５２９２ １．００６７—１．２８２７ ０．３２６∗∗∗

Ｅ ｙ＝ ０．９９２５ｘ－０．６８２８ ０．９１２８—１．０７９３ ０．６７８∗∗∗

Ｂ ｙ＝ ０．７１９６ｘ＋０．４７９２ ０．６５５５－０．７９０１ ０．６０３∗∗∗

Ｃ ｙ＝ １．２６６３ｘ－２．０４６６ １．１３７７—１．４０９３ ０．４７７∗∗∗

总 ｙ＝ １．１２５１ｘ－１．４８７４ １．０９４６—１．１５６４ ０．８６∗∗∗

　 　 符号“∗”和“∗∗∗”分别表示 Ｐ＜０．０５ 和 Ｐ＜０．００１

如图 ５，所有数据点均在 １∶１ 线，表明该研究区土壤中存在强烈的 Ｐ 限制，而且是 Ｃ 和 Ｐ 共同限制（图 ５）。
这种碳磷共同的限制的情况，土层越深限制越高，而且海拔越高 Ｃ 限制越强，但 Ｐ 限制降低（图 ５）。

土壤垂直剖面变化对于微生物 ＣＵＥ 的变化有显著影响（Ｐ＜０．０１），海拔以及土层和海拔的交互作用对于

ＣＵＥ 无显著影响（图 ６），造成这种现象的原因可能是降水、光照、土壤养分以及生物因子等的共同作用［３９］。
为了测试微生物中化学计量稳态的强度，分析了微生物生物量的元素比率与土壤养分比率之间的关系。 分析

数据过程中未发现 ＭＢＣ ∶ＭＢＰ 与土壤 Ｃ ∶Ｐ 之间以及 ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 与土壤 Ｎ ∶Ｐ 之间存在显著相关性（Ｐ＜０．０５），
这表明该研究区的 ＭＢＣ ∶ＭＢＰ 和 ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 的化学计量是稳态的，然而，ＭＢＣ ∶ＭＢＮ 与土壤 Ｃ ∶Ｎ 之间存在显

著正相关（Ｐ＜０．００１），这表明该研究区 ＭＢＣ ∶ＭＢＮ 的化学计量是非稳态的（图 ７）。
２．５　 酶活性和化学计量比与生物和非生物因素的关系

以土壤胞外酶活性为因变量，以非生物因素（ｐＨ、含水率、ＤＯＣ、ＤＮ 和 ＤＰ 含量）和生物因素（土壤微生物

生物量 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 含量）为自变量进行相关性分析。 生物因素与四种胞外酶呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）；而非生

物因素中除 ｐＨ 和 ＤＯＣ ∶ＤＮ 与四种胞外酶呈负相关，其他均呈正相关。 胞外酶活性和微生物生物量化学计量

与土壤环境因子之间相关性分析结果显示：ＭＢＣ ∶ＭＢＮ 和 ｐＨ 呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），与含水率、土壤碳氮磷

以及土壤碳氮磷之比呈显著正相关（Ｐ＜０．０５，Ｐ＜０．０１），而 ＭＢＣ ∶ＭＢＰ 和 ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 与土壤环境因子之间无相

关关系（图 ８）。 ｌｎ（ＢＧ：（ＮＡＧ＋ＬＡＰ））只与 ｐＨ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），于 ＤＯＣ 呈极显著正相关（Ｐ＜
０．０１）；ｌｎ（ＢＧ：ＡＰ）与 ｐＨ 呈显著负相关（Ｐ＜０．０５），与 ＤＯＣ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与 ＤＮ 呈极显著正相关

（Ｐ＜０．０１），与 ＤＯＣ ∶ＤＮ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１），且与 ＤＮ ∶ＤＰ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５）；ｌｎ（（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）：
ＡＰ）与 ｐＨ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与 ＤＮ 呈显著正相关（Ｐ＜０．０５），与 ＤＯＣ ∶ＤＮ 呈极显著负相关（Ｐ＜０．０１）
（表 ４，表 ５）。

３　 讨论

３．１　 海拔和土层对土壤微生物生物量和化学计量的影响

土壤微生物生物量及其化学计量比可以反映陆地生态系统中的土壤养分循环［４４—４６］。 本研究表明表层

（Ａ 和 Ｅ 层）微生物生物量在 ４９００ ｍ 处值最高（图 ３），其原因可能是，海拔越低表层土壤温度越高，有利于植
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图 ５　 土壤胞外酶活性力的矢量长度及矢量角度变化以及土壤养分限制特征

Ｆｉｇ．５　 Ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ ａｎｄ ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ

物生长，植被根系分泌物增多［４７—４９］，同时较高的土壤温度促进了微生物增殖，在两者的共同作用下提高了微

生物生物量。 本研究区的土壤微生物生物量显著高于全球平均水平（０—３０ ｃｍ 土层中 ＭＢＣ、ＭＢＮ 和 ＭＢＰ 的

模拟全球储量分别为 ２７．３ Ｐｇ Ｃ、４．０６ Ｐｇ Ｎ 和 １．９１ Ｐｇ Ｐ） ［５０］，而且海拔梯度上微生物生物量的变化没有显著

的沿海拔升高而降低的规律，表明微生物生物量受多种因素协同影响。 造成这种现象可能是因为（１）不同的

气候条件会影响微生物生物量［５１］，同时土壤微生物又对气候条件有一定的生理适应性，虽然海拔升高会造成

气温降低，但是微生物可以通过降低代谢活动来维持平衡［５２—５３］；（２）土壤有机质浓度同样会影响微生物生物

量，本研究区的土壤有机质含量较高，这种气温低含水率高的环境下，ＳＯＭ 分解缓慢，而微生物生物量的转化
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图 ６　 微生物碳利用效率

Ｆｉｇ．６　 Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎ ｕｓｅ ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ （ＣＵＥ）

符号“∗∗”表示 Ｐ＜０．０１； ＮＳ， Ｎｏｎｅ Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ； 海拔：ＮＳ， ５ 个海拔梯度之间没有显著性；土层：∗∗，同一海拔梯度的不同土层之间存在极

显著差异

图 ７　 微生物生物量元素化学计量比率与土壤养分元素化学计量比率的关系

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ｅｌｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｔｈｏｓｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔｓ

依然很高［４５， ５４］。 研究结果还显示，土壤微生物生物量随土层加深显著降低（图 ３），这与全球的 Ｍｅｔａ 分析结

果一致，而且高寒草甸地区的土壤微生物生物量浓度的垂直下降程度十分显著，因此深层土壤中的微生物生

物量容纳性更应该成为土壤碳储量的研究重点［５５—５６］。 研究结果强烈表明微生物生物量在该研究区的分布特

征是多种因素长期协作的结果。
ＭＢＣ ∶ＭＢＮ、ＭＢＣ ∶ＭＢＰ 和 ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 的模拟全球平均质量比（０—３０ ｃｍ）分别为 １０、４８ 和 ６．７［５０］，本研究

其中 ＭＢＣ ∶ＭＢＮ 低于与全球平均值；而 ＭＢＣ ∶ＭＢＰ 和 ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 高于全球平均水平，这可能与该研究区土壤

Ｐ 限制的现象有关，ＭＢＣ ∶ＭＢＰ 和 ＭＢＮ ∶ＭＢＰ 能表征土壤磷素的供给能力，值越小说明土壤对植物可利用磷

的有效性越高［５７］。 这与 Ｃｕｉ 等人［５８］研究发现相一致，青藏高原的高山地区，高海拔处的土壤微生物 Ｃ 和 Ｐ
限制要高于低海拔地区。
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表 ５　 土壤微生物生物量和胞外酶化学计量比与土壤环境因子的相关性分析

Ｔａｂｌｅ ５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｂｉｏｍａｓｓ ａｎｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

化学计量比
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏ ｐＨ

土壤含水率
ＳＷＣ

Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ
ｃｏｎｔｅｎｔ

可溶性
有机碳 ＤＯＣ
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ

ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ

可溶性氮 ＤＮ
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ

可溶性磷 ＤＰ
Ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

可溶性有机
碳∶可溶性氮
ＤＯＣ ∶ＤＮ

可溶性有机
碳∶可溶性磷
ＤＯＣ ∶ＤＰ

可溶性氮∶
可溶性磷
ＤＮ ∶ＤＰ

ｌｎ（ＢＧ ∶（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）） －０．４６５∗∗ ０．０６６ ０．３３３∗∗ ０．１５０ ０．００５ －０．００９ ０．２０６ ０．１８２

ｌｎ（ＢＧ ∶ＡＰ） －０．２５５∗ ０．２２９ ０．３２０∗ ０．３７８∗∗ ０．２１３ －０．３６５∗∗ －０．００７ ０．３３３∗

ｌｎ（（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）∶ＡＰ） －０．２５４∗ ０．１９８ －０．０１５ ０．２７７∗ ０．２５３ －０．４３０∗∗ －０．２６０ ０．１８３

　 　 符号“∗”， “∗∗”和“∗∗∗”分别表示 Ｐ＜０．０５，Ｐ＜０．０１ 和 Ｐ＜０．００１

图 ８　 各指标间的相关性热图

Ｆｉｇ．８　 Ｈｅａｔ ｍａｐ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｂｅｔｗｅｅｎ ｔｈｅ ｉｎｄｉｃａｔｏｒｓ

符号“∗”， “∗∗”和“∗∗∗”分别表示 Ｐ＜０．０５，Ｐ＜０．０１ 和 Ｐ＜０．００１

３．２　 海拔和土层对土壤酶活性和化学计量的影响

微生物释放细胞外酶以矿化有机化合物是维持微生物 Ｃ ∶Ｎ ∶Ｐ 稳态和克服营养限制的重要机制［８，３６］，根
据生物地球化学平衡模型［４２］，酶水解后土壤微生物相对养分有效性的程度可由底物、微生物生物量和酶的化

学计量得出。
研究结果显示，表层土壤酶活性及其化学计量比随海拔梯度增加而增加。 温度随海拔升高而降低的同

时，也会降低凋落物的数量和质量，这可能是改变土壤中酶活性和化学计量比的原因［５９—６０］。 同时温度与胞外

酶活性的关系还有待进一步研究，Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等人［２０］ 的 Ｍｅｔａ 分析又显示 Ｃ 和 Ｐ 获取酶活性与温度呈负相
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关。 酶活性在海拔梯度上的波动性，表明青藏高原典型小流域生态系统的复杂性。 随土层加深，这种海拔间

的波动会减弱，这可能是因为，土层越深土温波动范围越小，土壤养分变化更小，而且微生物活性低，对于环境

因素的敏感度降低。 四种酶活性在各海拔梯度上均随土层加深而显著降低（图 ６），这可能说明底层土壤有机

质含量及养分有效性低，相关性分析显示（图 ８）ＢＧ、ＮＡＧ、ＬＡＰ 和 ＡＰ 与土壤养分（ＤＯＣ、ＤＮ 和 ＤＰ）呈显著正

相关，同时土壤养分随土层加深显著降低（表 ２），表明养分“表聚性”现象显著，这与大多数研究结果一致［６１］。
原因在于土壤有机碳主要源于植物、微生物残体及其分泌物，表层分布广泛的根系可以提供大量分泌物同时

凋落物聚集，随着土层加深，营养物质会逐渐减少［６２］。
虽然在不同土层有所不同，但是 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 获取酶之比并不符合 １∶１∶１［２０］（图 ５）。 相关研究表明，全球尺

度范围内，Ｃ ∶Ｎ 获取酶、Ｃ ∶Ｐ 获取酶以及 Ｎ ∶Ｐ 获取酶的平均值分别为 １．４１、０．６２ 和 ０．４４［１３］。 本研究区的 Ｃ ∶Ｎ
获取酶偏高，Ｃ ∶Ｐ 获取酶以及 Ｎ ∶Ｐ 获取酶偏低，反映出土壤 Ｎ 获取酶活性较低，而磷获取酶活性较高。 图 ５
显示，该研究区主要受 Ｃ 和 Ｐ 的共同限制，说明有效 Ｃ 和 Ｐ 少，微生物需要释放更多的相关获取酶以维持养

分平衡，而且图 ７ 说明该研究区的微生物内稳性较低。 在青藏高原高山生态系统当中，由于高降水和潮湿条

件，酸性的土壤环境当中通常存在由铁和铝离子结合的 ＴＰ 和有效磷的大量浸出［６３］。 这可能导致微生物代谢

受到 Ｐ 限制。
３．３　 驱动酶活性的生物与非生物因子

土壤胞外酶活性会受到多种因素的影响，可分为生物因子和非生物因子两类［６４］，本研究主要探讨了微生

物生物量碳氮磷以及土壤理化性质对胞外酶活性及化学计量的影响。 相关性分析结果显示，ｐＨ 和 ＤＯＣ ∶ＤＮ
与胞外酶活性呈负相关，表明随着 ｐＨ 的升高，微生物会调整自身生长策略以适应环境变化，这与 Ｃａｏ 等人［６４］

的研究结果一致。 本研究中 ４ 种土壤胞外酶活性和微生物生物量碳氮磷含量均与 ＳＯＣ、ＴＮ、ＴＰ 以及可溶性碳

氮磷含量呈显著正相关，这一研究结果与前人研究相同［６５］。 ＬＡＰ 相较于其他酶与环境因子的相关性要低，可
能是因为微生物对环境的适应能力维持了 ＬＡＰ 活性的相对稳定性，其他酶均对 ＴＣ、ＴＮ 和ＭＢＣ 有很强的相关

性，土壤养分升高，增加了胞外酶利用底物的浓度，进而激发了胞外酶活性［６６—６７］。

４　 结论

本研究探讨了微生物生物量和胞外酶及其化学计量比沿廓琼岗日冰川典型青藏高原小流域不同海拔和

土层的分布格局和养分限制分布特点。 研究发现微生物生物量和胞外酶活性整体随土层加深而降低。 表层

（Ａ 和 Ｅ）土壤微生物生物量碳氮磷含量随海拔升高而显著降低；Ｃ 获取酶（ＢＧ）以及 Ｎ 获取酶（ＮＡＧ 和 ＬＡＰ）
活性均随海拔升高而显著降低，而且土层越浅这种趋势越明显。 而 Ｐ 获取酶（ＬＡＰ）活性受海拔影响不明显。
本研究结果表明青藏高原典型冰川小流域土壤微生物受碳和磷的共同限制，Ｃ 限制随海拔升高而增强，且在

Ａ 和 Ｅ 层更加显著，而 Ｐ 限制则相反；同时 Ｐ 限制随土层加深而显著增强。 结果显示土壤碳利用效率，随土

层加深而显著降低。 整体而言，青藏高原典型冰川小流域土壤微生物生物量和胞外酶活性在海拔和土层之间

存在较明显的差异，可能是由于土壤养分含量的差别造成的。 本研究能够反映土壤有机碳固存的研究方向，
为应对未来全球气候变化条件下土壤养分的空间地理格局提供了科学依据。
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