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摘要:【目的】脆弱生态系统植被恢复中，植物根系养分获取策略的适应性机制是生态学研究的核心议题。栽植模式与丛

枝菌根真菌（AMF）的协同调控被认为是提升植物抗逆性与生态系统功能的关键途径，但二者如何协同驱动根际微环境

与根系形态的耦合机制尚缺乏系统解析。为阐明栽植模式与 AMF如何协同驱动根际微环境与根系形态的耦合机制，本

研究揭示了不同栽植模式与 AMF接种对根际过程及根系构型的协同调控效应。【方法】以内蒙古砒砂岩区抗逆性强的灌

木树种为对象，于 2022—2023年在内蒙古自治区鄂尔多斯市准格尔旗的典型砒砂岩区开展研究。试验设置单栽灌木铁

线莲和土庄绣线菊以及 2种灌木混栽处理 3种栽植模式，结合 AMF接种与未接种处理，系统分析根际土壤微环境及细

根形态相关指标的变化规律。采用双因素方差分析检验处理效应，并利用偏最小二乘路径模型（PLS-PM）解析根际微环

境对根系形态的驱动作用。【结果】栽植模式与 AMF接种对根际微环境及根系形态存在显著的交互调控效应。单栽结

合 AMF接种显著提高了灌木铁线莲根际微生物生物量碳、氮的含量，分别较混栽接种处理提高了 120.7% 和 337.2%

（P < 0.05）；同时，接种 AMF使其氮水解酶活性在单栽与混栽处理下分别较不接种处理下降了 31.7% 和 41.6% （P <

0.05）。与单栽处理相比，混栽处理则通过种间养分互补提升灌木铁线莲和土庄绣线菊土壤有效氮含量，并协同 AMF使

2种灌木根际 pH分别降低了 0.3和 0.1个单位。单栽处理下，接种 AMF使灌木铁线莲和土庄绣线菊的根系平均直径较

未接种处理分别增加了 16.7% 和 20.0%。未接种处理下，2种灌木在单栽处理的根尖数分别较混栽处理显著提升了

95.1% 和 59.2%。偏最小二乘路径模型分析显示，土壤酶活性（总效应 + 0.894）与 pH（总效应 + 0.548）是驱动根系形态变

化的核心因子。【结论】本研究整合多参数数据，揭示了砒砂岩区灌木以菌根共生为前提、由根际酶活性与 pH重塑介导

的根系构型形成对栽植模式与接种处理差异化适应，为植被修复中植物−微生物间资源配置提供了科学依据。
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Abstract: [Objective]  The  adaptive  mechanisms  underlying  plant  root  nutrient  acquisition  strategies  in
fragile  ecosystems  represent  a  central  topic  in  ecological  research.  The  synergistic  regulation  of  planting
patterns  and arbuscular  mycorrhizal  fungi  (AMF) is  widely recognized as  a  key pathway to  enhance plant
stress  resistance  and  ecosystem  function.  However,  the  coupled  mechanisms  by  which  these  two  factors
drive  rhizosphere  microenvironments  and  root  morphology  remain  insufficiently  understood.  To  elucidate
how planting patterns and AMF synergistically shape the coupling between rhizosphere processes and root
architecture,  this  study  aims  to  reveal  the  coordinated  regulatory  effects  of  different  planting  patterns  and
AMF  inoculation  on  rhizosphere  dynamics  and  root  system  configuration.  [Method]  This  study  was
conducted  from  2022  to  2023  in  the  typical  Pisha  sandstone  area  of  Jungar  Banner,  Ordos  City,  Inner
Mongolia of northern China, focusing on stress-tolerant shrub species native to the region. The experiment
included three planting patterns: monoculture of Clematis fruticosa and Spiraea pubescens, respectively, and
a mixed-culture treatment of both shrubs combined with AMF inoculation and non-inoculation treatments.
We systematically analyzed variations in rhizosphere soil  microhabitats  and fine root  morphological  traits.
Two-way analysis of variance (ANOVA) was employed to test treatment effects, while partial least squares
path modeling (PLS-PM) was used to  dissect  the  driving effects  of  rhizosphere microenvironment  on root
morphology. [Result] The results demonstrated that significant interactive effects existed between planting
patterns  and  AMF  inoculation  on  the  rhizosphere  microenvironment  and  root  morphology.  Under
monoculture combined with AMF inoculation, the contents of microbial biomass carbon and nitrogen in the
rhizosphere  of Clematis  fruticosa  increased  significantly  by  120.7%  and  337.2%,  respectively  compared
with  the  mixed-culture  inoculation  treatment  (P  <  0.05).  Meanwhile,  AMF  inoculation  reduced  nitrogen
hydrolase  activity  under  monoculture  and  mixed-culture  treatments  by  31.7%  and  41.6%,  respectively
compared  with  non-inoculation  controls  (P  <  0.05).  In  contrast,  mixed-culture  enhanced  soil  available
nitrogen content for both C. fruticosa and S. pubescens through interspecific nutrient complementarity, and
synergized with AMF to decrease rhizosphere pH of the two shrubs by 0.3 and 0.1 units, respectively. Under
monoculture,  AMF  inoculation  significantly  increased  average  root  diameter  of  C.  fruticosa  and  S.
pubescens  by  16.7%  and  20.0%,  respectively  compared  with  non-inoculated  controls.  Without  AMF
inoculation, the number of root tips for both shrubs under monoculture increased significantly by 95.1% and
59.2%, respectively compared with mixed-culture treatments. Partial least squares path modeling (PLS-PM)
analysis revealed that soil enzyme activity (total effect + 0.894) and pH (total effect + 0.548) were the core
drivers  of  changes  in  root  morphology. [Conclusion] By  integrating  multi-parameter  datasets,  this  study
demonstrates  that  shrub  root  architectural  formation  in  the  Pisha  sandstone  region  is  predicated  on
mycorrhizal symbiosis and mediated by remodeling of rhizosphere enzyme activity and pH. This plasticity
reflects a differentiated adaptive strategy to planting patterns and inoculation treatments, offering a scientific
foundation for optimizing plant-microbe resource allocation in vegetation restoration.
Key  words: Pisha  sandstone  area;  planting  patterns;  arbuscular  mycorrhizal  fungi;  rhizosphere
microenvironment; root morphology

植物根系在长期进化过程中形成了多样化的资

源获取策略，这些策略支撑了植物的生存、物种共存

和生态系统功能，决定了植物对多变环境的适应能

力[1]。吸收根与菌根真菌是林木获取养分的 2种主
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要途径，在生理和形态上紧密相关，从而形成养分觅

食连续体[2]。这种互利共生关系不仅缓解了植物在

氮磷共同限制下的资源胁迫，更通过调节地下碳分

配格局，诱导细根形态的可塑性响应，进而重塑了土

壤根际微生态环境的养分周转过程[3−4]。土壤微生物

群落与土壤微生态环境之间存在复杂的反馈与因果

关联。微生物通过驱动养分循环、调控 pH和酶活性

等土壤理化性质并反作用于自身群落结构，共同维

持生态系统功能[5]。栽植模式通过改变树种组成、凋

落物多样性及根系分泌物特征，显著影响土壤化学

性质与微生物群落的结构和功能[6]。研究表明[7]，混

交模式下不同树种的混合凋落物分解可为土壤微生

物提供更为多元且高效的养分来源，进而塑造土壤

微生物群落结构及其代谢特征。

植物根系与土壤微生物的互作，尤其是丛枝菌

根真菌（arbuscular mycorrhizal fungi，AMF），成为连

接地上植被与地下生态过程的核心纽带。在脆弱生

态系统中，AMF与植物的共生关系通过菌丝网络直

接调控根际微生物群落，促进宿主养分吸收并优化

根系构型，从而增强植物对干旱、土壤贫瘠等胁迫因

子的抗性。已有研究[8−9]显示，土壤功能性微生物不

仅能够促进侧根发育、改善根系化学特征，还能通过

调节碳、氮、磷转化相关酶的活性改良土壤养分状况，

进而影响根系形态对环境胁迫的响应[10−11]。韩长志

等[12]证实，AMF虽自身缺乏直接分解养分的胞外酶

系统，但可通过促进土壤中类芽孢杆菌等菌根促生

细菌合成几丁质酶，间接增强植物氮素吸收能力，提

升其对逆境的适应性。同时，AMF还能通过提高土

壤团聚体稳定性、酶活性与养分有效性[13]，以及优化

根尖增殖、比根长等根系重塑过程[14]，改善根际微环

境条件，增强植物资源捕获能力并促进其生长 [15]。

因此，探讨栽植模式与 AMF接种协同调控灌木细根

形态的潜在机制，以及这种菌根共生关系在植物养

分适应策略中的生态功能，对于理解生态系统地下

生态过程具有重要意义。然而，现有研究多聚焦于

土壤环境因子对植物或微生物的影响，对于“栽植模

式−菌根共生−根际微环境−根系形态”这一多层次

效应链的系统解析仍显不足。因此，深入探究不同

栽植模式下树种组成如何影响植物根际土壤性质与

微生物群落变化以及 AMF与植物间的互作机制，有

助于揭示脆弱生态系统中植物养分获取策略的适应

性变化规律，为植被修复提供理论依据。

砒砂岩区作为典型的生态脆弱带，土壤侵蚀强

烈、养分贫瘠，揭示该区域植物的根系吸收策略对生

态恢复具有重要实践意义 [16]。筛选适宜的灌木物

种并阐明其地下适应机制是砒砂岩区植被修复的关

键。灌木铁线莲（Clematis fruticosa）与土庄绣线菊

（Spiraea pubescens）为内蒙古生态脆弱区的优势灌

木树种，兼具较强的抗旱、耐贫瘠及与抗侵蚀能力，

且前期研究[17−19]发现，2种灌木均能与 AMF中的根

内根孢囊霉（Rhizophagus intraradices）与摩西斗管囊

霉（Funneliformis mosseae）建立良好的共生关系。然

而，2种灌木的菌根共生特性与根系形态上存在显

著差异[19]，使其成为探究栽植模式与 AMF协同调控

根系可塑性的理想模式物种。尽管已有研究[20–21]分

别探讨了栽植模式或 AMF的单独效应，但二者对

“土壤−微生物−根系”连续体的协同调控作用尚不

明确。据此，本研究聚焦于砒砂岩区不同栽植模式

下 AMF对灌木根系形态特征的调控，以揭示以下科

学问题：（1）二者如何协同改变根际土壤酶活性、养

分有效性及 pH值等微环境特征，进而驱动根系形态

的可塑性响应？（2）这种协同效应如何优化植物的养

分获取能力，从而增强灌木在脆弱生态系统中的适

应性？阐明上述机制将为生态恢复实践中 AMF与植

物耦合应用提供重要的理论支撑。

 1   材料与方法

 1.1    研究区概况

试验样地设于内蒙古自治区鄂尔多斯市准格

尔旗水土保持科技示范园区 （39°46 ′  ~  39°46 ′N，
110°35′  ~ 110°36′E），海拔 1 131.6 ~ 1 182.8 m。该

区域属温带大陆性季风气候，年均气温 6.2 ~ 8.7 ℃，
年均降水量约 400  mm，降水主要集中在夏季

（6—8月），占全年总量的 64.1%。土壤母质为砒砂

岩，地带性土壤以栗钙土为主，有机质含量较低，呈

颗粒状结构。植被类型属温带干旱草原，常见乔木

树种包括油松 （Pinus  tabuliformis）和旱柳 （Salix
matsudana）； 灌 木 主 要 有 西 伯 利 亚 杏 （Prunus
sibirica）、 沙 棘 （Hippophae  rhamnoides）和 柠 条

（Caragana korshinskii）；草本植物包括阿尔泰狗娃花

（Heteropappus altaicus）、紫花苜蓿（Medicago sativa）
和羊草（Leymus chinensis）等。
 1.2    试验设计

在园区山地周边地势较为平坦地段，人工栽植

1年生灌木铁线莲和土庄绣线菊容器苗。苗木由内

蒙古农业大学林学院苗圃培育，株行距设置为 1 m ×
1 m。试验采用随机区组设计，共设置 3个区组。每

个区组内包含 6种处理组合（3种栽植模式 × 2个接

种处理），共设 18块样地（3 m × 9 m），每块样地栽植

苗木 27株（图 1）。3种栽植模式包括单栽处理（各树

种单独形成纯林）与混栽处理（两树种行间交替排列，

比例为 1∶1）。混栽处理地块内，2树种幼苗以空间
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交错方式布设，以充分促进地下部分相互作用。接

种处理设置菌根真菌接种（+AMF）与未接种对照

（−AMF）2个水平。菌根接种剂由根内根孢囊霉与摩

西斗管囊霉按 1∶1（质量比）混合而成。

  

3 
m

1 
m

3 
m

区组Ⅰ 区组Ⅱ

区组Ⅲ 灌木铁线莲
Clematis fruticosa
土庄绣线菊
Spiraea pubescens
接种 AMF
未接种 AMF

北

9 m

图 1    试验设计示意图

Fig. 1    Schematic diagram of experimental design
 

 1.3    接种处理

接种所用 AMF菌种（根内根孢囊霉与摩西斗管

囊霉）由黑龙江大学生态恢复实验室提供，以紫花苜

蓿为宿主植物，沙土（3∶1，v/v）为扩繁基质进行温室

扩繁培养，培养周期为 5个月。扩繁结束后，收集含

有孢子、侵染根段及菌丝的扩繁基质混合物作为接

种菌剂，将 2种菌剂按质量比 1∶1混合均匀，作为混

合接种剂，孢子密度约为每克土 18.7个。接种操作

时，围绕每株幼苗开挖半径 20 cm的环形浅沟，分别

于 2021年 5月和 2022年 5月各施加 1次混合接种

剂（120 g/次），对照处理施加等量灭菌载体基质，经

121 ℃ 高压蒸汽灭菌 2 h的沙土混合物，接种后覆土。

试验结束后，采用网络交叉法评估菌根侵染状况[22]。

具体步骤如下：取 FAA固定液中的根系样品，清洗

后剪成长度约为 1 cm的根段。参照杨亚宁等[23]改进

的菌根染色方法对样品进行透明化处理，将根段置

于 20% 的 KOH溶液中，90 ℃ 水浴锅中加热 1 h。
随后用碱性的过氧化氢溶液进行软化 45 min。软化

后的根段经 5% 醋酸酸化 5 min，置于 5% 派克墨水，

90 ℃ 水浴中染色 20 min，最后将根段转入清水中脱

色 24 h。将脱色后的根段置于载玻片上制片，于解

剖显微镜下利用带有网格线的培养皿观察染色根段，

估算被侵染根段的比例。测定结果显示，接种处理

幼苗的菌根侵染率平均值为 84.4%，未接种处理幼

苗的菌根侵染率平均值为 54.8%。
 1.4    样本采集与处理

于第 2个生长季末，在每块样地测定 2种灌木

的苗高、冠幅及地上生物量（破坏性取样），计算各处

理单株地上生物量平均值；依据该平均值筛选 15株
长势均匀、生物量最接近的幼苗，采集其根系及根际

土壤样品（每种处理组合共 45株）。对于混栽处理，

2种灌木的根际土壤分别采集、分别装袋，并作为独

立样品进行后续测定。根际土壤的采集参照抖落法，

通过抖落根系附着的土壤收集根际土壤样品[24]。所

获土壤样品分为 2份：一份为新鲜土样，过 2 mm筛

后于 4 ℃ 冷藏保存，用于测定微生物生物量、酶活

性及溶解性有机碳（dissolved organic carbon, DOC）；
另一份经风干处理并过 2 mm筛，用于测定有效

氮 （available  nitrogen,  AN）和 有 效 磷 （available
phosphorus, AP）含量。将直径≤ 0.5 mm的根系用去

离子水清洗干净，基于前期试验明确该直径范围内

两种灌木的根系主要对应 1、2级根，故将其作为吸

收根的表征指标用于根系形态学分析。

 1.5    土壤化学分析和根系形态测定

土壤微生物生物量碳（MBC）与微生物生物量

氮（MBN）采用氯仿熏蒸浸提法，提取液使用 TOC
分析仪（Liqui TOC II，德国 Elementar公司）进行测

定[25]。土壤 pH的测定采用电位法（玻璃电极法）[26]。

具体步骤为：称取 10.0 g过 2 mm筛的风干土样于

50 mL烧杯中，按土水比 1∶2.5（m/v）加入 25 mL去

离子水，室温下磁力搅拌 2 min，静置 30 min后用校

准后的 pH计（Sartorius PB-10,  Germany）测定上清

液的 pH值。土壤酶活性包括碳循环相关酶 β-1,4-葡
萄糖苷酶（BG）、氮循环相关酶 β-1,4-N-乙酰氨基葡

萄糖苷酶（NAG）和亮氨酸氨基肽酶（LAP），以及

磷循环相关酶碱性磷酸酶（ALP）。上述酶活性均采

用比色法测定 [27]。土壤溶解性有机碳（DOC）采用

K2SO4 浸提–TOC分析仪测定；有效氮（AN）采用

KCl浸提–连续流动分析仪测定；有效磷（AP）采用

NaHCO3 浸提–连续流动分析仪测定。根系形态使

用Epson Expression 10000XL扫描仪获取细根（直径≤

0.5 mm）图像，利用WinRHIZO Pro 2022根系图像分

析软件进行定量分析，获取细根平均直径（AD）、比
根长（SRL）及根尖数（RT）等形态参数[28]。

 1.6    数据分析

采用 SPSS 23.0软件对栽植模式和接种处理进

行单因素及双因素方差分析（Two-way ANOVA），并
运用最小显著差异法（LSD）进行多重比较，以检验

不同处理下苗木根际土壤微环境指标及细根形态特

征的差异显著性。本研究采用 R语言（版本 4.4.1）环
境下的 plspm程序包（版本 0.5.1）构建偏最小二乘路

径模型（PLS-PM），并通过 Bootstrap重抽样法（重复

抽样 1 000次）对路径系数进行显著性检验，以此解

析栽植模式、接菌处理及根际微环境因子（pH、微生

物生物量、酶活性、土壤有效养分）对苗木细根形态

的作用路径。其中所有图表均采用 Origin 2024软件
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进行可视化处理。

 2   结果与分析

 2.1    栽植模式和接种丛枝菌根真菌对根际土壤微环

境的影响

栽植模式与 AMF接种的交互作用对根际土壤

微生物生物量具有显著影响（P < 0.01）（表 1）。栽植

模式对根际土壤微生物生物量碳（MBC）具有显著的

主效应（P < 0.01），具体而言，与单栽处理相比，混栽

处理下的 2树种根际MBC含量均降低，表明混栽处

理改变了地下微生物量碳的分配格局。单栽处理结

合 AMF接种显著提高了灌木铁线莲根际 MBC与

MBN含量，分别较混栽接种处理提高了 120.7%
（P < 0.05）和 337.2%（P < 0.05）。相比之下，土庄绣

线菊增加趋势相对较小，其MBC和MBN分别较混

栽接种处理提高了 17.2%（P <  0.05）和 39.5%（P <
0.05）。然而，单栽处理下，MBC与 MBN的同步升

高伴随着 MBC∶MBN值的显著降低，暗示微生物群

落发生了改变。与之相反，在混栽处理中，接种 AMF
导致 MBC与 MBN含量下降，但灌木铁线莲的

MBC∶MBN却提高了 125.6%（P < 0.05），表明混栽

处理与 AMF共同作用时，更有利于塑造具有较高碳

氮比的微生物群落。

栽植模式与 AMF接种对参与碳、氮、磷循环的

关键土壤酶活性产生差异性影响（表 2）。与混栽处

理相比，单栽处理促进 2种灌木根际 BG酶活性。在

灌木铁线莲根际土壤中，与未接种对照相比，接种

AMF处理使其单栽与混栽下的 NAG + LAP酶活性
 

表 1    栽植模式和接种处理对土壤微生物生物量的影响

Tab. 1    Effects of planting patterns and inoculation treatments on soil microbial biomass

栽植模式 接种处理 微生物生物量碳（MBC）/（mg·kg−1） 微生物生物量氮（MBN）/（mg·kg−1） MBC∶MBN

单栽

灌木铁线莲
Clematis fruticosa

+AMF 48.10 ± 1.18Aa 9.40 ± 0.27Aa 5.14 ± 0.16Bb

−AMF 37.97 ± 2.71Ab 5.53 ± 0.36Bb 7.06 ± 0.67ABa

土庄绣线菊
Spiraea pubescens

+AMF 42.45 ± 2.53Ba 7.60 ± 0.42Ba 5.71 ± 0.45Bb
−AMF 35.59 ± 2.25Aa 4.81 ± 0.39Bb 7.79 ± 0.76Aa

混栽

灌木铁线莲
Clematis fruticosa

+AMF 21.79 ± 1.23Db 2.15 ± 0.17Db 10.79 ± 1.11Aa
−AMF 31.37 ± 2.90ABa 6.73 ± 0.34Aa 4.78 ± 0.56Cb

土庄绣线菊
Spiraea pubescens

+AMF 36.22 ± 1.91Ca 5.45 ± 0.35Ca 6.88 ± 0.60Ba
−AMF 26.18 ± 1.38Bb 4.63 ± 0.26Ba 5.78 ± 0.40BCa

栽植模式 （P） *** *** NS
接种处理 （I） ** ** NS

栽植模式 × 接种处理 （P × I） *** *** ***

注：数据为平均值 ± 标准误。+AMF和−AMF分别代表接种和不接种AMF处理。不同大写字母代表相同接种处理下不同栽植模式间差异显著（P <
0.05），不同小写字母代表相同栽植模式下不同接种处理间差异显著（P < 0.05）。*表示P < 0.05，**表示P < 0.01，***表示P < 0.001，NS表示不显
著。下同。

 

表 2    栽植模式和接种处理对土壤酶活性的影响

Tab. 2    Effects of planting patterns and inoculation treatments on soil enzyme activities nmol/（g·h）

栽植模式 接种处理 β-1,4-葡萄糖苷酶（BG） β-1,4-N-乙酰−氨基葡糖苷酶 +
亮氨酸氨基肽酶（NAG + LAP） 碱性磷酸酶（ALP）

单栽

灌木铁线莲
Clematis fruticosa

+AMF 24.72 ± 1.51Aa 23.63 ± 2.11Cb 10.17 ± 0.55Ba

−AMF 21.62 ± 0.90Aa 34.61 ± 1.50Aa 10.46 ± 0.52ABa

土庄绣线菊
Spiraea pubescens

+AMF 24.29 ± 1.02Aa 45.58 ± 2.51Aa 14.68 ± 0.74Aa
−AMF 20.97 ± 1.18Ab 39.33 ± 1.60Aa 12.18 ± 0.69Ab

混栽

灌木铁线莲
Clematis fruticosa

+AMF 10.74 ± 0.52Ba 21.91 ± 2.26Cb 8.53 ± 0.25Ba
−AMF 11.51 ± 0.42Ba 37.51 ± 3.67Aa 10.26 ± 1.07ABa

土庄绣线菊
Spiraea pubescens

+AMF 8.99 ± 0.61Ba 34.10 ± 2.97Ba 9.81 ± 1.42Ba
−AMF 6.28 ± 0.59Cb 32.75 ± 2.03Aa 8.67 ± 0.53Ba

栽植模式 （P） *** *** ***

接种处理 （I） ** ** NS

栽植模式 × 接种处理 （P × I） NS *** NS
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分别显著下降了 31.7%（P < 0.05）和 41.6%（P < 0.05）。
而在土庄绣线菊根际土壤中，接种 AMF对其 NAG +
LAP酶活性变化并无显著差异。此外，单栽处理

下，+AMF处理的土庄绣线菊表现出较高的碱性

磷酸酶（ALP）活性，较混栽处理提高了 49.6%（P <
0.05），表明单栽处理显著激发酶活，提高磷素获取

能力。

栽植模式对根际土壤 pH、溶解性有机碳（DOC）、
有效氮（AN）及有效磷（AP）均具有极显著影响（P <
0.01），而接种处理的主要效应体现在土壤碱性缓解

方面（表 3）。AMF对 DOC的调控作用与树种相关；

与混栽处理相比，+AMF处理使单栽土庄绣线菊

DOC含量增加，却使单栽灌木铁线莲 DOC含量降

低。接种 AMF诱导根际土壤 pH降低，尤其在混栽

灌木铁线莲处理中，pH值降幅 0.3个单位（P < 0.05）。

混栽处理提高土壤氮素有效性，其中在+AMF处理

下，混栽处理的 AN含量均显著高于对应树种的单

栽处理。相比之下，单栽处理以物种特异性方式强

烈促进了有效磷积累。单栽土庄绣线菊处理的 AP
含量较混栽处理高出 68.9%（P < 0.05），而灌木铁线

莲则未表现出显著差异。综上，研究结果揭示了明

显的分异特征：混栽处理与 AMF协同作用，营造了

碱性较弱、氮素更为丰富的根际环境；而单栽处理则

有利于形成土庄绣线菊的富磷微域。

 2.2    栽植模式和接种丛枝菌根真菌对细根形态的

影响

双因素方差分析显示，栽植模式与 AMF接种对

灌木铁线莲和土庄绣线菊的根系形态具有显著的

主效应及交互作用（图 2）。结果表明，单栽处理

下，+AMF处理的灌木铁线莲和土庄绣线菊的 AD

 

表 3    栽植模式和接种处理对土壤化学性质的影响

Tab. 3    Effects of planting patterns and inoculation treatments on soil chemical properties

栽植模式 接种处理 土壤 pH 溶解性有机碳（DOC）/（mg·kg−1） 有效氮（AN）/（mg·kg−1） 有效磷（AP）/（mg·kg−1）

单栽

灌木铁线莲
Clematis fruticosa

+AMF 9.06 ± 0.03Ab 3.09 ± 0.07Cb 5.32 ± 0.22Ca 2.71 ± 0.14Ba

−AMF 9.17 ± 0.02Ba 3.36 ± 0.04Ba 3.99 ± 0.10Cb 3.25 ± 0.25Aa

土庄绣线菊
Spiraea pubescens

+AMF 9.25 ± 0.02Aa 3.75 ± 0.12Aa 7.17 ± 0.18Bb 4.24 ± 0.47Aa

−AMF 9.29 ± 0.02Aa 3.93 ± 0.07Aa 7.97 ± 0.21Aa 3.90 ± 0.53Aa

混栽

灌木铁线莲
Clematis fruticosa

+AMF 8.81 ± 0.13Bb 3.40 ± 0.08Bb 6.85 ± 0.17Ba 3.14 ± 0.23Ba

−AMF 9.21 ± 0.02Ba 3.81 ± 0.10Aa 6.48 ± 0.15Ba 3.09 ± 0.29Aa

土庄绣线菊
Spiraea pubescens

+AMF 9.13 ± 0.01Ab 3.16 ± 0.07BCa 8.12 ± 0.16Aa 2.51 ± 0.25Ba

−AMF 9.29 ± 0.02Aa 3.26 ± 0.04Ba 7.93 ± 0.21Aa 3.30 ± 0.55Aa

栽植模式 （P） *** *** *** **

接种处理 （I） *** *** * NS

栽植模式 × 接种处理 （P × I） ** NS *** NS
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图 2    栽植模式和接种处理对幼苗细根形态的影响

Fig. 2    Effects of planting patterns and inoculation treatments on fine root morphology of seedlings
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较−AMF处理分别显著增加了 16.7% 和 20.0%，而
混栽处理则呈现相反趋势（图 2a）。+AMF处理下 2
种灌木的细根 SRL在不同栽植模式间无显著差异

（图 2b）；但在−AMF处理下，单栽土庄绣线菊的

SRL较其混栽处理提高了 30.8%（P < 0.05）。−AMF
处理下，与混栽处理相比，单栽灌木铁线莲的 RT显

著增加了 95.1%（P < 0.05），单栽土庄绣线菊的 RT
也显著增加了 59.2%（P < 0.05）。然而，在+AMF处

理下，不同栽植模式间的 RT差异未达显著水平

（图 2c）。因此，AMF对根系形态的定向调控取决于

栽植模式：在单栽处理下，+AMF促进根系 AD增加，

但抑制 SRL和 RT增殖的根系形态特征；而在混栽

处理下，+AMF抑制 AD增加，却显著提升 RT数量

的根系构型。

为了揭示根际微生境对细根形态特征的驱动机

制，明确栽植模式与 AMF接种的间接效应，本研究

构建了偏最小二乘路径模型（PLS-PM）模型（模型拟

合度 = 0.67）。模型显示，栽植模式、接种处理及土

壤微生物相关因子通过直接与间接路径共同调控苗

木根系形态（AD、SRL、RT）（图 3）。栽植模式对土

壤有效养分（路径系数 +0.201）和根系形态（+0.361）
具有显著正向效应，但对微生物生物量表现出显著

负向影响（−0.524）。接种处理对土壤有效养分（−0.191）
与土壤 pH（−0.438）产生显著负向驱动，同时显著

促进微生物生物量增加（+0.454）。土壤 pH对微生

物生物量（+0.576）及土壤酶活性（+0.363）均具有

显著正向效应。微生物生物量显著正向促进土壤酶

活性（+0.488），但显著抑制土壤有效养分（−0.233）。
土壤酶活性则对土壤有效养分（+1.066）和根系形态

（+0.690）均产生强烈正向驱动（图 3a）。各因子对

根系形态的正向总效应排序依次为：土壤酶活

性 （+0.894）  > 土壤 pH（+0.548）  > 微生物生物量

（+0.266）  > 栽植模式 （+0.130）  > 土壤有效养分

（+0.191）；接种处理是唯一呈现负向总效应的驱动

因子（−0.301）（图 3b）。因此，土壤 pH与土壤酶活性

是影响根系形态构建的主导因素，二者通过增强微

生物活性与养分有效性间接优化根系形态表现。

进一步通过 Mantel检验，对特定根系形态指标

与根际微环境因子的耦合强度进行量化分析。结果

表明，各根系形态指标与土壤微生态环境参数间存

在显著相关性（图 4）。细根平均直径（AD）与溶解性

有机碳（DOC）呈显著弱相关（r < 0.2，P < 0.05）；比根

长（SRL）与土壤 pH呈极显著强正相关（0.2 < r < 0.4，
P < 0.01），并与 NAG + LAP、DOC及有效磷（AP）呈
极显著中等正相关（r < 0.2，P < 0.01）；根尖数与有效

氮（AN）呈极显著强正相关（0.2 < r < 0.4，P < 0.01），
并与 pH、微生物生物量氮（MBN）、NAG + LAP及

DOC呈极显著中等正相关（r < 0.2，P < 0.01）。

 3   讨　　论

 3.1    栽植模式与菌根共生对灌木根际微环境的协同

调控

根际土壤微生物生物量（MBC、MBN）及酶活性

是驱动养分循环的核心要素，其动态变化直接反映

土壤微生态环境的功能状态 [29]。脆弱生态系统中，

有益功能微生物类群的缺失常导致微生态环境失衡，

进而加剧养分限制 [30]。干旱区植被恢复研究证实，

共生菌根真菌在定植初期能够有效招募土壤微生物

群落并激活养分转化相关酶活性，从而缓解宿主植

物的资源胁迫[31]。本研究结果表明，单栽结合接种

 

1.0

0.8

0.6

0.4

0.2

0

−0.2

−0.4

总
效

应

栽
植
模
式

接
种
处
理 pH

微
生
物
生
物
量

土
壤
酶
活
性

土
壤
有
效
养
分

a b
0.361***

−0.524***

0.576***

−0.233*
R2 = 0.71

R2 = 0.59R2 = 0.19

R2 = 0.73R2 = 0.60
1.066***

0.690***
−0.191*

拟合度 = 0.67

−0.438***

0.201*

0.488***0.454***0.363**

pH

栽植模式

接种处理

根系形态
（AD、SRL、RT）

土壤有效养分
（DOC、AN、AP）

微生物生物量
（MBC、MBN）

土壤酶活性
（BG、NAG + LAP、ALP）

（+AMF、−AMF）

（单栽、混栽）

PLS-PM 通路图展示了栽植模式、接种处理、pH 值、微生物生物量、土壤酶活性以及土壤可利用养分如何影响根系形态的主要通
路。其中根系形态设为潜变量，由吸收根的观测指标平均直径（AD）、比根长（SRL）、根尖数（RT）3个显变量拟合形成。实线
箭头和虚线箭头分别代表正向和负向影响。箭头的粗细表示相关性的强度，线上的数字表示路径系数。

图 3    偏最小二乘路径模型（PLS-PM）路径分析及各因子总效应

Fig. 3    Path analysis of partial least squares path model (PLS-PM) and total standardized effects of each factor
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处理显著提高了 2种灌木根际的 MBC、MBN含量

及 BG酶活性（表 1、2）；而混栽处理则抑制了 MBC
与 BG的活性，且该趋势在 AMF接种与不接种处理

下表现一致。这一现象可归因于不同竞争模式下植

物地下碳分配策略的转变。在单栽处理下，植物与

微生物间的养分竞争加剧。同时干旱胁迫下植物向

根际输入的碳源（如根系分泌物）会相应减少，微生

物为维持自身代谢需求而强化对土壤有机碳的矿化

作用[32−33]，进而推高 MBC水平及 BG的活性。与之

相反，混栽处理下的种间竞争会促使植物将更多碳

分配至地下根系结构的构建，以获取生存空间和资

源[34]。根据“盈余碳假说”，植物仅当碳供给超过生

长需求时，才会将多余碳以分泌物形式释放[35]。种

间竞争加剧了植物对碳的需求，从而减少了可用于

根际释放的“盈余碳”。这意味着尽管植物可能增加

了地下总碳投入[36]，但分配给微生物共生的碳比例

下降，导致微生物生物量积累受限。该现象与混栽

显著提高了MBC:MBN的结果相呼应，高MBC∶MBN
通常意味着微生物群落向真菌主导型（高 C∶N）转
变[37]，这类微生物具有较低的碳周转率和生物量积

累效率，进一步解释了混栽处理下微生物量碳降低

的原因，反映了植物在资源受限的脆弱生态系统中，

优先保障自身根系构建而非供养微生物的适应性机

制。单栽灌木铁线莲在接种 AMF后 MBC∶MBN比

值显著下降（表 1），表明菌根共生通过调控植物−微
生物间的氮素分配，降低了植物对土壤氮的直接依

赖，并相应地抑制了氮水解酶（NAG + LAP）活性

（表 2）。
混栽处理通过促进树种间养分互补，显著提升

了土壤有效氮（AN）与溶解性有机碳（DOC）含量

（表 3），从而削弱了微生物对碳、氮的竞争压力，降

低了微生物生物量碳氮比[19]。这一发现与混交林养

分互补理论相契合：多树种共存可通过优化凋落物

分解与根系分泌物输入的多样性，提高养分循环效

率，减少单一物种对特定养分的过度消耗，最终减轻

微生物群落的代谢负荷[38]。值得注意的是，接种 AMF
进一步加剧了单栽与混栽处理间根际微环境的分异：

在混栽体系中，AMF接种显著缓解了土壤碱化程度

（pH降低 0.40个单位，表 3），营造了碱性更弱、氮素

更丰富的根际生境；而在单栽体系中，AMF则主要

促进了土庄绣线菊根际有效磷（AP）的富集（较混栽

高 68.9%），呈现出明显的物种特异性。综上，混栽处

理与 AMF接种的联合应用能够有效协调根际微生

物−土壤间的养分循环，缓解碳、氮竞争压力，为脆

弱生态系统精准修复技术体系的构建提供了重要的

理论支撑。

 3.2    根系形态可塑性对根际微环境分异的响应策略

根系平均直径（AD）、比根长（SRL）及根尖数

（RT）等形态参数是植物响应异质性资源环境的重要

功能性状，反映了其资源获取与分配的投资策略[39]。

植物通过调整形态与生理性状来应对逆境胁迫、优

化资源捕获效率，从而在功能可塑性与环境适应性
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图 4    根系形态与土壤微生态环境的Mantel检验交互作用

Fig. 4    Mantel test interactions between root morphology and soil microenvironmental factors
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之间建立动态耦合关系[40]。本研究发现，栽植模式

与 AMF接种对根系形态产生了显著的驱动作用。

在单栽处理下，接种 AMF显著增加了根系平均直径，

却抑制了比根长与根尖增殖（图 2）。这一结果表明，

菌根共生致使根段表观直径增加，该增幅主要归因

于根外菌丝形成的菌套，反映了植物碳分配策略的

转变，即通过支持菌套构建来换取菌丝扩展面积的

提升，从而优化养分获取效率[41]，减少了对高密度细

根生物量构建的依赖。相反，在混栽处理下，接种

AMF虽抑制了平均直径的增加，却显著提升了根尖

数量（图 2c），形成了更适应种间资源动态竞争的快

速响应根系特征[42–43]。

偏最小二乘路径模型（PLS-PM）分析进一步揭

示，土壤酶活性（总效应  + 0.894）与土壤 pH（总效

应 + 0.548）是调控根系形态特征的核心因子（图 3）。
Mantel检验结果亦佐证了这一层级关系：比根长与

pH、NAG + LAP、DOC及 AP呈极显著正相关，而

根尖数与 AN、pH、MBN及 NAG + LAP等指标呈

极显著正相关（图 4）。与此同时，根际碳、氮循环相

关指标与关键酶活性之间通过极显著正相关网络构

成了协同互作体系，共同驱动养分周转与微环境功

能调控。由此可见，高酶活性加速了养分矿化过程

（如碱性磷酸酶促进有效磷释放），直接驱动根系增

粗以高效获取局部富集的养分；而接种 AMF则通过

缓解土壤碱化、改善微生物群落结构与功能，间接强

化了植物的菌根依赖性养分获取途径[44]。上述结果

印证了栽植模式与 AMF接种通过“土壤−微生物−
根系”多级互作的调控规律：外生变量通过改变根际

微生境，驱动了吸收根的形态响应，体现了植物通过

调整根系构型以适应根际环境变化的规律。

 4   结　　论

本研究整合栽植模式、AMF接种、根际微环境

和根系形态的多参数数据，运用偏最小二乘路径模

型（PLS-PM），揭示了砒砂岩区灌木地下生态适应的

差异化机制。良好的菌根共生关系是根系形态响应

的前提，栽植模式与 AMF接种通过重塑根际土壤酶

活性与 pH，驱动根系构型的差异化适应：单栽接种

通过强化磷相关酶活性，促使根系增加平均直径、降

低比根长，将碳分配转向组织构建；混栽接种则通过

增强氮相关酶活性，诱导根尖增殖，提升资源获取能

力。PLS-PM定量分析进一步表明，外生变量（栽植

模式与接种处理）通过提升土壤氮、磷相关酶活性，

直接驱动了根系形态的可塑性响应，这为砒砂岩区

植被修复中植物与微生物资源的精准配置提供了科

学依据。

然而，本研究仍存在一定局限，其中根际微生物

组与代谢调控的微观机制尚不清楚，后续需借助组

学技术加以解析；根系分泌物作为碳源与信号媒介

的作用未予定量，其在单栽与混栽下对菌根共生效

应的调控有待探明；此外，研究局限于 2种灌木及单

一混交比例，未来需拓展多物种、多密度与多比例设

计，并结合野外修复工程，以优化植物–菌根真菌协

同配置方案。
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