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摘要：浮游细菌在水库生态系统的物质循环中发挥着重要作用，并驱动着生物地球化学循环。本研究选取我国东南地区深水型水

库——万安水库，以水温与溶解氧的垂直变化特征为依据，基于 16S rRNA 扩增子测序技术，对水库不同热分层时期浮游细菌群

落组成、结构及其组装机制的变化进行研究。结果表明，热分层形成期浮游细菌 α 多样性在温跃层最高，滞水层最低；稳定期在

滞水层较高，温跃层与混合层较低；消退期在温跃层与滞水层较高，混合层较低。分子生态网络分析表明，热分层消退期浮游细

菌的正相关较高，模块化程度较低，网络关联更复杂。热分层形成期关键物种占比最高（30%），其次为消退期（24.38%）和稳

定期（21.6%）。中性模型分别解释了形成期、稳定期、消退期 79.7%、78.8%和 64.1%的群落变化，细菌群落组装主要以随机性

过程为主，同时环境因子也是影响浮游细菌群落组装的重要因素。三个热分层时期，浮游细菌群落主要受溶解氧、水温、叶绿素

a、氮磷营养盐等的影响。本研究有助于水库的水质管理以及水生生态系统健康状况的评估。 
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Abstract: Bacterioplankton play a crucial role in material cycling within reservoir ecosystems and drive biogeochemical cycles. This study 

selected Wan'an Reservoir, a deep-water reservoir in Southeastern China, based on the vertical variation characteristics of water temperature 

and dissolved oxygen and utilizing 16S rRNA gene amplicon sequencing technology, studied the variations in the composition, structure 

and assembly mechanism of bacterioplankton communities during different thermal stratification periods in the reservoir. The results 

indicate that during the formation of thermal stratification, the α-diversity of bacterioplankton was highest in the thermocline and lowest in 

the hypolimnion. During the stabilization period, α-diversity was higher in the hypolimnion and lower in both the thermocline and the 

mixed layer. In the recession period, α-diversity was elevated in both the thermocline and the hypolimnion, while it remained lower in the 

mixed layer. Molecular ecological network analysis indicates that during the recession periods of thermal stratification, there of positive 

correlation among bacterial lower level of modularity, and a more complex network association. During the period of thermal stratification 

formation, the proportion of key species was at its highest (30%), followed by the recession period (24.38%) and the stabilization period 

(21.6%). The neutral model explained 79.7%, 78.8%, and 64.1% of the community variations during the formation, stabilization, and 

recession periods, respectively. The assembly of bacterioplankton communities is primarily driven by stochastic processes; however, 
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environmental factors also play a crucial role in influencing bacterioplankton community structure. Throughout the three periods of thermal 

stratification, the bacterioplankton community is mainly affected by dissolved oxygen, water temperature, chlorophyll a, nitrogen and 

phosphorus nutrients. This study aids in the management of water environment and ecological status in reservoirs and the assessment of the 

health of aquatic ecosystems. 
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浮游细菌是指水体中浮游生活的原核生物类群，其个体较小，一般在 0.2~2 μm，作为水生群落的重要

组成部分，不仅在水生食物网中发挥核心作用[1, 2]，也在水生生态系统的物质与能量循环中发挥着关键作用，

并驱动着生物地球化学循环[3-5]。此外，浮游细菌对水质和环境变化很敏感，不同形式营养物质含量的变化

都会影响浮游细菌群落结构的变化。例如，细菌群落会随着流量、温度、硝酸盐浓度、溶解有机物和电导

率的季节性变化，甚至由雨水、冰雪融化引起的山洪等偶发事件而发生变化[6, 7]。同时，也与浮游植物的发

展、土地利用变化、营养物和溶解有机物浓度的变化、放牧的强度等因素有关[8, 9]，因此，浮游细菌群落的

变化可以作为分析水库生态系统健康状况的重要指标[10-12]。 

深水型水库作为重要的淡水生态系统，在全球范围内发挥着关键的水资源调控、生态保护和人类供水

的作用。最近有研究发现，一些湖泊的水体滞留时间和深度与浮游细菌组成密切相关[13, 14]，水体分层和混

合对亚热带深水水库水体中的微生物群落结构有很强的影响[15]。一般来讲，水库构成了河流系统的不连续

性，因为它们调节水流循环，改变水的停留时间，并通过保留河流输送的大部分悬浮物质来影响河流中的

营养物和物质负荷[16]。因此，水库上下游部分的物理化学性质往往差异较[17]，不仅如此，水库在垂直方向

上存在明显的水体分层时，由于不同深度水层中的物理、化学和生态条件存在显著差异，都会影响水库内

细菌群落的结构组成及组装模式[18, 19]。 

随着分子生物学和高通量测序技术的不断发展，水库不同深度细菌群落的动态特征和组装模式得以更

全面、深入的探究。深层水体中的氧气、温度、光照等因素的变化，以及由此导致的微生物生态位的分异，

都能塑造深水型水库中细菌群落的结构[20]。分子生态网络是阐明微生物群落相互作用的重要工具，利用可

视化网络对其进行分析，可以为复杂微生物群落的环境响应问题提供一些新见解，补充传统研究方法难以

给予的额外信息。在一个生态网络中，节点表示微生物物种，连线表示物种间的相互作用关系，一系列拓

扑参数如模块化、聚类系数和连接度等能够反映出该群落的系统特征[21-23]。其中，根据节点在网络中的位

置和连通度可识别关键种，关键种在水生生态系统中通常具有氮固定、生物降解、产生氧气、参与氮磷循

环等功能，关键种一旦从群落中消失，就会导致生态网络系统发生重大改变[24-28]。中性理论在形成生物群

落中发挥重要作用，也常被用于水生生态系统中浮游细菌群落的组装[29, 30]。通过中性理论可以了解群落组

装模式以揭示不同生态系统的功能差异，不同的组装机制可能导致生态系统在物质循环与能源流等方面的

不同性能。因此，研究深水型水库不同热分层时期不同深度浮游细菌群落的分子生态网络、群落组装模式

可了解水质的变化趋势和潜在风险，为水质监测和管理提供科学依据，同时也有助于评估水生生态系统的

稳定性和健康状况，具有重要的生态学意义。 

目前，水库中浮游细菌的相关研究大多集中在与之存在上下营养级关系方面的研究，例如与蓝藻、原

生动物、浮游植物[31]、真核微生物[32]、浮游动物[33]的关系；筑坝活动对浮游细菌群落结构及多样性的影响

[34, 35]；时间变化与采样频次对浮游细菌群落动态的影响[36]；水库中浮游细菌的空间丰度及多样性[37, 38]；水

库中浮游细菌的群落组装模式[39]；水库中浮游细菌与富营养化及环境因子之间关系等方面的研究[40, 41]。但

已有研究大多仅关注水库表层水体，有关不同时期不同深度浮游细菌群落变化模式的研究较少[42]。故本研

究以我国东南地区九龙江流域上游深水型水库——万安水库为研究对象，研究不同热分层时期不同深度浮

游细菌群落的变化特征，旨在（1）分析浮游细菌群落结构随水深的变化模式；（2）探讨浮游细菌群落的分

子生态网络与关键物种在不同热分层时期的变化特征；（3）不同热分层时期浮游细菌群落的组装模式以及

影响浮游细菌变异的主要驱动因子。以期从热分层的角度更全面的表征深水型水库中浮游细菌群落的变化

规律与组装机制。 



 

 

1 材料与方法 

1.1 研究区域和样品采集 

万安水库（25°20'58"~25°24'36"N，116°58'30"~117°03'36"E）位于福建省龙岩市新罗区白沙镇上游 2 km

的九龙江支流万安溪上，全长 28 km，规划面积 78.8 km2，其中水域面积 10.3 km2。库区平均宽度约 400 ｍ，

平均水深超过 40 m，最大水深约 70 ｍ。万安水库不仅是重要的水源地，其水质状况对于周边区域生态系

统的稳定具有重要影响。近些年由于城镇的发展，库区内存在大量的鱼、虾等养殖行为，使得万安水库的

水质受到影响[43]。本研究选取库区内的深水区域（117°02'57.113342"E，25°23'23.779113"N），分别于 2022

年 5 月、8 月与 10 月进行采样，每个热分层采集 3 个样本，每个样本是在周边 20 m 范围内采集五次后混

合为一个样本，5 月与 8 月分 6 层，10 月分 5 层，共收集到 51 个样本，每个样本都进行了细菌测序分析。

根据水库不同季节不同深度的变化规律，我们将 5 月、8 月与 10 月分为热分层的形成期、稳定期与消退期

[44]，并结合采样深度与不同水深的温度特征将水库不同深度划分为混合层、温跃层与滞水层[45]（表 1）。 

表 1 不同热分层时期混合层、温跃层、滞水层的深度 

Tab.1 Depths of the mixed layer, thermocline, and stagnant water layer during thermal stratification 

热分层 次分层 形成期（m） 稳定期（m） 消退期（m） 

混合层  7.45~33.08 8.88~44.57 0~34.64 

温跃层 
温跃层 1 0~7.45 0~8.88 

34.64~44.15 
温跃层 2 33.08~40.94 44.57~49.87 

滞水层  40.94~60 49.87~60 44.15~45 

使用 5 L 有机玻璃采水器分别在水深 0.5 m（U0.5）、10 m（U10）、25 m（U25）、35 m（U35）、45 m

（U45）及 60 m（U60）采集水样。水样低温保存于保温箱中带回实验室用于浮游细菌 DNA 提取和水体理

化指标测定。同时现场使用 Hondex 便携式数字声纳深度计测量水深，并采用 YSI-EXO3 便携式多参数水

质测试仪垂向连续测定溶解氧（DO）、水温（T）、pH、叶绿素 a（Chla）、浊度及电导率（EC）等理化参数，

以 Chla 浓度表征浮游植物生物量。 

1.2 样品测定 

总氮（TN）和总磷（TP）分别采用碱性过硫酸钾消解紫外分光光度法（HJ 636-2012）和钼酸铵分光光

度法（GB 11893-89）测定，高锰酸盐指数（CODMn）采用高锰酸盐指数测定标准（GB 11892-89）测定，营

养盐采用连续流动化学分析仪（AA3，德国 Bran+Luebbe 公司）进行测定。水样于 48 h 内经无菌滤膜（0.22 

μm）抽滤后获得的滤膜送至北京诺禾致源科技有限公司进行 16S rRNA 基因扩增子测序。以基因组 DNA 为

模板，PCR 扩增细菌 16S rRNA 基因的 V3-V4 区，前引物为 314F:5’-CCTAYGGGRBGCASCAG；后引物为

806R:5’-R:GGACTACNNGGGTATCTAAT [46, 47]。并基于 illumina NovaSeq 测序平台对文库进行双末端测序，

经过 Reads 拼接过滤，ASVs（Amplicon Sequence Variants）降噪，最终在形成期、稳定期以及消退期分别

获得 81446、80322 与 80291 条序列数，样品的抽平序列数分别为 34861、43019 与 28407，随后对得到的

有效数据采用的 Silva 138.1 进行物种注释。细菌 16S rRNA 基因扩增子的测序数据保存于国家微生物学数

据中心，登录号为 NMDC10019048。 

1.3 数理统计与分析 

本研究采用 R 语言中的 vegan 包计算细菌群落的 Shannon-Wiener 多样性指数、Pielou 均匀度指数、

PCoA 主坐标分析以及 RDA 冗余分析，利用 ANOSIM 函数进行差异性检验。细菌群落之间互作关系的分

子生态网络通过 R 语言 picante、WGCNA 与 ape 包确定节点和边的信息，随后使用 Gephi 软件进行可视化

处理，构建生态网络图，并计算获得网络节点数、网络直径等拓扑结构参数。利用 R 语言的 igraph、sna 与

psych 包分别计算相关矩阵的 P 值和分析各节点在生态网络中的位置，获取各物种的模块内连通性（Zi）和

模块间连通性（Pi），由此识别微生物群落关键物种。Zi反映一个节点在模块内的作用，Pi反映节点参与其

他模块的程度。一般可将节点分为 4 个角色，分别是外围节点（peripherals）、连接器（connectors）、模块枢

纽（module hubs）和网络枢纽（network hubs）。外围节点（Zi<2.5，Pi<0.62）表示只有少数连接且基本与模

块内节点相连，连接器（Zi<2.5，Pi≥0.62）表示与其他模块的连接度高，模块枢纽（Zi≥2.5，Pi<0.62）表示



 

 

与模块内节点有较为密切的连接，网络枢纽（Zi≥2.5，Pi≥0.62）表示既与模块内节点高度连接又与其他模块

的节点连通度高。一般将 Zi≥2.5 或 Pi≥0.62 的节点视为关键物种，即除外围节点外的其他 3 类。利用 Hmisc、

minpack.lm、stats4 的 R 包，中性模型估计随机过程对浮游细菌群落的贡献，R2 表示模型拟合率，当 R2 越

接近 1 时，组装过程越符合随机过程。 

2 结果 

2.1 水体理化性质 

形成期时，TN 在不同热分层中变化较小且相对较低；稳定期时，温跃层 1 相对较高，混合层与滞水层

较低且变化较小；消退期时，从温跃层 1 到混合层先上升后下降，从温跃层 2 到滞水层上升到最大值（3.8）。

NO3--N 在形成期时各热分层的变化相对较小且较高；稳定期与消退期变化模式类似，从温跃层 1 到混合层

上升，从混合层到温跃层 2 下降，到滞水层再上升（图 1，表 2）。NH4
+-N 在形成期与稳定期不同热分层中

的变化较小；消退期时，温跃层 1 到混合层下降，混合层到滞水层先上升后略下降。TP 与 PO4
3--P 的分布

模式类似，形成期与稳定期变化较小，消退期在滞水层迅速上升。形成期时 CODMn从温跃层 1 到混合层上

升，从混合层到温跃层 2 先下降后上升，从温跃层 2 到滞水层持续下降；稳定期时，从温跃层 1 到混合层

上升，从混合层到温跃层 2 逐渐降低后略微上升，到滞水层降低。形成期、稳定期及消退期的 DO、pH、

水温与 Chla 均呈现出“上高下低”的状态。其中，形成期及稳定期的 Chla 浓度从温跃层 1 到混合层逐渐

下降，到温跃层 2 小幅上升，到滞水层先降低后上升；形成期与稳定期 pH 变化相对较大，分别为 6.07~8.04

和 6.15~9.47，消退期 pH 整体变化较小；形成期的电导率在滞水层达到最高（表 3）。整体从时间角度来看，

形成期与稳定期的氮磷以及 CODMn的变化小于消退期；营养盐在消退期的变化较大；不同热分层角度来看，

滞水层的营养盐浓度较高，形成期与稳定期在温跃层 1 相对较高。 

 

图 1 不同热分层形成时期垂向水温（a）、DO（b）变化 [44] 

Fig.1 Vertical profiles of water temperature, dissolved oxygen 

表 2 不同热分层时期水库营养盐垂向变化特征 

Tab.2 Vertical variation characteristics of nutrients in reservoirs during different thermal stratification periods 

水期 热分层 TN（μg/L） TP（μg/L） NO3
--N（μg/L） NO2

--N（μg/L） NH4
+-N（μg/L） PO4

3--P（μg/L） 

形成期 

U0.5 963.02±41.11 77.60±4.35 433.33±9.58 10.87±0.12 101.93±2.26 2.40±0.05 

U10 952.40±49.38 79.20±9.90 506.00±10.15 11.30±0.30 10±0.07 4.30±0.10 

U25 1184.23±173.1 119.40±18.10 486.33±6.43 12.47±0.12 26.47±0.27 2.30±0.35 

U35 1017.90±22.57 80.33±7.72 442.67±4.93 5.13±0.07 70.03±1.8 21.03±0.1 

U45 1156.96±74.08 76.53±3.46 492.67±6.66 7.13±0.09 87.27±0.40 24.90±1.21 

U60 1062.54±13.52 101.20±1.30 472.33±8.08 4.23±0.06 18.75±0.92 2.03±0.06 

稳定期 

U0.5 4614.95±25.00 161.57±1.99 45.67±0.58 0.35±0.07 127.73±0.75 0.83±0.06 

U10 883.69±6.02 147.35±2.29 450±10.70 12±0.39 150.06±5.16 20±0.07 

U25 914.11±17.71 165.69±2.07 42.67±0.58 0±0 10.83±0.98 1.43±0.38 



 

 

U35 759.27±9.09 147.46±1.06 241.67±2.08 0±0 81.40±3.92 2.15±0.07 

U45 1087.03±5.31 157.47±0.81 64.33±1.15 0±0 37.05±1.20 1.70±0.10 

U60 739.60±14.41 141.80±1.61 182.00±1.00 1.37±0.06 205.20±6.86 0.97±0.06 

消退期 

U0.5 967.87±41.45 79.37±0.74 175.00±3.46 10.67±0.12 40.40±1.56 1.23±0.03 

U10 2196.92±19.99 152.33±1.15 468.67±14.43 3.53±0.15 9.33±0.40 3.80±0.07 

U25 2166.61±31.71 188.58±16.09 395.63±2.83 10.67±0.40 50.97±0.12 2.97±0.09 

U35 144.73±3.23 25.46±0.90 130.00±1.73 14.60±0.17 720.03±48.56 74.83±1.85 

U45 3789.11±8.02 825.40±2.94 146.67±11.55 4.57±0.90 625.47±9.06 177.10±4.16 

表 3 不同热分层时期水库理化性质垂向变化特征 

Tab.3 Vertical variation characteristics of physicochemical properties in reservoirs during different thermal 

stratification periods 

水期 热分层 CODMn（mg/L） Chla（μg/L） DO（mg/L） pH 水温（℃） 电导率（μs/cm） 

形成期 

U0.5 2.04±0.006 17.44±0.1 9.30±0.2 7.75±0.01 25.63±0.1 39.20±0.1 

U10 3.11±0.002 1.20±0.02 4.53±0.02 6.40±0.001 20.51±0.006 33.10±0.06 

U25 2.69±0.02 0.27±0.01 7.11±0.01 6.59±0.02 19.41±0.003 28.10±0.06 

U35 7.12±0.03 0.32±0.02 3.98±0.03 6.29±0.01 18.02±0.01 31.50±0.2 

U45 3.42±0.02 0.13±0.01 0.03±0.001 6.31±0.01 13.00±0.002 40.60±0.06 

U60 2.81±0.02 0.33±0.01 0.00±0 6.62±0.01 12.85±0.01 130.70±0.06 

稳定期 

U0.5 9.97±1.4 7.94±0.2 11.62±0.2 9.49±0.04 32.37±0.2 49.67±0.5 

U10 7.05±0.2 0.54±0.03 0.45±0.01 6.45±0.01 27.27±0.03 40.40±0.1 

U25 6.10±0.2 0.35±0.01 0.36±0.01 6.14±0.01 23.68±0.01 30.00±0.06 

U35 3.15±0.2 0.21±0.02 2.72±0.01 6.22±0.001 22.24±0.01 29.17±0.06 

U45 5.84±0.2 0.31±0.01 0.39±0.01 6.09±0.01 20.5±0.03 35.80±0.8 

U60 2.99±0.8 1.74±0.01 0.18±0.001 6.31±0.01 13.13±0.001 48.73±0.06 

消退期 

U0.5 1.28±0.04 6.79±0.04 2.25±0.02 6.34±0.01 25.93±0.2 41.60±0.2 

U10 6.28±0.06 5.48±0.04 0.96±0.02 6.24±0.002 25.32±0.02 41.13±0.01 

U25 5.76±0.1 6.273±0.03 1.02±0.06 6.23±0.03 25.27±0.03 41.33±2.1 

U35 3.09±0.04 0.43±0.03 0.20±0.03 6.22±0.04 24.13±0.04 43.60±0.2 

U45 3.66±0.02 0.49±0.05 0.16±0.02 6.31±0.06 14.60±0.3 55.17±0.09 

 

2.2 不同热分层时期浮游细菌多样性变化 

不同热分层时期，万安水库浮游细菌主要以变形菌门（Proteobacteria）与放线菌门（Actinobacteria）为

主；形成期与稳定期的蓝细菌（Cyanobacteria）、厚壁菌门（Firmicutes）与拟杆菌门（Bacteroidota）的丰度

较高；稳定期的拟杆菌门（Bacteroidota）、疣微菌门（Verrucomicrobiota）以及蓝细菌（Cyanobacteria）丰度

较高。不同热分层中，稳定期温跃层与混合层的放线菌门（Actinobacteria）丰度高于变形菌门（Proteobacteria）；

消退期的厚壁菌门（Firmicutes）与拟杆菌门（Bacteroidota）在滞水层丰度增加；从形成期、稳定期到消退

期，丰度较低的门类占比逐渐增大（图 2a-c）。在形成期、稳定期与消退期，浮游细菌 Shannon-Wiener 和

Pielou 指数在不同热分层之间的变化趋势基本一致（图 2d-e）。形成期时，α多样性在温跃层高于混合层高

于滞水层；且在温跃层与滞水层以及混合层与滞水层之间存在统计水平上的差异（P<0.05），而温跃层与混

合层的差异较小。稳定期则与形成期变化趋势相反，呈现滞水层高于混合层高于温跃层的趋势；Shannon-

Wiener 多样性指数在温跃层与滞水层存在统计水平上的差异（P<0.05）；消退期时，温跃层高于滞水层高于

混合层，且在温跃层与混合层、混合层与滞水层存在统计水平上的差异（P<0.05）。整体来讲，消退期温跃

层与滞水层浮游细菌的α多样性平均值较高；滞水层与其他两层存在统计水平上的差异（P<0.05），而温跃

层与混合层之间的差异较小。 



 

 

 

图 2 不同热分层时期浮游细菌群落 α 多样性与群落组成（*代表示 P<0.05 水平上显著）；（a）形成期浮游

细菌群落组成；（b）稳定期浮游细菌群落组成；（c）消退期浮游细菌群落组成；（d）浮游细菌的 Shannon-

Wiener 多样性；（e）浮游细菌的 Pielou 多样性 

Fig.2 Analysis of the α-diversity and community composition of bacterioplankton communities during different 

thermal stratification periods (* represents significant at the P<0.05 level); (a) Composition of in the formation 

period; (b) Composition in the stabilization period; (c) Composition in the recession period; (d) Shannon-Wiener 

diversity of bacterioplankton; (e) Pielou diversity of bacterioplankton 

 

PCoA 分析进一步探究水库热分层是否会影响浮游细菌群落的变异（图 3），消退期时，由于温跃层在

混合层的下部，且只存在一个温跃层，温跃层、混合层、滞水层的浮游细菌均呈现显著分离的趋势（P=0.001）；

形成期时，混合层与滞水层之间显著分离，但温跃层与其它两层之间存在部分混合；稳定期时，同样是混

合层与滞水层之间存在显著分离（P=0.001），但温跃层与混合层存在一定的混合，主要原因是在形成期与

稳定期时存在两个温跃层穿插在混合层的上下部分，温跃层与混合层之间的交换与分隔带较为模糊。整体

来看，混合层与滞水层的浮游细菌存在显著差异，形成期温跃层的细菌群落与其他两个热分层存在交集，

稳定期的温跃层与混合层差异较小。 

2.3 不同热分层时期浮游细菌分子生态网络与关键物种 

2.3.1 不同热分层浮游细菌共线网络分析 在不同热分层时期，万安水库浮游细菌均以变形菌门、拟杆菌门、

放线菌门、疣微菌门、蓝细菌为主。门水平上，浮游细菌群落之间均以正相关为主（图 4），正相关意味着

生态位重叠、共同聚集和互利关系，而负相关则表示对抗、种间制约和具有不同生态位要求的分类群[49]，

这意味着它们的合作关系强于竞争或捕食关系，比如共同分解废物或参与某种生物化学过程，这种情况下，

它们之间的相互作用可能是为了减轻资源竞争，从而使它们能够共存[48]。 

与消退期相比，形成期和稳定期浮游细菌网络大多具有更大的规模（节点数更多），且形成期负相关性

（9.73%）高于稳定期（2.01%）和消退期（2.93%），这表明形成期万安水库浮游细菌的网络更大更复杂且



 

 

细菌类群之间的竞争关系强于稳定期和消退期 [49]。尽管稳定期和消退期的模块化程度低于形成期，但其平

均聚类系数和正相关性较高，节点之间的联系更加紧密，群落内部存在更多的相互作用和依赖关系。 

 

 

图 3 形成期（a）、稳定期（b）、消退期（c）浮游细菌群落的 PCoA 分析 

Fig. 3 PCoA analysis of bacterioplankton communities during thermally stratified formation (a), stabilization (b), 

and recession (c) periods 

 

 



 

 

图 4 形成期（a）、稳定期（b）、消退期（c）浮游细菌分子生态网络与（d）不同热分层时期浮游细菌分

子生态网络拓扑属性。不同颜色的节点代表不同的门，节点大小按度设置；蓝线代表负相关，黄线代表

正相关 

Fig. 4 Ecological network of bacterioplankton during thermally stratified formation (a), stabilization (b), and 

recession (c) periods and (d) topological properties of molecular ecological networks of bacterioplankton during 

different thermal stratification periods. Nodes of different colors represent different gates, and node size is set by 

degree; The blue line represents negative correlation, while the yellow line represents positive correlation 

 

2.3.2 不同热分层期浮游细菌群落关键物种变化  万安水库不同热分层时期浮游细菌较多的关键物种均是

变形菌门、放线菌门和拟杆菌门，但关键物种的数量和组成不同（图 5）。关键物种占比在形成期最高（30%），

其次为消退期（24.38%）和稳定期（21.6%）。形成期共识别出 75 个关键物种，其中变形菌门的细菌最多，

放线菌次之，两者占比超过 50%；稳定期共识别出 54 个关键物种，放线菌门最多，拟杆菌门次之；消退期

共识别出 49 个关键物种，其中变形菌门最多，占比超过 50%，其次为放线菌门。在三个热分层时期，关键

物种占比最多的浮游细菌门类均为变形菌门，表明变形菌门在整个水库生态网络中起关键作用。 

 

 

图 5 形成期（a）、稳定期（b）、消退期（c）浮游细菌网络 Zi-Pi 图 

Fig. 5 Zi-Pi plots of bacterioplankton network during thermally stratified formation period (a), stabilization period 

(b), and recession period (c) 

2.4 不同热分层时期浮游细菌群落组装模式 

通过中性模型拟合结果发现，万安水库浮游细菌群落组装在三个时期主要以随机性过程为主，表明浮

游细菌物种的数量会因为随机性的出生、死亡、迁移等过程而发生波动，即使物种在功能上相似，也可能

因为这些随机性事件而发生变化。其中，形成期随机过程的相对贡献最大，稳定期次之，消退期最低。中

性模型分别解释了形成期、稳定期、消退期 79.7%、78.8%和 64.1%的群落变化，拟合值良好，表明其能解

释大部分的浮游细菌的群落组装过程，其中消退期浮游细菌的迁移速率（m=0.0225）高于形成期（m=0.021）

高于稳定期（m=0.0187）。 

 



 

 

图 6 形成期（a）、稳定期（b）、消退期（c）浮游细菌群落组装的中性模型拟合，m 为迁移速率； 

Nm 表示群落中每个样本所有 ASV 丰度与迁移率（m）的乘积 

Fig. 6 Bacterioplankton community assembly during thermally stratified formation (a), stabilization (b), and 

recession (c) periods Neutral community model fit, m represents the migration rate, and Nm denotes the product of 

the abundance of all ASVs in each sample and the migration rate (m). 

2.5 驱动浮游细菌群落结构变化的主要因素 

冗余分析（RDA）分析显示，浮游细菌群落结构主要受溶解氧、氮磷、电导率等环境因子的显著影响

（图 7）。三个热分层时期 DO 均是影响水库浮游细菌的主要环境因子之一，其中，形成期温跃层 1 由于处

于水库的表层，浮游细菌群落结构主要受到 DO 和 Chla 的正相关影响；温跃层 2 主要受 TN 和 PO4
3--P 的

正相关影响；混合层主要受 TP 和 NO3
--N 的正相关影响；滞水层主要受 CODMn、TN、PO4

3--P 的正相关影

响，而受 DO 的负相关影响（图 7a）。稳定期时，温跃层浮游细菌群落主要受 TN、DO、CODMn、Chla 的

正相关影响；混合层正好与温跃层相反，滞水层主要受 NH4
+-N、EC 的正相关影响，受 TP 的负相关影响

（图 7b）；消退期时，混合层主要受 DO 和 Chla 的正相关影响，受到 NH4
+-N 的负相关影响，滞水层主要

受到 EC、TP、PO4
3--P 的正相关影响（图 7c）。 

 

图 7 环境因子与浮游细菌群落的 RDA 分析。形成期（a）；稳定期（b）；消退期（c）。 

Fig. 7 RDA analysis of environmental factors and bacterioplankton community. Thermal stratification formation 

period (a), stabilization period (b), and recession period (c)  

3 讨论 

3.1 热分层对浮游细菌多样性及关键物种的影响 

热分层会影响浮游细菌的多样性与组成（图 2d-e），尤其是滞水层与上层之间会存在显著的分隔，冗余

分析显示，这主要与 DO 的浓度有关（图 7）[44]。形成期时，当水深超过 36.68 m 时处于缺氧状态；稳定期

时，水深超过 40.39 m 进入缺氧状态，滞水层中的缺氧层出现深度较热分层形成期时有所增加；到了消退

期，缺氧现象较热分层稳定期进一步加剧，在水深超过 2.79 m 后皆处于缺氧状态 DO 浓度的变化是造成浮

游细菌热分层分宜的主要原因[44]。值得注意的是，变形菌门中也不乏有一些寡营养和厌氧微生物，如

Desulfobacteraceae，因此在缺氧的滞水层依然存在浮游细菌多样性较高的情况。同时，水温也是影响浮游

细菌多样性变化的重要因素（图 7），三个时期中，水温均在滞水层后骤降，因为每种细菌都有自己温度的

生态位[50-52]。 

浮游细菌在不同热分层时期的反应不仅可以通过群落组成来反映，还可以通过不同物种的相互作用来

反映[53]，网络分析表明（图 4），各个类群之间的相互作用对浮游细菌群落产生较大的影响[54]。万安水库浮

游细菌的网络拓扑参数如节点数、边数、聚类系数、平均连通性等在不同热分层时期均表现出不同的变化

特征[55, 56]。消退期的连接数、平均聚类系数均高于形成期与稳定期，表明消退期的网络关联更复杂，对外

部环境干扰的敏感性也更高[57]。同时我们发现消退期 Chla 浓度高于形成期和稳定期，加上较高氮磷等营养

物质的积累，造成消退期时浮游植物大量繁殖，它们通过光合作用产生大量可溶性有机物，包括碳氢化合

物和有机酸，为细菌提供了丰富的营养，使浮游细菌网络结构变得更加复杂[39]。 

变形菌门与放线菌门作为水库中不同时期不同热分层浮游细菌群落中最丰富的门类（图 5）[58-60]，同样



 

 

也指示了水库生态系统中的营养水平[61]与脱氮除磷过程[62]。例如，β-变形菌中的无机化能类、可以氧化氨

的 Nitrosomonas 以及γ-变形菌中的 Vibrionaceae 和 Pseudomonadaceae 等对生物的脱氮过程都有重要的作

用[63]。变形菌与放线菌可以通过将氮磷等营养物质与与其他菌群联系在一起，并有助于稳定细菌群落结构，

它们在淡水生态系统中多样性与丰富度的差异是由不同的局部水文环境造成的[64, 65]。除了一些丰度较高的

物种外，三个热分层时期，网络分析识别出关键物种的数量和组成也不尽相同，一些在不同时期中扮演关

键节点的物种如稳定期疣微菌门的相对丰度并高，说明水体中一些低丰度的细菌在群落的组装中也发挥着

重要作用[66, 67]。 

3.2 热分层对浮游细菌群落组装过程的影响 

生态位理论和中性理论是解释生物多样性形成和维持的主要模型，生态位理论认为生物群落受环境选

择和生物相互作用的调节，这是一个确定性过程；中性理论认为，随机过程，包括物种的出生、死亡、迁

移和扩散，形成了生物群落[29, 30, 68]。万安水库不同时期浮游细菌中性模型的拟合值表明（R2=0.641-0.797），

随机过程在群落组装过程中起到一定的影响作用[68-70]，说明除了随机性过程影响着万安水库的浮游细菌外，

还可能存在确定性过程的影响。由于万安水库地处九龙江流域北溪的上游，是当地甚至其他地区的重要水

源地，水库蓄水和调水的需求使水库在水文和水质理化性质每年都会发生较大的变化，这可能会影响万安

水库中的中性（扩散相关）过程，驱动着万安水库浮游细菌的群落组装过程。同时，我们发现三个热分层

时期浮游细菌的迁移率不同，表明水库的热分层时期也对浮游细菌群落的组装机制产生了一定的影响。在

形成期与消退期，浮游细菌的扩散能力较强，稳定期最弱。主要是因为形成期与消退期时水库表层和底层

的水体混合较为频繁，各水层之间的界面较为模糊，尚未形成稳定的分层结构，这种混合过程将浮游细菌

从一个水层带到另一个水层，从而增强了细菌的扩散能力，同时，形成期与消退期温度梯度变化较为剧烈，

导致混合层、温跃层与滞水层之间的温度梯度较大（表 1），这种温度差异可能刺激浮游细菌的新陈代谢和

活性，使其更容易扩散。由于缺氧层的存在，好氧与厌氧的细菌可能由于梯度流被携带到不同的热分层中，

改变了其原来的生境类型，促进了形成期与消退期浮游细菌迁移率的增加。此外，研究表明，养殖污染会

增强浮游细菌群落组装中随机性过程的驱动作用[71]，万安水库目前存在养殖活动[43]，在形成期与消退期较

高的富营养化阶段，生态漂变等随机性过程则变得越来越重要，而环境选择的相对重要性降低[72]。 

3.3 驱动深水型水库浮游细菌群落结构变化的主要因素 

形成期的温跃层 DO 和 Chla 均较高（表 1），是影响浮游细菌群落的主要环境因子，较高的浮游植物生

物量释放的溶解有机碳（DOC）被认为是细菌的重要优质碳源[73]，因为 DOC 可以被细菌群落快速消耗并

再矿化[74]，为细菌的生长提供丰富的营养物质[75, 76]，造成形成期温跃层最高的浮游细菌α多样性，因此，

不同优势浮游植物群落产生有机物质量的差异可导致利用这些有机物的浮游细菌群落组成的变化[77]；混合

层浮游细菌主要与 TP、NO3
--N、NH4

+-N 相关，这些环境因子的浓度相对较低，不会造成浮游细菌的暴发

性生长，因此浮游细菌的多样性没有受到显著的影响；滞水层位于整个水库的底层，由于缺氧，微生物的

异养呼吸作用减弱，导致有机物质分解速度减缓，相对活泼的不饱和脂肪族化合物显著减少，而惰性有机

组分如稠环芳烃等则增加[78]，营养物质含量较低，同时，滞水层的浮游细菌主要受到 TN 的影响，且 TN 相

较于其他两层较高，对细菌造成负面影响，不能耐受低 DO 的细菌受到影响，因此形成期滞水层浮游细菌

的α多样性较低[79]。 

稳定期的温跃层主要受到 Chla、TN、DO、CODMn的强相关影响，较低的 DO、营养物质以及偏酸性的

环境不利于浮游细菌与浮游植物的生长，因此温跃层浮游细菌的α多样性最低，Chla 的浓度较形成期显著

下降也能得到证明（表 1），浮游植物生物量的下降从而削弱了对 NH4
+-N 的吸收利用造成 NH4

+-N 的积累

[80, 81]，同时 DO 浓度较低，表层好氧的细菌多样性受到影响[82]；混合层的细菌主要与 NH4
+-N、TN、CODMn

负相关，而 TN、CODMn、NH4
+-N 较低，因此浮游细菌较温跃层细菌的α多样性略有上升；到了滞水层，

主要与 NH4
+-N、电导率正相关，而滞水层的 NH4

+-N 含量较高，不能耐受高 NH4
+-N 低 DO 的细菌受到影

响一些硝化系统中的氨氧化细菌（AOB）可以利用氨或亚硝酸盐作为主要生存能源，并以二氧化碳作为主

要碳源，而且在低 DO 环境下仍然能够生存和发挥作用[83]。 

消退期时，混合层的浮游细菌主要与 Chla、DO、CODMn 强相关，而混合层的 Chla 浓度较高，DO 较



 

 

低，CODMn相对较高，富营养化可能导致细菌的多样性受到影响[84]，因此混合层浮游细菌的α多样性降低

[40]；温跃层的 TN、TP、营养盐都较低，NH4
+-N 较高，对浮游细菌的制约较低，因此多样性也较高；滞水

层的浮游细菌主要与 EC、TN、PO4
3+-N 强相关，滞水层的 EC、TN、PO4

3+-N 都较高，影响了浮游细菌的

多样性。形成期和稳定期的温跃层 1 处于水库的表层，受水库中网箱养殖等生产活动的影响，表层与中层

水体受到的扰动较大，氮、磷等营养盐排入水体，使温跃层 1 与混合层之间的界限模糊，而滞水层位于整

个水库的底层，水温、DO 较低，EC 较高，受环境因子的驱动，该区域的微生物进一步分化趋向于适应低

温厌氧型，与其它区域显著分异，但同时在形成期时，由于温跃层 2 的存在加强了与滞水层之间的联系（图

3），这与已有研究结果相似[41]。消退期时，水深较浅，温跃层仅存在于下层，分层较为稳定，因此各分层

之间的界面较为明显，浮游细菌也呈现较显著的分异特征，由于营养物质组成的差异，浮游细菌的迁移率

也较高。 

万安水库中的浮游细菌群落会因环境变化与随机性过程共同主导变化与迁移，这是群落适应性、环境

因子和人类活动变化共同导致的结果[85]。水库中的 DO、温度、营养物质与 Chla 的差异是造成浮游细菌群

落结构与组成的重要影响因素。营养盐不仅可以通过“上行效应”影响水体浮游细菌的营养代谢进而影响

群落的分布与组成[86, 87]，也可通过影响水体中与浮游细菌食物链相关的捕食者的组成和丰度间接影响其群

落结构和多样性[88]。同时，在不同时期主要的影响因子存在差异（图 7），这是由于底物浓度的变化以及不

同时期与人类活动的影响不同导致参与水体氮循环不同过程细菌类群的比例发生了变化，因为细菌群落在

应对不同的环境变化时会表现出不同的生活策略[89]。水体热分层对 DO 含量显著影响，阻碍水体表层向底

层的耗氧补偿[90]，且沉积物需氧量为水体的 2～6 倍[91]，氧气消耗导致水体底层形成缺氧区，水底的缺氧环

境会引起沉积物中溶解性物质释放，水体底部离子浓度升高[92]，使得电导率一般在滞水层表现出最大值。

且水体热分层结构同样阻碍营养盐的上下交换，使得上下层水体营养盐分布差异显著。而浮游细菌是水生

生态系统中磷释放 [93]和氮固定的重要参与者[62]，不同的养分浓度形成了不同环境的栖息地，栖息地异质性

最终造成了不同深度浮游细菌的群落组成与组装的差异[94, 95]。 

整体而言，万安水库从热分层形成期到稳定期，由于 DO 浓度与 Chla 下降，氮、磷等营养盐的增加，

关键物种数量下降，浮游细菌的迁移率降低，细菌共生网络的正相互作用逐渐增强，模块化程度降低，网

络变得更加复杂；到消退期时，氮磷等营养物质进一步增加，DO 浓度进一步降低，Chla 有所增加，关键物

种略有增加，细菌群落的迁移率增加，细菌共生网络的正相关降低，但整体仍较高，模块化程度进一步降

低（图 8）。 

 



 

 

图 8 深水型水库不同热分层时期浮游细菌群落响应外界环境变化的动态模式 

Fig. 8 Dynamic patterns of bacterioplankton communities responding to changes in the external environment 

during different thermal stratification periods in deep-water reservoir 

4 结论 

（1）万安水库存在明显的热分层结构，且不同热分层时期的不同热分层会影响细菌的群落的组成与结

构。消退期由于营养物质积累较高，浮游细菌的正相关关系较高，其连接数、平均聚类系数均高于形成期

和稳定期，且模块化程度较低，网络关联更复杂，对外界变化的响应更加敏感；由关键物种分析可知，水

体中一些低丰度的细菌在细菌群落组装中也发挥着关键作用。 

（2）万安水库不同热分层时期浮游细菌群落组装机制是以随机过程为主，但也存在一定环境因素的影

响，水库蓄水和调水以及养殖污染是影响浮游细菌群落组装过程的重要驱动因素。由于缺氧层的存在，好

氧与厌氧的细菌可能由于梯度流被携带到不同的热分层中，改变了其原来的生境类型，促进了形成期与消

退期浮游细菌迁移率的增加。 

（3）不同热分层时期，尽管不同水层浮游细菌的主要影响因子有所差异，但基本都受到 DO、水温、

Chla、氮磷营养盐等环境因子的显著影响。关键物种的数量随浮游细菌的迁移率波动，细菌共生网络的相

互作用、网络复杂度与模块化程度也随之改变。 
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