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亚高山草地土壤原生生物群落结构和多样性海拔分布
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摘要：生物多样性分布格局与维持机制即群落构建机制， 是群落生态学研究的热点领域。 微生物生态学中的一个关键问题是

量化确定性过程和随机过程对微生物群落构建的相对贡献。 尽管原生生物是土壤微生物群落中重要的组成部分，在微生物食

物链中扮演着关键角色，但与细菌和真菌相比，目前对原生生物群落构建机制知之甚少。 运用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 高通量测序技术，
分析了五台山亚高山草地生态系统（海拔 ２０００—３０６１ ｍ 范围内）土壤原生生物群落组成和多样性维持机制。 结果表明，四个海

拔梯度的土壤共获得有效序列 ５２０６７３ 条，分属于 ８ 个超群、２４ 个门、６５ 个纲、１２５ 个目、２２２ 个科和 ３５０ 个属。 门水平上，丝足虫

门（Ｃｅｒｃｏｚｏａ）、褐藻门（Ｏｃｈｒｏｐｈｙｔａ）、纤毛门（Ｃｉｌｉｏｐｈｏｒａ）和顶复门（Ａｐｉｃｏｍｐｌｅｘａ）为主要优势类群。 ＬＥｆＳｅ 分析显示，１７ 个生物标

志物对海拔梯度非常敏感，不同海拔梯度富集了不同的原生生物种群。 尽管海拔对土壤原生生物群落的 α 多样性没有显著影

响，但非度量多维尺度分析（ＮＭＤＳ）和相似性分析（ＡＮＯＳＩＭ）结果表明，原生生物群落组成和结构在海拔梯度上存在显著的差

异（Ｐ＜０．０５）。 冗余分析（ＲＤＡ）显示海拔、土壤含水量、总氮和植物丰富度指数与原生生物群落结构存在显著相关性（Ｐ＜０．０５）。
方差分解分析（ＶＰＡ）和偏 Ｍａｎｔｅｌ 分析表明环境因子和空间变量对原生生物群落海拔分布格局均有显著影响，但是环境因子的

相对作用（７．９％）明显大于空间变量（１．８％）。 土壤原生生物群落之间的 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离与海拔距离呈显著正相关关系（Ｐ＜
０．０５），说明选择过程可能是亚高山草地土壤原生生物群落分布格局的主要驱动因素。 零模型分析进一步证实了确定性过程在

原生生物群落构建中的相对作用大于随机过程。 总之，五台山亚高山草地土壤原生生物群落组成和结构沿海拔梯度具有显著

的变化格局，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。
关键词：原生生物群落；亚高山草地；多样性；海拔分布格局；群落构建
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ｔｈａｔ ｔｈｅ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｐｒｏｃｅｓｓ ｍａｙ ｂｅ ｔｈｅ ｍａｉｎ ｄｒｉｖｉｎｇ ｆａｃｔｏｒ ｆｏｒ ｔｈｅ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ
ｇｒａｓｓｌａｎｄ． Ｔｈｅ Ｎｕｌｌ⁃ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｆｕｒｔｈｅｒ ｃｏｎｆｉｒｍｅｄ ｔｈａｔ ｔｈｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ｒｏｌｅ ｏｆ ｄｅｔｅｒｍｉｎｉｓｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ｓｏｉｌ
ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｗａｓ ｇｒｅａｔｅｒ ｔｈａｎ ｔｈａｔ ｏｆ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ． Ｉｎ ｃｏｎｃｌｕｓｉｏｎ， ｔｈｅｒｅ ｗｅｒｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｔｈｅ
ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ａｎｄ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｍｏｕｎｔ Ｗｕｔａｉ ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｇｒａｄｉｅｎｔ， ａｎｄ
ｔｈｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ ｗａｓ ｍａｉｎｌｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎｅｄ ｂｙ ｄｅｔｅｒｍｉｎｉｓｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ； ｓｕｂａｌｐｉｎｅ ｇｒａｓｓｌａｎｄ； ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ； ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｔｒｉｂｕｔｉｏｎ ｐａｔｔｅｒｎｓ； ａｓｓｅｍｂｌｙ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

亚高山生态系统是陆地系统重要的组成部分，具有涵养水源、调节气候、维持生物多样性等重要的生态服

务功能［１］。 海拔梯度变化综合了多种环境因子的梯度效应。 随着亚高山海拔梯度的上升，土壤、温度和湿度

等环境因子均发生改变，从而引起土壤微生物群落多样性的变化［２］。 例如，土壤 ｐＨ、碳氮比和植被类型通常

被认为是土壤微生物多样性海拔分布模式的关键驱动因素［３⁃４］。 目前，土壤微生物海拔分布模式和群落构建

机制并不明确，已有研究都集中在一个完整的或较大范围的海拔梯度上，具有较大的海拔间隔和不同的植被

类型［３， ５⁃６］。 生物多样性采样的尺度会强烈地影响所观察到的生物分布模式［７］，因此，在小尺度海拔梯度范围

内单一的生态系统中，能够更好地反映环境因素和地理距离对微生物群落结构和多样性分布格局的影响。
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。 传统的生态位理论假设环境条件、物种特

征、物种间相互作用等因素控制着群落结构，这通常被称为确定性过程［２， ８］。 相反，中性理论假设群落结构独

立于物种特征，受随机过程（如物种形成、灭绝、定殖和扩散限制）控制［８］。 越来越多的研究表明，确定性过程

和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［２， ９⁃１０］。 如今更多的研究趋向于

生态位理论和中性理论的整合，探究群落构建过程中随机作用和确定性作用的相对贡献［１１］。 目前关于微生

物群落多样性维持机制的研究主要集中于细菌和真菌［４⁃６］，原生生物作为土壤微生物的第三大生物区系，其
多样性分布模式与群落构建机制目前还没有系统的研究。

原生生物是土壤微生物群落的重要组成部分，在土壤微生物组中起到枢纽作用［１２］，直接参与细菌、真菌

和其他微小真核生物的群落调节过程，在微生物食物链、土壤营养转化和生态系统稳定性等方面发挥重要作

４８７２ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４１ 卷　
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用［１３⁃１４］。 尽管原生生物对土壤功能具有普遍性和生态重要性，但对原生生物群落的认知远远落后于其他微

生物群体（细菌和真菌等）。 之前针对异养类群（原生动物），包括土壤纤毛虫（ｃｉｌｉａｔｅ）和变形虫（ａｍｏｅｂａｅ）等
原生动物的群落结构、时空分布、食性与功能营养类群，以及人类干预土壤环境（如土地利用方式、放牧和氮

沉降）对纤毛虫的影响开展了一些研究［１５⁃１７］。 但这些研究大多针对单类群原生生物［１７］，目前在群落水平对原

生生物多样性维持机制的研究还不够全面和深入。 近年来，原生生物数据库以及基于 １８Ｓ ｒＤＮＡ 高通量测序

技术方法的进一步优化，为探索原生生物群落多样性和生态重要性提供了新的机会［１４］。 在有限的研究中，已
经证实土壤条件（如 ｐＨ、营养素和水分），以及农药用量和其他扰动显著影响了整个土壤原生生物群落组成

和结构［１３， １７⁃１８］。 尽管原生生物群落对生物和非生物因素及其复杂的组合做出了不同程度的反应，但它们之

间的相互作用机制仍远未被理解。
五台山位于山西省东北部，主峰叶斗峰为华北最高峰，高达 ３０６１ ｍ，山顶属高寒气候，土壤和植被垂直带

谱明显，各种植被类型保护完整，是中国华北境内生物多样性最丰富的地区之一［１９］。 五台山海拔 ２０００ ｍ 以

上广泛分布的亚高山草地是华北地区保存较为完好、相对稳定的典型亚高山草地生态系统，对全球气候变化

敏感［２］。 这为群落生物多样性海拔分布格局及构建机制的研究提供了一个天然平台。 本研究我们选择五台

山亚高山草地生态系统中不同海拔梯度土壤原生生物群落为研究对象，旨在探讨：（１）沿海拔梯度，草地土壤

原生生物群落结构组成和多样性分布模式；（２）确定土壤原生生物群落构建的主要驱动因子；（３）确定性过程

和随机过程在土壤原生生物群落构建过程中的相对作用。

１　 材料与方法

１．１　 样品采集

２０１７ 年 ８ 月，在五台山北台（叶斗峰）沿海拔高度 ２０００—３０６１ ｍ 范围分布的亚高山草地，设置了 ４ 个不

同海拔梯度样带：Ｅ１（２０００—２１００ ｍ）、Ｅ２（２３００—２４００ ｍ）、Ｅ３（２６００—２７００ ｍ）和 Ｅ４（２９００—３０００ ｍ），每个海

拔梯度包含五个不同的样地。 在每个样地，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。
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、高通量测序及生物信息学分析

称取 ０．２５ ｇ 土壤样品，使用 Ｅ．Ｚ．Ｎ．Ａ． 土壤 ＤＮＡ 试剂盒（Ｏｍｅｇａ Ｂｉｏ⁃ｔｅｋ， ＵＳＡ）按照说明书提取和纯化微

生物 ＤＮＡ。 将每个采样点的 ３ 个土壤样品等体积混合，一共 ２０ 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 ＴＡＲｅｕｋ４５４ＦＷＤ１ （ 正 向 引 物 ５′⁃ ＣＣＡＧＣＡＳＣＹＧＣＧＧＴＡＡＴＴＣＣ⁃ ３′） 和

ＴＡＲｅｕｋＲＥＶ３（反向引物 ５′⁃ＡＣＴＴＴＣＧＴＴＣＴＴＧＡＴＹＲＡ⁃３′）对原生生物 １８Ｓ ｒＲＮＡ 基因的 Ｖ４ 高变区进行 ＰＣＲ
扩增，并通过 Ｉｌｌｕｍｉｎａ Ｍｉｓｅｑ 测序平台对扩增产物进行测序。

原始序列经过质控后，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）。 然后根据原生生物核糖体参考数据库 （ Ｐｒｏｔｉｓｔ Ｒｉｂｏｓｏｍａｌ Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅ
ｄａｔａｂａｓｅ，ＰＲ２）对原生生物 ＯＴＵｓ 进行分类学比对。 得到原生生物 ＯＴＵｓ 分类水平数据表，根据 Ｚｈａｏ 等人［２０］

的方 法 将 门 水 平 中 的 红 藻 门 （ Ｒｈｏｄｏｐｈｙｔａ ）， 链 形 植 物 （ Ｓｔｒｅｐｔｏｐｈｙｔａ ）， 真 菌 （ Ｆｕｎｇｉ ）， 后 鞭 毛 生 物

５８７２　 ７ 期 　 　 　 罗正明　 等：亚高山草地土壤原生生物群落结构和多样性海拔分布格局 　
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（Ｏｐｉｓｔｈｏｋｏｎｔａ），后生动物（Ｍｅｔａｚｏａｎ）和模糊分类群剔除，然后进行后续的分析。
１．４　 数据分析

基于 Ｒ ｓｔｕｄｉｏ（ｖ．３．４．３）ｖｅｇａｎ 包，计算原生生物和植物的 α 多样性（Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和 Ｒｉｃｈｎｅｓｓ 指数）和 β 多

样性，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）对不同海拔梯度间原生生物群落结构进行比较。 ＬＥｆＳｅ 分析（ ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ
ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ）检测组间原生生物群落（从超群到科共 ５ 个分类学水平）具有显著丰度差异类群（Ｐ＜０．０５ 和 ＬＤＡ
评分＞３．０），采用线性判别分析（ ｌｉｎｅａｒ ｄｉｓｃｒｉｍｉｎａｎｔ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＬＤＡ）来估算每个物种丰度对差异效果影响的大

小，识别潜在的生物标记物 （ ｂｉｏｍａｒｋｅｒ）。 根据各采样点地理坐标数据，采用邻体矩阵主坐标 （ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ
ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅｓ ｏｆ ｎｅｉｇｈｂｏｒ ｍａｔｒｉｃｅｓ，ＰＣＮＭ）分析空间变量（Ｒ ｓｔｕｄｉｏ（ｖ．３．４．３）ｖｅｇａｎ 包中的 ＰＣＮＭ 函数）。 采用冗余

分析（ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＲＤＡ）评价原生生物群落结构与环境变量之间的相关性。 在 ＲＤＡ 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。 采用方差分解分析（ｖａｒｉａｎｃｅ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ， ＶＰＡ）分析环境变量和地理距离对原生生物群落结构

变化的相对贡献（ＣＡＮＯＣＯ ５．０）。 采用 Ｍａｎｔｅｌ 和偏 Ｍａｎｔｅｌ 检验评价原生生物群落与环境变量和地理距离的

相关性。 零模型分析方法使用 Ｒ ｓｔｕｄｉｏ （ ｖ． ３． ４． ３） ｒｅｌｄｉｓｔ、 ｖｅｇａｎ 和 ｂｉｐａｒｔｉｔｅ 程序包，参照 Ｔｕｃｋｅｒ 等［２１］ 和

Ｃｈａｓｅ［２２］构建的 β⁃零偏差值来分析确定性过程和随机过程在群落构建中的相对重要性，［（βｏｂｓ－βｎｕｌｌ） ／ βｎｕｌｌ］偏
离零表示群落的构建是确定性过程决定的（ βｏｂｓ：观测值（ ｏｂｓｅｒｖｅｄ β⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ），βｎｕｌｌ：期望值（ ｎｕｌｌ⁃ｍｏｄｅｌ β⁃
ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ）），正值表示种间竞争，负值表示环境选择，接近零表示随机过程在群落构建中起决定作用。 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。 所有统计分析的显著性水平均为 Ｐ＜０．０５。

２　 结果与分析

２．１　 土壤理化性质和植被参数与海拔梯度的关系

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。

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 Ｅ１ Ｅ２ Ｅ３ Ｅ４ ｒ

土壤酸碱度 Ｓｏｉｌ ｐＨ ６．１６±０．１１ａ ６．０７±０．１５ａ ５．７６±０．０６ｂ ５．７１±０．０７ｂ －０．６５２∗∗

土壤温度 Ｓｏｉｌ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ ／ ℃ １８．５９±０．７９ａ １５．５２±０．２６ｂ １４．０６±０．１６ｃ １２．３９±０．４１ｄ －０．８８７∗∗

土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ ／ ％ ３７．３２±２．０３ａ ２９．１７±０．６０ｂ ４０．２１±１．４７ａ ３１．１３±０．５９ｂ －０．１８０

电导率 ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ ／ （μｓ ／ ｃｍ） ９５．１６±１４．５５ａ ９２．６６±２．７２ａ １２７．８０±６．７７ａ １３０．２７±１８．００ａ ０．５２２∗

总氮 Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ ／ ％ ０．４８±０．０７ａｂ ０．４７±０．０１ａ ０．６３±０．０３ａｂ ０．６５±０．０９ｂｃ ０．５２２∗

总碳 Ｔｏｔａｌ ｃａｒｂｏｎ ／ ％ ５．９３±０．２４ｂ ８．１２±０．２４ａ ６．５４±０．２１ｂ ５．６８±０．２７ｂ －０．２２０

有机碳 Ｓｏｉｌ ｏｒｇａｎｉｃ ｃａｒｂｏｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ３６．８３±２．０９ｂ ４０．３５±１．０１ａｂ ４３．０６±０．８２ａ ４０．９２±０．８９ａｂ ０．４５５∗

铵态氮 ＮＨ＋
４ ⁃Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ５０．０１±４．４１ｂ ６２．９６±１．２９ａ ５４．９５±２．９５ａｂ ４８．３０±２．９５ｂ －０．１５６

硝态氮 ＮＯ－
３ ⁃Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） ６．５４±０．４１ａ ５．４８±０．６１ａｂ ４．４０±０．２８ｂ ４．４０±０．１２ｂ －０．７２１∗∗

亚硝态氮 ＮＯ－
２ ⁃Ｎ ／ （ｇ ／ ｋｇ） １．５０±０．１１ａ １．４３±０．０６ａ １．５３±０．１４ａ １．４６±０．０４ａ ０．０５４

植物丰富度指数 Ｐｌａｎｔ ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ ２４．８０±２．１３ｂ ３５．６０±０．８１ａ ２７．４０±１．８１ｂ ２４．２０±１．３６ｂ －０．１８１

植物香农指数 Ｐｌａｎｔ Ｓｈａｎｎｏｎ ｉｎｄｅｘ ２．０２±０．０８ａ １．７４±０．１７０ａｂ １．５８±０．１０ｂ １．０１±０．０９ｃ －０．８３１∗∗

　 　 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，∗∗ Ｐ ＜ ０．０１；∗ Ｐ＜０．０５；ｒ：环境参

数与海拔的相关系数 ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ｂｅｔｗｅｅｎ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ａｎｄ ｅｌｅｖａｔｉｏｎ；Ｅ１：海拔范围 ２０００—２１００ ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２０００—２１００

ｍ；Ｅ２：海拔范围 ２０００—２１００ ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２３００—２４００ ｍ；Ｅ３：海拔范围 ２６００—２７００ ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２６００—２７００ ｍ；Ｅ４：海拔范围 ２９００—

３０００ ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２３００—２４００ ｍ

海拔梯度与土壤总氮含量（ ｒ＝ ０．５２２， Ｐ＜０．０５）、有机碳含量（ ｒ ＝ ０．４５５， Ｐ＜０．０５）和电导率（ ｒ ＝ ０．５２２， Ｐ＜
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０．０５）之间具有显著的正相关关系，但与土壤 ｐＨ（ ｒ＝ －０．６５２， Ｐ＜０．００１）、土壤温度（ ｒ ＝ －０．８８７， Ｐ＜０．００１）、硝
态氮（ ｒ＝ －０．７２１， Ｐ＜０．００１）和植物 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数（ ｒ ＝ －０．８３１， Ｐ＜０．００１）之间具有显著的负相关关系。 土壤含

水量（ ｒ＝ －０．１８０， Ｐ＞０．０５）、总碳（ ｒ＝ －０．２２０， Ｐ＞０．０５）、铵态氮（ ｒ ＝ －０．１５６， Ｐ＞０．０５）、亚硝态氮（ ｒ ＝ ０．０５４， Ｐ＞
０．０５）、植物 ｒｉｃｈｎｅｓｓ 指数（ ｒ＝ －０．１８１， Ｐ＞０．０５）与海拔梯度没有显著相关关系。 以上结果表明，五台山亚高山

草地土壤理化因子和植被参数沿海拔梯度发生了明显的变化。

２．２　 原生生物群落组成和多样性沿海拔的分布格局

在对非原生真核生物进行筛选和去除后，剩余的 ５２０６７３ 条优质序列聚类成 １９８０ 个原生生物 ＯＴＵ，然后

按最小样本序列数抽平，共鉴定出 １７３４ 个 ＯＴＵ。 ２０ 个样地共鉴定出 ８ 个超群，包括有孔虫界（Ｒｈｉｚａｒｉａ）、变
形虫界（Ａｍｏｅｂｏｚｏａ）、后鞭毛生物（Ｏｐｉｓｔｈｏｋｏｎｔａ）、不等鞭毛类（Ｓｔｒａｍｅｐｏｐｉｌａ）、囊泡虫类（Ａｌｖｅｏｌａｔａ）、Ｈａｃｒｏｂｉａ、
泛植物界（Ａｒｃｈａｅｐｌａｓｔｉｄａ）、古虫界（Ｅｘｃａｖａｔａ）。 ２４ 个门、６５ 个纲、１２５ 个目、２２２ 个科、３５０ 个属。 其中丝足虫

门（Ｃｅｒｃｏｚｏａ）、褐藻门（Ｏｃｈｒｏｐｈｙｔａ）、纤毛门（Ｃｉｌｉｏｐｈｏｒａ）、顶复门（Ａｐｉｃｏｍｐｌｅｘａ）、锥足亚门（Ｃｏｎｏｓａ）、绿藻门

（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ）和叶足亚门（Ｌｏｂｏｓａ）被定义为优势门（相对丰度＞１％）（图 １）。 图 １ 中可知，四种海拔梯度下原

生生物群落优势门种类基本一致，但它们相对丰度存在差异。

图 １　 不同海拔梯度土壤原生生物群落优势门（平均相对丰度＞ １％）的相对丰度

Ｆｉｇ．１ 　 Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅｓ ｏｆ ｄｏｍｉｎａｎｔ ｐｈｙｌａ （ ｗｉｔｈ ａｖｅｒａｇｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ＞ １％） ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

Ａｌｖｅｏｌａｔａ：囊泡虫类；Ａｍｏｅｂｏｚｏａ：变形虫界；Ａｒｃｈａｅｐｌａｓｔｉｄａ：泛植物界；Ｒｈｉｚａｒｉａ：有孔虫界；Ｓｔｒａｍｅｐｏｐｉｌａ：不等鞭毛类；Ａｐｉｃｏｍｐｌｅｘａ：顶复门；

Ｃｉｌｉｏｐｈｏｒａ：纤毛门；Ｃｏｎｏｓａ：锥足亚门；Ｌｏｂｏｓａ：叶足亚门；Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ：绿藻门；Ｃｅｒｃｏｚｏａ：丝足虫门；Ｒａｄｉｏｌａｒｉａ：放射虫门； Ｏｃｈｒｏｐｈｙｔａ：褐藻门；

Ｓｔｒａｍｅｐｏｐｉｌａ＿Ｘ： 不等鞭毛类中未定义的门；Ｏｔｈｅｒｓ：其他相对丰度小于 １％的门 Ｏｔｈｅｒ ｐｈｙｌａ ｗｈｏｓｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｉｓ ｌｅｓｓ ｔｈａｎ １％。 Ｅ１：海拔

范围 ２０００—２１００ ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２０００—２１００ ｍ；Ｅ２：海拔范围 ２０００—２１００ ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２３００—２４００ ｍ；Ｅ３：海拔范围 ２６００—２７００

ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２６００—２７００ ｍ；Ｅ４：海拔范围 ２９００—３０００ ｍ Ｅｌｅｖａｔｉｏｎ ｒａｎｇｅ ｏｆ ２３００—２４００ ｍ

ＬＥｆＳｅ 分析显示（图 ２），１７ 个生物标志物对海拔梯度非常敏感（Ｐ＜０．０５， ＬＤＡ＞３．０）。 在海拔梯度 Ｅ１ 中

富集了 ４ 种显著生物标志物，分别为放射虫门（Ｒａｄｉｏｌａｒｉａ）、等幅骨虫纲（Ａｃａｎｔｈａｒｅａ）、节棘目⁃粘合棘目

（Ａｒｔｈｒａｃａｎｔｈｉｄａ⁃Ｓｙｍｐｈｙａｃａｎｔｈｉｄａ）、Ａｒｔｈｒａｃａｎｔｈｉｄａ⁃Ｓｙｍｐｈｙａｃａｎｔｈｉｄａ＿Ｘ；Ｅ２ 中显著富集了 ３ 种生物标志物，包括

有孔虫界（Ｒｈｉｚａｒｉａ）、丝足虫门 （ Ｃｅｒｃｏｚｏａ） 和 Ｇｌｉｓｓｏｍｏｎａｄｉｄａ；Ｅ３ 中显著富集了 ２ 种生物标志物，篮管纲

（Ｎａｓｓｏｐｈｏｒｅａ）和篮管纲中未定义的目（Ｎａｓｓｏｐｈｏｒｅａ ＿Ｘ）；Ｅ４ 中显著富集了泛植物界（Ａｒｃｈａｅｐｌａｓｔｉｄａ）、绿藻门

（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ）、共球藻纲 （ Ｔｒｅｂｏｕｘｉｏｐｈｙｃｅａｅ）、溪菜目 （ Ｐｒａｓｉｏｌａｌｅｓ）、溪菜目中未定义的科 （ Ｐｒａｓｉｏｌａｌｅｓ ＿Ｘ、
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Ｓａｎｄｏｎｉｄａｅ）、 Ｆｉｌｏｓａ⁃Ｓａｒｃｏｍｏｎａｄｅａ 和袋形目中未定义的科（Ｂｕｒｓａｒｉｏｍｏｒｐｈｉｄａ＿Ｘ）共 ８ 种生物标志物。 这些结

果表明，亚高山草地土壤原生生物群落组成和相对丰度具有明显的海拔分异。

图 ２　 不同海拔梯度土壤原生生物群落组成差异的 ＬＥｆＳｅ 分析结果

Ｆｉｇ．２　 ＬＥｆＳｅ ａｎａｌｙｓｉｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

进化分枝图共有 ５ 个圆环，每个圆环代表一个分类学层次上的所有分类单元，从内到外的圆环表示从超群、门、纲、目、科的系统发育水平；

圆环上的节点表示分类学层次上的一个分类单元，每个圆的直径与丰度成正比；不同海拔梯度中相对丰度显著较高的分类单元（生物标志

物）在进化分枝图中进行了颜色编码 （红色， Ｅ１； 绿色， Ｅ２； 蓝色， Ｅ３； 紫色， Ｅ４）；Ｒａｄｉｏｌａｒｉａ：放射虫门；Ａｃａｎｔｈａｒｅａ：等幅骨虫纲；

Ａｒｔｈｒａｃａｎｔｈｉｄａ⁃Ｓｙｍｐｈｙａｃａｎｔｈｉｄａ：节棘目⁃粘合棘目；Ａｒｔｈｒａｃａｎｔｈｉｄａ⁃Ｓｙｍｐｈｙａｃａｎｔｈｉｄａ ＿Ｘ：节棘目⁃粘合棘目中未定义的科；Ｒｈｉｚａｒｉａ：孔虫界；

Ｃｅｒｃｏｚｏａ：丝足虫门； Ｎａｓｓｏｐｈｏｒｅａ： 篮管 纲； Ｎａｓｓｏｐｈｏｒｅａ ＿ Ｘ： 篮 管 纲 中 未 定 义 的 目； Ａｒｃｈａｅｐｌａｓｔｉｄａ： 泛 植 物 界； Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ： 绿 藻 门；

Ｔｒｅｂｏｕｘｉｏｐｈｙｃｅａｅ：共球藻纲； Ｐｒａｓｉｏｌａｌｅｓ： 溪菜目； Ｐｒａｓｉｏｌａｌｅｓ ＿ Ｘ： 溪菜目中未定义的科； Ｂｕｒｓａｒｉｏｍｏｒｐｈｉｄａ ＿ Ｘ： 袋形目中未定义的科；

Ｇｌｉｓｓｏｍｏｎａｄｉｄａ、Ｓａｎｄｏｎｉｄａｅ 和 Ｆｉｌｏｓａ⁃Ｓａｒｃｏｍｏｎａｄｅａ 为未进行中文命名的物种

图 ３　 不同海拔梯度土壤原生生物群落 α多样性

Ｆｉｇ．３　 α⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｉｃｅｓ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

四个海拔梯度间的土壤原生生物群落 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数和丰富度指数均没有显著差异（图 ３）。 基于 Ｂｒａｙ⁃
Ｃｕｒｔｉｓ 距离的非度量多维尺度分析（ＮＭＤＳ）和 ＡＮＯＳＩＭ 结果表明，沿海拔梯度土壤原生生物群落结构发生了

显著的变化，４ 个海拔梯度间的土壤原生生物群落结构存在显著的差异（ ｒ ＝ ０．４９６， Ｐ＜０．０１）（图 ４）。 土壤原

生生物群落 β 多样性（Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离）与海拔距离（欧式距离）呈显著正相关关系（ ｒ＝ ０．３７５，Ｐ＜０．００１），土壤
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原生生物群落之间的相异性随着海拔距离的增加而显著升高（Ｐ＜０．０１）（图 ５），表明选择过程可能是亚高山

草地土壤原生生物群落分布格局的主要驱动因素。

图 ４　 基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ距离的不同海拔梯度土壤原生生物群落非度量多维尺度分析（ＮＭＤＳ）

Ｆｉｇ． ４ 　 Ｎｏｎ⁃ｍｅｔｒｉｃ ｍｕｌｔｉｄｉｍｅｎｓｉｏｎａｌ ｓｃａｌｉｎｇ （ ＮＭＤＳ ） ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｂｒａｙ⁃

Ｃｕｒｔｉｓ ｄｉｓｔａｎｃｅ

图中 ｒ ＝ ０．４９６， Ｐ＜０．００１ 为不同海拔梯度之间相似性的 ＡＮＯＳＩＭ 检验结果

２．３　 环境因子和空间变量对原生生物群落的影响

ＲＤＡ 和蒙特卡罗置换测试（Ｍｏｎｔｅ Ｃａｒｌｏ ｐｅｒｍｕｔａｔｉｏｎ ｔｅｓｔ）表明，海拔、土壤含水量、总氮和植物丰富度指数

对原生生物群落结构有显著的影响（Ｐ＜０．０５），ＲＤＡ 轴 １ 和轴 ２ 分别解释变异量的 ２５．９３％和 １０．９４％（图 ６）。
偏 Ｍａｎｔｅｌ 检验发现环境因子（Ｐ＜０．０１）和空间变量（Ｐ＜０．０５）与原生生物群落的相异性均显著相关（表 ２），表
明原生生物群落相似性具有显著的距离衰减关系。 ＶＰＡ 分析发现环境因子和空间变量共同解释了原生生物

群落变异的 ２８．７％，其中环境因子单独解释了 ７．９％，空间变量单独解释了 １．８％，环境因子对群落结构变异的

贡献远大于空间变量（图 ７）。 说明土壤原生生物群落构建过程中，现代环境比空间变量（地理距离）起着更

重要的作用。 根据以上结果推断，在土壤原生生物群落构建过程中，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。

表 ２　 通过偏 Ｍａｎｔｅｌ 分析原生生物群落相异性、环境因子和空间变量之间的关系

Ｔａｂｌｅ ２ 　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ａｍｏｎｇ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｉｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ， ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ ｂｙ ｐａｒｔｉａｌ
Ｍａｎｔｅｌ ｔｅｓｔｓ

变量 Ｖａｒｉａｂｌｅｓ 控制变量 Ｃｏｎｔｒｏｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ ｒ Ｐ

环境因子 Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ 空间变量 ０．２９７ ０．００５∗∗

空间变量 Ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ 环境因子 ０．１１５ ０．０４５∗

　 　 ∗∗ Ｐ＜０．０１；∗ Ｐ＜０．０５

２．４　 零模型推断群落构建过程

通过基于 β 多样性的零模型方法分析了沿海拔梯度确定性过程和随机性过程在原生生物群落构建过程
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中的相对重要性（图 ８）。 ４ 个海拔梯度间的零偏差值没有显著的差异，且均小于零（－０．３５２—－０．４０４），推断 ４
个海拔梯度下土壤原生生物群落构建过程中环境选择均比随机过程在起的作用要大。 说明确定性过程驱动

了研究区域土壤原生生物群落的构建过程。

　 图 ５　 土壤原生生物 β多样性与海拔距离（欧式距离）的关系

Ｆｉｇ．５　 Ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ β⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ａｎｄ

ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｄｉｓｔａｎｃｅ（Ｅｕｃｌｉｄｅａｎ ｄｉｓｔａｎｃｅ）

图 ６　 土壤原生生物群落结构与环境因子的冗余分析（ＲＤＡ）

　 Ｆｉｇ． ６ 　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＲＤＡ） ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ

ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ ｗｉｔｈ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ

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

ｒｉｃｈｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ；ＳＷＣ：土壤含水量 Ｓｏｉｌ ｗａｔｅｒ ｃｏｎｔｅｎｔ；Ａｌｔｉｔｕｄｅ： 海拔

　 图 ７　 环境因子和空间变量解释原生生物群落变异百分比的方差

分解分析（ＶＰＡ）

Ｆｉｇ．７　 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎｉｎｇ ａｎａｌｙｓｉｓ （ ＶＰＡ ） ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ

ｐｅｒｃｅｎｔａｇｅｓ ｏｆ ｔｈｅ ｖａｒｉａｎｃｅ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｅｘｐｌａｉｎｅｄ

ｂｙ ｔｈｅ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ａｎｄ ｓｐａｔｉａｌ ｖａｒｉａｂｌｅｓ

图 ８　 不同海拔梯度土壤原生生物群落的零偏差

　 Ｆｉｇ．８　 Ｐｌｏｔｓ ｓｈｏｗｉｎｇ ｔｈｅ ｎｕｌｌ ｄｅｖｉａｔｉｏｎ ｏｆ ｓｏｉｌ ｐｒｏｔｉｓｔ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｌｅｖａｔｉｏｎａｌ ｇｒａｄｉｅｎｔｓ

３　 讨论

原生真核生物形体微小，结构简单，分布广泛，生命周期短，种类多样，对扰动反应迅速，是维持微生态平

衡的主要参与者。 对原生生物群落结构和多样性维持机制的了解，有助于深入研究全球变化对生态系统结构
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和功能的影响。 本研究结果显示，五台山亚高山草地土壤原生生物群落的优势类群在四个海拔梯度下基本一

致（图 １），但在相对丰度上存在差异，而且每种海拔梯度都有其独特的微生物种群（图 ２），说明土壤原生生物

群落组成和相对丰度具有明显的海拔分异。 本研究区的优势门包括，丝足虫门 （ Ｃｅｒｃｏｚｏａ）、褐藻门

（Ｏｃｈｒｏｐｈｙｔａ）、纤毛门（Ｃｉｌｉｏｐｈｏｒａ）和顶复门（Ａｐｉｃｏｍｐｌｅｘａ），这与以往对德国温带草原土壤、中国东北黑土的

调查一致，但与绿藻门（Ｃｈｌｏｒｏｐｈｙｔａ）、丝足虫门和褐藻门占主导地位的湖南丘陵红色土壤不同［２０，２３］。
亚高山草地生态系统中微生物群落结构对海拔梯度的响应敏感。 我们的结果表明，海拔对土壤原生生物

群落的 α 多样性没有显著影响（图 ３），这与之前本课题组在该研究区对土壤细菌和真菌的研究结果不一样，
细菌群落 α 多样性随海拔高度的增加而增加［２］，而真菌群落 α 多样性随海拔高度的增加呈线性减少［２４］，表
明不同类型微生物群落 α 多样性对海拔梯度的响应模式不同。 原生生物 α 多样性在不同海拔之间并没有显

著差异，这可能是由于已知因子（包括大风和动物活动）造成的出人意料的高效扩散。 此外，许多原生生物物

种可以形成休眠的原生生物包囊（ｃｙｓｔ）种子库［１３］，即使在严酷的环境条件下，也可以形成大量的繁殖体，可
能导致各海拔梯度土壤原生生物群落组成发生了明显的变化，但是 α 多样性变化不显著。 亚高山草地土壤

原生生物群落结构（β 多样性）随海拔梯度变化显著（图 ４），并且土壤原生生物群落之间的距离（相异性）随
海拔距离增加而显著增加（图 ５），与五台山亚高山生态系统土壤细菌和真菌的 β 多样性海拔分布模式相

同［２，２４］。 这表明环境选择过程可能是不同海拔梯度土壤原生生物群落分布模式的主要驱动机制。 同时，ＶＰＡ
分析和偏 Ｍａｎｔｅｌ 分析结果表明（表 ２ 和图 ７），环境因子和空间变量对原生生物群落海拔分布格局均有显著影

响，但是环境因子的相对作用（７．９％）明显大于空间变量（１．８％），这表明在五台山亚高山草地生态系统中土

壤原生生物群落沿海拔梯度的构建过程中，确定性过程（中性理论）起主导作用。 这与本研究区细菌和真菌

的研究结果一致［２，２４］，说明微生物群落结构主要受到确定性过程（环境选择）的影响，而空间变量对群落构建

的相对作用较弱。 通过零模型分析进一步证实了确定性过程在原生生物群落构建中的相对作用大于随机过

程（图 ８）。 因此，确定性过程主导了五台山亚高山草地海拔尺度下土壤原生生物群落分布模式的很大程度的

变异。 由于同一草地生态系统不同海拔区域之间的环境条件显著不同，在不同海拔上的原生生物群落在适应

环境变化的能力也不同，对土壤微生物产生了环境过滤的作用，从而导致土壤原生生物群落的结构和组成在

不同海拔存在明显的差异。
海拔、土壤含水量、总氮和植物丰富度指数是原生生物群落组成和结构变化的主要驱动因子（图 ６）。 海

拔是最重要的环境因子，它不仅可以通过调节小气候和养分的有效性，还可以通过地理距离来影响微生物群

落［４］。 海拔梯度范围内由于具有不同土壤性质的环境梯度，不同的气候带可能在很短的地理距离内出现［２５］。
海拔气候带可能是导致研究区土壤原生生物群落变化的主要原因。 另外，沿海拔梯度的地理距离也会对原生

生物的分布格局产生较大的影响（图 ４、图 ５ 和表 ２）。
土壤含水量是调节原生生物群落结构的另一个重要因素。 土壤原生生物需要水来维持生命，它们的所有

功能都受到土壤孔隙空间水分有效性的严格限制［１８］。 从北极到热带地区，土壤水分是调节土壤原生生物多

样性、密度和群落组成的关键因素［２６⁃２８］。 异养原生生物多样性通常在持续湿润的土壤中达到峰值［１８］，但某些

类群（如网柄细胞状黏菌）随着干湿季节交替而变得更加多样化［２９］。 一项全球尺度范围的研究也证实，与气

候条件有关的土壤水分有效性控制着原生生物群落［３０］。
总氮含量也与原生生物群落结构显著相关，一些研究也报道了这一点［１３，２２，３１］。 氮等营养物质的形态也

决定了土壤原生生物的多样性，纤毛虫、有壳变形虫和藻类的多样性和密度沿土壤氮梯度变化很大［３１⁃３２］。 氮

的添加增加了有壳变形虫的多样性和密度，与之相反，碳和磷降低了多样性和密度［３３］。 Ｚｈａｏ 等［２０］ 发现施肥

可以塑造土壤微生物食物网的结构，原生生物是对施氮肥最敏感的微生物类群，可作为土壤变化的生物指标。
研究结果证实植物丰富度对原生生物群落结构产生的重要影响。 原生生物与植物关系非常密切，植物和

植被类型可以通过不同的方式影响土壤原生生物群落［３２］，包括凋落物或根系分泌物的质量差异、小气候的变

化以及对细菌或真菌群落的影响。 有研究表明，两种不同热带植物的根际差异显著影响其纤毛虫群落［３４］。
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植物多样性越高，变形虫原生生物的丰度越高［３５］，在植被演替过程中，随着时间的推移，寄主变形虫物种丰富

度同步增加［３６］。
本研究中环境因子和空间变量的解释度都相对较低，还有约 ７３．１％的变异无法解释（图 ７），这些无法解

释的变异可能是由其他未测量但重要的环境因子、时间因素［２］ 或方法的局限［１１］ 所造成的。 另一个合理的解

释是生物因素，如土壤原生生物与其他分类类群（细菌和真菌）之间的生物相互作用（竞争、捕食和被捕食

等） ［１３，３７］，会影响群落的构建。 在资源可获得性高的条件下，微生物间相互作用比非生物过滤更重要，而在高

环境胁迫时期，非生物过滤的作用更显著［３８］。 因此，未来对原生生物群落的构建机制进行更系统的研究，微
生物间相互作用的相对贡献是不可忽视的。

４　 结论

亚高山草地生态系统中微生物群落结构对海拔梯度的响应敏感，群落间的相异性随着海拔距离的增加而

显著升高。 环境因子和空间变量都在原生生物群落构建过程中起作用，环境因子占绝对的优势。 海拔、土壤

含水量、总氮和植物丰富度指数是原生生物群落组成和结构变化的主要驱动因子。 总之，确定性过程（环境

选择）是五台山亚高山草地原生生物群落结构和多样性的主要驱动力。
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