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色季拉山不同深度土壤真菌多样性的海拔分布格局及其

影响机制* 

孙媛媛1，徐  梦2†，李月芬1，张旭博2 
（1. 吉林大学地球科学学院，长春 130061； 2. 中国科学院地理科学与资源研究所，生态网络观测与模拟重点实验室，北京 100101） 

摘  要：明确土壤真菌生物多样性的形成与维持机制是理解真菌生物地理分布格局的关键，但是目前对深层土壤真菌多样性

的海拔分布格局及其影响机制知之甚少。本研究在西藏色季拉山 3 300～4 600 m 海拔梯度下采集表层（0～20 cm）及底层

（40～60 cm）土壤样品，基于 ITS rDNA 高通量测序分析，揭示不同深度土壤中真菌多样性的海拔分布特征及其影响因子，

并基于生态位属性计算探讨真菌群落的共存特征。结果表明，在表层土壤中，真菌丰富度及香农多样性均随海拔升高而显著

降低。在底层土壤中，真菌丰富度随海拔升高而显著降低，而香农多样性则表现出先升高后降低的单峰模式。真菌群落组成

的差异性（β 多样性）在土壤表层及底层均随海拔梯度的增加而显著增加，pH 和土壤湿度分别是表层和底层土壤真菌群落

组成沿海拔梯度变化的关键驱动因子。对真菌群落生态位宽度（Bcom）和生态位重叠值（Oik）的计算结果表明，土壤真菌的

环境适应性和代谢灵活性随海拔升高而降低，并且低海拔以及表层土壤中各真菌种群在资源利用或生境适应性上具有更高的

相似度。以上研究结果揭示了环境过滤及种群共存特征对土壤真菌多样性海拔分布格局的关键影响，有助于深入了解青藏高

原高寒生态系统中土壤真菌群落多样性形成和维持机制。 

关键词：真菌多样性；海拔分布格局；土壤深度；生态位特征；青藏高原 
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Abstract: 【Objective】Unveiling the formation and maintenance mechanisms of fungal biodiversity is crucial to understand the 

biogeographic distribution pattern of soil fungi. However, knowledge of the elevational distribution pattern and its underlying 
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mechanism of fungal communities in the deep layers of soil profile remains inadequate. 【Method】In the present study, topsoil 

(0–20 cm) and subsoil (40–60 cm) samples were collected along an elevational gradient of 3 300–4 600 m from Mount Segrila, 

Tibet. The variations in fungal diversity and community composition with elevation in the topsoil and subsoil and the driving 

factors were investigated by Illumina MiSeq high-throughput pyrosequencing of the ITS rDNA. Changes in the coexistence 

characteristics of soil fungal communities among different elevations and between top-and subsoil were further explored based on 

the calculation of niche properties. 【Result】We found that fungal communities collected from the topsoil and subsoil of Mount 

Segrila were dominated by Ascomycota (averaged relative abundance of 35%), Basidiomycota (46%) and Zygomycota (13%). 

Symbiotrophic fungi (62%) and saprotrophic fungi (33%) were identified as the major functional guilds by FUNGuild. In the 

topsoil, indices of fungal α-diversity (richness and Shannon diversity) decreased significantly with increasing elevation. In the 

subsoil, fungal richness decreased whereas Shannon diversity presented a hump-shaped pattern with increasing elevation. The 

dissimilarities in fungal community composition (β-diversity) increased significantly with increasing elevational distance in both 

topsoil and subsoil, suggesting a distance-decay pattern. The β-diversity of the fungal community was also positively correlated 

with environmental factors such as mean annual temperature (MAT), soil pH, the ratio of soil carbon to nitrogen, and soil 

moisture as suggested by the Mantel test. Results from distance-based redundancy analysis (db-RDA) suggested that pH was the 

driving factor for the variation in fungal community composition with elevation in the topsoil, whereas in the subsoil soil 

moisture was the most contributive factor. The community-level habitat niche breadth (Bcom) of soil fungi was significantly higher 

at 3 500 m and 3 689 m, indicating an increase in environmental fitness and a more metabolically flexible fungal community at 

lower elevations. However, the niche breadth of soil fungi became narrow at 4 420 m and 4 590 m, implying that soil fungi at 

higher elevations could be more vulnerable in response to climate change in the future. A greater degree of niche overlap (Oik > 8) 

between major fungal taxa was observed at lower elevations (3 356–3 689 m) and in the topsoil, whereas a lower degree of niche 

overlap (Oik≤6) was observed at higher elevations (4 284–4 590 m) and in the subsoil. In addition, a greater degree of niche 

overlap was observed between Ascomycota, Basidiomycota and Zygomycota, suggesting fierce competition for resources or 

habitats among these taxa. The degree of niche overlap was lower between Glomeromycota, Chytridimycota and other taxa due to 

their symbiotic or parasitic relationships with plants. 【Conclusion】Overall, our study shows that the elevational distribution 

pattern of fungal biodiversity is distinctive between topsoil and subsoil, which is strongly related to the effect of environmental 

filtering and coexistence characteristics of specific taxa. These results may thus provide novel insights into the diversity and 

coexistence mechanisms of soil fungal communities in the alpine ecosystems of the Tibetan Plateau. 

Key words: Fungal diversity; Elevational distribution pattern; Soil depth; Niche properties; Tibetan Plateau 

土壤微生物多样性或群落结构在不同距离尺度

或环境梯度下的分布格局和机制是近年来生态学及

生物地理学中的关键议题之一[1]。海拔高度的变化

能够在相对小的空间距离内产生气候、植被、土壤

等一系列环境因子的综合变化[2]，并显著影响土壤

微生物的分布格局[3-4]。因此，研究微生物海拔分布

格局有助于促进微生物生态学理论的发展及全球气

候变化影响预测[5]。真菌是土壤生态系统的重要组

成部分，是凋落物降解、养分周转循环等多种生态

系统过程或功能的核心介导及驱动者[6-7]。目前关于

真 菌 多 样 性 沿 海 拔 梯 度 分 布 特 征 的 研 究 结 果 不

一，真菌丰富度或多样性随海拔的升高而表现出

降低 [8-10]、单峰或 U 型变化模式[11-12]以及无明显的

海拔分布特征[13-15]。总体而言，自然生态系统中土

壤真菌具有十分复杂的生物地理分布格局，这通常

归因于真菌与植物密切的关系（共生/寄生），植物

群落的组成和多样性对土壤真菌的分布具有显著的

影响[16-17]。此外，气候、土壤等非生物因素在全球

尺度上也被证明是决定真菌生物地理分布格局的关

键因子。 

明确土壤真菌多样性的形成和维持（即群落构

建）机理是理解真菌生物地理分布格局形成的关键。

目前关于群落构建的机制理论主要有两种不同的观

点：一种认为物种多样性的形成和维持是基于扩散

和随机作用的生态过程，即中性理论，假设群落结

构独立于物种特征，受随机过程（如出生、死亡、
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物种形成、灭绝）控制；另一种观点则强调共存物

种间的生态位分化等确定性因素，即生态位理论，

认为环境条件、物种间相互作用（如竞争、共生）

等决定性因素控制着群落组成[18]。物种的生态位特

征，包括生态位宽度、生态位重叠等，是影响环境选

择、物种竞争等作用于群落组成特征的关键性状[19]。

并且，物种的生境或者环境生态位宽度可以作为其

应对气候变化敏感性的重要指标[20]。根据生态位理

论，生态位较窄的种群（分布范围有限）在环境变

化压力下面临着更高的灭绝风险，而生态位较宽（分

布广泛）的种群则能表现出对环境变化的更高适应

性。目前已有研究揭示了海拔梯度对物种生态位宽

度的影响，但是主要集中在植物、动物、昆虫等生

物类群。例如，Schellenberger Costa 等[21]在乞力马

扎罗山西坡的研究发现植物生态位宽度随海拔高

度、降雨量以及干扰程度的上升而增加，而 Ahmad

等[22]在喜马拉雅山脉西侧的研究则发现非本土植物

的生态位宽度随海拔上升而降低。对传粉昆虫的研

究发现，由于高海拔地区可选择的开花植物种类有

限，传粉昆虫的生态位宽度相比于低海拔地区显著

增加[23]。尽管生态位宽度的信息对于预测生物应对

环境变化的响应十分必要，关于微生物生态位宽度

的研究却非常有限，微生物生态位宽度随海拔梯度

的变化特征尚未明确。 

青藏高原高寒生态系统对外界环境变化和人为

扰动十分敏感，对我国乃至全球的气候变化和调控

均至关重要。因此，研究青藏高原土壤微生物多样

性及群落组成的海拔分布模式，有助于深入理解典

型高寒生态系统下土壤微生物群落构建机制及全球

变化影响预测。色季拉山是青藏高原东南地区极具

代表性的高山生态系统，其植被具有典型的垂直分

布特征[24]，随海拔升高由温带森林过渡至高寒荒漠。

目前对色季拉山土壤微生物生物量、多样性及群落

组成的海拔分布格局已有一些报道。例如，Xu 等[24]

使用磷脂脂肪酸（Phospholipid fatty acid，PLFA）

谱图和生态微平板法（Biolog Ecoplate）分析发现色

季拉山主要土壤微生物类群的生物量未表现出随海

拔变化的分布特征，但是碳源利用活性随海拔升高而

显著降低。利用高通量测序分析，Wang 等[12，25]报道

了色季拉山森林生态系统中土壤细菌和真菌的多样

性 具 有 不 同 的 海 拔 分 布 模 式 。 但 是 ， 色 季 拉 山 

土壤真菌的群落组成的影响机制目前尚未明确。相

较于表层土壤（0～20 cm），底层土壤贮藏了更多的

有机碳，是全球碳循环的重要组分[26]，然而目前对

土壤微生物多样性、群落组成及功能的研究多集中

于表层土壤[27]。最近研究发现，色季拉山暗针叶林

表层和底层土壤微生物群落特征具有显著差异，

并且物种间相互作用关系随土壤深度变化发生改

变 [28]，这暗示深层土壤中微生物群落多样性的分布

格局和物种共存机制与表层土壤可能存在显著差

异。因此，本研究在色季拉山不同海拔梯度采集表

层（0～20 cm）和底层（40～60 cm）土壤样品，基

于 ITS rDNA 高通量测序和分子生态学方法，分析

真菌群落组成及其影响因素和生态位特征，揭示色

季拉山土壤真菌群落组成的海拔分布模式及其影响

机制，以及其在表层和底层土壤的异同，有助于深

入了解真菌多样性在高寒生态系统土壤中的形成和

维持机制。 

1  材料与方法 

1.1  研究区概况  

色季拉山位于西藏林芝市八一区境内（29°5′—

29°57′ N，94°25′—94°45′ E），主峰高度 5 200 m，

处于藏东南湿润气候区与半湿润气候区的过渡地

带，年平均气温为–0.73℃，年平均降水量为 1 134 mm。

西坡自最低海拔至最高处具有 5 个植被带，分别为

（1）山地温带针阔混交林带（3 000～3 500 m），主

要 为 高 山 松 （ Pinus densata ）、 西 藏 红 杉 （ Larix 

grifithiana）、川滇高山栎（Quercus aquifolioides）

等；（2）亚高山寒温带 -湿暗针叶林带（3 500～

4 200 m），优势种为林芝云杉（Picea likiangensis var. 

linzhensis ） 和 急 尖 长 苞 冷 杉 （ Abies georgei var. 

smithii）；（3）高山亚寒带 -疏林、灌丛、草甸带

（ 4 200～4 500 m），优势灌木为方枝柏（ Sabina 

saltuaila）、雪层杜鹃（Rhododendron hiale）和林芝

杜鹃（Rhododendron nyingchiense）等；（4）高山寒

带草甸带（4 500～4 700 m），优势物种为散鳞杜鹃

（ Rhododendron bulu ）、 苔 草 （ Carex sp. ）、 蓼

（Polygonum spp.）等；（5）高山荒漠带（海拔 4 700 m

以上），零星分布有岩须（Cassiope selaginodes）、

塔黄（Rheum nobile）和红景天（Rhodiola spp.）。 
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1.2  土壤样品采集与处理 

本研究于 2018 年在色季拉山西坡海拔 3 000～

4 600 m 范围内选取了 6 个不同的采样海拔（表 1），

根据各海拔的植被类型可分为低海拔区间（3 356～

3 689 m，植被类型为森林）和高海拔区间（4 284～

4 590 m，植被类型为高寒灌丛草甸）。在每个采样

海拔，沿水平方向随机选取 4 个采样点，每个采样

点间隔不小于 100 m。在每个采样点设置 3 个 1 m× 

1 m 样方，先去除土壤表面的凋落物，再用五点法

（样方四角和中心点）用土钻采集表层（0～20 cm）

和底层（40～60 cm）土壤样品，每个采样点采集的

土样混合成一个样品（重复），共获得 24 个表层土

样和 24 个底层土样。采集的土壤样品装入密封口袋

中，保存于冰盒内运输回实验室进行后续分析。土

壤样品挑出可见的石块、土壤动物和植物残体后过

筛（2 mm），均匀分取一部分样品用于 DNA 提取

（–20℃下保存），其余土壤样品风干后研磨用于测定

土壤基础理化指标。 

1.3  土壤理化性质测定 

土壤 pH 用 1 mol·L–1 KCl 浸提（土水比为 1︰

2.5）并用电位法测定。土壤有机碳含量采用重铬酸

钾容量法-外加热法测定，土壤全氮含量采用元素分

析仪测定（EA1108，CarloErba，Turin，Italy）。土

壤湿度采用质量含水量表征，即通过测定新鲜土壤

样品在 105℃下烘干前后的质量差获得。颗粒组成

采用激光粒度分析仪（Longbench Mastersizer 2000）

测定。 

1.4  高通量测序和分析 

土壤 DNA 的提取采用 PowerSoil DNA 提取试

剂盒（MoBio Laboratories Inc.，Carlsbad，CA，USA），

并依照试剂盒说明书上的详细步骤进行提取。提取

的 DNA 采 用 NanoDrop ND-1000 分 光 光 度 计

（ThermoScientific，Wilmington，DE，USA）测定质

量，之后于–80℃保存。采用 1737F（5′-GGAAGT 

AAAAGTCGTAACAAGG-3′）和 2043R（5′-GCTGCG 

TTCTTCATCGATGC-3′）扩增真菌 ITS 基因，基因

扩增产物送至上海美吉生物医药有限公司进行高通

量测序（Illumina MiSeq platform）。测序获得的原始

序列保存为 FASTQ 格式，使用 Quantitative Insights 

Into Microbial Ecology（QIIME）平台对序列进行优

化 和 数 据 质 控 ， 之 后 使 用 Usearch 软 件 平 台

（version7.0，http：//drive5.com/uparse/），依照 97%

的相似度划分 OTU（Operational taxonomic units）。

为了得到每个 OTU 对应的物种分类信息，采用 RDP 

classifier（version 2.2，http：//sourceforge.net/projects/ 

rdp-classifier/）贝叶斯算法对 OTU 代表序列进行分

类学分析，对比数据库为 UNITE 真菌 ITS 数据库

（Release 6.0，http：//unite.ut.ee/index.php）。根据每个

样本测序量的总体概况，使用最小测序量（10 466）

进行抽平后再进行多样性指数分析。真菌的 α-多样

性 指 数 用 丰 富 度 （ Chao1 Index ） 和 香 农 多 样 性

（Shannon Index）表征，使用 Mothur 软件（version 

v.1.30.1，http：//www.mothur.org/wiki/Schloss_SOP# 

Alpha_diversity ） 计 算 得 到 。 真 菌 功 能 群 使 用

FUNGuild 功能预测分析对真菌 ITS 基因进行功能

注释[29]。 

1.5  数据分析 

图表中数据表征为平均值±标准误差。真菌群落

组 成 沿 不 同 海 拔 梯 度 的 差 异 （ β 多 样 性 ） 基 于

Bray-Curtis 距离进行计算，不同海拔梯度或土壤深

度下真菌群落组成的差异用相似性分析（Analysis of 

similarity，ANOSIM）进行检验。真菌 β 多样性与

海拔距离及环境因子梯度（基于 Euclidean 距离计

算）的 Pearson 相关性用 Mantel 检验进行分析。使

用 基 于 距 离 矩 阵 的 冗 余 分 析 （ Distance-based 

redundancy analysis，db-RDA）分析环境因子对不同

土层真菌群落组成沿海拔梯度变异的影响，db-RDA

分析前先用膨胀因子分析对环境因子进行筛选，剔

除共线性高的因子。上述分析均使用 R 软件 vegan

包进行。 

真菌种群的生态位特征，包括 Levins 生态位宽

度（Niche breadth，B）指数[30]和 Pianka 生态位重叠

值（Oik）
[31]根据下式进行计算： 
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式中，Bj 为真菌群落中 OTUj 的生境生态位宽度，N

为样点的总数；Pij 为 OTUj 在样点 i 的群落中占据的
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比例。如果某个 OTU 在某一生境中（例如某海拔）

具有较高的 B 值，则表明该种的生境生态位宽度较

宽。在每个海拔，每个采集的土壤样品的真菌群落

中出现的所有 OTU 的 B 值的平均值即为该海拔下群

落水平的生境生态位宽度（Bcom）。生态位重叠是指

不同种生物对同一生态位的共享或对同一资源的共

同利用的现象，生态位重叠值反映了物种间对生境

适应和资源利用的相似程度[30]。根据高斯竞争排斥

原理，生态位重叠值越大，种群间的竞争越激烈；

相反重叠值越小，种群间对资源或生境的分享更加

协调和平衡。生态位宽度和生态位重叠值均使用 R

软件 spaa 包进行计算。 

2  结  果 

2.1  土壤基础理化性质 

海拔梯度及土壤深度显著影响色季拉山西坡土

壤基本理化性质（表 1）。随着海拔升高，表层（0～ 

20 cm）与底层（40～60 cm）土壤中的有机碳、总

氮含量及土壤含水量均显著增加，且表层土壤显著

高于底层土壤。相反地，土壤 pH 随海拔升高显著

下降，并且底层土壤显著高于表层土壤。土壤碳氮

比表层土壤随海拔升高而显著降低，底层土壤则呈

现先增高后降低的特征。随着海拔升高，土壤砂粒

含量在表层和底层均显著降低，而土壤粉粒和黏粒

含量均显著增加。土壤深度对土壤颗粒组成没有显

著影响。 

2.2  真菌群落组成与多样性 

本研究采集的土壤样品经高通量测序共检测到

真菌序列 622 797 条，按照 97%序列相似性水平共

鉴定出 2 879 个 OTU。经过分类学分析，共鉴定出

子囊菌门（Ascomycota）、担子菌门（Basidiomycota）、

接合菌门（Zygomycota）、球囊菌门（Glomeromycota）、

壶菌门（Chytridiomycota）5 个真菌门，包括 23 个

纲、80 个目、169 个科、316 个属和 501 个种。子

囊菌门、担子菌门和接合菌门是优势种群，三者 

表 1  不同土壤深度下土壤理化性质的海拔变化特征 

Table 1  Variations in soil physical and chemical properties with elevation at two soil depths 

土层 

Soil layer 

海拔 

Elevation 

/m 

pH 

有机碳 

Organic carbon 

/（g·kg–1） 

全氮 

Total nitrogen

/（g·kg–1）

碳氮比 

C︰N ratio

土壤含水量 

Soil water content

/% 

砂粒 

Sand 

/% 

粉粒 

Silt 

/% 

黏粒 

Clay 

/% 

3 356 5.74±0.06aB 34.14±3.82bA 1.66±0.14bA 20.35±1.08aA 28.96±2.09bA 65.68±2.94a 32.59±2.70b 1.73±0.25b

3 500 5.57±0.09abB 48.25±6.07aA 2.72±0.36aA 18.51±0.73aA 30.03±2.33bA 64.89±2.16a 33.26±1.96b 1.85±0.21b

3 689 5.40±0.12bB 62.36±8.31aA 3.78±0.57aA 16.67±0.37bB 31.10±2.56bA 64.10±1.38a 33.93±1.21b 1.97±0.17b

4 284 4.29±0.12cB 54.16±2.88aA 3.68±0.28aA 14.85±0.42c 47.27±1.45aA 29.77±1.97b 63.53±1.64a 6.70±0.33a

4 420 4.09±0.07cdB 61.66±3.93aA 4.24±0.27aA 14.61±0.39c 46.35±4.15aA 30.14±1.49b 63.38±1.27a 6.49±0.24a

表层土壤 

Topsoil 

4 590 3.89±0.02dB 69.16±4.97aA 4.80±0.26aA 14.37±0.35c 45.42±6.84a 30.50±1.00b 63.22±0.90a 6.28±0.14a

3 356 6.00±0.05aA 16.96±0.67bB 1.34±0.13bB 13.23±1.41bB 15.16±1.07bB 65.34±2.21a 32.93±2.26b 1.73±0.10b

3 500 5.93±0.08aA 23.44±2.64aB 1.51±0.21abB 15.68±0.98bB 18.92±2.06abB 63.72±1.36a 34.26±1.28b 2.02±0.17b

3 689 5.86±0.10aA 29.92±4.61aB 1.68±0.28abB 18.13±0.54aA 22.68±3.05abB 62.10±0.50a 35.60±0.31b 2.31±0.25b

4 284 4.82±0.13bA 32.08±4.01aB 2.20±0.12aB 14.60±1.74b 29.52±5.22aB 29.77±1.14b 63.86±1.29a 6.37±0.17a

4 420 4.55±0.09bcA 29.63±3.03aB 2.09±0.10abB 14.16±1.25b 33.85±4.86aB 29.47±0.90b 63.88±1.16a 6.66±0.28a

底层土壤 

Subsoil 

4 590 4.27±0.05cA 27.18±2.05aB 1.98±0.07abB 13.71±0.76b 38.18±4.49a 29.17±0.66b 63.89±1.03a 6.94±0.40a

注：不同小写字母表示同一土层中各指标在不同采样海拔之间存在显著差异（P<0.05），不同大写字母表示同一采样海拔下各

指标在土壤表层和底层之间存在显著差异。Note：Different lowercase letters indicate significant differences among different sampling 

elevations at the same soil layer by Duncan’s test at P<0.05 level，while different uppercase letters indicate significant differences between 

topsoil and subsoil at the same elevation. 
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相对丰度之和在不同采样海拔和土壤深度均达到

90%以上（图 1）。真菌优势门和纲的相对丰度显著

受到海拔梯度和土壤深度的影响，且不同真菌类群

存在明显异同。无论是表层还是底层土壤，子囊菌

门的相对丰度在低海拔区间（3 356～3 689 m）均显

著高于高海拔区间（4 284～4 590 m）。子囊菌门下的

优势纲中，座囊菌纲（Dothideomycetes）、锤舌菌纲

（Leotiomycetes）、盘菌纲（Pezizomycetes）及粪壳

菌纲（Sordariomycetes）均表现出在低海拔富集的

特征，而古根菌纲（Archaeorhizomycetes）的海拔

变化则因土层而异。与子囊菌门相反，担子菌门的

相对丰度随海拔升高而增加；其优势纲中，伞菌纲

（Agaricomycetes）在高海拔区间的表层及底层土壤

中显著增加，而银耳纲（Tremellomycetes）则在低

海拔表层土壤中相对富集。接合菌门的相对丰度仅

在表层土壤随海拔升高而显著增加。土壤深度对真

菌优势种群的影响主要在低海拔梯度：相比于表层

土壤，伞菌纲、古根菌纲、粪壳菌纲和接合菌某纲

的相对丰度在底层土壤显著增加，而银耳纲和座

囊菌纲则显著降低。基于 FUNGild 功能预测分析，

共 生 真 菌 是 色 季 拉 山 土 壤 真 菌 最 主 要 的 功 能 群

（平均相对丰度 61.8%），其中最丰富的类型为外生

菌 根 真 菌 （ 46.6%） 和 外 生 菌 根 -兰 科 菌 根 真 菌

（11.4%）（图 2）。表层土壤外生菌根真菌的相对丰

度在海拔 4 284 m 处最高，其次是 4 590 m 和

3 356 m；而底层土壤外生菌根真菌则随海拔升高

而显著降低。表层及底层土壤中的外生-兰科菌根

真菌的相对丰富均在海拔 4 420 m 和 4 590 m 处显

著 增 加 。 腐 生 真 菌 的 相 对 丰 度 仅 次 于 共 生 真 菌

（32.8%），主要有土壤腐生真菌和未知腐生菌。表

层土壤腐生真菌随海拔升高而增加，而底层土壤

则相反。病原真菌仅在低海拔区间的表层土壤中

较为富集（14%），主要是植物病原菌，在其他生

境的相对丰度均小于 4%。  

土壤真菌 α 多样性受到海拔的影响显著（图 3）。

相关性分析结果表明，真菌丰富度在土壤表层和

底层均与海拔高度呈极显著的负相关关系；真菌

香农多样性指数也随海拔升高而降低，但是仅表

层土壤与海拔高度呈显著负相关。Mantel 检验分

析表明，真菌群落的 β 多样性与海拔高差在表层

和底层土壤均呈显著的正相关关系（图 4），即土

壤真菌群落的相异性随着海拔高差的增加而显著

升高。进一步分析显示，对于每个采样海拔（除

了 4 420 m 的表层土壤），同海拔不同采样点间真菌

群落的 Bray-Curtis 距离显著小于不同海拔间真菌群

落的 Bray-Curtis 距离；同海拔的不同采样点间（海

拔距离为 0）的真菌群落组成差异在 4 420 m 处（表

层及底层 Bray-Curtis 距离分别为 0.83 和 0.65）最  

 

注：Ascomycota：子囊菌门；Basidiomycota：担子菌门；

Zygomycota：接合菌门；Others：其他真菌；Agaricomycetes：

伞菌纲；Tremellomycetes：银耳纲；Archaeorhizomycetes：古根

菌纲；Dothideomycetes：座囊菌纲；Leotiomycetes：锤舌菌纲；

Pezizomycetes ： 盘 菌 纲 ； Sordariomycetes ： 粪 壳 菌 纲 ；

Zygomycota_incertae_sedis：接合菌某纲。3356T、3500T、3689T、

4284T、4420T、4590T 表示各海拔表层土壤，3356S、3500S、

3689S、4284S、4420S、4590S 表示各海拔底层土壤。下同。Note：

3356T，3500T，3689T，4284T，4420T and 4590T indicate the 

topsoil at each elevation，while 3356S，3500S，3689S，4284S，

4420S and 4590S indicate the subsoil at each elevation. The same 
below. 

 
图 1  不同土壤深度下真菌门（a）及优势纲（b）相对丰

度的海拔变化特征 

Fig. 1  Variation in the relative abundance of fungal phylum（a）

and dominant class（b）with elevation at two soil depths 
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注 ： Pathogen ： 病 原 真 菌 ； Saprotroph ： 腐 生 真 菌 ；

Symbiotroph：共生真菌；Animal pathogen：动物病原菌；Plant 

pathogen ： 植 物 病 原 菌 ； Dung saprotroph ： 粪 腐 菌 ； Dung 

saprotroph-Plant saprotroph ： 粪 腐 菌 - 植 物 腐 生 菌 ； Plant 

saprotroph-Wood saprotroph ： 植 物 腐 生 菌 - 木 腐 菌 ； Soil 

saprotroph：土壤腐生菌；Undefined saprotroph：未知腐生菌；

Arbuscular Mycorrhizal：丛枝菌根真菌；Ectomycorrhizal：外生

菌根真菌；Ectomycorrhizal-Orchid Mycorrhizal：外生菌根-兰科

菌根真菌；Endophyte：内生真菌；Others：其他真菌。 

 
图 2  不同土壤深度下真菌功能群相对丰度的海拔变化特征 

Fig. 2  Variation in the relative abundance of the fungal functional 
guild with elevation at two soil profile depths 

大（图 5）。ANOSIM 分析表明，海拔梯度在表层

（P=0.001）及底层（P=0.001）土壤均对真菌群落有

显 著 影 响 。 土 壤 深 度 也 显 著 影 响 真 菌 群 落 组 成

（P=0.001），不过其影响在低海拔区域（ANOSIM 

R=0.638，P=0.001）明显大于高海拔区域（ANOSIM 

R=0.239，P=0.016）。 

2.3  土壤真菌群落组成的影响因子 

Mantel 检验分析表明，表层及底层土壤真菌群

落组成沿海拔梯度的变化与气候因子（年均温、生

长季降水量）、pH、土壤颗粒组成（砂粒、粉粒、

黏粒）及土壤含水量均呈显著正相关关系（表 2），

即土壤真菌群落组成的相异性随这些环境因子变化

梯度的增加而升高。土壤有机碳和全氮含量的梯度

变化也与真菌群落组成变化呈正相关关系，但是仅

在表层土壤达到显著。db-RDA 分析进一步揭示，

影响土壤真菌群落沿海拔梯度变化的关键因子在表

层和底层土壤有明显差异（表 3）：表层土壤环境因

子 能 够 解 释 54.9% 的 真 菌 群 落 变 化 （ F=3.41 ，

P<0.001），其中土壤 pH 的解释度最大（29.8%）；

底层土壤环境因子能够解释 60.12%的真菌群落变

化（F=4.22，P<0.001），其中土壤含水量的解释度

最大（17.3%）。 

2.4  土壤真菌群落水平生境生态位宽度及生态位

重叠度 

基于 Levins 法估算得到的真菌总群落及各门的

群落水平生态位宽度如图 6 所示。海拔梯度显著影

响土壤真菌群落的生态位宽度：无论是表层还是底

层，真菌总群落的生态位宽度表现出先升高后降低

的特征，在海拔 3 500 m 和 3 689 m 处生态位最宽，

而在 4 420 m 和 4 590 m 处生态位最窄。三个主要的

真菌门的群落生态位宽度的海拔变化特征与真菌总

群落基本一致。土壤深度对真菌群落生态位宽度的

影响显著小于海拔梯度，且真菌群落生态位宽度在

表层和底层土壤的差异在不同海拔处有明显异同：

3 500 m、4 284 m 和 4 420 m 处底层土壤真菌的生态

位更宽，而 3 689 m 和 4 590 m 处表层土壤真菌的生

态位更宽。 

土壤真菌种群的生态位重叠值（Oik）分布在

0.42～0.99 之间（表 4），说明色季拉山各真菌种群

之间对资源利用或者生态适应性的相似度有一定的

差异性。在土壤表层，生态位高度重叠（Oik > 0.8）

的在低海拔区间和高海拔区间分别共有 21 对和 15

对，占总对数的 80.8%和 57.7%；中度重叠（0.6 < Oik 

≤0.8）的分别有 3 和 9 对，占总对数的 11.5%、34.6%；

低度重叠（Oik ≤ 0.6）的均为有 2 对，占总对数的

7.7%。在土壤底层，海拔区间对真菌种群间的生

态位重叠没有明显影响：低海拔区间和高海拔区

间具有相同的生态位高度重叠（共 14 对）和中度

重叠（共 4 对）对数。总体而言，生态位高度重
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叠的对数在高海拔地区低于低海拔地区，且在土

壤表层高于底层，而生态位中低度重叠占总对数

的比例在高海拔和土壤底层更高。生态位高度重

叠的种对中，以子囊菌、接合菌与其他种群形成

的种对为主：子囊菌、接合菌与其他种群的生态

位重叠值大于 0.8 的均能占到总对数的 70%。而生

态位低度重叠的种对均是以壶菌、球囊菌与其他

种群形成的种对为主。  

 

图 3  表层（0～20 cm）和底层（40～60 cm）土壤真菌 α 多样性指数随海拔的变化特征 

Fig. 3  Variations in fungal α-diversity indices with elevation in the topsoil（0–20 cm）and subsoil（40–60 cm） 

 

图 4  表层（0～20 cm）和底层（40～60 cm）土壤真菌群落组成差异性（β 多样性）与海拔距离的关系 

Fig. 4  Relationships between the dissimilarities in fungal community composition（β-diversity）and elevation difference in the topsoil

（0–20 cm）and subsoil（40–60 cm） 
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注：Within elevation：同海拔不同采样点之间比较；Between elevations：不同海拔之间比较；Topsoil vs. Subsoil：同海拔表层和

底层之间比较。不同小写字母表示每个分组中不同海拔之间存在显著差异。Note：Different lowercase letters indicate significant 

differences among different sampling elevations in each group. 

 
图 5  同海拔内、不同海拔间以及不同土层间真菌群落组成的相异性 

Fig. 5  Pairwise Bray-Curtis dissimilarities of fungal community composition in sampling sites within the same elevation，between different 

elevations and between two soil depths  

表 2  土壤真菌 α 及 β多样性与环境因子的 Pearson 相关性系数（r） 

Table 2  Pearson correlation coefficients（r）of soil fungal α and β diversity with environmental variables 

丰富度 

Richness 

香农多样性 

Shannon diversity 

β 多样性 

β diversity 
项目 Item 

表层土壤 

Topsoil 

底层土壤 

Subsoil 

表层土壤 

Topsoil 

底层土壤 

Subsoil 

 
表层土壤 

Topsoil 

底层土壤

Subsoil 

年均温 Mean annual temperature 0.898*** 0.651** 0.717*** 0.216  0.631*** 0.679***

生长季降水 Growing season 

precipitation 
0.668** 0.598** 0.472* –0.165  0.652*** 0.643***

pH 0.870*** 0.598** 0.734*** 0.258  0.512*** 0.604***

土壤有机碳 Soil organic carbon –0.432 –0.321 –0.057 0.244  0.141* 0.111 

土壤全氮 Total nitrogen –0.602** –0.445 –0.278 0.106  0.241** 0.121 

碳氮比 C︰N ratio 0.717*** 0.594** 0.287 0.237  0.218** 0.163* 

土壤含水量 Soil water content –0.567** –0.421 –0.444 –0.224  0.355*** 0.307** 

砂粒 Sand 0.867*** 0.731*** 0.672** 0.078  0.523*** 0.552***

粉粒 Silt –0.870*** –0.728*** –0.654** –0.066  0.538*** 0.605***

黏粒 Clay –0.844*** –0.749*** –0.750*** –0.151  0.520*** 0.547 

* P < 0.05；** P < 0.01；*** P < 0.001 
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表 3  不同深度土壤真菌群落组成沿海拔梯度变异的环境

影响因子及其贡献 

Table 3  Driving factors and their contributions to the variation in 
fungal community composition along the elevation gradient 

土层 

Soil layer 

输入变量 

Variable 

entered 

F P 

变异解释量 

Variation 

explained/% 

pH 9.26 < 0.001 29.83 

SOC 3.07 0.004 9.90 

Silt 2.11 0.052 7.69 

SWC 1.47 0.142 4.75 

表层土壤 

Topsoil 

C/N 1.12 0.373 3.62 

SWC 6.08 < 0.001 17.31 

Clay 4.58 0.002 13.04 

C/N 4.46 0.002 12.70 

SOC 4.24 0.002 12.07 

底层土壤 

Subsoil 

Silt 1.76 0.112 5.00 

注：SOC：土壤有机碳；Silt：粉粒含量；SWC：土壤含

水量；C/N：土壤碳氮比；Clay：黏粒含量。Note：SOC：Soil organic 

carbon；Silt：Silt content；SWC：Soil water content；C/N：Soil 

C：N ratio；Clay：Clay content. 

3  讨  论 

3.1  海拔和土壤深度对色季拉山真菌群落组成的

影响 

海拔分布特征是微生物地理学的基本模式之

一，然而目前相关研究多关注表层土壤。本研究

发现，色季拉山土壤真菌 α 和 β 多样性的海拔分

布特征在表层和底层土壤存在一定的相异性（图 3

和图 4），并且驱动土壤真菌群落海拔变异的关键环

境因子在土壤表层和底层不同（表 3）。表层土壤 pH

与真菌 α 和 β 多样性有极强的正相关性，db-RDA

分析进一步揭示 pH 是表层土壤真菌群落海拔变异

的关键驱动因子，这与以往研究结果一致[9-10，13-15]。

而底层土壤湿度的变化则是真菌群落组成沿海拔梯

度变异的重要驱动因子。土壤湿度是影响微生物活

性及细菌和真菌生长的重要因子之一[32]。近期研究

表明，土壤湿度对真菌多样性的生物地理分布模式

至关重要[7]。并且，与土壤水分有效性密切相关的

一些气候变量，例如年降雨量和潜在蒸散量，也与

真菌物种多样性或群落组成显著相关[6]。 

 

注：不同大写和小写字母分别表示表层和底层土壤中真菌种群生态位宽度在不同海拔间有显著差异。Note：Different upper- and 

lowercase letters indicate significant differences among sampling elevations in the topsoil and subsoil，respectively. 

 
图 6  不同土壤深度下真菌总群落及主要门的群落水平生境生态位宽度（Bcom）的海拔变化特征 

Fig. 6  Variation in community-level habitat niche breadth（Bcom）of the total community and major fungal phylum with elevation at two soil depths 
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表 4  不同海拔梯度及土壤深度下真菌群落的生态位重叠值（Oik） 

Table 4  Niche overlap values（Oik）of fungal communities at different elevations and soil depths 

表层土壤 Topsoil 底层土壤 Subsoil 海拔 

Elevation  Asc Bas Zyg Glo  Asc Bas Zyg 

Bas 0.999    Bas 0.995   

Zyg 0.912 0.914   Zyg 0.961 0.982  

Glo 0.945 0.945 0.734  Glo 0.788 0.837 0.926 

3 356 m 

Chy — — — —     

Bas 0.905    Bas 0.994   

Zyg 0.986 0.826   Zyg 0.967 0.951  

Glo 0.931 0.989 0.855  Glo 0.830 0.788 0.939 

3 500 m 

Chy 0.541 0.831 0.423 0.751     

Bas 0.998    Bas 0.959   

Zyg 0.962 0.958   Zyg 0.790 0.928  

Glo 0.886 0.867 0.966  Glo 0.782 0.923 0.975 

3 689 m 

Chy 0.944 0.958 0.840 0.689     

Bas 0.946    Bas 0.948   

Zyg 0.878 0.752   Zyg 0.942 0.787  

Glo 0.767 0.607 0.979  Glo 0.949 0.953 0.870 

4 284 m 

Chy 0.752 0.655 0.963 0.974     

Bas 0.812    Bas 0.907   

Zyg 0.909 0.783   Zyg 0.991 0.843  

Glo 0.803 0.516 0.937  Glo 0.933 0.779 0.944 

4 420 m 

Chy 0.792 0.452 0.906 0.995     

Bas 0.766    Bas 0.965   

Zyg 0.886 0.947   Zyg 0.975 0.937  

Glo 0.741 0.938 0.967  Glo 0.838 0.790 0.699 

4 590 m 

Chy — — — —     

注：Asc：子囊菌门；Bas：担子菌门；Chy：壶菌门；Glo：球囊菌门；Zyg：接合菌门。Note：Asc：Ascomycota；Bas：Basidiomycota；

Chy：Chytridiomycota；Glo：Glomeromycota；Zyg：Zygomycota. 

 
土壤剖面深度的变化能够显著影响土壤性质，

进而改变微生物群落组成[33]。本研究发现，色季拉

山真菌群落的组成在表层和底层土壤有显著差异，

且真菌群落组成在不同土层之间的相异性与群落在

不同海拔之间的相异性没有显著差异（图 5）。这表

明在色季拉山，真菌群落组成的差异性在土壤剖面

上（厘米距离范围）的变化程度与其在海拔梯度上

（千米距离范围）的变化程度几乎相近。Chu 等[33]

在西藏阿里的研究也揭示了细菌群落组成在单一采

样点的表层（0～15 cm）和底层（15～30 cm）土壤

之间的差异与其在不同采样点之间（相隔数公里）

的差异大致相同，而这归因于不同土层间显著变化

的土壤因子例如土壤有机碳、土壤碳氮比等。在色

季拉山，随着土壤剖面加深，土壤 pH 显著增加，

而土壤有机碳、土壤总氮以及土壤湿度则显著降低

（表 1），这些剧烈变化的土壤性质显著改变了土壤

剖面不同深度下真菌群落的组成和多样性。 

3.2  色季拉山土壤真菌群落分布格局的影响机制 

db-RDA 模型中环境变量对色季拉山表层及底

层土壤真菌群落组成变异的解释度分别为 54.9%和
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60.1%，说明生境过滤作用是影响色季拉山土壤真菌

多样性海拔分布格局的关键机制。赵鹏宇等[34]在庞

泉沟自然保护区的研究和罗正明等[9]在五台山的研

究也报道了生境过滤作用对土壤真菌群落海拔分布

格局的主导作用。除环境因子，植物群落组成沿海

拔梯度的变化也可能影响色季拉山土壤真菌群落分

布格局。FUNGuild 分析发现，色季拉山土壤真菌群

落中有 44%～72%属于共生真菌，其中大部分为外

生菌根真菌及外生-兰科菌根真菌（图 2），其宿主植

物的多样性和群落组成的空间变异对菌根真菌群落

构建有主导作用[35]。此外，随机性过程（例如扩散

限制）也是调控土壤真菌群落组成的重要机制。

Sheng 等[8]在神农架的研究发现了土壤真菌群落组

成在同一海拔（同一植被类型）的不同采样点间表现出

较大差异，本研究也发现了类似的结果（图 4）。扩散

过程是影响同一植被类型下土壤真菌群落组成变异

的重要机制，这主要是由于生境异质性和环境波动程

度在同一植被类型下通常弱于不同植被类型间[36]。

此外，色季拉山降水充沛，土壤孔隙充满水后能够

相互连通，有助于孢子/菌丝在土壤中的扩散、漂移

过程，从而增加真菌群落组成在同一植被类型下的

随机性并导致群落组成的明显差异。 

3.3  色季拉山土壤真菌群落的生态位特征 

物种的生态位决定了其在生态系统中发挥的功

能，而生态位宽度则界定了物种资源利用能力和生

境分布的范围[37]。在色季拉山，不同海拔高度下真

菌总群落生态位宽度的变化范围为 1.21～2.63（图 6）。

这表明通过高通量测序检测到的真菌物种（OTU）

中有很大部分属于 Habitat specialists（生态位宽度 B

值小于 1.5[38]），分布范围有限。真菌群落生态位宽

度在低海拔（3 500 m 和 3 689 m）显著增加，这可

能是由于低海拔地区变化频繁的水热环境降低了微

生物群落对于环境变化的敏感性[39] ，从而导致真菌

种群具有较高的环境适应性和更为灵活的群落代谢

方式[19]。在高海拔地区（4 420 m 和 4 590 m），真

菌群落的生态位宽度显著降低。在南极地区的研究

也发现，由于随海拔升高而降低的温度减缓了细菌

生长速率，土壤细菌的生态位宽度随着海拔的升高

而变窄[40]。温度变化能够显著影响到代谢等生物学

过程的速率，因而物种对温度的适应性是影响生物

多样性海拔分布特征的关键因素之一[3]。因此，本

研究的结果表明色季拉山高海拔地区的土壤真菌对

环境变化的敏感性更高，在未来全球变暖情景下可

能面临着更高的灭绝风险[20]。 

生态位重叠值的高低能够反映物种间对资源利

用或生境分布（环境适应）的相似程度。本研究结

果表明，色季拉山土壤真菌种群间对资源利用或生

境分布存在竞争关系，并且其竞争的激烈程度随海

拔的升高及土壤剖面的加深而降低。主要真菌种群

中，子囊菌门与担子菌门种群之间的生态位重叠度

较高（表 4），表明这两类种群之间以及与其他种群

的竞争十分激烈，而这主要是由于这两类真菌在凋

落物分解和养分循环过程中起着核心作用[41]。接合

菌与子囊菌、担子菌及球囊菌之间也具有较高的生

态位重叠度，这是由于接合菌门中的物种具有多种

功能类型，既有腐生菌，也有病原菌，有些接合菌

还可以形成专性或者兼性寄生关系，从而导致接合

菌与其他真菌种群的生态位重叠较高。生态位低度

重叠的种群中以壶菌、球囊菌与其他种群形成的比

例最高，说明这两类真菌与其他种群在资源利用或

生境分布上有一定差异。例如，壶菌门的真菌多生

活在淡水或者潮湿的土壤中，且很多种属能够寄生

在浮游植物、藻类（绿藻、硅藻、蓝藻等）上[42]；

而球囊菌门的真菌属于丛枝菌根真菌（专性共生），

其生长和分布更多地依赖于寄主植物的群落多样性

和组成[43]，受环境因子的影响弱于其他主要真菌种

群。正是这种与植物寄生或者共生的关系使壶菌和

球囊菌在资源利用和生境分布上与子囊菌、担子菌

等相似程度低，种群间可以协调地分享资源，使群

落处于相对稳定的平衡状态。 

4  结  论 

总体上随着海拔的升高，色季拉山真菌的丰富

度在土壤表层及底层均显著下降，但是香农多样性

仅在表层显著下降，而在底层表现出先增高后降低

的单峰特征。真菌的群落组成（β 多样性）在表层

和底层土壤均表现出距离衰减模式，土壤 pH 是表

层土壤真菌群落组成沿海拔梯度变化的关键驱动因

子，而土壤湿度则对底层土壤真菌群落变异的解释

度最高。环境因子改变引起的生境过滤是影响色季

拉山土壤真菌群落组成沿海拔梯度变异的关键过

程。真菌总群落及优势种群的生态位宽度表现出先

升高后降低的特征，高海拔地区的真菌种群生态位
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宽度最窄，可能对未来全球变暖的响应更加敏感。

真菌种群间的生态位重叠度随海拔的升高和土壤剖

面的加深而减弱。子囊菌、接合菌与其他种群生态

位重叠度较高，其种群间的竞争较激烈；而球囊菌、

壶菌由于其与植物共生或寄生的生理特性，能与其

他种群协调地分享资源，生态位重叠度较低。本研

究结果旨在为深入了解青藏高原高寒生态系统中土

壤真菌的群落构建和共存机制提供科学依据。 
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