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格局及其形成机制
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摘要：高寒盐湖中的原核微生物是生物地球化学循环的重要参与者，它们对环境变化具有非常灵敏的响应。 探究高寒盐湖中原

核微生物群落多样性与结构可以体现原核微生物群落的生态功能及盐湖表层沉积物的理化性质变化。 用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ 高通量测序

技术对青海湖和茶卡湖中共 ２４ 个表层沉积物样本进行研究，通过 β⁃多样性分解方法探讨原核微生物多样性在盐湖表层沉积

物的分布格局以及形成机制，并用偏最小二乘法结构方程模型（Ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ，ＰＬＳ⁃ＳＥＭ）量化青

海湖和茶卡湖表层沉积物中盐度对原核微生物群落多样性的影响，同时，通过分子生态网络分析的方法揭示不同盐湖下原核微

生物种间的相互作用关系。 结果表明，电导率（Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ，ＥＣ）是影响青海湖和茶卡湖原核微生物分布与多样性的

最重要因素，其他环境因子，例如：酸碱度（ｐＨ）、有效氮（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＡＮ）、有效钾（Ａｖａｉｌａｂｌｅ ｐｏｔａｓｓｉｕｍ，ＡＫ）和总氮（Ｔｏｔａｌ
ｎｉｔｒｏｇｅｎ，ＴＮ）也对原核微生物群落的丰度、多样性和结构组成产生了重要影响。 与青海湖相比，茶卡湖表层沉积物中原核微生

物的丰富度和多样性较低，表明高盐度可能限制了茶卡盐湖原核微生物的生长。 在细菌门水平上，变形菌门（Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ）、
拟杆菌门（Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ）在青海湖和茶卡湖细菌群落中均占主导地位。 而在古菌门水平中，广古菌门（Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ）是青海湖

和茶卡湖中共有的优势菌种。 青海湖和茶卡湖中原核微生物群落的总 β⁃多样性均受嵌套（ｎｅｓｔｅｄｎｅｓｓ）组分贡献较大，这与环境

限制原核微生物扩散相关。 此外，相比青海湖，茶卡湖中的原核微生物群落正相互作用更多，这表明了原核微生物在高盐环境

中生态位异化较少，应对胁迫采取的是增强合作的关系。 本研究为原核微生物在不同盐胁迫下的生态策略提供了新的见解，有
助于加深对青藏高原盐湖表层沉积物中原核微生物群落复杂动态的理解。
关键词：原核生物群落；表层沉积物；青藏高原；共生网络；β⁃多样性组分
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高寒盐湖的表层沉积物中蕴藏着丰富的原核微生物群落，它们是湖底沉积物食物网的重要组成部分，也
是驱动生物地球化学循环的主要参与者［１］。 在高寒盐湖生态系统中，原核微生物在土壤形成、有机质代谢、
养分转化以及能量流动代谢中都具有不可替代的作用，这些原核微生物细胞结构简单，但对高寒湖泊的生态

环境具有极强的耐受和适应能力［２］。 位于青藏高原盐湖中的原核微生物因其地理上的特殊位置，使得它们

对环境变化的响应表现出高度的敏感性和快速性［３］。 因此，原核微生物群落结构的动态变化能够作为反映

生态系统的功能和稳定性一个敏感指标。 这一特性对于深入理解高寒盐湖生态系统中原核微生物群落分布

格局，以及评估其对生态系统服务和生物多样性保护的潜在影响具有重要的科学意义。
青海湖和茶卡湖是青藏高原上具有代表性的盐湖。 茶卡湖属于超盐湖泊， 总盐度趋于饱和。 在这种极

端环境下，细菌生长代谢受到限制，生物多样性偏低［４］。 相比之下，青海湖的盐度范围适中，细菌群落的多样

性较高［５］。 近年来，越来越多的研究集中在青藏高原盐湖中原核微生物群落变化及其环境调控因素上［５—７］，
这些研究发现盐度是影响原核微生物群落丰度与多样性的最重要因素。 然而已有研究通常集中在单一生物

群体，并不能在群落水平上全面理解细菌和古菌在环境变化下生态功能的统一性和差异，对原核微生物在盐

胁迫下的响应及群落间相互作用的理解仍然有限。
有研究表明，利用 β⁃多样性分解分析可以有效地发掘微生物群落分布特征和形成的机制［８］。 β⁃多样性

分解是指不同群落间物种组成的差异由物种的周转组分和嵌套组分这两种过程决定［９］。 物种的周转和嵌套

组分对总 β⁃多样性的相对重要性因地理、空间、生境类型和物种类群等而异。 许多研究发现总 β⁃多样性由物

种周转过程主导［１０—１１］，表明环境因素和扩散限制在很大程度上影响了 β⁃多样性的分布模式。 更确切地说，
扩散能力强的物种能更容易跨越地理障碍，形成较低的总 β⁃多样性和较高的周转组分，而扩散能力较弱的物

种更容易受到环境隔离的影响，从而形成较高的总 β⁃多样性和嵌套组分［８］。 目前分析周转和嵌套组分对高

原湖泊中原核微生物中总 β⁃多样性相对贡献的研究还鲜有报道。 除此之外，分子生态网络分析已被广泛用

于探索高原湖泊沉积生态系统中微生物的相互作用［６，１２］。 微生物群落并不是作为单个种群单独存在于湖泊

生态系统中，不同群落之间经常共存并产生的相互作用并形成复杂的网络，这些相互作用对微生物群落的形

成至关重要［１３］。 分子生态网络分析技术能够更进一步地探究微生物种间的相互作用，评估微生物群落结构

变化引起的生态系统功能演变以及生态系统的稳定性［１４］。
本文选取青海湖和茶卡湖表层沉积物的原核微生物为研究对象，采用 β⁃多样性分解、偏最小二乘法结构

方程模型（ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅ⁃ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｉｎｇ，ＰＬＳ⁃ＳＥＭ）和生态网络分析等方法研究在不同环境

下，周转组分与嵌套组分相对贡献的变化，并分析青海湖和茶卡湖表层沉积物中原核微生物群落之间的相互
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作用。 本研究旨在深入探讨高原盐湖中原核微生物群落的多样性、生态功能以及在极端环境下的生存策略，
揭示高寒湖泊中原核微生物群落的特征、生物地理分布及其背后的驱动机制。 通过对现象及其本质的深入分

析，本研究为高寒湖泊生态系统中原核微生物群落的结构和分布模式提供了实证数据和理论支持。 这些发现

对于微生物生物地理学的发展、微生物多样性资源的保护具有重要理论意义。

１　 材料与方法

１．１　 采样地点与方法

青藏高原的湖泊大多是碱性的，根据湖泊的盐度水平，将其分为低盐湖（＜ １ ｇ ／ Ｌ）、中度盐湖（１—３５ ｇ ／ Ｌ）
和高盐湖（＞ ３５ ｇ ／ Ｌ） ［１５］。 青海湖（３６°３２′—３７°１５′ Ｎ、９９°３６′—１００°１６′ Ｅ）位于青藏高原东北部，平均海拔

３１９６ ｍ。 青海湖是一个封闭性的咸水湖，湖面面积 ４３００ ｋｍ２，平均盐度为 １５．５ ｇ ／ Ｌ［１６］。 茶卡湖（３６°１８′—
３６°４５′ Ｎ、９９°０２′—９９°１２′ Ｅ）位于柴达木盆地，海拔 ３２１４ ｍ，湖面面积为 １０５ ｋｍ２。 茶卡湖是一个天然结晶高

盐湖，由于该地区蒸发量大，降水量少，盐度为 ２９９．３—３５０．７ ｇ ／ Ｌ［１７］，处于盐饱和状态。 本研究在 ２０１５ 年 ５ 月

分别在青海湖东北 ５ 个采样点（ＱＳｅ１、ＱＳｅ２、ＱＳｅ３、ＱＳｅ４、ＱＳｅ５）和茶卡湖 ３ 个采样点（ＣＳｅ１、ＣＳｅ２、ＣＳｅ３）共 ８
个采样点采集了表层沉积物样品，每个采样点 ３ 个重复，共有 ２４ 个样品。 ＱＳｅ４ 和 ＱＳｅ５ 采样点位于青海湖北

岸，ＣＳｅ２ 采样点位于采盐河道，ＣＳｅ３ 采样点位于茶卡湖码头附近，每个表层沉积物采样点至少相距 ２ ｋｍ，各
采样点的地理位置分布如图 １ 所示。 采用抓斗式采泥器在青海湖、茶卡盐湖和青海湖北岸底抓取水深 ２ 至

３ ｍ处的沉积物样品，表层沉积物采样深度为表层 ０—５ ｃｍ。 用无菌刮刀将表层沉积物样本放入 ５０ ｍＬ 的无

菌试管中。 采样后立即放入便携式冰盒，一部分于－２０℃冷冻保存并于 ２０１５ 年 ７ 月送至上海美吉生物医药科

技有限公司进行高通量测序，另一部分于 ４℃条件下保存用于测定湖底表层沉积物的理化性质。

图 １　 采样点位置图

Ｆｉｇ．１　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ

１．２　 沉积物理化性质测定

在取样地点使用电导率仪 （多参数探头， Ｏｒｉｏｎ Ｓｔａｒ Ａ３２５， Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ， ＵＳＡ） 测量沉积物电导率

（ＥＣ） ［１８］，并根据《湖泊沉积物调查规范》 ［１９］和《土壤农化分析》 ［２０］测定以下沉积物理化性质：
（１）用玻璃电极法（Ｅｕｔｅｃｈ ｐＨ 玻璃电极，Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ，ＵＳＡ）测定沉积物 ｐＨ（土∶水＝ １∶２．５）。
（２）用重铬酸钾－外加热法测定沉积物有机碳（ＳＯＣ）含量。 具体操作为称取 ０．１ ｇ 风干沉积物样置于硬

质试管中，加入 １０ ｍＬ 重铬酸钾－硫酸标准溶液（０．４ ｍｏｌ ／ Ｌ），同时做 ３ 组空白试剂（不加沉积物样）。 将盛有

沉积物样的硬质试管插入油浴锅内的铁丝笼架中加热，控制油浴锅内温度在 １７０—１８０℃，使溶液保持沸腾 ５
ｍｉｎ 后取出冷却。 随后将试管内容物全部洗入 ２５０ ｍＬ 三角瓶中，向待测液中滴加 ３ 滴 １０ ｇ ／ Ｌ 邻啡罗啉指示

剂，用硫酸亚铁标准溶液（０．２ ｍｏｌ ／ Ｌ）滴定至溶液变棕红色。 最后根据以下公式计算出沉积物的有机碳含量：

有机碳（ｇ ／ ｋｇ）＝
（Ｖ－Ｖ０）×Ｎ×３×１．１

１０００×ｍ
×１０００，其中， Ｖ 为滴定样品液时所用去的硫酸亚铁标准溶液体积，单位为

毫升（ｍＬ）；Ｖ０ 为滴定空白液时所用去的硫酸亚铁标准溶液体积（ｍＬ）。 Ｎ 为硫酸亚铁标准溶液的浓度
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（ｍｏｌ ／ Ｌ）；ｍ 为称取风干试样的质量（ｇ）。
（３）用半微量凯氏定氮法测定沉积物总氮（ＴＮ）。 具体操作为称取 １ ｇ 风干沉积物样品放入凯氏烧瓶反

应管中，加入 ３．６ ｇ 混合催化剂（由 ３ ｇ 硫酸钾，０．５ ｇ 硫酸铜和 ０．１ ｇ 硒粉磨碎混匀制成），并与试样混合均匀，
同时做 ３ 组空白试剂（不加沉积物样）。 随后加入 １２ ｍＬ 浓硫酸和 ２ 粒玻璃珠，开启加热系统进行消解，待内

容物全部焦化状后滴加 １ ｍＬ 过氧化氢并保持瓶内液体微沸，直至消化液呈灰白色浑浊状，继续加热至少 １ ｈ。
溶液冷却后加入 ６０ ｍＬ 蒸馏水并转入 １００ ｍＬ 容量瓶中作为试样分解液。 移取 １０ ｍＬ 分解液注入蒸馏装置的

反应管中，加入 １０ ｍＬ 氢氧化钠标准溶液（０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ）后蒸馏 ５ ｍｉｎ，再用盐酸标准溶液（０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ）滴定蒸馏

后的分解液直至溶液变红。 最后根据以下公式计算出沉积物的总氮含量：总氮（ ｇ ／ ｋｇ）＝
（Ｖ－Ｖ０）×ＣＨＣＬ×１４

ｍ Ｖ１ ／ Ｖ２
×

１０００，其中，Ｖ 为滴定样品时盐酸消耗量（ｍＬ）；Ｖ０为滴定空白时盐酸消耗量（ｍＬ）；ＣＨＣＬ为经标定的实际盐酸浓

度（ｍｏｌ ／ Ｌ）；ｍ 为称取风干试样的质量（ ｇ）；Ｖ１ 为用于蒸馏的分解液体积（ｍＬ）；Ｖ２ 为分解液定容后的体积

（ｍＬ）。
（４）用钼锑比色法测定总磷（ＴＰ）。 具体操作为称取 １ ｇ 风干沉积物样放入消煮管中，滴入 ３ 滴蒸馏水和

８ ｍＬ 浓硫酸，摇匀后放置 ８ ｈ，同时做 ３ 组空白试剂（不加沉积物样）。 随后加入 １０ 滴高氯酸溶液后再放置消

解炉中加热至 ３００℃，消解约 １ ｈ 至溶液变白，冷却至常温，再用蒸馏水将消煮液洗入 １００ ｍＬ 的容量瓶中并定

容。 用 ２ 层无磷滤纸过滤后取出 ３ ｍＬ 滤液至 ５０ ｍＬ 离心管，再用蒸馏水定容至 ３０ ｍＬ。 然后加入 ２ 滴二硝

基酚指示剂（０．２％）和 ６ 滴氢氧化钠溶液（２ ｍｏｌ ／ Ｌ）调节 ｐＨ 至溶液刚呈微黄色，再加入 ５ ｍＬ 钼锑抗显色剂，
摇匀后用水定容至 ５０ ｍＬ。 室温放置 １０ ｍｉｎ 后同磷标准系列溶液一起用分光光度计（Ｃａｒｙ ６０ ＵＶ⁃Ｖｉｓ，

Ａｇｉｌｅｎｔ，ＵＳＡ）在波长 ７００ ｎｍ 比色，最后根据以下公式计算出沉积物的总磷含量：总磷（ ｇ ／ ｋｇ） ＝ ｐ× Ｖ
ｍ

×
Ｖ２

Ｖ１
×

１０－３，其中，ｐ 为试样中磷的质量浓度（ｍｇ ／ Ｌ）；Ｖ 为样品制备溶液的体积（ｍＬ）；ｍ 为称取风干试样的质量（ｇ）；
Ｖ１为吸取滤液体积（ｍＬ）；Ｖ２为显色的溶液体积（ｍＬ）。

（５）用火焰光度法测定总钾（ＴＫ）。 具体操作为称取 ０．１ ｇ 风干沉积物后放入坩埚中，加入 ３ ｍＬ 硝酸和

０．５ ｍＬ高氯酸，同时做 ３ 组空白试剂（不加沉积物样）。 置于电热板上加热至出现大量白烟，样品成糊状时取

下冷却。 然后加入 ５ ｍＬ 氢氟酸，０．５ ｍＬ 高氯酸，随后在电热板上加热，温度控制在 ２００℃。 继续加热至不再

冒白烟时，加入 １０ ｍＬ 盐酸溶液（３ ｍｏｌ ／ Ｌ），再继续加热至残渣溶解。 取下冷却后加入 ２ ｍＬ 硼酸溶液（２％），
然后用蒸馏水将溶液转入 １００ ｍＬ 容量瓶中，定容混匀，作为分解液，并同钾标准系列溶液一起用火焰光度计

（Ｓｈｅｒｗｏｏｄ Ｍ４１０，ＵＫ）测定。 最后根据以下公式计算出沉积物的总钾含量：总钾（ ｇ ／ ｋｇ） ＝ Ｃ×
Ｖ１

ｍ
×
Ｖ３

Ｖ２
×１０－４ ×

１００
１００－Ｈ

，其中，Ｃ 为标准曲线查得的待测液钾含量（ｍｇ ／ Ｌ）；Ｖ１ 为分解液定容体积（ｍＬ）；Ｖ２ 为分解液吸取量

（ｍＬ）；Ｖ３为待测液定容体积（ｍＬ）；ｍ 为称取风干试样的质量（ｇ）；Ｈ 为风干沉积物水分含量百分数。
（６）用水蒸气蒸馏法测定有效氮（ＡＮ）。 具体操作为称取 ３ ｇ 风干沉积物后放入消化管内，加入 １ ｇ 锌⁃硫

酸亚铁还原剂（５０ ｇ 硫酸亚铁和 １０ ｇ 锌粉混匀制成），２０ ｍＬ 蒸馏水和 １ ｍＬ 液状石蜡，同时做 ３ 组空白试剂

（不加沉积物样）。 在全自动定氮仪（ＦＯＳＳ Ｋｊｅｌｔｅｃ ８４００，Ｄｅｎｍａｒｋ）上加入 １０ ｍＬ 氢氧化钠和 ３０ ｍＬ 硼酸指示

剂（１０ ｇ ／ Ｌ），蒸馏终点体积为 １５０ ｍＬ，并在滴定剂桶中加入已标定的盐酸溶液（０．１ ｍｏｌ ／ Ｌ）后进行分析。 最后

根据以下公式计算出沉积物的有效氮含量：有效氮（ｍｇ ／ ｋｇ）＝
（Ｖ－Ｖ０）×ＣＨＣＬ×１４×１０００

ｍ
，其中，ＣＨＣＬ为盐酸溶液

的浓度（ｍｏｌ ／ Ｌ）；Ｖ 为样品测定时用去盐酸溶液的体积（ｍＬ）；Ｖ０为空白测定时用去盐酸溶液的体积（ｍＬ）；ｍ
为称取风干试样的质量（ｇ）。

（７）用比色法测定有效磷（Ｏｌｓｅｎ＿Ｐ）。 具体操作为称取 ２．５ ｇ 风干沉积物样置于 ２００ ｍＬ 容量瓶中，加入

５０ ｍＬ 碳酸氢钠溶液（０．５ ｍｏｌ ／ Ｌ），同时按相同步骤制备空白溶液（不加沉积物样）。 吸取 １０ ｍＬ 试样溶液于
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５０ ｍＬ 容量瓶并加入 ５ ｍＬ 钼锑抗显色剂，再加入 １０ ｍＬ 蒸馏水，摇匀后室温静置 ３０ ｍｉｎ。 然后同磷标准系列

溶液一起在分光光度计（Ｃａｒｙ ６０ ＵＶ⁃Ｖｉｓ，Ａｇｉｌｅｎｔ，ＵＳＡ）在波长 ６６０ ｎｍ 进行比色。 最后根据以下公式计算出

沉积物的有效磷含量：有效磷（ｍｇ ／ ｋｇ）＝
（ρ－ρ０）×Ｖ×Ｄ

ｍ
，其中，ｐ 为标准曲线求得的显色液中磷的浓度（ｍｇ ／ Ｌ）；

ρ０为标准曲线求得的空白试样中磷的浓度（ｍｇ ／ Ｌ）；Ｖ 为显色液体积（ｍＬ）；Ｄ 为分取倍数，试样浸提剂体积与

分取体积之比；ｍ 为称取风干试样的质量（ｇ）。
（８）用原子吸收法测定有效钾（ＡＫ）。 具体操作为称取 ２．５ ｇ 风干沉积物于 ２５０ ｍＬ 容量瓶中，加入 ５０ ｍＬ

浓硝酸浸提剂（２ ｍｏｌ ／ Ｌ），同时按相同步骤制备空白溶液（不加沉积物样）。 在室温下将容量瓶放置在震荡器

中震荡 ３０ ｍｉｎ，静止 ３０ ｍｉｎ 后用定量滤纸过滤，滤液转移到 ５０ ｍＬ 离心管中。 分别吸取 ２ ｍＬ 滤液到 １０ ｍＬ
离心管中，各加入 １ ｍＬ 氯化钠（１０ ｇ ／ Ｌ）和 ７ ｍＬ 蒸馏水后摇匀，同钾标准系列溶液一起在原子吸收光谱仪（ｉＣＥ

３５００ ＡＡＳ，Ｔｈｅｒｍｏ Ｆｉｓｈｅｒ，ＵＳＡ）测定。 最后根据以下公式计算出沉积物的有效钾含量：有效钾（ｍｇ ／ ｋｇ）＝ ｐ× Ｖ
ｍ

×

５，其中，ｐ 为待测液中钾的浓度（ｍｇ ／ Ｌ）；Ｖ 为总浸提剂体积（ｍＬ）；ｍ 为称取风干试样的质量（ｇ）。
１．３　 高通量测序

沉积物总 ＤＮＡ 采用 ＰｏｗｅｒＳｏｉｌ ＤＮＡ ｉｓｏｌａｔｉｏｎ ｋｉｔ（ＭｏＢｉｏ，ＵＳＡ）试剂盒提取。 提取方法按试剂盒说明书进

行。 采用 Ｎａｎｏｄｒｏｐ ２０００（Ｔｈｅｒｍｏ，ＵＡＳ）测定沉积物总 ＤＮＡ 浓度及纯度。 纯化、质控后，在 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ 平

台进行 Ｐａｉｒｅｄ⁃ｅｎｄ ２５０ 测序（美吉生物，ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｍａｊｏｒｂｉｏ．ｃｏｍ）。 测序引物选取细菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ Ｖ４⁃Ｖ５ 区域

的 ５１５Ｆ（３′⁃ＧＴＧＣＣＡＧＣＭＧＣＣＧＣＧＧ⁃５′） ／ ９０７Ｒ（３′⁃ＣＣＧＴＣＡＡＴＴＣＭＴＴＴＲＡＧＴＴＴ⁃ ５′）和古菌 １６Ｓ ｒＲＮＡ Ｖ３—Ｖ５
区域的 Ａｒｃｈ３４４Ｆ（５′⁃ＡＣＧＧＧＧＹＧＣＡＧＣＡＧＧＣＧＣＧＡ⁃ ３′） ／ Ａｒｃｈ９１５Ｒ（５′⁃ＧＴＧＣＴＣＣＣＣＣＧＣＣＡＡＴＴＣＣＴ⁃ ３′）。 序

列数据保存在国家微生物学数据中心 （ ｈｔｔｐｓ： ／ ／ ｎｍｄｃ． ｃｎ ／ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ／ ｇｅｎｏｍｉｃｓ ／ ｓａｍｐｌｅ ／ ｄｅｔａｉｌ ／ ）， 项目编号

ＮＭＤＣ２００１５７６９。 测序结果使用 Ｆｌａｓｈ 软件和 Ｔｒｉｍｍｏｍａｔｉｃ 软件拼接并去除低质量序列，根据序列两端的序列

结构和引物序列得出有效序列，校正序列方向。 使用 ＵＰＡＲＳＥ ｖｅｒｓｉｏｎ ７．１（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｄｒｉｖｅ５．ｃｏｍ ／ ｕｐａｒｓｅ ／ ）软件将

相似度阈值 ９７％以上的序列归为一个 ｏｐｅｒａｔｉｏｎ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔ（ＯＴＵ），生成 ＯＴＵ 表格，采用 ＲＤＰ ｃｌａｓｓｉｆｉｅｒ 贝叶

斯算法对 ＯＴＵ 代表序列进一步分类学分析，统计不同样本的群落组成。
１．４　 偏最小二乘法结构方程模型

偏最小二乘法结构方程模型可以直观地看出表层沉积物环境因子与原核微生物群落多样性之间的关系，
并进一步计算各关系之间的相关系数。 根据相关性和回归分析，选择影响因子总氮、总磷、有效氮、有效钾作

为模型假设。 初始模型假设电导率通过影响沉积物营养物质和 ｐＨ 间接影响原核微生物的 α⁃和 β⁃多样性。
模型估计采用偏最小二乘法对模型进行了修订和检验，删除不重要和不相关的途径。 采用 ＳｍａｒｔＰＬＳ ｖ４．０ 建

立并分析偏最小二乘法结构方程模型，计算 Ｒ 方值和拟合优度（ＧｏＦ）以评估模型的拟合度和预测准确性［２１］，
并用 Ｂｏｏｔｓｔｒａｐｐｉｎｇ 算法（ｂｏｏｔｓｔｒａｐｐｉｎｇ ＝ ３０００）以评估路径系数的显著性。
１．５　 网络构建与分析

根据随机矩阵理论（ＲＭＴ）构建了系统发育分子生态网络（ｐＭＥＮ），分析 ８ 个采样点表层沉积物细菌和古

菌群落之间的相互作用。 主要步骤如下：在 ｐＭＥＮＡ 网站（ｈｔｔｐ： ／ ／ ｉｅｇ４．ｒｃｃｃ．ｏｕ．ｅｄｕ ／ ＭＥＮＡ ／ ｌｏｇｉｎ．ｃｇｉ） ［２２］上传微

生物 ＯＴＵ 水平丰度表，根据样品数量设置合适的主要参数。 缺失数据（Ｍｉｓｓｉｎｇ ｄａｔａ）参数选择在具有配对有

效值的空白处填写 ０．０１（Ｏｎｌｙ ｆｉｌｌ ｗｉｔｈ ０．０１ ｉｎ ｂｌａｎｋｓ ｗｉｔｈ ｐａｉｒｅｄ ｖａｌｉｄ ｖａｌｕｅｓ），转换（Ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ）选项选择对

数转换 （ Ｌｏｇａｒｉｔｈｍ ｔｒａｎｓｆｏｒｍａｔｉｏｎ），相关矩阵 （ Ｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｍａｔｒｉｘ） 采用皮尔森相关系数 （ Ｐｅａｒｓｏｎ Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ
Ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ）计算不同 ＯＴＵ 间的两两相似性。 运行后可以得到基于随机矩阵原理（ＲＭＴ）的合适阈值，构建网

络采用的相似性阈值选择 ０．９５。 通过对数标准化处理建立 ＯＴＵ 表，并通过计算任意两个 ＯＴＵ 的皮尔逊相关

性生成相关矩阵，将相关矩阵转换为相似矩阵，再将相似矩阵转换为邻接矩阵，计算 ＯＴＵ 节点间的连接强度，
然后根据相似性矩阵表征网络特性。 最后将在 ｐＭＥＮＡ 网站运行分析后生成的网络文件、节点属性文件和边

９２０５　 １０ 期 　 　 　 罗钰燕　 等：青藏高原盐湖 ／超盐湖表层沉积物原核生物群落分布格局及其形成机制 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

属性文件导入 Ｃｙｔｏｓｃａｐｅ ３．８．０ 软件［２３］进行可视化处理可得到完整网络。
１．６　 统计分析

采用 ＳＰＳＳ ２５．０ 软件，通过单因素方差分析比较不同样本之间沉积物的理化性质。 采用典型对应分析法

（ＣＣＡ）研究原核微生物群落的相对丰度与沉积物理化性质之间的关系。 根据 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离进行相似性分

析（ＡＮＯＳＩＭ），以检验不同采样点细菌和古菌群落组成的差异。 根据 Ｊａｃｃａｒｄ 指数，将两两群落之间的总 β⁃多
样性分解为两个组成部分，即周转和嵌套。 使用 Ｒ 平台上的 “ｂｅｔａ ｐａｒｔ ”包［２４］计算总 β⁃多样性中周转和嵌套

数值。 采用 ＳＰＳＳ ２５．０ 软件对总 β⁃多样性、周转和嵌套数据进行单因素方差分析，用 Ｄｕｎｃａｎ 进行差异显著性

分析。

２　 结果与分析

２．１　 青海湖和茶卡盐湖表层沉积物的化学性质和盐度

从整体上看，在两个盐湖的 ８ 个取样点间表层沉积物的化学性质及养

分状况表现出明显的差异（表 １）。 在青海湖的 ５ 个样点中，有效氮和有效磷的含量出现了明显的分化，
其中，在 ＱＳｅ１—ＱＳｅ３ 取样点的有效氮和有效磷的含量明显高于 ＱＳｅ４ 和 ＱＳｅ５ 两个样点。 在茶卡湖中，有效

氮含量依次为 ＣＳｅ１＞ＣＳｅ２＞ＣＳｅ３，有效磷含量依次为 ＣＳｅ３＞ＣＳｅ２＞ＣＳｅ１。 青海湖的 ｐＨ 值和总氮含量明显高于

茶卡湖，其中 ＱＳｅ５ 的 ｐＨ 值和 ＱＳｅ３ 的 ＴＮ 含量最高。 而茶卡湖的有效钾和电导率明显高于青海湖，且 ＣＳｅ１
的有效钾和电导率最高。 八个采样点的电导率范围在 １３１２—３５２２０ μＳ ／ ｃｍ 之间，其中，ＣＳｅ１ 的电导率最高

（３５０００ μＳ ／ ｃｍ 以上），其次是 ＣＳｅ２ 和 ＣＳｅ３，介于 ２８０００—３３０００ μＳ ／ ｃｍ 之间。 电导率最低的是 ＱＳｅ４ 和

ＱＳｅ５，平均值分别为 １３１２．６７ 和 ８５００ μＳ ／ ｃｍ。 从表 １ 可知茶卡湖（ＣＳｅ１－ＣＳｅ３）盐度最高，基本上是盐饱和。
青海湖（ＱＳｅ１—ＱＳｅ３）盐度次之，青海湖北岸（ＱＳｅ４—ＱＳｅ５）盐度最低。 八个取样点的有机碳、总钾和总磷均

无明显差异。
２．２　 青海湖和茶卡盐湖表层沉积物原核微生物 α⁃多样性

采用 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ（ＰＥ２５０）对两种类型湖泊的表层沉积物样本进行测序分析，得到 ６５４１１６ 条细菌原始

序列和 ６６８４２８ 条古菌原始序列，其中包含细菌 １３２６ 个 ＯＴＵ 和古菌 １７４５ 个 ＯＴＵ。 稀释曲线图（图 ２）可以看

出随着细菌和古菌测序数量的升高，稀释曲线的 Ｓｏｂｓ 指数虽然还存在增加的趋势，但是趋近于平缓，说明测

序数据量达到了可分析水平。

图 ２　 稀释曲线图

Ｆｉｇ．２　 Ｒａｒｅｆａｃｔｉｏｎ ｃｕｒｖｅ
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　 　 α⁃多样性表征了微生物群落的丰富度和多样性，本研究中采用 Ｃｈａｏ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数对细菌和古菌群落

的丰富度和多样性进行评价（图 ３）。 青海湖 ＱＳｅ１—ＱＳｅ５ 细菌群落的 Ｃｈａｏ 和 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数明显高于茶卡盐

湖 ＣＳｅ２－ＣＳｅ３ 的群落指数。 在 ＱＳｅ１—ＱＳｅ５ 样点中，各样点间的细菌群落丰富度和 α⁃多样性无明显差异，而
在茶卡盐湖中，样点 ＣＳｅ１ 细菌群落的丰富度和 α⁃多样性显著高于样点 ＣＳｅ２ 和 ＣＳｅ３。 青海湖的细菌丰富度

和 α⁃多样性最高且与茶卡湖差异显著。 与细菌群落相比，古菌群落的丰富度和 α⁃多样性显示出不同的差异。
ＱＳｅ１—ＱＳｅ５ 古菌群落的 Ｃｈａｏ 指数普遍高于茶卡湖 ＣＳｅ１－ＣＳｅ３。 ＱＳｅ１ 和 ＱＳｅ３ 古菌群落的 Ｃｈａｏ 指数最高且

与其他样本差异显著。 在所有样本中，ＱＳｅ１ 古菌群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数最高，ＱＳｅ４ 和 ＱＳｅ５ 古菌群落的

Ｓｈａｎｎｏｎ 指数无显著差异。 ＣＳｅ２ 古菌群落的 Ｓｈａｎｎｏｎ 指数最低且与其他样本差异显著。 总体而言，与茶卡湖

相比，青海湖表层沉积物的细菌和古菌群落都表现出更高的丰富度和多样性，尤其细菌群落的差异更为明显。

图 ３　 不同湖泊沉积物原核微生物 ɑ⁃多样性

Ｆｉｇ．３　 ɑ⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｏｆ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｋｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ

ＱＳｅ１—５：青海湖沉积物 １—５；ＣＳｅ１—３：茶卡湖沉积物 １—３；柱子上方不同小写字母表示利用 Ｄｕｎｃａｎ 检验有显著性差异（Ｐ＜０．０５）

对 ８ 个样本表层沉积物的原核微生物群落相对丰度在门水平进行分析。 所有样本中门水平的细菌类群

主要为 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（３４．１０％）、Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ（２５．１０％）和 ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｋ＿ｎｏｒａｎｋ（１１．４３％），其中 ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｋ＿
ｎｏｒａｎｋ 主要分布在 ＣＳｅ１－ＣＳｅ３ 中，尤其是 ＣＳｅ３。 Ａｃｅｔｏｔｈｅｒｍｉａ（７．０３％）是茶卡盐湖独有的优势类群。 所有样

本中门水平的古菌群落主要有 Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ（６４．７５％）和 Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ＿＿ＤＨＶＥＧ⁃ ６（２７．２５％）。 所有样本中

都广泛分布 Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ，与青海湖 ＱＳｅ１—ＱＳｅ５（４４．４３％）相比，茶卡湖 ＣＳｅ１－ＣＳｅ３（８７．７９％）的 Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ
更为丰富。 Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ＿ｄｈｖｅｇ６ 是 ＱＳｅ１—ＱＳｅ５ 的优势类群之一（３８．１６％），在 ＱＳｅ１ 尤其丰富（７７．６５％）。
总体而言，青海湖和茶卡湖的细菌和古菌群落组成和丰度存在明显差异，茶卡湖存在更多的未知原核微生物

类群和独特物种。
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２．３　 原核生物组成及 β⁃多样性组分分析

基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离的 ＰＣｏＡ 分析显示，青海湖与茶卡湖之间的细菌和古菌群落组成存在明显的分离

（图 ４）。 其中 ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 分别解释了 ４７．２２％和 １７．４３％ 的细菌群落组成变化，ＰＣ１ 和 ＰＣ２ 分别解释了

３６．８６％和 ２１．１６％ 的古菌群落组成变化。 用 ＡＮＯＳＩＭ 相似性分析青海湖和茶卡湖表层沉积物的细菌（Ｒ２ ＝
０．８８０６，Ｐ＝ ０．００１）和古菌（Ｒ２ ＝ ０．８３６，Ｐ ＝ ０．００１）群落组成分布存在显著差异，进一步检验了青海湖与茶卡湖

采样点间细菌和古菌组间差异大于组内差异。

图 ４　 不同湖泊沉积物原核微生物的主坐标分析

Ｆｉｇ．４　 Ｔｈｅ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏ⁃ｏｒｄｉｎａｔｅｓ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＰＣｏＡ） ｏｆ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｋｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ

总 β⁃多样性的驱动过程分为两个部分：周转和嵌套。 ＣＳｅ１ 细菌群落的总 β⁃多样性与嵌套显著高于其他

样本，其他样本之间无显著差异。 在周转部分，ＣＳｅ１ 与 ＣＳｅ２ 和 ＣＳｅ３ 的细菌群落无显著差异。 古菌群落的总

β⁃多样性与细菌群落的变化一致，古菌群落的周转和嵌套部分相比细菌群落表现出不同的差异。 在嵌套部分

中，除 ＣＳｅ２，ＣＳｅ１ 显著高于其他样本。 ＣＳｅ３ 古菌群落的周转部分显著低于 ＣＳｅ１、ＱＳｅ２ 和 ＱＳｅ４，其他样本之

间没有显著差异（图 ５）。 青海湖和茶卡湖表层沉积物中原核微生物群落的总 β⁃多样性主要受嵌套的影响。
２．４　 环境因子对微生物群落的影响

基于 ＣＣＡ 分析来解释环境因子对不同湖泊表层沉积物中原核微生物群落的影响（图 ６）。 环境因子对青

海湖和茶卡湖表层沉积物细菌群落的总解释量为 ４０．８１％，前两个轴分别解释了 ２６．４４％和 １４．３７％的细菌群

落变异。 环境因子对青海湖和茶卡湖表层沉积物古菌群落的总解释量为 ３８．９８％，前两个轴分别解释了

２２．４６％和 １６．５２％。 ＱＳｅ１—ＱＳｅ５ 的细菌和古菌群落主要受到 ｐＨ、总氮、总磷、有效磷和有效氮的影响，ＣＳｅ１—
ＣＳｅ３ 的细菌和古菌群落主要受到有效钾、电导率和碳氮比的影响。

ＰＬＳ⁃ＳＥＭ 分析量化环境因子对原核微生物群落多样性和结构的影响（图 ７）。 电导率是影响青海湖表层

沉积物中营养物质（Ｒ２ ＝ ０．８６７）和 ｐＨ（Ｒ２ ＝ ０．４３６）的最大影响因子，并进一步影响原核微生物群落的 α⁃和 β⁃
多样性。 青海湖表层沉积物中营养物质对古菌 α⁃多样性有直接的正向影响，而对细菌和古菌群落的 β⁃多样

性有负向影响。 ｐＨ 值直接对青海湖的古菌 α⁃多样性、细菌和古菌的 β⁃多样性产生正向影响。 在茶卡湖中，
电导率和 ｐＨ 是影响表层沉积物中的营养物质的最大因素（Ｒ２ ＝ ０．８８０），电导率对 ｐＨ 值没有影响。 茶卡湖表

层沉积物中营养物质对细菌 α⁃和 β⁃多样性都有直接的正向影响。 ｐＨ 值对茶卡湖表层沉积物中的营养物质

和古菌 α⁃多样性有显著正向影响，对古菌 β⁃多样性有显著负面影响。 青海湖（ＧｏＦ＝ ０．６７５３）和茶卡湖（ＧｏＦ＝
０．７３８２）中原核微生物群落的偏最小二乘法结构方程模型的拟合优度指标均大于 ０．６，表明模型估计结果

可靠。
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图 ５　 不同湖泊沉积物原核微生物群落 ｂｅｔａｐａｒｔ 分析

Ｆｉｇ．５　 Ｂｅｔａｐａｒｔ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｋｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ

图 ６　 不同湖泊沉积物原核微生物群落与环境因子 ＣＣＡ 分析

Ｆｉｇ．６　 Ｃａｎｏｎｉｃａｌ Ｃｏｒｒｅｓｐｏｎｄｅｎｃｅ Ａｎａｌｙｓｉｓ （ＣＣＡ） ｏｆ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｋｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ

２．５　 微生物分子生态网络分析

本研究基于原核微生物的 ＯＴＵ 数据对青海湖和茶卡湖的表层沉积物进行原核微生物网络分析。 细菌网

络中 的 节 点 主 要 由 门 水 平 上 的 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ、 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ、 Ｃｈｌｏｒｏｆｌｅｘｉ、 Ｆｉｒｍｉｃｕｔｅｓ、 Ｌａｔｅｓｃｉｂａｃｔｅｒｉａ、
Ｌｅｎｔｉｓｐｈａｅｒａｅ、Ｇｅｍｍａｔｉｍｏｎａｄｅｔｅｓ、 Ｓｐｉｒｏｃｈａｅｔａｅ 等组成。 在古菌网络中， 主要的节点包括 Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ、
Ｔｈａｕｍａｒｃｈａｅｏｔａ、 Ｍｉｓｃｅｌｌａｎｅｏｕｓ ＿ Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔｉｃ ＿ Ｇｒｏｕｐ ＿ ＭＥＧ、 Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ ＿ ＤＨＶＥＧ⁃ ６、 Ｌｏｋｉａｒｃｈａｅｏｔａ、
Ｄｉａｐｈｅｒｏｔｒｉｔｅｓ 等（图 ８）。 青海湖和茶卡湖细菌网络中正负连接的比例主要表明了不同类群之间的相互作用
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图 ７　 不同湖泊沉积物原核微生物群落 ＰＬＳ⁃ＳＥＭｓ分析

Ｆｉｇ．７　 Ｐａｒｔｉａｌ ｌｅａｓｔ ｓｑｕａｒｅｓ ｓｔｒｕｃｔｕｒａｌ ｅｑｕａｔｉｏｎ ｍｏｄｅｌｓ （ＰＬＳ⁃ＳＥＭｓ） ｏｆ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｋｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ

ＴＮ：总氮；ＴＰ：总磷；ＡＮ：有效氮；ＡＫ：有效钾；ＧｏＦ：拟合优度；路径上的数字表示标准化路径系数；∗表示路径系数的显著性水平，∗Ｐ＜０．０５，

∗∗Ｐ＜０．０１， ∗∗∗ Ｐ＜０．００１

关系。 在细菌网络中，ＱＳｅ２、ＱＳｅ３、ＱＳｅ５ 和 ＣＳｅ３ 观测到了比较多的正向相互作用，ＱＳｅ１、ＱＳｅ４、ＣＳｅ１ 和 ＣＳｅ２
的正负连接比例达到了平衡。 古菌网络显示出与细菌网络不同的模式。 正相关在 ＱＳｅ３、ＱＳｅ５ 和 ＣＳｅ３ 的古

菌网络中占主导地位，负相关在 ＱＳｅ２ 和 ＣＳｅ１ 上占主导，正负连接的比例在 ＱＳｅ１、ＱＳｅ４ 和 ＣＳｅ２ 达到平衡，而
ＣＳｅ３ 只表现出正的相互作用。

原核微生物共现网络在青海湖和茶卡湖之间表现出显著差异。 青海湖原核微生物网络的节点数、连接数

和平均连通度（网络中每个节点的平均连接数）均较高，这表明青海湖原核微生物网络的复杂性有所增加。

５３０５　 １０ 期 　 　 　 罗钰燕　 等：青藏高原盐湖 ／超盐湖表层沉积物原核生物群落分布格局及其形成机制 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

与茶卡湖相比，青海湖的平均路径长度更短，平均聚集系数和网络密度更低（表 ２）。 此外，具有最大特征向量

中心性的节点 ＯＴＵ２６１４（Ｈｙｄｒｏｇｅｎｏｐｈａｇａ）、ＯＴＵ１２４９（未知）、ＯＴＵ９１９（未知）和 ＯＴＵ５８（Ｈａｌａｐｒｉｃｕｍ）分别是细

菌和古菌网络中的关键类群。

３　 讨论

３．１　 影响高原湖泊表层沉积物中原核微生物群落结构的理化因子

青藏高原的湖泊远离人类居住区，受人类活动干扰较少，高寒湖泊中的微生物对区域气候和环境变化敏
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图 ８　 不同湖泊沉积物原核微生物菌群间的网络相互作用

Ｆｉｇ．８　 Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋｓ ｏｆ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｋｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ

感，对气候和环境变化有着强烈的反馈作用［３］。 盐湖是青藏高原地区主要的湖泊类型，高原湖泊中的微生物

对盐度变化有着敏感指示作用。 研究青海湖和茶卡湖表层沉积物中原核微生物的分布格局与多样性特征对
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探索高寒湖泊生态系统的生态功能特征具有重要意义。 先前研究表明盐湖的盐度［５］、ｐＨ［２５］、湖底泥营养含

量［２６］对湖泊沉积物微生物群落起着重要的驱动作用。 本研究中茶卡湖微生物群落的结构和物种多样性主要

受到电导率、有效钾和碳氮比环境因子的影响，而在青海湖中影响原核微生物群落的环境因子更多。 在不同

样本中，影响原核微生物群落结构分布的因素各有差异，这可能与优势类群的代谢方式和群体适应生存机制

有关［２７］。 为了探讨生物和非生物因素在沉积物中微生物群落多样性的作用，本研究用 ＰＬＳ⁃ＳＥＭ 分析量化了

电导率、ｐＨ 和沉积物的理化性质（总氮、总磷、有效氮、有效钾）对原核微生物群落多样性影响的直接和间接

贡献。 电导率对青海湖和茶卡湖中表层沉积物养分状态都有显著的正相关，且在茶卡湖中，影响程度（路径

系数）增加。 有效钾含量与土壤盐分高度正相关，这与之前研究结果一致［２８］。 而盐湖环境较为恶劣，其养分

含量较差，盐分的增加对总氮、有效氮、总磷含量没有显著的降低，因此有效钾在表层沉积物营养含量中为最

主要的影响因子。 由于茶卡湖的理化特征变化很大，嗜盐细菌和古菌的分布和多样性也有了较大差异。 通过

路径分析进一步发现环境影响因子在不同湖泊中影响原核微生物群落结构和多样性的显著性路径与正负相

关关系不稳定，若沿盐度梯度扩大采样地点、增加样本量并补充其他环境影响因子如温度、微量元素等再进一

步研究，能更好地理解原核微生物群适应极端环境的途径，挖掘其背后的复杂机理，揭示微生物群落组成随盐

度变化的全球分布格局。 本研究中茶卡湖的 ｐＨ 对表层沉积物营养含量有极强的正相关作用，但青海湖和茶

卡湖的 ｐＨ 与细菌 α⁃多样性之间没有显著影响，这结果也与之前研究 ｐＨ 在塑造湖底泥群落多样性中作用的

结果一致［２５］，这可能是因为影响细菌群落的结构和多样性的途径由综合变量构成，ｐＨ 通过直接或间接地改

变了沉积物的理化性质，进而改变了细菌群落结构和多样性［２５］。 此外 ｐＨ 还能影响细菌的相关酶活，影响着

细菌的代谢、生长和繁殖过程［２９］。 茶卡湖中显著影响原核微生物群落多样性的途径较少，可能在高盐环境下

受能量限制，微生物群落代谢和信息传递活动较少，因此影响原核微生物群落多样性的一些随机性因素并不

明显。

表 ２　 原核微生物分子生态网络特征参数

Ｔａｂｌｅ ２　 Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ ｔｈｅ ｍｏｌｅｃｕｌａｒ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｅｔｗｏｒｋ ｏｆ ｐｒｏｋａｒｙｏｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌａｋｅ ｓｅｄｉｍｅｎｔｓ

特征参数
Ｃｈａｒａｃｔｅｒｉｓｔｉｃ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ

青海湖 Ｌａｋｅ Ｑｉｎｇｈａｉ（０．９５） 茶卡湖 Ｌａｋｅ Ｃｈａｋａ（０．９５）

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 古菌 Ａｒｃｈａｅａ 细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 古菌 Ａｒｃｈａｅａ

节点数 Ｔｏｔａｌ ｎｏｄｅｓ ３４６ １３８ ２０６ １２５

连接数 Ｔｏｔａｌ ｌｉｎｋｓ １０９８ ３５５ ９０６ ４００

平均连通度 Ａｖｅｒａｇｅ ｄｅｇｒｅｅ ６．３４７ ５．１４５ ８．７９６ ６．４

平均聚集系数
Ａｖｅｒａｇｅ ｃｌｕｓｔｅｒｉｎｇ ｃｏｅｆｆｉｃｉｅｎｔ ０．３８２ ０．４１６ ０．５１２ ０．５０４

平均路径长度
Ａｖｅｒａｇｅ ｐａｔｈ ｄｉｓｔａｎｃｅ ４．４１１ ２．６４６ ５．９２３ ４．４９８

最大特征向量中心性
Ｍａｘｉｍａｌ ｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒ ｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ ０．２９ ０．２７７ ０．２３８ ０．２７２

具有最大特征向量中心性的节点
Ｎｏｄｅｓ ｗｉｔｈ ｍａｘ ｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒ ｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ

ＯＴＵ２６１４
（Ｈｙｄｒｏｇｅｎｏｐｈａｇａ）

ＯＴＵ９１９
（未知）

ＯＴＵ１２４９
（未知）

ＯＴＵ５８
（Ｈａｌａｐｒｉｃｕｍ）

特征向量中心度
Ｃｅｎｔｒａｌｉｚａｔｉｏｎ ｏｆ ｅｉｇｅｎｖｅｃｔｏｒ ｃｅｎｔｒａｌｉｔｙ ０．２７６ ０．２４１ ０．２１２ ０．２３８

网络密度 Ｇｒａｐｈ ｄｅｎｓｉｔｙ ０．０１８ ０．０３８ ０．０４３ ０．０５２

效率 Ｅｆｆｉｃｉｅｎｃｙ ０．９４３ ０．８２５ ０．８８２ ０．８７４

模块数 Ｍｏｄｕｌｅ ２７ ２１ １５ １２

模块性 Ｍｏｄｕｌａｒｉｔｙ ０．７３６ ０．６７３ ０．７３７ ０．７１０

３．２　 青海湖和茶卡湖表层沉积物中原核微生物的丰度和多样性

盐湖作为高盐浓度的特殊环境，蕴含着丰富的耐盐及嗜盐微生物资源［３０］。 盐度可以引起微生物对渗透

调节和能量的生理约束［３１］，导致微生物活性和代谢功能的潜在下降［３２］，极端盐度可能对微生物生命的生存

构成重大挑战。 本研究中茶卡湖样本中尤其是 ＣＳｅ２ 与 ＣＳｅ３ 的群落丰度与多样性显著低于其他样本，符合极
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端环境下群落多样性低的一般生态学原理［２］。 ＱＳｅ１—ＱＳｅ３ 的盐度高于 ＱＳｅ４ 和 ＱＳｅ５，除个别样本外，ＱＳｅ１—
ＱＳｅ３ 的古菌群落丰度与多样性总体高于 ＱＳｅ４ 和 ＱＳｅ５。 古菌群落的丰度和多样性并没有随着盐度的增加而

下降，这一发现与先前研究的古菌多样性随盐度增加而增加的结果一致［３３］，这可能是因为古菌对盐胁迫具有

专门的适应性，使古菌能够在高盐浓度的环境中维持细胞功能并随着群落演替出现更多的嗜盐菌［３４］。 而细

菌的丰度与多样性在 ＱＳｅ１—ＱＳｅ３ 和 ＱＳｅ４—ＱＳｅ５ 间无显著性差异，这可归因于营养物质和资源的增加，或由

于耐盐细菌和淡水细菌在中等盐度水平下的生态位可用性增加［３５］。 古菌群落的丰度（Ｃｈａｏ＜ １０００）与多样性

（Ｓｈａｎｎｏｎ＜５）显著低于细菌，这与古菌对环境变化更为敏感，在极端环境下的竞争优势与所受到的能量胁迫

或盐度胁迫的程度以及处理这些压力时的生理适应有关［３６］。 此外，样本 ＣＳｅ２ 与 ＣＳｅ３ 原核微生物过低的丰

度与多样性可能是由于环境不稳定所致。 ＣＳｅ２ 的沉积物采样点在采盐航道，易受到柴油的污染，而 ＣＳｅ３ 的

采样点在码头附近，环境易受到机械作业等人为干扰，原生和外来原核湖泊物种对环境变化的进化适应可能

需要较长的时间。
在本研究中，Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ（３４．１０％）和 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ（２５．１０％）是青海湖和茶卡湖共有的优势菌门，这与

Ｈｅ 等［７］ 对 １２ 个青藏高原不同盐湖共有的优势菌门的结果一致，在不同盐度 （低、中、高） 湖泊中，
Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 和 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ 都能广泛生长。 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 和 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ 在沉积物元素循环中起着重要作

用，包括 Ｃ、Ｎ、Ｓ 和 Ｆｅ［２８］。 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 的种类和遗传多样性极其丰富，这决定了该类群涵盖了非常广泛的

代谢类型。 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ 的相对丰度沿盐度梯度相当稳定［３６］，且与湖泊沉积物中的营养转化有关［３７］。 这两

种菌门在青海湖和茶卡湖的丰富度表明它们在高寒湖泊生态系统中的生态重要性。 Ａｃｅｔｏｔｈｅｒｍｉａ 为茶卡湖特

有的优势菌门。 以往的研究发现 Ａｃｅｔｏｔｈｅｒｍｉａ 是盐湖特有菌种，曾在死海底泥中也发现过此菌门［３８］，这表明

该菌门对高盐环境具有极强的适应性。 本研究中古菌的 Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ（６４．７５％）、Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ＿＿ＤＨＶＥＧ⁃ ６
（２７．２５％）是青海湖和茶卡湖表层沉积物中原核微生物的重要组成部分。 有研究发现，盐湖以 Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅａ 为

主，Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅａ 是极端环境中常见的嗜盐古菌类群［４，３９］。 相较于青海湖，Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅａ 群落分布在茶卡湖中的

表层沉积物更多。 Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ 主要分布在青海湖中，研究发现 Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ 常在土壤、沉积物和其他缺

氧生境等缺氧环境中占主导地位，可能在厌氧碳循环、硫循环中发挥作用［４０］，其生态学意义揭示了

Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ 在特定生物群落及其在厌氧生物地球化学循环中的潜在作用。 此外 ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿ｋ＿＿ｎｏｒａｎｋ 主

要集中在茶卡湖中，可见茶卡湖仍存在大量未知微生物，为了获得更多在高寒高盐环境中的原核微生物群落

信息，还需要加大采样的数量、改进宏基因组的提取方法，加大测序广度和深度［４１］。
３．３　 青海湖和茶卡湖表层沉积物中原核微生物的 β⁃多样性

盐度选择微生物群落并影响微生物分布，导致不同盐度湖泊中微生物群落组成不同［５］。 在微生物的 β⁃
多样性研究中发现， 由于微生物具有较强的扩散作用， 容易形成较低的 β⁃多样性， 但同时由于微生物具有较

高的环境选择性， 也可能因此形成较高的 β⁃多样性［４２］，微生物的 β⁃多样性变化受具体环境因素的影响。 然

而物种周转组分和嵌套组分及其驱动因素的相应变化仍然知之甚少［４３］，特别是在高原湖泊不同盐度下微生

物群落分布中。 本研究发现青海湖和茶卡湖的原核微生物的总 β⁃多样性相对较低，这可能是因为青海湖和

茶卡湖位于海拔高、气候寒冷的地区，湖底泥养分匮乏，生态系统脆弱。 在环境选择下，微生物群落仅限于能

够在恶劣环境中生存的特定种群，总 β⁃多样性较低。 此外总 β⁃多样性的变化趋势与嵌套组分的变化趋势大

致相同，且物种嵌套组分对总 β⁃多样性的贡献较大。 这可能是恶劣的环境造成了扩散限制，阻碍微生物在不

同地点之间的迁移，从而增加物种嵌套组分［８］。 由于嵌套组分对空间尺度的响应不大，当微生物群落在本地

物种丰富度或 ／和本地个体数量上表现出高度异质性时，嵌套组分也会起到更加重要的作用［４４］。 这表明青海

湖和茶卡湖中原核微生物群落的适应范围小，扩散能力弱，遗传物质相对稳定。 茶卡湖样本中 ＣＳｅ２ 和 ＣＳｅ３
的总 β⁃多样性和不同组分的 β⁃多样性都低于 ＣＳｅ１，这可能是人为干扰所致，当原有生态环境遭到破坏时，微
生态环境形成不稳定状态，而微生物具有高环境选择性，容易形成较低的 β⁃多样性。 此外细菌和古菌的总 β⁃
多样性趋势相似，可能是因为它们在环境选择下有着类似的生态过程［４５］。 在相同生境下，原核微生物的分布

９３０５　 １０ 期 　 　 　 罗钰燕　 等：青藏高原盐湖 ／超盐湖表层沉积物原核生物群落分布格局及其形成机制 　
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格局受到一些决定性因素的影响如盐度胁迫，从而向着一定规律的变化发展。
３．４　 盐度影响湖表层沉积物中原核微生物的共生网络

分子生态网络拓扑结构的变化表明，相比青海湖，茶卡湖原核微生物的相互作用更加精简且关系加强。
这表现在：１）细菌和古菌网络中每个节点平均连接数与平均路径距离的增加；２）网络更加聚集与紧密联系；
３）网络模块数量的大幅减少。 因此，茶卡湖的简单网络结构（物种之间相互作用最少）可能归因于盐饱和环

境下淘汰了一些不适应环境的微生物群落，这减少了微生物之间的直接相互作用。 此外相较于茶卡湖，青海

湖的原核微生物网络结构更为复杂，可能有以下几个原因：１）营养条件的改善有助于微生物生物量的增加，
为物种之间的相互作用提供了更多的机会；２）占据相似生态位的微生物较多，微生物群落分布较为分散，微
生物相互作用途径更为多样化。 研究发现与相对简单的网络相比，复杂的网络具有更高的资源和信息传递效

率［４６］，且更高的网络复杂性导致了更稳定的微生物群落，从而提高了它们对环境干扰的耐受性［４７］。 微生物

群落稳定性不断提高，对促进盐湖沉积物的物质循环具有重要意义。 不同类群在青海湖和茶卡湖的分子网络

表现不同。 与古菌网络相比，细菌网络的连接数和节点数更高，细菌网络更加稳定，面对环境因子的变化有更

强的缓冲能力［４８］，可见细菌和古菌在盐胁迫下的反应差异显著。
群落之间的正相关与负相关是分子网络中非常重要的特征，并且依赖于资源可用性［４９］。 积极的相互作

用可能反映物种之间的合作和生态位重叠，消极的相互作用可能反映物种之间的竞争和生态位分离［５０—５１］。
在本文的研究中，相较于青海湖的细菌网络（５４．８％）与古菌网络（６４％），茶卡湖的细菌网络（９６．５％）与古菌

网络（７７％）物种之间积极的相互作用逐渐增加，这表明了原核微生物在高盐环境中生态位异化较少，在极端

环境下大多数微生物物种通过相互合作以抵御恶劣的环境条件。 随着生存环境和营养状况的改善，细菌和古

菌群落将扩大，并进一步增加它们对营养的竞争。 这种现象也与共存理论是一致的，共存理论认为，在良好的

栖息地中，高营养通量支持竞争优势的表达，并导致劣势物种被排除在外［５２］。 而竞争可以促进微生物群落的

网络稳定性［５３］，这对增强高原盐湖生态系统的稳定性具有积极作用。 这些发现也强调了在评估盐湖微生物

作用的同时需考虑不同栖息地的必要性。

４　 结论

本研究发现表层沉积物的理化因素是影响青海湖和茶卡湖原核微生物群落组成的重要因素，电导率是影

响青海湖和茶卡湖原核微生物多样性和分布格局的最主要因素。 受到盐度与环境的限制，原核微生物扩散速

度慢，嵌套组分是原核微生物群落总 β⁃多样性的主要驱动力，并形成较低的总 β⁃多样性。 细菌和古菌在不同

盐度环境下的响应不同，在茶卡湖中细菌和古菌受盐度限制较大，丰富度与多样性水平显著下降。 原核微生

物在青海湖和茶卡湖的群落组成差异较大。 Ｐｒｏｔｅｏｂａｃｔｅｒｉａ 和 Ｂａｃｔｅｒｏｉｄｅｔｅｓ 是主要优势细菌，Ｅｕｒｙａｒｃｈａｅｏｔａ 和

Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ＿＿ＤＨＶＥＧ⁃６ 是主要优势古菌，且 Ｗｏｅｓｅａｒｃｈａｅｏｔａ＿＿ＤＨＶＥＧ⁃ ６ 在茶卡湖中显著减少。 原核微生

物在茶卡湖中存在大量耐盐和嗜盐微生物，同时也具有更多的未知物种。 本研究发现原核微生物在应对不断

恶化的环境时群落之间进行更多的积极联系，表明原核微生物具有一种通过增强合作潜力来适应环境压力的

机制。 因此，在微生物保护策略中也应该考虑微生物之间的相互作用关系，重视它们在维持生物多样性和调

节生态系统服务方面的重要性，这提高了对高寒盐湖生态系统中原核微生物的生物多样性保护策略的理解。
今后应进一步完善采样规模、在更大的时空尺度上对原核微生物群落特征进行综合分析，这有助于预测青藏

高原地区湖泊群在未来环境变化下原核微生物的反应。
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