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摘要：土壤胞外酶在驱动生态系统碳、氮、磷等元素的生物地球化学循环中发挥着不可或缺的作用。在全球变化背景

下，揭示土壤胞外酶活性对气候变化的响应可促进有关碳、氮、磷生态系统关键过程对气候变化响应的认识，但目前不

同生态系统碳、氮、磷相关的土壤胞外酶活性对气候变化响应机制的认识程度仍需加强。本研究综述了参与碳、氮、磷

生物地球化学过程的土壤胞外酶的来源、分类及调控因子，并且对土壤胞外酶参与的生物地球化学过程进行了综述。在

此基础上，阐述了土壤胞外酶活性对氮沉降、增温、降水及二氧化碳 (CO2) 变化的响应规律及机制。总结了生态酶化学

计量对常见全球变化因子的响应机制，基于近年来对完善生态酶化学计量理论的探讨，提出了此理论发展的新角度。为

此，在全球变化背景下需结合代谢组与分子生物学加强土壤胞外酶对气候变化响应机制的研究。本研究可为进一步理解

气候变化情景下，土壤胞外酶在生物地球化学循环中的作用提供了新视角。参 112
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Abstract: Soil extracellular enzymes play indispensable role in the driving of biogeochemical cycle of carbon,

nitrogen, phosphorus and other elements in soil ecosystem. Therefore, under the background of global changes,

disclosing  the  response  of  soil  extracellular  enzyme  activity  to  variation  of  climate  can  improve  the 
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understanding of the mechanisms of soil carbon, nitrogen and phosphorus key biogeochemical processes under
climate  change.  However,  the  current  understanding  of  the  response  mechanism  of  soil  extracellular  enzyme
activities  related  to  carbon,  nitrogen  and  phosphorus  in  different  ecosystems  to  climate  change  still  needs  to
strengthen.  Thus,  the  sources,  classification  and  regulatory  factors  of  soil  extracellular  enzymes  in  the
biogeochemical  cycle  of  carbon,  nitrogen  and  phosphorus,  and  the  biogeochemical  processes  of  soil
extracellular enzymes were summarized. On this basis, the response rules and mechanisms of soil extracellular
enzyme activity to nitrogen deposition, warming, precipitation and CO2 changes were discussed. The response
mechanism  of  soil  extracellular  enzyme  stoichiometry  to  common  global  change  factors  was  summarized.
Therefore,  in  the  context  of  global  change,  it  is  necessary  to  combine  metabolome  and  molecular  biology  to
strengthen the response mechanism of soil extracellular enzymes to climate change. This review provides a new
perspective  for  further  understanding  the  role  of  soil  extracellular  enzymes  in  biogeochemical  cycles  under
climate change scenarios. [Ch, 112 ref.]
Key words: soil  extracellular  enzyme;  soil  carbon,  nitrogen and phosphorus  cycle;  global  change;  ecological
enzyme stoichiometry; review
 

碳、氮、磷是生命体构建的基础元素，通过微生物、植物、动物等的作用在土壤、大气和水等不同

环境中相互转换、储存，形成了碳、氮、磷的生物地球化学循环[1−2]。在微生物驱动的生物地球化学循

环过程中，几乎所有的生化反应都是酶促反应[3]。土壤胞外酶是指土壤介质中存在于细胞之外的各类酶

的总称，通过微生物分泌或残体分解作用释放至胞外[4]。土壤胞外酶在土壤有机转化、氮磷元素循环等

过程中发挥着至关重要的作用，是土壤关键元素循环的重要驱动力[5−6]。此外，土壤胞外酶分泌及活性

受土壤养分有效性的调控，可作为不同生态系统养分循环与供应状况的重要指标[7−9]。

大气中二氧化碳 (CO2)和其他温室气体的增加正导致全球变暖、降水模式改变以及氮沉降的增加，

这些气候变化过程通过影响土壤性质对土壤的可持续性造成额外的威胁[10]。由于酶在自然环境中的活动

受非生物因素 (如温度、水分、pH等)和生物过程 (如酶的合成和分泌等)控制，它们很可能对气候变化

做出反映[11]。这些变化将对生态系统功能产生重要的影响，如有机质分解、养分循环和植物群落相互作

用，最终将影响生产力和净碳平衡[12−13]。有关土壤胞外酶活性的研究集中于评估土壤碳储存、氮磷矿化

转化等功能对土壤扰动、环境因素与管理变化的响应[14−17]。因此，在全球环境不断变化的背景下 (气温

升高、降水格局改变、氮沉降增加等)，研究与碳、氮、磷循环相关的土壤胞外酶活性对气候变化的响

应，对于深入了解全球变化背景下的土壤环境动态变化，明确全球变化对土壤碳、氮、磷循环的影响，

以及评价各生态系统的可持续发展具有重要意义[18−21]。

近年来，通过土壤碳、氮、磷胞外酶活性计算得出的生态酶化学计量比已被广泛用于揭示不同生态

系统的微生物资源限制。研究表明：在全球尺度上，碳、氮和磷获得酶的比值趋于 1∶1∶1[22]。这表明土

壤胞外酶活性分布具有一个共同的模式，但在各生态系统中土壤胞外酶化学计量比表现出差异[23]。如

PENG等[24] 利用生态酶化学计量理论揭示了草地土壤微生物的养分限制，表明草地微生物主要受氮的限

制，其次受磷的限制。XU等[25] 利用生态酶化学计量比揭示了热带森林土壤微生物主要受磷的限制。揭

示生态环境中的微生物资源限制，对于提高生态系统生产力、养分循环等方面具有重要意义 [26]。

但是，在当今气候变化逐渐加剧的背景下，仍缺乏气候变化对生态酶化学计量比影响规律的总结。

本研究基于碳、氮、磷生物地球化学循环过程，总结相关土壤胞外酶的来源、类型及其在不同生态

系统中对气候变化的响应，着重分析生态酶化学计量学的研究进展，并在此基础上明确了气候变化背景

下土壤胞外酶的关键研究点。 

1    土壤胞外酶的来源及分类
 

1.1    土壤胞外酶的来源

土壤胞外酶由土壤微生物、植物及无脊椎动物产生。其中，细菌和真菌是土壤胞外酶的主要来源，土
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壤胞外酶的主要作用是催化降解复杂有机质为有机单体或矿物质营养元素，以供微生物生长繁殖[27]。在

碳循环酶中，真菌中的白腐菌和褐腐菌是木质素分解酶系的主要生产者，其次植物根系也会产生漆酶降解

木质素[28]；纤维素分解酶系主要由真菌 (木霉属 Trichoderma、腐霉属 Pythium)与细菌 (链霉菌 Streptomyces、
芽孢杆菌属 Bacillus)产生[29]。同时，微生物也是氮循环酶的主要来源。如链霉菌可以产生 N-乙酰氨基

葡萄糖苷酶和壳多糖酶；芽孢杆菌是许多高效碱性蛋白酶的主要来源[30]。对于与磷循环相关的酶而言，

酸性磷酸单酯酶与磷酸酶是由包括细菌、原生动物、菌根真菌和腐生真菌在内的各种生物在植物根际土

壤中产生的，另外植物根系分泌物也是其重要来源[31]。

近几十年来，基因组学 (宏基因组)的发展为探明基因表达和酶活性之间的相关性成为可能，这为寻

找土壤胞外酶的特定来源提供了路径[32]。如 KELLNER等[33] 在森林土壤中获得了产生木质素酶的真菌和

细菌基因，并强调了它们在土壤碳循环中的关键作用。但由于土壤的复杂性和酶编码基因的 PCR引物

设计困难，只有少数研究探明了功能基因丰度和土壤酶活性之间的关系[34]。其次，与土壤酶活性相关的

土壤转录组学和蛋白质组学仍处于起步阶段，有关分子技术在土壤酶的研究中应用较少[35]。随着分子生

物学技术和同位素示踪等方法的改进，有关土壤酶来源和作用路径的研究必将取得新的突破。 

1.2    土壤胞外酶分类及功能

国际上最常用的土壤酶分类体系是按照酶功能将土壤酶划分为氧化还原酶、水解酶、转移酶、裂合

酶、连接酶和异构酶。参与土壤碳、氮、磷循环的土壤胞外酶主要归属于水解酶与氧化还原酶[36]。

土壤水解酶是参与催化土壤大分子物质进行水解反应的一类酶，其活性直接影响纤维素、半纤维素

等易于分解的有机物降解[37]。如纤维素酶催化水解纤维素为低聚糖，而后 β-葡萄糖苷酶催化低聚糖水解

并释放葡萄糖[38]。氧化还原酶则是指催化土壤中的各种底物发生氧化还原反应酶类的统称，氧化还原酶

与木质素等不易分解的有机物降解以及溶解性有机碳生成密切相关[39]。如多酚氧化酶参与木质素以及腐

殖质在内的多种酚类化合物的转化，催化多环芳烃降解为醌类代谢物，为微生物提供碳和能量[40]。此

外，根据土壤胞外酶参与的养分循环将其土壤酶划分为土壤碳循环酶、氮循环酶及磷循环

酶[41]。土壤碳、氮、磷循环酶分别参与土壤碳、氮、磷循环的周转，为微生物与植物释放可吸收碳源、

氮源及磷源的胞外酶。常见与土壤碳循环过程相关的土壤胞外酶包括纤维素分解酶、淀粉酶、蔗糖酶、

木质素分解酶、多糖降解酶等；氮循环过程相关的酶有硝化酶、氨同化酶、生物固氮酶以及脲酶、蛋白

酶等氮同化酶；磷循环过程相关的酶有磷酸酶、磷酸二酯酶等[42]。 

2    土壤生态酶化学计量学

微生物通过调控胞外酶的产生以适应土壤养分资源的限制，因此参与养分循环的土壤胞外酶活性常

用于指示微生物的养分需求[43]。1994年，SZINSABAUGH[44] 基于养分获取策略首次提出生态酶化学计

量理论。该理论利用从土壤环境中释放可同化养分 (碳、氮和磷)的几个关键胞外酶活性比值，预测碳、

氮、磷的相对有效性，揭示土壤微生物的资源限制[45−46]。常用的酶包括碳酶葡萄糖苷酶 (BG)、氮酶乙酰

氨基葡糖苷酶 (NAG)、亮氨酸氨基肽酶 (LAP)、磷酶磷酸酶 (AP)[47]。BG、(NAG+LAP)和 AP分别表示

土壤碳、氮和磷的有效性 [48]。BG/(NAG+LAP)、BG/AP和 (NAG+LAP)/AP是指微生物 C/N、C/P和

N/P利用。当 BG/(NAG+LAP)和 BG/AP＜1.0时，意味着相对于微生物碳的氮或磷限制；当 (NAG+LAP)/
AP＜1.0时，意味着微生物磷相对于氮限制，反之亦然[49−50]。该理论被应用于林地、草地、亚热带湿地

等不同生态系统[51−53]，对进一步理解碳、氮、磷生物地球化学化学过程相关的土壤胞外酶的产生和微生

物养分获取提供了理论支持。

为识别碳、氮、磷酶同时存在时微生物的相对资源需求，MOORHEAD等[54] 于 2016年提出微生物

养分限制的向量分析方法 (长度和角度)，将碳、氮、磷酶比值转换为向量长度和角度，提供了相对碳限

制 (向量长度)和相对氮、磷限制 (向量角度)的明确度量，以量化微生物对碳的获取以及氮、磷获取的相

对投入，表征微生物的代谢特征。

但在气候变化情景下，微生物所需的土壤碳、氮、磷源特征将改变，为了更好地探讨气候变化背景

下土壤碳、氮、磷相关的生物地球化学循环，需进一步改进生态酶化学计量比的计算方法和理论。微生

物通过多种酶作用于不同底物 (如纤维素、木质素、蛋白质、甲壳素、氨基酸等)来获取养分，分解各种
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酶参与碳、氮、磷的生物地球化学过程[12]。而生态酶化学计量理论涉及到的土壤胞外酶是以分解木质纤

维素为主，这些水解酶可能不足以准确指示微生物多渠道的养分获取策略 [38]。为此，结合 MORI[55]、
CUI等[56] 对生态酶化学计量理论及模型的改进，未来需根据不同养分来源 (纤维素、木质素、蛋白质、

甲壳素、氨基酸等)为微生物供给养分的比例，给催化不同底物的酶赋予权重，整合多种酶进行计算，

进一步揭示气候变化背景下，土壤酶对碳、氮、磷循环过程的贡献。 

3    土壤胞外酶对氮沉降的响应

近年来，大气氮沉降以不同形态输入土壤 (硝态氮、铵态氮、有机氮)，因此需要归纳无机氮、有机

氮对不同生态系统土壤胞外酶活性的影响[57]。总的来说，草地土壤胞外酶活性对不同氮的输入类型 (无
机氮、有机氮)响应一致，即氮的输入抑制了氮酶活性，刺激了碳酶、磷酶活性[58−60]。氮肥输入增加了

土壤氮的有效性，在土壤环境氮素富集增加的同时，转变为碳和磷受限的情况。根据“资源配置理

论”，微生物更倾向于吸收利用容易获得的氮元素，将更多的能量分配于产生其他类型的胞外酶获得其

他营养元素 (碳和磷)，达到能量分配的最优化[61]。因此，施氮引起的土壤养分化学计量比变化与氮有效

性的增加是改变土壤胞外酶活性的主要原因。而且氮的添加使土壤 pH降低，影响土壤微生物组成与分

布，从而间接影响了土壤胞外酶活性[62]。 然而，在物质循环周转较快的热带森林，氮肥的添加对土壤

碳、氮循环酶影响并不显著[63−65]。

导致森林土壤胞外酶活性对氮输入响应与其他生态系统不一致的原因可能是养分限制的差异。不同

生态系统，如热带森林与温度草地的养分限制是由气候差异以及自身养分循环特点所决定[66]。在高度风化

的热带土壤中，磷随矿物风化和土壤发育逐渐减少，而氮可由生物固氮和氮沉积随着时间推移而积累[67]。

并且在潮湿的热带森林中，充足的降水可能增加了淋溶而进一步降低磷的有效性[68]。相比之下，大部分

草原寒冷和干燥的气候减缓了生物固氮和矿化速率[69]。这导致了热带森林的磷限制强于草地，氮限制则

相反。因此在磷限制的森林土壤中加氮可能是多余的，而且森林土壤理化性质及微生物群落结构对氮输

入的响应均不显著，这表明了森林对氮输入具有一定抗性；另一方面，氮的添加可能会被树木快速吸

收，由此导致酶活性并无改变[70]。因此，氮沉降预计将对氮限制的草地生态系统产生更大的影响。

氮的输入改变了土壤胞外酶化学计量比及矢量特征，表明氮输入影响了微生物的养分限制。通过生

态酶化学计量比及矢量分析、相关田间试验及 Meta分析，发现氮输入加重了微生物碳、磷限制[71−73]。

氮的添加会增加凋落物氮、磷含量，以及导致土壤酸化降低根系分泌物，从而进一步降低土壤有效碳含

量[74]。另一方面，氮的添加延缓了有机质的矿化，导致微生物对碳需求的增加[75]。微生物磷限制的加剧

归因于施氮促进了植物生长，进而增加了植物对磷的需求和吸收，加剧了植物与微生物的养分竞争[76]。

但在一些研究中，施氮并没有影响土壤胞外酶化学计量比及矢量分析，表明氮的添加并没有加剧磷的限

制[77]。因此，氮输入对微生物磷限制的影响机制仍需探讨，还需明确氮添加导致的调节氮、磷有效性相

关的微生物及其资源之间化学计量关系，进而获得氮添加对不同生态系统土壤胞外酶定量化影响的调控

机制。 

4    土壤胞外酶对增温的响应

温度和水分是影响土壤酶活性的 2个关键非生物因子，全球变暖和全球降水格局的改变都会对土壤

酶活性产生复杂的作用[78]。不同生态系统中的土壤胞外酶活性对土壤温度增加的响应与适应特征差异显

著[79−80]。从时间尺度上来说，大多数生态环境中 (森林、草地、湿地等)短期内的土壤温度增加会导致微

生物活性与微生物量的增加，进而增加土壤胞外酶活性[81−82]。但随着时间的推移，土壤温度增加可能导

致土壤胞外酶的生产和分泌减少以及降低底物与酶的亲和力以此抵消酶活性的升高[83]。因此，土壤胞外

酶活性在不同生态系统对增温时间长短有共同的响应与适应动态。其次土壤胞外酶活性对于土壤温度增

加的响应也取决于酶的种类与增温幅度，不同土壤胞外酶活性对增温响应存在差异，这可能是不同土壤

胞外酶对温度敏感性不同所致[84]。即使处于高温条件，胞外酶也可以在土壤环境中积累，因此土壤环境

中可能存在一个酶库，使土壤微生物适应温度变化，土壤胞外酶活性对季节性的温度变化响应显著也证

明了这一点[85]。相关研究表明：增温所导致的土壤碳储量减少与木质素酶活性/纤维素酶活性的增加显著
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相关，也就是说长期的气候变暖刺激了微生物对土壤碳库的利用[86]。可见，未来更需关注气候变暖如何

通过影响土壤胞外酶活性改变生态系统功能的机制。

土壤温度升高引起土壤养分周转、微生物活性改变，从而影响土壤胞外酶化学计量比。ZHENG等[87]

研究发现：土壤短期增温降低了热带森林土壤微生物的碳限制，增加了微生物的磷限制，这与

GUAN等[88] 的研究一致。碳限制的缓解可能与土壤可利用碳的积累随着温度升高而增加有关，从而减

少了微生物对碳的需求[89]。另外一些研究表明：温度升高可加速细胞膜电荷维持与脂质周转，增加了微

生物对氮、磷的需求[90]。然而，相关研究表明：土壤长期增温对土壤胞外酶化学计量比的影响并不显

著，也就是说长期增温并不影响土壤碳、氮相关微生物代谢[91]。其原因可能是长期增温后土壤微生物已

经适应了环境的变化，改变了自身组成与功能，因而降低了胞外酶对温度的敏感性[92]。 

5    土壤胞外酶对降水改变的响应

全球降水格局的改变影响着土壤水分的有效性，间接影响土壤性质与结构 (团聚体、pH)，进而影响

土壤养分有效性[93]。这些改变可能进一步刺激微生物生长和生理活性，影响土壤胞外酶的合成以及改变

微生物的资源限制[94]。土壤含水率与质地决定了根系分泌物的释放以及胞外酶在基质与反应产物之间的

扩散速率及亲和力[95]。适当增加土壤水分，土壤胞外酶活性会相应增加[96−97]。而土壤水分过低或过高都

会降低胞外酶活性[98]。土壤微生物对酶的分配具有一定的气候调节作用，总的来说土壤胞外酶活性对于

降水改变的响应程度强于温度[99]。这是因为微生物组成受土壤含水率的影响，但是定量化胞外酶对降水

的响应机制需结合宏基因组与定量 PCR进行探讨。

降水增加对微生物碳限制与氮、磷限制的影响不同。CUI等[100]、LI等[101] 利用土壤胞外酶化学计量

比及矢量特征，揭示了干旱地区增加降水减弱了土壤微生物的碳限制。植物受到土壤湿度增加的刺激而

生长，通过增加植物残基向微生物提供足够的碳输入，减少了碳获取酶的分泌[102]。而降水对土壤微生

物氮、磷的限制在干旱、潮湿地区表现出不同。LI等[103] 用土壤胞外酶化学计量比及矢量特征揭示不同

降水梯度对微生物养分限制的影响，表明在干旱地区，降水增加驱使土壤微生物从磷限制向氮限制转

变，在潮湿地区反而加重了微生物的磷限制。 

6    土壤胞外酶对 CO2 富集的响应

CO2 浓度增加刺激了碳、氮酶活性，对磷酶活性影响不显著。田间试验表明：CO2 浓度升高刺激了

氮酶 (β-乙酰氨基葡萄糖苷酶)活性，特别是在氮限制的温带森林和草地土壤中[104]。CO2 浓度升高增加了

根系生物量以及根系分泌物的输入，根系的养分周转速率加快，提高了氮酶活性和氮周转速率，以便满

足植物及微生物对氮的需求 [105]。对于碳酶而言，其活性对 CO2 浓度升高的响应与持续时间相关。

FINZI等[106] 研究发现：β-葡萄糖苷酶、纤维素酶活性在 CO2 浓度升高的刺激下增加，这可以归因于根

源有机质输入的增加，但在 CO2 浓度升高 5 a后酚氧化酶活性才显著增加，FANG等 [107] 研究同样表

明：CO2 浓度升高刺激酚氧化酶活性。这表明随着时间的推移，微生物群落对碳的需求增加，这可能是

激发效应的结果，木质素酶活性的增加促进了难降解碳的分解，增加了碳的周转和损失，这可能导致土

壤碳库进一步降低[108−109]。磷酸酶活性对 CO2 浓度升高并不敏感，OCHOA-HUESO等[110] 研究表明：在

磷限制的森林中，CO2 浓度的升高并没有改变磷酸酶活性。磷酸酶活性的不敏感可能是由于 CO2 浓度升

高刺激了碳、氮酶活性增加进而促进了碳、氮循环的周转，这会促进磷的活化程度以及提高土壤磷的有

效性[111]。并且 CO2 浓度升高导致的根系碳渗出物 (螯合剂)可能对矿物磷的溶解具有重要作用[112]。然

而，随着植物和微生物生长发育，可能导致土壤有效磷含量降低，土壤磷酸酶活性是否发生变化仍不确

定。而且，采用土壤胞外酶化学计量比对 CO2 富集响应的相关研究仍然较少，尚不清楚 CO2 浓度升高

会不会影响微生物养分限制模式。为充分了解生态系统对 CO2 浓度上升的响应，以整合到生物地球化学

模型中，仍需增加田间试验时长，开展长期模拟 CO2 浓度升高 (FACE试验)的研究。 

7    结论及展望

气候变化因子 (包括增温、降水改变、氮沉降、CO2 浓度升高等)是影响土壤碳储存等生态功能的重
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要环境扰动因素，土壤碳、氮、磷酶活性对气候变化的响应既具有生态系统的共性，也具有特异性。各

生态系统的养分限制是导致土壤胞外酶活性对养分输入产生生态特异性的主要因素。为此，在今后的研

究中应更加关注养分输入所引起的土壤生态功能的变化与土壤胞外酶活性变化之间的作用机制，以期在

气候变化背景下，预测各因子对生态环境功能的影响。在气候变化的背景下，土壤胞外酶活性在土壤中

似乎受到更加复杂因素的调控，土壤胞外酶活性对于气候变化的响应机制尚不清楚，表现在没有统一的

量度衡量气温升高与降水改变对土壤胞外酶活性的影响。未来应注重研究气温、降水与其他因素的交互

作用对土壤胞外酶活性的影响，整合多种土壤胞外酶活性的化学计量指标探讨碳氮、磷等元素的生物地

球化学循环过程。

土壤是一个复杂的生态系统，处在动态平衡当中，将特定的土壤微生物功能类群与碳、氮、磷代谢

过程相关的土壤胞外酶定量联系起来是目前土壤酶学研究的难点与重点。土壤胞外酶与土壤微生物活

性、微生物量与微生物功能基因丰度等密切相关，理解微生物如何调控土壤胞外酶合成、分泌以及存活

的机制是预测全球变化背景下土壤碳、氮、磷生物地球化学过程的关键。为此，需基于宏基因组、转录

组及代谢组的技术了解微生物群落结构与功能之间的联系，结合稳定性同位素探针技术 (stable isotope
probing，SIP技术)在 DNA水平 (DNA-SIP技术)与 RNA水平 (RNA-SIP技术)量化不同微生物功能类群

与特定土壤胞外酶的定量化关系，明确气候变化背景下，土壤胞外酶对土壤碳、氮、磷生物地球化学过

程的调控机制，为进一步完善碳、氮、磷生物地球化学模型提供依据。
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