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摘要：群落构建机制是生态学研究的核心问题之一。区域过程与局域过程对群落构建的相对重要性是微生物群落构建研究最

具争议性的问题。为了研究温带森林真菌群落多样性及其维持机制，设计了原位微宇宙试验，将区域土壤微生物作为“源群

落”，置于庞泉沟自然保护区内华北落叶松（Larix principis-rupprechtii）林、青杄（Picea wilsonii）林、白杄（Picea meyeri）
林、油松（Pinus tabulaeformis）林以及桦树（Betula platyphylla）林土壤中进行 1 年期培养，分析真菌群落结构与土壤因子、

植被和群落历史的相关性。Mantel 分析和偏 Mantel 分析结果均显示，无论是样地土壤真菌群落还是微宇宙土壤真菌群落结

构，土壤因子都是主要的驱动力（R=0.465 4，R=0.464；Rm=0.493 6；Rm=0.486 2，P<0.01），其中土壤有机质和有效磷与土

壤真菌群落结构的相关性最强（Rm=0.590 8，Rm=0.476；R=0.629 2，R=0.613，P=0.001）。此外，土壤含水量和植被优势度

对样地土壤真菌群落具有显著影响。与样地土壤真菌群落多样性相比，微宇宙土壤真菌群落的 α多样性显著提高（P<0.05），

而 β 多样性减小（P<0.05），在一定程度上表现出趋同效应。源群落丰富的物种多样性对微宇宙土壤真菌群落的结构产生显

著影响。总之，在局域尺度下环境选择对温带森林土壤真菌群落结构和动态发挥主导作用，扩散限制对群落结构的差异具有

显著的影响，即局域过程和区域过程决定局域森林土壤真菌群落结构，且前者占主导地位。 
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群落的生物多样性及时空格局是生态学研究

的中心议题之一（Tedersoo et al.，2012）。传统生

态位理论（Gause，1934）认为，物种对资源的竞

争所导致的生态位分化是维持群落多样性的主要

机制，最经典的案例是 Lack 在 Galapagos 群岛上对

达尔文莺（Coerebini）的研究，鸟嘴的形态反映了

鸟类食性的分化，是生态位分化的直接证据。另

外，热带森林土壤营养的可利用性对群落结构的决

定作用，以及温带森林中的物种聚集（aggregation）

与环境因子的相关性，这些都说明群落结构受到环

境因子的影响（Kaiser et al.，2010；Kraft et al.，

2008）。由此认为，群落的结构特征可以通过环境

因子得以预测，是一个确定性过程（deterministic 

processes ）。 近 年 来 备 受 关 注 的 中 性 理 论

（Whitfield，2002），承认群落内物种对资源的竞

争，但认为群落内所有处于同一营养级的物种的属

性是等价的，迁入、迁出和成种过程对群落结构具

有决定作用，是一个随机性过程（ stochastic 

processes）（Hubbell，2006），并得到一些野外实验

数据的支持（Volkov et al.，2004；Zhou et al.，

2008）。Gravel et al.（2006）将以上两种观点整合

为连续体（continuum）假说，认为生态位理论和中

性理论是一个连续体的两个极端，现实的自然群落

位于连续体中的一个特定位点，所以目前的焦点集

中于确定性过程和随机性过程在群落构建中的相

对重要性（Dumbrell et al.，2010）。已有的数据大

多基于植物和动物，而针对微生物群落的研究起步

较晚（Guo et al.，2015）。微生物群落结构和功能

的研究近年来备受关注（Fuhrman，2009；Zhou et 

al.，2012）。有观点认为，微生物群落构建不存在

扩散限制（Finlay，2002），环境选择决定了微生物

群落的构建过程（Gulay et al.，2016），也有学者质
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疑此观点，认为微生物群落的相似度随地理距离增

加而衰减（Nemergut et al.，2013；Zinger et al.，

2014），如丛枝菌根真菌、子囊真菌（Martiny et al.，

2011）。在全球尺度上对 4 个热带森林和区域尺度

上对 3 个温带森林的外生菌根真菌的研究，也证实

扩散限制影响了真菌群落的构建（Hazard et al.，

2013）。这些相互矛盾的观点说明，微生物群落生

态学的理论亟待进一步完善。 

土壤微生物种类丰富，数量多，且有极强的扩

散能力，是验证中性理论的理想材料。山西庞泉沟

不同海拔高度的森林土壤真菌群落中，子囊菌门和

担子菌门居多，子囊菌多为腐生菌，可分解难降解

的有机质；红盖伞属和红菇属是重要的外生菌根，

与多种树种共生，这些真菌在不同植被类型的土壤

微生物群落中占据的比例不同（乔沙沙等，2017）。

本文利用 PCR-DGGE 技术和微宇宙实验，对庞泉

沟 5 种典型森林的土壤真菌群落结构开展研究，分

析局域环境因子和区域源群落的多样性对温带森

林土壤真菌群落构建的影响，为揭示微生物群落多

样性维持机制提供支持。 

1  材料与方法 
1.1  研究区概况 

庞泉沟国家自然保护区位于吕梁山脉中段

（ 37°48'~37°56'N ， 111°24'~111°32'E ）， 面 积 为

10 443.5 hm2，属暖温带大陆性季风气候，年均降

水量 822.6 mm，年均温 4.3 ℃。试验样地包括高

海 拔 的 华 北 落 叶 松 （ Larix gmelinii var. 
principis-rupprechtii），低海拔的华北落叶松、油松

（Pinus tabulaeformis）、白杄（Picea meyeri）、青杄

（P. wilsonii）、白桦（Betula platyphylla）和红桦（B. 
albosinensis）林等。样地分布及具体信息见表 1。 

1.2  实验设计与样品采集 
1.2.1  实验设计 

微宇宙实验参照 Bell（2010）的方法。土壤样

品取自保护区内不同海拔、不同植被类型的 10 个

样地（表 1），作为区域土壤微生物物种库；在 10

个样地固定样方（1 m×1 m）中按对角线取 0~15 cm

厚度土壤混合，再从每个样地的土壤样品中各取 50 

g，充分混匀，加入 1 L 灭菌水，振荡 10 min，灭

菌滤纸过滤后得到接种液。根据海拔高度和群落类

型，选择 1、2、3、4、8、9 共 6 个样地，每个样

地取 15 cm 深处土壤，混匀后称取 15 g，灭菌处理，

然后喷洒 5 mL 接种液，混合均匀，置于 50 mL 无

菌离心管中，0.22 μm 滤膜封口，作为微生物的源

群落，分别置于相应的 6 个样地，呈 45°斜角埋于

土壤 15 cm 深处，原地培养 12 个月，带回实验室，

同时取样地土壤样品为对照。 

1.3  样品分析 
1.3.1  土壤理化性质测定 

用 HANNA HI3221（msoil꞉Vwater=1꞉2.5）测定土

表 1  样地土壤和植物群落概况 

Table 1  The information of soil and plant communities in samples of this study 

编号  

No. 

样地  

Sample 

经度  

Longitude 

纬度  

Latitude 

海拔  

Altitude/m 

土壤  

Soil type 

植物群落  

Plant comminity 

1 BMC 111º25'57″E 37º53'03″N 2 161 
砂质壤土 

Sandy loam 
Betula-Phlomis umbrosa+Veratrum nigrum 

2 PwMC 111º26'29″E 37º52'35″N 2 006 
壤土  

Loam 

Picea wilsonii-Euonymus nanoides+Cotoneaster 

acutifolius-Pyrethrum pulchrum+Thalictrum petaloideum 

3 PmMC 111º27'09″E 37º51'56″N 1 888 
壤土  

Loam 

Picea meyeri-Spiraea pubescens-Phlomis umbrosa+Thalictrum 

petaloideum 

4 PtMC 111º27'39″E 37º50'54″N 1 894 
粉砂质壤土 

Silty loam 

Pinus tabulaeformis-Spiraea pubescens-Medicago sativa+ 

(Vicia sepium) 

5 HtMC 111º29'29″E 37º51'53″N 1 902 
砂质壤土 

Sandy loam 
Hippophae rhamnoides-Thalictrum petaloideum +Potentilla nivea 

6 LpMC3 111°30′30″E 37°51′00″N 1 981 
砂质壤土 

Sandy loam 

Larix gmelinii var. principis-rupprechtii-Rosa bella+Lonicera 

maackii-Bupleurum chinense+Thalictrum petaloideum 

7 PdMC 111°30′01″E 37°52′37″N 2 008 
砂质壤土 

Sandy loam 

Populus davidiana+Quercus liaotungensis-Spiraea pubescens+ 

Lonicera maackii +Cotoneaster acutifolius-Carex tungfangensis 

8 LpMC2 111º30'34″E 37º53'06″N 2 050 
粉砂质壤土 

Silty loam 

Larix gmelinii var. principis-rupprechtii-Spiraea pubescens-Carex 

tungfangensis +Fragaria orientalis 

9 LpMC1 111º32'23″E 37º53'14″N 2 709 
粉砂质壤土 

Silty loam 
Larix gmelinii var. principis-rupprechtii-Fragaria orientalis 

10 CjMC 110°32'40''E 37°53'10″N 2 651 
壤砂土 

Sandy soil 

Caragana jubata-Potentilla fruticosa-Gentiana 

macrophylla+Ranunculus japonicus 
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壤 pH 值；用 vario MACRO cube 元素分析仪测定

土壤总碳（TC）和总氮（TN）含量；用 CleverChem 

380 全自动间断化学分析仪测定速效磷（AP）、NH4
+

的含量；用重铬酸钾容量法（鲁如坤，2000）测定

土壤有机质（SOM）；用激光衍射粒度分析仪

（ Matersizer 3000 Laser Diffraction Particle Size 

Analyzer，UK）测定土壤粒度；参照关松荫的方法

测定蔗糖酶的酶活性（关松萌，1986）。 

1.3.2  土壤宏基因组提取和 PCR 扩增 

用 E.Z.N.A.Soil DNA Kit 试剂盒（Omega 

Bio-tek，Inc.）提取土壤宏基因组，用特异性引物

NS1：GTAGTCATATGCTTGTCTC 和 GCFung：

5'-CGCCCGCCGCGCCCCGCGCCCGGCCCGCCG

CCCCC GCCCCATTCCCCGTTACCCGTTG-3'扩增

真菌 18S rDNA 片段。PCR 反应体系：2.5 μL 

10×EasyTaq Buffer；0.25 U Taq 酶（500 U）；2 μL 2.5 

mmol dNTPs；2 μL DNA（10 ng 左右）；引物（10 

μmol·L-1）各 0.3 μL；加灭菌双蒸水至 25 μL。RCR

反应条件：94 ℃ 4 min，94 ℃ 30 s，58 ℃ 20 s，

72 ℃ 20 s，30 次循环，72 ℃ 7 min，10 ℃保存。 

1.3.3  变性梯度凝胶电泳分析 

变性梯度凝胶电泳（DGGE），采用 8%的聚丙

烯酰胺凝胶，变性剂的质量分数范围为 26%~31%。

电泳条件：1×TAE 电泳缓冲液，60 V，60 ℃，电

泳 12 h。银染液染色，获得 DGGE 条带图谱。利用

Quantity One（version 4.52）软件分析图谱，用条

带数和条带灰度值计算 Shannon-Wiener 多样性指

数（H′）、Pielou 均匀度指数（J）和丰富度。 
-

=1

= - ln
i n

i i i

n nH
n n′                      （1） 

J=H′/lnS                           （2） 

式中，ni 是第 i 条条带的多度；n 为样品中所

有条带的总多度；S 为样品中的总条带数（Magurran 

et al.，2011）。 

1.4  数据分析 
运用 SPSS 19.0 中的单因素方差分析法比较真

菌群落多样性指数、均匀度指数及丰富度，采用

LSD 检验进行多重比较；运用 Canoco 5 软件进行

主坐标分析；运用 Gephi 0.9.1 分析群落种间网络关

系；运用 Ri386 3.3.1 进行 Mantel 分析和偏 Mantel

分析。 

2  结果与分析 
2.1  环境因子对真菌群落结构形成的影响 

6 个微宇宙样地的土壤真菌群落 α-多样性见

表 2。LpMC1 中真菌群落 Shannon 指数和丰富度

均为最大，而 BMC 中真菌群落多样性指数均为最

小，LpMC1、LpMC2 及 PwMC 的 Shannon 指数、

均匀度指数均没有显著差异（P<0.05）。各样地微

宇宙土壤真菌群落的 3 个多样性指数总体上均大

于样地土壤，微宇宙土壤真菌 Shannon 多样性、丰

富度和均匀度的平均值分别为 2.59、18.14 和

0.89，而对照样地分别为 2.35、14.65、0.88。微宇

宙真菌群落多样性指数均有所提高，说明源群落对

新形成的真菌群落结构有影响，区域物种迁移过程

可能影响局域群落结构，即真菌群落结构受到扩散

限制的影响。 

微宇宙土壤的真菌群落的 β-多样性平均值为

0.51（0.62~0.44），而 6 个对照样地的平均值为 0.54

（0.75~0.36）。样地 LpMC1 和 PmMC 最大，为 0.75，

LpMC1 和 PwMC 最小，为 0.36，LpMC1 和 LpMC2

之间、LpMC2 和 PwMC 之间的 β-多样性值分别为

0.38 和 0.40。由此可见，微宇宙土壤的 α多样性显

著提高，而 β多样性减小，在一定程度上表现出趋

同效应，可见“种源”对微宇宙土壤真菌群落结构

的影响。由此说明，环境因子驱动群落发生趋异效

应的能力是有限的，群落的形成历史（种源）对群

表 2  置于不同样地土壤中的“微宇宙”土壤真菌群落多样性 

Table 2  Diversity of fungal communities in microcosm soils in different plant communities 

样地 Samples 

多样性 Shannon's index  丰富度 Richness  均匀度 Pielou's index 

微宇宙土壤  

Soil in microcosm 

样地土壤 

Soil in sample 

 微宇宙土壤 

Soil in microcosm 

样地土壤 

Soil in sample 

 微宇宙土壤 

Soil in microcosm 

样地土壤 

Soil in sample 

LpMC1 2.81±0.1a 2.05±0.0e  22.8±0.0a 10.81±0.0e  0.90±0.0ab 0.86±0.0cd 

LpMC2 2.66±0.1ab 2.42±0.0c  18.8±0.0c 16.82±0.0b  0.90±0.0ab 0.85±0.0cd 

PwMC 2.77±0.0ab 2.53±0.0a  20.8±0.0b 14.82±0.0c  0.91±0.0ab 0.94±0.0a 

PmMC 2.34±0.1c 2.52±0.0ab  14.8±0.0f 17.83±0.0a  0.86±0.0b 0.87±0.0bc 

PtMC 2.63±0.1b 2.44±0.0bc  17.8±0.0d 14.81±0.0c  0.91±0.0a 0.90±0.0b 

BMC 2.31±0.0c 2.14±0.0d  14.8±0.0e 12.81±0.0d  0.85±0.0b 0.84±0.0d 

平均 Average 2.59 2.35  18.14 14.65  0.89 0.88 

不同小写字母表示差异显著，P<0.05  

Different lower case letters within columns indicate significant difference at P<0.05 level 
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落结构的形成具有重要作用。 

微宇宙试验忽略了空间变量对微生物群落的

影响，土壤真菌群落的相对丰度与环境因子及植物

优势度呈显著正相关（表 3）。整体而言，微宇宙土

壤真菌群落结构受到土壤营养状况、温度、水分、

pH 以及地表植被优势度的影响，相关性最大的为

土壤有机质（SOM，Rm=0.590 8，P=0.001），其次

为有效磷（Rm=0.476，P=0.001）、土壤含水量

（Rm=0.388，P=0.001），它们均对其具有极显著的

影响，另外，土壤 pH、蔗糖酶和温度亦对其有显

著影响。对于样地土壤真菌群落，土壤有机质的影

响也是较大的（R=0.659 5，P=0.001），但土壤有效

磷（R=0.613，P=0.001）和土壤含水量（R=0.566 4，

P=0.001）的影响更为显著。植被优势度对样地真

菌的影响显著（R=0.325 6，P=0.003），而对微宇宙

土壤真菌的影响不显著。总体而言，土壤因子和植

被对样地土壤和微宇宙土壤真菌群落均有一定的

影响。Mantel 分析（表 4）表明，土壤环境因子和

植被因子均对微宇宙土壤真菌群落有极显著影响

（P<0.01），R 值分别为 0.493 6、0.265 2。偏 Mantel

分析表明，控制植被变量后，土壤变量对真菌群落

的影响仍是极显著的（Rm=0.486 2，R=0.464）。 

2.2  生物因素对真菌群落结构的影响 
用中介中心性（betweenness centrality，BC）

分析土壤真菌群落不同类群间的相互关系（图 1），

有显著相关性的真菌类群共有 160 对（B1~ 

B160）。对照样地土壤真菌类群间相互关系总体表

现为排斥大于共存（图 1a），共有 6 个关键类群，

分别为 B1、B11、B12、B17、B22、B23；而微宇

宙土壤真菌类群间相互关系则明显表现出共存大

于排斥（图 1b），共有 5 个关键类群，分别为 B14、

B16、B32、B30、B8。这 5 个关键类群不是存在

于所有微宇宙土壤中，如类群 B16、B30 均存在于

高海拔落叶松林，低海拔落叶松林、青杄林、白杄

林的微宇宙土壤中，类群 B8 出现在高海拔、低海

拔落叶松林及白杄林的微宇宙土壤中。总体而言，

微宇宙土壤真菌群落间相互作用比对照样地土壤

更为简单，且关键类群数减少，这可能是因为要形

成一个稳定的微生物群落需要经历更长的时间，而

微宇宙土壤微生物群落代表的是群落形成初期（1 

a）的状态。 

微宇宙试验表明，环境因子（包括土壤理化因

素和植被因素）及生物因素（种间作用）在驱动土

壤真菌群落动态过程中具有重要作用，但群落历史

或区域过程对群落结构的形成也有一定的影响。 

3  讨论 
局域环境分拣（species sorting effect）与区域

扩散限制（dispersal limitation）的相对重要性是微

生物群落生态学研究的一个焦点（Chase，2010；

Ricklefs，1987），我们认为这两种过程对土壤真菌

群落结构都具有重要的影响。（1）低海拔华北落叶

松土壤真菌群落的Shannon指数和丰富度指数都低

表 4  真菌群落结构与不同变量因子的 Mantel 检验 

Table 4  Mantel test analysis of the relationship between the structure  

of fungal communities and soil and plant variables 

变量 Variable 

Mantel 检验 
Mantel test 

 
偏 Mantel 检验 

Partial mantel test 

Rm R  Rm R 

土壤因子 Soil variables 0.493 6** 0.465 4**  0.486 2** 0.464** 

植被 Vegetation 0.265 2** 0.386 2**  - - 

Rm和 R 分别表示微宇宙和样地土壤真菌群落结构与土壤因子和植

被变量的相关系数，**表示 P <0.01 

Rm and R indicate the correlation coefficient between soil and 

vegetation variables and the relative abundance of soil fungi in the 

microcosms and samples, respectively. ** indicate P<0.01 

表 3  真菌群落结构与土壤环境因子关系的 Mantel 检验 
Table 3  Mantel test analysis of the relationship between structure of fungal communities and soil edaphic factors 

环境因子 Environmental factors R P-value Rm P-value 

ω(AP)/(mg·kg-1) 0.613 0.001 0.476 0.001 

蔗糖酶 Invertase/(mg·g-1·d-1) 0.295 6 0.005 0.334 3 0.002 

ω(NH4
+-N)/(mg·kg-1) 0.245 1 0.01 0.196 8 0.03 

pH 0.313 3 0.002 0.330 6 0.004 

ω(SOM)/% 0.629 2 0.001 0.590 8 0.001 

土壤含水量 Soil water content, SWC/(m3·m-3) 0.566 4 0.001 0.388 0.001 

温度 t/℃ 0.347 5 0.002 0.335 7 0.005 

ω(TC)/% 0.284 9 0.007 0.251 1 0.007 

ω(TN)/% 0.278 6 0.003 0.268 2 0.003 

植物优势度 D 0.325 6 0.002 0.133 4 0.07 

Rm 和 R 分别表示微宇宙土壤和样地土壤真菌分布与各土壤环境因子的相关系数  

Rm and R indicate the correlation coefficient between the environmental factors and relative abundance of soil fungi in the microcosms and samples, 

respectively 
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关键类群的改变会对群落结构产生影响（Barberan 

et al.，2012）。BC 分析显示，与源样地土壤相比，

人为扩散的微宇宙土壤真菌类群间的关系发生了

改变，关键类群减少（图 1b），类群间共存作用大

于排斥作用，在一定程度上影响局域真菌群落的构

建过程。 

4  结论 
在局域尺度上，确定性过程在温带森林土壤真

菌群落构建过程中占主导作用，而随机性过程具有

重要影响。土壤因子和生物因素作为确定性因素决

定了真菌群落的结构，扩散限制一定程度上对真菌

群落的结构产生影响。人为扩散的真菌群落的结构

和多样性受到源群落的多样性特征和环境因子的

双重影响。 
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Analysis of Driving Forces Underlying the Structure of Fungal Community  

in Temperate Forest Soils Based on Microcosm Experiments 
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Abstract: Assembly mechanism of community is one of the core issues of ecology. The relative importance of regional processes 

and local processes on assemblage of microbial community is a debated focus so far. In this study, the microcosm transplant 

experiments were designed to investigate the assemblage of fungal communities in different habitats, where the regional microbial 

communities as a source community were placed in the soil of communities of Larix principis-rupprechtii, Picea wilsonii, Picea 
meyeri, Pinus tabulaeformis, and Betula platyphylla for one year culture, and DGGE techniques was used to identify the structure of 

fungal communities. The relationship between the fungal community structure and soil edaphic, and plant communities, and source 

community were analyzed. Mantel test indicated that soil edaphic was main force underlying the assemblage of fungal community 

(R=0.493 6, P<0.01), where SOM was the primary factor (Rm=0.509 8, P=0.001) related to relative abundance of fungal 

communities, and other positive factors included soil temperature, soil water content, pH, total carbon, total nitrogen, available 

phosphorus, invertase, NH4
+-N, and dominance of plant community. Meanwhile, the source communities significantly influenced the 

assemblage of fungal communities in microcosm. Generally, the local environmental filtering primarily influences the structure and 

diversity of fungal communities, while dispersal limitation have secondary effects on difference of communities, suggesting that both 

local processes and regional processes have important role on fungal community, and the former is dominate force.  

Key words: temperature forest; soil fungal community; local processes; regional processes; microcosm experiments  


