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摘要: 植物土壤微生物遗产效应近年来开始受到关注, 这种效应是否与植株的性别有关还不得而知。本

文以同域分布的青杨(Populus cathayana)和川滇柳(Salix rehderiana)为研究对象, 利用雌雄青杨土壤在未

灭菌和灭菌条件下种植川滇柳, 比较川滇柳幼苗形态、生长、光合能力、叶氮含量对不同性别青杨的土

壤及其灭菌条件的响应差异。结果显示: (1)种植于未灭菌雌性青杨土中的川滇柳生物量、光饱和光合速

率(A)、光系统II有效光化学量子产量(Φ)、相对电子传递速率(ETR)、光合氮利用效率(PNUE)显著低于

雄性青杨土中的川滇柳; 在灭菌的青杨土壤中, 川滇柳的上述性状对雌雄青杨的响应无显著差异。(2)种
植于青杨未灭菌土中的川滇柳高度、基茎、生物量、比根长、根比表面积和光合能力(A、气孔导度、

蒸腾速率、Φ、ETR、PNUE和叶绿素含量)比种植于青杨灭菌土中的川滇柳更低。这些结果表明雌雄青

杨土壤的微生物遗产对川滇柳有不同的影响, 雌株的土壤遗产对川滇柳的生长和光合能力的抑制效应比

雄株大。该结果从植物性别的角度认识植株土壤微生物遗产的效应, 为分析植物种间关系机理提供新的

视角。
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Abstract: In recent years, more attention has been paid to the effects of soil microbial legacy on plant–
plant interactions. However, it remains unclear how sexual differences may impact these effects. In this 
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植物与土壤生态关系是影响植物种群或群落

的结构与动态的关键因素, 也是植物生态学的研

究热点 (Siefert等2018; Chen等2019; Jia等2020)。
植物生长过程中通过根系分泌、组织脱落等方式

向土壤释放有机化合物, 这些化合物会改变土壤

的生物群落特征。植株遗留的土壤对下一代生物

的影响称为土壤遗产效应(soil legacy effect; Cud-
dington 2011; van de Voorde等2011)。土壤遗产效

应对种内和种间关系的影响及其调控机制, 近年

来开始受到生态学家的关注(van der Putten等2013; 
Heinen等2020)。已有研究发现植物土壤遗产往往

会抑制后来植物的生长(van der Putten等2013)和防

御表现(Kostenko等2012), 进而影响植物的种间竞

争关系(Meisner等2013; Kaisermann等2017)以及群

落的结构(Heinen等2020)和动态(van de Voorde等
2011); 而且这种遗产的效应往往与植物的种类有

关(Heinen等2020)。目前针对植物土壤遗产效应

的研究主要是基于雌雄同株植物, 而对雌雄异株

植物的土壤遗产效应还鲜有报道。

在整个被子植物中, 雌雄异株植物有15 000多种

(Renner 2014)。作为森林生态系统的先锋树种, 杨
柳科(Salicaceae)植物是典型的雌雄异株植物, 对植

被演替乃至生态系统稳定和森林生态恢复起着至

关重要的作用。由于雌雄植株之间的繁殖投入不

一致, 杨柳科植物在生长、生理等方面常常具有性

别差异(胥晓和董廷发2017; Hultine等2016; Lei等
2017; Liao等2020)。青杨(Populus cathayana)是我

国华北、西北、西南地区广泛分布的树种, 具有生

长快、抗逆性强等特点, 因此是植被恢复、森林生产、

园林绿化等方面常用树种(胥晓和董廷发2017)。近

年来我们的研究显示青杨的根系形态(高文童等

2019)、分泌物的种类和含量(曾贞2016)、凋落物的

分解(苏国岿等2019)均有性别差异, 这些性别间的

差异往往会改变土壤的生物特性(Orwin等2010)。
然而土壤微生物遗产效应是否与植物性别有关还

未见报道。因此, 本研究以青杨及同域分布的川滇

柳(Salix rehderiana)作为研究模式材料, 通过将川滇

柳种植在未灭菌和灭菌的雌雄青杨土壤中, 比较不

同性别青杨的土壤对川滇柳幼苗的形态、生长和

光合生理的影响差异, 试图回答: (1)雌青杨土壤和

雄青杨土壤对川滇柳的形态、生物量积累和光合

能力的影响是否有显著差异？(2)青杨土壤微生物

在土壤遗产效应方面是否扮演关键角色？研究结

果拟为探究杨柳科植物种间关系提供理论依据。

study, we cultivated Salix rehderiana cuttings in the soils of female and male Populus cathayana with and 
without soil sterilization. We investigated the morphology, growth, photosynthesis and leaf nitrogen con-
tent of S. rehderiana in response to the different sex-based soil legacies of P. cathayana. The results show 
that: (1) biomass accumulation, light-saturated photosynthetic rate (A), effective photochemical quantum 
yield of photosystem II (Φ), relative photosynthetic electron transfer rate (ETR), and photosynthetic nitro-
gen utilization efficiency (PNUE) of S. rehderiana cultivated in non-sterilized soil from female P. cathayana 
were lower, respectively, than those grown in male-associated soil. While there is no significant difference 
in above indices between S. rehderiana cultivated in female and male P. cathayana sterilized soils. (2) Com-
pared to S. rehderiana grown in sterilized soil, those cultivated in non-sterilized soil had lower height, basal 
diameter, biomass accumulation, specific root length, specific root surface area and photosynthetic ca-
pacities (A, stomatal conductance, transpiration rate, Φ, ETR, PNUE, and chlorophyll content). Our results 
indicate that there is a sexual different effect of soil microbial legacy of P. cathayana on S. rehderiana, and 
the growth and photosynthesis of S. rehderiana suffer greater suppression when affected by the microbial 
soil legacy of female P. cathayana than male. These results provide new insights on the mechanism of in-
terspecific plant interactions by investigating plant sex-related soil microbial legacy effect.
Key words: soil microbial legacy effect; growth; photosynthetic capacity; dioecy; Salix rehderiana; Populus 
cathayana
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1  材料与方法

1.1  实验材料和实验设计

于2018年3月收集四川卧龙自然保护区青杨

(Populus cathayana Rehd.)植株一年生枝条, 雌雄

植株各收集30枝。剪取大小一致(长度15 cm, 直径

0.5 cm)的扦插条扦插于盛有8 kg土壤的花盆中, 每
盆1株 , 种植于西华师范大学试验基地(30.80°N 
106.07°E, 海拔276 m)。土壤来源于实验地周围的

表层(0~20 cm)土, 并与河沙按体积比1:1充分混匀。

花盆间距维持40 cm。种植1年后, 分别收集雌雄青

杨的土壤(去除所有肉眼可见的根系), 并把每个性别

植株的土壤随机各取一半用蒸汽灭菌(100°C, 2 h) 
2次。灭菌对青杨土壤的主要养分含量均无显著影

响(P>0.05): 雌株未灭菌土壤的全N、全P、全K平

均含量分别为0.88 g·kg−1、0.76 g·kg−1、70.12 mg·kg−1, 
灭菌后分别为0.83 g·kg−1、0.82 g·kg−1、73.54 mg·kg−1; 
雄株未灭菌土壤的全N、全P、全K平均含量分别

为0.94 g·kg−1、0.86 g·kg−1、78.94 mg·kg−1, 灭菌后

分别为1.08 g·kg−1、0.97 g·kg−1、81.56 mg·kg−1。

于2019年3月初在原材料同区域采集成年川

滇柳(Salix rehderiana Schneid.)一年生枝条, 剪成

10 cm长的扦插条, 用70%酒精表面消毒, 之后放入

快速生根粉(柏斯特, 郑州市睿智益农生物科技有

限公司)溶液(10 g生根粉溶于1 500 mL水中)中浸

泡约15 s, 再扦插到盛有5 kg灭菌或未灭菌的雌雄

青杨土壤中(即未灭菌雌性青杨土、灭菌雌性青杨

土、未灭菌雄性青杨土、灭菌雄性青杨土; 实验

设计如图1所示)。共4种处理, 每种处理10个重复, 

图1  实验设计

Fig. 1  Experimental designing
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共40株植物。花盆间距50 cm, 每隔1 d浇无菌水

500 mL。生长4个月后, 各处理随机选取5个植株

进行相关测量。

1.2  测定指标

1.2.1  植株形态和生物量

实验结束前, 测量植株的高度和基径, 并破坏

性采收植株的根、茎、叶进行根系形态、生物量及

生理生化指标的测定。根系洗净后, 擦干表面水分, 
称量鲜重。之后分为2部分, 一部分存放于−80°C
冰箱, 另一部分用于根系形态测量。用WinRHIZO
根系分析系统(Regent Instrument, 加拿大)测量各植

株的总根长、根直径和总根表面积。用CanoScan 
LiDE 120扫描仪(佳能, 日本)扫描叶片, 用ImageJ软
件(National Institutes of Health, 美国)计算总叶面积。

最后将部分根系、茎、叶放入DHG-9625A干燥箱

(上海一恒科学仪器有限公司)中70°C烘干至恒重, 
随后用FA2004N电子天平(上海菁海仪器有限公

司)称量各部分干重。比根长为根长与根干重之比, 
根比表面积为根表面积与根干重之比。

1.2.2  叶片生理生化指标

叶片气体交换测定: 在植株收获前1周选择晴

朗的天气, 于上午(8:00~11:00)使用带LED红蓝光

叶室的LI-6400XT便携式光合作用仪(LI-COR, 美
国)测定向阳成熟叶片的气体交换参数。测量条件: 
温度为28°C, CO2浓度为(400±5) µmol·mol−1, 光照

强度为1 200 µmol·m−2·s−1, 相对空气湿度为55%~ 
60%。据预实验所知, 该光照强度已达到川滇柳的

光饱和强度, 其他条件设置与当地环境条件相近。

一旦参数稳定, 记录净光合速率、气孔导度、胞间

CO2浓度和蒸腾速率。水分利用效率为净光合速

率与气孔导度之比, 光合氮利用效率为净光合速

率与叶氮含量之比。

选取测定了光合参数的叶片, 每个叶片暗处

理30 min后, 用调制叶绿素荧光仪(Junior-PAM, 德
国)测定叶绿素荧光参数, 测量过程如Liu等(2020)
所述。叶绿素含量的相对值用SPAD-502 Plus叶绿

素仪(Spectrum, 美国)测定。叶片氮含量测定: 叶
片烘干至恒重, 研磨, 过筛(60目); 锡箔纸包裹100 
mg样品, 使用VarioTOC碳氮分析仪(Elementar, 德
国)测定。

1.3  数据分析

双因素方差分析(two-way analysis of variance)
用于比较不同性别、不同灭菌条件土壤及其交互

作用对川滇柳形态、生长和生理的影响, 不同处理

间性状的差异采用Duncan检验进行多重比较, 所
有分析显著性水平设为α=0.05。所有分析利用SPSS 
22.0 (IBM, 美国)软件进行。

2  实验结果

2.1  雌雄青杨土壤对川滇柳形态和生物量的影响

由表1可见, 川滇柳幼苗的高度、基茎、生物量、

根冠比、根平均直径、比根长、根比表面积均受

到土壤灭菌的极显著影响(P<0.001), 而这些性状

中除根平均直径外均不受青杨性别的显著影响, 
但川滇柳生物量(包括根、茎、叶生物量)受到土

壤灭菌与青杨性别交互作用的影响。与灭菌的土

壤相比, 未灭菌的土壤中川滇柳幼苗的高度、基茎、

生物量、比根长、根比表面积更小, 而根冠比和根

平均直径更大(表2)。种植在灭菌后的雌雄青杨土

壤中的川滇柳幼苗形态和生物量均无显著差异, 
但种植在雌青杨未灭菌土壤中的川滇柳幼苗的总

生物量、叶生物量、根生物量显著小于在雄青杨

未灭菌土壤中的川滇柳幼苗(表2)。
2.2  雌雄青杨土壤对川滇柳气体交换的影响

川滇柳幼苗的气体交换参数受到土壤灭菌的

显著影响, 且光饱和光合速率还受到青杨性别的

显著影响(表1)。相比灭菌的土壤, 种植于青杨未

灭菌土壤中的川滇柳光饱和光合速率、气孔导度和

蒸腾速率更低, 而其胞间CO2浓度更高(图2)。生长

于雌青杨未灭菌土壤中的川滇柳幼苗光饱和光合

速率显著低于雄青杨, 但在雌雄青杨灭菌土壤间无

显著差异。不论土壤灭菌与否, 川滇柳幼苗的气孔

导度和蒸腾速率在雌雄青杨土壤间无显著差异。

2.3  雌雄青杨土壤对川滇柳叶绿素荧光参数的影响

光系统II有效光化学量子产量(Φ)和相对电子

传递速率(ETR)均受到土壤灭菌和性别的显著影

响(表1)。土壤灭菌显著增加了川滇柳幼苗的Φ和
ETR (除雄青杨土壤中的Φ以外)。未灭菌条件下, 
雌青杨土壤中川滇柳幼苗的Φ和ETR均显著低于

雄青杨土壤中的幼苗; 而在灭菌土壤中这些性状
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表1  青杨性别和土壤灭菌情况对川滇柳幼苗形态、生物量、生理性状影响的方差分析

Table 1  Analysis of variance of the effects of P. cathayana gender and soil sterilization conditions on morphology, 
biomasses and physiological traits of S. rehderiana seedlings

                        指标       FS	         FG	     FS×G

高度/cm	   52.73***	   1.13NS	   1.57NS

基径/mm	   42.58***	   0.25NS	   1.99NS

叶生物量/g	 191.04***	   3.15NS	 17.04***

茎生物量/g	 153.70***	   0.16NS	   4.90*

根生物量/g	 119.44***	   0.58NS	 13.57**

总生物量/g	   56.57***	   3.76NS	   1.02NS

根冠比 251.53***	   1.28NS	 15.83**

根平均直径/mm	   31.48***	   4.88*	   0.05NS

比根长/m·g−1	 176.50***	   2.80NS	   0.14NS

根比表面积/m2·g−1	   69.24***	   0.80NS	   0.18NS

光饱和光合速率/μmol·m−2·s−1	   70.61***	   9.31**	   0.45NS

气孔导度/mol·m−2·s−1	   23.37***	   0.04NS	   0.56NS

胞间CO2浓度/μmol·mol−1	     5.40*	   3.96NS	   1.51NS

蒸腾速率/mmol·m−2·s−1	   12.80**	   0.19NS	   0.41NS

水分利用效率/mol·mol−1	     6.11*	   7.23*	   0.01NS

光合氮利用效率/nmol·g−1·s−1	   45.25***	   0.39NS	   6.08*

光系统II有效光化学量子产量   13.25***	   7.00*	   2.62NS

相对电子传递速率   34.14***	 14.95***	   5.84*

叶绿素含量(SPAD)	   27.33***	   0.11NS	   0.30NS

叶氮含量/mg·g−1	     1.78NS	   1.50NS	   4.46*

FS: 土壤灭菌效应值; FG: 植物性别效应值; FS×G: 土壤灭菌和植物性别的交互效应值。同行数据用NS标识表示无显著差

异(P>0.05), 用*标识表示在P<0.05水平上显著差异, 用**和***标识分别表示在P<0.01水平和P<0.001水平上极显著差异。

对于雌雄青杨无显著差异(图3)。
2.4  雌雄青杨土壤对川滇柳叶片叶绿素和氮含量

以及水分和氮利用效率的影响

从表1可知, 川滇柳幼苗叶片叶绿素含量和光

合氮利用效率均受土壤灭菌的显著影响, 而叶绿

素含量、氮含量、水分利用效率和氮利用效率受

青杨性别的影响不显著。土壤灭菌显著提高了川

滇柳幼苗的叶绿素含量和氮利用效率(图4-A和C)。
在未灭菌下, 尽管川滇柳幼苗叶片叶绿素含量和

氮含量在雌雄青杨土壤之间无显著差异, 但其氮

利用效率在雌株土壤中显著低于雄株土壤中。土

壤灭菌条件下, 雌青杨土壤中栽培的川滇柳幼苗

叶绿素含量和氮利用效率与雄青杨土壤中栽培的

无显著差异, 但叶氮含量为雌青杨土壤中显著低

于雄青杨土壤中(图4-B)。此外, 尽管水分利用效

率无显著差异, 但该指标在未灭菌的雌青杨土壤

栽培的川滇柳幼苗中最低, 而在灭菌的雄青杨土

壤栽培的幼苗中最高(图4-D)。

3  讨论

本研究发现雌雄青杨土壤微生物遗产对川滇

柳的生长和光合能力的影响不一样, 这表明青杨

土壤微生物遗产效应与植株性别有关。前人关于

植物土壤遗产效应的研究报道主要基于物种水平

(Meisner等2013; Heinen等2020)。本研究结果为研

究植物土壤遗产效应提供了新的广度。本研究发

现与灭菌土壤相比, 种植在青杨未灭菌土壤中的

川滇柳幼苗形态、生长和光合能力的性状值更低。

由于灭菌对青杨土壤的养分并无显著影响, 这表

明对川滇柳生长和光合的抑制主要是由于青杨的

土壤微生物遗产效应所致, 这与许多树种之间的

遗产效应研究结果类似(Mendes等2013; Kuebbing
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等2016)。土壤微生物对植物种间关系的调控取决

于有益微生物(如菌根真菌, 其能够促进植物对养

分、水分的吸收)和有害微生物(如病原菌, 其会对

植物的生长不利)的共同作用(Chen等2019), 这暗

示了对川滇柳生长而言, 青杨遗产土壤中有害微

生物更占优势。

土壤的生物遗产往往通过改良土壤养分的可

利用性而影响下一代植物(Mendes等2013)。杨柳

科植物作为森林演替的先锋树种, 其中柳属(Slix)
植物在自然演替中往往被杨属(Populus)植物替代, 
然而这种演替过程的机理依旧还不清楚(Song等
2017)。先前的研究发现: 对于演替早期的树种, 其
生长和光合能力往往受到氮的限制 (Jia等2005; 
Song等2017)。本研究发现, 在青杨灭菌土壤中川

滇柳的光合能力比在未灭菌土壤中更高, 这与叶

绿素含量的结果一致, 但其叶片总氮含量不一致, 
暗示了灭菌后土壤中生长的川滇柳提高了叶片氮

在叶绿体中的分配, 这有利于其提高对光的捕获

能力。同时未灭菌土壤中的川滇柳降低了叶绿素

含量, 这会直接影响植株对光的获取。相比柳树林, 
杨树林往往郁闭度更高, 这不利于提高柳树对光

的竞争; 同时相比叶片总氮而言, 分配到叶绿素的

氮的总量会直接影响光合速率的高低 (Feng等
2007)。种植于未灭菌土壤中的川滇柳光合速率指

标也支持这一结果。灭菌土壤中川滇柳提高了生

长速率且维持了叶片氮含量, 这表明植物提高了

体内氮的积累, 这可能是由于根系对氮的吸收能

力发生了变化(Miransari等2009)。本研究发现在

灭菌后植物的根系直径更低、比根长和比表面积

更大, 这表明灭菌土壤中的川滇柳根系产生了更

多的细根, 这有利于植株吸收养分(Dong等2016; 
Liu等2020)。以上结果表明青杨的土壤微生物可

能抑制了川滇柳对氮的吸收, 这与在其他物种中

的研究结果类似(Semchenko等2017)。先前的研究

发现柳树在自然演替过程中常被杨树替代是与其

竞争能力不如杨树有关(Song等2017)。本研究结

果显示杨树的土壤遗产微生物对川滇柳的生长和

光合能力的抑制明显, 这可为解析森林演替中柳

树被杨树取代的机制提供新的角度。除了演替晚

期植物对早期植物的抑制, 进一步的研究还需要
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图2  青杨性别和土壤灭菌情况对川滇柳幼苗叶片气体交换的影响差异

Fig. 2  Differences in the effects of P. cathayana gender and soil sterilization conditions on leaf gas exchange of  
S. rehderiana seedlings

数据表示为平均值±标准误; 各柱形上用不同小写字母标识表示在P<0.05水平上显著差异。图3和4同。

图3  青杨性别和土壤灭菌情况对川滇柳幼苗叶绿素荧光参数的影响差异

Fig. 3  Differences in the effects of P. cathayana gender and soil sterilization conditions on chlorophyll 
 fluorescence parameters of S. rehderiana seedlings
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图4  青杨性别和土壤灭菌情况对川滇柳幼苗叶片叶绿素含量(A)、氮含量(B)、氮利用效率(C)和水分利用效率(D)的
影响差异

Fig. 4  Differences in the effects of P. cathayana gender and soil sterilization conditions on chlorophyll content (A), 
nitrogen content (B), nitrogen use efficiency (C) and water use efficiency (D) of S. rehderiana seedlings

分析柳树的土壤遗产对杨树的效应, 这样可以更

加全面地解析杨柳科植物的自然演替机制。

相比雄株土壤, 种植在雌青杨未灭菌土壤中

的川滇柳生长、气体交换、叶绿素荧光、光合氮

利用效率降低更多, 而在灭菌后这些性状在性别

间无显著差异, 这表明雌青杨的土壤微生物遗产

效应对川滇柳的抑制比雄株大, 暗示了雌雄青杨

的土壤微生物群落结构和功能不一样。土壤微生

物的特征往往主要受到植物生长、凋落物和分泌

物的影响(Orwin等2010)。先前的研究发现雌雄青

杨植株之间在生理代谢(Xu等2008; Zhao等2018; 
Zhang等2019; Liu等2020; Xia等2020)、根系分泌

物(曾贞2016; 竺诗慧等2016)、凋落物的分解(苏国

岿等2019)方面常常存在性别差异, 这种植株性别间

的差异可能直接导致了其土壤的微生物特征的差

异。雌株土壤中的某些微生物可能对川滇柳的土

壤资源(水分或养分)吸收抑制更大, 进而影响其光

合速率和生长。进一步的研究可以结合宏基因组

学技术来分析雌雄青杨的土壤微生物特征以及确

定哪些微生物在抑制川滇柳生长中起主导作用。

综上所述, 本研究表明青杨的土壤遗产对川

滇柳的生长和光合能力有抑制作用, 且雌青杨土

壤对川滇柳的抑制比雄株更大。这些抑制作用可

能与土壤中微生物有关。研究结果拟为研究杨柳

科植物演替机制提供新的角度。进一步的研究需

要探究青杨土壤中哪些生物类群在对川滇柳的抑

制中起关键作用, 以及土壤生物遗产对森林群落

动态的影响。
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