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摘   要：【目的】探究湖泊沉积物中有机碳组分构成及其对湖泊微生物群落结构的影响。【方法】

本研究采集了青藏高原 29 个湖泊共 81 个沉积物样品，通过硫酸水解法分析样品中易降解和难降

解有机碳含量及其与环境变量之间的相关性；同时使用高通量测序技术分析样品中原核微生物和

真菌群落的多样性和组成及其与易降解和难降解有机碳含量的相关关系。【结果】本研究的青藏

高原湖泊沉积物中易降解有机碳Ⅰ (labile organic carbon I, LOC Ⅰ)、易降解有机碳Ⅱ (labile organic 
carbon II, LOC Ⅱ)和难降解有机碳(recalcitrant organic carbon, ROC)的含量分别为 0.03–29.62 mg/g、
0.02–23.38 mg/g 和 0.64–75.72 mg/g，ROC 是沉积物有机碳的主要组分(占比为 54.97%±19.50%)。
LOC Ⅰ含量与海拔、总氮、总磷、钙离子、活性钙和活性铁含量显著相关(P<0.05)；LOC Ⅱ含量与

总氮、钙离子和活性钙含量显著相关；而 ROC 含量与海拔、总氮、总磷、钙离子和活性钙含量

显著相关。其中，钙离子和活性钙的浓度与 3 种有机碳组分的含量均存在显著正相关，暗示有机

质与钙结合的方式可能是青藏高原湖泊沉积物有机碳保存的重要机制。LOC Ⅰ、LOC Ⅱ和 ROC 含

量与沉积物中原核微生物群落 α 多样性均呈显著正相关；ROC 含量与真菌群落 α 多样性呈显著正

相关。 LOC Ⅰ含量与 α 变形杆菌 (Alphaproteobacteria)、放线菌 (Actinobacteria)、厌氧绳菌
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(Anaerolineae)、海藻球形菌(Phycisphaerae)和红嗜热菌(Rhodothermia)的相对丰度显著相关；LOC Ⅱ
含量与 Anaerolineae、γ 变形菌(Gammaproteobacteria)和 Phycisphaerae 相对丰度显著相关；ROC
含量与 Actinobacteria 和 Anaerolineae 的相对丰度显著相关。LOC Ⅰ含量是影响原核微生物和真菌

群落组成的显著环境因子，其解释量分别为 1.1%和 0.3%。环境因素解释了样品间原核微生物群

落 7.2%和真菌群落 3.9%的变化，而空间因子解释了原核微生物群落 14.6%和真菌群落 6.4%的变

化。随机过程对原核微生物和真菌群落组成的贡献分别为 50%和 47%。【结论】本研究暗示湖泊

沉积物有机碳的保存受到铁、钙元素化学保护机制的影响；有机碳组分含量显著影响原核微生物

和真菌群落多样性和组成，但其贡献值较低；环境理化参数、空间因子和生态随机过程对湖泊沉

积物原核微生物和真菌群落组成具有重要影响。本研究加深了我们对湖泊沉积物有机碳组分构成

及其影响微生物群落组成的认识。 

关键词：青藏高原湖泊；沉积物；易降解有机碳；难降解有机碳；原核微生物群落；真菌群落 
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Abstract: [Objective] To explore the organic carbon composition in lake sediments and the 
influence on the composition of lake microbial communities. [Methods] We collected 81 sediment 
samples from 29 lakes on the Qinghai-Tibet Plateau. The concentration of labile and 
recalcitrant organic carbon in the studied lake sediments was determined after sulfuric acid 
hydrolysis, and the correlation with environmental variables was analyzed. Meanwhile, the 
diversity and composition of prokaryotic and fungal communities in the sediments and their 
correlation with the concentration of labile and recalcitrant organic carbon were investigated by 
Illumina sequencing and ecological statistics. [Results] The concentration of labile organic 
carbon I (LOC Ⅰ), labile organic carbon Ⅱ (LOC Ⅱ), and recalcitrant organic carbon (ROC) in 
the studied lake sediments was 0.03–29.62 mg/g, 0.02–23.38 mg/g, and 0.64–75.72 mg/g, 
respectively. ROC was the major component of organic carbon in the studied lake sediments, 
accounting for 54.97%±19.50%. Concentration of LOC Ⅰ was significantly correlated with 
elevation, and concentration of total nitrogen, total phosphorus, calcium ion, active calcium, 
and iron (P<0.05). Concentration of LOC Ⅱ was significantly correlated with concentration of 
total nitrogen, calcium ion, and active calcium. ROC concentration was significantly correlated 
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with elevation, concentration of total nitrogen, total phosphorus, calcium ion, and active 
calcium. Among them, the concentration of calcium ion and active calcium was positively 
correlated with the concentration of LOC Ⅰ, LOC Ⅱ, and ROC, suggesting that organic matter 
binding with calcium may be an important mechanism for the preservation of organic carbon in 
lake sediments on the Qinghai-Tibet Plateau. The alpha diversity of prokaryotic community 
was positively correlated with the concentration of LOC Ⅰ, LOC Ⅱ, and ROC, while the α 
diversity of fungal community was only positively correlated with ROC concentration. The 
relative abundance of Alphaproteobacteria, Actinobacteria, Anaerolineae, Phycisphaerae, and 
Rhodothermes was significantly correlated with LOC Ⅰ concentration. The relative abundance 
of Anaerolineae, Gammaproteobacteria, and Phycisphaerae was significantly correlated with 
the concentration of LOC Ⅱ. The relative abundance of Actinobacteria and Anaerolineae was 
significantly correlated with ROC concentration. The concentration of LOC Ⅰ significantly 
affected both prokaryotic and fungal community composition in the studied lake sediments 
with the variance explained of 1.1% and 0.3%, respectively. Environmental factors explained 
7.2% and 3.9% of the variation in prokaryotic and fungal community composition among 
samples, respectively, while spatial factors explained 14.6% and 6.4%, separately. The 
contributions of stochastic process to prokaryotic and fungal community assembly were 50% 
and 47%, respectively. [Conclusion] Organic carbon preservation in the studied lake sediments 
was controlled by the chemical protection of iron and calcium. Organic carbon components 
significantly affected the diversity and composition of prokaryotic and fungal community, but 
the variance explained was low. Physicochemical variables, spatial factors, and stochastic 
processes exhibited important influence on prokaryotic and fungal community composition in 
the studied lake sediments. This study advances our understanding of organic carbon 
components in sediments and their impact on microbial community composition in lakes. 
Keywords: lakes on Qinghai-Tibet Plateau; sediments; labile organic carbon; recalcitrant 
organic carbon; prokaryotic community; fungal community 
 
 

湖泊生态系统是有机碳矿化和埋藏的重要

场所，对区域和全球性碳循环过程具有重要贡

献[1-2]。据发表文献估计，全球范围内的湖泊和水

库，每年通过矿化作用(有机碳转化为无机碳)释
放到大气层的碳总量约为1.4 Pg (1 Pg=1×1015 g)，
其每年埋藏的有机碳约为 0.6 Pg[3]。在湖泊沉积

物中，有机质是有机碳赋存的重要形式[4-5]；并

根据其降解的难易程度，可将有机质区分为易降

解有机质和难降解有机质组分[6]。易降解有机质

一般指具有简单化学结构的有机化合物(如单

糖、氨基酸、半纤维素等)；难降解有机质主要

指具有复杂化学结构的有机化合物(如木质素、

酯类、长链烷烃、腐殖质等)[6-8]。因此，了解这

些易降解和难降解有机碳的构成及其响应环境

条件变化的规律，对于理解湖泊沉积物有机碳

矿化和储存非常关键。 
物理或化学的分离提取方式(如梯度密度

离心、酸碱提取、有机质分馏、热解等)是目前

量化易降解和难降解有机碳组分含量最为普遍

的技术手段[9]。其中，硫酸水解提取法因其操作

简便且能较好地反映有机碳的可降解性，故而被

广泛应用于河流、湿地和土壤有机碳的分选[9-14]。
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硫酸水解提取法主要采用不同浓度硫酸连续水

解样品，进而将样品有机碳区分为易降解有机

碳 I (labile organic carbon I, LOC Ⅰ)、易降解有机

碳Ⅱ (labile organic carbon Ⅱ, LOC Ⅱ)和难降解有

机碳组分(recalcitrant organic carbon, ROC)[9-10]。

前期通过硫酸水解法的研究发现，在土壤环境

中，难降解有机碳组分的占比超过一半[12-13,15]；

随着土壤深度增加，难降解有机碳含量呈现降

低的趋势[9,11,13]。同时，大气降水对土壤易降解

有机碳含量具有显著影响，但对土壤难降解有

机碳含量无明显影响[12]。上述研究主要集中于

土壤环境，仅有少量文献报道湖泊沉积物中易

降解和难降解有机碳的含量，且主要针对淡水

湖泊环境[16]。除淡水湖泊外，自然界还分布着

大量的咸水湖泊，其水域面积几乎占到全球湖泊

面积的一半，并对全球碳循环具有重要贡献[17]。

因此，为深入和全面了解湖泊生态系统有机碳

的储存，同时探究淡水和咸水湖泊易降解和难

降解有机碳组分含量及其响应环境条件变化的

规律十分必要。 
微生物(包括细菌、古菌和真菌等)是生态系

统中重要的生物类群，同时也是湖泊碳循环过

程的主要驱动者，因而对湖泊有机碳的转化和

保存具有显著影响[18-20]。有机碳作为微生物的

代谢底物，其组分构成影响着微生物的生长和

分布，进而导致微生物群落结构的变化[21-22]。

原核微生物(包括细菌和古菌)和真菌是两类执

行有机碳降解的重要生物类群[19,23]，但这两类

微生物往往具有不同的生态位。例如，大部分

的异养细菌偏好利用易降解的有机碳，而真菌

对难降解有机碳具有更强的降解能力[7]。因此，

易降解和难降解有机碳组分含量可能对湖泊沉

积物原核微生物和真菌群落多样性和组成存在

差异性的影响。尽管目前已有文献报道湖泊理

化条件(如盐度、pH)对原核微生物和真菌群落

多样性和组成的影响 [16,20,24]，但针对有机碳组

分构成对湖泊沉积物原核微生物和真菌群落多

样性和组成的影响及其异同并未得到深入探

究。另外，近年来大量研究发现，除湖泊理化

性质等确定性因素外，随机因素(如生态漂变、

随机分散等)也可对湖泊微生物群落组成造成

影响[25-27]。因此，探究随机因素对原核微生物

和真菌群落组成的影响具有重要意义。 
综上所述，为丰富湖泊沉积物有机碳组分

构成和微生物群落构建规律方面的认识，本研

究选取了青藏高原 29 个不同盐度(1–26 g/L)湖
泊的 81 个沉积物样品作为研究对象(本文所有

附图和附表均已上传至国家微生物科学数据中

心，编号为 NMDCX0000155，附图 1)，通过硫

酸水解法分析了样品中 LOC Ⅰ、LOC Ⅱ和 ROC
含量及其与环境条件之间的相关性；同时凭借

高通量测序技术分析了样品原核微生物和真

菌群落多样性和组成，并利用生态统计学手段

分析了其与有机碳组分含量和湖泊理化条件之

间的相关性，以及随机因素对原核微生物和真

菌群落构建的影响。本研究旨在探讨湖泊沉积

物中易降解和难降解有机碳组分的构成及其对

微生物群落组成的影响，并为评价环境-气候变

化对湖泊生态系统结构和功能的影响提供基础

数据。 

1  材料与方法 
1.1  野外样品采集 

本研究选取的采样湖泊主要分布于青海省

境内，分别于 2019 和 2020 年夏季从 29 个湖泊

中采集了 81 个湖泊沉积物样品(NMDCX0000155，
附图 1 和附表 1)。在每个湖泊采样点，首先采

用 GPS 测试仪(eTrex H, Garmin)记录样点经纬

度和海拔。接着使用沉积物采集器(XDB0201, 
新地标)抓取湖泊表层(约 0–5 cm)沉积物，并将
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沉积物分装于 3 支 50 mL 无菌离心管中，分别

用于后续 DNA 提取、有机碳组分分析和基础地

球化学的测定。沉积物样品在野外和运输过程中

均储存于干冰中，然后转移到实验室的–80 ℃冰

箱，直到后续分析测试。 

1.2  室内地球化学分析 
沉积物孔隙水通过离心获取。使用盐度计

(WS-200, 旭都)和离子色谱(ICS 600, Thermo 
Fisher)分别测定沉积物孔隙水的盐度和 Na+、

K+、Ca2+、Mg2+、Cl–、SO4
2–等阴阳离子浓度。

沉积物总氮 (total nitrogen, TN)和总磷 (total 
phosphorus, TP)的含量采用紫外分光法进行测

定[28-29]。冷冻干燥后的沉积物样品使用 2.5 mol/L 
H2SO4，在 105 ℃下水解 30 min，测定上清液中

的有机碳含量，即 LOC Ⅰ含量；将烘干的残留

物加入 13 mol/L H2SO4 振动过夜后，用去离子

水将酸稀释至 1 mol/L，再在 105 ℃下水解 3 h，
测定上清液中的有机碳含量，即 LOC Ⅱ含量；

剩余的残留物烘干后，测定其总有机碳含量，

即 ROC 含量[9-10]；各组分的有机碳含量使用元素

分析仪(multi N/C 2100S analyzer, Analytik Jena)
进行测试。沉积物样品使用连二硫酸盐-柠檬酸

盐-碳酸氢盐(citrate-bicarbonate-dithionite, CBD)
溶液提取[30]，然后使用 ICP-OES (EXPEC-6000 
D 型, 谱育科技)测定提取液中活性铁(Fed)、铝

(Ald)和钙(Cad)的含量。 

1.3  DNA 提取和 PCR 扩增 
每个样品称取约 0.5 g 湖泊沉积物，并参照

DNA 提取试剂盒(Fast DNA SPIN Kit for Soil, 
MP Biomedical)说明书提取样品总 DNA。然后，

分别使用扩增引物 515F (5′-GTGYCAGCMGC 
CGCGGTAA-3′)/806R (5′-GGACTACNVGGGT 
WTCTAAT-3′)和 ITS3F (5′-GCATCGATGAAGA 
ACGCAGC-3′)/ITS4ngs (5′-TCCTSCGCTTATT 
GATATGC-3′)对原核微生物 16S rRNA 基因和

真菌 ITS 基因进行 PCR 扩增[31-32]。PCR 扩增采

用 25 μL 的混合体系(每个样品 1 式 3 份)，包括

10×PCR 缓冲液(加 Mg2+) 2.5 μL，dNTPs 混合

物 2 μL，TaKaRa Taq 酶 0.3 μL，牛血清蛋白   
0.5 μL，无菌水 16.7 μL，前后引物以及模板 DNA
各 1 μL。原核微生物 16S rRNA 基因的 PCR 扩

增条件为：95 ℃ 5 min；95 ℃ 45 s，55 ℃ 30 s，
72 ℃ 1 min 30 s，循环 35 次；72 ℃ 10 min。真

菌 ITS 基因的 PCR 扩增条件为：96 ℃ 5 min；
96 ℃ 30 s，52 ℃ 45 s，72 ℃ 1 min，循环 35 次；

72 ℃ 10 min。通过 1%琼脂糖凝胶电泳检测 PCR
产物的长度和浓度。然后，将 3 个来自同一样

品的 PCR 产物汇集，使用 DNA 凝胶回收试剂

盒(Axygon, CORNING)将 PCR 产物进行纯化回

收。最后将 PCR扩增子通过 Illumina HiSeq 2500
平台进行 250 bp 的双端测序。本研究所获取的

原始基因序列全部存储于 National Omics Data 
Encyclopedia (NODE, https://www.biosino.org/ 
node/)基因数据库中，项目编号：OEP003632，
原核微生物 16S rRNA 基因序列样品登录号：

OED774720–774800，真菌 ITS 序列的样品登录

号：OED774801–774881。 

1.4  高通量数据分析 
测序获得的 16S rRNA 基因和 ITS 基因序列

使用 QIIME2[33] (版本 2020.08, https://qiime2.org/)
软件进行分析。使用命令“dada2 denoise-paired”[34]

进行双端序列拼接、去噪、去除嵌合体、过滤

以及获取代表序列扩增子序列变异 (amplicon 
sequence variants, ASVs)和 ASVs 丰度表。然后通

过 USEARCH[35] (版本 11.0.667)命令“usearch- 
sintax”[36] (80%的置信度)对代表序列进行分类

注释；原核微生物 16S rRNA 基因和真菌 ITS
基因分别使用 SILVA v138 和 UNITE v8.1 分类

数据库进行注释。同时，将单体(singletons)和
序列数小于 10 的 ASVs 从丰度表中去除，并剔
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除非原核微生物和非真菌基因序列[20,24]。然后，

通过 R语言的“vegan”包将原核微生物和真菌的

ASVs 丰度表抽平至 20 000，并计算其 α 多样性

(例如可观察到的 ASVs 数量、Simpson 指数、

Shannon 指数和均匀度等)。 

1.5  统计分析 
本研究的统计分析主要使用 R 软件(版本

4.0.1, https://www.r-project.org/)及其相关的分析

包。Spearman 相关性分析使用“Hmisc”包，并

对相关性分析产生的 P 值通过 BENJAMINI- 
HOCHBERG 方法[37]进行校正。微生物群落的

组成差异分析主要使用 R 语言的“vegan”包。首

先对原核微生物和真菌群落数据进行去趋势对

应分析(detrended correspondence analyses, DCA)，
结果表明二者最长轴值均大于 4，因此均适合

进行规范对应分析 (canonical correspondence 
analysis, CCA)。在进行 CCA 之前，将环境变量

进行均一化处理，分别均一化成 1–100 之间的数

值；同时使用 Helllinger 算法对代表性 ASVs 的

丰度进行转换。另外，将采样点的经度和纬度

坐标使用“vegan”包“pcnm”函数转换生成一组空

间变量(principal coordinates of neighbor matrix, 
PCNM)[38]。针对不同环境和空间变量，首先使

用“vagen”包的“vif.cca”函数去除了方差膨胀系

数(variance inflation factor, VIF)大于 10的变量，

以避免共线性的影响。然后，使用“vagen”包
“ordiR2step”函数筛选出显著(P<0.05)影响的环境

和空间变量。变异分区分析(variation partitioning 
analysis, VPA)用于量化显著的环境和空间变量

对样品微生物群落组成影响的相对重要性；

VPA 分析主要采用“vagen”包的“varpart”函数。 
中性群落模型(neutral community model)分

析用于样品原核微生物和真菌群落构建随机性

的评估。本研究采用 SLOAN 的中性理论模型[26]

量化随机性在塑造微生物群落结构中的作用；

并结合 Burns 等[39]提供的统计方法，量化随机

因素在原核微生物和真菌群落构建过程中的相

对重要性。此模型能够预测微生物种群 (即
ASVs)在所有本地群落(local community)出现的

频率以及其与整个群落(meta-community)丰度

之间的关系[40]。模型参数迁移率(m)用来评估死

亡的个体被来自其他群落的个体所取代的概

率，或者被当地群落成员的繁殖所取代的概率

(1–m)[26]，较高的 m 值表明微生物的扩散限制较

小。参数 R2 (0–1 之间)表示与中性模型的拟合

程度。R2 值越大表明微生物群落构建的随机性

越强，反之则越弱(即确定性因素对微生物群落

构建的影响越强)。 

2  结果与分析 
2.1  湖泊样品的地球化学特征 

本研究采样湖泊的海拔范围为 1 917–4 688 m；

湖泊盐度范围为 0–26 g/L。除 YH 样点外(pH 
6.57)，沉积物孔隙水都呈弱碱性至碱性 (pH 
7.20–9.12)，平均 pH 值为 8.0。沉积物 TN 浓度为

0.016–4.998 mg/g，TP 浓度为 0.025–0.342 mg/g。
沉积物样品的活性铝(Ald)、钙(Cad)和铁(Fed)浓
度分别为 0.01–0.91 mg/g、0.57–47.61 mg/g 和

0.01–6.54 mg/g；孔隙水中 Na+、K+、Ca2+、Mg2+、

Cl– 、 SO4
2– 浓度分别为 0–8 082.12 mg/L 、

1.61–753.12 mg/L 、 3.17–608.27 mg/L 、     
3.18–1 280.62 mg/L 、 0–14 246.85 mg/L 、     
0–4 863.57 mg/L (NMDCX0000155，附表 1)。
相关性分析结果显示，海拔与盐度、TN、Cad、

Na+、K+、Ca2+、Mg2+、Cl–、SO4
2–浓度之间存在

显著的(P<0.05)负相关；pH 与 Ald、Cad 含量之间

也呈现显著负相关(NMDCX0000155，附图 2)。 

2.2  有机碳组分构成及其环境影响因素 
本研究样品的 LOC Ⅰ、LOC Ⅱ和 ROC 含量

分别为 0.03–29.62 mg/g、0.02–23.38 mg/g 和
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0.64–75.72 mg/g；总体而言，3 种有机碳组分

含量的关系为 ROC>LOC Ⅰ>LOC Ⅱ (图 1A)，
其平均相对百分含量分别为 54.97%±19.50%、

26.83%±18.07%和 18.19%±12.53%，且各组分之

间具有显著差异(图 1B)。Spearman 相关性分析

结果显示(图 2)：不同有机碳组分的含量与多种

环境因子(比如海拔、TN、TP、Ca2+、Cad、Fed

含量)存在显著(P<0.05)的相关关系。具体如下：

海拔与 LOC Ⅰ和 ROC 组分的碳含量呈负相关关

系，除海拔外，其他因子(如 TN、TP、Ca2+、

Cad、Fed)均与 LOC Ⅰ含量呈正相关关系；LOC Ⅱ
含量与 TN、Ca2+、Cad 含量呈正相关关系；ROC
含量与 TP、TN、Ca2+、Cad 含量存在正相关关系。

其中值得注意的是，Ca2+、Cad 和 TN 含量与 3 种

有机碳组分含量均存在显著的正相关关系(图 2)。 

2.3  微生物群落多样性与群落构成 
本研究共获取原核微生物 16S rRNA 基因和真

菌 ITS 基因高质量序列 8 455 162 和 12 837 409 条。

原核微生物 ASVs 数量总计 35 254 个(其中细菌  
31 620 个 ASVs，古菌 3 634 个 ASVs)，真菌

ASV 数量总计 9 560 个；样品中真菌 ASVs 数量

显 著 (P<0.001) 低于原核微生物 ASVs 数量

(NMDCX0000155，附表 2 和 3)。研究样品中，原

核微生物群落的 Shannon 指数范围为 4.5–6.5，真

菌 群 落 的 Shannon 指 数 范 围 为 0.5–4.5 
(NMDCX0000155，附表 2 和 3)。本研究样品中

原核微生物群落主要属于酸微菌(Acidimicrobiia)、
放 线 菌 (Actinobacteria) 、 α 变 形 杆 菌

(Alphaproteobacteria)、厌氧绳菌(Anaerolineae)、
拟杆菌(Bacteroidia)、BD2-11_terrestrial_group、
弯曲菌(Campylobacteria)、梭菌(Clostridia)、奇

异球菌(Deinococci)、脱硫杆菌(Desulfobacteria)、
Desulfobulbia 、 Desulfuromonadia 、 γ 变 形 菌

(Gammaproteobacteria)、需盐小杆菌(Halobacteria)、
海 藻 球 形 菌 (Phycisphaerae) 、 红 嗜 热 菌

(Rhodothermia)、热原体(Thermoplasmata)、疣

微 菌 (Verrucomicrobiae) 和 嗜 邻 聚 杆 菌

(Vicinamibacteria) (NMDCX0000155，附图 3)。
其中，Gammaproteobacteria (23.1%±11.1%)和
Bacteroidia (15.1%±7.3%)的相对丰度最高，其余 

 

 
 
图 1  沉积物样品中易降解和难降解有机碳含量(A)及其相对含量百分比(B) 
Figure 1  Concentrations of LOC Ⅰ, LOC Ⅱ and ROC (A) and their relative abundances (B) in the studied 
sediment samples. The asterisks ‘*’ denote the significance levels of the Tukey’s HSD tests. *: P<0.05; **: 
P<0.01; ***: P<0.001. 
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图 2  沉积物样品中易降解和难降解有机碳含量

与环境因子之间的 Spearman 相关关系 
Figure 2  Spearman correlations between the 
concentrations of LOC Ⅰ, LOC Ⅱ and ROC and 
environmental variables among samples. The 
asterisks ‘*’ denote the significance levels of the 
Spearman correlation. *: P<0.05; **: P<0.01; ***: 
P<0.001. 
 
平均相对丰度均小于 10%。真菌群落主要属于座

囊菌(Dothideomycetes)、酵母菌(Saccharomycetes)
和粪壳菌 (Sordariomycetes)以及未分类的真菌

纲(相对丰度 72.1%±27.0%)。 

2.4  有机碳组分含量对微生物群落的影响 
样品中原核微生物群落多样性(即可观察

到的 ASVs 数量和 Shannon 指数)与 Fed、TN、

LOC Ⅰ、LOC Ⅱ、ROC 含量呈显著(P<0.05)正相

关，而真菌群落中仅可观察到的 ASVs 数量与

ROC 碳含量呈显著正相关(图 3)。 
Actinobacteria 、 Alphaproteobacteria 、

Anaerolineae、Gammaproteobacteria、Phycisphaerae
和 Rhodothermia 的平均相对丰度与不同有机碳

组分的碳含量显著相关(图 4)。其中，LOC Ⅰ含
量 与 Actinobacteria 、 Alphaproteobacteria 和

Rhodothermia 的平均相对丰度呈现负相关关系，

而与 Anaerolineae 和 Phycisphaerae 的平均相对丰

度呈正相关；LOC Ⅱ含量与 Gammaproteobacteria
的平均相对丰度呈负相关，而与 Anaerolineae
和 Phycisphaerae 的平均相对丰度呈正相关；ROC
含量与 Actinobacteria的平均相对丰度呈负相关，

而与 Anaerolineae 的平均相对丰度呈正相关。

此外，原核微生物中 Gammaproteobacteria、

Verrucomicrobiae 和 Vicinamibacteria 的平均相

对丰度与盐度、pH 和 Na+、K+、Ca2+、Mg2+、

Cl–、SO4
2–浓度等呈显著负相关，而原核微生物

Alphaproteobacteria、BD2-11_terrestrial_group、
Deinococci 、 Desulfobacteria 、 Halobacteria 、

Rhodothermia 和 真 菌 Dothideomycetes 、

Saccharomycetes 的平均相对丰度与盐度、pH 和

Na+、K+、Ca2+、Mg2+、Cl–、SO4
2–浓度等呈显

著正相关。 
 

 
 
图 3  沉积物样品中微生物群落的 α 多样性和环境因子之间的 Spearman 相关关系 
Figure 3  Spearman correlations between microbial diversity and environmental variables among samples. *: 
P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. 
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图 4  主要的原核微生物和真菌群落相对丰度与环境因子之间的 Spearman 相关关系 
Figure 4  Spearman correlations between the relative abundances of prokaryotic and fungal communities 
and environmental variables. The dominant prokaryotic and fungal communities (average relative 
abundance>1%) were included in these correlation analyses, and the taxonomic classes of prokaryotes and 
fungi are shown after “_”. 
 
 

CCA 结果显示，在沉积物 3 种有机碳组分

中，仅有 LOC Ⅰ的含量对研究样品中原核微生

物和真菌群落组成具有显著影响(图 5)。除有机

碳组分外，其他环境和空间变量也对研究样品

中原核微生物和真菌群落组成具有显著影响。

例如，原核微生物群落组成主要受到盐度、海

拔、pH、SO4
2–、Ca2+和 Cad 浓度等环境因子，

以及 PCNM1、PCNM2、PCNM3 和 PCNM17
等空间因子的影响。然而，真菌群落组成主要

受到海拔、Mg2+、SO4
2–、Ald 和 Fed 浓度等环境

因子，以及 PCNM3、PCNM4、PCNM2、PCNM7、

和 PCNM11 等空间因子的影响。 
VPA 结果显示(图 6)，有机碳组分变量对样

品间微生物群落变化的贡献较小(原核微生物

1.1%，真菌 0.3%)，而空间因子的贡献较大(原
核微生物 14.6%，真菌 6.4%)，其次是环境因子

分别解释了样品间原核微生物和真菌群落变化

的 7.2%和 3.9%。环境和空间因子的联合效应在

原核微生物群落和真菌群落中分别为 5.0%和

2.3%，其他联合效应均小于 1.0%。此外，样品

间微生物群落结构的变化仍有大部分无法解释

(原核微生物 71.4%，真菌 86.5%)。 
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图 5  研究样品中原核微生物(A)和真菌群落(B)组成的 CCA 分析 
Figure 5  Canonical correspondence analyses (CCA) of prokaryotic (A) and fungal community compositions 
(B) and their influencing factors. 

 

 
 
图 6  研究样品中原核微生物(A)和真菌群落(B)的 VPA 分析 
Figure 6  Variation partitioning analyses (VPA) of prokaryotic (A) and fungal distribution patterns (B) 
explained by environmental variables (E), organic carbon components (M), and spatial variables (D). 
 
2.5  中性群落模型 

中性群落模型分析结果表明(图 7)，随机因

素对研究样品中原核微生物和真菌群落构建具

有重要贡献 ( 原核微生物的贡献为 50% ，

R2=0.50；真菌的贡献为 47%，R2=0.47)。中性

群落模型中，原核微生物群落的迁移率(m)为
0.05，而真菌群落的迁移率小于 0.01，上述结

果暗示，相较于真菌，原核微生物更容易迁移

扩散。 

3  讨论 
3.1  湖泊沉积物有机质组分的碳含量及其

环境影响因素 
ROC 是本研究湖泊沉积物样品中有机碳

的主要组分。ROC 在土壤和水生环境中占比一

般最高，其占总有机碳含量的比例可高达 50%
以上[12-13,15]。前人研究发现，土壤中有机碳组

分的比例一般为 ROC (49.4%–66.3%)>LOC Ⅰ 
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图 7  研究样品中原核微生物(A)和真菌群落的中性群落(B)模型分析结果 
Figure 7  Neutral community models of prokaryotic (A) and fungal communities (B). The ASVs that 
occurred more frequently than predicted by the model are shown in green, while those occurred less 
frequently than predicted are shown in orange. Blue dashed lines represent the 95% confidence interval above 
and below the prediction. 
 
 

(18.7%–39.2%)>LOC Ⅱ (8.9%–16.2%)[15]；在湿

地不同深度的土壤中也观察到类似的结果[13]。

因此，本研究结果与前人研究发现一致。湖泊

沉积物中有机碳大部分来源于陆源有机碳[18]。

陆源有机碳在运输过程中，其易降解有机碳组

分易被土壤微生物初步分解，而剩余的组分由

于化学结构稳定以及矿物的保护，使得陆源有

机碳相较于湖泊中内源有机碳更难被降解，因

而这些陆源 ROC 会被大量埋藏于湖泊沉积物

中[7-8,41-42]。上述原因可能解释了本研究湖泊沉

积物中有机碳的主要组分是 ROC 这一现象。 
湖泊沉积物样品中易降解和难降解有机碳

含量受到活性铁、钙以及孔隙水钙离子浓度的显

著影响。铁可以通过阳离子桥、氢键、范德华力、

疏水作用和偶极子力等方式吸附有机质[43]，也能

在二价铁被氧化成三价铁时，与有机质共沉淀

形成金属-有机质络合物[44-45]，从而达到稳定有

机碳的目的。本研究观察到活性铁含量与易降

解有机碳含量之间存在正相关关系。可能的原

因如下：铁(三价) (氢)氧化物在沉积物等还原环

境下会被还原，而将结合的有机质释放[46]，这

时芳香族有机质释放的速度远远快于其他有机

质[47]；而在还原环境中(如湖泊沉积物)已有证

据表明铁会优先保护微生物降解后的富含碳和

氮的易降解有机化合物 [48]，因此微生物分解

ROC 后其中一部分易降解有机质在铁(二价)氧
化的同时以共沉淀等形式和铁(三价) (氢)氧化

物结合[44]，这可能会最终导致 Fed 含量与 LOC Ⅰ
含量正相关。值得注意的是，本研究发现活性

钙与钙离子浓度对 3 种有机碳组分含量均存在

显著影响。钙主要通过钙离子桥、碳酸钙稳定

土壤团聚体以及形成铁-有机质-钙三元共沉淀

的方式与有机碳结合并介导环境有机碳的稳

定 [49-50]。尽管有机碳和钙之间的相互作用受到

较少关注[49]，但仍有部分研究表明钙能够影响

环境有机碳的保存。例如，Li 等[51]研究了来自

农田、草地、灌丛和次生林的 125 个地点，发

现钙离子含量是土壤碳含量最强的解释因子。

另外，O’brien 等[52]在草地土壤中的研究结果也

显示，钙离子含量与土壤有机碳含量具有显著
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的正相关关系(R2=0.74, P<0.01)，且钙离子含量

解释了 74%的土壤有机碳变化。而最近，Wang
等[53]通过 Na2SO4 和 CBD 方法发现，钙是湿地

和高地土壤中金属结合的有机碳的重要预测因

子。因此本研究观察到的活性钙和钙离子的浓

度与 3 种有机碳组分的含量均呈现显著正相关

性具有合理性，并暗示着有机碳与钙结合的方

式可能是青藏高原湖泊沉积物有机碳稳定和保

存的重要机制。 
湖泊沉积物中碳和氮元素埋藏的一致性可

能直接造成本研究样品中总氮与不同有机碳组

分含量的显著正相关。前人研究发现，在土壤

和湖泊沉积物中碳和氮含量密切相关，且碳氮比

例通常情况下较为稳定。例如 Cleveland 等[54]通

过研究全球 186 个观测数据发现，虽然土壤中

的元素含量变化很大，但土壤中碳和氮的含量

具有显著正相关关系(R2=0.75, P<0.001)。另外，

针对全球 200 多个湖泊研究也发现，湖泊沉积

物 中 碳 埋 藏 速 率 与 氮 埋 藏 速 率 密 切 相 关

(R2=0.99, P<0.001)[55]。因此，随着样品中总氮

含量的增加，不同有机碳组分的含量也随之增

加。此外，本研究还发现海拔与湖泊沉积物有

机碳含量呈显著负相关。有研究显示，中国西

北地区湖泊沉积物中的有机碳主要来自陆地土

壤和植被[56]，而土壤有机碳的来源主要是微生

物降解植被残体后残留的有机碳[57-58]。随着海

拔的升高，温度变低，植物和微生物生物量减

少，活性减弱，土壤有机碳含量下降[59-61]，从

而间接导致输入到湖泊沉积物有机碳含量减

少。因此，海拔升高可能导致湖泊沉积物有机

碳含量变低。 

3.2  有机碳组分对微生物群落多样性的影响 
原核微生物 α 多样性与 3 种有机碳组分的

含量均具有显著的正相关关系，暗示原核微生

物可能利用这 3 种有机碳作为底物进行生长繁

殖，因而这 3 种有机碳组分含量能够显著影响

原核微生物的种类丰富度[7,62]。因此，湖泊沉积

物有机碳组分含量增加，原核微生物多样性也

会随之增加[63]。此外，湖泊沉积物中的厌氧环

境会抑制纤维素酶的活性，但会增加木质素降

解相关酶(过氧化物酶和酚氧化酶等)活性，而这

些木质素降解相关酶主要来自真菌[64]。这导致

在沉积物等厌氧环境下，真菌能够行使降解

ROC (如木质素)的功能。因此，上述原因可能

导致了本研究湖泊沉积物中真菌 α 多样性与

ROC 含量的正相关。目前，相关学者的研究主

要集中在总有机碳含量对微生物 α 多样性的影

响，如 Ramírez 等 [65]发现在 Bacteroidetes 和

Proteobacteria 主导的土壤中，土壤有机碳含量

与原核微生物的 α 多样性指数(Shannon 指数、

丰富度和均匀度)显著正相关(P<0.05)；最近一

项沉积物环境的研究也表明，沉积物中总有机

碳的含量与原核微生物 α 多样性具有显著的正

相关关系(P<0.01)[66]。但缺乏不同有机碳组分对

微生物 α 多样性的影响的认识，因此本研究弥

补了这方面的不足。除有机碳组分外，原核微

生物和真菌群落 α 多样性还受到其他本地环境

理化因子(如海拔、活性铁和总氮)的显著影响。

前期研究发现随着海拔上升，青藏高原气温下

降、土壤有机碳含量减少、微生物酶(如过氧化

物酶、蛋白酶等)活性减弱，导致微生物活性下

降、种类减少，使原核微生物和真菌群落多样

性都有随海拔上升而减小的趋势[67-69]。铁(尤其

是矿物中的铁)能够作为胞外电子供/受体参与

原核微生物的代谢[70-71]，从而促进其生长和多

样化；其次，活性铁与有机碳的稳定和存储有

关(见 3.1)，活性铁通过影响有机碳的含量间接

影响微生物多样性。因此，铁含量的增加有益

于不同原核微生物的生长和繁殖，使其多样性

随活性铁含量增加而增加。而氮是蛋白质等生
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物聚合物的基本组成部分，是所有生物体的关

键营养素之一[72]，氮含量的增加能够刺激不同

种类微生物的生长[73]，进而增加环境中微生物

的多样性[74-75]，因此，本研究观察到总氮含量

与原核微生物多样性的正相关与前人研究结果

一致。 

3.3  有机碳组分构成对微生物群落组成的

影响 
本研究湖泊沉积物中易降解和难降解有机

碳组分含量潜在影响了微生物群落的相对丰

度[65,76]，该研究的发现丰富了有机碳组分影响

微生物群落丰度的认识。相关研究表明，纤维二

糖水解酶 (cellobiohydrolase)和 β-1,4-葡糖苷酶

(β-1,4-glucosidase)能够刺激易降解有机碳(如
LOC Ⅱ)的降解和形成[76]，而 Gammaproteobacteria
相对丰度与 β-1,4-葡糖苷酶和纤维二糖水解酶

活性显著负相关(P<0.001)[77]，上述原因可能导

致 Gammaproteobacteria 相对丰度与 LOC Ⅱ含

量显著负相关。Anaerolineae 在湖泊沉积物等厌

氧环境下负责水解和发酵有机物[78]，并且被认

为是寡营养型(oligotroph)，能够降解芳香族化

合物[79]；同时 Anaerolineae 相对丰度的增加也

与土壤有机碳矿化削弱和腐殖化加速有关，从

而导致土壤有机碳含量和难降解的腐殖质含量

增加[80]，这可能潜在导致 Anaerolineae 相对丰

度与 LOC Ⅰ、LOC Ⅱ和 ROC 含量显著正相关。

而 Actinobacteria 也被认为是寡营养型微生物，

具有降解纤维素、木质素、几丁质等复杂多糖

的能力[81-82]，是一类 K 策略细菌，一般优先降

解 ROC[83]，因此 Actinobacteria 相对丰度增加

可能会加速 ROC 降解，而使 Actinobacteria 相

对丰度与 ROC 含量显著负相关。同时，在提供

易降解有机碳的情况下，Actinobacteria 相对丰

度会显著(P<0.05)增加 [84]。上述研究结果暗示

Actinobacteria 竞争易降解有机碳的能力更强，

易降解有机碳(LOC Ⅰ)在沉积物中残留的含量

可能随着 Actinobacteria 相对丰度增加而减少，

使得 Actinobacteria 相对丰度与 LOC Ⅰ含量显

著负相关。Alphaproteobacteria 偏好使用不稳

定有机碳，并积极参与土壤和海洋的 LOC Ⅰ 
(如多肽)分解 [85-86]，所以 Alphaproteobacteria
丰度的增加可能使 LOC Ⅰ消耗更快，进而导致

其相对丰度与残留的 LOC Ⅰ呈显著负相关。

Phycisphaerae 由 Fukunaga 等[87]分离鉴定并在

2009 年首次报道，属于兼性厌氧菌，在智利

的阿塔卡马盐湖 [88]和黑海 [89]中均有发现，能

够发酵和降解大分子生物聚合物 [87,90]，因此

Phycisphaerae 丰度增加可能会积累更多的易降

解有机碳，进而致使其相对丰度与 LOC Ⅰ和
LOC Ⅱ呈正相关。 

此外，本研究湖泊沉积物中 LOC Ⅰ含量对

原核微生物和真菌群落组成也具有显著影响。

通常易降解有机碳组分具有更高的生物可利用

性，微生物会优先利用这部分有机碳进行生长

和繁殖[91]，因此易降解有机碳含量会显著影响

原核微生物和真菌群落组成。同时，已有研究

表明，原核微生物和真菌群落组成与土壤易降

解有机碳组分含量显著相关[76]。因此，本研究

结果进一步支持前人的研究结论：LOC 含量显

著影响了原核和真核微生物群落的组成和分

布。然而，由于本研究样品中 LOC 的含量较低，

仅能导致有限的微生物群落结构变化[92]，因此

可能造成本研究样品中 LOC Ⅰ含量对原核微生

物和真菌群落组成影响的贡献较小。另一方面，

有机碳组分含量与其他环境因子存在显著的相

关性(图 2)，因而有机碳组分含量对微生物群落

组成的影响可能间接地被其他环境因子所代

替。上述原因也可能部分解释了有机碳组分含

量对原核微生物和真菌群落组成的影响贡献较

小的原因。 



 

 

 

2304 YAO Bingfu et al. | Acta Microbiologica Sinica, 2023, 63(6) 

 actamicro@im.ac.cn,  010-64807516 

3.4  环境和空间因素对微生物群落组成的

影响 
原核微生物和真菌群落相对丰度也受到其

他环境理化因子(如盐度、pH 等)的影响，这与

前人研究报道一致[93-96]。例如盐度显著影响微

生物的代谢酶活性和生物量[97]，因此能够调节

微生物的种群丰度；微生物代谢活动均具有其

最佳生理 pH 值，当 pH 值超过一定范围时，行

使相关功能的酶结构就会被破坏，从而降低微

生物的生理活性[98]，因此 pH 也可以影响微生

物的种群丰度。由于上述环境因子对不同微生

物群落相对丰度的影响，因而造成这些环境因

子对整体的原核和真菌群落组成的显著影响，

该发现与前人研究结论一致[16,20-24,93]。 
此外，本研究湖泊沉积物样品中原核微生

物和真菌群落的影响因素存在差异，这可能由

于两者的细胞结构以及代谢方式的差异，使得

它们对环境条件(如温度、水分和营养条件)变化

做出不同的响应，而且真菌被认为具有更强的

环境耐受性[99-101]。上述原因可能导致本研究中

影响原核微生物和真菌群落组成的环境因子具

有差异，并且环境因素对真菌群落组成差异的

影响小于原核微生物。同时，本研究还发现空

间因子对原核微生物和真菌群落组成也具有显

著影响，暗示着空间上的随机扩散或分散限制

等过程对本研究湖泊沉积物样品中原核微生物

和真菌群落的分布具有重要影响[25]。大量研究

显示微生物具有生物地理分布特征[102]。地理空

间上的隔离可能导致微生物遗传和进化特征发

生特异性改变，进而影响微生物种群的空间分

布[103]。同时，人类活动和大气气流运动等过程

也会影响微生物在空间上的扩散和迁移，进而导

致微生物种群组成和分布在空间上的差异[27]。因

此，本研究湖泊沉积物中微生物群落组成会受

到空间因素的影响。该研究与前人研究结果一

致[27,104]。然而，与部分已发表文献结果不同的

是，本研究中空间因子的影响强度超过了环境

因素对湖泊沉积物微生物群落组成的影响。前

人研究发现，空间因子和环境因子共同影响河

流、土壤、草地、高原、山地、海洋等地的微

生物群落组成和分布，但往往环境因子在群落

组成中占主导地位[105-110]。本研究结果与前人研

究结果不一致的原因可能是由于一些具有空间

差异且在本研究中并未测定的环境因子也影响

了本研究样品中微生物群落的组成。上述推断

亟待后续研究证实。 
除环境和空间因子外，生态漂变(ecological 

drift)、随机多样化(diversification)等随机过程也

调控着微生物群落的分布[25]。本研究发现随机

过程显著影响了湖泊沉积物中原核微生物和真

菌群落的组成。随机过程对微生物群落组成的

影响在多种生态环境(如土壤、湖泊、海洋)中均

有发现。例如在中国东部农业土壤中，水稻田

和玉米田中古菌、细菌和真菌群落都符合中性

群落模型[111]；相比于环境变量等确定性过程，随

机过程在调节青藏高原高寒草地地下群落组装

中起着主要作用[112]；而在湖泊中，已经有证据表

明随机过程主导着原核微生物的群落分布[40,113]。

因此，本研究结果和前人研究发现一致，并进

一步证实了随机过程对湖泊原核微生物和真菌

群落组成的影响。 

4  结论 
本研究的主要结论如下：(1) 青藏高原湖泊

沉积物中有机碳的主要组分是 ROC，且各有机

碳组分的含量受多种环境因子(如海拔和总氮、

总磷、钙离子、活性钙和铁含量等)的影响，其

中活性钙和钙离子浓度与 3 种有机碳组分的含

量均存在显著正相关，暗示有机碳与钙结合的方

式可能是青藏高原湖泊沉积物有机碳保存的重
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要机制。(2) 湖泊沉积物中 3 种有机碳组分的含

量对原核微生物群落多样性均具有潜在影响；仅

ROC 含量潜在影响了真菌多样性；原核微生物

群落(如 Actinobacteria、Alphaproteobacteria、
Anaerolineae、Gammaproteobacteria、Phycisphaerae
和 Rhodothermia 等)对湖泊沉积物中 3 种有机碳

的含量存在潜在影响。(3) 在湖泊沉积物 3 种有

机碳组分中，仅有 LOC Ⅰ的含量对原核微生物

和真菌群落组成具有显著影响，且其影响程度

较小；影响湖泊沉积物原核微生物和真菌群落

组成的环境因素存在差异性；随机过程对湖泊

沉积物原核微生物和真菌群落组成的影响具有

重要贡献。总而言之，本研究增进了我们对湖

泊沉积物有机碳组分构成和微生物群落构建规

律的认识。 
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