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五台山亚高山土壤真菌海拔分布格局与构建机制
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摘要：生物多样性的海拔分布格局与维持机制是生物多样性与生态系统功能研究的热点领域。 尽管微生物驱动着地球上许多

重要的生物地球化学循环，但与大型生物体相比，对微生物多样性海拔梯度分布格局知之甚少。 运用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测

序技术，全面分析了五台山亚高山生态系统（海拔 ２０００—３０５８ ｍ 范围内）土壤真菌群落组成和多样性变化特征。 结果表明，子

囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）、接合菌门（Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ）、壶菌门（Ｃｈｙｔｒｉｄｉｍｙｃｏｔａ）为主要的优势菌门。 非度量多

维尺度分析（ＮＭＤＳ）和相似性分析（ＡＮＯＳＩＭ）表明真菌群落组成和结构在海拔梯度上存在显著的差异（Ｐ＜０．０５）。 典范对应分

析（ＣＣＡ）显示 ｐＨ、植物丰富度、总碳含量与土壤真菌群落结构存在显著相关性（Ｐ＜０．０５）。 局域海拔尺度上，土壤真菌多样性

与植物多样性（α 和 β 多样性）呈显著正相关关系（Ｐ＜０．０５）。 方差分解分析（ＶＰＡ）和偏 Ｍａｎｔｅｌ 分析表明土壤真菌群落构建过

程中，环境因子和空间变量都起作用，并且环境因子占绝对的优势。 土壤真菌群落之间的 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离与海拔距离呈显著正

相关关系（Ｐ＜０．０５），说明环境选择是亚高山土壤真菌海拔分布格局的决定因素。 总之，五台山亚高山沿海拔梯度土壤真菌群

落结构和多样性产生明显的变化，群落构建主要由确定性过程和随机过程驱动，但确定性过程占主导地位。 土壤 ｐＨ、植物丰富

度、总碳含量是影响土壤真菌群落结构的重要因素。
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生物和生物群落的海拔分布格局与维持机制是生物地理学研究的重要议题。 海拔梯度的特征是在很短

的地理距离内有明显的气候和生态变化。 因此，海拔梯度为评估地表植被周转率、当地土壤条件和气候状况

对生物群落空间格局的影响提供了一个重要的平台［１］。 大量的研究表明，哺乳动物、树木、鸟类、昆虫等大型

生物类群在气候、空间、历史和生物等潜在力的驱动下，通常呈现单调递减或驼峰状的多样性海拔分布格

局［２⁃４］。 随着分子生物学方法在微生物生态学中的应用，近十年来，土壤微生物群落的海拔分布格局受到越

来越多的关注［５⁃６］。 尽管微生物驱动着地球上许多重要的生物地球化学循环，但与大型生物群落相比，我们

对微生物多样性的海拔分布格局还知之甚少。 真菌作为土壤微生物的重要组成部分，驱动着许多关键的生态

系统过程，包括凋落物分解、营养循环和植物生长调节［７］。 许多研究已经证明真菌的多样性随海拔的升高而

降低［８⁃９］，而另一些报告显示，在中海拔地区多样性最大［１０］，或者没有显著的海拔分布模式［１１］。
与动植物等大型生物相比，需要对土壤微生物群落的海拔分布模式进行更多的研究，以便更好的揭示其

潜在的机制。 虽然之前的研究为微生物生物地理学的解释提供了一个概念框架，但微生物生物地理学的群落

构建机制仍不清楚，且存在争议。 微生物群落构建的理论基础主要包括生态位理论和中性理论。 传统的生态

位理论（ｎｉｃｈｅ ｔｈｅｏｒｙ）假设环境条件（如 ｐＨ、温度、盐和湿度）、物种特征（如丰度、代谢和形态）、物种间相互作

用（如竞争、捕食、共生和权衡）等决定性因素控制着群落结构，这通常被称为确定性过程［１２⁃１３］。 相反，中性理

论（ｎｅｕｔｒａｌ ｔｈｅｏｒｙ）假设群落结构独立于物种特征，受随机过程（如出生、死亡、物种形成、灭绝、定殖和扩散限

制）控制。 越来越多的研究表明，生态位理论（确定性过程）和中性理论（随机性过程），在微生物群落构建过

程中不是独立存在的，而是共同起作用的［１２， １４⁃１６］。 然而，如何定性和定量阐明它们在控制群落结构、演替和

分布格局等方面的相对重要性，仍然是亟待解决的问题［８］。
五台山（１１２°４８′—１１３°５５′Ｅ； ３８°２７′—３９°１５′Ｎ）位于山西省东北部，黄土高原的东缘，主峰叶斗峰为华北

最高峰，高达 ３０５８ ｍ，有“华北屋脊”之称，是中国华北境内生物多样性最丰富的地区之一［１７］。 五台山海拔

２０００ ｍ 以上的地带属于典型的亚高山生态系统，是全球气候变化的敏感区。 五台山亚高山地带沿海拔梯度

有明显的植被垂直带谱：草甸带（海拔 ２８００ ｍ 以上）、灌丛草甸带（海拔 ２５００—２８００ ｍ）、针叶林带（海拔

２０００—２５００ ｍ）。 在亚高山生态系统中，个体迁移、物种竞争、土壤养分转化和微生物群落对等环境因素变化

的响应可能更敏感和快速［１８］，这为研究生物多样性及构建机制提供了理想的平台。 在本研究中，我们选择五

台山亚高山生态系统中不同海拔梯度土壤真菌群落为研究对象，运用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序技术，旨在探

讨：（１）沿海拔梯度，土壤真菌群落结构组成和多样性分布格局；（２）影响土壤真菌多样性和构建机制的主要

驱动因子；（３）确定性过程和随机过程在土壤真菌群落构建机制中的相对作用。
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１　 材料与方法

１．１　 样品采集

２０１７ 年 ８ 月，在五台山北坡 ２０００—３０５８ ｍ 的海拔梯度范围内分别设立 １５ 个不同海拔的采样点，分为 ３
个海拔梯度：即高海拔梯度（Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ， ＨＥＧ）（２９００—３０５５ ｍ）、中海拔梯度（Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ
ｇｒａｄｉｅｎｔ， ＭＥＧ）（２５００—２８００ ｍ）和低海拔梯度（Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ， ＬＥＧ）（２０００—２３００ ｍ）（表 １），每个海

拔梯度包含 ５ 个不同的采样点。 在每个采样点，设置 ３ 个 １ ｍ×１ ｍ 的样方，样方之间间隔约 ２０ ｍ。 用土钻采

集表层土壤样品（０—１０ ｃｍ），每个样方内采集 ５ 个子样（每个角 １ 个，中心 １ 个），在聚乙烯袋中混合成一个

样品。 经 ２ ｍｍ 网筛，将大部分根、动物和石头去除，然后将样本分成两部分。 其中一部分风干后进行理化分

析，另一部分保存在－８０℃冰箱中，用于 ＤＮＡ 的提取。 在每个样方中调查植被参数，记录每种植物的名称、高
度、盖度及多度等指标。 植物的丰富度指数（ｒｉｃｈｎｅｓｓ）采用单位面积内的物种数目来测度物种的丰富程度。

表 １　 不同海拔梯度下土壤理化性质与植物多样性参数

Ｔａｂｌｅ １　 Ｓｏｉｌ ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐｒｏｐｅｒｔｉｅｓ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｕｎｄｅｒ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ａｌｏｎｇ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

参数
Ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

低海拔梯度
Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ

中海拔梯度
Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ

高海拔梯度
Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ

海拔范围 Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ／ ｍ ２０００—２３００ ２５００—２８００ ２９００—３０５５

样方个数 Ｎｕｍｂｅｒ ｏｆ ｐｌｏｔｓ １５ １５ １５

土壤酸碱度 Ｓｏｉｌ ｐＨ ６．４４±０．２３ａ ５．８９±０．０３ｂ ５．８５±０．０３ｂ

土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ １８．５９±０．７９ａ １５．５２±０．２６ｂ １２．３９±０．４１ｃ

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％） ２５．１７±５．２１ｂ ４２．２１±３．０２ａ ３７．５３±３．２９ａ

电导率 ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／ （μｓ ／ ｃｍ） ９６．４６±１３．９５ｂ ９３．５７±２．２２ｂ １３０．２７±１８．００ａ

总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ ％ ０．４５±０．０４ｂ ０．６５±０．０２ａ ０．５２±０．０１ｂ

总碳 Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ ／ ％ ５．９４±０．２５ｂ ８．２２±０．２３ａ ５．６５±０．２１ｂ

碳氮比 Ｃ ／ Ｎ ｒａｔｉｏ １３．４０±０．７５ａ １２．６８±０．２６ａ １０．８６±０．２２ｂ

土壤有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ３７．８５±２．１１ａ ４１．４６±０．２３ａ ４１．６８±０．８２ａ

铵态氮 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ４９．８８±４．３１ｂ ７１．１６±１．６８ａ ４８．１０±２．９５ｂ

硝态氮 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ６．５１±０．３９ａ ５．５１±０．５４ａｂ ４．４０±０．１２ｂ

亚硝态氮 ＮＯ－
２ ⁃Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．４９±０．０７ａ １．４３±０．０５ａ １．４７±０．０２ａ

植物丰富度指数 Ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ ２４．２０±１．４３ａ １６．００±１．０５ｂ １２．２０±１．０２ｃ

植物香农指数 Ｐｌａｎｔ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ ２．００±０．０８ａ １．７２±０．２０ａ ０．９８±０．０９ｂ

地上植被优势种
Ｄｏｍｉｎａｎｔ ｓｐｅｃｉｅｓ ｉｎ ｆｌｏｏｒ ｖｅｇｅｔａｔｉｏｎ

华北落叶松（ Ｌａｒｉｘ ｐｒｉｎｃｉｐｉｓ⁃
ｒｕｐｐｒｅｃｈｔｉｉ ）、 苔 草 （ Ｃａｒｅ ｘ
ｓｐｐ．）、 珠 芽 蓼 （ Ｐｏｌｙｇｏｎｕｍ
ｂｉｓｔｏｒｔａ）

箭 叶 锦 鸡 儿 （ Ｃａｒａｇａｎａ
ｊｕｂａｔａ）、苔草（Ｃａｒｅ ｘ ｓｐｐ．）
金露梅（Ｄａｓｉｐｈｏｒａ ｆｒｕｔｉｃｏｓａ）

嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｂｅｌｌａｒｄｉｉ）、高山
嵩草（Ｋｏｂｒｅｓｉａ ｐｙ ｇｍａｅａ）、苔草
（Ｃａｒｅ ｘ ｓｐｐ．）、 瓣 蕊 唐 松 草
（Ｔｈａｌｉｃｔｒｕｍ ｐｅｔａｌｏｉｄｅｕｍ）

　 　 数据的表示形式为平均值±标准误。 同一行中不同的字母表示两组数据之间具有 Ｐ＜０．０５ 水平上的差异

１．２　 土壤理化性质测定

烘干法测定土壤含水量（ＳＷＣ）；便携式土壤参数检测仪（ＨＡ⁃ＴＲ⁃ＩＩＩ，中国）测定土壤电导率（ＥＣ）和土壤

温度（ＳＴ）；土壤 ｐＨ 值用电位法（ＨＡＮＮＡ，意大利）测定（土水比为 １：２．５）；总碳（ＴＣ）和总氮（ＴＮ）通过元素分

析仪（Ｅｌｅｍｅｎｔａｒ Ｖａｒｉｏ ＭＡＣＲＯ，德国）测定；采用 Ｋ２Ｃｒ２Ｏ７氧化法测定土壤有机碳（ＳＯＣ）；铵态氮（ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ）、硝

态氮（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）、亚硝态氮（ＮＯ－

２ ⁃Ｎ）采用间断元素分析仪（ＣｌｅｖｅｒＣｈｅｍ ３８０，德国）测定。
１．３　 ＤＮＡ 提取及 Ｍｉｓｅｑ 高通量测序

称取 ０．５ ｇ 土壤样品，使用 Ｅ．Ｚ．Ｎ．Ａ．􀳏 土壤 ＤＮＡ 试剂盒（Ｏｍｅｇａ Ｂｉｏ⁃ｔｅｋ， ＵＳＡ）按照试剂盒使用说明书步

骤提取和纯化土壤微生物 ＤＮＡ。 将每个采样点的 ３ 个土壤样品等体积混合，一共 １５ 个 ＤＮＡ 样品，送往上海

美吉生物医药科技有限公司进行高通量测序。 采用 ＩＴＳ１Ｆ（正向引物 ５′⁃ＣＴＴＧＧＴＣＡＴＴＴＡＧＡＧＧＡＡＧＴＡＡ⁃ ３′）
和 ＩＴＳ２Ｒ（反向引物 ５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡＴＧＣ⁃３′）对真菌核糖体的 ＩＴＳ１ 高可变区进行 ＰＣＲ 扩增，并通
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过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序平台对扩增产物进行测序。 剔除嵌合序列后，剩下的序列使用 ＵＰＡＲＳＥ 以 ９７％的相似

性作为阈值划分分类操作单元（Ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ，ＯＴＵｓ）。
１．４　 数据分析

基于 Ｒ ｓｔｕｄｉｏ（ｖ．３．４．３）ｖｅｇａｎ 包，计算真菌和植物的 α 多样性（Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ 指数）和 β 多样性

（每对样本之间的 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 差异），以及采用非度量多维尺度分析（Ｎｏｎ⁃ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ，
ＮＭＤＳ）和相似性分析（Ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ，ＡＮＯＳＩＭ）对不同海拔梯度间真菌群落组成进行了比较。 用邻体

矩阵主坐标（Ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ｏｆ ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｍａｔｒｉｃｅｓ，ＰＣＮＭ）分析空间变量对土壤真菌群落的影响，用 Ｒ
ｓｔｕｄｉｏ（ｖ．３． ４． ３） ｖｅｇａｎ 包中的 ＰＣＮＭ 函数进行前选择，筛选出显著的 ＰＣＮＭ 空间变量 （Ｐ ＜ ０． ０５）。 基于

ＣＡＮＯＣＯ ５．０ 软件，采用典范对应分析（Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＣＣＡ）评价真菌群落结构与环境变量

之间的相关性。 在 ＣＣＡ 之前，使用逐步回归和蒙特卡罗置换测试对所有环境变量进行前选择，选择具有统计

学意义（Ｐ＜０．０５）的环境变量进行下一步分析。 采用 Ｍａｎｔｅｌ 和 Ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ 检验评价了真菌群落与环境变量

和空间距离的相关性。 采用方差分解分析（Ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＶＰＡ）测量环境变量和空间变量对真

菌群落结构变化的相对贡献。 环境变量和空间距离的变量在 ＶＰＡ 之前都进行了前选择（ＣＡＮＯＣＯ ５．０）。 利

用 ＩＢＭ ＳＰＳＳ ｓｔａｔｉｓｔｉｃｓ ２０ 进行皮尔逊相关性分析（Ｐｅａｒｓｏｎ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ）以及采用单因素方差分析（Ｏｎｅ⁃ｗａｙ
ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｖａｒｉａｎｃｅ）和 Ｄｕｎｃａｎ 多重比较分析进行显著性差异分析，显著性水平设为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果与分析

２．１　 土壤理化性质和植被参数

不同海拔梯度的土壤理化参数和植物多样性数据可见表 １。 土壤温度（ＳＴ）和植物丰富度指数在 ３ 个海

拔梯度间存在显著差异（Ｐ＜０．０５）。 ｐＨ、土壤温度（ＳＴ）、碳氮比（Ｃ ／ Ｎ）、硝态氮（ＮＯ－
３ ⁃Ｎ）、植物丰富度指数

（Ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ）和香农指数（Ｐｌａｎｔ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ）在低海拔梯度最高，分别为 ６．４４，１８．５９℃，１３．４０，６．５１
ｇ ／ ｋｇ，２４．２ 和 ２．００，而在高海拔梯度最低，分别为 ５．８５、１２．３９℃、１０．８６、４．４０ ｇ ／ ｋｇ、１２．２ 和 ０．９８。 电导率在高海

拔梯度中（１３０．２７ μｓ ／ ｃｍ）比中海拔（９３．５７ μｓ ／ ｃｍ）和低海拔梯度（９６．４６ μｓ ／ ｃｍ）显著增加（Ｐ＜０．０５）。 中海拔

梯度土壤的总氮（０．６５％）、铵态氮（７．２％）和总碳的含量（８．２２％）显著高于高海拔和低海拔梯度土壤（Ｐ＜
０．０５）。 中海拔梯度土壤含水量最高（４２．２１％），显著高于低海拔梯度土壤（２５．１７％）（Ｐ＜０．０５）。 ３ 种海拔梯

度土壤中的有机碳和亚硝态氮含量均无显著差异（Ｐ＞０．０５）。 结果表明沿五台山海拔梯度，土壤的理化性质

和植被参数发生了明显的变化。
２．２　 真菌群落组成和多样性

通过高通量测序，在 １５ 个样本中共检测到 ９９４０３５ 个真菌序列，样本的序列条数分布在 ４９９５７—７８８１３ 之

间（每个样品平均 ６６２６９ 个）。 按最小样本序列数（４９９５７）抽平，共鉴定出 ３７５２ 个 ＯＵＴ （＞９７％序列相似性水

平）。 １５ 个样地中共鉴定出子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）、担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）、接合菌门（Ｚｙｇｏｍｙｃｏｔａ）、壶菌

门（Ｃｈｙｔｒｉｄｉｍｙｃｏｔａ）、球囊菌门（Ｇｌｏｍｅｒｏｍｙｃｏｔａ）、芽枝霉门（Ｂｌａｓｔｏｃｌａｄｉｏｍｙｃｏｔａ）、罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）７ 个

真菌门，包括 ３２ 个纲、１０６ 个目、２２５ 个科、４８２ 个属和 ７５９ 个种。 其中子囊菌门、担子菌门、接合菌门和罗兹菌

门（相对丰度为＞１％）被定义为优势门（图 １）。 图 １ 中可以看出，随海拔升高，子囊菌门、担子菌门和罗兹菌门

的相对丰度没有明显的变化趋势，而接合菌门的相对丰度随着海拔升高呈明显上升的趋势。
通过分析土壤真菌群落 α 多样性与海拔的相关关系，来确定土壤真菌群落 α 多样性的海拔分布格局。

结果表明，土壤真菌群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 ｒｉｃｈｎｅｓｓ 指数均与海拔高度呈显著的负相关（ ｒ ＝ －０．５８１， Ｐ＜０．０５），
随海拔的升高，α 多样性呈下降的趋势（图 ２）。 基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离计算土壤真菌群落的 β 多样性，并确定

了土壤真菌群落 β 多样性与海拔距离（欧式距离）的相关关系。 结果表明，在亚高山生态系统中，土壤真菌群

落之间的相异性随着海拔距离的增加而显著升高（ ｒ ＝ ０．４６４，Ｐ＜０．００１）（图 ３）。 这说明亚高山带不同海拔梯

度上的环境差异是影响真菌群落多样性和生物地理分布格局的重要因素。
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　 图 １　 三个海拔梯度土壤优势真菌门（平均相对丰度＞ １％）的相

对丰度

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌａ （ ｗｉｔｈ

ａｖｅｒａｇｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ＞ １％） ａｍｏｎｇ ｔｈｒｅｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ

ｇｒａｄｉｅｎｔｓ　

ＬＥＧ：低海拔梯度， Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ＭＥＧ：中海拔梯度，

Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ； ＨＥＧ： 高 海 拔 梯 度， Ｈｉｇｈ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ

基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离的非度量多维尺度分析

（ＮＭＤＳ）分析了沿海拔梯度土壤真菌群落结构的变化

（图 ４），高、中、低海拔梯度的样本基本分离。 利用相似

性分析（ＡＮＯＳＩＭ）进一步对 ３ 个海拔梯度土壤微生物

群落的群落结构差异性进行了分析。 结果显示真菌群

落组成在 ３ 个海拔梯度上均有显著性差异（Ｐ＜０．００１）
（图 ４）。 进一步表明土壤真菌物种多样性和群落组成

具有明显的海拔分异。
２．３　 影响土壤真菌群落变化的环境因子和空间变量

为了探索海拔梯度下土壤真菌群落形成和变化的

关键环境驱动因子，采用 ＣＣＡ 对环境变量进行了分析。
轴 １ 和轴 ２ 分别解释变异量 ２４．１％和 １４．０％，说明环境

因子对真菌群落结构具有很大的影响。 其中 ｐＨ、植物

丰富度、总碳含量显著影响了土壤真菌群落结构变化

（Ｐ＜０．０５），是最重要的环境驱动因子（图 ５）。
为了进一步了解植被参数对土壤真菌群落的影响，

分析了土壤真菌群落与植物多样性之间的相关关系

（图 ６）。 结果表明，土壤真菌和植物的丰富度指数显著

相关（ ｒ ＝ ０．６９１， Ｐ ＝ ０．００４），它们之间的 β 多样性也有

显著的相关关系（ ｒ＝ ０．４１８， Ｐ＜０．００１）。 这些结果进一步表明植物群落组成对五台山北坡海拔梯度上的土壤

真菌群落具有重要影响。

图 ２　 海拔与土壤真菌 α多样性的关系

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ａｎｄ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

为了探讨确定性过程和随机过程在亚高山土壤真菌群落生物地理学海拔分布格局的相对作用。 通过空

间变量（ＰＣＮＭ 特征向量）和环境因子之间的 ＶＰＡ 分析，定量了两者对土壤真菌群落变化的相对重要性。 结

果表明环境因子和空间变量共解释了真菌群落变异的 ５２．８％，其中环境因子单独解释了 ２４．４％，空间变量单

独解释了 ２．０％，环境因子对群落结构变异的贡献远大于空间变量（图 ７）。 说明土壤真菌群落构建过程中，确
定性和随机性过程都起作用，而且确定性过程占绝对的优势。 通过 Ｍａｎｔｅｌ 和 Ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ 分析进一步验证

了环境因子和空间变量对真菌群落结构的影响（图 ７）。 结果表明无论环境因子和空间变量单独还是共同作
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图 ３　 土壤真菌 β多样性与海拔距离（欧式距离）的关系

　 Ｆｉｇ． ３ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ β⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ（Ｅｕｃｌｉｄｅａｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ）

用，对真菌群落结构变化均有显著影响（Ｐ＜０．０５），进一

步证实确定性过程和随机性过程在微生物群落构建过

程中是共同起作用的。

３　 讨论

海拔多样性分布格局是生物地理学中最基本的模

式之一。 本研究中，真菌群落 α 多样性随海拔高度的

增加呈线性减少 （图 ２），这与 Ｂａｈｒａｍ 等［９］ 和 Ｓｈｅｎ
等［１９］报道的一致。 目前土壤真菌多样性的海拔分布格

局尚存在一些争议，表现出下降、驼峰、Ｕ 型和无趋势等

多种海拔分布格局。 例如，Ｂａｈｒａｍ 等［９］发现，伊朗北部

温带原生林外生菌根真菌物种丰富度随海拔升高而单

调下降。 Ｍｉｙａｍｏｔｏ 等［２０］用日本富士山海拔梯度上外生

菌根真菌物种丰富度呈单峰分布的格局。 Ｓｈｅｎ 等［１１］的

研究结果表明长白山土壤真菌的丰富度与海拔高度无

关，但与土壤 ｐＨ 值有很强的相关性。 Ｗａｎｇ 等［２１］发现，
青藏高原色季拉山海拔 ３１０６ ｍ 至 ４４７９ ｍ 的土壤真菌

　 图 ４　 基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ距离的真菌非度量多维尺度分析（ＮＭＤＳ）
Ｆｉｇ． ４ 　 Ｎｏｎ⁃ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ （ ＮＭＤＳ ） ｏｆ ｓｏｉｌ
ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ
图中 ｒ ＝ ０．６４５， Ｐ＜０．００１ 为不同海拔梯度之间相似性的 ＡＮＯＳＩＭ
检验结果； ＬＥＧ１： 低海拔梯度样本 １， Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ
ｓａｍｐｌｅ １；ＬＥＧ２：低海拔梯度样本 ２，Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ
２；ＬＥＧ３：低海拔梯度样本 ３， Ｌｏｗ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ ３；
ＭＥＧ１：中海拔梯度样本 １，Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ １；
ＭＥＧ２：中海拔梯度样本 ２，Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ ２；
ＭＥＧ３：中海拔梯度样本 ３，Ｍｅｄｉｕｍ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ ３；
ＨＥＧ１：高海拔梯度样本 １， Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ １；
ＨＥＧ２：高海拔梯度样本 ２， Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ ２；
ＨＥＧ３：高海拔梯度样本 ３，Ｈｉｇｈ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｓａｍｐｌｅ ３

的物种丰富度呈 Ｕ 型的趋势。 有研究表明同一山地生

态系统由于不同海拔区域之间的环境条件显著不同，在
不同海拔上的真菌群落在适应环境变化的能力也不

同［２２］。 说明土壤真菌多样性海拔分布格局的不同主要

是不同区域的环境差异引起的，特别是影响群落构建的

关键环境因子，使其海拔分布格局的内在机制不一样。
本研究结果表明，确定性过程和随机过程对真菌群

落海拔分布格局均有显著影响（图 ７），但是确定性过程

的相对作用（２４．４％）明显大于随机性过程（２．０％），这
表明在五台山亚高山生态系统，土壤真菌群落的海拔分

布格局和构建过程中，确定性过程（中性理论）起主导

作用。 土壤真菌群落之间的相异性（基于 Ｂｒａｙ – Ｃｕｒｔｉｓ
距离）随海拔距离的增加而显著增加（图 ３），说明环境

过滤是五台山亚高山土壤真菌群落海拔分布格局的主

要驱动力。 这与乔沙沙［２３］ 和赵鹏宇［２４］ 的研究结果一

致，真菌群落结构主要受到确定性过程（环境选择）的

影响，而空间变量对真菌群落构建的相对作用较弱（图
７）。 因此，确定性过程主导了五台山局域海拔尺度下

土壤真菌群落分布模式的很大程度的变异。 这主要是

因为海拔梯度上的生态环境显著不同［５］，对土壤微生

物产生了环境过滤的作用，从而导致土壤真菌群落的结

构和组成在不同海拔存在明显的差异。 随着空间距离

的增加，影响选择过程的环境因子也会增加，难以产生

很强的扩散性。
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图 ５　 土壤真菌的群落结构与环境因子的 ＣＣＡ 分析

　 Ｆｉｇ．５　 Ｃａｎｏｎｉｃａｌ ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＣＣＡ） ｏｆ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ

ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｗｉｔｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

ＴＣ：总碳含量，Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ；Ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ：植物丰富度指数，Ｐｌａｎｔ

ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ

土壤 ｐＨ、植物丰富度和总碳含量是真菌群落组成

变化的主要驱动因子。 在以往的许多研究中，土壤 ｐＨ
都被认为是影响微生物包括真菌群落的关键 因

子［５， ２１］，对土壤真菌的生长繁殖以及胞外酶的分泌均

具有显著影响。 我们的结果显示土壤 ｐＨ 是影响土壤

真菌群落结构沿海拔梯度变化的最重要环境因子（图
５）。 目前许多研究都证实了土壤 ｐＨ 值对真菌群落具

有较强的影响。 Ｌｉｕ 等［５］发现 ｐＨ 值是中国西南地区沿

海拔梯度土壤真菌多样性的一个重要预测因子，且土壤

ｐＨ 值越高，土壤真菌多样性指数越高。 另一个在长白

山对微生物和植物的海拔分布模式的研究发现，土壤

ｐＨ 对真菌群落多样性的海拔分布模式和群落结构的海

拔分异均有显著的影响［１１］。 本研究区在中、高海拔梯

度的过酸性土壤可能会限制大部分土壤真菌的生长和

繁殖，从而使中、高海拔梯度的多样性降低。 这一结果

得到了 ｐＨ 控制实验的支持，该实验表明，较低的 ｐＨ 值

可以维持微生物群落的稳定，但不能促进微生物群落的

大量繁殖［２５］。
关于植物丰富度和总碳含量对真菌群落的重要影

图 ６　 土壤真菌群落与植物多样性之间的相关关系

Ｆｉｇ．６　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｐｌａｎｔ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ

响，我们的结果证实植物物种丰富度是真菌丰富度和群落结构的重要预测因子（图 ５ 和图 ６）。 真菌与植物关

系非常密切，在陆地生态系统中扮演着植物分解者、病原体和共生体等重要角色［２６］。 由于根深、根系分泌物、
冠层覆盖度和凋落物质量及数量的不同，植物种类及其群落组成也会影响微生物群落结构［２７］。 目前，关于植

物多样性与土壤真菌群落结构之间的相关性还没有一致的定论。 Ｔｅｄｅｒｓｏｏ 等［７］在全球尺度的研究中发现，土
壤真菌丰富度与植物多样性之间仅存在微弱的间接关系。 在全球范围内，真菌群落受到气候和土壤因子的强

烈影响，也受到区域进化和灭绝的历史影响，这可能掩盖了植物多样性与真菌多样性之间的关系。 因此，全球

或大陆尺度的研究可能不适用于处理土壤真菌多样性与植物多样性之间的微妙联系［２６］。 此外，生物群体之

间的相互作用和共同进化被认为主要发生在局部到区域尺度上［２８］，因此，植物多样性效应可能更倾向于在这

５１０７　 １９ 期 　 　 　 罗正明　 等：五台山亚高山土壤真菌海拔分布格局与构建机制 　
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图 ７　 环境因子与空间变量对土壤真菌群落影响的 ＶＰＡ 分析和 Ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ 分析

Ｆｉｇ．７　 ＶＰＡ ａｎｄ Ｐａｒｔｉａｌ Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔ ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｏｎ ｓｏｉｌ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

∗ Ｐ＜ ０． ０５； ∗∗ Ｐ＜ ０． ０１；Ｅ：环境变量，Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ；Ｓ：空间变量，Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ；Ｅ ｜ Ｓ：单独的环境变量，Ｐｕｒｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

ｖａｒｉａｔｉｏｎ；Ｓ ｜ Ｅ：单独的空间变量，Ｐｕｒｅ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｔｉｏｎ； Ｅ∩Ｓ：环境与空间共同解释的变量，Ｓｈａｒｅ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ ｖａｒｉａｔｉｏｎ

些尺度上表达。 本研究 ＣＣＡ 和皮尔森相关关系分析结果显示（图 ５ 和 ６），在局域海拔尺度上土壤真菌多样

性与植物多样性（α 和 β 多样性）呈显著正相关关系。 这表明植物多样性和真菌多样性之间在局域海拔尺度

下具有交互关系，这与之前发现两者之间具有互利共生机制相一致［２９］。 植物多样性对土壤真菌多样性的显

著影响具有重要的生态学意义。 说明即使是草地植物的小个体，也可能通过提供不同质量的根环境、分泌物、
根和叶凋落物而产生互补的地下生态位，从而可以支持各种生物营养真菌和腐生真菌有更大的多样性［２９］。
此外，真菌与寄主植物的遗传相容性是真菌多样性效应的另一种潜在机制［３０］。 以往的研究表明，真菌多样性

和群落结构的变化可能受土壤养分的调控［３１］。 土壤碳是真菌的基本能量来源和组成元素，可利用碳的多少

可以影响土壤真菌的海拔分布［３２］。 本文的研究结果也证实了这一观点。

４　 结论

我们通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序技术分析了五台山亚高山土壤真菌多样性分布格局以及群落构建机

制。 不同海拔梯度土壤真菌群落的组成和多样性之间存在显著差异，并且沿着海拔升高而多样性呈现显著下

降的趋势。 在局域海拔尺度下，土壤真菌多样性与植物多样性（α 和 β 多样性）呈显著正相关关系。 确定性

过程和随机过程共同驱动了五台山亚高山土壤真菌的海拔多样性分布格局，但确定性过程占主导地位。 土壤

ｐＨ、植物丰富度和总碳含量是影响真菌群落组成变化的主要环境因子。 本研究结果不仅有助于了解局域海

拔尺度下，真菌群落的构建机制，也为预测微生物群落对环境条件变化的响应、适应和反馈提供理论依据。
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