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摘 要：植物–土壤微生物相互作用是维持草地生态系统功能与稳定性的基础。阐明植物生物量与土壤微生物多样性

的关系及其环境响应特征，对于理解生态系统的维持机制及预测其未来变化趋势至关重要。然而，当前研究多聚焦于

非根际土壤微生物，整合非根际与根际土壤微生物以解析其对植物生物量的影响及相对重要性的研究仍较为缺乏。

以贺兰山东麓荒漠草原为研究对象，分析不同植物群落非根际土壤及其优势植物根际微生物群落特征，揭示生物和

非生物因子综合作用下土壤微生物对植物地上生物量（AGB）的驱动作用。结果表明：1）非根际与根际土壤间微生

物 alpha 多样性无显著差异（P > 0.05），而 beta 多样性具有显著差异（P < 0.05）；所有优势植物根际土壤细菌（除

短花针茅 Stipa breviflora 外）、真菌绝对丰度均高于其非根际土壤；随机性过程主导非根际、根际土壤微生物群落组

装。2）AGB 与生物因子植物多样性、非根际土壤真菌 Faith 系统发育多样性，及非生物因子根围土壤 pH 和全氮含

量呈显著正相关（P < 0.05），而与年平均温度、土壤含水量、非根际土壤有效磷含量呈显著负相关（P < 0.05）。3）

植物多样性是解释 AGB 变异的最主要因子，其解释方差占比 41.5%，土壤理化性质则次之。4）与根际微生物相比，

非根际土壤微生物多样性是连接环境因子与 AGB 的关键中介，气候因子和土壤理化性质对 AGB 的影响主要通过该

中介路径间接产生。综上，植物和非根际土壤微生物多样性是维持荒漠草原生态系统 AGB 的关键生物调节因子，而

它们的作用又受到气候因子和土壤理化性质的调控。 
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Abstract: 【Objective】 Plant-soil microbe interactions are the cornerstone of grassland ecosystem function and stability. 

Elucidating the relationship between plant biomass and soil microbial diversity, along with its environmental dependencies, is 

essential for understanding ecosystem maintenance mechanisms and predicting future dynamics. However, most studies focus 

primarily on bulk soil microbes, while integrated investigations examining the effects and relative contributions of both bulk 

and rhizosphere soil microbes on plant biomass remain scarce. Therefore, this study aimed to elucidate the effects of soil 

microbes on aboveground biomass (AGB) under the combined influence of biotic and abiotic factors.【Method】 This study 

was conducted in the desert steppe on the eastern foothills of the Helan Mountains. The characteristics of soil microbial 

communities in both bulk soil and the rhizosphere soil of dominant plants across different plant communities were analyzed. 

The effects of soil microbes on aboveground biomass (AGB) under the combined influence of biotic and abiotic factors were 

elucidated. 【Result】 The results revealed that: 1) No significant difference was observed in microbial alpha diversity between 

bulk and rhizosphere soils (P > 0.05), whereas beta diversity showed significant differences (P < 0.05). The absolute abundance 

of both bacteria and fungi in the rhizosphere soil of all dominant plants was higher than that in the corresponding bulk soil, 

except for bacterial abundance in the rhizosphere of Stipa breviflora. Stochastic processes dominated the microbial community 

assembly in both bulk and rhizosphere soils. 2) AGB was significantly positively correlated with the biotic factors of plant 

diversity and Faith’s phylogenetic diversity of fungi in bulk soil, as well as the abiotic factors of ectorhizosphere soil pH and 

total nitrogen content (P < 0.05). Conversely, it was significantly negatively correlated with mean annual temperature, soil 

moisture content, and available phosphorus in bulk soil (P < 0.05). 3) Plant diversity was the primary factor explaining the 

variation in AGB, accounting for 41.5% of the explained variance, followed by soil physicochemical properties. 4) In contrast 

to rhizosphere microbes, bulk soil microbial diversity acted as the key mediator linking environmental factors to AGB. The 

effects of climatic and soil physicochemical factors on AGB were primarily indirect, transmitted through this mediating 

pathway. 【Conclusion】 In conclusion, the diversity of plant and bulk soil microbiomes is a key biological regulator in 

maintaining plant AGB of the desert steppe ecosystem, a role that is modulated by climatic factors and soil physicochemical 

properties. 

Key words: Bulk soil microbiomes; Rhizosphere microbiomes; Plant biomass; Microbial diversity; Community assembly; 

Desert steppe 

土壤微生物多样性与植物生物量关系的研究是理解和预测全球变化与人类干扰双重驱动下草地

生态系统稳定性维持机制和服务功能演变的关键[1]。现有研究虽已揭示植物物种多样性（如通过生态

位互补和提升资源利用效率）对植物生物量的促进作用[2]，但对于土壤微生物多样性的贡献与机制却

未得到充分探索，尤其是整合非根际和根际土壤微生物多样性以解析其对植物生物量的相对重要性

方面也鲜有报道。作为土壤生态系统中最重要的组分之一，土壤微生物数量丰富，通过庞大的生物

量基数、多样的功能属性及活跃的代谢特性，在维系地上–地下互作及生态系统环境响应中发挥着不

可或缺的“枢纽”作用[3]。基于生态位分化理论，非根际和根际土壤微生物对植物生物量的影响可能
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不同。其中，非根际土壤微生物通常主要参与凋落物分解和土壤有机质矿化等过程，驱动生态系统

养分循环，从而影响植物生物量。而根际微生物则通过共生固氮、磷酸盐溶解、病原菌抑制及非生

物胁迫响应等机制，调控宿主植物的资源获取和逆境适应能力[4-5]，进而维持植物生物量生产的稳定

性。随着全球气候变化不断加剧，土壤微生物在维持植物生物量方面的作用也愈发关键。研究显示，

土壤微生物极具环境敏感性，环境变化下微生物群落结构和多样性的改变可能会破坏关键养分循环

过程，降低植物养分可利用性，不利于植物生物量的积累[6]。因此，系统解析土壤中这两类微生物群

落结构特征及其影响植物生物量的相对重要性，不仅有助于深化气候变化背景下对地下–地上互作机

制的理解，也对构建基于土壤微生物调控的生态系统恢复策略具有重要的科学意义。 
我国旱区面积广阔[7]，生态系统脆弱性突出，降水稀少、土壤质地粗糙、养分贫瘠和植被覆盖度

低等共同导致植物生产力持续低下。在气候变暖与干旱事件频发的态势下，该类生态系统面临着结

构与功能进一步退化的风险。因此，当前亟需系统解析土壤微生物与植物生物量之间的关系及其环

境响应特征，这是推动土壤微生物介导的旱区退化生态系统恢复力提升的关键。本研究以贺兰山东

麓荒漠草原为研究对象，基于扩增子绝对定量测序技术，对比分析非根际土壤和优势植物根际微生

物多样性、物种组成及群落组装特征，旨在探讨：（1）不同位置（非根际和根际）土壤微生物多样

性与植物地上生物量的关系；（2）生物和非生物因子影响植物地上生物量的相对重要性；（3）土壤

微生物在生物和非生物因子综合作用下对植物地上生物量的驱动作用，以期为干旱地区脆弱草地生

态恢复和适应性管理提供理论依据。 

1 材料与方法  

1.1 研究区概况 
研究区位于贺兰山东麓洪积扇荒漠草原区（38°39′21″—38°47′20″ N，105°57′54″—106°03′49″ E），

具有典型大陆性季风气候特征，属温暖干旱草原化荒漠气候带，全年日照充足，干旱少雨，蒸发量

大。地貌为山前洪积倾斜平原、低山丘陵，地势坎坷不平，沙砾混杂，地表剥蚀严重。土壤类型为灰

钙土、棕钙土，养分贫瘠。植物稀疏，植被覆盖度低，生物量积累少，生长季为 5—9 月。 
1.2 样地设置与植物学调查 

于 2021 年、2022 年 8 月植物生长旺盛时期，在贺兰山典型沟道：苏峪口（SYK）、大水渠（DSQ）、

贺兰口（HLK）和插旗口（CQK）荒漠草原区共选取 4 个以不同植物群落组成为代表的典型样地作

为研究对象，在每个样地中随机布设 9 个间距不小于 50 m 且海拔、地形相近的灌、草植物嵌套样

方，即 1 个 5 m × 5 m 灌木植物样方内设置 1 个 1 m × 1 m 草本植物样方。DSQ 样地因无灌木生长仅

布设草本植物样方，4 个样地共设置 63 个样方，其中灌木植物样方 27 个，草本植物样方 36 个，记

录每个样方的海拔（Elevation，ELE）和经纬度坐标信息。分别调查嵌套样方内灌、草植物群落组成，

测定每种植物的高度、密度、盖度、频度以及灌木冠幅，按照杨壹等[8]的方法分别计算灌、草植物样

方内不同植物物种的重要值，结合植物群落特点确定优势植物用于后续研究（表 1）。 
1.3 样品采集与气象、地形数据获取 

确定灌木植物样方内各个灌木种的标准株，将每一非标准株按比例大小转化为标准株数，并计

算出样方内各个灌木种的标准株数。采用“收获法”剪取其具有代表性的标准枝，记录标准枝对标

准株的占比，同时齐地刈割草本植物样方内所有植物地上部分，带回实验室分别称取灌木标准枝和

草本植物的鲜重，然后置于烘箱中在 65 ℃条件下烘至恒重，称取其干重。利用灌木标准枝干重及其

对标准株的占比以及标准株数，计算样方内该种灌木的地上生物量，样方内各个灌木种的地上生物

量之和为所有灌木的总生物量，草本植物地上生物量为所有草本植物干重之和（表 1）。样方内灌木

植物与草本植物地上生物量之和，即为总地上生物量（Aboveground biomass，AGB）。 
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采用“五点法”和“抖根法”分别采集 0～10 cm 土层的非根际土壤（Bulk soil，BS）、优势植

物的根围土壤（Ectorhizosphere soil，ES）及其根际土壤（Rhizosphere soil，RS）样品。其中，BS 采

集于远离植物、无根系生长的裸露区域。ES 采集是在每个样方中选取 5 株健康且长势一致的优势植

物植株，挖掘其根系后轻抖，收集脱离根系但未直接黏附的土壤，随后用无菌毛刷仔细刷取黏附在

细根（< 2 mm）表面的 RS，ES 与 RS 按与根系的紧密程度分级获取。将同一样方内采集的同类土壤

样品均匀混合为一个混合样，并统一过 2 mm 筛。样品随即分装处理：用于微生物测序的 BS 和 RS
样品迅速装入 15 mL 无菌离心管中，置于干冰桶内，尽快带回实验室于-80 ℃储存；剩余的 BS 和全

部的 ES 样品则在室内自然风干，研磨过筛后用于土壤理化性质测定。本次采样共获得 108 个土壤样

品。 
使用 ArcGIS v10.8.2 提取每个采样点 2000—2021/2022 年度的年平均温度（Mean annual 

temperature，MAT）、年平均降水量（Mean annual precipitation，MAP），及坡度（Slope degree，DEG）、

坡向（Slope aspect，ASP）。其中，气象数据来源于国家青藏高原科学数据中心（https：//data.tpdc.ac.cn/）
中国 1 km 分辨率逐月平均气温、逐月降水量数据集。DEG 和 ASP 提取自地理空间数据云 DEM 数

据（https：//www.gscloud.cn/）。详细信息见表 1。 
表 1 研究样地概况 

Table 1 Overview of the study site 

样地 
Site 

地理坐标 
Geographic 
coordinates 

采样 
年份 

Sampling 
year 

海拔 
ELE/m 

坡度 
DEG/° 

坡向 
ASP 

年平均 
温度 

MAT/℃ 

年平均 
降水量 

MAP/mm 

植物群落 
Plant 

community 

科属种数 
No. of 

families, 
genera, 
species 

地上 
生物量 
AGB/ 

(g·m⁻²) 

优势植物 
(重要值) 
Dominant 

plants 
(Importance 

value) 

SYK 
38°42′ 05″N 

106°00′ 03″E 
2021 1350 4.86 南 8.88 198.85 

松叶猪毛菜–

短花针茅群丛 
8/10/10 

149.62± 

15.50ab 

短花针茅
①

（0.88） 

DSQ 
38°39′ 23″N 

105°58′ 03″E 
2022 1365 4.09 

南、

东南 
9.15 206.83 

九顶草–狗尾

草群丛 
12/17/17 

40.62± 

3.38c 

九顶草
②

（0.45） 

HLK 
38°44′ 47″N 

106°01′ 54″E 
2022 1430 4.22 

东、

东北 
8.80 219.90 

内蒙野丁香–

碱蒿群丛 
9/17/19 

155.39± 

19.30a 

内蒙野丁香
③

（0.82） 

CQK 
38°47′ 20″N 

106°03′ 49″E 
2021 1460 4.94 

南、

东南 
8.53 224.66 

狭叶锦鸡儿–

长芒草群丛 
8/14/14 

104.93± 

16.98b 

狭叶锦鸡儿
④

（1.00） 

注：SYK：苏峪口样地；DSQ：大水渠样地；HLK：贺兰口样地；CQK：插旗口样地。地上生物量以平均值±标准误差表示（n = 9），

同列不同小写字母表示不同样地间在 P < 0.05 水平上差异显著。Note: SYK: Suyukou site; DSQ: Dashuiqu site; HLK: Helankou site; CQK: 

Chaqikou site. Aboveground biomass is presented as mean ± SE (n = 9). Different lowercase letters within the same column indicate significant 

differences among sample sites at the P < 0.05 level. ①Stipa breviflora; ②Enneapogon desvauxii; ③Leptodermis ordosica; ④Caragana stenophylla. 

1.4 土壤理化性质测定 
非根际土壤和优势植物根围土壤含水量（Soil moisture，SM）和 pH 分别采用烘干称重法和浸提

电极法（水土比为 2.5∶1）测定；有机碳（Soil organic carbon，SOC）、全氮（Total nitrogen，TN）、

全磷（Total phosphorus，TP）含量分别采用 K2Cr2O7氧化外加热法、全自动半微量凯氏定氮法、NaOH
熔融–钼锑抗比色法测定；碱解氮（Alkaline hydrolysis nitrogen，AN）、有效磷（Available phosphorus，
AP）和速效钾（Available potassium，AK）含量分别采用碱解扩散法、NaHCO3 浸提–钼锑抗比色法

和 NH4OAc 浸提–火焰光度法测定。 
1.5 土壤微生物绝对定量测序和信息学数据处理 

使用 FastDNA® SPIN Kit（MP Biomedicals，美国）土壤基因组试剂盒提取土壤样品总 DNA，

并检测其完整性、浓度和质量。为实现微生物群落的绝对定量，在提取的 DNA 中加入 9 种已知拷贝
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数的人工合成内标序列（Synthetic spike-in）[9]。随后，分别对细菌和真菌特征序列进行 PCR 扩增：

使用引物对 515F（5′-GTGCCAGCMGCCGCGG-3′）/ 907R（5′-CCGTCAATTCMTTTRAGTTT-3′）扩

增细菌 16S rRNA 基因的 V4-V5 高变区；使用引物对 ITS3F（5′-GCATCGATGAAGAACGCAGC-3′）
/ITS4R（5′-TCCTCCGCTTATTGATATGC-3′）扩增真菌 ITS2 区。扩增产物经回收、纯化、定量和均

一化后构建测序文库，文库经质控合格后于 Illumina NovaSeq 6000 平台进行 2×250 bp 双端测序。使

用 QIIME 2™ v2022.8 处理测序原始下机序列，经过质控、过滤、降噪、拼接及去除嵌合体等步骤，

生成扩增序列变体（Amplicon sequence variant，ASV）。随后，基于 spike-in 序列制作标准曲线方程，

计算每个土壤样品中细菌、真菌 ASVs 的绝对丰度（以每克冻干土壤的拷贝数计），利用 rrnDB v5.6
数据库校正细菌 16S rRNA 基因拷贝数。最后，使用 RDP v11.5 和 UNITE v9.0 数据库分别对细菌和

真菌 ASVs 进行物种分类注释。 
1.6 数据处理 

不同样地土壤理化性质、alpha 微生物多样性的差异，根据数据的正态性和方差齐性检验结果，

采用单因素方差分析或 Kruskal-Wallis 检验进行评估。若检验结果显著（P < 0.05），则进行多重比

较：参数检验数据根据方差是否齐性分别采用 LSD 法或 Games-Howell 检验，非参数检验数据则采

用 Dunn 法。同一样地土壤各指标的差异，根据数据特征采用 t 检验或 Wilcoxon 符号秩检验。所有

P 值均经错误发现率校正。基于 Bray-Curtis 距离、平均成对系统发育距离（Beta Mean Pairwise Distance，
βMPD）矩阵分别量化土壤微生物群落组成、系统发育结构特征，利用主坐标分析（Principal 
Coordinates Analysis，PCoA）进行可视化，并采用置换多元方差分析（Permutational multivariate analysis 
of variance，PERMANOVA）检验差异显著性。基于系统发育分箱的零模型分析（infer Community 
Assembly Mechanisms by Phylogenetic-bin-based null model analysis，iCAMP）确定土壤微生物群落组

装特征[10]。参考 Ning 等[11]的方法，计算每对样本之间所有 bin 的 β 净亲缘指数（beta Net Relatedness 
Index，βNRI）和修正的 Raup-Crick 指数（RCbray），从群落水平上评估不同生态过程的相对重要性。 

采用线性混合效应模型（Linear Mixed Effects Models，LMM；样地设置为随机因子）和 Spearman
相关性分析分别研究植物、土壤微生物多样性与 AGB 的关系，以及二者与地形、气候、土壤理化因

子的关系。随后，利用层次分割（Hierarchical Partitioning，HP）分析评估地形、气候、植物、土壤、

土壤微生物在解释 AGB 变异中的相对重要性。在分析前，为控制多重共线性，利用主成分分析

（Principal component analysis，PCA）提取气候、土壤理化性质的前两个主成分，并计算所有影响因

子的方差膨胀因子（Variance inflation factor，VIF），剔除强共线性的指标（VIF > 5）。最后，构建

分段结构方程模型（Piecewise Structural Equation Model，Piecewise-SEM）系统揭示生物和非生物因

子综合作用下土壤微生物对 AGB 的影响。以上分析基于 R 语言“iCAMP” “psych” “lme4” 
“lmerTest” “multifunc” “piecewiseSEM”包实现。 

2 结 果  

2.1  非根际土壤和优势植物根围土壤理化性质 
4 个样地非根际土壤及其优势植物根围土壤理化性质如表 2 所示，8 个指标在不同样地所有土壤

样品间均具有显著性差异（P < 0.05）。其中，除短花针茅（SYK 样地）外，其他优势植物根围土壤

SM 均高于其非根际土壤，土壤 pH 除内蒙野丁香（HLK 样地）外，均表现为根围土壤低于其非根际

土壤。SOC、TP 含量在 SYK、DSQ 样地中表现为非根际土壤高于其优势植物根围土壤，HLK、CQK
样地则相反；短花针茅、内蒙野丁香和狭叶锦鸡儿（CQK 样地）根围土壤 TN 含量高于其非根际土

壤。同一样地非根际与根围土壤两两比较发现，所有样地中优势植物根围土壤 AN 含量均显著高于

其非根际土壤（P < 0.05），短花针茅根围土壤 AP 含量显著高于其非根际土壤（P < 0.05），AK 含
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量则显著低于非根际土壤（P < 0.05），九顶草（DSQ 样地）、内蒙野丁香和狭叶锦鸡儿根围土壤 AP
含量低于其非根际土壤，九顶草和内蒙野丁香根围土壤 AK 含量则高于其非根际土壤。 

表 2 不同样地非根际和优势植物根围土壤理化性质 

Table 2 Physicochemical properties of bulk soil and dominant plant ectorhizosphere soil across various sampling sites 

样地 

Site 

土壤位置 

Soil 

location 

含水量

SM/% 
pH 

有机碳

SOC/(g·kg⁻¹) 

全氮

TN/(g·kg⁻¹) 

全磷

TP/(g·kg⁻¹) 

碱解氮

AN/(mg·g⁻¹) 

有效磷

AP/(mg·g⁻¹) 

速效钾

AK/(mg·g⁻¹) 

SYK 
BS 0.15±0.02c 8.26±0.02a 19.23±0.80a 1.27±0.04b 3.53±0.82a 25.66±0.84c 2.57±0.29cd 289.9±31.2a 

ES 0.13±0.02c 7.83±0.02b*** 11.81±0.34b** 1.93±0.0.09a*** 3.08±0.59a 38.07±2.01a*** 4.75±0.31ab*** 190.7±4.8b* 

DSQ 
BS 2.99±0.05a 7.44±0.09cde 12.70±3.71b 0.91±0.14bc 0.28±0.02c 2.07±0.14d 4.24±0.31ab 110.0±6.8c 

ES 3.05±0.09a 7.23±0.02e 11.35±0.87b 0.64±0.01c 0.27±0.01c 2.57±0.05d** 3.61±0.19bc 110.3±4.8c 

HLK 
BS 2.83±0.04a 7.37±0.02d 7.12±1.18c 1.12±0.15bc 0.16±0.01d 2.25±0.10d 2.26±0.44cd 55.5±2.3d 

ES 3.05±0.10a 7.66±0.03c*** 7.13±0.45c 1.32±0.23abc 0.17±0.01d 2.55±0.10d* 2.14±0.11d 63.5±1.4d* 

CQK 
BS 0.22±0.03c 7.83±0.04b 11.55±0.78b 1.50±0.12ab 0.45±0.02b 30.07±0.39b 4.59±0.19a 311.3±20.6a 

ES 0.53±0.07b* 7.68±0.05bc 14.37±1.17ab 1.58±0.15ab 0.47±0.02b 34.91±1.242ab** 4.59±0.26ab 277.4±13.6a 

注：SYK、DSQ、HLK、CQK 样地优势植物分别为短花针茅、九顶草、内蒙野丁香、狭叶锦鸡儿。BS：非根际土壤；ES：根围土壤。

数据以平均值±标准误差表示（n = 9）。同列不同小写字母表示不同样地所有土壤样品间 Welch’s ANOVA 或 Kruskal-Wallis 检验在 P < 0.05

水平上的差异显著性；星号表示同一样地不同土壤位置 t 检验或 Wilcoxon 符号秩检验的差异显著性，*、**、***分别表示 P < 0.05、P < 0.01

和 P < 0.001。Note: The dominant plant species in the SYK, DSQ, HLK, and CQK sites were S. breviflora, E. desvauxii, L. ordosica, and C. stenophylla, 

respectively. BS: bulk soil; ES: ectorhizosphere soil. Data are expressed as mean ± standard error (n=9). Different lowercase letters in the same column 

indicate significant differences among all soil samples from different sites, as determined by Welch’s ANOVA or Kruskal-Wallis tests at P < 0.05. 

Asterisks indicate significant differences between soil locations within the same site, as determined by t-tests or Wilcoxon signed-rank tests: *, P < 0.05; 

**, P < 0.01; and ***, P < 0.001. 

2.2  非根际和优势植物根际土壤微生物多样性 
分别测定了土壤细菌、真菌 Shannon 多样性和 Faith 系统发育多样性（图 1）。结果显示，4 个

样地所有土壤样品仅有细菌 Shannon 多样性差异不显著（P > 0.05；图 1a）。非根际土壤之间，HLK
样地土壤细菌 Shannon 多样性最高，真菌 Shannon 多样性在 SYK 样地最高且显著高于 DSQ 样地（P 
< 0.05）。CQK 样地非根际土壤细菌、真菌具有最高的 Faith 系统发育多样性，均显著高于 SYK、

DSQ 和 HLK 样地（P < 0.05）。相比于其他优势植物根际土壤，九顶草根际细菌 Shannon 多样性最

高，内蒙野丁香根际真菌 Shannon 多样性最高，但与其他优势植物均无显著性差异（P > 0.05），狭

叶锦鸡儿根际细菌、真菌 Faith 系统发育多样性最高，均显著高于其他优势植物（P < 0.05）。同一

样地非根际与根际土壤两两比较结果均未呈现显著性差异（P > 0.05）。 
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    注：RS：根际土壤。不同小写字母表示不同样地所有土壤样品间单因素方差分析或 Kruskal-Wallis 检验在 P < 0.05 水平上

的差异显著性。Note: RS: rhizosphere soil. Different lowercase letters indicate significant differences among all soil samples from different 

sites, as determined by one-way ANOVA or Kruskal-Wallis tests at P < 0.05. 

图 1 不同样地非根际和优势植物根际土壤细菌和真菌 alpha 多样性 

Fig. 1 Alpha diversity of bacteria and fungi in bulk soil and dominant plant rhizosphere soil across various 

sampling sites 
PCoA 分析显示，前两轴累计解释了细菌（图 2a）、真菌（图 2b）群落组成 34.6%、18.2%的变

异，同一样地非根际和根际土壤细菌、真菌群落组成均明显分离。PERMANOVA 分析进一步发现，

4 个样地土壤细菌（R2 = 0.44，P = 0.001）、真菌（R2 = 0.32，P = 0.001）群落组成呈极显著差异。

相比之下，PCoA 分析显示，前两轴累计仅分别解释了细菌（图 2c）、真菌（图 2d）群落系统发育

结构 9.1%和 7.8%的变异。PERMANOVA 分析显示，4 个样地土壤细菌（R2 = 0.11，P = 0.001）、真

菌（R2 = 0.15，P = 0.001）群落系统发育结构呈极显著差异。由表 3 可见，4 个优势植物根际细菌、

真菌群落组成均与其非根际土壤呈极显著差异（P < 0.01），而狭叶锦鸡儿根际细菌群落组成、九顶

草根际真菌群落系统发育结构均与其非根际土壤无显著差异（P > 0.05）。 
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图 2 不同样地非根际和优势植物根际土壤细菌和真菌 beta 多样性 

Fig. 2 Beta diversity of bacteria and fungi in bulk soil and dominant plant rhizosphere soil across various sampling 

sites 

表 3 非根际与根际土壤微生物群落结构的置换多元方差分析 

Table 3 PERMANOVA of microbial community composition between bulk soil and rhizosphere soil 

样地 

Site 

非根际和根际

土壤 

Bulk soil and 

rhizosphere soil 

细菌群落组成 

Bacterial community 

composition 

真菌群落组成 

Fungal community 

composition 

细菌群落系统发育结构 

Bacterial community 

phylogenetic structure 

真菌群落系统发育结构 

Fungal community 

phylogenetic structure 

R2 P R2 P R2 P R2 P 

SYK BS vs. RS 0.21 0.001 0.21 0.001 0.06 0.021 0.09 0.001 

DSQ BS vs. RS 0.21 0.001 0.13 0.001 0.06 0.001 0.06 0.269 

HLK BS vs. RS 0.17 0.001 0.23 0.001 0.06 0.005 0.07 0.002 

CQK BS vs. RS 0.15 0.005 0.12 0.002 0.06 0.368 0.08 0.001 

2.3  非根际和优势植物根际土壤微生物绝对丰度及群落组成 
不同样地非根际土壤细菌（图 3a）、真菌（图 3b）绝对丰度排序依次为：CQK > SYK > DSQ > 

HLK、CQK > DSQ > HLK > SYK，优势植物根际细菌、真菌绝对丰度排序依次为：狭叶锦鸡儿 > 短
花针茅 > 九顶草 > 内蒙野丁香、内蒙野丁香 > 九顶草 > 狭叶锦鸡儿 > 短花针茅。短花针茅根际

细菌绝对丰度低于其非根际土壤，九顶草和内蒙野丁香根际细菌、真菌绝对丰度均显著高于其非根

际土壤（P < 0.05）。4 个样地观测到的 ASVs 被注释到 37 个细菌门和 14 个真菌门。其中，非根际

和根际土壤优势细菌门均为酸杆菌门（Acidobacteria，BS：12.2%～36.8%；RS：14.9%～40.1%）、

放线菌门（Actinobacteria，BS：18.0%～52.3%；RS：14.8%～53.0%）和变形菌门（Proteobacteria，
BS：8.6%～12.6%；RS：7.1%～20.8%）。子囊菌门（Ascomycota，BS：44.8%～96.8%；RS：38.2%～

92.2%）和担子菌门（Basidiomycota，BS：1.3%～34.0%；RS：2.9%～35.7%）为优势的真菌门。 
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注：同一样地不同土壤位置微生物群落绝对丰度差异通过 t 检验或 Wilcoxon 符号秩检验分析。*、**分别表示在 0.05 和 0.01

水平上差异显著，ns 表示差异不显著（P > 0.05）。Note: The total absolute abundance of microbial communities among different soil 

locations within the same site was compared using either a t-test or the Wilcoxon signed-rank test. Significance is indicated as: *, P < 0.05 

and **, P < 0.01; ns, not significant (P > 0.05). 

图 3 不同样地非根际和优势植物根际土壤微生物门水平绝对丰度与群落组成 

Fig. 3 Microbial absolute abundance and community composition at the phylum level in bulk soil and dominant 

plant rhizosphere soil across various sampling sites 

2.4  非根际和优势植物根际土壤微生物群落组装 
土壤微生物群落组装结果显示（图 4），4 个样地无论是非根际还是根际土壤细菌（图 4a）、真

菌（图 4b）群落组装均以随机性过程为主导，其在非根际、根际土壤细菌群落组装中所占比例分别

为 78.6%～82.3%、79.1%～85.5%，在真菌群落组装中所占比例分别为 69.1%～90.1%、66.7%～88.3%。

其中，随机性过程生态漂变在构建土壤细菌、真菌群落中占较大比例，而扩散限制的相对重要性在

短花针茅、内蒙野丁香、狭叶锦鸡儿根际真菌群落组装中更大。相比于确定性过程异质选择，同质

选择对非根际、根际土壤细菌、真菌群落组装的相对重要性更大。 

 
注：βNRI：β 净亲缘指数；RCbray：修正的 Raup-Crick 指数。Note: βNRI: beta Net Relatedness Index；RCbray: modified 

Raup-Crick index. 

图 4 非根际和优势植物根际土壤微生物群落组装中不同生态过程的相对重要性 

Fig. 4 Relative importance of different ecological processes in microbial community assembly in bulk soil and 

dominant plant rhizosphere soil 
2.5  植物多样性、土壤微生物多样性、地上生物量与非生物因子间的关系 

LMM 分析结果显示（图 5），仅植物多样性、非根际土壤真菌 Faith 系统发育多样性与 AGB 呈

显著相关（P < 0.05）。随植物多样性增加，AGB 呈下降趋势，而随非根际土壤真菌 Faith 系统发育

多样性的增加，AGB 呈上升趋势（图 5a、图 5g）。此外，AGB 与非根际土壤细菌 Shannon 多样性、

Faith 系统发育多样性和根际细菌 Faith 系统发育多样性、真菌 Shannon 多样性均呈负相关，与非根
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际土壤真菌 Shannon 多样性和根际真菌 Faith 系统发育多样性呈正相关，但均未达到显著水平（P > 
0.05）。 

 
注：植物多样性以物种丰富度为代表。黑色拟合线基于线性混合效应模型绘制，实线和虚线分别表示在 0.05 水平上显著、

不显著关系。Rm
2为边际 R²，是固定效应单独解释的方差，Rc

2为条件 R²，是固定效应和随机效应共同解释的方差。下同。Note: 

Plant diversity is represented by species richness. The black fitted line was generated using a linear mixed-effects model. Solid and dashed 

lines denote significant and non-significant relationships at the 0.05 level, respectively. Rm² (marginal R²) indicates the proportion of 

variance explained by the fixed effects alone, and Rc² (conditional R²) represents the proportion of variance explained by both the fixed 

and random effects combined. The same notation applies to the subsequent figures. The same below. 

图 5 植物、土壤微生物多样性与地上生物量的关系 

Fig. 5 Relationships among plant diversity, soil microbial diversity, and aboveground biomass 

由图 6 可知，AGB 与根围土壤 pH、TN 含量呈显著正相关（P < 0.05），与 MAT、非根际和根

围土壤 SM、非根际土壤 AP 呈显著负相关（P < 0.05）。植物多样性与 ELE、ASP、MAP、非根际

土壤 AP 呈显著正相关（P < 0.05），而与 MAT 呈显著负相关（P < 0.05）。非根际和根际土壤细菌

Shannon 多样性与非生物因子均无显著的相关关系（P > 0.05）。相比于 Shannon 多样性，非根际和

根际土壤细菌、真菌 Faith 系统发育多样性与更多非生物因子显著相关，且均与 MAT、土壤 SM 呈

显著负相关（P < 0.05）。 

 
注：ELE：海拔；DEG：坡度；ASP (N)：坡向（北向分量）；ASP (E)：坡向（东向分量）；MAT：年平均温度；MAP：年
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平均降水量。Note: ELE: elevation; DEG: slope degree; ASP (N): slope aspect (northness); ASP (E): slope aspect (eastness); MAT: mean 

annual temperature; MAP: mean annual precipitation.  

图 6 地上生物量和植物、土壤微生物多样性与非生物因子的相关关系 

Fig. 6 Correlations of aboveground biomass and plant and soil microbial diversity with abiotic factors 

利用 HP 分析了生物和非生物因子对 AGB 变异的相对重要性（图 7）。同时考虑固定和随机效

应，地形、气候、植物多样性、土壤理化性质、土壤微生物多样性共同解释了 AGB 总变异的 86.7%，

由植物多样性、非根际和根围土壤理化性质主导。相比之下，气候因子、非根际和根际土壤微生物

多样性的相对重要性较小。 

 
注：每个影响因子的相对重要性以估计效应量的平均值±标准误差表示，气候、非根际和根围土壤理化性质均用 PCA 分析

提取的主成分进行表征。下同。Note: The relative importance of each predictor is expressed as the mean estimated effect size ± standard 

error. The climate and physicochemical properties of bulk soil and ectorhizosphere soil were characterized using principal components 

extracted from PCA analysis. The same below.  

图 7 地形、气候、植物、土壤、土壤微生物对地上生物量的相对重要性 

Fig. 7 Relative importance of topography, climate, plant, soil, and soil microbes on the aboveground biomass 
2.6 生物和非生物因子作用下土壤微生物对地上生物量的影响 

Piecewise-SEM 分段结构方程模型揭示了生物和非生物因子对 AGB 的影响路径（图 8）。结果

显示，非根际土壤微生物多样性在其中发挥关键的中介作用。在同时纳入固定效应和随机效应后，

模型对 AGB 的总解释方差为 61.0%。具体而言，气候因子、植物多样性和非根际土壤微生物多样性

均对 AGB 具有显著的正向直接影响（P < 0.05）。此外，分析还表明气候因子和非根际土壤理化性

质通过正向调节非根际土壤微生物多样性，进而间接影响 AGB。 
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注：采用线性混合效应模型拟合分段结构方程，设置样地为随机因子。红色实线表示显著正相关路径，灰色实线表示不显著

路径。路径上方数字为路径系数，线宽反映路径系数绝对值大小。各影响因子下方标注的数字表示其与地上生物量的标准化回归

系数。采用 Fisher’s C 评估模型整体拟合优度，当 P > 0.05 时模型与数据拟合良好。AIC：赤池信息量准则；Df：自由度。Note: 

Piecewise structural equation model fitting was conducted using a linear mixed-effects model, with the site as a random factor. Red solid 

lines indicate significant positive paths, while gray solid lines represent non-significant paths. The numbers displayed on the paths are the 

path coefficients, and the line width is proportional to the absolute value of the coefficients. The numbers below each predictor indicate 

their standardized regression coefficients with aboveground biomass. The overall goodness-of-fit of the model was assessed using Fisher’s 

C, where a P > 0.05 indicates an adequate fit of the model to the data. AIC: Akaike’s information criterion; Df: degrees of freedom. 

图 8 生物和非生物因子作用下土壤微生物影响地上生物量的分段结构方程模型 

Fig. 8 The piecewise-SEM for soil microorganisms influencing aboveground biomass under the combined effects 

of biotic and abiotic factors 

3 讨 论   

3.1  非根际与根际土壤微生物多样性、物种组成和群落组装的差异 
与非根际土壤相比，短花针茅、内蒙野丁香根际微生物 Shannon 多样性、Faith 系统发育多样性

均相对较低（图 1），这一结果与近期一项整合了 122 个生态系统的 Meta 分析结果基本一致[12]。该

现象通常被归因于由植物基因型驱动的根际选择效应。Wang 等[13]提出的“扩增–选择”组装模型指

出，根际微生物的招募是一个从非根际土壤库进行多步过滤筛选的过程，始于多样性丰富的非根际

土壤微生物群落，在根际发生特异性分化与组装[14]，从而降低了根际微生物多样性。这种选择性的

组装过程，不仅改变物种多样性，也会导致根际与非根际土壤微生物群落结构的明显分化。本研究

基于 Bray-Curtis 距离和 βMPD 距离的 PCoA 分析结果也证实了这一点（图 2）。与多样性特征不同，

本研究发现根际微生物（除短花针茅根际细菌群落）绝对丰度普遍高于其非根际土壤（图 3），这很

可能源于植物将大量光合碳（11%～40%）以根系分泌物形式分配至根际，这些分泌物作为关键的信

号源和营养物质[15]，刺激微生物的代谢与增殖[16]，从而增强植物在干旱贫瘠环境中的竞争优势。可

见，植物对特定功能菌群的招募是其适应资源限制环境、维持自身生长与健康的关键生态策略。 
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本研究进一步分析了土壤微生物群落组装的生态过程，其被认为对塑造微生物群落结构和多样

性具有重要作用[16]。结果显示，随机性过程在非根际和根际土壤中均主导了细菌、真菌的群落组装

（图 4），这表明微生物群落中物种的出生、死亡、迁入与迁出在很大程度上是随机的。这一结果与

许多强调确定性过程主导的研究有所不同[17-18]，这可能源于两个方面：一是历史偶然性（如优先效

应）在群落组装初期的关键作用[17]；二是研究区频繁的环境干扰（如干旱及再湿润循环）也可能增

加了随机性过程[19]。尽管细菌与真菌群落组装均以随机性过程为主，但也具有差异。与细菌相比，

扩散限制在真菌群落组装中所占比例更高，这可能与种群数量和个体形态上的差异有关。细菌群落

丰富度通常比真菌高出两个或以上数量级[20]，其庞大的种群基数降低了单一个体扩散受限对整体群

落的影响。其次，细菌个体较小，更易实现远距离扩散，从而形成更强的扩散补偿能力[21]。此外，

本研究发现，确定性过程中的同质选择在微生物群落组装中的作用高于异质选择，这意味着相似的

环境条件会使微生物群落组成趋于一致。然而，长期的同质选择也可能导致土传病原菌的定向富集，

进而增加植物病害的发生风险[22]。 
3.2 生物和非生物因子与植物地上生物量的关系及综合影响 

AGB 是衡量生态系统功能与稳定性的关键指标。既往研究表明，植物和土壤微生物多样性均在

维持 AGB 中发挥重要作用，然而其作用方向和强度常因地理区位、环境背景和生态系统类型而异
[22]。尽管大量研究普遍表明植物和土壤微生物多样性对 AGB 具有正向影响[23-24]，但本研究却发现植

物多样性与 AGB 呈负相关（图 5a），这一差异很可能与研究区长期干旱的环境背景有关。具体而

言，水资源短缺不仅直接限制植物生长，还促使植物采取资源保守策略，这使得干旱在很大程度上

掩盖了植物多样性对 AGB 的正效应[25]。在通过 Piecewise-SEM 整合生物及非生物因子的共同作用

后，植物多样性对 AGB 呈现出显著的正向路径，其本身的功能贡献在综合考虑中得以凸显（图 8）。
本研究中，土壤微生物指标有且仅有非根际土壤真菌 Faith 系统发育多样性与 AGB 呈显著正相关（P 
< 0.05）（图 5g）。这与全球尺度[26]以及我国大尺度干旱区草地生态系统[27]的研究结果相吻合。一

种可能的机制是高 Faith 系统发育多样性的真菌群落往往拥有更广泛的功能性状，因此更有可能包含

那些对干旱具备更强生理与结构抗性、拥有发达菌丝网络和碳储存策略的类群，这种功能上的互补

性，使其在水分压力下能更稳定地支持植物养分获取[28]，从而促进 AGB 的积累。 
本研究进一步分析了 AGB 与非生物因子的关系（图 6）。结果显示，AGB 与 MAT、SM 以及非

根际土壤 AP 含量呈显著负相关（P < 0.05）。已有研究指出，温度升高会加剧区域内水分蒸发和植

物的水分亏缺，从而抑制 AGB 的积累[29]。而 AGB 与 SM 及 AP 的负相关，则支持了“生物消耗假

说”，这恰恰反向证明了水分和磷是该生态系统中的关键限制性资源。作为植物能量代谢、遗传物

质合成以及细胞膜结构的基本元素，磷的有效性直接决定了植物的生长速率和生物量积累[30]。植物

可利用磷主要以正磷酸盐形态存在，多来源于原生矿物磷灰石的风化，然而在干旱环境中磷灰石的

风化速率显著减缓，同时少量释放出的磷酸盐离子易与土壤中的铁铝氧化物或钙质胶体结合，形成

难溶性次生矿物[31]。这种“低输入–高固持”的磷循环特征，与水分胁迫共同构成了限制 AGB 积累

的根本原因。 
生物和非生物因子对 AGB 相对重要性的分析结果表明，生物因子植物多样性解释了 AGB 变异

的较大部分（图 7）。这主要源于 AGB 积累的本质是植物通过光合作用固定碳的过程，其受植物多

样性的影响主要可通过选择效应和互补效应予以解释，前者体现为群落中包含高竞争力物种的概率

增大，后者则源于不同物种间功能性状差异所带来的生态位分化与资源利用互补[32]，这在水分和养

分受限的荒漠草原中尤为重要。尽管土壤微生物多样性对 AGB 的相对重要性较小，但 Piecewise-SEM
揭示了非根际土壤微生物多样性在整个生物–非生物系统中的关键中介作用（图 8）。土壤微生物作

为生物地球化学循环的引擎，对环境变化具有高度敏感性，而非根际土壤微生物多样性的改变直接

关联到养分矿化、有机质分解等关键生态过程的速率与效率，进而影响植物的资源获取策略与生长

能力。研究结果进一步表明，土壤微生物多样性对 AGB 的影响很大程度上取决于气候因子和土壤理
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化性质的调控。因此，未来荒漠草原的生态恢复策略，应统筹考虑非生物环境调控与生物多样性驱

动的协同效应，从而增强生态系统多功能性和稳定性，实现脆弱生态系统的可持续管理。 

4 结 论   

在本研究荒漠草原生态系统中，植物多样性是维持地上生物量 AGB 的基础，而非根际土壤微生

物多样性则在其中发挥关键的介导作用。土壤微生物多样性对 AGB 的影响主要受到气候因子和土

壤理化性质调节。非生物因子 MAT、SM 和 AP 均是该区域 AGB 的关键限制性因子，而生物因子非

根际土壤真菌 Faith 系统发育多样性对 AGB 表现出积极作用。这些发现深化了对荒漠草原植物生物

量的微生物驱动机制的理解，并为脆弱生态系统的退化防治、生态恢复实践及可持续管理提供了科

学依据和数据支撑。 
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