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摘 要:为研究坡向对土壤球囊霉素相关蛋白(GRSP)的影响,选取了3个弃耕年限相同、立地条件相似,仅坡向不同

的天然草地为试验地,坡向分别为阳坡(S15°W)、半阳坡(N75°W)、阴坡(N57°E)。首先对3个坡向的典型植物群落进

行了植被调查,然后采集了优势物种的根际土与非根际土并进行测定。结果表明:不同坡向土壤GRSP含量整体表

现为阳坡>半阳坡>阴坡,其中阴坡土壤T-GRSP含量较阳坡、半阳坡显著减少;不同物种对土壤GRSP含量无显著

差异;T-GRSP呈现较强的根际效应,EE-GRSP则较弱。研究表明GRSP与坡向呈负相关,与物种和根际作用正相

关,根际作用强于物种。
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Abstract:InordertostudytheeffectsofslopeaspectonsoilGlomalin-relatedsoilprotein(GRSP),threenat-
uralgrasslandswiththesamesiteconditionswhicharelocatedinsunnyslope(S15°W),halfsunnyslope
(N75°W)andshadyslopes(N57°E)wereselected.Therhizospheresoilandnon-rhizospheresoilofthedomi-
nantspeciesweremeasuredafterthevegetationinvestigationofthetypicalplantcommunitiesinthreeslopes.
TheresultsshowthattheGRSPcontentofdifferentslopesdecreasesintheorder:sunnyslope>half-sunny
slope>shadyslope,andthecontentofT-GRSPinshadyslopeissignificantlyreducedcomparedwiththatin
sunnyandhalfsunnyslope.TherewasnosignificantdifferenceinGRSPcontentbetweendifferentspecies
pairs.T-GRSPhasastrongrhizosphereeffect,andEE-GRSPhasaweakrhizosphereeffect.GRSPisnega-
tivelycorrelatedwithslopeaspectbutispositivelycorrelatedwithspeciesandrhizosphereeffect,andtherhi-
zosphereeffectisstrongerthanspecies.
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  1996年 Wright等[1]从美国中部亚特兰大州未

经耕作的酸性土壤上在121℃高温下用20mmol/L
的柠檬酸钠溶液提取了一种含量丰富特殊的蛋白质,

后将其称为球囊霉素(Glomalin-relatedsoilprotein,

GRSP)。其在陆地生态系统中具有重要的功能[2],
它是丛枝菌根真菌(ArbuscularMycorrhizalFungi,



AMF)分泌的一类含有金属离子的耐热糖蛋白[3],中
文名为球囊霉素相关土壤蛋白(GRSP),本文简称为

球囊霉素。球囊霉素在土壤中大量存在,除球囊霉素

蛋白以外的所有非热稳态蛋白在浸提过程中都能够

被破坏。根据分析提取的难易程度及原理可将球囊

霉素分为4类,分别为总球囊霉素(T-GRSP,TG)、
易提取球囊霉素(EE-GRSP,EEG)、免疫反应性总球

囊霉素(IRT-GRSP,IRTG)、免疫反应性易提取球囊

霉素(IREE-GRSP,IREEG)[4]。球囊霉素能够改善

土壤团聚体的稳定性,改良土壤结构[5-7];球囊霉素还

是土壤有机碳(SOC)的主要碳源[3],占土壤总有机碳

的27%~52%[8];同时,球囊霉素在土壤中扮演了“重金

属改良剂”的作用,在根际土壤中氧化还原电位(Eh)和
还原性分泌物的共同作用下,球囊霉素可使得重金属离

子价态发生改变,改变其毒性[9],还可以和重金属离子

发生络合[10],使重金属离子被固定[11-12];此外,球囊霉素

对土壤的氮素含量等也有一定的影响[13]。
土壤中 GRSP的含量受到土壤质地、土地利用

方式、植被类型等因子的影响[14-16]。王诚煜等[14]认

为半干旱区可以通过提高土壤黏粒含量的方式使得

GRSP的积累量增加。阙弘等[15]通过研究5种不同

利用类型土壤的GRSP表明,林地和草地的球囊霉

素含量高于水稻田、茶园土和菜园土,且在0—40cm
深度范围内随土层深度的增加 T-GRSP含量减少。
仲召亮等[16]研究表明,GRSP化学特征在不同林型

及农田间均达到数倍差异。坡向作为关键的地形因

子,影响着太阳辐射能量的分配和土壤水分的再分

布,对于土地利用类型来说具有重要的研究意义[17],
有研究表明坡度是影响我国黄土高原植物营养和化

学计量的主要环境因子[18]。而关于坡向对植被与土

壤之间的相互关系、植被与菌根真菌之间的共生关系

的影响,还有不同物种对于土壤 GRSP及其根际效

应的研究鲜少见之。坡向等因素对土壤球囊霉素

(GRSP)的影响存在诸多疑问和不明之处。本文通

过对黄土丘陵区不同坡向、不同物种土壤 GRSP分

布特征的研究,以期揭示坡向的生态作用,阐明黄土

丘陵区土壤GRSP分布特征及其影响因素,为探究

其作用机理提供理论依据。

1 研究区概况

本研究依托中国科学院安塞水土保持试验站墩山

(109°19'23'E',36°51'30''N)进行,该区域属于典型黄土丘

陵沟壑区,海拔1068~1309m,属于温带半干旱气候,
年均气温8.8℃,年平均降雨量505mm左右,70%以上

的降雨量集中在经常出现极端暴雨的7—9月,无霜期

大约为157d。土壤类型处于黄绵土与沙黄土交错区,
土壤体积密度为1.10~1.30g/cm3,pH值为8.7~9.3,
有机质浓度为1.10~13.2g/kg,全氮、全磷含量分别为

0.10~0.75,0.14~0.63g/kg[19]。该区天然草地植被以铁

杆蒿(Artemisiasacrorum)、白羊草(Bothriochloaischae-
mum)、狗尾草(Setariaviridis)、茭蒿(Artemisiagiral-
dii)、长芒草(Stipabungeana)、披针苔草(Carexlan-
ceolataBoott)等为主。

2 研究方法

2.1 试验设计与方法

在查阅安塞站历史资料的基础上,选取3个弃耕

年限相同、立地条件相似,仅坡向不同的天然草地作

为试验地,分别为阳坡(S15°W)、半阳坡(N75°W)、阴
坡(N57°E)。在每个试验地选取3个10m×10m样

地重复,在每个样地随机选取3个1m×1m样方且

间隔不小于10m。

2014年9月上旬对不同坡向的典型植物群落进

行土壤样品采集。采集前先在样方内统计植物种类、
盖度、高度、密度等群落生长情况,同时测定样地的坡

度、坡向、海拔等环境因子(表1)[20]。调查记录完成

后进行采样,将样方内的优势物种植物分别整株挖

出,取0—20cm较完整根系的土体,用力抖落其周围

土壤,收集紧缚于根系上的土作为该植物的根际土;
在远离该植被根系约15cm处用土钻取0—20cm土

壤,混合均匀,然后去除植物残体、根系和可见的土壤

动物(如蚯蚓等)作为非根际土。土壤样品遵循随机、
等量和多点混合的原则进行取样。所采土样去根风

干后分别过1mm和0.25mm筛,用于土壤基本理

化性质、土壤有机碳(SOC)含量和GRSP含量测定。

2.2 项目测定

土壤理化性质均采用常规方法测定[21]。土壤有机

碳用重铬酸钾氧化—外加热法;土壤全氮采用凯氏定氮

法测定;土壤全磷采用硫酸—高氯酸消煮,钼锑抗比色

法测定;采用烘干法(105℃)测土壤含水量;pH值用pH
计测定(水∶土=2.5∶1),结果见表2[20]。

GRSP含量按改进后的考马斯亮蓝法测定[22]。
浸提:T-GRSP浸提,称取1g风干土于10ml离心

管,加入8ml柠檬酸缓冲液,121℃高温高压浸提60
min,迅速1000r/min离心5min,将上清液倒入50
ml离心管中,10ml离心管中剩余土壤浸提5次,浸
提液混匀可在4℃条件下保存3d;EE-GRSP除浸提

次数为1次外,其余与上述方法一致。比色:取浸提

液1ml于10ml离心管,加入5ml考马斯亮蓝,显
色2min后于595nm下比色。
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表1 样地基本特征

坡向 植被群落类型 海拔/m 坡度/(°) 其他植被

阳坡

S15°W

白羊草—铁杆蒿 1263.02 33 糙影子草、野棉花、披针苔草

白羊草—铁杆蒿 1263.02 33
兴安胡枝子、菊叶委陵菜、披针苔草、茭蒿、糙影子草、异
叶败酱

白羊草—铁杆蒿 1263.02 33 胡枝子、菊叶委陵菜、披针苔草

半阴半阳坡

N57°E

铁杆蒿 1286.30 26 茵陈蒿、披针苔草、异叶败酱

铁杆蒿 1286.10 26 香青兰、悬勾子、茜草、胡枝子、茵陈蒿、异叶败酱

铁杆蒿 1286.30 26 异叶败酱、香青兰、鹅观草、茵陈蒿

阴坡

N75°W

铁杆蒿 1285.10 15 茭蒿、胡枝子

铁杆蒿 1285.10 15 野豌豆、阿尔泰狗娃花、鹅观草、香青兰

铁杆蒿 1285.20 15 芦苇、赖草

注:糙影子草(Cleistogenessquarrosa)、野棉花(Anemonevitifolia)、兴安胡枝子(Lespedezadavurica)、菊叶委陵菜(Potentillatanacetifolia)、茵陈

蒿(Artemisiacapillaries)、异叶败酱(Patriniaheterophylla)、胡枝子(LespedezabicolorTurcz.)、悬钩子(RubussaxatilisL.)、茜草(Rubiacordi-

foliaL.)、鹅观草(RoegneriakamojiOhwi)、阿尔泰狗娃花(Heteropappusaltaicus)、野豌豆(Viciasepiwm)、香青兰(Dracocephalum moldavi-

ca)、赖草(Aneurolepidiumdasystachys)、芦苇(Phragmitesaustralis)。

表2 土壤的基本理化性质

坡向 根际/非根际
全氮/

(g·kg-1)
全磷/

(g·kg-1)
有机碳/

(g·kg-1)
含水量/

%
pH值

阳坡

S15°W

白羊草根际土 0.82±0.17b 0.45±0.00ab 7.95±0.48b 10.33±0.01b 8.46±0.25a
铁杆蒿根际土 0.97±0.05a 0.47±0.02a 9.20±1.46a 9.73±1.04b 8.64±0.04a

非根际土 0.68±0.04bc 0.43±0.03b 5.53±0.62c 9.95±1.87b 8.62±0.05a
半阳坡

N57°E

铁杆蒿根际土 0.80±0.04b 0.48±0.01a 7.36±0.24b 11.39±0.80a 8.72±0.05a
非根际土 0.59±0.06cd 0.46±0.00ab 4.90±0.27c 10.01±0.40a 8.58±0.27a

阴坡

N75°W

铁杆蒿根际土 0.57±0.02cd 0.47±0.01a 5.21±0.52c 12.76±0.33a 8.63±0.21a
非根际土 0.50±0.02d 0.46±0.03ab 4.28±0.27c 12.31±2.27a 8.57±0.23a

注:同列不同字母表示不同处理间差异达显著水平(p<0.05),数值为均值±SD。

2.3 数据处理与分析

  用Excel2010和Origin9.0进行数据处理和绘

图,利用SPSS20.0中的LSD方法(p<0.05)进行差

异显著性检验,根际效应以R/S 表示,即根际土壤中

含量(R),与邻近非根际土壤中含量(S)之比;采用

Canoco5进行冗余分析。

3 结果与分析

3.1 不同坡向土壤GRSP的分布特征

坡向对T-GRSP和EE-GRSP影响显著(图1)。

T-GRSP在根际和非根际均表现为阳坡>半阳

坡>阴坡,不同坡向之间差异显著(p<0.05),其中半

阳坡和阴坡根际土的T-GRSP含量分别比阳坡减少

了14.84%,46.08%,根际土T-GRSP含量显著高于

相同坡向的非根际土含量。

EE-GRSP含量在根际土和非根际土中也呈现阳

坡>半阳坡>阴坡,但仅根际阳坡和半阳坡显著高于

阴坡,非根际并未达到显著水平,根际EE-GRSP含

量和非根际整体差异不大。

注:不同小写字母表示处理之间有显著差异p<0.05,下图同。

图1 不同坡向土壤T-GRSP和EE-GRSP含量
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3.2 不同坡向土壤GRSP的根际效应

通过对不同坡向上的根际土和非根际土的GRSP
含量进行对比得出不同坡向GRSP的根际效应(R/S
值)变化(图2)。结果表明,阳坡与半阳坡T-GRSP的

根际效应要高于阴坡,达到显著水平;EE-GRSP的根

际效应表现为半阳坡>阳坡>阴坡,均未达到显著

水平。此外,阳坡、半阳坡T-GRSP的根际效应R/S
值接近于2,根际效应为极明显,高于阴坡的1.5,说
明了阳坡、半阳坡对T-GRSP根际效应的影响较阴

坡更为强烈。而EE-GRSP的根际效应R/S 值接近

于1,根际效应较弱。

3.3 不同物种对土壤GRSP的变化及其根际效应

通过对阳坡白羊草根际土和铁杆蒿根际土的GRSP

含量对比(图3)可知,阳坡铁杆蒿根际土T-GRSP含

量大于白羊草根际土,但差异不显著;EE-GRSP含量在

铁杆蒿和白羊草根际土之间的差异较小。不同物种间

T-GRSP的根际效应大于EE-GRSP,但物种对其影响无

显著差异(图3B)。

图2 不同坡向土壤T-GRSP和EE-GRSP的根际效应变化

图3 阳坡不同物种根际土壤T-GRSP和EE-GRSP含量及根际效应变化

3.4 土壤GRSP含量的冗余分析

对土壤总球囊霉素(T-GRSP)、易提取球囊霉素

(EE-GRSP)和土壤有机碳(TC)、总氮(TN)、全磷

(TP)、pH值、含水量(SW)以及坡向、物种、根际效应

8个环境因子进行冗余分析(图4)。结果表明,第一

轴解释了50.10%的变异,第二轴解释了30.43%的变

异,其中T-GRSP,EE-GRSP与土壤有机碳、全氮显

著正相关,与全磷、pH 值和含水量呈负相关。物种

和根际作用与T-GRSP,EE-GRSP正相关,而与坡向

呈负相关。

4 讨 论

大地形因子(海拔)和小地形因子(坡向和坡位)
共同影响着植物的生存[23-24]。其中坡向直接影响的

土壤环境条件,包括温度、湿度[25-26],土壤发育和生

产[27],土壤团聚体的稳定性[28]等;坡向和坡位共同

对土壤有机质空间分布及其腐殖化和矿化过程有重

要影响[29];坡向和植被也影响了土壤有机碳和氮含

量[30]以及微生物性质[31]。GRSP作为 AM 真菌的

分泌物[1],它的含量和组成受到众多因素的影响,包
括气候条件、植被类型、土壤特性、AM真菌组成等多

种生态因子[32]。研究表明,黄土坡面养分的流失量

随着坡度的增大而增大[33],本研究中阳坡33°>半阳

坡26°>阴坡15°(表1),其测量结果显示,阴坡土壤

有机碳和全氮含量较阳坡和半阳坡有显著降低,这与

其他研究结果不同,即阳坡具有相对较高的土壤养分

含量(表2);同样,不同坡向土壤GRSP含量变化规

律表现为阳坡>半阳坡>阴坡(图1)。说明坡向对

于土壤SOC,TN和GRSP来说是比坡度更为关键的

影响因子。一般而言,不同坡向的环境因子有明显变

化。试验结果显示,阳坡土壤含水量显著低于半阳坡

和阴坡(表2),这与有关土壤含水量对不同坡向群落

构成的限制性的研究成果基本一致[34-35],但与土壤

GRSP含量分布不同,阳坡土壤的GRSP含量最大,
半阳坡和阴坡土壤GRSP含量有不同程度降低,其
中阴坡铁杆蒿根际土的GRSP含量较阳坡和半阳坡

显著减小(图1)。这是由于干旱胁迫下土壤中GRSP含

量显著高于正常水分土壤[36],随着胁迫程度的增加,土
壤中GRSP呈先升高后下降趋势[37]。环境胁迫能够增

加土壤中AMF在植物根系的侵染率,进而增加土壤中

GRSP含量,但当环境胁迫超出植物及土壤微生物自身

承受力时,土壤中GRSP含量降低[3]。此外由于GRSP
是土壤的主要碳源,GRSP与SOC的变化趋势一致,进
一步证明,坡向对土壤GRSP的影响显著。
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图4 不同坡向土壤与环境因子的冗余分析

植物根际土壤是植物体与土壤之间进行物质交

换和能量流动最为频繁的区域,具有庞大的植被根

系,其根系强大的合成功能,能够促进微生物的活性,
进而有利于微生物分泌物的释放[38]。AM 真菌可与

大多数陆地植物形成互惠共生体[39-41],其分泌物球囊

霉素广泛存在于植物根际环境中。众多研究表明,

GRSP不仅有能改善土壤物理结构、提高土壤养分含

量的功能,而且还有能固定土壤中的重金属,提高植

物对重金属的抗性等诸多环境功能[42]。因此GRSP
的根际效应也显得尤为重要。本研究通过对不同坡

向的土壤GRSP根际效应的分析,结果表明不同坡

向的T-GRSP根际效应均无显著差异,但其R/S值

均大于1,阳坡、半阳坡大于阴坡,阳坡、半阳坡接近

于2,阴坡接近于1.5,这说明T-GRSP在根际土壤中

含量大于非根际,植被对于T-GRSP表现出强烈的

根际效应。EE-GRSP作为 AM 真菌新近产生的球

囊霉素[43],其根际效应表现出相同的变化趋势,其中

阴坡较半阳坡降低,相比于T-GRSP,表现出较弱的

根际效应。不同坡向中阴坡的土壤含水量最低,土壤

养分、GRSP含量也最低,故阴坡土壤GRSP根际效

应比阳坡和半阳坡弱。
黄土丘陵区不同坡向弃耕地,由于地面光照强度

高,温度较高,水分蒸发快,为铁杆篙和白羊草等喜光

抗旱的物种提供了良好的生长环境,凭借其繁殖能力

强、适应性强等特点,逐渐成为该地区的主要物种,即
优势种[44]。在黄土丘陵区退耕地自然恢复草地演替

中,白羊草群落为草本顶级群落[45]。本研究区草地

处于向草本顶级群落的过渡期,其阳坡的优势种和亚

优势种为铁杆蒿和白羊草,为分析不同优势种间

GRSP差异,对阳坡两优势种间球囊霉素含量进行对

比。结果表明,阳坡铁杆蒿根际土 GRSP含量大于

白羊草,但无显著差异。说明优势种间 GRSP无差

异,进而说明演替过程中GRSP含量对群落生态优

势度无显著影响。
通过冗余分析可知,坡向跟土壤含水量为显著正

相关,跟GRSP含量呈负相关,即随着坡向从阳坡到

阴坡,由于干旱胁迫的降低其土壤 GRSP含量逐渐

减少;根际环境对GRSP含量为正相关关系,由于根

际土壤相比于非根际土壤具有庞大的植被根系,合成

功能强大,AM真菌分泌物GRSP作用明显增强。结

合前面对不同坡向的 GRSP分布特征和不同坡向

GRSP根际效应无显著差异可得,相比于坡向,根际作用

对GRSP含量影响更为明显。物种和GRSP的相关性

弱于根际的作用,这主要由于GRSP主要来源于AM真

菌的作用,加之根系的分泌物增加了碳素供应,而以上

两个作用受物种的影响小于根系的作用。

5 结 论

坡向对T-GRSP和EE-GRSP影响显著,根际和

非根际土壤整体表现为阳坡>半阳坡>阴坡,根际土

T-GRSP含量显著高于相同坡向的非根际土含量,根际

EE-GRSP含量则和非根际整体差异不大。T-GRSP呈

现较强的根际效应,其中阳坡与半阳坡要高于阴坡,
但是差异未达到显著水平,EE-GRSP则呈现较弱的

根际效应。物种对 T-GRSP和EE-GRSP的影响相

对较小。冗余分析表明 T-GRSP,EE-GRSP与坡向

呈负相关,与物种和根际作用正相关,其中根际作用

强于物种。本研究从球囊霉素角度分析了坡向对土

壤特征的影响,但是由于试验未测定 AM 真菌的相

关参数,因此很难揭示坡向对GRSP的作用机制,在
下一阶段需要加强此方面的工作,特别是坡向对AM
真菌和GRSP之间的作用关系研究。
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