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摘要：探明草地退化过程中土壤微生物量和酶的变化趋势及其化学计量学特征，对理解草地的退化机理有重要意

义。本研究以青藏高原高寒草甸４种不同退化程度（未退化、轻度退化、中度退化、重度退化）草甸为研究对象，分

析了土壤微生物量和酶化学计量学特征及其影响因素。结果表明，随草甸退化程度的加剧，土壤有机碳（Ｓｏｉｌ　ｏｒ－

ｇａｎｉｃ　ｃａｒｂｏｎ，ＳＯＣ）、全氮（Ｔｏｔａｌ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＮ）、速效钾（Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｐｏｔａｓｓｉｕｍ，ＡＫ）、微生物量碳（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ

ｃａｒｂｏｎ，ＭＢＣ）和微生物量氮（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＭＢＮ）含量显著降低；未退化草甸β－１，４－葡萄糖苷酶（β－１，

４－Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ，ＢＧ）和β－Ｎ－乙酰氨基葡萄糖苷酶（β－Ｎ－Ａｃｅｔｙｌｇｌｕｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ，ＮＡＧ）活性显著低于轻度、中度和重度

退化；重度退化草甸土壤氮／磷、ＭＢＮ／ＭＢＰ显著低于未退化，ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）／ｌｎＡＬＰ取值范围为０．７７～０．８３，高

于全球均值０．４４，说明退化引起了该地区的土壤氮限制；相关分析表明微生物量和酶的化学计量比受有机碳和全

氮的影响显著。综上，微生物量和酶的化学计量学特征对土壤养分变化响应敏感且能反映土壤养分限制情况。
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　　草地作为我国面积最大的陆地生态系统类型，
具有保持土壤养分、降低水土流失等极其重要的生
态功能。但在自然因素与人为因素的影响下，我国
约有９０％的天然草地发生了不同程度的退化，其中

６０％以上为中度和重度退化［１］。草地退化主要表现
为植被退化和土壤生境退化［２］，而土壤承担了提供
植物生长的基质和环境、保存物种多样性等重要的
生态系统服务功能，是草地退化的核心问题［３］。目
前已有大量学者对于退化土壤进行了相关研究，如
杨元武等［４］认为，不同退化程度土壤理化性质均发
生变化，速效养分含量显著减少，而各种养分含量和

ｐＨ与退化草地演替度的大小无显著相关性；蒋永
梅等［５］的研究表明，高寒草地的退化与土壤微生物
和土壤酶活性变化有密切的联系，微生物量及酶活
性随退化程度的加重总体呈减小的趋势；蔡晓布
等［６］认为，草地退化对土壤物理、化学和生物学性质
具有相对一致的影响，其中生物学性质对土壤肥力
的演变具有关键影响。因此对土壤各特性的探究对
于深入掌握草地退化情况，帮助恢复草地生态功能
有重要意义。
近年来兴起的生态化学计量学是结合了生态学

和化学计量学的基本原理，研究多重化学元素（主要
是碳、氮和磷）的质量平衡对生态交互作用影响的一
种理论，已经成为生态学研究的重要手段［７］。许多研
究表明，生态化学计量学对于养分限制性有一定的指
示作用［８－９］。但由于环境条件对生态化学计量特征影
响的差异，目前尚不存在统一的生态化学计量学标准
来判断养分限制［１０］。因此，基于生态化学计量学的
特定生态系统养分限制及其影响机制仍需深入研究。
已有研究表明土壤碳、氮和磷的化学计量比能反映草
地退化中的养分限制，而土壤微生物生物量作为养分
的“源”和“库”，可反映草地土壤营养状况，其化学计
量比可作为表征土壤营养限制的指标，反映草地对养
分的需求［１１－１３］。同时，胞外酶在有机质分解和养分循
环过程中起着重要的催化作用，探究参与碳、氮和磷
循环的胞外酶化学计量学特征，可反映微生物代谢和
营养需求与环境养分有效性之间的生物地球化学平

衡［１４］。综上，探究生态化学计量学特征及其影响因
子不仅对草地养分限制的研究有重要意义，也对完善
生态化学计量学理论有一定的参考价值。
高寒草甸是在寒冷而湿润的条件下，以耐寒的

多年生中生草本植物为建群种形成的生态系统类

型，广泛分布于青藏高原［１５］。近几十年来，人类对
草地资源不合理的开发和利用导致青藏高原高寒草

甸生态系统受到了严重破坏。本研究以青藏高原高
寒草甸为研究对象，探究不同退化程度草地土壤的
微生物量和酶的化学计量学特征及其影响因素，以
期为该地区的草地退化机理研究和生态修复管理提

供科学依据。

１　材料与方法

１．１　研究区域概况
研究区位于西藏自治区当雄县（９１°０５′Ｅ，３０°

５１′Ｎ），海拔４　３３３ｍ；年平均气温为１．３℃，温度最
高月（７月）平均温度为１０．７℃，温度最低月（１月）
平均温度为－１０．４℃。年平均降水量为４７６．８
ｍｍ，主要集中在６—８月之间，全年≥０℃的有效积
温为１　８００℃左右。春、冬季气候干燥，寒冷多风。
该研究区是典型的高寒草甸生态系统，植被以高山
嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ　ｐｙｇｍａｅａ　Ｃ．Ｂ．Ｃｌａｒｋｅ），丝颖针茅
（Ｓｔｉｐａ　ｃａｐｉｌｌａｃｅａ　Ｋｅｎｇ），二裂叶委陵菜（Ｐｏｔｅｎｔｉｌｌａ
ｂｉｆｕｒｃａ　Ｌ．），禾叶点地梅（Ａｎｄｒｏｓａｃｅ　ｇｒａｍｉｎｉｆｏｌｉａ
Ｃ．Ｅ．Ｃ．Ｆｉｓｃｈ）为主。

１．２　样地设置与样品采集
在水热、地形状况基本一致的高寒草甸上，参照

Ｗｅｎ等［１６］基于青藏高原高寒草甸建立的评估系统，

通过计算每个样地的草地退化指数（Ｇｒａｓｓｌａｎｄ　ｄｅｇ－
ｒａｄａｔｉｏｎ　ｉｎｄｅｘ，ＧＤＩ），选取未退化（Ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ，

ＮＤ）、轻度退化（Ｌｉｇｈｔｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ，ＬＤ）、中度退化
（Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ，ＭＤ）和重度退化（Ｓｅｖｅｒｅｌｙ
ｄｅｇｒａｄｅｄ，ＳＤ）的４个退化程度的草甸，于２０１８年８
月进行样本采集（表１）。具体公式为：

ＧＤＩ＝（１００－Ｃ）×２８％＋（１００－Ｐ）×３９％＋
（７０－Ｅ）×２６％＋（２５－Ｈ）×７％。
其中，Ｃ是盖度；Ｐ 是产草量比例；Ｅ是可食牧草比
例；Ｈ 是可食牧草高度。根据计算得出的ＧＤＩ指数
判定退化程度：ＧＤＩ指数小于１３．９时，为未退化草
地；ＧＤＩ指数为１３．９～３３．５时，为轻度退化草地；

ＧＤＩ指数为３３．５～５２．４时，为中度退化草地；ＧＤＩ
指数为５２．４～６８．４时，为重度退化草地。
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表１　草地退化程度评价指标

Ｔａｂｌｅ　１　Ｅｖａｌｕａｔｉｏｎ　ｉｎｄｅｘ　ｏｆ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ
未退化

Ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ

轻度退化

Ｌｉｇｈｔｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ

中度退化

Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ

重度退化

Ｓｅｖｅｒｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ
盖度 Ｔｏｔａｌ　ｃｏｖｅｒａｇｅ／％ ９４．２０±１．２４　 ８３．００±１．５５　 ７４．００±１．０５　 ３９．４０±１．８１

产草量比例 Ｔｈｅ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ　ｐｒｏｄｕｃｔｉｖｉｔｙ／％ ９６．７０±３．３０　 ６９．２０±１．８８　 ４６．８０±１．９８　 ２２．８０±１．０７
可食牧草比例 Ｔｈｅ　ｐｒｏｐｏｒｔｉｏｎ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｅｄｉｂｌｅ　ｐｌａｎｔｓ／％ ６５．６０±２．８４　 ６０．８０±３．５４　 ４０．２０±４．５３　 ２６．４０±１．０３
可食牧草高度 Ｔｈｅ　ｈｅｉｇｈｔ　ｏｆ　ｔｈｅ　ｅｄｉｂｌｅ　ｐｌａｎｔｓ／ｃｍ　 ３５．２０±１．９３　 ２４．８０±１．７１　 ２１．００±１．４１　 ７．００±０．７１
草地退化指数 Ｇｒａｓｓｌａｎｄ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ　ｉｎｄｅｘ　 ５．９７±１．０３　 ２３．２１±１．４１　 ３６．０６±０．８９　 ５９．６７±０．８２

　　每个小区沿１５０ｍ的样条设置了５个等间距的采
样点（０．５ｍ×０．５ｍ），去除石头和垃圾等杂质后，从每
个采样点按“Ｓ”型采集深度为０～１５ｃｍ的土壤样本，充
分混合后作为样本保存。每个土壤样本分为两部分，
一部分风干进行理化性质的测定分析，另一部分保存
在４℃冰箱中进行酶活性和微生物量的测量。

１．３　样品测定

１．３．１　理化性质及微生物量　土壤水分含量（Ｓｏｉｌ
ｍｏｉｓｔｕｒｅ　ｃｏｎｔｅｎｔ，ＳＭ）用烘干法测定；土壤ｐＨ值用

ｐＨ电极在２．５∶１的土水比下测定。有机碳（Ｓｏｉｌ
ｏｒｇａｎｉｃ　ｃａｒｂｏｎ，ＳＯＣ）含量采用重铬酸盐法测定；全
氮（Ｔｏｔａｌ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＮ）含量采用凯氏定氮法测定；
全磷（Ｔｏｔａｌ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＴＰ）含量采用 ＮａＯＨ 熔
融—钼锑抗比色法测定；土壤速效磷（Ａｖａｉｌａｂｌｅ
ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＡＰ）含量采用 ＮａＨＣＯ３ 浸提－钼锑抗
比色法测定；速效钾（Ａｖａｉｌａｂｌｅ　ｐｏｔａｓｓｉｕｍ，ＡＫ）含
量采用醋酸铵浸提火焰光度法［１７］测定。
微生物量碳（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｃａｒｂｏｎ，ＭＢＣ）

和微生物量氮（Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＭＢＮ）
含量采用氯仿熏蒸浸提法测定；微生物量磷（Ｍｉｃｒｏ－
ｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ，ＭＢＰ）含量采用碳酸氢钠
提取－钼锑抗比色法［１８－１９］测定。

１．３．２　酶活性　土壤酶活性分析采用微孔板荧光
法［２０］。其原理为利用底物与酶水解释放４－甲基伞形酮
酰（４－ＭＵＢ）进行荧光检测，通过荧光强度的变化反映
酶活性。本研究选取了４种胞外酶，分别为参与碳循
环的β－１，４－葡萄糖苷酶（β－１，４－Ｇｌｕｃｏｓｉｄａｓｅ，ＢＧ）、参与氮
循环的β－Ｎ－乙酰氨基葡萄糖苷酶（β－Ｎ－Ａｃｅｔｙｌｇｌｕ－
ｃｏｓａｍｉｎｉｄａｓｅ，ＮＡＧ）、亮氨酸氨基肽酶（Ｌｅｕｃｉｎｅ　Ａｒｙｌａｍ－
ｉｄａｓｅ，ＬＡＰ）和参与磷循环的碱性磷酸酶（Ａｌｋａｌｉｎｅ
Ｐｈｏｓｐｈａｔａｓｅ，ＡＬＰ）。具体步骤参考相关文献［２１－２２］。

１．４　数据统计与分析
采用Ｅｘｃｅｌ　２０１６和ＳＰＳＳ　２４．０对数据进行处

理和分析。各退化程度间理化性质、微生物量、酶活
性等指标采用单因素方差分析（ｏｎｅ－ｗａｙ　ＡＮＯＶＡ）

和ＬＳＤ法进行差异显著性的检验；采用Ｐｅａｒｓｏｎ相
关系数进行理化性质、微生物量和酶化学计量特征
的相关性分析；使用Ｃａｎｏｃｏ　５．０对理化性质、微生
物量和酶化学计量特征进行冗余分析（ＲＤＡ）。图
表数据均采用平均值±标准差表示。参与碳（ＢＧ）、
氮（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）和磷（ＡＬＰ）循环的胞外酶比值均
为对数转换后的比值，即：
酶（Ｅｎｚｙｍｅ）Ｃ／Ｎ＝ｌｎＢＧ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）
酶（Ｅｎｚｙｍｅ）Ｃ／Ｐ＝ｌｎＢＧ∶ｌｎＡＬＰ
酶（Ｅｎｚｙｍｅ）Ｎ／Ｐ＝ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）∶ｌｎＡＬＰ

２　结果与分析

２．１　不同退化程度草甸的土壤理化性质
由表２可以看出，随退化程度的加剧：土壤ｐＨ

升高，但土壤总体偏酸性（ｐＨ＜７）；土壤水分含量、

ＳＯＣ，ＴＮ和ＡＫ含量均降低，ＴＰ和 ＡＰ先升高后
降低，在轻度退化为最高；ＳＯＣ含量随退化程度的
加剧显著降低（Ｐ＜０．０５）。Ｃ／Ｎ、Ｃ／Ｐ和Ｎ／Ｐ在未
退化草地中最高，轻度、中度和重度退化草地无显著
差异。碳氮磷元素化学计量比值区间为：Ｃ／Ｎ 为

１０．３８～１３．７２，重度退化与未退化草地相比约下降

２０％；Ｃ／Ｐ为３６．１２～７０．８４，约下降４３％；Ｎ／Ｐ为

３．４８～５．１２，约下降２９％。

２．２　不同退化程度草甸的微生物量及化学计量比
由表３可知，随退化程度的加剧，ＭＢＣ含量、

ＭＢＮ含量和 ＭＢＰ含量呈下降趋势。ＭＢＣ含量和

ＭＢＮ含量在不同退化程度间差异显著（Ｐ＜０．０５），

ＭＢＰ含量除重度退化外无显著差异。同一退化程
度中，均为 ＭＢＣ＞ＭＢＮ＞ＭＢＰ。
微生物量化学计量比见图１，随退化程度的加剧，

ＭＢＣ／ＭＢＮ升高，在重度退化达到最大值且差异显著
（Ｐ＜０．０５）；ＭＢＣ／ＭＢＰ与 ＭＢＮ／ＭＢＰ总体呈降低趋
势，在重度退化达到最小值。微生物量化学计量比值
区间为：ＭＢＣ／ＭＢＮ为２．８５～４．３７，ＭＢＣ／ＭＢＰ为１０．３５
～１５．２４，ＭＢＮ／ＭＢＰ为２．４０～５．４３。
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表２　不同退化程度草地土壤理化性质特征

Ｔａｂｌｅ　２　Ｐｈｙｓｉｃａｌ　ａｎｄ　ｃｈｅｍｉｃａｌ　ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ　ｏｆ　ｇｒａｓｓｌａｎｄ　ｓｏｉｌｓ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｇｒｅｅｓ　ｏｆ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ
指标

Ｉｎｄｅｘ

未退化

Ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ

轻度退化

Ｌｉｇｈｔｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ

中度退化

Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ

重度退化

Ｓｅｖｅｒｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ
ｐＨ　 ６．４３±０．０９ｃ　 ６．６５±０．０６ｂ　 ６．７８±０．０５ａｂ　 ６．９０±０．１５ａ

土壤水分含量ＳＭ　ｃｏｎｔｅｎｔ／％ ２３．３５±２．６７ａ ２２．８８±１．２４ａ １８．３７±１．２７ｂ　 １５．５０±０．７３ｃ

有机碳含量ＳＯＣ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｇ·ｋｇ－１　 ３３．５１±７．８１ａ １９．４６±１．３７ｂ　 １３．５７±０．９１ｂｃ　 １０．９４±１．９８ｃ

全氮含量ＴＮ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｇ·ｋｇ－１　 ２．４２±０．４３ａ １．７７±０．１２ｂ　 １．３０±０．０４ｃ　 １．０６±０．２１ｃ

全磷含量ＴＰ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｇ·ｋｇ－１　 ０．４７±０．０２ａ ０．４９±０．０５ａ ０．３４±０．０２ｂ　 ０．３０±０．０６ｂ

速效磷含量ＡＰ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｍｇ·ｋｇ－１　 １．９６±０．０９ａ ２．１８±０．３９ａ １．６７±０．２８ｂ　 １．６７±０．７４ｂ

速效钾含量ＡＫ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｍｇ·ｋｇ－１　 １１６．９６±２５．０２ａ １０６．２３±１０．０１ａ ９５．５２±２３．２１ｂ　 ９５．９８±１４．６３ｂ

碳氮比Ｃ／Ｎ　 １３．７２±１．０２ａ １１．０１±０．２３ｂ　 １０．４６±０．５１ｂ　 １０．３８±０．３ｂ

碳磷比Ｃ／Ｐ　 ７０．８４±１５．７４ａ ４０．３１±３．８５ｂ　 ４０．１０±２．３ｂ　 ３６．１２±２．８５ｂ

氮磷比Ｎ／Ｐ　 ５．１２±０．８６ａ ３．６６±０．３ｂ　 ３．８３±０．１３ｂ　 ３．４８±０．２６ｂ

　　注：不同小写字母表示不同处理间差异显著（Ｐ＜０．０５）。下同

Ｎｏｔｅ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｌｏｗｅｒｃａｓｅ　ｌｅｔｔｅｒｓ　ｉｎｄｉｃａｔｅｄ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅ　ａｍｏｎｇ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｔｒｅａｔｍｅｎｔｓ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ，Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ

表３　不同退化程度草地土壤微生物量特征

Ｔａｂｌｅ　３　Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｓｏｉｌ　ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｉｎ　ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｇｒｅｅｓ　ｏｆ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

指标Ｉｎｄｅｘ
未退化

Ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ

轻度退化

Ｌｉｇｈｔｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ

中度退化

Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ

重度退化

Ｓｅｖｅｒｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ
微生物量碳含量 ＭＢＣ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｍｇ·ｋｇ－１　 ２６５．０６±１６．６３ａ ２０５．３４±８．３７ｂ　 １６０．８２±１０．３７ｃ　 １０５．３２±１０．３８ｄ
微生物量氮含量 ＭＢＮ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｍｇ·ｋｇ－１　 ９３．５４±７．９６ａ ７１．２８±８．００ｂ　 ４９．２６±５．２６ｃ　 ２４．３８±４．１７ｄ
微生物量磷含量 ＭＢＰ　ｃｏｎｔｅｎｔ／ｍｇ·ｋｇ－１　 １７．４８±２．０１ａ １４．７８±３．１０ａ １５．０６±１．８０ａ １０．２４±１．２１ｂ

图１　不同退化程度草地土壤微生物量计量比特征

Ｆｉｇ．１　Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｓｏｉｌ　ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｍｅａｓｕｒｅｍｅｎｔ　ｒａｔｉｏ　ｉｎ　ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｇｒｅｅｓ　ｏｆ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ
注：ＮＤ：未退化；ＬＤ：轻度退化；ＭＤ：中度退化；ＳＤ：重度退化；ＭＢＣ：微生物量碳；ＭＢＮ：微生物量氮；ＭＢＰ：微生物量磷。下同

Ｎｏｔｅ：ＮＤ：Ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ；ＬＤ：Ｌｉｇｈｔｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ；ＭＤ：Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ；ＳＤ：Ｓｅｖｅｒｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ；ＭＢＣ：ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｃａｒｂｏｎ；ＭＢＮ：ｍｉ－

ｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｎｉｔｒｏｇｅｎ；ＭＢＰ：ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ．Ｔｈｅ　ｓａｍｅ　ａｓ　ｂｅｌｏｗ
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２．３　不同退化程度草甸的酶活性及化学计量比
由表４可知，ＢＧ活性和ＮＡＧ活性先上升后下

降，分别在中度退化和轻度退化达到最大值。ＬＡＰ
活性先下降后上升，在轻度退化达到最小值。
（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）活性先上升后下降，在轻度退化土壤
中最高。同一退化程度中，胞外酶活性体现为碳循

环酶（ＢＧ）＜氮循环酶（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）＜磷循环酶
（ＡＬＰ）。
酶化学计量比如图２所示，其取值区间为：酶

Ｃ／Ｎ为０．４７～０．７８，酶Ｃ／Ｐ为０．３８～０．６４，酶Ｎ／Ｐ
为０．７７～０．８３。酶Ｃ／Ｎ和酶Ｃ／Ｐ表现为先上升后
下降，在中度退化达到最大值，未退化为最小值。

表４　不同退化程度草地碳氮磷循环酶活性特征

Ｔａｂｌｅ　４　Ａｃｔｉｖｉｔｙ　ｏｆ　ｃａｒｂｏｎ，ｎｉｔｒｏｇｅｎ　ａｎｄ　ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ　ｃｙｃｌｉｎｇ　ｅｎｚｙｍｅｓ　ｉｎ　ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｇｒｅｅｓ　ｏｆ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

酶Ｅｎｚｙｍｅ
β－１，４－葡萄糖苷酶活性

ＢＧ　ａｃｔｉｖｉｔｙ／

μｍｏｌ·ｇ－１·ｈ－１

β－Ｎ－乙酰氨基葡萄糖苷酶活性

ＮＡＧ　ａｃｔｉｖｉｔｙ／

μｍｏｌ·ｇ－１·ｈ－１

亮氨酸氨基肽酶活性

ＬＡＰ　ａｃｔｉｖｉｔｙ／

μｍｏｌ·ｇ－１·ｈ－１

氮循环酶活性

ＮＡＧ＋ＬＡＰ　ａｃｔｉｖｉｔｙ／

μｍｏｌ·ｇ－１·ｈ－１

碱性磷酸酶活性

ＡＬＰ　ａｃｔｉｖｉｔｙ／

μｍｏｌ·ｇ－１·ｈ－１
未退化

Ｎｏｎ－ｄｅｇｒａｄｅｄ
７．４７±０．９８ｃ　 ７．４２±０．９９ｂ　 ６２．２４±８．７９ａ ６５．３２±１２．３２ｂ　 ２１０．４±３６．３３ａ

轻度退化

Ｌｉｇｈｔｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ
１９．０５±４．７２ｂｃ　 １９．１３±５．８９ａ ４６．２±６．７３ｂ　 ９２．４９±８．８５ａ ２２５．８９±４１．０５ａ

中度退化

Ｍｏｄｅｒａｔｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ
３４．２３±３．６７ａ １８．８±３．８２ａ ７３．７±７．２７ａ ８９．３５±１５．４３ａ ２３９．１２±１９．１５ａ

重度退化

Ｓｅｖｅｒｅｌｙ　ｄｅｇｒａｄｅｄ
２２．８５±１７．４４ａｂ　 １４．１２±５．９６ａｂ　 ７５．２３±１１．１７ａ ６９．６６±９．５５ｂ　 ２６４．６６±７９．８１ａ

图２　不同退化程度草地酶化学计量学特征

Ｆｉｇ．２　Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃｓ　ｏｆ　ｅｎｚｙｍｅ　ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ　ｉｎ　ｇｒａｓｓｌａｎｄｓ　ｗｉｔｈ　ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ　ｄｅｇｒｅｅｓ　ｏｆ　ｄｅｇｒａｄａｔｉｏｎ

２．４　理化性质与微生物量和酶化学计量比的相关
性分析

由于各退化程度间 ＡＬＰ和酶 Ｎ／Ｐ无显著差
异，故相关分析不考虑上述因子。由表５可以看出，

ＭＢＣ，ＭＢＮ，ＭＢＰ，ＭＢＣ／ＭＢＰ和 ＭＢＮ／ＭＢＰ除与

ｐＨ呈负相关外，与其他指标均呈正相关。ＭＢＣ／

ＭＢＮ与理化指标的相关关系则相反。ＢＧ，ＮＡＧ与

ＳＯＣ显著负相关（Ｐ＜０．０５），ＬＡＰ与土壤水分含量
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和ＴＮ也显著负相关（Ｐ＜０．０５）。而酶Ｃ／Ｎ和酶

Ｃ／Ｐ除和ｐＨ，ＡＰ呈正相关外，与其他指标均呈负
相关。同时，酶Ｃ／Ｎ和酶Ｃ／Ｐ与ＳＯＣ相关性最大，
相关系数分别为０．５９１和０．５９２。
分别以微生物量和酶的化学计量比作为响应变

量，以土壤理化性质作为解释变量进行冗余分析
（ＲＤＡ），结果如图３所示。可以看出理化性质可以
解释微生物量及化学计量比的８３．５１％和酶及化学

计量比的６３．９９％。ｐＨ、土壤水分含量和ＳＯＣ对微
生物量及化学计量比的解释率较大，ＭＢＣ和 ＭＢＮ
与ＳＯＣ，ＴＮ，ＴＰ和土壤水分含量的正相关性较大，
与ｐＨ 的负相关性较大；其中，土壤水分含量对

ＭＢＣ的影响最大。ＳＯＣ，ＴＮ，ＴＰ和土壤水分含量
对酶及化学计量比的解释率较大，其中ＳＯＣ和ＴＮ
对ＢＧ和 ＮＡＧ的影响最大，ＴＰ对ＬＡＰ的影响最
大，酶Ｃ／Ｎ和酶Ｃ／Ｐ与ＳＯＣ和ＴＮ呈显著负相关。

表５　理化性质与微生物量和酶化学计量比的相关分析

Ｔａｂｌｅ　５　Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｐｈｙｓｉｃａｌ　ａｎｄ　ｃｈｅｍｉｃａｌ　ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ　ｗｉｔｈ　ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ　ｏｆ　ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｂｉｏｍａｓｓ　ａｎｄ　ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ　ｏｆ　ｅｎｚｙｍｅｓ

ｐＨ
土壤水分含量

ＳＭ　ｃｏｎｔｅｎｔ

有机碳含量

ＳＯＣ　ｃｏｎｔｅｎｔ

全氮含量

ＴＮ　ｃｏｎｔｅｎｔ

全磷含量

ＴＰ　ｃｏｎｔｅｎｔ

速效磷含量

ＡＰ　ｃｏｎｔｅｎｔ

速效钾含量

ＡＫ　ｃｏｎｔｅｎｔ
微生物量碳含量 ＭＢＣ　ｃｏｎｔｅｎｔ －０．８８１＊＊ ０．８７１＊＊ ０．８９８＊＊ ０．９２０＊＊ ０．７９８＊＊ ０．４０４　 ０．４７６＊

微生物量氮含量 ＭＢＮ　ｃｏｎｔｅｎｔ －０．８５５＊＊ ０．８８１＊＊ ０．８４６＊＊ ０．８８６＊＊ ０．８１６＊＊ ０．３１２　 ０．４２６
微生物量磷含量 ＭＢＰ　ｃｏｎｔｅｎｔ －０．５７０＊＊ ０．５９５＊＊ ０．６４６＊＊ ０．６７２＊＊ ０．５７６＊＊ ０．１３９　 ０．１４０
微生物量碳氮比 ＭＢＣ／ＭＢＮ　 ０．６５９＊＊ －０．７５９＊＊ －０．５４１＊ －０．６１４＊＊ －０．６６６＊＊ －０．１６５ －０．１８６
微生物量碳磷比 ＭＢＣ／ＭＢＰ －０．７２４＊＊ ０．７３４＊＊ ０．６４０＊＊ ０．６６８＊＊ ０．６３５＊＊ ０．５０４＊ ０．５３４＊

微生物量氮磷比 ＭＢＮ／ＭＢＰ －０．７９５＊＊ ０．８４４＊＊ ０．７０４＊＊ ０．７５６＊＊ ０．７６０＊＊ ０．３８８　 ０．４６０＊

β－１，４－葡萄糖苷酶活性ＢＧ　ａｃｔｉｖｉｔｙ　 ０．５３２＊ －０．４３９ －０．５７４＊＊ －０．５２２＊ －０．３３１　 ０．１３４ －０．１６１

β－Ｎ－乙酰氨基葡萄糖苷酶活性ＮＡＧ　ａｃｔｉｖｉｔｙ　 ０．４１２ －０．２２２ －０．５０８＊ －０．４２１ －０．０６３　 ０．２３３ －０．１５１
亮氨酸氨基肽酶活性ＬＡＰ　ａｃｔｉｖｉｔｙ　 ０．５１３＊ －０．６２６＊＊ －０．４０６ －０．４９７＊ －０．６４０＊＊ －０．２８５ －０．１１７
酶Ｃ／Ｎ　Ｅｎｚｙｍｅ　Ｃ／Ｎ　 ０．５０４＊ －０．２９８ －０．５９１＊＊ －０．５００＊ －０．１７８　 ０．２１６ －０．１８５
酶Ｃ／Ｐ　Ｅｎｚｙｍｅ　Ｃ／Ｐ　 ０．５０９＊ －０．３６６ －０．５９２＊＊ －０．５１４＊ －０．２２１　 ０．１８１ －０．１８５

　　注：＊为显著相关（Ｐ＜０．０５）；＊＊为极显著相关（Ｐ＜０．０１）

Ｎｏｔｅ：＊ｉｓ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０５ｌｅｖｅｌ；＊＊ｉｓ　ｅｘｔｒｅｍｅｌｙ　ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ　ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ　ａｔ　ｔｈｅ　０．０１ｌｅｖｅｌ

图３　理化性质与微生物量和酶的化学计量比的冗余分析（ＲＤＡ）

Ｆｉｇ．３　Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ　ａｎａｌｙｓｉｓ　ｏｆ　ｐｈｙｓｉｃａｌ　ａｎｄ　ｃｈｅｍｉｃａｌ　ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ　ｗｉｔｈ　ｍｉｃｒｏｂｉａｌ　ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ　ａｎｄ　ｅｎｚｙｍｅ　ｓｔｏｉｃｈｉｏｍｅｔｒｙ（ＲＤＡ）

３　讨论

３．１　不同退化程度草甸的理化性质
土壤是植物生长的基质，土壤的理化性质能直

接影响草地生态功能，研究理化性质的动态变化对
于揭示草地演替进程有重要意义［２３］。本研究结果
表明，土壤理化性质随退化程度的加剧表现出一定

的变化趋势。ｐＨ随退化程度的加剧有小幅度的升
高，土壤水分含量则呈降低趋势，土壤整体呈现出一
定的碱化趋势，这与王玉琴等［２４］、林璐等［２５］的研究
结果相同。这可能是因为草地退化导致地表裸露面
积增大和土壤持水能力降低。土壤ＳＯＣ，ＴＮ，ＴＰ
含量在总体上随着退化程度的加剧也有所降低。

ＳＯＣ含量下降可能是由于土壤退化伴随着草地植
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被变化，导致有机碳的输入减少，土壤中养分的富集
能力降低，土壤有机质的含量大幅度降低［２６］；同时，
土壤发生退化时，微生物减少，土壤固氮作用降低，
加速了氮素的流失，这导致了全氮的降低［２７］。磷作
为一种沉积性矿物，其主要来源为土壤母质，迁移率
低，因此在各退化程度之间差异显著性较小［２８］。

ＡＰ在轻度退化时含量较高，可能是因为这个阶段
植物残体的分解速率升高。
土壤碳氮磷元素化学计量比是反映土壤内的

碳、氮、磷的养分循环的主要指标，也是确定土壤有
机质和土壤营养平衡状况的重要参数［２９］。Ｃ／Ｎ，

Ｃ／Ｐ和Ｎ／Ｐ在轻度退化、中度退化及重度退化草地
中无显著差异，说明在退化过程中，高寒草甸生态系
统的碳氮磷循环联系十分紧密，这对于明确草地退
化机理有重要意义；而３种退化草甸的碳氮磷化学
计量比与未退化草地差异显著，说明化学计量比的
失衡对于高寒草甸退化有指示作用，其适用范围与
具体阈值仍有待进一步探究。已有研究表明，土壤

Ｃ，Ｎ作为结构性成分，在含量变动的过程中有相对
固定的比值，且对环境变量的响应具有一致性［１２］。
但本研究中，Ｃ／Ｎ呈下降趋势，说明草地退化使土
壤养分失衡。Ｃ／Ｎ的减小是加速有机质分解的指
标，表明Ｃ下降的速率高于Ｎ下降的速率，其结果
是土壤有机质降低，土壤质量受到影响。根据邓
斌［３０］对高寒草地的研究结果，退化土壤养分的阈值
为Ｃ／Ｎ＞１０且Ｎ／Ｐ＞８。本研究中Ｃ／Ｎ为１０．３８～
１３．７２，Ｎ／Ｐ为３．４８～５．１２，可以看出该地区存在Ｎ
限制。贾宇等［３１］的研究表明，土壤Ｃ／Ｐ＜２００时，表
明土壤磷素含量充足，因此Ｐ不是本区域的限制元
素。由此看来，草地退化伴随着土壤养分的急速消
耗和碳氮磷化学计量比失衡，因此密切关注退化草
地土壤养分含量及其化学计量学特征，对掌握草地
退化程度、制定合理修复措施有重要意义。

３．２　不同退化程度草甸的微生物量及化学计量比
土壤微生物控制着土壤有机质和主要养分循环

过程，微生物量是土壤活性的资源库，能灵敏地表征
土壤微生物活动和环境因子的变化，反映土壤的质
量和性能［３２］。ＭＢＣ 是土壤有机物分解的动力，

ＭＢＮ含量能反映土壤供Ｎ能力，而 ＭＢＰ是有效磷
的重要来源［３３］。本研究中，草地退化引起微生物生
物量的降低，且各退化程度间差异显著，使得土壤肥
力和微生物活性下降。Ｘｕ等［３４］指出全球陆地土壤

ＭＢＣ／ＭＢＮ，ＭＢＣ／ＭＢＰ和 ＭＢＮ／ＭＢＰ均值分别为

７．６，４２．４和５．６，但本研究中各比值均低于全球均
值，可能与高寒草甸生态系统的特殊性有关。有研
究表明，ＭＢＣ／ＭＢＮ反映了土壤中真菌和细菌的比
例，ＭＢＣ／ＭＢＮ 升高说明土壤中真菌数量有所上
升，可能是因为草地退化过程中有大量的植物残体
和凋落物进入土壤［３５］。ＭＢＣ／ＭＢＰ的高低反映Ｐ
养分的供应能力［３６］，比值较小时说明土壤Ｐ对植物
有效性较高，土壤微生物具有一定的释放磷的潜力，
能补充土壤中的有效磷，说明该地区土壤并不受Ｐ
限制。ＭＢＮ／ＭＢＰ则表示植物对Ｎ和Ｐ需求的大
小［１３］。本研究中 ＭＢＮ／ＭＢＰ呈下降趋势，说明在
退化过程中，植物对 Ｎ的需求大于对Ｐ的需求，因
此为改善和修复该地区的草地退化现状，可以考虑
人为添加氮肥。综合来看，微生物量及其化学计量
比随着退化程度的加剧变化明显，且该地区存在一
定的Ｎ限制。

３．３　不同退化程度草甸的酶活性及化学计量比
在探究各酶的变化特征时发现，ＢＧ活性随着

退化程度的加剧而先上升后下降，在中度退化达到
最大值。ＮＡＧ先升高后降低，ＬＡＰ先降低后升高，
但其加和值总体呈先升高后降低趋势。资源分配理
论［３７］指出，微生物在受到单一元素限制时会增加与
该元素对应的胞外酶的合成，以满足自身养分需求。
故Ｃ循环酶和Ｎ循环酶的增加可能说明本研究区
域在退化过程中存在一定的Ｃ和 Ｎ限制。随着退
化程度的进一步加剧，土壤中的胞外酶活性下降可
能是由微生物活性大幅降低导致。处于高寒条件下
的草甸土壤环境变化对酶活性的影响是特殊而复杂

的，本研究中酶活性的变化与正常草地退化有机质
减少导致的酶活性减少机理不同，应该综合考虑土
壤结构和组成造成的影响。如彭岳林等［３８］认为，长
期处于低温寒冻条件下的土壤通透性差，大量有机
残体累积难以分解。而退化使土壤结构受损，通透
性加强，土壤养分循环速率上升，从而使中度退化草
甸的ＢＧ，ＮＡＧ 和 ＬＡＰ活性高于轻度退化草甸。

ＡＬＰ活性在各退化程度之间无显著差异，与周会程
等［３９］研究结果一致，说明在该地区中Ｐ含量相对富
足，微生物对分泌用于摄取磷的Ｐ循环酶的投资不
大。根据已有对退化土壤生态系统的研究可知，土
壤酶活性的高低不仅与土壤生态系统的退化有关，
而且与土壤类型、土壤生态条件以及酶类本身的性
质等有关［４０］。因此，要探明酶活性的变化趋势与原
因，还需结合多方面的影响因素考量，仍有待进一步
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研究。
根据相关研究，全球尺度上土壤酶活性Ｃ／Ｎ，

Ｃ／Ｐ和 Ｎ／Ｐ 的 平 均 值 分 别 为 １．４１，０．６２ 和

０．４４［４１］。可以看出本研究区域的酶Ｃ／Ｎ偏低，酶

Ｃ／Ｐ相差不大，而酶Ｎ／Ｐ偏高，这与黄海莉等［４２］的
研究结果相似，反映出土壤整体的Ｎ循环酶活性较
高，说明了土壤氮的相对缺乏。酶Ｃ／Ｎ 与酶Ｃ／Ｐ
在中度退化草地达到最大值，可能是因为在这个过
程中微生物更多地着重于将功能用于分泌Ｃ循环
酶来获得所需养分，其效率大于Ｎ循环酶和Ｐ循环
酶。而后期逐渐下降，则可能是因为随着草地退化
程度的加剧，土壤的理化性质、植物种类和微生物种
类发生了改变，损失了一部分的参与Ｃ循环的微生
物。说明在退化过程中有存在Ｃ限制的可能。酶

Ｎ／Ｐ在各退化程度之间差异不显著说明了在不同
退化程度中Ｎ，Ｐ循环酶的活性变化趋势近似，在该
研究区域Ｎ，Ｐ循环酶对草地退化的响应具有一致
性，即酶Ｎ／Ｐ的变化特征可能不能用于指示退化程
度。可以看出，该地区存在一定的 Ｎ限制，有存在

Ｃ限制的可能，但仍需进一步探究。

３．４　理化性质与微生物量和酶化学计量比的相
关性

研究结果表明，ＳＯＣ，ＴＮ 和 ＴＰ与 ＭＢＣ和

ＭＢＮ 有显著相关性，这与赵彤等［４３］和吴建平
等［４４］的研究结果相似，表明 ＭＢＣ，ＭＢＮ可以用于
判断土壤肥力状况，也可为提高土壤肥力水平提
供依据。由于土壤水分含量和ｐＨ对于微生物的
生长代谢有重要作用，ＭＢＣ，ＭＢＮ，ＭＢＰ及其化学
计量比受这两个因子影响较大。除 ＭＢＣ／ＭＢＮ
外，ＭＢＣ，ＭＢＮ，ＭＢＰ及其化学计量比均与ｐＨ呈
显著负相关，说明当ｐＨ升高时，微生物会调整自
身的生长策略，相对更偏向于选择聚集更多的碳
用于自身生长，因此改善当地土壤碱化的趋势可
能对于缓解碳限制有一定的作用。本研究中，酶
及化学计量比主要受ＳＯＣ，ＴＮ，ＴＰ和土壤水分含
量的影响，可以表示土壤养分是影响生态酶化学
计量学的重要因素。土壤水分作为土壤中养分循
环流动的载体，会通过调控土壤底物和酶的扩散
效率来影响酶及化学计量比［４５］。ＳＯＣ和ＴＮ与酶

Ｃ／Ｎ和酶Ｃ／Ｐ呈显著负相关，对ＢＧ和 ＮＡＧ的影
响最大；ＴＰ对ＬＡＰ的影响最大，说明酶及化学计
量比对土壤养分变化敏感，可作为衡量土壤肥力
的生物学指标。

４　结论

随高寒草甸退化程度的加剧，土壤ＳＯＣ，ＴＮ和

ＡＫ含量均显著降低，表明退化降低了土壤肥力。

ＭＢＣ和 ＭＢＮ含量随退化程度加剧而显著降低；未
退化草甸的土壤ＢＧ活性和 ＮＡＧ显著低于轻度、
中度和重度退化草甸。通过对本研究区域各化学计
量学特征的分析可以看出，该地存在一定的 Ｎ限
制，可能存在Ｃ限制，Ｐ相对充足。总体看来，微生
物量和酶的化学计量比受ＳＯＣ和ＴＮ的影响最为
显著，其中ＳＯＣ对ｌｎＢＧ∶ｌｎ（ＮＡＧ＋ＬＡＰ）和ｌｎＢＧ
∶ｌｎＡＬＰ影响最大。
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