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ＣＯ２ 浓度升高对土壤碳降解酶活性和有机碳的影响

樊陈启１，陈　 骥２，张怡晅２，项兴佳１，张　 锋３，∗

１ 安徽大学资源与环境工程学院，合肥　 ２３０６０１

２ 中国科学院地球环境研究所黄土与第四纪地质国家重点实验室，西安　 ７１００７５

３ 中国科学院西双版纳热带植物园，勐腊　 ６６６３０３

摘要：二氧化碳（ＣＯ２）浓度的升高影响了土壤微生物过程，微生物分泌的胞外酶又会介导土壤生物化学反应，从而影响土壤碳

循环。 然而，当前尚不清楚当 ＣＯ２浓度升高时，土壤胞外酶中的碳降解酶活性和土壤碳含量将如何变化。 基于 ２００２—２０２１ 年

全球野外实验数据，通过整合分析法探讨了 ＣＯ２浓度升高对酶活性和土壤有机碳的影响，并进一步分析了酶活性变化与土壤有

机碳之间的关系。 结果表明：（１）ＣＯ２浓度升高使纤维素酶和木质素酶的活性分别提高了 １２．５１％和 ９．８８％，有机碳含量增加了

８．０４％。 （２）有机碳含量变化与木质素酶活性变化呈现正相关（Ｐ＜０．０１），但与纤维素酶活性变化无显著相关。 （３）模型选择分

析表明，实验方法显著影响两种酶的活性，特别是 ＦＡＣＥ 实验。 此外，土壤有机氮含量和年均降雨量对木质素酶活性的提高也

具有显著影响。 由此得出结论：ＣＯ２浓度升高使碳降解酶活性增强；外界环境因素以及实验因素对酶活性的增强也有一定的刺

激作用，而有机碳含量的增加可能与木质素酶的“酶锁”作用有关。 总之，ＣＯ２浓度升高增加了土壤有机碳量，促进土壤碳循环；
此外，土壤氮含量、实验方法、年平均降雨量以及 ＣＯ２浓度增量的影响也不能忽视。
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人类活动对土地用途的改变以及大量使用化石燃料，导致大气二氧化碳（ＣＯ２）浓度急剧增加，根据联合

国政府间气候变化专门委员会（ＩＰＣＣ）的评估显示，预计在当前高排放情景下，２１ 世纪末 ＣＯ２浓度将达到 ６３０
至 １３７０ μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，并可能会导致严重的自然灾害［１］。 大气 ＣＯ２浓度的升高加速了土壤碳周转，改变了土壤碳

含量和植被生态系统碳平衡［２—３］，影响了土壤碳循环和生态系统的稳定性［４］。 虽然土壤有机碳库对大气 ＣＯ２

浓度升高的基本响应机制已经相对明确，但其具体响应的程度和速率仍存在不确定性。 因此，本文将重点探

讨这种响应的具体表现及其潜在影响。 一方面，大气 ＣＯ２浓度升高促进植物生长［５—７］，微生物分泌胞外酶继

而分解植物凋落物中的有机质，从而产生土壤有机碳（ＳＯＣ） ［４，８］，导致地下生态系统的碳含量增加［９—１１］；另一

方面，碳含量增加促进微生物生长和土壤呼吸［１２—１４］，从而加速土壤的碳周转，使得土壤中的碳以气体的形式

释放到大气，在一定程度上造成土壤碳含量的损失［１５—１６］，进一步导致大气 ＣＯ２浓度升高［１７］。 因此，探究大气

ＣＯ２浓度升高对土壤碳循环的影响极其重要。
土壤既是大气 ＣＯ２ 的碳源，也是其碳汇，对气候调节具有重要作用［１８—１９］，研究表明全球约有 １４００—

１５００Ｇｔ 的碳以有机质形式储存于土壤中［２０］，约为陆地植物中有机碳的四倍。 土壤微生物分泌的胞外酶对

ＣＯ２浓度的变化极度敏感，尤其是作用于碳循环过程的碳降解酶；碳降解酶可以分为不稳定碳酶（如纤维素

酶）和稳定碳酶（如木质素酶），在土壤碳循环中起着至关重要的作用［２１—２４］，基于此科学家们做了大量的野外

实验以研究 ＣＯ２升高对土壤碳降解酶的影响，有研究表明，ＣＯ２浓度升高普遍提高了碳降解酶的活性［２５—２８］，也
有研究表明，土壤碳降解酶活性变化并不受 ＣＯ２浓度升高的影响［２９］。 而导致这些不一致情况出现的原因，可
能是土壤深度的改变、地域条件的限制、土壤环境的差异、实验方法的差异［３０—３３］，例如，随着土壤深度的增加，
降解酶活性逐渐减弱［３４］；土壤的养分、水分条件对酶活性有一定的限制作用［３５—３６］；此外，土壤粘粒含量的变

化还可能导致酶活性的差异［３７—３８］等。
土壤碳降解酶是连接大气 ＣＯ２和土壤碳循环的重要介质，其活性变化用于追踪土壤微生物中主要碳源的

变化，鉴定碳在土壤中主要的流失途径［２０］，对研究碳含量变化具有重要的参考价值。 实验研究表明，ＣＯ２浓度

升高下，碳降解酶活性的增强将导致有机碳加速分解［３０，３２］。 然而，也有研究表明，在草原生态类型上，土壤碳

含量随着大气 ＣＯ２的增加而增加，而在森林生态系统中，碳含量并不随之发生变化［３９］。 由于具体研究背景存

在差异，有必要使用整合分析的方法对已发表的实验研究进行收集再分析。
本文通过整合分析的方法在全球尺度上探寻气候变化对土壤碳的影响，从土壤环境、实验环境等方面综

合研究 ＣＯ２浓度升高对酶活性变化的影响，并在此基础上探索酶活性改变与 ＳＯＣ 变化的关系。 目的是探索

ＣＯ２浓度升高的背景下纤维素酶、木质素酶活性以及 ＳＯＣ 的响应机理，以及影响纤维素酶和木质素酶活性变

化的其他因子，试图探究土壤胞外酶活性与 ＳＯＣ 含量变化的潜在关系。

１　 材料与方法

１．１　 文献检索

本文通过检索 ２００２ 年到 ２０２１ 年的实验研究文献，收集了野外模拟升高 ＣＯ２浓度实验条件下与碳循环有
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关的胞外酶（纤维素酶和木质素酶）的活性数据。 纤维素酶包括葡萄糖苷酶（ＢＧ）、木聚糖酶（ＢＸ）、外切葡聚

糖酶（ＣＢＨ）；木质素酶包括过氧化物酶（ＰＥＲ）、酚氧化酶（ＰＯ）、多酚氧化酶（ＰＰＯ）（表 １）。 根据以往整合分

析的标准，若原文报道了酶系的两个以上组分酶，则用组分酶的活性之和表示该酶系的活性［２０］。 文献检索网

站包括中国知网（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｗｗｗ． ｃｎｋｉ． ｎｅｔ ／ ）、Ｗｅｂ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅ （ ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．Ｗｅｂ ｏｆ ｋｎｏｗｌｅｄｇｅ． ｃｏｍ ／ ）、谷歌学术

（ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｓｃｈｏｌａｒ．ｇｏｏｇｌｅ．ｃｏｍ ／ ）。 英文检索词：“ ｅＣＯ２” ＯＲ “ｅｌｅｖａｔｅｄ ＣＯ２” ＯＲ “ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ＣＯ２” ＯＲ “ｅｌｅｖａｔｅｄ
ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ” ＯＲ “ｅｎｒｉｃｈ ＣＯ２” ＯＲ “ ｉｎｃｒｅａｓｅｄ ｃａｒｂｏｎ ｄｉｏｘｉｄｅ” ＯＲ “ＣＯ２”；“ ｃｅｌｌｕｌａｓｅ” ＯＲ “ ｌｉｇｎｉｎａｓｅ” ＯＲ
“ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ” ＯＲ “ ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅ” ＯＲ “ ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄａｓｅ” ＯＲ “ ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ” ＯＲ “ ｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ” ＯＲ “ ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ
ｏｘｉｄａｓｅ” ＯＲ “ｅｎｚｙｍｅ”；“ｓｏｉｌ”。 中文检索词：“二氧化碳”，“升高二氧化碳”，“纤维素酶”，“木质素酶”，“葡萄

糖酶”，“木聚糖酶”，“过氧化物酶”，“酚氧化酶”，“多酚氧化酶”，“酶”，“土壤”等。

表 １　 与碳循环相关的酶

Ｔａｂｌｅ １　 Ｅｎｚｙｍｅｓ ａｓｓｏｃｉａｔｅｄ ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｃａｒｂｏｎ ｃｙｃｌｅ

酶的分类
Ｃｌａｓｓｉｆｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｎｚｙｍｅｓ

酶
Ｅｎｚｙｍｅｓ

酶（英文）
Ｅｎｚｙｍｅｓ（Ｅｎｇｌｉｓｈ）

ＥＣ 号
Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ＥＣ

功能
Ｆｕｎｃｔｉｏｎ

简写
Ａｂｂｒｅｖｉａｔｉｏｎ

碳降解酶 葡萄糖苷酶 β⁃１，４⁃Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ ３．２．１．２１ 水解纤维素 ＢＧ

Ｃａｒｂｏｎ ｄｅｇｒａｄｉｎｇ ｅｎｚｙｍｅ 木聚糖酶 β⁃１，４⁃Ｘｙｌｏｓｉｄａｓｅ ３．２．１．３７ 水解半纤维素 ＢＸ

外切纤维素酶 β⁃Ｄ⁃Ｃｅｌｌｏｂｉｏｓｉｄａｓｅ ３．２．１．９１ 水解纤维素 ＣＢＨ

过氧化物酶 Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ １．１１．１．７ 氧化木质素 ＰＥＲ

酚氧化酶 Ｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ １．１０．３．２ 氧化木质素 ＰＯ

多酚氧化酶 Ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ １．１４．１８．１ 氧化木质素 ＰＰＯ

　 　 ＥＣ 是酶学委员会（Ｅｎｚｙｍｅ Ｃｏｍｍｉｓｓｉｏｎ）制作的酶编号分类法，以每种酶所催化的化学反应为分类基础

１．２　 数据筛选

根据本文研究的目的，所筛选的文献须满足以下几个条件：（１）研究实验需为野外实验而非盆栽实验；
（２）采样地的地理位置，采样日期，采样地周围的植被信息明确；（３）控制组和实验组之间的植被、土壤类型以

及气候条件一致；（４）研究论文所提供的酶的数据包括实验的平均值、标准差、重复组数；（５）对于多因素（如
添加氮、升温、干旱等）控制实验，只选取含有 ＣＯ２浓度变化的观测数据（如对照与仅升高二氧化碳）；（６）若同

一篇文献报道了多个土壤层的测量数据，只选取为 ０—２０ｃｍ 的土壤层。
除了纤维素酶和木质素酶的活性，还收集了每项研究的环境变量数据，包括经度（ Ｌｏｎｇｉｔｕｄｅ）、纬度

（Ｌａｔｉｔｕｄｅ）、海拔 （ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ）、年均降雨量 （ＭＡＰ）、年均气温 （ＭＡＴ）、土壤类型 （ Ａｃｒｉｓｏｌ、Ａｌｉｓｏｌ、 Ｃａｍｂｉｓｏｌ、
Ｆｌｕｖｉｓｏｌ、Ｇｌｅｙｓｏｌ、Ｇｙｐｓｉｓｏｌ、或 Ｏｘｉｓｏｌ）、土壤 ｐＨ、土壤原始有机碳和有机氮含量、土壤黏粒含量；还记录了模拟

ＣＯ２浓度增加的实验方法（Ｍｅｔｈｏｄ， ＦＡＣＥ：自由空气 ＣＯ２富集实验；ＯＴＣ：开顶室实验）、实验的持续时间（单
位：ａ）、ＣＯ２浓度的变化值。

数据一般直接从文献的表格或文本中提取，当数据以图形方式呈现时，使用 Ｇｒａｐｈｅｒ 软件提取数据。 有

机碳数据主要是从文献中提取，如若文献未报道，则在作者所在课题组其他成员的文章中查找，或者通过在线

数据库搜集［３９］。 对于缺失的数据，例如年平均气温（ＭＡＴ），年平均降雨量（ＭＡＰ），根据地理信息（经、纬度），
从 ＷｏｒｌｄＣｌｉｍ 数据库查询。 当土壤的基本理化性质（如土壤 ｐＨ、土壤原始 ＳＯＣ 含量）报道不完整时，根据实验

的地理信息（经纬度）从 Ｓｏｉｌｇｒｉｌ２５０ 中提取。
按上述条件，总共筛选了 ２００２ 年到 ２０２１ 年国内外发表的 ３２ 篇文献报道，记录了 １６０ 余条数据记录（观

测值），根据酶的种类进行样点的标记，共计 ３２ 个样点。 数据集含有一个总表格，含有 ３５４ 条数据记录以及各

类碳降解酶；三个子表格：纤维素酶，木质素酶以及 ＳＯＣ，分别含有 １０１ 条，６２ 条，３０ 条数据记录。
１．３　 数据分析

利用整合分析（Ｍｅｔａ ａｎａｌｙｓｉｓ）评估实验模拟升高 ＣＯ２浓度对纤维素酶和木质素酶活性的影响，及其对

ＳＯＣ 含量影响［４０—４４］。 首先，通过计算实验组相对于对照组的响应比对数（记为 ｌｎＲ，整合分析中常用的数据

４９１３ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４５ 卷　
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处理方法）量化 ＣＯ２浓度升高的影响程度：

ｌｎＲ＝ ｌｎ
􀭵ＸＴ

􀭵ＸＣ

æ

è
ç

ö

ø
÷ ＝ ｌｎ 􀭵ＸＴ( ) －ｌｎ（􀭵ＸＣ） （１）

其中􀭵ＸＴ和􀭵ＸＣ分别为实验组和对照处理中观测值的算术平均。 ｌｎＲ 的方差（ｖ）为：

ν＝
ＳＴ

２

ｎＴ
􀭵ＸＴ

２
＋

ＳＣ
２

ｎＣ
􀭵ＸＣ

２
（２）

ｎＴ和 ｎＣ作为实验和对照处理的重复次数，ＳＴ和 ＳＣ分别为实验和对照组的标准差。 据此可以计算每个实

验的纤维素酶活性、木质素酶活性、ＳＯＣ 含量的响应比对数及其方差。 用总体效应量（平均效应）和置信区间

评估实验模拟升高 ＣＯ２浓度对纤维素酶和木质素酶活性及 ＳＯＣ 含量的影响；用模型选择方法评估影响它们

变化的因素。
具体用 Ｒ 语言 ｍｅｔａｆｏｒ 程序包中的 ｒｍａ．ｍｖ 函数进行整合分析。 ｒｍａ．ｍｖ 函数是多变量多水平的整合分析

方法［４５］，可以用来计算总体效应及其置信区间，其中效应值（ ｌｎＲ）及其方差为输入量，并通过函数中的

“ｒａｎｄｏｍ”参数指定文献编号为随机因素［４４］，用 ｓｕｍｍａｒｙ 函数查看模型的结果。 用公式 １００× ｅｌｎＲ－１( ) 把总体

效应及其置信区间转换为百分比。 这样总体效应量反映了 ＣＯ２浓度升高下酶活性以及 ＳＯＣ 含量变化的百分

比，置信区间反映了它们变化的显著程度。 如果置信区间包括零，认为 ＣＯ２浓度升高对这三个量没有显著影

响；相反，如果它不包括零，则认为有显著影响，其中大于零表示它们增加，小于零则表示减少。 用 Ｒ 语言

ｇｌｍｕｌｔｉ 程序包进行模型选择，将数据集中的环境因子和实验变量：实验方法 （Ｍｅｔｈｏｄ）、ＣＯ２ 浓度的增值

（ｅＣＯ２）、土壤平均深度（Ｄｅｐｔｈ）、土壤原始总氮含量（ＳＴＮ）、土壤粘度（Ｃｌａｙ）、土壤原始有机碳含量（Ｃ．ＳＯＣ）、
实验周期（Ｄｕｒａｔｉｏｎ）、经度（Ｌａｔｉｔｕｄｅ）、年均降雨量（ＭＡＰ）、年均气温（ＭＡＴ）、土壤酸碱度（ ｐＨ）、土壤类型

（Ｓｏｉｌ．ｔｙｐｅ）作为模型参数，使用的 Ｒ 语言中的 ｇｇｐｌｏｔ２、ｍｅｔａｆｏｒ、 ｒＪａｖａ、 ｇｌｍｕｌｔｉ 等作图、数据分析包，并用

“Ａｋａｉｋｅ”模型权重评估升高 ＣＯ２浓度下这些变量对酶活性变化的影响程度，并设定 ０．８ 为临界值以区分重要

的变量［４６］。

　 图 １　 ＣＯ２升高总体上对纤维素酶、木质素酶活性，土壤有机碳含

量的影响

Ｆｉｇ．１　 Ｔｈｅ ｏｖｅｒａｌｌ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅＣＯ２ ｏｎ ｃｅｌｌｕｌａｓｅ、ｌｉｇｎｉｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ，

ａｎｄ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ｃｏｎｔｅｎｔ

误差线代表 ９５％的置信区间，∗代表总体效应的显著性；∗∗∗：Ｐ

＜０．００１； ∗∗：Ｐ＜０．０１；∗：Ｐ＜０．０５

由于本文的研究旨在研究大气 ＣＯ２浓度升高下酶活性的变化，针对 ＳＯＣ 含量变化的数据较少，做模型选

择时容易导致过拟合的现象，因此分析 ＳＯＣ 含量的变化时，本文通过线性拟合的方法分析有机碳含量和酶活

性变化之间的相关性，并通过 ｒｍａ．ｍｖ 函数找出对有机碳含量变化有显著影响的变量，以此探讨大气 ＣＯ２浓度

升高下，影响 ＳＯＣ 含量变化的潜在机制。

２　 结果

土壤有机氮含量和平均降雨量是影响木质素酶活

性的重要环境因子。 土壤有机氮作为重要的营养来源，
能够促进微生物的生长和代谢活动，进而影响木质素酶

的表达和活性。 同时，降雨量通过调节土壤湿度，间接

影响土壤微生物的活性和土壤酶的功能。 在自由空气

ＣＯ２富集（ＦＡＣＥ）实验中，持续的 ＣＯ２浓度升高环境增

强了植物的生长和土壤有机质的积累，与土壤有机氮和

水分状况的变化相结合，共同作用于酶的活性变化。 总

体上，ＣＯ２浓度升高使得纤维素的酶活性增强了 １２．５１％
（Ｐ＜０．００１）、木质素酶的活性提高了 ９．８８％（Ｐ＜０．０５）、
ＳＯＣ 含量增加了 ８．０４％（Ｐ＜０．０１）（图 １），这表明 ＣＯ２浓

度升高对 ＳＯＣ 含量的总体影响概览，展示了纤维素酶

和木质素酶活性对 ＳＯＣ 含量变化的综合效应。 模型选
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择结果显示揭示了不同环境和实验条件对酶活性的差异化影响：实验方法和 ＣＯ２浓度的增值对纤维素酶活性

的影响最为显著，而土壤有机氮含量和年均降雨量则是影响木质素酶活性的关键因素（图 ２）。 鉴于不同实验

方法对两种酶活性的显著影响，本研究进一步计算了其效应值，以明确这些实验方法在提高 ＣＯ２浓度条件下

对纤维素酶和木质素酶活性的具体影响。

图 ２　 ＣＯ２浓度升高下，不同的变量因子对纤维素酶活性、木质素酶活性变化的重要性程度

Ｆｉｇ．２　 Ｕｎｄｅｒ ｔｈｅ ｅＣＯ２， ｗｉｔｈ ｔｈｅ ｓｕｍ ｏｆ Ａｋａｉｋｅ ｗｅｉｇｈｔｓ， ｒａｎｋｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｖａｒｉａｂｌｅ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｃｅｌｌｕｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ， ｌｉｇｎｉｎａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙ

实验方法；ＣＯ２变化量；土壤黏粒含量；土壤有机氮含量；原始土壤有机碳含量；实验周期；纬度；经度；年平均温度；年平均降雨量；土壤酸碱

度；土壤类型

图 ３　 不同等级年降雨量与木质素酶活性的关系

　 Ｆｉｇ．３　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ａｍｏｕｎｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ⁃ｃｌａｓｓ ＭＡＰ ａｎｄ

Ｌｉｇｎｉｎａｓｅ Ａｃｔｉｖｉｔｙ

本研究发现年降雨量为 ５００—１０００ｍｍ 时，年降雨

量的增加显著提高了土壤木质素酶活性。 此外，通过线

性回归分析，进一步确认了降雨量在 ５００—１０００ｍｍ 时

与木质素酶活性之间存在正相关关系（图 ３，图 ４）。 这

表明在 ＣＯ２浓度升高的背景下，一定程度的年降雨量的

增加可能是提高木质素酶活性的重要环境因子。 研究

结果显 示， 自 由 空 气 ＣＯ２ 富 集 实 验 （ Ｆｒｅｅ ａｉｒ ＣＯ２

Ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ， ＦＡＣＥ）对纤维素酶和木质素酶的活性均有

增强作用（Ｐ＜０．０５），而开顶式实验（Ｏｐｅｎ⁃ｔｏｐ ｃｈａｍｂｅｒ，
ＯＴＣ）对木质素酶活性并无显著影响（图 ５）。

通过 ＳＯＣ 含量变化的数据和酶活性变化的线性拟

合分析，可以发现在 ＣＯ２浓度升高下，木质素酶活性变

化却与 ＳＯＣ 含量变化呈正相关，而纤维素酶活性变化

与 ＳＯＣ 含量变化之间没有关系（图 ６）。 然而 ＳＯＣ 的数

据记录仅有 ３０ 条，所涉及的实验研究仅为 １３ 篇，数据

量较小，对其做模型选择分析可能出现过拟合的现象，
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图 ４　 年降雨量与木质素酶活性变化的线性关系

　 Ｆｉｇ．４　 Ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ Ｍｅａｎ ａｎｎｕａｌ ｐｒｅｃｉｐｉｔａｔｉｏｎ

ａｎｄ ｌｉｇｎｉｎ ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

因此通过 ｒｍａ．ｍｖ 函数计算其他因子对 ＳＯＣ 含量变化

的影响。 由于实验方法、ＣＯ２浓度的增量、土壤有机氮

含量、年平均降雨量对酶的活性变化都有影响，因此在

ｒｍａ．ｍｖ 函数计算中将这四个变量作为参数，求各个参

数对 ＳＯＣ 含量变化的效应值。 结果显示，唯有实验方

法中的 ＦＡＣＥ 实验对 ＳＯＣ 含量变化有显著影响（图 ６）。
该图针对不同实验方法如 ＦＡＣＥ 和 ＯＴＣ，详细分析了它

们对 ＳＯＣ 含量变化的具体影响，并探讨了酶活性与

ＳＯＣ 含量之间的线性关系。 这种分层分析帮助本研究

更准确地理解在不同实验条件下，环境变量如何影响土

壤有机碳的存储和循环。

图 ５　 不同实验方法对纤维素酶活性和木质素酶活性变化的影响

Ｆｉｇ．５　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｎ ｃｅｌｌｕｌａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ａｎｄ ｌｉｇｎｉｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

ＦＡＣＥ：自由空气 ＣＯ２富集实验；ＯＴＣ：开顶室实验

３　 讨论

３．１　 ＣＯ２浓度升高对纤维素酶和木质素酶活性的影响

植物残体在土壤中的分解过程通常有两个阶段：第一阶段，主要包含可溶性有机化合物和部分易分解的

有机化合物的植物残体被快速矿化，如淀粉，糖类，纤维素等［４７—４８］；第二阶段，植物残体分解变缓，其中主要包

含木质素、蜡质等有机物以及未被分解的残体。 在碳循环过程中：纤维素酶参与相对不稳定的碳库（即纤维

素）的分解，木质素酶参与分解相对稳定的碳库（即木质素） ［４９］。 因此在 ＣＯ２浓度升高下，植物的光合作用加

速，产生更多的植物残体，提供大量不稳定碳，刺激微生物分泌大量的纤维素酶，纤维素酶活性增强［５０］，并随

着土壤不稳定碳的消耗殆尽，ＣＯ２的持续通入激发土壤层中的稳定碳的分解，导致催化土壤木质素的分解酶

活性增强。 本研究认识到，植被类型及其管理方式如施肥、灌溉和耕作等，对土壤酶活性具有重要影响。 不同

植被类型可能因其特有的根系分泌物和凋落物组成差异，导致土壤微环境和微生物活性的变化，进而影响酶

活性。 在未来的研究中，将重点分析这些因素如何具体影响纤维素酶和木质素酶的活性。 此外，还计划通过

实验设计控制和变化这些管理方式，以详细探究它们对土壤碳循环过程中酶活性的具体作用机制。 这将有助
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图 ６　 不同的实验方法对 ＣＯ２浓度升高下有机碳含量变化的影响以及有机碳含量和纤维素酶活性，木质素酶活性变化的线性关系

Ｆｉｇ．６　 Ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔａｌ ｍｅｔｈｏｄｓ ｏｎ ｔｈｅ ｃｈａｎｇｅ ｏｆ ＳＯＣ ｕｎｄｅｒ ｅＣＯ２， Ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＯＣ ａｎｄ ｃｅｌｌｕｌａｓｅ

ａｃｔｉｖｉｔｙ， ｔｈｅ ｌｉｎｅａｒ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ＳＯＣ ａｎｄ ｌｉｇｎｉｎａｓｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ

ｙ＝ ０．０２２５４＋０．２４０６６ｘ， Ｒ＝ ０．７２， Ｐ＜０．０１， ｎ＝ １７； ｌｎＲ⁃ＳＯＣ 表示有机碳含量；ｌｎＲ⁃ｅｎｚｙｍｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ 表示纤维素酶活性（红色）以及木质素酶活性

（绿色）变化阴影部分代表 ９５％的置信区间

于更全面地理解大气 ＣＯ２浓度升高对土壤碳动态的影响。
模型选择的结果显示实验方法对两种酶活性增强均有显著影响，通过对比两种实验方法发现 ＯＴＣ 实验

周期较短，不能连续通入 ＣＯ２，还与外界的土壤环境有一定的隔离，存在着根部屏障［５１—５２］，因此推测在一定程

度上 ＯＴＣ 实验影响植物的生长发育，短周期的实验研究对纤维素酶活性的影响明显，而难降解的木质素则需

要更长的周期才可被分解［２０］，因此在 ＯＴＣ 系统中木质素酶活性变化不显著。 此外，在总计 ３２ 篇的文献报道

中包含 ＯＴＣ 实验的研究仅占 １１ 篇，而 ＦＡＣＥ 实验的文献量约为 ＯＴＣ 实验的两倍，在数据统计上有一定的

误差。
３．２　 环境变量对酶活性变化的影响

有实验研究表明，土壤微生物对土壤氮敏感，实验中添加氮给予了土壤一定的养分，并需要更多的碳以满

足自身的生长发育，因此添加氮不仅促进了碳降解酶活性的增强，还将导致土壤中的不稳定碳库含量增加，减
少稳定碳库的碳含量［５３］。 氮作为植物生长的营养元素，氮含量的多少直接影响植物的生长发育，ＣＯ２浓度升

高和氮含量增加的相互作用，不仅促进着凋落物分解、刺激着微生物生长，还会提高酶的活性、土壤有机质的

矿化、并加速稳定碳库的分解，在一定程度上影响有机碳的固存，对土壤微生物群落有显著影响［５４］。
本文收集的实验文献中 ＣＯ２浓度的增量范围在 ７０—４００μｍｏｌ ／ ｍｏｌ，其浓度变化将导致植物的氮含量变化

以及影响植物对氮素的利用［５５］，并有实验研究表明，适当地增加 ＣＯ２浓度将有助于植物叶片对氮素的吸收，

从而促进光合效率［５６］，而高浓度的 ＣＯ２将会影响植物对氮素的利用，形成氮限制，从而减弱光合作用，影响酶

的分泌以及其活性变化［５７］。
年平均降雨量主要通过影响土壤的含水量来作用，研究表明，降水格局的改变通过增加土壤水分，进而影

响生态系统并加速土壤中各种营养物质的溶解，从而提高土壤中有机碳含量［５８］；也有文献研究表明，含水量

增加将导致根生物量减少［５９］，进而影响根部微生物对土壤中碳氮磷的利用。 例如，降雨量增加会提高土壤中
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的氮矿化速率，从而增强微生物对氮的利用效率，这种变化可能导致土壤中碳氮比例的调整，间接影响土壤酶

的活性变化［６０—６１］，此外，随着降雨量的增加，土壤氧化酶（如木质素酶）活性显著增强，ＳＯＣ 含量也明显增加，
这表明降雨量在调节土壤碳动态中起着重要作用［６２］；有研究显示，ｅＣＯ２ 和增加降雨的共同作用可能对某些

酶活性产生负面影响，这可能与实验设置和具体生态系统特征有关［３０］。 具体而言，降雨量的增加可能通过以

下几种途径影响木质素酶活性：（１） 提高土壤湿度，增强微生物活动，促进木质素酶的分泌；（２） 通过改变土

壤的氮矿化速率，影响微生物对氮的利用，从而调节酶的活性；（３） 增加土壤有机质的溶解度，提供更多的底

物供酶作用。 通过这些途径，降雨量多的地方土壤的木质素酶活性对 ＣＯ２升高的响应更强。 本研究的新发现

表明，ＣＯ２浓度升高不仅增加了纤维素酶和木质素酶的活性，同时也显著提高了土壤有机碳含量。 此外，通过

详细分析降雨量和土壤有机氮含量对酶活性变化的影响，本研究发现这些环境因子在不同生态系统中的作用

存在显著差异。 这些结果有助于加深对 ＣＯ２浓度升高对土壤酶活性和碳循环影响的理解，提供了新的视角和

理论依据。 在本研究中，虽然数据显示年降雨量为 ５００—１０００ｍｍ 时酶活性的变化显著，但是还缺乏大量数据

的支撑。

　 图 ７　 ＣＯ２浓度升高下，木质素酶以及其主要组分的活性变化

Ｆｉｇ．７　 Ｔｈｅ ａｃｔｉｖｉｔｙ ｏｆ ｌｉｇｎｉｎａｓｅ ａｎｄ ｔｈｅｉｒ ｍａｉｎ ｃｏｍｐｏｎｅｎｔｓ

ｃｈａｎｇｅｄ ｕｎｄｅｒ ｅＣＯ２

ＰＯ： Ｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ，酚氧化酶； ＰＰＯ： Ｐｏｌｙｐｈｅｎｏｌ ｏｘｉｄａｓｅ，多酚氧化

酶； ＰＥＲ： Ｐｅｒｏｘｉｄａｓｅ，过氧化物酶；括号里的数代表酶的观测组数

３．３　 ＣＯ２浓度升高对有机碳含量的影响

在 ＣＯ２浓度升高的背景下，有机碳含量呈现显著上升的趋势，由于碳降解酶介导着土壤碳循环［２１］，纤维

素酶主要分解不稳定的碳，而木质素酶分解稳定的碳，因此从碳降解酶的角度出发，认为有机碳含量增多可能

有以下几点原因：
ＣＯ２浓度升高刺激植物生长发育，产生大量凋落物，当大量的凋落物进入土壤后，首先形成不稳定的易降

解的有机碳，由纤维素酶的水解作用分解，使得大量有机碳分解并释放出碳，为微生物提供生长发育所需要的

能量［２０，６３—６５］，而木质素酶活性的变化与有机碳含量变化呈正相关可能是由于木质素酶将难降解的木质素解

聚［４４，６６—６７］，随后，这些分解产物可能参与更复杂的化学和微生物作用，最终转化为土壤腐殖质。 腐殖质的形

成是一个涉及有机物质降解和复杂化学过程的综合结果，这一过程通常涉及土壤有机质与无机颗粒（如粘土

矿物和氧化物）的相互作用，而非简单的与‘无机复合体’结合。
在本研究中，木质素酶分为酚氧化酶，多酚氧化酶以及过氧化物酶，其中只有酚氧化酶活性增强最为显著

（图 ７， Ｐ ＜０．０００１），而当年降雨量达到一定程度时，该地区土壤水含量增加，易形成厌氧环境［５８］，而在厌氧环

境中，酚氧化酶将充当＂酶锁＂的作用［６８］：通过氧化含酚

化合物从而抑制水解酶的活性［６９—７１］，进而抑制有机碳

的分解，并且酚氧化酶还能够将土壤中的芳香族化合物

氧化成醌类，与土壤中的蛋白质、糖类等物质反应生成

复杂的有机物［６４，７２—７３］，从而在一定程度上提高有机碳

的稳定性。 此外，也有研究发现酚氧化酶活性的增强有

利于减缓土壤有机质的矿化速度［７４］，抑制有机碳的分

解，在一定程度上增加有机碳含量。
尽管有机碳含量与木质素酶活性呈现正相关，表明

木质素酶的活性增强可能促进了有机碳的积累，这初看

似乎与木质素酶的‘酶锁’作用相矛盾，后者理论上应

减少有机碳的分解。 然而，这种表面上的矛盾实际上揭

示了一个更复杂的相互作用机制：在 ＣＯ２浓度升高的环

境下，木质素酶的‘酶锁’作用可能有助于保持部分有

机碳的稳定，而同时植物生物量的整体增加导致总体有

机碳输入量增多，这不仅促进了木质素的分解，也增加

了土壤中的有机碳储存。 此外，高 ＣＯ２条件下植物生物
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量的增加为微生物活动提供了更多的基质，进一步复杂化了土壤中的碳动态。

４　 结论展望与不足

总体而言，ＣＯ２浓度的升高普遍提高了纤维素酶和木质素酶的活性，促使有机碳含量增加；具体而言，ＣＯ２

浓度升高刺激植物生长并产生大量凋落物，给予土壤更多的养分以及有机碳，促进纤维素酶和木质素酶的活

性增强，与此同时，纤维素酶的水解作用催化着有机碳分解，加速土壤不稳定有机碳的流失。 本研究观察到随

着 ＣＯ２浓度升高，土壤中木质素酶的活性有所增强。 本研究数据显示，尽管通常预期木质素酶活性的增加会

加速有机碳的分解，但实际上有机碳含量也出现了增加。 这表明在特定的实验条件下，木质素酶可能通过尚

未完全了解的机制影响有机碳的循环。 未来的研究应进一步探索木质素酶活性增强与土壤有机碳含量变化

之间的关系，并且需要对可能涉及的生物地球化学过程进行更深入的研究。 同时，大量的研究也表明 ＣＯ２浓

度升高，带来的间接环境变化以及实验时的土壤环境、地理环境以及人为因素带来的影响也不能忽视，这些因

素与气候变化一同影响着土壤生态系统酶活性以及 ＳＯＣ 含量的变化。 说明在 ＣＯ２浓度升高下土壤碳降解酶

在调控土壤碳循环中具有关键作用，对 ＳＯＣ 的分解具有一定的限制作用。
ＣＯ２浓度升高影响土壤对碳的固定，本文的研究结果也为气候变化有利于土壤固碳提供一定的理论依

据。 但是还应该考虑肥料的大量添加以及氮沉降等人为影响对土壤碳固存的影响，以及 ＣＯ２浓度升高和氮沉

降的交互影响［３６］。 因此，在土壤碳的研究上还需要从环境因子的交互性影响深入探讨；另一方面，ＦＡＣＥ 系统

被认为是最接近自然的一种模拟大气气体浓度增加对生态系统影响的研究平台，但建设成本高，因此还需要

更多低成本的 ＦＡＣＥ 系统建设技术［７５］，通过模拟实验的方法可以有效观测土壤对气候变化的反馈，并在此基

础上延长实验周期，将各种环境因素均纳入实验系统，通过完善 ＦＡＣＥ 实验以探索气候变化对地下生态环境

的长期影响，以期模拟出更加精准的实验结果，以预测未来土壤生态系统的响应以及反馈。 然而，本文的研究

仅在已发表的实验研究的基础上，文献数量有限，局限性强，还需要通过更多的实验检验：延长实验周期，控制

环境变量，考虑微生物的季节节律，纳入土壤营养水平等，以预测气候变化对土壤碳循环的长期动态影响，以
及土壤环境对气候变化的具体响应、反馈。 此外，本文研究中使用的数据量有限，所用的统计方法并不能解释

每一个环境因子以及实验因子对酶活性变化以及有机碳含量变化的具体影响，因此，还应该多学习不同的统

计学方法，使得研究内容不局限于研究方法，可以更加全面高效的探索环境变化对生态系统的影响。 未来研

究中还将寻求扩大样本量，以便更准确地验证和深化本研究的发现。 通过集成更多的数据和采用更先进的统

计分析技术，本研究期待能够提供更全面的关于 ＣＯ２浓度升高对土壤碳循环影响的理解。
本研究的新发现揭示了 ＣＯ２浓度升高对土壤碳降解酶活性和有机碳含量的显著影响。 本研究发现，ＣＯ２

浓度升高不仅增加了纤维素酶和木质素酶的活性，同时显著提高了土壤有机碳含量。 这一发现为碳降解酶在

ＣＯ２浓度升高背景下的动态变化机制提供了新的视角。 此外，通过详细分析降雨量和土壤有机氮含量对酶活

性变化的影响，本研究发现这些环境因子在不同生态系统中的作用存在显著差异。 这些结果不仅加深了对

ＣＯ２浓度升高对土壤酶活性和碳循环影响的理解，还为未来的土壤碳动态研究提供了理论依据。 总之，本研

究的新发现和新认知有助于科学家和研究人员更全面地理解气候变化背景下土壤碳循环的复杂性。 通过揭

示 ＣＯ２浓度升高对土壤碳降解酶和有机碳含量的影响机制，本研究为制定更有效的环境保护和碳管理策略提

供了科学支持。 这不仅丰富了现有的科学知识体系，也为应对未来的气候变化挑战提供了重要的参考依据。
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