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摘　 要　 水体真菌在湖泊生态系统物质循环与功能维持中具有重要作用。 为揭示高寒湖泊水体真菌群落

的季节性变化规律及其环境驱动因素与群落构建过程，本研究于 ２０２０ 年 ８ 月（夏季）、２０２１ 年 ５ 月（春季）
和 ２０２１ 年 １０ 月（秋季）在纳木错沿岸采集水样，并基于 ＩＴＳ１ 区扩增子测序对真菌群落进行分析。 结果表

明，春季共检出 ５ ７９３ 个 ＯＴＵ（１７ 个门、８６９ 个属），夏季检出 ７ ２２７ 个 ＯＴＵ（１８ 个门、８９２ 个属），而秋季仅检

出１ ５５８个 ＯＴＵ（１０ 个门、１８８ 个属），表明群落多样性和优势类群均表现出显著季节差异，春、夏季均以子囊

菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ）为主要优势菌门，其相对丰度分别为 ７８． １０％ 和 ７８． ７９％ ，秋季则以壶菌门（Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏ⁃
ｔａ）为主要优势菌门，相对丰度为 ３７． １７％ 。 冗余分析（ＲＤＡ）显示，水温（ＷＴ） （Ｒ２ ＝ ０． ３７６，Ｐ ＝ ０． ００１）、ｐＨ
（Ｒ２ ＝ ０． １４７，Ｐ ＝ ０． ０３８）和总氮（ＴＮ）（Ｒ２ ＝ ０． ２６３，Ｐ ＝ ０． ０１９）是影响真菌群落结构的主要环境因子，α 多样

性与总磷（ＴＰ）、ＴＮ 显著相关（Ｐ ＜ ０． ０５）。 中性群落模型表明，春季真菌群落构建中随机性过程的作用相对

较强（Ｒ２ ＝ ７７． ４％ ，Ｎｍ ＝ １１ ７３６），夏季与秋季较弱（Ｒ２ 分别为 １４． ７％ 和 ８％ ），总体拟合度较低 （Ｒ２ ＝
１９． １％ ）；棋盘得分模型（ＳＥＳ ＞ ２）进一步表明，确定性过程在真菌群落构建中占主导地位。 综上所述，纳木

错沿岸带水体真菌群落呈现显著的季节性变化，其结构与多样性受环境因子驱动，群落构建受确定性与随

机性过程的共同调控，其中环境筛选在群落构建中发挥主导作用。 本研究揭示了高寒湖泊水体真菌群落的

季节性动态、环境驱动机制及群落构建特征，为深入理解高海拔湖泊生态系统中微生物群落的形成机制与

生态功能提供参考。
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　 　 真菌是一类具有高度系统发育和功能多样

性的真核生物，是动植物残骸的主要分解者，也
是全球生物地球化学循环的驱动者之一，广泛参

与地球生物圈的形成和演化、生态环境的维持和

恢复等关键过程［１⁃２］ 。 此外，真菌在指示气候变

化方面同样发挥重要作用［３］ 。 目前对于水体环

境中真菌的研究主要集中于河流［４］ 、海洋［５］ 、溪
流［６］以及低纬度湖泊［７］ ，而对高海拔地区湖泊等

真菌栖息地的研究相对匮乏。 青藏高原被誉为

“亚洲水塔”，是地球上最大的冰冻水库，形成了

海拔最高、数量最多的高原湖泊群［８］ 。 高山湖泊

如纳木错，不仅能够调节区域气候、记录环境变

化，还可以维持生态平衡和保护生物多样性。 由

于纳木错特殊的地理位置，周边人口稀少、交通

不便，为高山湖泊的微生态研究提供了理想的自

然实验场。 真菌作为湖泊生态系统的重要组成

部分，在维持生态功能和环境健康监测方面发挥

着关键作用［９］ 。 部分真菌能够有效处理水体中

过量的硝态氮，并结合水体的理化指标评估湖泊

的营养状态［１０］ 。 此外，湖泊微生物也对温室气

体 ＣＨ４ 的产生有一定影响［１１］ 。 因此，研究纳木

错水体微生物群落有助于深入了解其生态功能，
为微生物资源的开发与利用提供参考。 目前，生
物及非生物因素逐渐被证实影响微生物群落结构

以及多样性分布。 影响湖泊微生物群落结构的因

素有 ｐＨ、盐度、温度、溶解氧［１２⁃１４］ 等。 研究表明，
重金属汞显著增加了博斯腾湖中汞循环相关细菌

的丰富度［１５］。 盐度胁迫降低了内蒙古高原湖泊

生态系统中真核微生物群落的多样性［１６］。 空间

因素也被证实是影响湖泊微生物群落多样性的重

要因素［１７⁃１８］。 此外，时间因素对湖泊微生物多样

性的影响同样被证实［１９⁃２０］。 但跨季节因素对高海

拔湖泊真菌群落结构和多样性影响的研究仍然较

少。 以生态位理论为主的确定性过程和以中性理

论为主的随机性过程是影响微生物群落的两种主

流观点［２１］。 确定性过程认为种间关系（竞争、捕
食、共生、协同进化）以及环境过滤均会影响微生

物群落结构［２２］；随机性过程则强调出生、死亡、扩
散和生态漂变等随机事件对群落结构的影响［２３］。
已有研究表明，确定性过程主导了雅鲁藏布江干

湿季真核微生物的群落构建［２４］。 不同水文时期，
纳木错水体可培养酵母菌群落受这两种生态过程

的影响存在差异［２５］。 不同季节影响微生物群落

的生态过程可能不同，量化这两个过程的相对重

要性有助于更好地理解微生物群落的生态学机

制。 本研究采用 ＩＴＳ１ 区扩增子测序技术，对青藏

高原湖群区典型湖泊纳木错沿岸水体真菌群落进

行研究，旨在探讨两个方面的问题：一是纳木错水

体真菌群落的季节性变化特征及其与理化因子的

关系；二是不同季节真菌群落可能的构建机制。
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研究结果可为高海拔湖泊生态系统水体真菌群落

特征研究提供基础资料，并为该区域微生物资源

的开发与利用提供参考。

１　 材料与方法

１． １　 材料

１． １． １　 研究区域概况　 纳木错位于青藏高原内流

区南部（３０°３０′Ｎ ～ ３０°５５′Ｎ，９０°１６′Ｅ ～ ９１°０３′Ｅ），平
均海拔约 ４ ７２６ ｍ，是世界上海拔最高的湖泊之

一，湖泊面积大于 ２ ０００ ｋｍ２，流域面积总计１０ ６１０

ｋｍ２ ［２６］，属高原亚寒带季风半干旱气候带［２７］，湖
水呈弱碱性［２８］。
１． １． ２　 样本采集　 根据纳木错岸线并结合水体

分布状况，采用系统抽样法选取 ２０ 个样点（图

１），分别于 ２０２０ 年 ８ 月（夏季）、２０２１ 年 ５ 月（春
季）、２０２１ 年 １０ 月（秋季）进行水样采集。 考虑到

纳木错面积广阔且湖心区域受交通条件和气候环

境限制（如湖面季节性结冰、缺乏可进入的采样船

只），因此各样点均设置于距岸边约 １５ ｍ、现场水

深约 ５０ ｃｍ 的近岸带，统一采集表层水样。

图 １　 纳木错采样点示意图

Ｆｉｇ． １　 Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ ｌａｋｅ

１． １． ３ 　 主要试剂与仪器设备 　 胶回收试剂盒

ＱＩＡｑｕｉｃｋ Ｇｅｌ Ｅｘｔｒａｃｔｉｏｎ Ｋｉｔ（Ｑｉａｇｅｎ，德国）；文库

构建试剂盒 ＴｒｕＳｅｑＴＭ ＤＮＡ ＰＣＲ⁃Ｆｒｅｅ Ｓａｍｐｌｅ Ｐｒｅｐ⁃
ａｒａｔｉｏｎ Ｋｉｔ（ Ｉｌｌｕｍｉｎａ，美国）。 多功能水质参数仪

ＰＣＳＴｅｓｔｒＴＭ ３５（Ｅｕｔｅｃｈ Ｉｎｓｔｒｕｍｅｎｔｓ，新加坡）；琼脂糖

凝胶电泳系统 ＰｏｗｅｒＰａｃＴＭ Ｂａｓｉｃ（Ｂｉｏ⁃Ｒａｄ，美国）；
高通量测序平台 ＮｏｖａＳｅｑ ６０００（Ｉｌｌｕｍｉｎａ，美国）。
１． ２　 方法

１． ２． １　 样本的理化性质测定　 使用多功能水质

参数仪对酸碱度（ｐＨ）、水温（ＷＴ）、总溶解固体量

（ＴＤＳ）、电导率（ＥＣ）、盐度（Ｓａｌｔ）进行原位测定，
每个参数测定 ３ 次。 委托西藏博源环境检测有限

公司利用纳氏试剂分光光度法（ＨＪ ５３５⁃２００９）、钼
酸铵分光光度法（ＧＢ １１８９３⁃１９８９）以及碱性过硫

酸钾消解紫外分光光度法（ＨＪ ６３６⁃２０１２）对铵氮

（ＮＨ ＋
４ ⁃Ｎ）、总磷（ＴＰ）、总氮（ＴＮ）进行测定。

１． ２． ２　 ＤＮＡ 提取及高通量测序　 采集的水样经

０． ４５ μｍ 滤膜过滤富集水体真菌，将滤膜截留的

菌体样本用于提取 ＤＮＡ， 并委托北京诺禾致源科

技股份有限公司进行测序。 利用 ＣＴＡＢ 法提取水

体真菌 ＤＮＡ，通过 １％ 琼脂糖凝胶电泳对提取到

的 ＤＮＡ 进行纯度和浓度的检测。 以样本 ＤＮＡ 为

模板，以 ＩＴＳ２⁃２０４３Ｒ（５′⁃ＧＣＴＧＣＧＴＴＣＴＴＣＡＴＣＧＡ⁃
ＴＧＣ⁃３′）以及 ＩＴＳ５⁃１７３７Ｆ（５′⁃ＧＧＡＡＧＴＡＡＡＡＧＴＣ⁃
ＧＴＡＡＣＡＡＧＧ⁃３′）为引物［２９］ 对样本的 ＩＴＳ１ 区进

行扩增。 使用胶回收试剂盒回收 ＰＣＲ 产物。 使

用文库构建试剂盒构建文库，经过 Ｑｕｂｉｔ 和Ｑ⁃ＰＣＲ
定量合格后，在 ＮｏｖａＳｅｑ ６０００ 平台上测序。 序列

经 ＦＬＡＳＨ Ｖ１． ２． ７ 拼接后获得原始数据，并进行

Ｑｉｉｍｅ Ｖ１． ９． １ 软件过滤，再通过 Ｕｐａｒｓｅ Ｖ７． ０． １００１
软件进行聚类，按 ９７％ 的序列相似性阈值进行

ＯＴＵ 聚类（ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔｓ，ＯＴＵ），使用

Ｑｉｉｍｅ Ｖ１． ９． １ 软件中的 ＢＬＡＳＴ 方法结合 Ｕｎｉｔ Ｖ
７． ２ 数据库进行水体真菌分类鉴定分析，最后以

样本中最小数据量为标准进行均一化处理，获得

ＯＴＵ 表用于后续分析。
１． ２． ３　 统计学数据分析　 使用 Ｒ ４． １． １ 软件的

“ｖｅｇａｎ”包进行 α 多样性计算、ＰＣｏＡ 排序、ＲＤＡ
分析以及置换多元方差分析（ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ）。 使

用 Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ Ｈ 检验（Ｋｒｕｓｋａｌ⁃Ｗａｌｌｉｓ Ｈ Ｔｅｓｔ）
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进行门、属水平 Ｔｏｐ １０ 类群相对丰度、多样性指

数以及理化因子差异性分析。 使用 Ｒ ４． １． １ 软件

的“ｇｇｃｏｒ”包进行 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析，并采用

“Ｒａｎｄｏｍ Ｆｏｒｅｓｔ”包对影响纳木错水体真菌时间

异质的理化因子进行重要性评价。 为揭示群落内

部分类单元间的协同与拮抗关系，依据 Ｚｈｏｕ
等［３０］的方法，对相对丰度大于 ０． ０１％ 的属水平

数据 计 算 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相 关 系 数 （ ｜ ｒ ｜ ＞ ０． ６，
Ｐ ＜ ０． ０１）构建共现网络。 网络结构特征（节点

度、聚类系数、网络密度等）在 Ｒ ４． １． １ 环境中通

过“ｉｇｒａｐｈ”包计算，以评估真菌群落的复杂性及

种间关系特征。 依据 Ｓｌｏａｎ 等［３１］ 的模型，对观察

到的 ＯＴＵ 出现频率与其平均相对丰度进行拟合。
模型假设物种在局域群落中的分布由随机扩散与

生态漂变共同决定。 拟合优度（Ｒ２）及迁移参数

（Ｎｍ）用于定量评估随机性过程在群落构建中的

贡献。 模型拟合与可视化通过 Ｒ ４． １． １ 的“ＭｉｃＥ⁃
ｃｏ”包完成。参考Ｎｙｉｒａｂｕｈｏｒｏ等［３２］ 的方法，利用

Ｒ ４． １． １ 的“ＥｃｏＳｉｍＲ”包进行零模型构建（随机化

次数 ＝５ ０００），计算标准化效应大小（ＳＥＳ）以区分

群落构建过程。 ＳＥＳ ＞ ２ 表示确定性过程占主导，
ＳＥＳ ＜ －２ 表示随机性过程主导群落构建。 图形绘

制在 ＡｒｃＧＩＳ １０． ８、ＧｒａｐｈＰａｄ Ｐｒｉｓｍ ９． ５． １ 及 Ｒ ４． １． １
的“ｇｇｐｌｏｔ２”及其扩展包中完成。

２　 结果与分析

２． １　 纳木错水体理化性质

纳木错春季、夏季、秋季三个不同时间段内水

体理化参数变化见图 ２。 结果显示，水体 ｐＨ 在春

季显著高于其他两个季节（图 ２Ａ）；ＷＴ 作为季节

变化的主要特征，在三个季节之间存在显著变化，
夏季水温 ＞秋季水温 ＞ 春季水温（图 ２Ｂ）；ＴＰ 仅

在夏季与秋季之间显著变化（图 ２Ｇ）；ＴＮ 仅在春

季与秋季之间显著变化（图 ２Ｈ）；ＴＤＳ、ＥＣ、Ｓａｌｔ 以
及 ＮＨ ＋

４ ⁃Ｎ 在三个季节间的变化均不显著（Ｐ ＞
０． ０５）（图 ２Ｃ、Ｄ、Ｅ、Ｆ）。

图 ２　 纳木错不同季节采样点水体理化参数

Ｆｉｇ． ２　 Ｐｈｙｓｉｃａｌ ａｎｄ ｃｈｅｍｉｃａｌ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｆ Ｓａｍｐｌｉｎｇ ｓｉｔｅｓ ｆｒｏｍ ｖａｒｉｏｕｓ ｓｅａｓｏｎｓ ａｔ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ

Ａ： ｐＨ；Ｂ： 水体温度 （ＷＴ）；Ｃ： 总溶解性固体 （ＴＤＳ）；Ｄ： 电导率 （ＥＣ）；Ｅ： 盐度 （Ｓａｌｔ）；Ｆ： 铵氮 （ＮＨ ＋
４ ⁃Ｎ） 浓度；Ｇ： 总磷

（ＴＰ） 浓度；Ｈ： 总氮 （ＴＮ） 浓度。 柱状图表示平均值，误差线为标准差。 星号表示差异显著性，∗Ｐ ＜ ０． ０５，∗∗Ｐ ＜ ０． ０１，
∗∗∗Ｐ ＜ ０． ００１，∗∗∗∗Ｐ ＜ ０． ０００ １，ｎｓ 表示无显著差异。 图 ６、７、８ 同

Ａ： ｐＨ；Ｂ： Ｗａｔｅｒ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ （ＷＴ）；Ｃ： Ｔｏｔａｌ ｄｉｓｓｏｌｖｅｄ ｓｏｌｉｄｓ （ ＴＤＳ）；Ｄ： Ｅｌｅｃｔｒｉｃａｌ ｃｏｎｄｕｃｔｉｖｉｔｙ （ ＥＣ）；Ｅ： Ｓａｌｉｎｉｔｙ （ Ｓａｌｔ）；

Ｆ： Ａｍｍｏｎｉｕｍ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ＮＨ ＋
４ ⁃Ｎ） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；Ｇ： Ｔｏｔａｌ ｐｈｏｓｐｈｏｒｕｓ （ＴＰ） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ；Ｈ： Ｔｏｔａｌ ｎｉｔｒｏｇｅｎ （ＴＮ） ｃｏｎｃｅｎｔｒａｔｉｏｎ．

Ｂａｒｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｍｅａｎｓ，ａｎｄ ｅｒｒｏｒ ｂａｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｔａｎｄａｒｄ ｄｅｖｉａｔｉｏｎｓ． Ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｒｅ ｉｎｄｉｃａｔｅｄ ａｓ ｆｏｌｌｏｗｓ， ∗Ｐ ＜ ０． ０５，∗∗
Ｐ ＜ ０． ０１，∗∗∗Ｐ ＜ ０． ００１，∗∗∗∗Ｐ ＜ ０． ０００ １，ｎｓ ＝ ｎｏｔ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ． ｓａｍｅ ａｓ ｆｉｇｕｒｅ ６，７，８

９１４ 期　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　 　



２． ２　 水体真菌群落组成变化与理化因子相关性

对纳木错在春季、夏季和秋季三个季节的水体

进行真菌群落分析结果表明，真菌群落存在显著的

季节性差异。 从春季湖水样本中鉴定出 ５ ７９３ 个

操作分类单元（ＯＴＵ），分布于 １７ 个不同的门类，涵
盖 ８６９ 个属和 １ ２４７ 个种；夏季的样本表现出更高

的真菌多样性，共检测到 ７ ２２７ 个 ＯＴＵ，隶属于 １８

个门、８９２ 个属和 １ ３７３ 个种；秋季检测到的 ＯＴＵ
数量显著减少，仅有 １ ５５８ 个，分布于 １０ 个门、１８８
个属和 ２４５ 个种。 由于现有数据库的局限性，一部

分类群未能得到有效注释［３３⁃３５］。 为了更直观地展

示各季节中主要的真菌类群及其相对丰度，选取除

“Ｏｔｈｅｒｓ”类别外门和属级别上的相对丰度前 １０ 的

物种绘制物种组成的堆积柱形图（图 ３）。

图 ３　 纳木错水体真菌群落组成

Ｆｉｇ． ３　 Ｏｖｅｒｖｉｅｗ ｏｆ ｔｈｅ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ
Ａ：不同季节的真菌门水平的相对丰度分布；Ｂ：不同季节的真菌属水平的相对丰度分布。 图中每个颜色表示不同的真菌门或属

Ａ：Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｇｉ ａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ；Ｂ：Ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｆｕｎｇｉ ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ
ｓｅａｓｏｎｓ． Ｅａｃｈ ｃｏｌｏｒ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔｓ ａ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌｕｍ ｏｒ ｇｅｎｕｓ

　 　 通过高通量测序技术深入分析纳木错水体真

菌群落在不同季节的变化。 结果显示，春季的真

菌群落主要由子囊菌门（Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ） （相对丰度

７８． １０％ ）、担子菌门（Ｂａｓｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）（１３． ４５％）和
被孢囊门（Ｍｏｒｔｉｅｒｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）（４． ９２％ ）组成，其中

子囊菌门占据绝对优势。 进入夏季，子囊菌门的

相对丰度略上升至 ７８． ７９％，而担子菌门下降至

８． １０％，罗兹菌门（Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ）以 ５． ３８％成为新

的优势类群。 在秋季，真菌群落结构发生了显著变

化，壶菌门（Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ）以 ３７． １７％ 的相对丰

度成为最主要的菌门，子囊菌门和罗兹菌门的比例

分别为 ２７． ３４％ 和 ２１． １０％。 在属水平上，春季主

要优势属为未鉴定子囊菌属（ｕｎｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ＿Ａｓｃｏｍｙ⁃
ｃｏｔａ＿ｓｐ． ，３０． １０％）、Ｎｅｏｃｕｃｕｒｂｉｔａｒｉａ （１７． ９０％）和暗

色丝孢菌属（Ｐｈａｅｏａｃｒｅｍｏｎｉｕｍ，１４． ７９％ ）；夏季主

要优势属为链核盘菌属 （Ｍｏｎｉｌｉｎｉａ，３４． ７０％ ）、
Ｎｅｏｃｕｃｕｒｂｉｔａｒｉａ（１１． ０８％ ）和未鉴定子囊菌属（ｕｎｉ⁃
ｄｅｎｔｉｆｉｅｄ＿Ａｓｃｏｍｙｃｏｔａ＿ｓｐ． ，８． ５４％ ）；秋季则以未分

类 壶 菌 门 类 群 （ ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ＿ Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ，
６２． ９８％ ）和未分类罗兹菌门类群 （ ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ ＿
Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ，３６． ３４％ ）为主。

此外，不同菌门和菌属的相对丰度也表现出明

显的季节变化（图 ４）。 在门水平上，子囊菌门的相

对丰度在秋季相较于春、夏两季显著下降；担子菌

门的相对丰度在秋季相较于夏季有所增加；壶菌门

和罗兹菌门的相对丰度在秋季分别比春、夏两季显

著增加（图 ４Ａ）。 在属水平上，ｕｎｉｄｅｎｔｉｆｉｅｄ＿Ａｓｃｏｍｙ⁃
ｃｏｔａ＿ｓｐ． 的相对丰度在春季最高，秋季最低；链核盘

菌属为夏季显著特有属；Ｎｅｏｃｕｃｕｒｂｉｔａｒｉａ 为春夏显

著特有属；ｕｎｃｌａｓｓｉｆｉｅｄ＿Ｃｈｙｔｒｉｄｉｏｍｙｃｏｔａ 和 ｕｎｃｌａｓｓｉ⁃
ｆｉｅｄ＿Ｒｏｚｅｌｌｏｍｙｃｏｔａ 为秋季显著特有属（图 ４Ｂ）。

基于 ＯＴＵ 丰度矩阵，首先进行去趋势对应分

析（ＤＣＡ）。 由于第一排序轴长度为 ２． ４９，故本研

究选取冗余分析（ＲＤＡ）环境因素对水体真菌群

落的影响。 ＲＤＡ 分析显示（图 ５），在门水平上，
第一轴和第二轴分别解释了 ３８． ４２％ 和２３． ４９％
的群落结构变异，累计解释率为６１． ９１％ 。在属水

平上，第一轴和第二轴分别解释了４１． ４８％ 和

２３． １８％的群落结构变异，累计解释率为６４． ７６％ 。
表明选取的环境因子能够有效解释真菌群落结构

的变异。 在门水平上，真菌群落主要受 ＮＨ ＋
４ ⁃Ｎ

（Ｒ２ ＝ ０． １９１， Ｐ ＝ ０． ０１１）、ＴＮ（Ｒ２ ＝ ０． ２６３，Ｐ ＝
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０． ０１９）以及 ｐＨ（Ｒ２ ＝ ０． １４７，Ｐ ＝ ０． ０３８）的影响。
在属水平上，ＷＴ 对真菌群落的影响最为显著（Ｒ２ ＝
０． ３７６，Ｐ ＝ ０． ００１），此外 ｐＨ、ＴＤＳ、ＥＣ、Ｓａｌｔ、ＴＮ 等因

子也对群落结构有显著影响（Ｐ ＜０． ０５）。以上分析

结果表明纳木错水体 Ｔｏｐ １０ 水体真菌类群对理化

因子的敏感性和对环境变化的强烈响应。

图 ４　 纳木错水体真菌 ＴＯＰ １０ 门和属水平组间差异

Ｆｉｇ． ４　 Ｔｏｐ １０ ｐｈｙｌｕｍ ａｎｄ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｇｒｏｕｐｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｏｆ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ
Ａ：真菌 ＴＯＰ１０ 门水平的平均相对丰度比较；Ｂ：真菌 ＴＯＰ１０ 属水平的平均相对丰度比较。 不同小写字母表示在季节间存在

显著性差异（Ｐ ＜ ０． ０５）
Ａ：Ａｖｅｒａｇｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ １０ ｆｕｎｇａｌ ｐｈｙｌａ；Ｂ：Ａｖｅｒａｇｅ ｒｅｌａｔｉｖｅ ａｂｕｎｄａｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ ｔｏｐ １０ ｆｕｎｇａｌ ｇｅｎｅｒａ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｔｔｌｅ
ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｓｅａｓｏｎｓ （Ｐ ＜ ０． ０５）

图 ５　 冗余分析（ＲＤＡ）环境因素对纳木错 Ｔｏｐ １０ 水体真菌群落的影响

Ｆｉｇ． ５　 Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎａｌｙｓｉｓ （ＲＤＡ） ｏｆ ｔｈｅ ｅｆｆｅｃｔ ｏｆ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｏｎ ｔｈｅ Ｔｏｐ １０ ａｑｕａｔｉｃ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ
Ａ：真菌门水平的冗余分析；Ｂ：真菌属水平的冗余分析。 箭头表示环境因子，点表示不同季节的样本

Ａ：ＲＤＡ ａｔ ｔｈｅ ｐｈｙｌｕｍ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｆｕｎｇｉ；Ｂ：ＲＤＡ ａｔ ｔｈｅ ｇｅｎｕｓ ｌｅｖｅｌ ｏｆ ｆｕｎｇｉ． Ａｒｒｏｗｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ ｆａｃｔｏｒｓ，ａｎｄ ｐｏｉｎｔｓ ｒｅｐｒｅｓｅｎｔ
ｓａｍｐｌｅｓ ｆｒｏｍ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ

２． ３　 水体真菌群落多样性变化及理化因子相关性

本研究对纳木错水体真菌 α 多样性指数在

不同季节的变化分析结果表明，春季与夏季的真

菌 α 多样性指数之间差异不显著（Ｐ ＞ ０． ０５），说
明春、夏季节的真菌多样性相对稳定。 秋季与春

季以及秋季与夏季相比，真菌 α 多样性指数差异

显著（Ｐ ＜ ０． ０５），说明真菌多样性在秋季与春、夏
季节相比有显著变化。 这一发现表明纳木错水体

真菌群落多样性具有季节性动态特征，尤其是秋

季真菌多样性的变化显著（图 ６）。

本研究基于 Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 距离的主坐标轴分

析（ＰＣｏＡ）探究纳木错水体真菌群落在不同季节

的时间异质性（图 ７）。 从排序分布来看，春季和

夏季样品主要位于 ＰＣｏＡ１ 负向，而秋季样品主

要位于 ＰＣｏＡ１ 正向，表明不同季节群落组成在

第一排序轴上存在明显分离（图 ７Ａ、７Ｂ）。 进一

步分析表明，春、夏、秋三季样品在 ＰＣｏＡ１ 上差

异显著，且三组两两之间均存在显著差异，整体

表现为春季最低、夏季居中、秋季最高（图 ７Ａ）。
在 ＰＣｏＡ２ 方向上，春季和秋季样品主要集中于
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坐标轴上方，而夏季样品在上方和下方均有分

布（图 ７Ｃ）。 置换多元方差分析（ＰＥＲＭＡＮＯＶＡ）
进一步表明，不同季节水体真菌群落组成差异

显著（Ｒ２ ＝ ０． ３０，Ｐ ＝ ０． ００１） （图 ７Ｂ）。 进一步

利用随机森林模型评估理化因子对群落时间异

质性的影响，结果显示 ＷＴ、ＴＰ 和 ＥＣ 对群落季

节分异的贡献较高，其中 ＷＴ、ＥＣ 及部分营养因

子具有显著影响（图 ７Ｄ）。 上述结果表明，纳木

错水体真菌群落组成具有显著的季节性分异

特征。

图 ６　 纳木错不同季节水体真菌 α多样性指数
Ｆｉｇ． ６　 Ｔｈｅ α⁃ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘｅｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｆｕｎｇｉ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ

图 ７　 纳木错水体真菌群落时间差异分析
Ｆｉｇ． ７　 Ｔｅｍｐｏｒａｌ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｆｕｎｇｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｄｕｒｉｎｇ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｓｅａｓｏｎｓ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ

Ａ：纳木错水体真菌在主成分分析第一轴上的差异性；Ｂ：纳木错水体真菌主成分分析图；Ｃ：纳木错水体真菌在主成分分析

第二轴上的差异性；Ｄ：随机森林模型评估理化因子对 ＰｃｏＡ１ 的重要性。 不同小写字母代表不同的组之间存在显著性差异

Ａ：Ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｆｉｒｓｔ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ （ＰＣｏＡ１）；Ｂ：ＰＣｏＡ ｐｌｏｔ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ；Ｃ：Ｄｉｆｆｅｒ⁃
ｅｎｃｅｓ ｉｎ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｌｏｎｇ ｔｈｅ ｓｅｃｏｎｄ ｐｒｉｎｃｉｐａｌ ｃｏｏｒｄｉｎａｔｅ （ＰＣｏＡ２）；Ｄ：Ｒｅｌａｔｉｖｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｆｏｒ
ＰＣｏＡ１ ｅｖａｌｕａｔｅｄ ｂｙ ｔｈｅ ｒａｎｄｏｍ ｆｏｒｅｓｔ ｍｏｄｅｌ． Ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｌｉｔｆｌｅ ｌｅｔｔｅｒｓ ｉｎｄｉｃａｔｅ ｓｉｇｎｉｆｉｃａｎｔ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ａｍｏｎｇ ｇｒｏｕｐｓ

　 　 纳木错春、夏、秋季水体真菌多样性与理化因

子 Ｓｐｅａｒｍａｎ 相关性分析显示（图 ８），Ｓｈａｎｎｏｎ 多

样性指数与 ＴＮ 呈较显著正相关，Ｓｉｍｐｓｏｎ 多样性

指数与 ＴＰ、ＴＮ 呈较显著正相关，Ｃｈａｏ１ 指数、ＡＣＥ
指数均与 ＮＨ ＋

４ ⁃Ｎ 呈较显著正相关，与 ＴＰ、ＴＮ 呈

显著正相关。 利用随机森林模型评估理化因子对

于纳木错水体真菌群落时间异质的影响 （图

７Ｄ），纳木错水体真菌的时间异质性由 ＷＴ、ＴＤＳ、
ＮＨ ＋

４ ⁃Ｎ、 ｐＨ、 ＥＣ、 Ｓａｌｔ 共 同 驱 动， 但 ＷＴ、 ＴＤＳ、
ＮＨ ＋

４ ⁃Ｎ起主导作用。

２． ４　 水体真菌群落构建机制

本研究应用中性群落模型和棋盘得分模型评

估影响纳木错水体真菌群落构建的随机性和确定性

过程。 中性群落模型的分析结果（图 ９）表明，随机

性过程在春季（Ｒ２ ＝７７． ４％）最为显著，其次是夏季

（Ｒ２ ＝ １４． ７％），秋季（Ｒ２ ＝ ８％）最弱。 春季真菌群

落的物种扩散率（Ｎｍ）（Ｎｍ ＝１１ ７３６）显著高于夏季

（Ｎｍ ＝８８７）和秋季（Ｎｍ ＝９９），表明春季物种扩散活

动最活跃。 然而，总体来看，中性模型对整体真菌群

落的拟合度较低（Ｒ２ ＝１９． １％，Ｎｍ ＝６０９）。
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图 ８　 纳木错水体真菌 α多样性与理化因子相关性分析

Ｆｉｇ． ８　 Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ αｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｉｎｄｅｘ ｗｉｔｈ ｐｈｙｓｉｃｏｃｈｅｍｉｃａｌ ｆａｃｔｏｒｓ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ
Ａ：春季相关性分析；Ｂ：夏季相关性分析；Ｃ：秋季相关性分析；Ｄ：总体相关性分析

Ａ： Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｓｐｒｉｎｇ；Ｂ： Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ｓｕｍｍｅｒ；
Ｃ： Ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ ｉｎ ａｕｔｕｍｎ；Ｄ： Ｏｖｅｒａｌｌ ｃｏｒｒｅｌａｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ

图 ９　 纳木错水体真菌中性群落模型分析

Ｆｉｇ． ９　 Ｎｅｕｔｒａｌ Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ｍｏｄｅｌ（ＮＣＭ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ａｑｕａｔｉｃ ｆｕｎｇｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ
Ａ：春季水体真菌中性模型；Ｂ：夏季水体真菌中性模型；Ｃ：秋季水体真菌中性模型；Ｄ：总体水体真菌中性模型。 图中蓝实线表示中

性群落模型的最适拟合值，黑色虚线代表模型的 ９５％置信区间（通过 １ ０００ 次 ｂｏｏｔｓｔｒａｐ 获得估计），出现频率高于或低于中性群落

模型预测的 ＯＴＵ 以不同颜色显示。 Ｒ２：中性群落模型的整体拟合优度；Ｎ：每个样本中所有 ＯＴＵ 的总丰度；ｍ：群落层面的迁移率；
Ｎｍ：元群落规模（Ｎ）与迁移率（ｍ）的乘积

Ａ： Ｎｅｕｔｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｆｕｎｇａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｓｐｒｉｎｇ； Ｂ： Ｎｅｕｔｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ｓｕｍｍｅｒ； Ｃ： Ｎｅｕｔｒａｌ ｍｏｄｅｌ ｉｎ ａｕｔｕｍｎ； Ｄ： Ｏｖｅｒａｌｌ ｎｅｕｔｒａｌ ｍｏｄｅｌ． Ｔｈｅ
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　 　 棋盘得分模型结果（表 １）显示，在所有季节

中标准化效应大小（ＳＥＳ）均大于 ２，Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ 观测

值（ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ ｏｂｓ ） 在 三 个 季 节 均 高 于 模 拟 值

（Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ ｓｉｍ），强调了确定性过程在群落构建中

的主导作用。 这些分析表明，虽然纳木错水体真

菌群落构建受到随机性和确定性过程的共同影

响，但确定性过程起着主导作用。
表 １　 纳木错水体真菌棋盘得分模型分析

Ｔａｂｌｅ １　 Ｃｈｅｃｋｅｒｂｏａｒｄ ｓｃｏｒｅ（Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ） ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ

ａｑｕａｔｉｃ ｆｕｎｇｉ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｉｎ Ｎａｍ Ｃｏ Ｌａｋｅ

季节 Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ ｏｂｓ Ｃ⁃ｓｃｏｒｅ ｓｉｍ ＳＥＳ

春季 ５． ２５９ ９ ５． １９３ ６ ３． １８９ ０
夏季 ３． ２４１ ４ ３． １５３ ７ ２． ９０６ １
秋季 ２． ９２１ ４ ２． ７９３ １ ４． ７２８ ０

３　 讨　 论

湖泊的季节性变化常导致其水体理化性质产

生季节性差异［３６⁃３８］。 本研究发现，纳木错水的总

磷浓度仅在夏季显著高于秋季，总氮浓度仅在春

季显著高于秋季。 这一发现与 Ｒｅｎ 等［３９］ 对鄱阳

湖的研究结果相同。 受高原亚寒带季风半干旱气

候的特殊影响，纳木错春季为枯水期，夏季则进入

丰水期［２５］。 丰水期降雨增多，使湖中新增大量颗

粒磷，从而湖水总磷含量大幅增加［４０⁃４１］。 枯水期

湖泊降解能力低，水稀释能力弱，湖中沉积物释放

大量营养物质，使湖水总氮浓度处于较高水

平［４２⁃４３］。 这与另一高海拔湖泊呼伦湖不同［１９］，相
较于呼伦湖，纳木错存在更为明显的季节更替。
因此，推测这些理化性质的季节性差异可能会引

起纳木错水体真菌群落的变化。
季节变化通常会对水体微生物群落组成产生

影响［４４⁃４５］。 本研究表明，纳木错水体真菌在不同

季节共有优势菌门为子囊菌门和担子菌门。 这与

其他湖泊中观察到的优势真菌门一致［４６⁃４７］。 子

囊菌门真菌普遍存在于地球上大多数环境中，对
多种环境条件具有强大的适应性［４８⁃４９］。 担子菌

门的许多成员被认为具有腐生性，在环境变化时

通常表现出较强的适应能力［５０⁃５１］。 这些适应性

特征可能是子囊菌门和担子菌门能够在纳木错这

类高海拔湖泊中全年广泛分布的原因之一。 此

外，罗兹菌门、壶菌门分别在夏季、秋季呈现较高

丰度。 研究证实罗兹菌门、壶菌门同样是湖泊真

菌中的优势类群［５２⁃５３］。 罗兹菌门常见于缺氧生

境中［５４］。 夏季水温上升会导致水中溶解氧减少，
创造了更适合罗兹菌门的生长条件，从而使其成

为夏季优势类群。 而壶菌门常在湖泊生态系统中

充当浮游植物的寄生者，通过寄生活动介导有机

物从浮游植物向浮游动物转移［５５］。 鉴于营养盐

浓度，尤其是总氮和总磷的浓度，对浮游植物数量

具有显著影响［５６］，推测总氮和总磷的季节性变化

可能导致浮游植物数量的波动，从而间接促成了

壶菌门在秋季的独特优势。 因此，季节性变化主

导的湖水温度、ｐＨ 值以及总氮的变化是使纳木错

不同季节水体真菌群落组成发生季节性变化的重

要因素。 同时，湖泊生态系统中的其他生物因子

也可能对真菌群落产生重要影响。 例如，浮游植

物数量和组成的季节性更替会影响真菌寄生关系

和营养来源，浮游动物的摄食作用可能通过调控

浮游植物间接改变真菌群落，而细菌与真菌之间

的竞争或互利作用也可能进一步塑造其群落结

构［５５⁃５７］。 这些潜在的生物互作过程可能与理化

因子共同作用，从而驱动纳木错水体真菌群落的

季节性动态变化。
微生物群落多样性的季节性差异通常受到多

种环境因素的共同影响。 这些因素包括但不限于

养分的种类和浓度、水体温度的波动、溶解氧的水

平、水体的 ｐＨ 值以及叶绿素 ａ 的含量［５８⁃６１］。 这

些因素的变化可能会直接影响微生物的生长、繁
殖和生存策略，从而导致微生物群落多样性出现

季节间差异。 本研究发现纳木错水体真菌的四种

α 多样性指标 （ Ｓｈａｎｎｏｎ 指数、 Ｓｉｍｐｓｏｎ 指数、
Ｃｈａｏ１ 指数以及 ＡＣＥ 指数）在春夏两季变化不显

著，而在秋季与春季、夏季之间变化显著（图 ６）。
根据 Ｓｐｅａｒｍａｎ 分析可知，纳木错水体真菌多样性

指数和丰富度指数与总氮、总磷等水体营养水平

有关，这与以往的众多研究结果相似［６２⁃６３］。 因

此，推测纳木错不同季节水体真菌多样性差异受

营养盐浓度（总氮、总磷）影响显著。
量化确定性过程和随机性过程的相对重要

性，有助于更好地理解微生物群落的生态学机

制［２１］。 本研究结果表明春季纳木错水体真菌群

落主要受随机性过程影响，而在夏季和秋季则主

要受确定性过程影响。 这与 Ｙａｏ 等［４３］ 的研究相
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一致，该研究指出，在高微生物多样性环境中，随
机性过程在群落构建中起主导作用，而在低微生

物多样性环境中，确定性过程则更为重要。 季节

性多样性指数变化进一步支持了这一观点。 此

外，春季湖水受湖冰融化以及入湖河流解冻的影

响，流动性增强，使水体真菌群落中随机性事件发

生的概率增加；而夏季和秋季环境选择与物种间

相互作用较强，使确定性过程成为塑造纳木错水

体真菌群落的主要因素。 但总体而言，纳木错水

体真菌受确定性过程影响。 尽管过往研究认为真

菌群落结构和功能的复杂性可能促进生态位适应

并减少环境过滤，从而使随机性过程占主导地

位［６４⁃６６］，但在纳木错水体的真菌群落中却是确定

性过程占主导地位。 这可能是因为水体真菌为了

适应纳木错独特的高原近极端环境而进化出的相

似功能。 综上所述，纳木错水体真菌群落构建模

式受季节变化的影响显著，且确定性过程为其主

导模式。
本研究发现，纳木错水体真菌群落结构和多

样性存在显著的季节性变化。 其群落结构差异受

水温、ｐＨ 以及总氮影响，而多样性差异则受营养

盐浓度（总氮、总磷）影响显著。 此外，其群落构

建模式同样存在季节性差异。 春季纳木错水体真

菌群落构建受随机性过程影响，而夏季和秋季则

更多地受确定性过程影响。 总体而言，纳木错水

体真菌群落构建受确定性过程和随机性过程共同

影响，但其中确定性过程起主导作用。
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ｍｅｎｔ，２０２２，８３８：１５６３３４．
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