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摘   要：【目的】探究旱季黄河小浪底库区及下游原核生物及其固碳功能群的环境驱动因素。【方

法】采集旱季(2020 年 11 月)黄河小浪底库区及下游水体和表层沉积物样品进行理化因子测定；通

过细菌、古菌 16S rRNA 基因高通量测序和 PICRUSt2 预测探究原核生物群落组成及其固碳功能，

同时通过固碳基因 cbbL 和 cbbM 高通量测序分析固碳微生物群落组成。【结果】变形菌门

(Proteobacteria，24.74%)、放线菌门(Actinobacteria，17.55%)和厚壁菌门(Firmicutes，11.43%)为优

势细菌；泉古菌门(Crenarchaeota，63.26%)、热原体门(Thermoplasmatota，18.29%)和盐杆菌门

(Halobacterota，11.31%)为主要优势古菌。此外，变形菌门 (Proteobacteria，13.14%)、蓝藻门

(Cyanobacteria，1.70%)和放线菌门(Actinobacteria，0.76%)是 cbbL 型固碳微生物的优势门；变形菌

门(Proteobacteria，3.52%)、放线菌门(Actinobacteria，0.03%)和芽单胞菌门(Gemmatimonadota，0.02%)
是 cbbM 型固碳微生物的优势门。其中，细菌群落结构的主要驱动因素是温度(temperature, T)、浊

度(turbidity, Turb)、化学需氧量(chemical oxygen demand, COD)和总氨氮(total ammonia nitrogen, 
TAN)，但环境因子对古菌及固碳微生物的影响较弱。在细菌固碳途径中，还原柠檬酸循环(rTCA)、
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二羧酸/4-羟基丁酸循环(DC/4HB)、3-羟基丙酸双循环(3HP)和卡尔文循环(CBB)的丰度较高，且小

浪底上游 3-羟基丙酸/4-羟基丁酸循环(3HP/4HB)丰度显著高于下游。在古菌群落固碳途径中，rTCA、

DC/4HB 和不完全还原柠檬酸循环(incomplete rTCA)的丰度较高，且小浪底下游还原乙酰辅酶 A 途

径(WL)丰度显著高于库区。浊度是影响细菌 3HP 和 incomplete rTCA 途径丰度的关键因素；温度、

溶解氧(dissolved oxygen, DO)、浊度、COD 和总磷(total phosphorus, TP)则是影响古菌固碳途径丰度

的主要因素。【结论】本研究揭示了旱季小浪底库区上、下游原核生物及其固碳功能群的环境驱动

因素，结果有助于加深理解旱季黄河微生物驱动的碳固定过程及其环境驱动机制。 

关键词：黄河；小浪底水库；旱季；微生物群落；碳固定 
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Abstract: [Objective] To explore the environmental drivers of prokaryotic microbial 
communities and carbon-fixing microbial groups in the upper and lower reaches of the 
Xiaolangdi Reservoir of the Yellow River during the dry season. [Methods] Water and surface 
sediment samples were collected from the upper and lower reaches of Xiaolangdi Reservoir 
during the dry season (November, 2020), and the physiochemical factors were measured. The 
composition of prokaryotic microbial communities and their carbon fixation functions were 
investigated by high-throughput sequencing of bacterial and archaeal 16S rRNA genes and 
PICRUSt2 prediction. The composition of carbon-fixing microbial groups was analyzed by 
high-throughput sequencing of cbbL and cbbM. [Results] Proteobacteria (24.74%), 
Actinobacteria (17.55%), and Firmicutes (11.43%) were the dominant bacterial phyla. 
Crenarchaeota (63.26%), Thermoplasmatota (18.29%), and Halobacterota (11.31%) were the 
dominant archaea. Proteobacteria (13.14%), Cyanobacteria (1.70%), and Actinobacteria 
(0.76%) were the dominant phyla of cbbL-carrying carbon-fixing microorganisms. 
Proteobacteria (3.52%), Actinobacteria (0.03%), and Gemmatimonadota (0.02%) were the 
dominant phyla of cbbM-carrying carbon-fixing microorganisms. The main environmental 
drivers of the bacterial community structure were temperature (T), turbidity, chemical oxygen 
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demand (COD), and total ammonia nitrogen, which, however, had mild influences on archaea 
and carbon-fixing microbial groups. In bacteria, the relative abundance of the reductive 
tricarboxylic acid cycle (rTCA), the dicarboxylate-hydroxybutyrate cycle (DC/4HB), the 
3-hydroxypropionate bi-cycle (3HP), and the Calvin-Benson-Bassham (CBB) were higher than 
that of other detected carbon fixation pathways. Notably, the relative abundance of the 
hydroxypropionate-hydroxybutylate cycle (3HP/4HB) in the upper reaches was significantly 
higher than that in the lower reaches. In archaea, the relative abundance of carbon fixation 
pathways such as rTCA, DC/4HB, and incomplete rTCA was higher, and the abundance of the 
Wood-Ljungdahl pathway (WL) in the lower reaches was markedly higher than that in the 
upper reaches of the Xiaolangdi Reservoir. Turbidity was a key factor affecting the abundance 
of the bacterial 3HP and incomplete rTCA, while temperature, dissolved oxygen, turbidity, 
COD, and total phosphorus were the main factors affecting the abundance of carbon fixation 
pathways in archaea. [Conclusion] This study revealed the environmental drivers of 
prokaryotic microbial communities and carbon-fixing microbial groups in the upper and lower 
reaches of the Xiaolangdi Reservoir during the dry season. The results contribute to a deeper 
understanding of the microbial carbon fixation process and the environmental driving 
mechanisms in the Yellow River during the dry season. 
Keywords: Yellow River; Xiaolangdi Reservoir; dry season; microbial community; carbon 
fixation 
 
 

微生物作为河流生态系统的重要组成部

分，是调节河流碳循环的关键驱动者，其中微

生物固碳过程是河流碳循环的关键步骤，且敏

感响应全球气候变化[1-2]。因此，了解固碳微生

物及其对环境因子的响应规律，对全面了解河

流碳循环过程至关重要。固碳微生物可通过各

种固碳途径将无机碳(CO2、H2CO3、HCO3
−和

CO3
2−)转化为自身生物量，进而将无机碳转化

为有机碳并进入生物圈 [3]。研究表明，除光合

细菌、蓝细菌、真核藻类等光能自养微生物外，

多种细菌、古菌也能够在无光条件下进行固  
碳[4-6]。卡尔文循环是自养微生物固定二氧化碳

的最主要途径，其中核酮糖-1,5-二磷酸羧化 /
加氧酶 (RubisCO)是限制其循环速率的关键  
酶 [7]，其中Ⅰ型和Ⅱ型 RubisCO 酶的编码基因

cbbL 和 cbbM 因具有高度保守性，常被作为固

碳微生物标记物来研究不同环境中固碳微生物

的群落特征[8-9]。 

黄河水体浊度(turbidity, Turb)与溶解性无

机碳(dissolved inorganic carbon, DIC)含量位居

世界河流首列[10]，该特殊生境中微生物的固碳

功能是维持其食物网稳定和驱动黄河流域碳循

环的关键因素[11]。此外，黄河中下游小浪底库

区每年实施的调水调沙方案(6−7 月)[12]，会对黄

河中下游环境因子进行剧烈的周期性扰动，进而

引起原核生物群落结构的变化[13-14]。因此，旱季

(11月至次年 4月)黄河中下游环境因子扰动趋于

平稳，该时期样品能较好地反映原核生物群落和

功能对环境因子的响应。黄河中下游优势微生物

为 变 形 菌 门 (Proteobacteria) 、 拟 杆 菌 门

(Bacteroidota)、酸杆菌门 (Acidobacteria)、放  
线菌门(Actinobacteria)和厚壁菌门(Firmicutes)
等[10,15-16]。卡尔文循环功能基因 cbbL 和 cbbM
群落以变形菌门(Proteobacteria)中的 α 变形菌纲

(Alphaproteobacteria) 、 β 变 形 菌 纲

(Betaproteobacteria) 和 γ 变 形 菌 纲
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(Gammaproteobacteria)为主 [9,17]。此外，温度

(temperature, T) 、酸碱度 (pondus hydrogenii, 
pH)、浊度和营养盐等是影响黄河中下游原核生

物群落结构的重要环境因子[18-19]。我们前期研

究也初步显示，黄河中下游原核生物群落主要

受营养盐(NH4
+、TN 和 TP)、空间因子和叶绿

素 a (chlorophyll a, Chla)浓度的影响[20]，但这些

环境因素是否会进一步影响固碳微生物的群落

和功能仍有待解析。 
本研究选取旱季(11 月份)对小浪底库区及

下游进行样品采集，结合环境因子监测、高通

量测序、PICRUSt2 功能预测和统计分析等方

法，探究原核生物及其固碳功能群的环境驱动

因子，旨在揭示黄河中下游细菌、古菌和固碳

微生物的群落特征和环境驱动因子，加深人们

对黄河生境碳循环微生物功能群的认识。 

1  材料与方法 
1.1  研究区域、野外采样和理化分析 

本研究于 2020 年 11 月在黄河中下游小浪

底库区和下游各选取 3 个位点(图 1)，进行原位

环境因子监测和样品采集。使用多参数水质分

析仪(HACH 公司)现场测量各样点水温、pH、

溶 解 氧 (dissolved oxygen, DO) 、 电 导 率

(conductivity, COND)、浊度(turbidity)、透明度

(transparency)、化学需氧量 (chemical oxygen 
demand, COD)和总氨氮(total ammonia nitrogen, 
TAN)等。采水器采集 2 L 表层水体(0.5 m)，4 ℃
黑暗运送至实验室后，按照文献描述的方法进

行叶绿素 a (chlorophyll a, Chla)、5 日生化需氧

量(5-day biochemical oxygen demand, BOD5)、总
磷(total phosphorus, TP)和总氮(total nitrogen, 
TN)含量检测[20]。采泥器采集沉积物约 30 g，
于 50 mL 无菌离心管干冰保存，运回实验室

−80 ℃保存。 

1.2  DNA 提取和高通量测序 
无菌环境下取 0.5 g 沉积物样品，采用

FastDNA Spin Kit for Soil (MP Biomedicals 公

司)按照操作说明进行总 DNA 提取。选用细菌

引物 338F (5′-ACTCCTACGGGGAGGCAGC 
AG-3′)和 806R (5′-GGACTACVSGGGGTATCT 
AAT-3′)[21]，古菌引物 Arch524F (5′-TGYCAGCC 
GCCGCGGTAA-3′)和 Arch958R (5′-YCCGGCG 
TTGAVTCCAATT-3′)[22]对 16S rRNA 基因进行

扩增；选用固碳基因引物 cbbLF (5′-ACCAYCA 
AGCCSAAGCTSGG-3′)和 cbbLR (5′-GCCTTCS 
AGCTTGCCSACCRC-3′)[23]，cbbMF (5′-GGCAC 
CATCATCAAGCCCAAG-3′)和 cbbMR (5′-TCT 

 

 
 

图 1  黄河小浪底库区上游及其下游采样位点示意图 
Figure 1  Schematic diagram of sampling sites in the upstream and downstream of the Xiaolangdi Reservoir 
area of the Yellow River. 
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TGCCGTAGCCCATGGTGC-3′)[24] 对固碳微生

物进行扩增，每个样品设置 3 个重复，PCR 产

物进行 1%琼脂糖凝胶电泳检测、切胶回收、纯

化，之后将纯化后的样品送至 Illumina MiSeq 
(PE250)平台进行高通量测序。 

1.3  数据处理 
使用 Flash[25]软件(v.1.2.11)对原始序列进行

拼接并去除低质量序列。通过 USEARCH[26-27] 

(http://www.drive5.com/usearch/)将获得的高质

量序列聚为具有 97%相似性的操作分类单元

(operational taxonomic unit, OTU)并去除嵌合

体。通过 SILVA[28]数据库(v.138)对每个 OTU 的

代表性序列进行鉴定，使用 mothur[29]软件

(v.1.30.2)计算 α 多样性指数(Sobs、Chao1、ACE、

Shannon和 Simpson)，使用 PICRUSt2[30] (v.1.1.0)
对细菌和古菌的 16S rRNA 基因序列进行功能

预测，利用 KEGG[31]数据库预测碳固定途径。  

1.4  数据统计及分析 
使 用 R (v.4.3.1) 中 的 “reshape2” 和

“patchwork”分析门和科水平上的原核生物群落

组成；使用“Vegan” “dplyr”和“ggcor”包进行原

核生物群落结构与环境因子的 Mantel 相关性分

析。使用 STAMP[32] (v.2.1.3)比较上下游固碳途

径丰度差异，采用 SPSS (v.22.0)进行优势微生

物及碳固定途径与环境因子之间的 Spearman
相关性分析。 

2  结果与分析 
2.1  环境因子监测 

环境因子监测结果如表 1 所示，各采样位

点温度为 15.0−18.2 ℃；pH 为 7.40−8.22；DO
含量为 7.92−9.27 mg/L；电导率为 730−973 μs/cm；

浊度为 3.0−641.0 NTU；透明度为 0.06−6.60 cm；

COD 和 BOD5 含量分别为 10−17 mg/L 和 0.5− 
0.7 mg/L；TAN 和 TN 含量分别为 0.28−0.50 mg/L
和 2.60−3.06 mg/L；TP 含量为 0.02−0.04 mg/L；

Chla 含量为 1−2 μg/L。小浪底库区温度、DO
和 transparency 均高于下游，而其他环境因子在

下游则高于上游库区，但上、下游环境因子间

无显著差异(P>0.05)。 
2.2  沉积物微生物群落结构特征 

本研究获得细菌、古菌、cbbL 和 cbbM 型固

碳微生物的高质量序列分别为 322 761、232 757、
137 198 和 135 241 条，分别注释为 1 314、390、
6 184 和 5 356 个 OTUs。α 多样性分析表明    
(表 2)，6 个采样位点细菌群落的 Sobs、Chao1、
ACE、Shannon 和 Simpson 指数均高于古菌群落，

表明原核生物群落中的细菌较古菌更为丰富，且

多样性更高。与库区相比，旱季黄河小浪底下游

的细菌群落多样性升高，但丰富度降低。相比之

下，古菌群落则是下游有更高的丰富度和多样

性。此外，α 多样性分析结果表明，cbbL 型和

cbbM 型固碳群落多样性无明显差异(P>0.05)。 
 

表 1  小浪底库区及下游各采样点理化指标 
Table 1  Physiochemical parameters of the sampling sites in the study 
Sites T/℃ pH DO 

(mg/L) 
COND 
(μs/cm) 

Turb 
(NTU) 

Tran 
(cm) 

COD 
(mg/L) 

BOD5 

(mg/L) 

TAN 
(mg/L) 

TP 
(mg/L) 

TN 
(mg/L) 

Chla 
(μg/L) 

S1 17.5 7.70 9.05 733 4.1 4.20 12 0.6 0.38 0.02 2.72 2 
S2 18.2 7.40 8.65 738 5.1 4.20 14 0.6 0.35 0.02 2.60 1 
S3 17.2 7.50 8.99 731 3.6 4.10 10 0.5 0.28 0.02 2.69 1 
S4 17.1 7.60 8.96 730 3.0 6.60 10 0.5 0.32 0.02 2.69 1 
S5 16.8 7.50 9.27 973 3.7 0.90 10 0.7 0.34 0.03 3.06 1 
S6 15.0 8.22 7.92 844 641.0 0.06 17 0.6 0.50 0.04 2.88 2 
Turb: Turbidity; Tran: Transparency. 
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表 2  细菌、古菌及固碳微生物(cbbL、cbbM)群落的 α 多样性 
Table 2  Alpha diversity of bacteria, archaea, cbbL and cbbM genes related carbon-fixing microorganisms 
Sample Sobs index Chao1 index ACE index Shannon index Simpson index Coverage 
Bacteria       

S1 2 145 2 575.08 2 486.29 6.49 1.00 0.99 
S2 1 602 1 766.71 1 757.95 6.06 0.99 0.99 
S3 1 326 1 638.31 1 606.61 5.02 0.96 0.99 
S4 1 693 2 141.44 2 169.86 4.65 0.94 0.98 
S5 2 308 2 750.17 2 789.21 6.27 0.99 0.98 
S6 2 188 2 498.47 2 519.95 6.31 1.00 0.99 

Archaea       
S1 159 184.59 181.74 2.61 0.83 1.00 
S2 92 103.67 104.76 2.78 0.91 1.00 
S3 125 128.00 127.68 3.14 0.91 1.00 
S4 212 215.39 216.90 3.10 0.89 1.00 
S5 298 303.83 303.18 3.96 0.96 1.00 
S6 245 265.65 258.76 3.50 0.94 1.00 

cbbL       
S1 1 468 1 497.45 1 557.74 6.06 0.99 0.98 
S2 1 265 1 280.63 1 318.21 5.94 0.99 0.99 
S3 1 067 1 335.04 1 457.11 5.11 0.98 0.96 
S4 1 725 2 175.47 2 468.71 5.44 0.95 0.93 
S5 1 763 1 889.53 2 020.49 6.25 0.99 0.96 
S6 1 212 1 269.43 1 337.02 5.58 0.98 0.98 

cbbM       
S1 1 296 1 322.15 1 384.31 5.87 0.99 0.98 
S2 629 667.33 722.97 4.46 0.96 0.98 
S3 1 125 1 429.78 1 626.87 5.38 0.98 0.94 
S4 1 266 1 596.65 1 849.11 5.13 0.96 0.93 
S5 1 648 1 732.64 1 843.90 6.33 0.99 0.96 
S6 858 863.40 883.72 5.15 0.97 0.99 

 
通过对细菌 OTUs 进行门(phylum)水平聚

类，共有 47 个门，其中优势门(相对丰度>1.00%)
包括变形菌门(Proteobacteria，24.74%)、放线

菌 门 (Actinobacteria ， 17.55%) 、 厚 壁 菌 门

(Firmicutes，11.43%)、绿弯菌门(Chloroflexi，
10.78%)、酸杆菌门(Acidobacteria，10.19%)、
蓝细菌门 (Cyanobacteria，4.61%)、拟杆菌门

(Bacteroidota ， 4.20%) 、 芽 单 胞 菌 门

(Gemmatimonadota，2.48%)和 GAL15 (2.23%)
等(图 2A)。 

科水平则共鉴定为 539 个科，其中优势科

主要包括微杆菌科(Exiguobacteraceae，5.31%)、

微球菌科(Micrococcaceae，4.99%)、芽孢杆菌

科 (Bacillaceae ， 3.12%) 、 亚 硝 化 单 胞 菌 科

(Nitrosomonadaceae ， 2.37%) 、 芽 单 胞 菌 科

(Gemmatimonadaceae，2.15%)、丛毛单胞菌科

(Comamonadaceae，2.03%)、酸杆菌门未分类科

(Vicinamibacteraceae ， 1.85%) 、 厌 氧 绳 菌 科

(Anaerolineaceae ， 1.53%) 、 黄 杆 菌 科

(Flavobacteriaceae ， 1.43%) 和盖亚女神菌科

(Gaiellaceae，1.40%)等。其中，上游的 S1 和

S2 的优势类群为芽孢杆菌科(Bacillaceae)，S3
的优势类群为微球菌科(Micrococcaceae)；下游

的 S4 和 S5 的 优 势 类 群 为 微 杆 菌 科
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(Exiguobacteraceae)，S6 的优势类群为亚硝化

单胞菌科(Nitrosomonadaceae) (图 2B)。 
古菌 OTUs 鉴定为 12 个门，其中有 6 个门类

的 丰 度 大 于 1.00% ， 分 别 为 泉 古 菌 门

(Crenarchaeota ， 63.26%) 、 热 原 体 门

(Thermoplasmatota ， 18.29%) 、 盐 杆 菌 门

(Halobacterota，11.31%)、海洋底栖生物 E 组

(Hydrothermarchaeota ， 1.91%) 、 广 古 菌 门

(Euryarchaeota ， 1.55%) 和 迷 古 菌 门

(Aenigmarchaeota，1.17%) (图 2C)。科水平上的

优 势 古 菌 类 群 主 要 为 亚 硝 化 球 菌 科

(Nitrososphaeraceae，37.43%)、亚硝化侏儒菌

科(Nitrosopumilaceae，11.96%)、瘤胃甲烷菌第

七 目 未 分 类 科 (unclassified_o_ 

Methanomassiliicoccales ， 8.79%) 、

Methanoperedenaceae (7.71%)、深古菌纲未分类

科(unclassified_c_Bathyarchaeia，7.01%)、亚硝

化菌科(Nitrosotaleaceae，4.82%)和热原体纲未

分类科(unclassified_c_Thermoplasmata，4.69%) 
(图 2D)。 

门水平丰度分析发现，cbbL 型固碳微生物

主要隶属于变形菌门(Proteobacteria，13.14%)、
蓝细菌门 (Cyanobacteria，1.70%)、放线菌门

(Actinobacteria，0.76%)、NC10 (0.18%)、浮霉

状菌门 (Planctomycetota， 0.18%)、疣微菌门

(Verrucomicrobiota ， 0.02%) 和 厚 壁 菌 门

(Firmicutes，0.02%) (图 3A)。在科水平上，  
cbbL 型固碳微生物主要隶属于丛毛单胞菌科 

 

 
 

图 2  小浪底库区及下游细菌(A、B)和古菌(C、D)群落组成 
Figure 2  Community composition of bacteria (A, B) and archaea (C, D) in the Xiaolangdi Reservoir area 
and its downstream. 
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(Comamonadaceae ， 4.62%) 、 硝 化 菌 科

(Nitrobacteraceae，2.91%)、未分类的伯克氏菌

目(unclassified_o_Burkholderiales，1.86%)、聚

球藻科(Synechococcaceae，0.72%)、细鞘丝藻

亚 科 (Leptolyngbyaceae ， 0.67%) 、 红 杆 菌 科

(Rhodobacteraceae ， 0.47%) 和 免 疫 菌 科

(Immundisolibacteraceae，0.35%) (图 3B)。 
cbbM 型 固 碳 微 生 物 鉴 定 为 变 形 菌 门

(Proteobacteria ， 3.52%) 、 放 线 菌 门

(Actinobacteria ， 0.03%) 和 芽 单 胞 菌 门

(Gemmatimonadota，0.02%)，其中 Proteobacteria
为所有样点的优势门(0.88%−7.33%) (图 3C)。
科水平的 cbbM 型固碳微生物主要有嘉利翁氏

菌科(Gallionellaceae，1.32%)、未分类 β 变形菌

纲(unclassified_c_Betaproteobacteria，0.60%)、

丛毛单胞菌科(Comamonadaceae，0.24%)、固氮

结肠样菌科(Azonexaceae，0.22%)、甲基球菌科

(Methylococcaceae，0.19%)、未分类 α 变形菌

纲 (unclassified_c_Alphaproteobacteria， 0.19%)
和硫磺菌科(Sulfuricellaceae，0.13%) (图 3D)。 
2.3  微生物群落对环境因子的响应 

采用 Mantel test 相关性分析揭示细菌、古

菌和固碳微生物群落对环境因素的响应程度。

结 果 表 明 ， 旱 季 小 浪 底 细 菌 群 落 与 温 度

(P<0.05)、turbidity (P<0.05)、COD (P<0.05)和
TAN (P<0.01)显著相关；而古菌、cbbL 型和

cbbM 型固碳微生物群落与环境因子间无显著

相关关系，表明在旱季，相较于古菌和固碳  
微生物，细菌群落结构更易受环境因素影响 
(图 4)。 

 

 
图 3  小浪底库区及下游 cbbL 型(A、B)和 cbbM 型(C、D)固碳微生物群落组成 
Figure 3  Community composition of carbon-fixing microorganisms of cbbL (A, B) and cbbM (C, D) in the 
Xiaolangdi Reservoir area and its downstream. 
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图 4  细菌、古菌、固碳微生物(cbbL、cbbM)群落结构与环境因子的 Mantel test 分析 
Figure 4  Mantel test analysis of community structure and environmental factors of bacteria, archaea and 
carbon-fixing microorganisms (cbbL, cbbM). *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. 
 

Spearman 相关性分析进一步证实旱季小浪底

细菌群落与环境因子之间的显著相关关系(图 5A)。
其中，Acidobacteria 门、Gemmatimonadaceae 科、

Vicinamibacteraceae 科和 Gaiellaceae 科与浊度和

COD 呈显著正相关(P<0.05)，而 Cyanobacteria 门、

Bacteroidota 门 、 Exiguobacteraceae 科 和

Flavobacteriaceae 科分别与浊度、COD 呈显著负相

关(P<0.05)；Chloroflexi 门、Acidobacteria 门、

Gemmatimonadota 门 及 属 于 这 些 门 的

Gemmatimonadaceae 科、Vicinamibacteraceae 科、

Anaerolineaceae 科和 Gaiellaceae 科等与 TAN 之间

存在显著正相关(P<0.05)。此外，Nitrosomonadaceae
科与 COND、TP 呈显著正相关(P<0.05)，而 Chla
与 Gemmatimonadota 门、Gemmatimonadaceae 科、

Anaerolineaceae 科和 Gaiellacea 科呈显著正相关关

系(P<0.05)。 
同样，Spearman 相关性分析结果显示，古菌

及固碳微生物群落中的某些优势类群与环境因子

间存在显著相关关系(图 5B)。例如，古菌中的

Crenarchaeota 门与温度之间具有显著的正相关关

系(P<0.05)，而 Aenigmarchaeota 门与温度之间具有

显著的负相关关系(P<0.01)。Nitrosopumilaceae 科

与 DO 呈 显 著 负 相 关 关 系 (P<0.05) ， 同 时

Methanosarcinaceae 科与 DO 显著正相关(P<0.01)；
Crenarchaeota 门与 TP 显著负相关 (P<0.05)，     
而 Hydrothermarchaeota 门 、 Aenigmarchaeota    
门 、 unclassified_o_Methanomassiliicoccales 和

unclassified_o_Hydrothermarchaeales 与 TP 呈显著

正 相 关 关 系 (P<0.05) 。 对 于 固 碳 功 能 群 ，

Cyanobacteria 门 、 Actinobacteria 门 、

Synechococcaceae 科和 Comamonadaceae 科与浊度

呈显著负相关关系(P<0.05)，而 Gallionellaceae 科

与浊度显著正相关(P<0.05)，同时 Actinobacteria 门

和 Comamonadaceae 科与 COD 具有显著负相关关

系 (P<0.05) 。 此 外 ， Actinobacteria 门 和

Verrucomicrobiota 门与 TAN 之间，以及 pH 和 Chla
与 Nitrobacteraceae 科之间均具有显著负相关关系

(P<0.05)。 
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图 5  环境因子与优势细菌、古菌(A)和固碳微生物(B)之间的 Spearman 相关性分析 
Figure 5  Spearman correlation analysis between environmental factors and dominant bacteria, archaea (A) 
and carbon-fixing microorganisms (B). *: P<0.05; **: P<0.01; ***: P<0.001. 
 
 

2.4  固碳功能特性及其对环境因子的响应 
利用 PICRUSt 2 (KEGG)对旱季小浪底细

菌和古菌群落的碳固定功能进行预测，结果显

示，在细菌固碳途径方面，小浪底上游 3-羟基
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丙酸/4-羟基丁酸循环(3HP/4HB)、二羧酸/4-羟
基丁酸循环 (DC/4HB)和不完全还原柠檬酸循

环(incomplete rTCA)功能基因相对丰度较高。

下游与 3-羟基丙酸循环 (3HP)、卡尔文循环

(CBB)、磷酸乙酰转移酶-乙酸激酶途径(Pta-Ack)、
还原乙酰辅酶 A 途径(WL)和还原柠檬酸循环

(rTCA)相关功能基因相对丰度较高。其中

3HP/4HB 循环丰度差异显著(图 6A)。Spearman 

 

 
 

图 6  细菌(A)和古菌(B)碳固定途径的相对丰度及其与环境因子间的 Spearman 相关性分析(C) 
Figure 6  Relative abundance of carbon fixation pathways in bacteria (A) and archaea (B) and Spearman 
correlation analysis with environmental factors (C). *: P<0.05; **: P<0.01. 
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相关性分析显示，3HP 循环和 incomplete rTCA
循环与浊度之间存在显著正相关关系(P<0.05) 
(图 6C)。 

在古菌固碳功能方面，小浪底上游 3HP 循

环、3HP/4HB 循环、CBB 循环和 DC/4HB 循环

相对丰度较高；下游 WL 途径、incomplete rTCA
循环、rTCA 循环和 Pta-Ack 途径的相对丰度较

高；其中小浪底下游 WL 途径丰度显著高于库

区(P<0.05) (图 6B)。Spearman 相关性分析结果

显示，3HP 循环和 3HP/4HB 循环与温度显著正

相关(P<0.05)，incomplete rTCA 循环与温度显

著负相关(P<0.05)，与 TP 显著正相关(P<0.05)，
DO 与 CBB 循环极显著负相关(P<0.01)，与

Pta-Ack 途径显著正相关(P<0.05)，DC/4HB 循

环与 turbidity 和 COD 呈显著正相关关系

(P<0.05) (图 6C)。 

3  讨论 
3.1  细菌、古菌群落结构及其环境驱动因子 

本次研究发现黄河小浪底库区及下游的旱

季细菌群落主要由 Proteobacteria 门(24.74%)、
Actinobacteria 门(17.55%)、Firmicutes 门(11.43%)、
Chloroflexi 门 (10.78%) 和 Acidobacteria 门

(10.19%)组成，占总序列的 74.69%。古菌群落

主 要 由 Crenarchaeota 门 (63.26%) 、

Thermoplasmatota 门(18.29%)和 Halobacterota
门 (11.31%)组成，3 个优势菌门占总序列的

92.86%，这些门曾被报道是河流微生物的优势

类群，并在元素循环、有机物降解等方面发挥

重要作用[33]。其中，Proteobacteria 门为所有样

品中丰度最高的类群(12.30%−37.49%)，这一结

果与在黄河干流[34]、黄河宁夏段[35]、黄河内蒙

古段[36]和黄河中上游[10]等区域研究结果相似。

Proteobacteria 门具有广泛的生态位和良好的环

境适应性，其代谢过程与沉积物碳氮循环密切

相关，本研究中 Proteobacteria 门的丰度较高，

表明其广泛参与了小浪底库区及下游的碳氮循

环[37]。此外，不同样点的优势细菌科的丰度出

现明显变化。例如小浪底上游 S1 和 S2 的优势

类群为 Bacillaceae 科，属于 Firmicutes 门；S3
的 优 势 类 群 为 Micrococcaceae 科 ， 属 于

Actinobacteria 门；而下游的优势类群变化为

Proteobacteria 门中的 Exiguobacteraceae 科和

Nitrosomonadaceae 科。这一变化模式揭示了不

同样品细菌群落结构的空间异质性，同时暗示

了环境因子对原核生物群落组成及分布的重要

影响。 
古菌是河流微生物的重要组成部分，在碳氮

循环中同样发挥着重要作用。Crenarchaeota 门被

认为是氮和碳循环的重要贡献者，是主要的氨氧

化古菌 [38]。相比之下，Thermoplasmatota 门和

Halobacterota 门主要为产甲烷古菌[39]。科水平上

的优势古菌类群主要为 Nitrososphaeraceae 
(37.43%) 、 Nitrosopumilaceae (11.96%) 和

Nitrosotaleaceae 科(4.82%)等氨氧化古菌，以及

unclassified_o_Methanomassiliicoccales (8.79%)
和 Methanoperedenaceae 科(7.71%)等厌氧产甲

烷古菌。氨氧化古菌为自养型生物，可以利用

硝化过程产生的化学能固定 CO2，固碳途径为

3HP/4HB 循环[40-41]。产甲烷古菌为厌氧微生物，

河流沉积物环境为其提供理想的厌氧环境，且

在一定程度上可抑制甲烷氧化菌活性，WL 途

径在产甲烷古菌的碳固定和甲烷合成等方面发

挥重要作用[42-43]。 
原核生物群落结构对环境因子的响应敏

感，旱季河流可能通过微生境中环境因子的变

化影响原核生物群落的分布和结构。本研究结

果显示温度(P<0.05)、turbidity (P<0.05)、COD 
(P<0.05)和 TAN (P<0.01)对旱季小浪底库区及

其下游细菌群落结构具有显著影响，且 TAN 的
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相关性更显著。之前研究发现，由于气候、降

水等原因，水库水温、浊度存在季节性的变化，

温度和浊度与原核生物群落之间存在显著正相

关关系[44-45]，该结果与本研究结果一致。此外，

细菌类群中的 Acidobacteria 门和固碳功能群中

的 Actinobacteria 门与 turbidity、COD 和 TAN
显著相关。前人研究发现，Acidobacteria 门广

泛分布于黄河上中下游区域，具有分解难降解

化合物，参与碳氮磷元素循环等功能[34]。不稳

定有机碳和氨氮含量对 Acidobacteria 门具有正

向的显著影响[46]，这与本研究结果相似。相比

之下，Actinobacteria 门是广泛存在的一类具有

自养固碳功能的微生物，常见于寡营养水体，

其在水体原核生物群落中的占比通常与水体中

营养盐含量呈负相关关系[47-48]，表明过多的碳

氮营养输入可能对小浪底区域 Actinobacteria
门的生长具有抑制作用。此外，Spearman 相关

性分析显示，pH、DO、TP、TN 和 Chla 等与

部分优势类群显著相关，这一结果与我们前期

在黄河中下游的研究结果类似(8−9 月)[20]。综上

所述，本研究发现旱季黄河小浪底库区及下游

的优势细菌和古菌分别为 Proteobacteria 门和

Crenarchaeota 门；与古菌相比，细菌群落结构

更易受环境因素的影响，其主要环境驱动因子

为温度、turbidity、COD 和 TAN。 

3.2  固碳微生物、固碳途径及其关键环境影

响因素 
本研究中 cbbL 型和 cbbM 型固碳微生物的

优势门均鉴定为 Proteobacteria 门，丰度分别为

13.14%和 3.52%，且主要为 Betaproteobacteria
纲和 Alphaproteobacteria 纲的细菌。Proteobacteria
门主要通过 CBB 循环、WL 途径和 rTCA 循环

实现 CO2 的固定，是固碳微生物的主要类群[49]。

cbbL 型和 cbbM 型固碳微生物群落组成均以

Proteobacteria 门为主，它们同样也是农田[50]、

咸水湖泊(青海湖、托素湖)[17]和渤海[51]中的关

键固碳微生物类群，但其丰度、组成因生境差

异而不同。在固碳微生物群落组成方面，农田

主要为 Alphaproteobacteria 纲，咸水湖泊(青海

湖、托素湖)主要为 Betaproteobacteria 纲，而渤

海海域主要为 Gammaproteobacteria 纲。反硝化

作用细菌主要分布于 Alphaproteobacteria 纲和

Betaproteobacteria 纲，而 Gammaproteobacteria
纲主要是兼性异养细菌 [52]。黄河中下游高

turbidity 和 DIC 的 理 化 特 性 ， 可 能 是 其

Alphaproteobacteria 和 Betaproteobacteria 丰度

高于 Gammaproteobacteria 的原因之一。 
本研究发现小浪底库区及其下游地区固碳

微生物类群和固碳途径较为丰富，其中部分固

碳途径对环境因子响应敏感。rTCA 循环广泛存

在于化能自养微生物中[53]，需要氧气敏感酶的

参与，一般只能在厌氧或微需氧微生物中检测

到[54]。本研究中，rTCA 循环在细菌和古菌固碳

途径中丰度最大，可能原因为河流表层沉积物

提供了有利于这一类厌氧微生物生长的条件，

且在黄河特殊生境下微生物倾向于使用能量需

求更低的 rTCA 循环途径[55]。3HP/4HB 循环和

WL 途径均存在于厌氧环境[56]，常见于产甲烷

菌等不能进行 CBB 循环但能有效利用氢的微

生物群体[57]。小浪底库区与下游之间具有显著

的固碳途径丰度差异。细菌类群中 3HP/4HB 循

环的丰度在库区显著高于下游河道(9.01% vs. 
8.38%)，这一发现暗示了库区沉积物环境可能

更有利于参与该循环的细菌种群的生长。前人

报 道 参 与 该 途 径 的 微 生 物 主 要 分 布 在

Proteobacteria 、 Actinobacteria 和 Chloroflexi  
门[58-59]。本研究中 Proteobacteria 门(24.17% vs. 
25.31%)在小浪底库区的丰度略低于下游，但

Actinobacteria 门 (21.59% vs. 13.50%) 和

Chloroflexi 门(12.94% vs. 8.61%)在库区的丰度
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明显高于下游，这可能是小浪底库区细菌

3HP/4HB 循环丰度较高的原因之一。此外，古

菌类群 WL 途径的丰度在库区显著低于下游区

域 ， 可 能 与 小 浪 底 下 游 产 甲 烷 古 菌 ( 如
Halobacterota 门)的高丰度有关。这一差异提示

了不同微生物类群及其碳固定途径对环境因子

的差异化响应，这些环境因子可能包括本研究

中的温度、turbidity、COD、TAN 以及 Chla 等，

它们共同塑造了微生物群落的组成与功能，进

而影响了特定固碳途径的活性与分布。 

4  结论 
本研究通过高通量测序技术分析了细菌、

古菌、cbbL 型和 cbbM 型固碳微生物群落组成，

通过 PICRUSt2 分析了细菌和古菌群落的碳固

定功能途径，并探究了旱季黄河小浪底库区及

下游微生物和固碳功能群的环境驱动因素。结

果表明，Proteobacteria 门在小浪底旱季细菌群

落及固碳微生物中均占优势，Crenarchaeota 门

在古菌群落中的相对丰度最高；温度、turbidity、
COD 和 TAN 是影响旱季小浪底库区及其下游

细菌群落结构的主要环境因子；细菌和古菌群

落中丰度最高的固碳功能途径均为 rTCA 循环。

在细菌群落固碳功能途径方面，小浪底上游的

3HP/4HB 循环丰度显著高于下游，且 turbidity
是促进 3HP 循环和 incomplete rTCA 循环的关

键因素；在古菌群落固碳功能途径方面，WL
途径丰度在下游显著升高，且温度、DO、

turbidity、COD 和 TP 是影响古菌固碳功能途径

的主要驱动因素。综上所述，本研究增加了对

黄河旱季小浪底上游和下游原核生物群落和固

碳功能微生物群的了解，但仍需通过对固碳功能

基因的组学分析或同位素示踪方法进一步确定

黄河微生物的固碳功能及其对黄河流域碳循环

的贡献。 
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