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摘要：浮游细菌是河流等淡水生态系统中的重要组成部分，为探究喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落的季节动态及其驱动

机制，本研究利用 16S rRNA 高通量测序技术，分别于春季（5 月）、夏季（7 月）和秋季（9 月）对喜马拉雅东南端流域河流

33 个不同样点的浮游细菌开展了时空尺度上的群落多样性、生物地理学模式及驱动因子分析。结果表明：（1）变形菌门、放

线菌门、拟杆菌门和蓝藻门为三季共有的优势门类，变形菌门丰度最高且呈现春季 > 秋季 > 夏季的季节性差异；春季细菌群

落 Shannon 指数、Simpson 指数和 Chao1 指数均为最低，且与夏季和秋季差异显著。（2）三个季节浮游细菌群落之间存在显著

差异，β 多样性及组分分解表明三个季节群落差异主要由物种周转驱动。各季节浮游细菌群落存在显著的地理距离衰减趋势，

且秋季衰减速率最快。（3）中性模型及校正随机率结果显示，随机性过程主导春季浮游细菌群落的组装，而夏、秋季以确定性

过程为主导。（4）共现网络分析显示，三个季节浮游细菌群落之间的物种互作关系以协同作用为主导。（5）相较于地理因素，

浮游细菌群落受到环境因素的影响更大，影响春季浮游细菌群落的关键驱动因子是电导率（EC），化学需氧量（COD），总氮

（TN）、海拔（ALT）和溶解氧（DO），夏季为浊度（TUR）、电导率（EC）和酸碱度（pH），秋季为浊度（TUR）、海拔

（ALT）、溶解氧（DO）、电导率（EC）和水温（WT）。综上表明喜马拉雅东南端流域河流中浮游细菌群落受地理距离、物

种互作及不同环境因子的共同驱动，且存在季节性差异。 
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Abstract: Bacterioplankton play an important role in freshwater ecosystems such as rivers. In order to explore the seasonal dynamics and 

driving mechanisms of bacterioplankton communities in the Yarlung Zangbo River basin in the southeastern Himalayas, we analyzed the 

diversity, biogeographical patterns and driving factors of bacterioplankton communities at 33 different sites over the course of a year using 

16S rRNA high-throughput sequencing technology. Our focus was on spring (May), summer (July) and autumn (September). The results 

showed that: (1) Proteobacteria, Actinobacteriota, Bacteroidota and Cyanobacteria were the dominant phyla throughout the year. 
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Proteobacteria had the highest abundance, with spring having the highest abundance, followed by autumn and then summer. The 

bacterioplankton community diversity indices (Shannon, Simpson and Chao1) in spring were the lowest and differed significantly from 

those in the other seasons. (2) Significant differences were observed among the bacterioplankton communities in the three seasons, with 

β diversity and component decomposition indicating that these differences were primarily driven by species turnover. A significant trend 

of geographic distance attenuation was observed in each season, with autumn experiencing the fastest decline rate. (3) The Neutral 

Community Model and the Modified Stochasticity Ratio indicated that stochastic processes dominated the assembly of bacterioplankton 

communities in spring, whereas deterministic processes dominated in summer and autumn. (4) Co-occurrence network analysis revealed 

that the interactions between species in the bacterioplankton communities during the three seasons were primarily synergistic and that 

each network exhibited a high degree of modularity. (5) Bacterioplankton communities are influenced more by environmental factors than 

geographical factors. The key factors affecting bacterioplankton communities in spring are EC, COD, TN, ALT and DO, whereas in 

summer they are TUR, EC and pH. In autumn, the key factors are ALT, DO, EC and WT. These results demonstrate that bacterioplankton 

communities in the rivers of the southeastern Himalayan basin are influenced by geographical distance, species interactions and various 

environmental factors, with differences observed across seasons. 
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享有“亚洲水塔”之称的青藏高原是我国众多河流、湖泊的发源地和聚集区[1]，拥有着独特的气候和

水文特征且对环境变化反应迅速[2,3]，其作为中国乃至亚洲的重要生态安全屏障，是研究生物多样性和生

态功能的理想自然实验室[4,5]。在青藏高原高寒高海拔的环境背景下，河流生态系统在区域水平衡及生物

地球化学循环中占据着重要地位[6]。喜马拉雅东南端流域河流作为西藏水能资源最丰富的河流，环境独特

且复杂。该流域的江、河、湖泊是我国许多重点保护动植物的绝佳生存地和栖息地，对于维持区域生物多

样性有着不可替代的作用。河流微生物是河流维持生态系统平衡过程中最基础的部分，其分布、丰富度及

多样性调控着河流生态系统结构与功能[7]，且河流微生物不同于其他生境的微生物，河流是一个高度动态

的系统且具有连续性，可以更好地了解微生物群落随时间推移而变化的生态和进化过程[8]。 

浮游细菌是河流微生物中数量最多、种类最丰富的类群，具有个体小、繁殖快、分布广、种类多和适

应能力强等特点[9-11]，在河流生态系统中扮演着非常重要的角色。作为微生态食物网中的生产者和有机物

分解者，浮游细菌与水体中的有机物和无机营养盐之间通过物质循环和能量流动形成复杂的生态过程[12,13]，

某些浮游细菌可以行使固氮、氨化、硝化和反硝化等作用[14,15]，从而快速响应环境变化来促进河流生态的

稳定[16-18]。因此，探索河流生态系统中浮游细菌群落与环境因子之间的联系，对于了解浮游细菌对环境变

化的响应模式具有关键作用。已有大量研究表明河流浮游细菌的群落分布及丰度变化与环境因子之间存在

显著相关性，且具体影响因子呈现流域特异性：珠江下游以水温、溶解氧、总磷和透明度为主[19]，澜沧江

流域集中于水温、浊度、溶解氧和总氮[20]，青藏高原河流则主要由电导率主导[21]。同时，海拔、地理距离、

空间和时间变量也是驱动河流细菌群落结构变化的重要因素[22-24]。此外，研究河流浮游细菌的群落构建，

除了考虑环境选择，还需要探索影响微生物群落组装的生态过程。确定性过程和随机性过程是微生物群落

构建的关键机制[25]，前者认为群落构建受物种间的相互作用（如竞争、共生和捕食）和环境条件等确定性

因素的控制[26]，而后者认为群落构建受物种的随机形成和灭亡、有限扩散和迁移等随机性因素控制[27]。已

有学者在青藏高原河流微生物的相关研究中发现[28]，确定性过程主导高原典型河流微生物群落的构建。但

针对于喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌的群落构建及影响因子的相关研究仍然匮乏。 

随着分子生物学技术的不断发展，基于 16S rRNA 高通量测序技术进行环境微生物分析的研究日益丰

富，其优点在于不以传统的纯培养为前提而直接从环境中获取样本，大大减少了对环境微生物研究的局限

性[29]。目前对喜马拉雅东南端流域河流的研究主要集中在土地利用[30]、水化学特征[31]及气候变化[32]等方

面，但在该流域对河流浮游细菌群落的相关研究鲜有报道。本研究利用 16S rRNA 高通量测序技术，从时

空尺度上对喜马拉雅东南端流域河流的浮游细菌群落进行分析，探讨不同季节浮游细菌群落之间的差异及

其与环境因子的联系，旨在揭示该流域浮游细菌群落多样性、生物地理学模式及驱动因子，研究结果将弥

补喜马拉雅东南端流域河流中浮游细菌群落结构及组装机制研究的空白，并阐明浮游细菌群落对环境变化



的响应及适应机制，对于维持喜马拉雅东南端流域河流生态系统的稳定和生物多样性具有重要意义。 

1 材料与方法 

1.1 研究区概况与采样点布设 

本研究区域位于西藏东南部派镇至巴昔卡段河流，河长 496 km，水面落差 2725 m，水流湍急[33,34]。

该段多峡谷，降水主要集中在 7 ~ 9 月，月均最高温多出现在 7 月[35]。根据喜马拉雅东南端流域河流的自

然地貌和环境状态，在该流域共设置了 33 个采样点（图 1），从时间尺度分别于春季（5 月）、夏季（7

月）和秋季（9 月）开展野外调查及采样，采样过程中利用全球定位系统（Explorist500, 美国麦哲伦公司）

记录样点经度、纬度和海拔（altitude, ALT）。 

 
图 1 喜马拉雅东南端流域河流采样点分布 

Fig.1 Distribution of river sampling sites in the southeastern basin of the Himalayas 

1.2 样品采集及预处理 

在各样点采集约 9 L 表层水样（约 20 cm 深），将每个水样充分摇匀取 700 mL 原水后，先通过 200 

μm 尼龙过滤网去除杂质，再利用 0.22 μm 的聚碳酸酯膜（Millipore Corporation, Billerica, MA, 美国）进行

抽滤，最后迅速将含有 DNA 样品的滤膜封装在无菌冷冻管并放置于液氮中保存。按照以上操作，每个样

点重复 3 次，三个季节共得到 297 份水体样本。 

1.3 环境因子数据收集 

采样过程中，现场使用便携式仪器进行理化因子检测，其中酸碱度（pH）、水温（water temperature, 

WT）、电导率（electric conductivity, EC）由 HI98195 高精度便携式多参数综合水质测试仪（HANNA, 意

大利）测得；水体浊度（turbidity, TUR）使用 HI98703 精度浊度分析仪（HANNA, 意大利）获取；水体溶

解氧浓度（dissolved oxygen, DO）采用 HI98193 便携式溶解氧测定仪（HANNA, 意大利）进行检测；水流

速度（water velocity, v）由 FP-111 直读式流速仪（Globalwate, 美国）测量。总氮（total nitrogen, TN）、

总磷（total phosphorus, TP）和化学需氧量（chemical oxygen demand, COD）参照水和废水监测分析方法（第

四版）[36]以及地表水环境质量标准（GB3838-2002）进行测定。 

1.4 DNA 提取和高通量测序 

根据制造商北京诺禾致源生物科技有限公司的说明，采用 CTAB 方法提取水体样本基因组 DNA，使

用 1%琼脂糖凝胶电泳检测 DNA 纯度和浓度。采用引物 341F（5’-CCTAYGGGRBGCASCAG-3’）和 806R

（5’-GGACTACNNGGGTATCTAAT-3’）对 16S rRNA V3-V4 区进行 PCR 扩增。DNA 扩增反应条件：在



98℃下进行 1 分钟的第一次变性，然后在 98℃（10 s）、50℃（30 s）和 72℃（30 s）下进行 30 次循环，

最后在 72℃下保持 5 分钟。DNA 样品扩增检测合格后，进行 PCR 产物的混合和纯化。生物测序在北京诺

禾致源生物科技有限公司 Illumina NovaSeq 6000 平台上进行。 

1.5 数据处理与分析 

所测序列利用生态学定量研究工具 QIIME 2 2023.5 进行 DADA2 降噪，获得 310917 条 ASVs（Amplicon 

Sequence Variants, 扩增子序列变异），然后使用 Greengene2 数据库进行注释[37]，最终在春季、夏季和秋

季分别以 56108、67774、70210 条序列数进行抽平。在此基础上，使用 R 中 vegen 包计算 α 多样性指数

（Shannon 指数、Simpson 指数、Chao1 指数）；利用 R 中 vegen 包基于 Bray-Curtis 距离分析非度量多维

尺度分析（Non-metric Multidimensional Scaling, NMDS）和相似性分析（Analysis of Similarities, ANOSIM）；

使用 R 中 vegan 包和 geosphere 包分析 Bray-Curtis 相似性随地理距离变化的衰减特征；采用 R 中 adespatial

包根据 Jaccard 相异指数分析 β 多样性及其组分分解，分解为物种周转（或替换）和物种嵌套（或丰富度

差异）；使用 R 中 Hmisc 包和 NST 包计算中性群落模型（Neutral Community Model, NCM）和校正随机

率（Modified Stochasticity Ratio, MST），分析确定性和随机性过程对浮游细菌群落构建的重要性；为降低

共现网络的复杂性，利用 R 中 psych 包进行 Spearman 相关性分析，筛选具有相关性（|R| > 0.6, P < 0.05）

的节点进行网络构建，再利用 Gephi 软件进行网络拓扑参数的计算与可视化处理；使用 R 中 vegan 包计算

典型对应分析（Canonical Correspondence Analysis, CCA），分析各季节浮游细菌群落的环境驱动因子；使

用 vegan 包计算方差分解分析（Variance Partitioning Analysis, VPA）确定环境因素和地理因素对浮游细菌

群落结构变化的解释率。 

2 结果与分析 

2.1 浮游细菌群落组成与 α 多样性 

研究结果显示，喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落在门水平上相对丰度 > 1%的优势类群共有 11

个，包含变形菌门（Proteobacteria, 52.06%）、放线菌门（Actinobacteriota, 11.35%）、拟杆菌门（Bacteroidota, 

10.88%）、蓝藻门（Cyanobacteria, 4.56%）、疣微菌门（Verrucomicrobiota, 3.28%）等（图 2 a）。从季节

上看，春季相对丰度最高的五个优势门分别为变形菌门（66.27%）、放线菌门（9.28%）、蓝藻门（4.11%）、

疣微菌门（3.63%）和拟杆菌门（3.32%）（图 2 b）；夏季分别为变形菌门（40.20%）、拟杆菌门（15.43%）、

放线菌门（13.11%）、蓝藻门（4.93%）和酸杆菌门（Acidobacteriota, 3.55%）（图 2 c）；秋季则为变形

菌门（52.14%）、拟杆菌门（12.52%）、放线菌门（11.31%）、蓝藻门（4.57%）和 Patescibacteria（3.35%）

（图 2 d）。可见，变形菌门在三个季节中均占据主导地位，且春季 > 秋季 > 夏季。此外，疣微菌门、

酸杆菌门和 Patescibacteria 分别是春、夏、秋三个季节前五优势门中特有的细菌门类。对该流域不同季节

浮游细菌 α 多样性（Shannon 指数：群落多样性；Simpson 指数：物种优势度；Chao1 指数：物种丰富度）

进行差异性分析（图 2 e-g），结果显示，夏季细菌群落的 Shannon 指数、Simpson 指数和 Chao1 指数均大

于春季和秋季，春季最小，且春季 Shannon 指数、Simpson 指数和 Chao1 指数均与夏季/秋季差异显著（P 

< 0.001），但在夏季与秋季之间未发现差异性。 

2.2 季节和距离对浮游细菌群落分布的影响 

基于 Bray-Curtis 距离的 NMDS 分析和 ANOSIM 相似性分析结果如图 3 a 所示。结果表明，季节变化

对浮游细菌群落产生了影响，三个季节之间具有显著差异（R = 0.424, P < 0.001）。距离衰减关系显示（图

3 b），三个季节浮游细菌群落相似性与地理距离之间均呈极显著负相关（P < 0.001），表现出距离衰减效

应。其中，秋季（R2 = 0.1605, P < 0.001）浮游细菌群落的衰减速率最为快速，其后依次为春季（R2 = 0.0676, 

P < 0.001）和夏季（R2 = 0.0557, P < 0.001）。 

对喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落总体 β 多样性进行分析（图 3 c），结果表明，该流域春季

浮游细菌群落总 β 多样性为 44.64%，夏季为 47.44%，秋季为 45.18%。春、夏、秋三个时间尺度下，周转

组分在浮游细菌群落组成差异的贡献中均占主导地位，贡献率分别为 84.04%、61.07%、70.70%；嵌套组 



 

 

图 2 喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落组成（a.Total；b.春季；c.夏季；d.秋季）及 α 多样性（e.Shannon 指数；f.Simpson

指数；g.Chao1 指数）（***，P < 0.001；ns 表示无显著差异） 

Fig.2 Communities composition (a. Total; b. Spring; c. Summer; d. Autumn) and α diversity (e. Shannon diversity index; f. Simpson 

diversity index; g. Chao1 diversity index) of bacterioplankton in the river of the southeastern Himalayan basin (***, P < 0.001; ns: 

There is no significant difference) 



 

图 3 喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落 β 多样性（a.群落 NMDS 分析；b.群落地理距离衰减；c.群落 β 多样性组分分解，

周转（Repl）和嵌套（Richdiff）表示 β 多样性的两种组分） 

Fig.3 β diversity of bacterioplankton communities in the river of the southeastern Himalayan basin (a. Communities NMDS analysis; b. 

Communities geographic distance attenuation; c. Decomposition of the β diversity component of the communities, Repl and Richdiff 

denote the two components of β diversity) 

 

分对 β 多样性的贡献相对较小，分别为 15.96%、38.93%、29.30%。为了明确季节变化对该流域浮游细菌

群落组成差异的影响，将不同季节的浮游细菌群落 β 多样性分解为物种周转和物种嵌套。对三个季节配对

样点之间的浮游细菌群落进行 β 多样性组分分解，结果显示，春、夏、秋均有 528 组配对样点，三个季节

配对样点之间的 β 多样性均主要由周转组分（0.75、0.58、0.64）贡献，占比分别为 84.08%、61.08%、70.69%，

嵌套组分（0.14、0.37、0.27）占比分别为 15.92%、38.92%、29.31%。综上，该流域浮游细菌群落样点间

的物种组成差异主要由物种周转引起，且春季浮游细菌群落物种更替相对强于其他两个季节。 

2.3 浮游细菌群落的组装机制 

确定性过程和随机性过程在微生物群落组装过程中至关重要，利用 NCM 对每个生态过程的相对贡献

率进行量化（图 4 a-c）。该流域三个季节的中性群落模型 R2 为春季（0.684） > 秋季（0.585） > 夏季

（0.418），表明随机性过程在春季河流浮游细菌群落的组装过程中的重要性大于秋季和夏季。然而，这一

结果并不能确定该流域浮游细菌群落组装过程是否受随机性或确定性过程主导，因此进一步利用 MST 量

化确定性过程和随机性过程在该流域浮游细菌群落构建中的相对重要性（图 4 d）。结果显示，春季的 MST

数值分布多数处于 0.5 阈值线以上，这表明随机性过程在春季浮游细菌群落组装中占主导；夏季和秋季的

MST 数值分布更多处于 0.5 阈值线以下，表明两者以确定性过程为主。 

2.4 浮游细菌共现模式 

为探究该流域浮游细菌的相互作用，三个季节的共现网络分析（图 5）与拓扑参数（表 1）结果显示：

春季浮游细菌共现网络由 115 个节点和 560 条边组成，其中 98.26%的节点与春季浮游细菌前五个优势门

相关，且所有的边均为正相关；夏季浮游细菌共现网络由 95 个节点和 628 条边组成，85.26%的节点与夏

季浮游细菌前五个优势门相关，99.36%的边为正相关；秋季浮游细菌共现网络由 141 个节点个 1276 条边



组成，87.23%的节点与秋季浮游细菌前五个门相关，97.96%的边为正相关。此外，三个季节的模块化系数

分别为 0.653、0.454、0.513，均大于 0.4，说明三个季节都存在明显的模块化程度。 

 

 

图 4 喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落中性模型（a.春季；b.夏季；c.秋季）和校正随机率（MST）（d） 

Fig.4 Neutral model (a. Spring; b. Summer; c. Autumn) and modified stochasticity ratio (MST) (d) of bacterioplankton communities in 

the river of the southeastern Himalayan basin 

2.5 驱动浮游细菌群落的关键环境因子 

对 3 个季节水体理化因子调查分析已发表在前期文章[38]，本研究采用相关性分析分别将环境因子与

浮游细菌生物多样性指数及部分类群进行分析（图 6 a）。春季群落 Chao1 指数与水温之间存在显著负相

关（P < 0.05），Shannon 指数和 Simpson 指数与水温之间相关性不显著；相反，夏、秋两个季的 Shannon

指数和 Simpson 指数与水温之间均具有显著负相关，而 Chao1 指数与水温不存在显著相关。此外，绝大多

数理化因子与门级类群丰度具有相关性。春季 TN 与变形菌门显著正相关（P < 0.05），但与放线菌门及蓝

藻门显著负相关（P < 0.05），pH 则与疣微菌门呈极其显著负相关。夏季 pH 与酸杆菌门呈极显著正相关

（P < 0.01）；DO 与变形菌门及酸杆菌门呈显著正相关（P < 0.05），与蓝藻门呈极显著负相关（P < 0.01）；

WT 与放线菌门呈极显著正相关（P < 0.01），与酸杆菌门呈极显著负相关（P < 0.01）；TUR 与蓝藻门呈

极其显著负相关（P < 0.001），与酸杆菌门呈极其显著正相关（P < 0.001）。秋季 WT 与放线菌门呈极显

著正相关（P < 0.01），与 Patescibacteria 呈极其显著负相关（P < 0.001）；TUR 与变形菌门呈显著正相关

（P < 0.05），与蓝藻门呈极其显著负相关（P < 0.001）。 



 
图 5 喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落共现网络 

Fig.5 Bacterioplankton communities co-occurrence network in the river of the southeastern Himalayan basin 

表 1 喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落共现网络的拓扑结构特征 

Tab.1 The topological characteristics of co-occurrence networks of bacterioplankton communities  

in the river of the southeastern Himalayan basin 

网络拓扑指标 Network topological indicators 春季 夏季 秋季 

节点数 Number of nodes 115 95 141 

边数 Edges 560 628 1276 

连接部件 Connected component 10 21 11 

网络直径 Network diameter 13 5 9 

平均度 Average degree 9.739 13.221 18.099 

模块化系数 Modularity coefficient 0.653 0.454 0.513 

图密度 Density of figure 0.085 0.141 0.129 

平均聚类系数 Mean clustering coefficient 0.689 0.777 0.805 

平均路径长度 Mean path length 4.408 2.24 3.274 

正相关比例 Positive correlation (%) 100% 99.36% 97.96% 

负相关比例 Negative correlation (%) 0 0.64% 2.04% 

 

对三个季节去趋势对应分析（Detrended Correspondence Analysis, DCA）发现，排序轴梯度最大值均大

于 3，故采用典范对应分析（CCA）分析各季节环境因子对浮游细菌群落的影响，结果如图所示（图 6 b-

d），春、夏、秋 3 个季节的 CCA 前两轴分别解释了浮游细菌群落结构总变化的 25.36%、23.45%、28.26%。

在春季，第一主轴和第二主轴对浮游细菌群落结构变化的解释度分别为 14.07%和 11.29%，其中，EC、

COD、TN、ALT 和 DO（R2 = 0.75、0.56、0.44、0.42、0.42，P < 0.001）是影响春季浮游细菌群落变化最

大的环境因子。在夏季，第一主轴和第二主轴对浮游细菌群落变化的解释度分别为 12.29%和 11.16%，TUR、

EC 和 pH（R2 = 0.95、0.90、0.55，P < 0.001）是影响夏季浮游细菌群落变化最大的环境因子。秋季第一主

轴和第二主轴对浮游细菌群落结构变化的解释度分别为 14.92%和 13.34%，TUR、ALT、DO、EC 和 WT

（R2 = 0.96、0.83、0.80、0.75、0.73，P < 0.001）是影响秋季浮游细菌群落变化最大的环境因子。利用方

差分解分析（VPA）说明地理因素和环境因素对喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落差异的解释度，分

析发现（图 6 e），环境因素单独解释了群落差异的 11.97%，大于地理因素（4.54%）对群落差异的解释

度，两者共同解释的部分占 1.40%，未解释的部分占 82.09%。 



 

图 6 喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落与环境因子相关性分析（a）、CCA 分析（b.春季；c.夏季；d.秋季）及 VPA

分析（e）（*，P < 0.05；**，P < 0.01；***，P < 0.001；pH：酸碱度，EC：电导率，DO：溶解氧，WT：水温，TUR：浊

度，v：流速，COD：化学需氧量，TP：总磷，TN：总氮，ALT：海拔） 

Fig.6 Correlation analysis between bacterioplankton communities and environmental factors (a), CCA analysis (b. Spring; c. Summer d. 

Autumn) and VPA analysis (e) in the river of the southeastern Himalayan basin (*, P < 0.05; **, P < 0.01; ***, P < 0.001; pH: potential 

of hydrogen, EC: electric conductivity, DO: dissolved oxygen, WT: water temperature, TUR: turbidity, v: water velocity, COD: chemical 

oxygen demand, TP: total phosphorus, TN: total nitrogen, ALT: altitude) 

3 讨论 

3.1 浮游细菌群落多样性与时空分布格局 

喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落组成结果显示，变形菌、放线菌、蓝藻、拟杆菌均为春、夏、

秋三个季节的优势菌门且以变形菌门为主导，这些分类群通常是淡水生态系统中营浮游生活的细菌群落结

构特征[39,40]。变形菌门在季节变化中仍保持最高丰度，已有研究表明[41,42]，变形菌门因较强的适应能力[43,44]



使其在淡水生态系统中无处不在，且该类群包含许多具有多种生理功能和代谢的细菌类型，参与碳循环、

氮循环、污染物降解等过程[45,46]。在时空变化和不同的生境条件下，浮游细菌群落表现出不同的群落组成

和优势类群。例如，漓江流域水体中变形菌门的丰度最高，其次是放线菌门、拟杆菌门和厚壁菌门[47]；还

有研究发现，中国河流浮游细菌的主要优势门之间差异显著，有变形菌门、放线菌门、拟杆菌门、蓝藻菌

门等[48]。在本研究中随着时间变化优势菌门占比也发生变化，三个季节中夏季的拟杆菌门、放线菌门、蓝

藻门的相对丰度占比均为最高，可能是夏季水温升高，水体有机物大量增加，多数细菌在此适宜的环境下

进行大量繁殖，使得夏季浮游细菌的相对丰度较高。此外，研究还发现酸杆菌门是夏季前五优势门中特有

的细菌门类，该流域夏季处于丰水期，雨水丰厚，河流沿岸土壤中的微生物通过地表径流被带入河流，导

致夏季河流微生物的群落组成发生变化，而陈海生等[49]研究发现，在雅鲁藏布江流域沿岸，植被根际土壤

中酸杆菌门的丰度较高，这在一定程度上也解释了酸杆菌门在夏季相对丰度增加的现象。 

有研究表明，季节性变化对浮游细菌群落生物多样性具有显著影响[47,50]。本研究对该流域三个季节浮

游细菌的 Shannon 指数、Simpson 指数、Chao1 指数进行了差异分析，发现夏季浮游细菌群落的 Shannon

指数、Simpson 指数、Chao1 指数指数均大于其他两个季节，可能是因为夏季环境条件更有利于浮游细菌

的生长和繁殖[51]。然而，春季的 α 多样性指数在三个季节中最低，且春季的 Shannon 指数、Simpson 指数、

Chao1 指数与夏季和秋季之间均存在极显著差异，三个季节中春季水温相对低于夏季和秋季，造成这种差

异的原因可能是由于在青藏高原独特的环境下，春季水温较低，未能达到微生物生长的最适状态，导致春

季生物多样性显著低于其他两个季节[52]。值得注意的是，夏季与秋季之间的 α 多样性指数不存在显著差

异，表明虽然两个季节的环境条件有所变化，但其变化对于浮游细菌群落产生的影响并不显著，使群落在

两个季节中相对稳定。 

β 多样性是指不同地点物种组成的差异性，由物种周转和嵌套这两种过程决定[53]。喜马拉雅东南端流

域河流浮游细菌群落 β 多样性分析结果显示，三个季节中物种周转对群落 β 多样性的形成更为重要。每个

物种都有其适应的生存环境，故在某个环境状态下，物种组成可能会因为环境压力或外界干扰而发生替换

现象，这一结果与 Shen 等的研究相似[54]。有研究表明，群落 β 多样性的变化可能是随机事件、自相关的

生物过程和环境因素共同作用的结果[55]。春季浮游细菌群落物种更替大于夏、秋季，且春季的 α 多样性最

低，与夏、秋季存在显著差异，可能是与物种受到扩散限制或生境变化有关，说明了春季浮游细菌群落的

生物异质性。 

刘茹等[39]研究发现，不同气候带的河流水体中，高原气候区浮游细菌群落距离衰减最强。巢欣等[38]和

杨胜娴等[56]调查发现雅鲁藏布江流域浮游植物群落在时空上存在地理衰减；也有研究发现雅鲁藏布江中

游原生动物群落存在距离衰减效应[57]。在本研究中，喜马拉雅东南端流域河流浮游细菌群落在不同时间上

均表现出明显的区域异质性，群落相似性随着地理距离的增加而下降，且在秋季最为明显，说明秋季的浮

游细菌物种对地理距离的变化最为敏感。这种结果可能是由扩散限制导致。随着地理距离的增加，不同生

境物种生态位更加分化，使得群落的物种组成和结构在地理距离上表现出更明显的异质性[58]。有研究发现
[59,60]，季节性降水使浮游细菌以更高的迁移率克服扩散障碍进而增加群落相似性。伴随着季节和水文条件

的变化，秋季降雨量及冰川融水减少，河流流量下降，河流连通性因降雨和水流量减少而降低，浮游细菌

受到扩散限制进而影响了浮游细菌群落的相似性，因此地理距离衰减在秋季表现出更为明显的变化。 

3.2 浮游细菌群落的构建机制 

微生物群落多样性的生态过程由确定性过程和随机性过程共同塑造[25,61]，两者分别基于生态位理论和

中性理论解释微生物群落的形成和组装过程[62]，并且在不同环境条件下发生着动态变化。在本研究中，春

季随机性过程占主导，夏季和秋季确定性过程占主导。有研究表明，群落组装初始更容易受随机性过程的

影响，随着微生物的生长繁殖和环境的变化，确定性过程在群落中逐渐占主导[63]。青藏高原季节变化明显，

冬季气温整体在 0℃以下，在这种极端环境下喜马拉雅东南端流域河流部分浮游细菌在越冬过程中产生消

亡，春季降雨和水流量逐渐增加、水温回升但仍处于较低且不稳定的状态，细菌受到水流速度和不稳定因

素的影响而不均匀的扩散到新的生境中，且 β 多样性分析中物种替换在春季最强，故随机性过程在该流域

春季浮游细菌群落构建中占主导。随着季节和环境变化，夏季和秋季河流水体有机物大量增加[64]，在温度、



营养物质、光照等条件适宜状态下，浮游细菌可能会通过自身生长和繁殖的优势来适应环境变化或产生竞

争和共生等相互作用争夺更优的生态位[65,66]，使得群落结构受环境和物种间相互作用而逐渐趋于稳定。 

3.3 浮游细菌群落共现网络模式 

共现网络用来反映微生物网络中的相互作用与复杂关系[67]。本研究中，春、夏、秋均以正相关的边为

主，说明在这三个季节中浮游细菌群落之间的协同关系强于竞争关系。有研究表明，在极端环境下，微生

物之间更容易表现出协同作用而非竞争，这种作用有利于微生物在极端环境中表现出更高的生存效率来维

持群落的稳定性[68,69]。秋季网络结构中点和边的数量以及平均度、平均聚类系数均为最大，说明秋季浮游

细菌之间的相互作用更为复杂，群落更稳定。春季网络直径和模块化系数最大，网络直径越大说明群落的

网络结构越分散，物种的分布越为广泛，较高的模块化表明春季浮游细菌生态位划分最为明确，可能是因

为地处青藏高原，春季冰川融化，水温、水体中的溶解氧、有机物等某些因素发生变化[70]，微生物需要划

分更明确的生态位来适应这种变化，从而维持群落整体的稳定性，这一结果也说明了春季浮游细菌群落中

随机性过程占主导。 

3.4 浮游细菌群落的关键驱动因子 

浮游细菌群落 α 多样性与环境因子之间的相关性分析发现，水温（WT）是影响浮游细菌群落 α 多样

性的主要环境因子。Ji 等[71]对青藏高原湖泊水体细菌研究发现，水温（WT）与其他环境因子共同影响了

细菌群落多样性。青藏高原河流具有高寒高海拔的特殊生境且喜马拉雅东南端流域河流补给一部分来源于

冰川融水[72]，使得这种极端生境下的微生物对水温变化更为敏感，故季节性的温度变化对细菌体内的酶活

性产生不同程度的影响，间接调控细菌的生存繁殖、生长代谢以及物种间的相互作用。 

环境因子与浮游细菌群落门级水平的相关性分析发现，变形菌门作为绝对优势种群，在三个季节分别

受不同环境因子的影响。研究表明[73-75]，总氮（TN）浓度会影响浮游细菌的生长和代谢，氮作为微生物生

长过程中的必需元素之一，参与微生物体内重要化合物的合成和氮代谢。且已有研究证实变形菌门在 C、

N、S 循环中具有重要作用[76]。春季变形菌与总氮（TN）呈显著正相关，说明春季河流总氮含量促进了变

形菌的生长和代谢，进而增加了变形菌门的丰度，而放线菌和蓝藻与总氮（TN）呈负相关，可能是因为物

种间相互作用或环境变化导致总氮含量的增加影响了其丰度。在夏季，变形菌与水中溶解氧（DO）呈显

著正相关。溶解氧（DO）是浮游细菌生存的必要因子，随着溶解氧含量的变化，细菌的有氧呼吸、体内的

氧化还原反应及某些代谢途径也发生变化[77]，进而影响微生物的群落分布和结构变化。秋季变形菌与浊度

（TUR）呈显著正相关。浊度的变化可能伴随着水体悬浮颗粒和有机物含量的波动[78]，适宜的浊度有利于

细菌的生长和繁殖。除三个季节相同的优势门以外，各季节还存在独立的优势菌门，如疣微菌门在春季与

pH 呈极其显著的负相关，夏季的酸杆菌门和秋季的 Patescibacteria 均与 pH 呈极显著正相关，与水温（WT）

呈极显著负相关。pH 和水温（WT）都可以直接影响细菌体内的酶活性进而调控细菌的生物过程[79,80]。三

个季节中不同梯度的 pH 和水温（WT）对浮游细菌群落的影响不同，可能是由于不同细菌所需要的光照条

件、营养物质及其生活习性的不同引起的，并且在夏季，除 pH 和水温（WT）之外，溶解氧（DO）、浊

度（TUR）、总磷（TP）和海拔（ALT）都对酸杆菌门存在显著的正向或负向影响，表明在夏季多种环境

因子的共同作用促进了酸杆菌门丰富的增加。这也说明喜马拉雅东南端流域河流中浮游细菌群落与绝大多

数环境因子具有相关性，存在季节性差异。 

CCA 分析的结果显示，电导率（EC），化学需氧量（COD），总氮（TN）、海拔（ALT）和溶解氧

（DO）是影响春季浮游细菌群落变化的主要环境因子，浊度（TUR）、电导率（EC）和酸碱度（pH）是

影响夏季浮游细菌群落变化的主要环境因子，浊度（TUR）、海拔（ALT）、溶解氧（DO）、电导率（EC）

和水温（WT）是影响秋季浮游细菌群落变化的主要环境因子，其中，三个季节浮游细菌群落均受电导率

（EC）的影响。研究发现，电导率（EC）可以反映水环境中各种离子的浓度[28]，通过影响微生物细胞膜

的结构与功能来调节细胞渗透性[81]，进而对浮游细菌的生长产生影响。化学需氧量（COD）与水体有机物

的含量有关，大多数异养细菌以水体中的有机物作为生长繁殖的物质基础[82]，故而水体中适当的化学需氧

量（COD）对浮游细菌的生存具有重要作用。此外，海拔（ALT）在不同季节中也具有一定的影响力，喜

马拉雅东南端流域海拔落差将近 4000 m，随着海拔的降低或升高，不同区域的环境因子（光照、水温、溶



解氧等）也随之发生变化，浮游细菌受到水体理化因子及环境变化的影响更大，因此在环境因素与地理因

素的 VPA 分析中，浮游细菌群落受到环境因素的影响更大。 

4 结论 

本研究基于 16S rRNA 分析春、夏、秋三个季节喜马拉雅东南端流域河流生态网络中的浮游细菌生物

多样性及生物地理学模式，研究发现三个季节共有的优势门为变形菌门、放线菌门、蓝藻门、拟杆菌，其

中，变形菌门在季节变化中表现出高丰度，疣微菌门、酸杆菌门和 Patescibacteria 分别是春、夏、秋三个

季节前五优势门中特有的细菌门类。春季 α 多样性指数在三个季节中均为最小并且与夏季和秋季之间均存

在显著差异。NMDS 分析表明浮游细菌群落组成存在季节性差异，β 多样性组分分解分析发现差异来源于

物种周转，且春季周转组分占比最大。三个季节浮游细菌群落均存在地理距离衰减趋势，且秋季衰减速率

最快。中性群落模型和校正随机率结果显示随机性过程在春季浮游细菌群落中占主导，而确定性过程在夏

季和秋季浮游细菌群落中占主导。该流域浮游细菌群落之间的相互关系以协同作用为主，其中秋季浮游细

菌群落之间的关系更复杂，群落更稳定。相较于地理因素，浮游细菌群落受到环境因素的影响更大，影响

春季浮游细菌群落的关键驱动因子是电导率（EC），化学需氧量（COD），总氮（TN）、海拔（ALT）

和溶解氧（DO），夏季为浊度（TUR）、电导率（EC）和酸碱度（pH），秋季为浊度（TUR）、海拔（ALT）、

溶解氧（DO）、电导率（EC）和水温（WT），不同的环境因子共同影响了喜马拉雅东南端流域河流浮游

细菌的群落变化。 
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