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庞丹波ꎬ吴梦瑶ꎬ吴旭东ꎬ倪细炉ꎬ董立国ꎬ陈林ꎬ李学斌ꎬ胡杨.贺兰山东坡不同海拔梯度土壤酶化学计量特征.生态学报ꎬ２０２３ꎬ４３ ( １９):
７９５０￣７９６２.
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贺兰山东坡不同海拔梯度土壤酶化学计量特征

庞丹波１ꎬ２ꎬ３ꎬ４ꎬ∗ꎬ吴梦瑶２ꎬ３ꎬ５ꎬ吴旭东１ꎬ倪细炉２ꎬ３ꎬ４ꎬ董立国１ꎬ陈 　 林２ꎬ３ꎬ４ꎬ李学斌２ꎬ３ꎬ４ꎬ
胡　 杨２ꎬ３ꎬ４

１ 宁夏农林科学院林业与草地生态研究所(宁夏防沙治沙与水土保持重点实验室)ꎬ银川　 ７５０００２

２ 宁夏大学西北退化生态系统恢复与重建教育部重点实验室ꎬ银川　 ７５００２１

３ 宁夏大学西北土地退化与生态恢复国家重点实验室培育基地ꎬ银川　 ７５００２１

４ 宁夏大学生态环境院ꎬ银川　 ７５００２１

５ 宁夏大学农学院ꎬ银川　 ７５００２１

摘要:土壤胞外酶是生物地球化学循环的主要参与者ꎬ与微生物的代谢需求和养分供应密切相关ꎮ 然而ꎬ对干旱区山地生态系

统沿海拔梯度土壤微生物养分限制状况及其驱动因素尚不清楚ꎮ 基于此ꎬ以贺兰山海拔 １３００—２７００ｍ 范围内 ７ 个海拔梯度的

土壤为研究对象ꎬ揭示贺兰山土壤理化性质、胞外酶活性及微生物养分限制的海拔分布格局ꎬ分析影响微生物养分限制的驱动

因素ꎮ 结果表明:随着海拔梯度的升高ꎬ土壤含水率(ＳＷＣ)和有机碳(ＳＯＣ)含量逐渐增加ꎬ容重(ＢＤ)和 ｐＨ 整体呈现逐渐降低

的趋势ꎮ 海拔显著影响土壤胞外酶活性ꎬ五种参与土壤碳(Ｃ)、氮(Ｎ)、磷(Ｐ)循环的酶活性随着海拔的升高整体呈现逐渐上升

的变化趋势ꎬ总体表现出中低海拔酶活性较低ꎬ高海拔酶活性较高ꎮ 胞外酶矢量分析显示ꎬ矢量长度在中低海拔处较高ꎬ而矢量

角度则在高海拔处较高ꎬ表明贺兰山土壤微生物在中低海拔和高海拔分别具有相对较强的 Ｃ 和 Ｐ 限制ꎮ 土壤含水率、容重、Ｃ、

Ｎ、Ｐ 含量与土壤胞外酶活性及其化学计量比显著相关ꎬ是调控土壤胞外酶活性随海拔变化的主要因子ꎬ说明胞外酶在旱区山地

生态系统土壤物质循环过程中具有重要的作用ꎮ 该研究结果对揭示土壤微生物和胞外酶之间养分元素循环的耦合机理ꎬ为深

入探讨贺兰山森林生态系统物质循环和不同海拔梯度植被有效管理提供科学依据ꎮ

关键词:土壤胞外酶ꎻ化学计量ꎻ养分限制ꎻ海拔梯度ꎻ贺兰山

Ｒｅｓｐｏｎｓｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ ｔｏ
ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｏｎ ｔｈｅ ｅａｓｔｅｒｎ ｓｌｏｐｅ ｏｆ Ｈｅｌａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ
ＰＡＮＧ Ｄａｎｂｏ１ꎬ２ꎬ３ꎬ４ꎬ∗ꎬ ＷＵ Ｍｅｎｇｙａｏ２ꎬ３ꎬ５ꎬ ＷＵ Ｘｕｄｏｎｇ１ꎬ ＮＩ Ｘｉｌｕ２ꎬ３ꎬ４ꎬ ＤＯＮＧ Ｌｉｇｕｏ１ꎬ ＣＨＥＮ Ｌｉｎ２ꎬ３ꎬ４ꎬ ＬＩ Ｘｕｅｂｉｎ２ꎬ３ꎬ４ꎬ
ＨＵ Ｙａｎｇ２ꎬ３ꎬ４

１ Ｉｎｓｔｉｔｕｔｅ ｏｆ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ ａｎｄ Ｇｒａｓｓｌａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｙꎬ Ｎｉｎｇｘｉａ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅ ａｎｄ Ｆｏｒｅｓｔｒｙ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ａｃａｄｅｍｙ(Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｄｅｓｅｒｔｉｆｉｃａｔｉｏｎ Ｃｏｎｔｒｏｌ ａｎｄ Ｓｏｉｌ ＆ Ｗａｔｅｒ

Ｃｏｎｓｅｒｖａｔｉｏｎ ｏｆ Ｎｉｎｇｘｉａ)ꎬＹｉｎｃｈｕａｎ ７５０００２ꎬ Ｃｈｉｎａ

２ Ｂｒｅｅｄｉｎｇ Ｂａｓｅ ｆｏｒ Ｓｔａｔｅ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｏｆ Ｌａｎｄ Ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ Ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａꎬ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｙｉｎｃｈｕａｎ ７５００２１ꎬ Ｃｈｉｎａ

３ Ｋｅｙ Ｌａｂｏｒａｔｏｒｙ ｆｏｒ Ｒｅｓｔｏｒａｔｉｏｎ ａｎｄ Ｒｅｃｏｎｓｔｒｕｃｔｉｏｎ ｏｆ Ｄｅｇｒａｄｅｄ Ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｉｎ Ｎｏｒｔｈｗｅｓｔ Ｃｈｉｎａ ｏｆ Ｍｉｎｉｓｔｒｙ ｏｆ Ｅｄｕｃａｔｉｏｎꎬ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｙｉｎｃｈｕａｎ

７５００２１ꎬ Ｃｈｉｎａ

４ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ｅｃｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔꎬ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｙｉｎｃｈｕａｎ ７５００２１ꎬ Ｃｈｉｎａ

５ Ｓｃｈｏｏｌ ｏｆ Ａｇｒｉｃｕｌｔｕｒｅꎬ Ｎｉｎｇｘｉａ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙꎬ Ｙｉｎｃｈｕａｎ ７５００２１ꎬ Ｃｈｉｎａ



ｈｔｔｐ: / / ｗｗｗ.ｅｃｏｌｏｇｉｃａ.ｃｎ

Ａｂｓｔｒａｃｔ: Ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ａｒｅ ｃｌｏｓｅｌｙ ｒｅｌａｔｅｄ ｔｏ ｔｈｅ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｅｑｕｉｒｅｍｅｎｔｓ ａｎｄ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｓｕｐｐｌｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ
ａｎｄ ａｒｅ ｍａｊｏｒ ｐｌａｙｅｒｓ ｉｎ ｂｉｏｇｅｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｃｙｃｌｅｓ. Ｈｏｗｅｖｅｒꎬ ｔｈｅ ｓｔａｔｕｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｄｒｉｖｅｒｓ ｉｎ
ｍｏｕｎｔａｉｎ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ ａｒｅ ｎｏｔ ｗｅｌｌ ｕｎｄｅｒｓｔｏｏｄ ｉｎ ｔｈｅ ａｒｉｄ ｒｅｇｉｏｎｓ. Ｔａｋｉｎｇ ｔｈｅ ｓｏｉｌｓ ｏｆ ｓｅｖｅｎ
ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｆｒｏｍ １３００ ｍ ｔｏ ２７００ ｍ ｉｎ Ｈｅｌａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ａｓ ｔｈｅ ｒｅｓｅａｒｃｈ ｏｂｊｅｃｔꎬ ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ｒｅｖｅａｌｅｄ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ
ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓꎬ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ
ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎬ ａｎｄ ａｎａｌｙｚｅｄ ｔｈｅ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒｓ ａｆｆｅｃｔｉｎｇ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ. Ｔｈｅ ｒｅｓｕｌｔｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｉｎｃｒｅａｓｅ
ｏｆ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔꎬ ｔｈｅ ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ (ＳＷＣ) ａｎｄ ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ (ＳＯＣ) ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄꎬ ｔｈｅ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙ
(ＢＤ) ａｎｄ ｐＨ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｄｅｃｒｅａｓｅｄ. Ａｌｔｉｔｕｄｅ ｈａｄ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｅｆｆｅｃｔ ｏｎ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓꎬ ａｎｄ ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ
ｏｆ ｆｉｖｅ ｅｎｚｙｍｅｓ ｉｎｖｏｌｖｅｄ ｉｎ ｓｏｉｌ ｃａｒｂｏｎ ( Ｃ)ꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ( Ｎ) ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ( Ｐ ) ｃｙｃｌｅｓ ｇｒａｄｕａｌｌｙ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ
ｉｎｃｒｅａｓｅ ｏｆ ａｌｔｉｔｕｄｅ. Ｖｅｃｔｏｒ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ ｓｈｏｗｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ａｔ ｍｉｄ ａｎｄ ｌｏｗ
ａｌｔｉｔｕｄｅｓꎬ ｗｈｉｌｅ ｔｈｅ ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅ ｗａｓ ｈｉｇｈｅｒ ａｔ ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅｓꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ｉｎ Ｈｅｌａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ ｈａｄ
ｒｅｌａｔｉｖｅｌｙ ｓｔｒｏｎｇ Ｃ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ａｔ ｍｉｄ ａｎｄ ｌｏｗ ａｌｔｉｔｕｄｅｓꎬ ａｎｄ Ｐ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ａｔ ｈｉｇｈ ａｌｔｉｔｕｄｅ. Ｓｏｉｌ ｍｏｉｓｔｕｒｅ ｃｏｎｔｅｎｔꎬ ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙꎬ
Ｃꎬ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｃｏｎｔｅｎｔｓ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔｌｙ ｃｏｒｒｅｌａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｉｃ ｒａｔｉｏｓꎬ
ｗｈｉｃｈ ｗｅｒｅ ｍａｉｎ ｆａｃｔｏｒｓ ｒｅｇｕｌａｔｉｎｇ ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ｗｉｔｈ ａｌｔｉｔｕｄｅꎬ ｉｎｄｉｃａｔｉｎｇ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓ
ｐｌａｙｅｄ ａｎ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｒｏｌｅ ｉｎ ｓｏｉｌ ｍａｔｅｒｉａｌ ｃｙｃｌｉｎｇ ｉｎ ａｒｉｄ ｍｏｕｎｔａｉｎｏｕｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ. Ｔｈｅ ｓｔｕｄｙ ｒｅｓｕｌｔｓ ｐｒｏｖｉｄｅ ａ ｓｃｉｅｎｔｉｆｉｃ ｂａｓｉｓ
ｆｏｒ ｒｅｖｅａｌｉｎｇ ｔｈｅ ｃｏｕｐｌｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｏｆ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｌｅｍｅｎｔ ｃｙｃｌｉｎｇ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｏｒｇａｎｉｓｍｓ ａｎｄ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅｓꎬ
ａｎｄ ｆｏｒ ｆｕｒｔｈｅｒ ｅｘｐｌｏｒｉｎｇ ｔｈｅ ｍａｔｅｒｉａｌ ｃｙｃｌｉｎｇ ｏｆ ｔｈｅ ｆｏｒｅｓｔ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ａｎｄ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｉｖｅ ｍａｎａｇｅｍｅｎｔ ｏｆ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ ｉｎ Ｈｅｌａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ.

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ: ｓｏｉｌ ｅｘｔｒａｃｅｌｌｕｌａｒ ｅｎｚｙｍｅꎻ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙꎻ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎꎻ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔꎻ Ｈｅｌａｎ Ｍｏｕｎｔａｉｎ

土壤胞外酶具有催化和分解养分元素的能力ꎬ常用来表征土壤有机质的分解速率ꎬ是生态系统关键养分

元素循环过程中重要的“调节阀” [１]ꎮ 在资源有限的情况下ꎬ微生物通过分泌胞外酶从土壤中获取碳和养分

元素ꎬ胞外酶通过分解大分子物质ꎬ促进物质循环和能量流动[２]ꎮ 土壤酶化学计量是指参与关键元素循环土

壤酶活性的比值ꎬ它从“土壤酶系统”视角探究胞外酶的整体功能ꎬ该比值是了解、预测微生物群落和生态系

统物质循环、限制和平衡的有效手段ꎬ该理论有效结合了生态化学计量和生态代谢理论ꎬ可以提高对微生物代

谢机制的理解[３—５]ꎮ Ｍｏｏｒｈｅａｄ 等[６]提出ꎬ通过酶化学计量的矢量分析(矢量长度和角度)有助于理解生物地

球化学循环过程ꎮ 将参与土壤 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 循环的酶活性比值转化为向量长度和角度ꎬ可以同时辨别微生物对

养分的相对需求而不受总酶活性的影响ꎻ并提供了相对 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 限制的预测[６—７]ꎮ 胞外酶活性及其化学计

量已广泛应用于各种生态系统ꎬ以阐明微生物资源限制ꎮ 当土壤胞外酶化学计量平衡时ꎬ微生物的生长和代

谢取得最大化ꎬ当化学计量失衡时ꎬ微生物活动将受到特定养分的限制[８]ꎬ这时会最有效地从土壤养分中获

取限制元素[９]ꎬ或调节胞外酶的生产以及化学计量比[１０]ꎬ从而提高限制元素的吸收ꎮ 然而ꎬ旱区山地生态系

统土壤微生物代谢限制特征及其关键驱动因素仍没有得到充分认识ꎮ
山地生态系统是陆地生态系统重要的组成之一ꎬ山地生态系统通常在垂直梯度上涵盖了纬度地带的环境

特征ꎬ提供了大尺度气候条件下沿海拔梯度的植被分布格局ꎬ为研究不同海拔梯度植被—土壤变化特征提供

了理想的实验平台ꎮ 近年来ꎬ有关山地生态系统海拔梯度土壤胞外酶及其化学计量的研究逐渐增多ꎬ但是由

于各种生物和非生物因素的影响ꎬ导致其研究结果相差甚远ꎮ 林惠瑛等[１１] 对武夷山不同海拔黄山松林的研

究结果显示ꎬ土壤胞外酶活性和酶化学计量在不同海拔变化各异ꎬ微生物在低海拔 Ｐ 限制程度较高ꎬ而在高

海拔 Ｃ 限制程度较高ꎬ可溶性有机碳和微生物生物量磷是土壤胞外酶活性的关键调控因素ꎮ 及利等[１２] 对大

兴安岭北部不同海拔天然林的研究结果表明ꎬ海拔、季节及其交互作用对土壤胞外酶活性产生显著影响ꎬ海拔

和土壤资源是影响微生物养分限制的关键要素ꎮ 冯秀秀[１３] 对秦岭北坡根际土壤微生物的研究表明ꎬ随海拔

升高ꎬ根际土壤胞外酶活性呈先增后降的变化趋势ꎬ根际土壤在低海拔和高海拔分别具有相对较强的 Ｃ 和 Ｐ
限制ꎮ 万红云等[１４]基于贺兰山东坡 ５ 个海拔梯度 １５ 个样方对土壤酶活性进行研究ꎬ通过分析发现其揭示的

微生物养分限制是通过对比全球数据ꎬ而非基于酶矢量分析ꎮ Ｃｕｉ 等[９] 通过酶化学计量的矢量分析发现ꎬ青

１５９７　 １９ 期 　 　 　 庞丹波　 等:贺兰山东坡不同海拔梯度土壤酶化学计量特征 　
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藏高原贡嘎山冷杉林高海拔地区土壤微生物 Ｃ 和 Ｐ 限制高于低海拔地区ꎬ并且受土壤水热条件和土壤养分

有效性的共同影响ꎮ Ｚｈａｎｇ 等[１５]研究发现ꎬ秦岭不同海拔梯度土壤微生物氮限制随着海拔升高而显著增加ꎬ
温度和土壤养分化学计量较好的解释了微生物氮限制和微生物过程机制ꎮ 这些结果表明研究区气候类型、山
脉走向、植被类型、海拔变化范围和季节等都会影响土壤胞外酶活性ꎬ因此仍需加强对不同环境梯度下胞外酶

活性及其计量比分布格局及其驱动因素的研究ꎮ
贺兰山作为我国干旱与半干旱地区的分界线ꎬ高大的山体造就了完整的垂直带谱ꎬ使得山地植被、气候、

土壤等在较小范围内发生显著变化ꎬ成为理想的科研实验平台ꎮ 长期以来有关贺兰山动植物资源多样性受到

重视ꎬ而地下相关生态学过程研究相对不足ꎮ 虽然近年来也有关于贺兰山土壤和枯落物微生物的报道ꎬ但仍

然缺乏对土壤微生物养分限制沿海拔垂直分异规律及其影响机制的系统研究[１６—１７]ꎮ 为此ꎬ本研究以贺兰山

东坡土壤为研究对象ꎬ通过测定土壤理化指标和参与土壤 Ｃ、Ｎ 和 Ｐ 循环胞外酶ꎬ并计算土壤酶化学计量比、
矢量长度和夹角ꎬ拟解决以下科学问题:１)旱区山地生态系统土壤胞外酶活性及微生物代谢限制的分布规律

沿海拔梯度如何变化ꎻ２)形成该分布规律的主要驱动因素是什么? 本研究旨在探究贺兰山土壤胞外酶及其

微生物代谢限制在不同海拔梯度的适应策略和调控机制ꎬ为旱区山地生态系统土壤微生物养分限制规律提供

理论依据和数据支撑ꎮ

１　 材料与方法

１.１　 研究区概况和样品采集

研究区位于宁夏贺兰山响水沟小流域(北纬 ３８° ２７′—３９° ３０′ꎬ东经 １０５° ４１′—１０６° ４１′)ꎬ流域面积约

１０ｈｍ２ꎮ 地处典型大陆性气候区域范围内ꎬ年平均温度和降雨量分别为－０.８℃和 ４２０ｍｍ(６０％—８０％的降雨量

发生在 ６ 月和 ８ 月) [１８]ꎮ 根据常年气象资料分析ꎬ随着海拔的上升ꎬ贺兰山降水量明显升高ꎬ相应的植被发生

明显的梯度变化ꎮ

表 １　 研究区样地基本信息

Ｔａｂｌｅ １　 Ｂａｓｉｃ ｉｎｆｏｒｍａｔｉｏｎ ｏｆ ｓａｍｐｌｅ ｐｌｏｔｓ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ / ｍ

坡度
Ｓｌｏｐｅ / °

经纬度
Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅꎬ ｌａｔｉｔｕｄｅ

土壤类型
Ｓｏｉｌ ｔｙｐｅｓ

优势物种
Ｐｒｅｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ

ＨＭ １３４９ — ３８°２７′Ｎꎬ１０６°１０′Ｅ 粗骨土
刺旋花(Ｃｏｎｖｏｌｖｕｌｕｓ ｔｒａｇａｃａｎｔｈｏｉｄｅｓ)、
针茅(Ｓｔｉｐａ ｃａｐｉｌｌａｔａ)、
荒漠锦鸡儿(Ｃａｒａｇａｎａ ｒｏｂｏｒｏｖｓｋｙｉ)

ＧＭ １７２２ １５ ３８°４４′Ｎꎬ１０５°５６′Ｅ 粗骨土
蒙古扁桃(Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａ)、
金露梅(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓｅ)、
荒漠锦鸡儿(Ｃａｒａｇａｎａ ｒｏｂｏｒｏｖｓｋｙｉ)

ＨＹ １９６８ １３ ３８°４６′Ｎꎬ１０５°５５′Ｅ 灰褐土
灰榆(Ｕｌｍｕｓ ｇｌａｕｃｅｓｃｅｎｓ)、
置疑小檗(Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｄｕｂｉａ Ｓｃｈｎｅｉｄ)、
绣线菊(Ｓｐｉｒａｅａ ｓａｌｉｃｉｆｏｌｉａ Ｌ.)

ＹＳ ２０３４ ３２ ３８°４３′Ｎꎬ１０５°５４′Ｅ 灰褐土
油松(Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓ)、
绣线菊(Ｓｐｉｒａｅａ ｓａｌｉｃｉｆｏｌｉａ Ｌ.)、
置疑小檗(Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｄｕｂｉａ Ｓｃｈｎｅｉｄ)

ＨＪ ２２３８ １９ ３８°４４′Ｎꎬ１０５°５４′Ｅ 灰褐土
青海云杉(Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ)、
山杨(Ｐｏｐｕｌｕｓ ｄａｖｉｄｉａｎａ)、
置疑小檗(Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｄｕｂｉａ Ｓｃｈｎｅｉｄ)

ＱＹ ２３９６ ２７ ３８°４６′Ｎꎬ１０５°５４′Ｅ 灰褐土
青海云杉(Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａ)、
置疑小檗( Ｂｅｒｂｅｒｉｓ ｄｕｂｉａ Ｓｃｈｎｅｉｄ)、
苔草(Ｃａｒｅｘ ｓｐｐ)

ＣＤ ２５９０ １０ ３８°４６′Ｎꎬ１０５°５３′Ｅ 高山草甸土
蒿草(Ａｒｔｅｍｉｓｉａｃａｐｉｌｌａｒｉｅｓ)、
金露梅(Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ ｆｒｕｔｉｃｏｓｅ)

　 　 ＨＭ:荒漠草原 Ｄｅｓｅｒｔ ｓｔｅｐｐｅꎻ ＧＭ:蒙古扁桃 Ａｍｙｇｄａｌｕｓ ｍｏｎｇｏｌｉｃａꎻ ＨＹ: 灰榆 Ｕｌｍｕｓ ｇｌａｕｃｅｓｃｅｎｓꎻ ＹＳ:油松 Ｐｉｎｕｓ ｔａｂｕｌｉｆｏｒｍｉｓꎻ ＨＪ:混交林 Ｍｉｘｅｄ

ｆｏｒｅｓｔꎻ ＱＹ: 青海云杉 Ｐｉｃｅａ ｃｒａｓｓｉｆｏｌｉａꎻ ＣＤ: 亚高山草甸 Ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｍｅａｄｏｗ

２５９７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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２０２１ 年 ８ 月ꎬ在宁夏贺兰山东坡 １３００—２７００ｍ 范围内ꎬ沿着海拔分别选取具有代表性的荒漠草原(ＨＭ)、
蒙古扁桃(ＧＭ)、灰榆纯林(ＨＹ)、油松纯林(ＹＳ)、云杉山杨混交林(ＨＪ)、青海云杉纯林(ＱＹ)和亚高山草甸

(ＣＤ)７ 种典型植被类型ꎬ在每个植被带内按等高线设置 ６ 个标准样方进行植被调查ꎮ 乔木、灌木和草本样方

大小分别为 ２０ｍ×２０ｍ、１０ｍ×１０ｍ、１ｍ×１ｍꎬ共 ４２ 个样方ꎮ 在每个样地随机选取 ５ 个点ꎬ去除地表枯落物和腐

殖质层后用直径 ４ｃｍ 的土钻采集表层 ０—２０ｃｍ 的土壤样品ꎮ 每个样方土壤样品混合后迅速装入自封袋带回

实验室去除植物根系和石砾ꎬ过 ２ｍｍ 筛后分成两份ꎬ一份立即进行土壤酶活性测定ꎬ另一份自然阴干后进行

土壤理化指标测定ꎮ 样地详细信息概况见表 １ꎮ
１.２　 土壤理化性质测定

ｐＨ 采用 ｐＨ 计测定(水土比 ２.５∶１)ꎻ含水量用铝盒取样烘干称重法测定ꎻ容重采用环刀取样烘干称重法

测定ꎻ有机碳采用重铬酸钾外加热法测定ꎻ全磷采用 ＨＣｌＯ４￣Ｈ２ＳＯ４外加热消煮法、紫外分光光度法测定ꎻ全氮

采用凯氏定氮法测定ꎻ速效磷采用浸提法、连续流动分析仪测定[１４ꎬ１６]ꎮ
１.３　 土壤酶活性测定

土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 获取酶(ＢＧ、ＣＢＨ、ＮＡＧ、ＬＡＰ 和 ＡＫＰꎬ表 ２)按照 Ｓａｉｙａ—Ｃｏｒｋ 等[１９]的方法采用微孔板荧光法

测定:称取 １ｇ 新鲜土样加入 １２５ｍＬ ｍｍｏｌ / Ｌ 的醋酸盐缓冲液中(ｐＨ＝ ５)在 ２５℃恒温摇床上震荡 ２ 小时制备土

壤悬浊液ꎬ吸取 １ｍＬ 悬浊液于离心管中ꎬ加入 ０.２５ｍＬ 荧光底物ꎬ摇匀后即为测定样品管ꎮ 随后在 ２５℃恒温培

养箱中黑暗条件下培养 ４ 小时ꎬ培养结束加入浓度为 １ｍｏｌ / Ｌ 的 ＮａＯＨ 终止反应ꎮ 最后用移液器吸取 ２５０μＬ
样品加入到 ９６ 孔酶标板中上机测定ꎬ分别在 ３６５ｎｍ 和 ４５０ｎｍ 波长下测定荧光值ꎮ

表 ２　 土壤酶活性种类、缩写、底物和功能

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｔｙｐｅꎬ ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎꎬ ｓｕｂｓｔｒａｔｅꎬ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅｓ

土壤酶
Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ

缩写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

底物
Ｓｕｂｓｔｒａｔｅ

类型
Ｔｙｐｅｓ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

β￣葡萄糖苷酶 β￣ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ ＢＧ ４￣ＭＵＢ￣β￣Ｄ￣ｇｌｕｃｏｓｉｄｅ Ｃ￣ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｈｙｄｒｏｌｙｔｉｃ 碳获取酶

纤维素水解酶 Ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄａｓｅ ＣＢＨ ４￣ＭＵＢ￣β￣Ｄ￣ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄｅ Ｃ￣ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｈｙｄｒｏｌｙｔｉｃ 碳获取酶

Ｎ￣乙酰￣β￣氨基葡萄糖苷酶
β￣１ꎬ４ꎬ￣Ｎ￣ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ ＮＡＧ ４￣ＭＵＢ￣Ｎ￣ａｃｅｔｙｌ￣β￣

Ｄ￣ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄｅ Ｎ￣ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｈｙｄｒｏｌｙｔｉｃ 氮获取酶

亮氨酸氨基肽酶 Ｌ￣ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅ ＬＡＰ Ｌ￣Ｌｅｕｃｉｎｅ￣７￣ａｍｉｄｏ￣４￣
ｍｅｔｈｙｌｃｏｕｍａｒｉｎ ｈｙｄｒｏｃｈｌｏｒｉｄｅ Ｎ￣ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｈｙｄｒｏｌｙｔｉｃ 氮获取酶

碱性磷酸酶 Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ ＡＫＰ ４￣ＭＵＢ￣ｐｈｏｓｐｈａｔｅ Ｐ－ｔａｒｇｅｔｉｎｇ ｈｙｄｒｏｌｙｔｉｃ 磷获取酶

１.４　 数据处理

本研究中土壤酶化学计量比(ＥＣ / Ｎ、ＥＣ / Ｐ、ＥＮ/ Ｐ )是 Ｃ、Ｎ、Ｐ 获取酶(ＢＧ、ＣＢＨ、ＮＡＧ、ＬＡＰ 和 ＡＫＰ)的比

值[２０]ꎬ计算公式为:
ＥＣ / Ｎ ＝Ｌｎ(ＢＧ＋ＣＢＨ) / Ｌｎ(ＮＡＧ＋ＬＡＰ) (１)
ＥＣ / Ｐ ＝Ｌｎ(ＢＧ＋ＣＢＨ) / Ｌｎ(ＡＫＰ) (２)
ＥＮ/ Ｐ ＝Ｌｎ(ＮＡＧ＋ＬＡＰ) / Ｌｎ(ＡＫＰ) (３)

本研究中采用酶化学计量的矢量长度(ＶＬ)和矢量夹角(ＶＡ)分别计算土壤微生物的能量和营养相对限

制状况[２１]ꎬ计算公式为:

ＶｅｃｔｏｒＬ＝ (ｌｎ (ＢＧ＋ＣＢＨ) / ｌｎ [ＮＡＧ＋ＬＡＰ]) ２＋(ｌｎ (ＢＧ＋ＣＢＨ) / ｌｎＡＫＰ) ２ 　 　 　 　 (４)

ＶｅｃｔｏｒＡ＝Ｄｅｇｒｅｅｓ(ＡＴＡＮ２((ｌｎ (ＢＧ＋ＣＢＨ) / ｌｎＡＫＰ)ꎬ(ｌｎ (ＢＧ＋ＣＢＨ) / ｌｎ [ＮＡＧ＋ＬＡＰ]))) (５)

式中ꎬＶＬ 越长代表微生物相对 Ｃ 限制程度越大ꎻＶＡ<４５°或>４５°则分别代表微生物相对 Ｎ 或 Ｐ 限制程度越大ꎮ
本研究中首先对所有观测变量进行正态分布检验来检验数据的正态分布和方差齐性ꎬ然后对不同海拔梯
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度的土壤理化性质、土壤胞外酶活性数据进行单因素方差分析(Ｏｎｅ￣Ｗａｙ ＡＮＯＶＡ)并采用 ＬＳＤ 进行多重比较

(Ｐ<０.０５)ꎮ 采用相关分析和冗余分析探明不同海拔土壤理化性质和土壤胞外酶活性及其化学计量比之间的

关系ꎮ 采用 Ｅｘｃｅｌ ２０１６ 对数据进行初步整理ꎬＳＰＳＳ ２５.０ 进行统计分析ꎬＯｒｉｇｉｎ ２０２１ 和 Ｃａｎｏｃｏ ５.０ 进行绘图和

数据处理ꎮ

表 ３　 不同海拔梯度土壤理化性质

Ｔａｂｌｅ ３　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

样地
Ｓａｍｐｌｅ ｓｉｔｅ

海拔
Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ / ｍ

含水量
ＳＷＣ / ％

容重

ＢＤ / (ｇ / ｃｍ３)
ｐＨ 全氮

ＴＮ / (ｇ / ｋｇ)
全磷

ＴＰ / (ｇ / ｋｇ)
有机碳

ＳＯＣ / (ｇ / ｋｇ)
速效磷

ＡＰ / (ｇ / ｋｇ)

ＨＭ １３４９ ０.５３±０.１０ｃ １.３３±０.１５ａ ７.７６±０.０６ａ ０.５０±０.１３ｂｃ ０.５８±０.０８ａｂ １１.４０±０.４３ｃ １３.４６±２.１２ｃ

ＧＭ １７２２ １.３３±０.１９ｃ １.１３±０.０７ａｂ ７.８９±０.０８ａ ０.９３±０.１９ｂｃ ０.６６±０.１１ａｂ １６.４８±１.６２ｃ １５.０９±０.９７ｂ

ＨＹ １９６８ ２.９６±０.５９ｃ １.２０±０.０５ａｂ ７.５７±０.０５ｂ ２.０６±０.５２ｂ ０.５９±０.１６ａｂ ２１.３５±１.８２ｂ １４.２５±１.０５ｃ

ＹＳ ２０３４ ８.３３±０.９５ｂ ０.９２±０.０９ｃ ７.１６±０.０３ｃ ０.７３±０.２３ｂｃ ０.４０±０.１４ｂ ２４.５１±３.１１ｂ １９.０２±１.５５ａ

ＨＪ ２２３８ ８.６７±０.９１ｂ ０.８５±０.０７ｃ ６.９３±０.０４ｄ １.７２±０.４４ｂ ０.７６±０.１３ａ ３７.２７±３.６２ａｂ １７.２７±１.６６ａｂ

ＱＹ ２３９６ １４.７９±３.２１ａ ０.８２±０.１６ｃ ７.１８±０.０８ｃ ２.９６±０.６５ａ ０.８３±０.０８ａ ４３.７９±１.７６ａ ２０.３５±１.８３ａ

ＣＤ ２５９０ ７.３９±１.５１ｂ ０.９１±０.０４ｃ ７.５３±０.０９ｂ ０.０９±０.０２ｄ ０.０５±０.０１ｃ ５１.８９±４.６０ａ １４.９４±１.６７ｂ

　 　 表中数据均为平均值±标准差ꎬ不同小写字母表示不同海拔间差异性显著(Ｐ<０.０５)ꎻＳＷＣ: 土壤含水率 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＢＤ:容重 Ｂｕｌｋ

ｄｅｎｓｉｔｙꎻＴＮ:总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ ＴＰ: 总磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻＳＯＣ: 有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎻＡＰ: 有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ

２　 结果与分析

２.１　 不同海拔梯度土壤理化性质

不同海拔梯度土壤理化性质如表所示ꎮ 从表 ３ 中可以看出ꎬ随着海拔梯度的上升ꎬＳＷＣ 和 ＳＯＣ 含量逐渐

增加ꎬ分别在海拔 ２３９６ｍ 和 ２５９０ｍ 处最高ꎮ ＳＷＣ 在海拔 １３４９ꎬ１７７２ｍ 和 １９６８ｍ 之间差异不明显(Ｐ>０.０５)ꎮ
随着海拔梯度的上升ꎬＢＤ 和 ｐＨ 整体呈现逐渐降低的趋势ꎬ且 ＢＤ 在中高海拔梯度之间差异不明显(Ｐ>
０.０５)ꎮ ＳＷＣ、ＴＮ 和 ＡＰ 在 ２３９６ｍ 处最高ꎬ且显著高于其它海拔(Ｐ<０.０５)ꎮ 随着海拔梯度的上升ꎬＴＮ、ＴＰ 和

ＡＰ 在各海拔之间存在差异但变化规律不明显ꎮ
２.２　 不同海拔梯度土壤酶活性及酶化学计量特征

由图 １ 可知ꎬ不同海拔梯度土壤酶活性存在显著差异ꎮ 研究中所测定的五种参与土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环的酶

活性随着海拔的升高整体均呈现逐渐上升的变化趋势ꎬ在高海拔(２２３８、２３９６ｍ 和 ２５９０ｍ)显著大于中低海拔

(１３４９、１７２２、１９６８ｍ 和 ２０３４ｍ)ꎮ
由图 ２ 可知ꎬ随着海拔梯度的上升ꎬ土壤 ＥＣ / Ｎ呈现先升高后降低的变化趋势ꎬ土壤 ＥＣ / Ｐ和 ＥＮ/ Ｐ呈现出逐渐

降低的变化趋势ꎮ 土壤 ＥＣ / Ｎ和 ＥＣ / Ｐ比在海拔 １７２２ｍ 处显著高于其他海拔ꎻ土壤 ＥＮ/ Ｐ在海拔 １３４９ｍ 处最高ꎮ
标准主轴回归结果表明(图 ３)ꎬ各土壤酶化学计量比之间存在显著的线性关联ꎬ土壤 ＥＣ / Ｎ、ＥＣ / Ｐ和 ＥＮ/ Ｐ的

斜率分别为 ２.２５、２.０１ 和 ２.０６ꎬ均显著大于 １ꎮ 土壤(ＢＧ＋ＣＢＨ):(ＮＡＧ＋ＬＡＰ)和 ＡＫＰ 比值均>１ꎬ土壤(ＮＡＧ＋
ＬＡＰ):ＡＫＰ 比值<１ꎬ由此表明相比土壤(ＮＡＧ＋ＬＡＰ)和 ＡＫＰ 酶ꎬ土壤微生物倾向投资更高的(ＢＧ＋ＣＢＨ)酶ꎬ
相比土壤(ＮＡＧ＋ＬＡＰ)酶ꎬ土壤微生物倾向投资更高的 ＡＫＰ 酶ꎮ

通过矢量分析发现(图 ４)ꎬ各海拔 ＶＡ 除了 １３４９ｍ 外均>４５°ꎬ表明存在一定程度的磷限制ꎮ ＶＡ 随海拔升

高而增加ꎬ且 ＶＡ 在高海拔(２２３８、２３９６ｍ 和 ２５９０ｍ)显著大于低海拔(１３４９ｍ 和 １７２２ｍ)ꎬ表明高海拔微生物存

在较大程度的磷限制ꎮ 此外ꎬ各海拔 ＶＬ 除了 １３４９ｍ 外均随着海拔梯度升高而递减ꎬ在中低海拔显著高于高

海拔ꎬ表明中低海拔土壤微生物受到 Ｃ 限制程度更大ꎮ
２.３　 土壤理化因子对土壤酶活性及其化学计量的影响

相关分析(图 ５)结果表明 ＳＷＣ 与五种胞外酶活性显著正相关ꎬＢＤ 和 ｐＨ 与五种胞外酶活性显著负相关ꎬ
ＴＮ 和 ＴＰ 与五种胞外酶活性及其化学计量比相关性不强ꎬＡＰ 与 ＢＧ 和 ＮＡＧ 显著正相关ꎬＳＯＣ 与 ＢＧ、ＮＡＧ、
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图 １　 不同海拔梯度土壤酶活性

Ｆｉｇ.１　 Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

ＡＫＰ 和 ＶＡ 呈显著正相关ꎬ与 ＥＣ / Ｐ和 ＥＮ/ Ｐ呈显著负相关ꎮ 表明海拔梯度水热环境的变化引起土壤理化指标的

改变对土壤物质循环具有显著的影响ꎮ
冗余分析(表 ４ 和图 ６)显示不同海拔采样点按照一定的规律进行聚类ꎬ其中低海拔(１３４９、１７２２、１９６８ｍ

和 ２０３４ｍ)和高海拔(２２３８、２３９６ｍ 和 ２５９０ｍ)分别位于第Ⅰ轴的正负两侧ꎬ说明理化指标显著影响土壤酶活性

及其化学计量的变化ꎮ 土壤理化指标对土壤酶活性及其化学计量比在第Ⅰ轴、第Ⅱ轴的相关系数分别为

０.８８９和 ０.５８１ꎻ在第Ⅰ轴、第Ⅱ轴的解释量分别为 ５４.３６％和 ６.６％ꎮ
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图 ２　 不同海拔梯度土壤酶化学计量比特征

Ｆｉｇ.２　 Ｅｃｏｅｎｚｙｍａｔｉｃ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅ ｇｒａｄｉｅｎｔ

ＢＧ: Ｂ￣葡萄糖苷酶 ｂ￣１ꎬ４￣ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅꎻ ＣＢＨ:纤维素水解酶 ｂ￣Ｄ￣ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄａｓｅꎻ ＮＡＧ: Ｂ￣Ｎ￣乙酰氨基葡萄糖苷酶 ｂ￣１ꎬ４￣Ｎ￣ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅꎻ

ＬＡＰ:亮氨酸氨基肽酶 Ｌ￣ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅꎻ ＡＫＰ 碱性磷酸酶 ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ

表 ４　 土壤酶活性及其化学计量比与土壤理化因子 ＲＤＡ 排序的特征值及累计解释量

Ｔａｂｌｅ ４　 Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ ａｎｄ ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｖａｒｉａｎｃｅｓ ｏｆ ＲＤＡ ｏｒｄｉｎａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

排序轴 Ａｘｅｓ Ⅰ Ⅱ Ⅲ Ⅳ

土壤酶活性特征解释量
Ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ０.５４４ ０.０６６ ０.０２４ ０.００５

土壤酶活性与土壤理化因子之间的相关性
Ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎｓ ０.８８９ ０.５８１ ０.６４０ ０.３５７

土壤酶活性特征方差累积解释量 / ％
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ５４.３６ ６０.９４ ６３.３２ ６３.８２

土壤酶活性与土壤理化因子关系累积解释量 / ％
Ｃｕｍｕｌａｔｉｖｅ ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｏｆ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ８４.７３ ９４.９８ ９８.６８ ９９.４６

典范特征值 Ｓｕｍ ｏｆ ａｌｌ ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ ０.６３８

总特征值 Ｓｕｍ ｏｆ ａｌｌ ｅｉｇｅｎｖａｌｕｅｓ １.０００

　 　 ＲＤＡ:冗余分析 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ
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图 ３　 土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 酶活性标准主轴回归分析

Ｆｉｇ.３　 Ｓｔａｎｄａｒｄ ｍａｊｏｒ ａｘｉｓ ｒｅｇｒｅｓｓｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ Ｃꎬ Ｎ ａｎｄ Ｐ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ

图 ４　 不同海拔梯度土壤微生物碳氮磷限制

Ｆｉｇ.４　 Ｔｈｅ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｃａｒｂｏｎꎬ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ａｎｄ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ ａｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｔｉｔｕｄｅｓ

不同小写字母表示不同海拔间的差异显著 (Ｐ<０.０５)
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图 ５　 土壤酶活性及其化学计量比与土壤理化因子的相关性分析

Ｆｉｇ.５　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ＢＧ:β￣葡萄糖苷酶 β￣ｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅꎻＣＢＨ:纤维素水解酶 ＣｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄａｓｅꎻＮＡＧ:Ｎ￣乙酰￣β￣氨基葡萄糖苷酶 β￣ １ꎬ４ꎬ￣Ｎ￣ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅꎻ

ＬＡＰ:亮氨酸氨基肽酶 Ｌ￣ｌｅｕｃｉｎｅ ａｍｉｎｏｐｅｐｔｉｄａｓｅꎻＡＫＰ:碱性磷酸酶 Ａｌｋａｌｉｎｅ ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅꎻＣ:Ｎ:酶碳氮比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ Ｃ: ＮꎻＣ:Ｐ:酶碳磷比

Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ Ｃ: Ｐꎻ Ｎ:Ｐ:酶氮磷比 Ｒａｔｉｏ ｏｆ ｅｎｚｙｍａｔｉｃ Ｎ: ＰꎻＶＬ:矢量长度 Ｖｅｃｔｏｒ ｌｅｎｇｔｈꎻＶＡ:矢量夹角 Ｖｅｃｔｏｒ ａｎｇｌｅꎻＳＷＣ: 土壤含水率 Ｓｏｉｌ

ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔꎻＢＤ:容重 Ｂｕｌｋ ｄｅｎｓｉｔｙꎻＴＮ:总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎꎻ ＴＰ: 总磷 Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓꎻＳＯＣ: 有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎꎻＡＰ: 有效磷 Ａｖａｉｌａｂｌｅ

ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ.

　 　 二维排序图(图 ６)表明各理化指标能够较好的解释土壤酶活性及其化学计量比ꎮ 其中 ＳＯＣ、ＳＷＣ、ｐＨ、

图 ６　 土壤酶活性及其化学计量比与土壤理化因子冗余分析

Ｆｉｇ.６　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｉｔｓ ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ＢＤ 和 ＡＰ 与土壤酶活性及其化学计量比显著正相关ꎮ ＴＮ 和 ＴＰ 与其夹角较大ꎬ表明 ＴＮ 和 ＴＰ 对土壤酶活性

及其化学计量比的作用相对较弱ꎮ 各理化指标对土壤酶活性及其化学计量比的贡献率由大到小为 ＳＯＣ>
ＳＷＣ>ｐＨ>ＢＤ>ＡＰ>ＴＮ>ＴＰꎬ除 ＴＮ 和 ＴＰ 外ꎬ其他指标均对土壤酶活性及其化学计量比的影响达到显著水平
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(Ｐ<０.０５)ꎮ

３　 讨论

３.１　 土壤酶活性及其化学计量比对海拔的响应

本研究中所测定的五种参与土壤 Ｃ、Ｎ、Ｐ 循环的酶活性随着海拔的升高整体均呈现逐渐上升的变化趋

势ꎬ这与许多研究结果相似[２２—２４]ꎬ表明土壤不同胞外酶之间具有很强的协作共生模式[２５—２６]ꎮ 究其原因可能

是由于高海拔土壤温度低ꎬ养分循环速率慢ꎬ有效养分含量低ꎬ导致土壤微生物代谢加快ꎬ释放更多的胞外酶

到土壤中来弥补较少的底物有效性ꎬ加快土壤碳氮磷等元素循环[２７]ꎮ 土壤胞外酶主要来源于植物根系、土壤

微生物和土壤动物的分泌物及其残体分解物等ꎬ水解酶主要分解土壤中的活性有机质[２８—２９]ꎮ 因此ꎬ本研究中

土壤胞外酶活性随海拔梯度增加与土壤中易分解有机碳减少有关[１８]ꎮ 然而ꎬ有研究发现土壤胞外酶活性随

着海拔的增加而减少或无显著变化趋势[１１ꎬ３０—３１]ꎮ 出现众多不一致的结果ꎬ一方面可能是因为不同植被类型

的凋落物与根系分泌物差异较大[３２]ꎬ多因素导致土壤产酶效率不同ꎻ另一方面可能是因为在微海拔尺度上ꎬ
土壤理化性质对土壤胞外酶活性产生的影响程度大于水热因素[３０]ꎮ 本研究结果表明旱区山地生态系统不同

海拔梯度土壤微生物能量代谢和养分需求与植被和土壤养分有效性之间关系紧密ꎬ研究结果对旱区脆弱山地

森林生态系统植被管理和科学经营具有指导作用ꎮ
土壤微生物通过优先分配能量和分泌胞外酶以获取最受限制的资源ꎬ当资源不受限制时减少酶的生产ꎬ

反之增加酶的生产[３３]ꎮ 本研究中ꎬ海拔 １３４９ｍ 较高的 ＥＮ/ Ｐ和相对较低的 ＥＣ / Ｎꎬ表明该海拔微生物分泌大量的

Ｎ 相关酶ꎬ指示该海拔土壤微生物生长受到一定程度 Ｎ 限制ꎬ这一结果与万红云等[１４]通过对比全球数据得到

贺兰山土壤微生物氮限制的结果一致ꎮ 究其原因可能是由于荒漠草原地上植被和枯落物归还量少导致土壤

中 Ｎ 缺乏ꎬ不能为与 Ｎ 相关的酶提供充足的反应底物ꎬ故土壤酶活性降低ꎬ引起微生物受到 Ｎ 限制[３４]ꎮ 本研

究土壤 ＥＣ / Ｐ(１.０２)和 ＥＮ/ Ｐ(０.９２)均高于全球土壤 ＥＣ / Ｐ(０.６２)和 ＥＮ/ Ｐ(０.４４)ꎬ而土壤 ＥＣ / Ｎ(１.１１)低于全球土壤

ＥＣ / Ｎ(１.４１)平均水平[３５]ꎬ表明贺兰山土壤 ＡＫＰ 活性处于较低的水平ꎬ微生物可能对 Ｐ 获取酶的投入较高ꎬ从
侧面也反映了该区域土壤 Ｐ 元素相对缺乏ꎮ 土壤(ＢＧ＋ＣＢＨ):(ＮＡＧ＋ＬＡＰ)和(ＢＧ＋ＣＢＨ):ＡＫＰ 比值均>１ꎬ土
壤(ＮＡＧ＋ＬＡＰ):ＡＫＰ 比值<１ꎬ表明土壤微生物倾向生产更高的(ＢＧ＋ＣＢＨ)和 ＡＫＰ 酶以提高其养分可利用

性ꎮ 这一结果同时验证了资源分配理论ꎬ即较高的碳氮磷获取酶分别对应较高的能量限制(Ｃ)和养分限制

(Ｎ 和 Ｐ) [３５]ꎮ 本研究中ꎬ微生物分配更多资源用于碳和磷循环相关酶生产ꎬ表明贺兰山土壤微生物生长受 Ｃ
和 Ｐ 限制ꎬ同时揭示微生物对碳和磷资源获取的功能发挥较好ꎮ 这符合微生物生长的 Ｙ￣Ａ￣Ｓ￣Ｐ 策略[３６]ꎬ即在

相对胁迫(干旱)的土壤中ꎬ微生物通过较强的抗胁迫能力快速响应水分和养分可用性ꎮ
Ｍｏｏｒｈｅａｄ 等[６]基于胞外酶活性提出矢量长度和矢量角度的概念ꎬ提供了微生物相对 Ｃ 限制(矢量长度)

和 Ｎ / Ｐ 限制(矢量角度)的视角ꎮ 本研究中 ＶＬ 在低海拔(１７２２、１９６８ｍ 和 ２０３４ｍ)处较高ꎬ而 ＶＡ 则在高海拔

处(２２３８、２３９６ｍ 和 ２５９０ｍ)较高ꎬ表明贺兰山土壤微生物在低海拔和高海拔分别存在一定程度的 Ｃ 和 Ｐ 限

制ꎬ这与冯秀秀[１３]在太白山的研究结果一致ꎬ但与万红云等[１４]、林惠瑛等[１１]和 Ｚｈａｎｇ 等[１５]的研究结果相反ꎮ
本研究低海拔微生物受 Ｃ 限制更高的原因可能是:１)水分是低海拔地区的限制因素ꎬ干旱区低海拔土壤含水

量较低ꎬ土壤酶活性与 ＳＷＣ 一般成显著正相关[１３ꎬ３７]ꎬ较低的含水量限制了胞外水解酶的生产ꎻ２)干旱区低海

拔植被稀疏、物种单一、植被覆盖度偏低ꎬ改变了有机物的输入ꎬ限制了微生物的碳可用性ꎬ进而促使更多的微

生物投资碳降解酶从土壤中获取更多的碳源供自身生长代谢[３８—３９]ꎮ 本研究高海拔微生物受 Ｐ 限制的程度

更高ꎬ其原因可能是:１)土壤 Ｐ 主要来源于岩石风化[４０]ꎬ高海拔地区常年低温ꎬ岩石风化相对较慢ꎬ土壤 Ｐ 由

于持续损耗难以得到补充而成为主要的限制元素[４１]ꎻ２)Ｐ 是植物生长和代谢必需的养分元素ꎬ高海拔地区植

物密度大且生长状况较好(混交林、青海云杉和亚高山草甸)ꎬ加剧了地上—地下生态过程对土壤 Ｐ 元素的竞

争ꎬ因此微生物通过提高 ＡＫＰ 活性缓解 Ｐ 限制ꎮ 综上ꎬ植物￣土壤理化性质介导旱区山地生态系统土壤酶活

性及其化学计量比在微尺度海拔梯度表现出明显的变化规律ꎮ
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３.２　 土壤酶活性及其化学计量比的驱动因素

本研究采用相关和冗余分析ꎬ探讨土壤理化因子与土壤酶活性之间的关系ꎬ结果表明土壤酶活性及其化

学计量比主要受土壤养分和水分条件(贡献率大于 ５０％)的调控ꎬ这与黄海莉等[４２] 在青藏高原高寒草甸和解

梦怡等[４３]在秦岭锐齿栎林的研究结果一致ꎬ表明在微海拔尺度上ꎬ土壤理化性质相比于海拔或气候因素会对

土壤酶活性产生更强烈的影响[３０]ꎮ 土壤水分可为微生物酶促反应提供条件并影响土壤酶的扩散ꎬ土壤酶活

性与 ＳＷＣ 显著正相关[１３ꎬ３７]ꎬ本研究中ꎬＳＷＣ 显著促进五种胞外酶活性的变化ꎬ影响着水解酶的海拔分布ꎮ 同

时ꎬＳＷＣ 也会对生态酶计量比造成影响ꎬ本研究发现土壤 ＥＣ / Ｎ、ＥＣ / Ｐ、ＥＮ/ Ｐ与 ＳＷＣ 显著负相关ꎬ表明 ＳＷＣ 降低

可能会导致土壤胞外酶化学计量比有升高趋势ꎬ这一结果与马寰菲等[４４] 在太白山的研究结果一致ꎮ 随着海

拔升高ꎬ土壤水分增加缓解了水分对植物的限制作用ꎬ促进了植物根系的生长ꎬ同时高海拔的低温限制了有机

碳的分解ꎬ碳含量的增加介导酶作用的底物浓度ꎬ从而促进土壤胞外酶活性的升高[４５]ꎮ 本研究结果表明 ＳＯＣ
随海拔升高而升高ꎬ且五种土壤酶活性及其化学计量比与 ＳＯＣ 显著正相关(Ｐ<０.０５)ꎬ该分析结果与前人的研

究一致[４３ꎬ４６—４７]ꎬ同时指示 ＳＯＣ 是土壤酶活性及其化学计量比的主控因子ꎮ 土壤 ＢＤ 增加ꎬ导致土壤孔隙度和

土壤含水量减小ꎬ进而降低土壤微生物的代谢产酶能力ꎬ本研究中 ＢＤ 与五种胞外酶活性均呈显著负相关ꎬ表
明 ＢＤ 也是胞外酶活性随海拔变化的重要调控因素ꎬ与荒漠草原不同放牧强度的研究结果一致[３４]ꎮ

不同的土壤酶活性具有不同的土壤 ｐＨ 最适值[４８]ꎬ土壤 ｐＨ 通过改变土壤养分的生物可利用性调控土壤

酶活性[２９]ꎮ 本研究中 ｐＨ 与五种土壤酶活性呈显著的负相关关系ꎬ这与 Ｓｉｎｓａｂａｕｇｈ 等[４９]和及利等[１２]的研究

结果一致ꎮ 但 Ｘｕ 等[３２]在中国南北样带的研究中发现ꎬ土壤 ｐＨ 与 ＢＧ 活性和 ＥＣ / Ｎ呈显著正相关ꎮ 本研究中ꎬ

ＴＰ 与土壤胞外酶及其化学计量比无显著相关性ꎬ这一结果与前人研究恰好相反[２４]ꎮ 其原因可能是:１)较高

的 ＴＰ 含量促进微生物量和参与分解的胞外酶活性提高[５０]ꎻ２)ＴＰ 能够直接影响微生物的新陈代谢活动介导

土壤酶的分泌过程[５１]ꎮ 由于研究区土壤 ＴＰ 含量较低ꎬ在一定程度上限制土壤酶活性ꎮ 土壤 Ｎ 含量为胞外

酶反应提供基质加速酶活性生产ꎮ 本研究中ꎬ土壤胞外酶活性与土壤 Ｎ 的关系不明显ꎬ其原因可能是:１)研
究区土壤 Ｎ 含量相对较低ꎬ贫瘠的养分含量可能对酶促反应有抑制作用ꎻ２)Ｃ 和 Ｎ 是微生物组成的主要元

素ꎬ它们之间一定的比例有利于微生物生长ꎬＳＯＣ 强烈的主导作用可能弱化了 Ｎ 对土壤酶活性及其化学计量

比的调控作用[５２]ꎮ
比较贺兰山不同海拔梯度气候、土壤和植被对土壤胞外酶活性的影响ꎬ发现低海拔(高温干燥环境)土壤

微生物活性受到抑制ꎬ地表土壤养分含量及酶活性降低ꎻ高海拔(低温高湿环境)能够激发微生物活性ꎬ显著

增加土壤养分元素和酶活性ꎮ 本研究基于生态酶化学计量元素比值和矢量分析模型一致表明贺兰山土壤微

生物 Ｃ 限制在低海拔地区较高ꎬ而 Ｐ 限制在高海拔地区较高ꎬ沿海拔梯度土壤微生物能量和养分限制主要受

ＳＯＣ 和 ＳＷＣ 的共同调控(图 ６)ꎮ 今后的研究应适当拓展生物和非生物因素以更准确地了解旱区山地生态系

统土壤微生物养分循环的驱动因素ꎮ 同时ꎬ土壤氧化酶在降解木质素和碳矿化过程中同样具有重要作用ꎬ未
来有必要进一步探明土壤氧化酶活性随海拔梯度的变化规律及其驱动机制ꎮ

４　 结论

随着海拔上升ꎬ贺兰山五种土壤胞外水解酶活性随着海拔的上升整体均呈现逐渐上升的趋势ꎬ在高海拔

(２２３８、２３９６ｍ 和 ２５９０ｍ)显著大于中低海拔(１３４９、１７２２、１９６８ｍ 和 ２０３４ｍ)ꎮ 通过土壤酶矢量分析发现ꎬＶＡ 和

ＶＬ 随海拔升高呈现相反的变化趋势ꎬ表明高海拔微生物存在较大的 Ｐ 限制ꎬ而中低海拔土壤微生物 Ｃ 限制

程度更大ꎮ 标准主轴回归显示ꎬ酶化学计量比之间存在显著的线性关系ꎬ土壤微生物倾向投资更高的(ＢＧ＋
ＣＢＨ)和 ＡＫＰ 酶以缓解微生物能量和养分限制ꎮ ＳＯＣ、ＳＷＣ 和 ｐＨ 是不同海拔土壤酶活性及其养分相对限制

状况的关键调控因素ꎮ 未来研究应充分考虑生物和非生物因素对该区域土壤酶活性及其养分相对限制状况

的影响ꎬ以更准确地了解该区域土壤生物地球化学循环和养分限制对海拔梯度变化的响应ꎮ

０６９７ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４３ 卷　
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