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摘要: 浮游植物在河流生态系统的生物地球化学循环中起着重要作用, 然而, 雅鲁藏布江作为我国典型的高寒河流, 关于调

控其浮游植物群落结构的机制尚不清楚。为探究雅鲁藏布江中上游浮游植物群落分布格局及其构建机制, 我们于2019年8月

(夏季)、11月(秋季)和2020年5月(春季)对该水域进行了浮游植物样品采集、鉴定及水体理化因子测定。通过固定染色法鉴定

浮游植物物种、统计物种丰度。结果表明: 雅鲁藏布江中上游共鉴定浮游植物452种, 隶属8门11纲24目44科121属。浮游植物

群落的构建由环境异质性、扩散限制和物种互作关系共同影响。研究区域浮游植物群落在时空上存在显著的地理距离衰减趋

势和环境距离衰减趋势; 物种互作关系以协作关系为主; 地理因素中的海拔(ALT)与水环境因子中的酸碱度(pH)、总溶解性

固体(TDS)、盐度(Salt)、溶解氧(DO)、浊度(TUR)和水流速度(V)是驱动雅鲁藏布江中上游浮游植物群落构建的重要影响因子, 

可通过驱动浮游植物自身的代谢速率及其生态适应性影响群落的地理分布和时空分布格局, 间接介导浮游植物群落的构建

过程。距离衰减和中性模型结果表明: 确定性(环境选择)主导了雅鲁藏布江中上游的浮游植物群落构建。 
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ABSTRACT 

Aims: Phytoplankton play a crucial role in biogeochemical cycling of river ecosystems. The ecological environment of 
the Yarlung Zangbo River, a major representative of high-altitude plateau rivers, is highly complex and more fragile 
than typical rivers of a lower altitude. Therefore, it features unique geographical characteristics which define the regions 
biology and ecology. This study aims to elucidate the spatial and temporal distribution patterns and the assembly 
mechanisms of the phytoplankton community in the middle and upper reaches of the Yarlung Zangbo River and to 
provide important data reference for the follow-up study of phytoplankton and water environment protection in the 
Yarlung Zangbo River in Tibetan Plateau. 
Methods: In this study, phytoplankton in the middle and upper reaches of the Yarlung Zangbo River were investigated 

•研究报告• 
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in summer (August 2019), autumn (November 2019) and spring (May 2020). Phytoplankton samples were collected and 
identified with strict qualitative and quantitative measures, while the physicochemical water features were measured on 
site. Simpson diversity index, Pielou evenness index and richness index were used to analyze α-diversity. The spatial 
and temporal differences of the phytoplankton community structure were analyzed by principal coordinate analysis 
(PCoA) and analysis of similarities (ANOSIM). Neutral models and standardized random rates were used to determine 
the relative proportions of deterministic and stochastic processes in phytoplankton community assembly. The effects of 
environmental heterogeneity (environmental distance) and diffusion limitation (geographical distance) on the process of 
phytoplankton community assembly were investigated through distance-decay patterns. Mantel test (Spearman 
correlation coefficient) was used to calculate the correlation between phytoplankton abundance and environmental 
factor distance in each season. Furthermore, network co-occurrence was used to analyze phytoplankton community 
interactions. 
Results: We identified a total of 452 distinct phytoplankton species in the middle and upper reaches of the Yarlung 
Zangbo River, encompassing 8 phyla, 11 classes, 24 orders, 44 families, and 121 genera. The assembly of 
phytoplankton communities was found to be influenced by the combined effects of environmental heterogeneity, 
dispersal limitation, and species interactions. Interestingly, in season (from spring to autumn), we observed a 
transformation from stochastic to deterministic process, whereas at altitudes (from YJA gradient to YJC gradient), we 
observed a transition from deterministic to stochastic and then to deterministic. Geographical features along with water 
quality parameters were identified as pivotal drivers shaping the assembly of phytoplankton communities in the upper 
reaches of the Yarlung Zangbo River and exhibited pronounced distance-decay patterns, both spatially and temporally. 
Conclusion: The middle and upper reaches of the Yarlung Zangbo River were vastly different in both spatial and 
temporal features, leading to a significant change in phytoplankton ecology between the two regions. Species 
interactions, environmental heterogeneity and dispersal limitation all play a role in the assembly of phytoplankton 
communities. Among them, deterministic process (environmental heterogeneity) dominates its assembly process. 
Key words: middle and upper reaches of the Yarlung Zangbo River; phytoplankton; community assembly; geographical 
distribution pattern 

确定性过程和随机性过程是微生物群落构建

的基本过程(Zhou & Ning, 2017; Luo et al, 2019)。确

定性过程是基于生态位理论衍生的, 它假设群落结

构受物种特征、物种间的相互作用和环境条件等确

定性因素控制(贺纪正和王军涛, 2015; Zhou & Ning, 

2017)。随机性过程是基于中性理论衍生的, 它假设

群落结构受扩散、物种的随机形成和灭绝、生态漂

移等随机性因素控制(Hubbell, 2001; Zhou & Ning, 

2017)。因此理解生态位理论(确定性过程)与中性理

论(随机性过程)对于探究和解释浮游植物群落结构

和动态演替规律有着重要作用。 

浮游植物是河流、湖泊、湿地等水生生态系统

中具有重要作用的初级生产者, 其群落结构、物种

组成的变化能直接反映水环境的状况(潘成梅等, 

2021), 在水生态系统的物质循环、能量流动及维持

生态系统平衡方面都起着非常重要的作用(陈康等, 

2022)。探讨浮游植物的群落变化规律对研究各类河

流、湖泊、湿地等水域的生态系统功能以及生态系

统的科学管理均具有重要意义(潘成梅等, 2021; 陈

康等, 2022; 魏秘等, 2022)。 

作为“地球第三极”, 青藏高原的平均海拔超过

4,000 m, 拥有独特的高原高寒气候: 高寒、缺氧、

日照时间长、辐射强、降水少(陈海生等, 2022; 杨

清等, 2022)。位于青藏高原南部的雅鲁藏布江是青

藏高原最主要的高寒水系, 该流域海拔高、地表物

理性质复杂, 栖居于此的生物在全球气候变化中具

有自身特殊的演化规律(Jiang et al, 2013; 李正飞等, 

2022), 且有着明显的地理区系特点 (李正飞等 , 

2022)。目前, 有关雅鲁藏布江浮游植物的研究主要

集中在群落结构(马宝珊等, 2015)和基于完整性指

数进行水质评价(李晓东等, 2023)等方面, 但针对浮

游植物群落构建的研究仍然匮乏。本研究以雅鲁藏

布江中上游自然水域为主体, 基于生态位理论(确

定性过程)和中性理论(随机性过程), 通过时间和空

间两个维度分析了浮游植物群落的物种组成、分布

格局和构建模式, 并对浮游植物群落与环境因子进

行相关性分析, 以揭示该流域浮游植物群落构建机

制以及驱动浮游植物群落构建过程的影响因子, 以

期为后续雅鲁藏布江浮游植物研究及青藏高原水

环境保护提供数据支撑和参考。 
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1.1  研究区域 

雅鲁藏布江是中国最长的高原河流, 发源于西

藏西南部的杰马央宗冰川, 源头海拔5,590 m。雅鲁

藏布江上游为高原 , 宽山谷地貌 , 海拔约4,500– 

4,800 m; 中游河段为宽谷和窄谷相间的高山河谷

地貌, 海拔约3,500–4,400 m, 地形地貌多样且复杂, 

流域内水文状况和低海拔地区的河流存在很大区

别(李海东等, 2013; 马宝珊等, 2015; Li et al, 2021), 

如水源补给和降水状况等。雅鲁藏布江的水源补给

以大气降水为主, 同时包括冰川融雪和地下水补给, 

不同河段的补给来源所占比例有所差别(王欣等, 

2016)。雅鲁藏布江中上游年降水量150–300 mm左

右, 且集中在7–8月, 干湿季分明, 干季几乎无降水, 

降水由东向西逐渐减少(刘善思, 2022; 刘心庭等, 

2023)。 

本研究区域位于雅鲁藏布江中上游(拉萨曲水

县曲水大桥–雅鲁藏布江源头), 平均海拔4,259.6 m 

(3,497–4,846 m) (图1)。根据其水环境类型共设置样

点32个。将所有样点分为YJA (3,497–3,945 m)、YJB 

(4,008–4,508 m)和YJC (4,546–4,846 m) 3个海拔梯

度。其具体样点组成如图1所示。 

1.2  样品采集 

本次研究的采样时间为2019年8月(夏季)、11月

(秋季)和2020年5月(春季)。根据《淡水浮游生物研

究方法》(章宗涉和黄祥飞, 1991)中规定的方法进行

浮游植物的采集和鉴定。定性样品用25# (孔径64 μm)

浮游生物网在水下0–0.5 m处作“∞”型过滤, 在现场

用4%甲醛固定保存后在室内利用LEICA DM500研

究型光学显微镜鉴定物种。定量样品在0–0.5 m深度

处采集1 L混合水样, 随后立即用鲁哥氏试剂固定, 

样品带回实验室沉淀48 h后浓缩至50 mL, 移取

0.1 mL浓缩匀液至0.1 mL计数框, 在10 × 40倍显

微镜下全片计数, 每个样品计数2–3次(平行3次, 差

异不超过15%)。浮游植物的鉴定参考迟若文(1990)、

中国科学院青藏高原综合科学考察队(1992)、朱蕙

忠和陈嘉佑(2000)以及胡鸿钧和魏印心(2016)。 

1.3  水体理化因子的测定 

现场使用HI98195高精度便携式多参数综合水 

 

 
 
图1  雅鲁藏布江中上游样点分布示意图。N1–N32为样点名称。YJA、YJB、YJC指3个海拔梯度, 其海拔分别为3,497–3,945 m、

4,008–4,508 m和4,546–4,846 m。 
Fig. 1  Distribution of sample sites in the middle and upper reaches of the Yarlung Zangbo River. The sample names are called 
N1–N32. YJA, YJB, YJC are three altitude gradients with 3,497–3,945 m, 4,008–4,508 m and 4,546–4,846 m, respectively. 

1  材料与方法 
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质测试仪(HANNA, 意大利)测定水体酸碱度(pH)、

总溶解固体(TDS)、盐度(Salt)及水温(WT), 使用

HI98193微电脑溶解氧测定仪(HANNA, 意大利)测

定溶解氧(DO); 使用HI98703微电脑多量程浊度测

定仪 (HANNA, 意大利 ) 测定浊度 (TUR); 利用

FP-111直读式流速仪测定水流速度(V), 上述指标

均分别进行3个平行检测。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(ALT)高度。 

1.4  数据处理与分析 

利用ArcGIS 10.8绘制采样地点图。利用Excel 

2016软件计算浮游藻类丰度 , 采用主坐标分析

(principal coordinate analysis, PCoA)与相似性分析

(analysis of similarities, ANOSIM)识别浮游植物群

落时空分布的差异性。在计算浮游植物的群落距离

(Bray-Curtis)前, 先对数据进行Hellinger转化, 该分

析通过R 4.2.1的vegan包实现 ; 利用R 4.2.1中的

vegan包计算不同时空浮游植物群落的α多样性

(Simpson多样性指数、Pielou均匀度指数、物种丰富

度指数), 并采用单因素方差分析(ANOVA)比较不

同时空浮游植物α多样性的差异。通过中性模型

(neutral community model, NCM) (Sloan et al, 2006)

以及标准化随机率 (normalized stochasticity ratio, 

NST) (Ning et al, 2019)评估确定性过程和随机性过

程在浮游植物群落构建中的相对重要性。原则上标

准化随机率数值范围在0–1之间, 但在实际应用过

程中会出现  > 1的情况 , 并采用校正随机率

(modified stochsticity ratio, MST)的方法解决。MST

值 < 0.5, 表明确定性过程占主导作用; MST值 > 0.5, 

则表明随机性过程占主导作用(王吉毅等, 2022)。 

通过浮游植物群落距离衰减模式 (distance- 

decay patterns)对地理距离(基于Bray-Curtis距离)和

环境距离(基于Euclidean距离)之间的关系进行讨论, 

探究环境异质性(环境距离)和扩散限制(地理距离)

对浮游植物群落构建过程的影响(Nekola & White, 

1999; Hanson et al, 2012) 。 利 用 Mantel 检 验

(Spearman相关系数)计算浮游植物各季节丰度和环

境因子距离之间的相关性。Mantel检验使用软件R 

4.2.1中的vegan包完成。在计算浮游植物的群落距离

(Bray-Curtis)前, 先对数据进行Hellinger转化, 各环

境因子(除pH以外)经过log(x + 1)转化; 共现网络构

建利用R 4.2.1中的psyc包进行Spearman相关性分析, 

选择具有相关性(|R| > 0.6, P < 0.05)的节点代入分析, 

利用Gephi (V0.9.7)软件进行计算与可视化处理。本

文除以上所述的绘图均在R 4.2.1和Origin 2021软件

中完成。 

 

2.1  浮游植物群落结构与α多样性的时空动态变化 

雅鲁藏布江中上游3个季节共鉴定出浮游植物

452种, 隶属于8门11纲24目44科121属, 以硅藻门

为主, 共有342种(79.66%); 其次为蓝藻门和绿藻门, 

各50种(11.06%) (图2c)。从季节上看, 春季共鉴定浮

游植物188种, 隶属4门6纲14目26科48属; 夏季共

鉴定浮游植物181种, 隶属于4门6纲17目30科30属; 

秋季共鉴定浮游植物204种, 隶属于8门10纲19目27

科85属。物种数为秋季 > 春季 > 夏季; 物种丰度

为夏季 > 春季 > 秋季(图2a)。从空间上看, YJA共鉴

定浮游植物224种; YJB共鉴定浮游植物246种; YJC共

鉴定浮游植物246种。物种数排序为YJC = YJB > YJA; 

物种丰度排序为YJB > YJC > YJA (图2b)。 

利用Simpson多样性指数、Pielou均匀度指数和

物种丰富度指数3个参数来衡量雅鲁藏布江不同时

空下浮游植物群落的α多样性(图3)。通过方差分析

检验发现, 这3个参数在时空变化上存在显著差异

(P < 0.05)。Simpson指数在季节上表现为春季(0.89) 

> 秋季 (0.77) > 夏季 (0.56); 海拔上表现为YJA 

(0.91) > YJB (0.89) > YJC (0.87)。Pielou指数在季节

上表现为春季(0.83) > 秋季(0.76) > 夏季(0.69); 海

拔上表现为YJA (0.76) > YJB (0.73) > YJC (0.69)。物

种丰富度指数在季节上表现为春季(21.41) > 夏季

(20.66) > 秋季(15.88); 海拔上表现为YJA (53.67) > 

YJC (50.00) > YJB (49.38)。 

2.2  浮游植物群落β多样性及距离衰减 

基于Bray-Curtis距离的主坐标分析结果表明, 

雅鲁藏布江中上游浮游植物群落在时空分布上存

在差异性。时间上, 主坐标的第一轴能解释雅鲁藏

布江中上游浮游植物群落5.49%的变化, 第二轴能

解释7.56%的变化; 空间上主坐标的第一轴能解释

雅鲁藏布江中上游浮游植物群落21.53%的变化, 第

二轴能解释27.89%的变化。相似性分析结果表明, 

雅鲁藏布江中上游浮游植物群落在不同季节(R = 

2  结果 
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图2  雅鲁藏布江中上游浮游植物群落结构特征。(a)各季节浮游植物群落丰度变化; (b)各海拔浮游植物群落丰度变化; (c) 3
个季节不同浮游植物类群的相对丰度和物种数的空间分布。YJA、YJB、YJC见图1。 
Fig. 2  Phytoplankton community structure in the upper and middle reaches of the Yarlung Zangbo River. (a) Variation of 
phytoplankton abundance in different seasons; (b) Variation of phytoplankton abundance at different elevations; (c) Spatial 
distribution of the relative proportion of abundance and species number of different groups of phytoplankton communities in three 
seasons. YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 

 
0.546, P < 0.01)和海拔(R = 0.343, P < 0.01)间存在

时空分布差异性(图4)。 

基于Bray-Curtis距离的回归分析结果表明, 除

春季以外, 不同时空的浮游植物群落均存在地理衰

减, 但仅夏季(Adjusted R2 = 0.027, P < 0.001)与YJB 

(Adjusted R2 = 0.068, P < 0.05)的浮游植物群落有显

著性(图5)。基于Euclidean距离的线性分析结果表明, 

不同时空浮游植物群落相似性均随环境距离的增加

而呈现显著衰减效应(P < 0.001) (图5)。不同季节衰

减趋势为春季(Adjusted R2 = 0.287) > 夏季(Adjusted 

R2 = 0.044) > 秋季(Adjusted R2 = 0.042); 不同海拔

衰减趋势为 YJC (Adjusted R2 = 0.352) > YJA 

(Adjusted R2 = 0.305) > YJB (Adjusted R2 = 0.146)。总

体上, 环境距离衰减趋势大于地理距离衰减趋势。 
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图3  雅鲁藏布江中上游浮游植物群落的α多样性。S: 春季; SU: 夏季; A: 秋季; TOTAL: 总流域。YJA、YJB、YJC见图1。 
Fig. 3  Phytoplankton community α-diversity in the upper and middle reaches of the Yarlung Zangbo River. S, Spring; SU, Summer; 
A, Autumn; TOTAL, The total watershed. YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 

 

 
 
图4  基于雅鲁藏布江中上游浮游植物群落Bray-Curtis相似性的主坐标分析(PCoA)。(a)不同季节浮游植物群落的主坐标分

析(PCoA); (b)不同海拔浮游植物群落主坐标分析(PCoA)。YJA、YJB、YJC见图1。 
Fig. 4  Principal coordinate analysis (PCoA) of phytoplankton community based on Bray-Curtis similarity in the upper and middle 
reaches of the Yarlung Zangbo River. (a) PCoA of the phytoplankton community in different seasons; (b) PCoA of the phytoplankton 
community at different altitudes. YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 

 
2.3  浮游植物群落共现网络分析 

共现网络分析结果显示, 夏季与秋季浮游植物

群落网络中边的数量高于春季; YJC与YJB浮游植

物群落网络中边的数量高于YJA。不同季节与海拔

梯度间浮游植物种间连接以正相关边为主, 表明浮

游植物群落间协同作用强于竞争作用。此外, 6个网

络的模块化系数为0.765–0.853, 表明共现网络具有

模块化结构; 其平均路径长度为3.302–6.981。季节上, 

图密度为夏季(0.042) > 春季(0.037) > 秋季(0.033), 

表明浮游植物群落间互作关系在夏季较为复杂、秋

季较为简单; 海拔上, 图密度为YJC (0.085) > YJA 

(0.082) > YJB (0.078), 说明浮游植物群落间互作关

系在YJC较为复杂、YJB较为简单(图6, 表1)。 

2.4  浮游植物的群落构建机制 

中性模型(NCM)和标准化随机率综合分析结

果如图7(a–f)所示, 在时间上, 中性群落模型的整

体拟合优度(R2)表现为春季(R2 = 0.835) > 夏季(R2 = 

0.613) > 秋季(R2 = 0.264), 表明浮游植物群落的解

释率随季节逐渐降低, 即随机性过程的重要性在群

落中逐渐减少; 并且, 春季到秋季的浮游植物群落 
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图5  雅鲁藏布江中上游浮游植物群落距离衰减分析。a–c、g–i分别为春季、夏季、秋季、YJA、YJB和YJC浮游植物群落地

理距离衰减; d–f、j–l分别为春季、夏季、秋季、YJA、YJB和YJC浮游植物群落环境距离衰减。YJA、YJB、YJC见图1。 
Fig. 5  Distance decay analysis of phytoplankton community in the upper and middle reaches of the Yarlung Zangbo River. a–c, g–i, 
The geographic distance attenuation of phytoplankton in spring, summer, autumn, YJA, YJB, and YJC, respectively; d–f, j–l, The 
environmental distance decay change of phytoplankton community in spring, summer, autumn, YJA, YJB, and YJC, respectively. 
YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 
 

 
 

图6  雅鲁藏布江中上游浮游植物群落共现网络。a–c分别为春季、夏季、秋季浮游植物群落; d–f分别为YJA、YJB、YJC浮

游植物群落。YJA、YJB、YJC见图1。 
Fig. 6  Phytoplankton community co-occurrence network in the upper and middle reaches of the Yarlung Zangbo River. a–c,  
Spring, summer, and autumn phytoplankton communities, respectively; d–f, YJA, YJB, YJC phytoplankton communities, 
respectively. YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 
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表1  浮游植物群落共现网络的拓扑结构特征。YJA、YJB、YJC见图1。 
Table 1  The topological characteristics of co-occurrence networks of phytoplankton communities. YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 

网络拓扑指标 Network topological indicators 春季 Spring 夏季 Summer 秋季 Autumn YJA  YJB  YJC  

节点数 Number of nodes 188 181 204 224 246 246 

边数 Edges 642 686 687 2,050 2,365 2,558 

连接部件 Connected component 45 40 43 1 3 1 

网络直径 Network diameter 15 18 12 9 8 11 

平均度 Average degree 6.830 7.580 6.735 18.304 19.228 20.797 

模块化系数 Modularity coefficient 0.820 0.829 0.806 0.850 0.765 0.853 

图密度 Density of figure 0.037 0.042 0.033 0.082 0.078 0.085 

平均聚类系数 Mean clustering coefficient 0.854 0.847 0.792 0.841 0.750 0.841 

平均路径长度 Mean path length 6.147 6.981 5.332 3.953 3.302 3.851 

正相关比例 Positive correlation (%) 100 100 100 99.375 99.493 97.757 

负相关比例 Negative correlation (%) 0 0 0 0.625 0.507 2.243 

 
的迁移率Nm分别是3、2、1, 说明浮游植物群落的

扩散程度随着季节变化逐渐下降。在空间上, YJB 

(R2 = 0.616)浮游植物群落的解释率最高, 其次是

YJA (R2 = 0.539), YJC (R2 = 0.257)最低; 并且, YJA

的迁移率(Nm = 10)高于YJB (Nm = 8)与YJC (Nm = 

6), 说明浮游植物群落在YJA的物种扩散高于YJB

与YJC。表明随机性过程在不同空间下都对浮游植

物群落的形成起到一定作用。 

使用校正随机率量化确定性过程和随机性过

程在浮游植物群落构建中的相对重要性。如图7(g–i)

所示, 校正随机率和中性群落模型结果相似。在时

间上, 春季和夏季浮游植物群落的校正随机率数值

分布均高于50%阈值线, 且春季大于夏季, 表明在

春季、夏季的浮游植物群落中, 随机性过程占主导。

秋季浮游植物群落的校正随机率数值分布低于50%

阈值线, 这表示秋季浮游植物群落的确定性过程占

主导。在空间上, YJB浮游植物群落的校正随机率数

值分布高于50%阈值线, 而YJA与YJC的校正随机

率数值分布低于50%阈值线, 这说明YJA与YJC浮

游植物群落均受确定性选择影响更大, 且YJA受到

的确定性影响更大。 

2.5  浮游植物群落与环境因子的相关性 

利用Mantel检验探究雅鲁藏布江中上游浮游植

物群落与环境因子间的相关性结果如图8所示, 在

时间上, 春季浮游植物群落与pH、总溶解性固体、

盐度极显著相关(P < 0.01), 与海拔显著相关(P < 

0.05); 夏季浮游植物群落与水流速度极显著相关(P 

< 0.01), 与pH、总溶解性固体、盐度、溶解氧显著

相关(P < 0.05); 秋季浮游植物与pH、总溶解性固

体、盐度极显著相关(P < 0.01), 与浊度显著相关(P 

< 0.05)。空间上, YJA浮游植物群落与总溶解性固体

与盐度极显著性相关(P < 0.01), 与溶解氧、浊度与

水流速度显著相关(P < 0.05); YJB浮游植物群落与

水流速度极显著相关(P < 0.01); YJC浮游植物与pH

极显著相关(P < 0.01), 与总溶解性固体、盐度与水

流速度显著相关(P < 0.05)。在所测定的水环境因子

中, 总溶解性固体、盐度和水流速度是影响浮游植

物群落构建的主要因子, 对浮游植物的分布均具有

限制作用。 

 

3.1  浮游植物群落的时空分布格局及其多样性 

浮游植物群落结构特征的变化与水环境、水

文、水生物等因素密切相关。季节更替与海拔梯度

变化往往伴随着流域内水文条件的改变, 浮游植物

群落会通过调节生态适应性来维持其生态系统的

动态平衡。本研究结果显示, 硅藻为雅鲁藏布江中

上游的主要藻类, 其次是蓝藻和绿藻。这与雅鲁藏

布江谢通门江段(马宝珊等, 2015)和支流尼洋河(裴

国凤, 2012)的调查结果相似。不同时空的浮游植物

群落丰度不同, 夏季浮游植物的丰度最高, 这可能

与夏季水体有机物大量增加有关(杨清等, 2022)。在

空间上, YJC和YJB的绿藻丰度比YJA大, 这可能与

绿藻门是耐低温的嗜冷生物有关, 它们能够忍受长

时间的不活跃状态, 并在有利的条件下恢复生长

(Novakovskay et al, 2022)。 

3  讨论 
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图7  雅鲁藏布江中上游浮游植物群落中性模型(a–f)和校正随机率(MST) (g–i)。频率高于模型预测值的物种显示为黄色; 频
率较低的物种显示为红色; 预测范围内的物种显示为绿色; 蓝色虚线表示模型预测的95%置信区间。R2为中性群落模型的整

体拟合优度, Nm是元群落规模(N)与迁移率(m)的乘积, 量化了对群落之间扩散的估计。a–c分别为春季、夏季、秋季浮游植

物群落; d–f分别为YJA、YJB、YJC浮游植物群落; (g) 3个季节浮游植物群落MST; (h) 3个海拔梯度浮游植物群落MST; (i)校
正随机率在不同季节和海拔梯度上的变化。S: 春季; SU: 夏季; A: 秋季。YJA、YJB、YJC见图1。 
Fig. 7  Neutral model of phytoplankton community (a–f) and modified stochasticity ratio (MST) (g–j). Species whose frequency is 
higher than predicted by the model are shown in yellow; Less frequent species are shown in red; Species within the predicted range 
are shown in green; The blue dashed line represents the 95% confidence interval for the model’s prediction. R² is the overall 
goodness of fit of the neutral community model, and Nm is the product of meta-community size (N) and mobility (m), quantifying 
the estimate of diffusion between community assembly. a–c, Spring, summer, and autumn phytoplankton communities, respectively; 
d–f, YJA, YJB, YJC phytoplankton communities, respectively; (g) Three seasonal phytoplankton communities MST; (h) Three 
altitudinal gradient phytoplankton communities MST; (i) Modified stochasticity ratio in different seasons and altitude gradients. S, 
Spring; SU, Summer; A, Autumn. YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 
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图8  雅鲁藏布江中上游浮游植物群落与环境因子相关性分析。TDS: 总溶解固体; WT: 水温; DO: 溶解氧; TUR: 浊度; V: 
水流速度; ALT: 海拔; Salt: 盐度。YJA、YJB、YJC见图1。 
Fig. 8  Correlation analysis between phytoplankton communities and environmental factors. TDS, Total dissolved solid, WT, Water 
temperature; DO, Dissolved oxygen; TUR: Turbidity; WS, Waterflow speed; ALT, Altitude; Salt, Salinity. YJA, YJB, YJC see Fig. 1. 

 
浮游植物群落的α多样性在不同时空下有显著

差异(P < 0.05) (图3)。不同时空下, 浮游植物群落的

Pielou均匀度指数均高于0.6, 说明雅鲁藏布江中上

游浮游植物群落分布较均匀。春季和秋季浮游植物

群落的Simpson指数和Pielou均匀度指数均大于夏

季, 这与张春霞等(2022)在丹江口水库的研究结果

不同。可能的原因是, 雅鲁藏布江夏季河流稳定性

差, 给浮游植物提供的资源和空间相对较小, 种间

和种内竞争加剧, 物种多样性随之受影响(李晓东

等, 2023), Mantel分析也说明, 夏季的浮游植物群落

与水流速度显著相关(图8b)。夏季与春季的物种丰

富度指数高于秋季, 这可能与秋季的水流量小, 浮

游植物生长、迁移等受到的环境干扰更大有关。不

同海拔梯度上, YJA的Simpson指数、Pielou均匀度指

数和物种丰富度指数均大于YJB和YJC。可能的原

因是, 随着海拔的增加使得主要通过水流扩散的浮

游植物的迁移受到阻碍, 均匀度下降。且极端的环

境让大部分浮游植物难以生存和定居, 故而YJB和

YJC的浮游植物物种多样性和丰富度也下降(李正

飞等, 2022)。 

本研究结果显示雅鲁藏布江中上游浮游植物

的时间与空间分布表现出明显的区域性差异, 表明

不同季节与海拔梯度的浮游植物群落结构具有显

著差异(图4)。在地理距离中(图5), 除春季外, 不同

时空的浮游植物群落存在地理衰减, 这与浙江省不

同季节水域微生物群落相似性皆呈现显著地理衰

减的研究结果不同(Wang et al, 2020), 春季浮游植

物群落不存在地理衰减可能是由于春季的物种相

似性高且物种迁移和扩散能力较强, 物种均匀度也

更高, 这与中性模型的研究结果相同, 春季的迁移

率较夏、秋大。在环境距离中(图5), 不同时空浮游

植物群落的相似度皆呈现显著衰减趋势, 也说明了

不同时空下环境异质性的增加。这与在长江中硅藻

的研究结果相似(Wang et al, 2019), 即环境距离在

限制浮游藻类的组成和分布方面都发挥了重要作

用, 进而使得环境异质性可能是导致浮游藻类生态

位分化的重要原因之一。此结果也说明雅鲁藏布江

中上游浮游藻类的分布受扩散限制和环境选择共
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同影响。 

3.2  浮游植物群落与环境因子的关系 

大量研究表明, 浮游植物的生长和分布受到各

种环境因子, 如温度、流速、电导率、pH值等的影

响(叶然等, 2017; 陈康等, 2022)。Mantel检验结果表

明, 不同时空下, 雅鲁藏布江中上游浮游植物群落

差异性与地理因素(海拔)和环境因素(pH、总溶解性

固体、盐度、溶解氧、浊度、水流速度)密切相关, 且

地理因素和环境因素对浮游植物群落结构的影响

存在差异(图8)。 

根据Mantel分析的结果(图8), 季节上, 浮游植

物群落皆与pH、总溶解性固体和盐度相关。碱性环

境对浮游植物光合作用有利, 在碱性水体中浮游植

物具有较高的初级生产力(陈康等, 2022)。雅鲁藏布

江中上游流域pH平均值在8以上, 呈碱性, 有利于

光合作用; 总溶解性固体对浮游植物群落影响显著, 

这也许与雅鲁藏布江中上游的生态环境和人类活

动有关, 如农业施肥、放牧活动和生活污水的大量

排放等均会增加水体中溶解的无机物和有机物, 从

而导致电导率以及河流中营养物质浓度增加, 对该

流域生物群落(如鱼类、浮游植物、底栖动物等)的

生长发育造成显著影响(Walker & Pan, 2006; He et 

al, 2015; 白海锋等, 2021; Han et al, 2021)。在大量

研究中(Sun & Wang, 2017; 卜亚谦等, 2019; 侯朝

伟等, 2020), 盐度是影响浮游生物空间分化的主要

因素之一, 在一定程度上影响藻类细胞的渗透压、

漂浮性、营养盐吸收、色素含量及光合放氧等, 过

高或过低的盐度均会对藻细胞造成伤害, 使浮游藻

类无法生存(高兵兵, 2012; 钟佳丽等, 2019); 溶解

氧是水生生物生存的必要条件之一, 能够有效表征

水体受到生物作用的影响程度, 溶解氧含量可通过

浮游植物的光合作用释放氧气得到增加; 当溶解氧

含量较低、水体氧气不足时, 浮游植物的生长会受

到抑制(杨清等, 2022)。此外, 海拔、水流速度、浊

度也是影响浮游植物群落的因素之一。水流速度是

影响藻类生长的关键动力学因子, 水体扰动能够使

得底泥悬浮, 促进营养盐的释放(李正飞等, 2022)。

浊度与总溶解性固体相似, 浊度降低, 透明度上升, 

促进浮游植物得到充足阳光生长繁殖。空间上, 溶

解氧、总溶解性固体、盐度、浊度和水流速度是影

响YJA浮游植物群落的主要环境因子; 水流速度是

影响YJB浮游植物群落的主要因素; pH、总溶解性

固体、盐度和水流速度是影响YJC浮游植物群落的

主要环境因子。 

3.3  浮游植物群落的构建过程 

生态过程包括确定性过程和随机性过程, 可以

同时影响微生物群落的构建, 确定性过程和随机性

过程之间的平衡会影响群落中物种的聚集(Lei et al, 

2021)。中性模型和标准化随机率广泛应用于生态过

程的分析, 是一种量化确定性过程和随机性过程在

群落构建中相对重要性的有效方法。 

在季节上, 春季、夏季和秋季的模型整体拟合

度(R2)与校正随机率值从春季到秋季逐渐减弱, 扩

散略有减弱, 说明浮游植物群落的构建过程已从生

态随机性逐渐转变为确定性。夏季和春季(MST值 

> 50%)以随机性过程为主, 这可能与较大的降水量

导致河流流量增加有关。降雨将微生物从周围环境

系统(如土壤、沉积物和流域)冲刷到河流中, 使得浮

游植物的物种扩散在夏季和春季高于秋季, 增加了

夏季和春季的随机性过程, 这与锦江浮游细菌群落

构建的结果相似(吴波波等, 2022)。在太湖流域浮游

细菌群落构建中也显示(Zhang et al,2022), 扩散事

件(随机性过程)在降水量大时更容易发生。秋季水

量小, 河流连通性下降, 浮游植物的迁移率也小, 

从而促进了生境异质性和群落异质性, 使得环境梯

度导致的确定性过程对浮游植物群落产生了重要

作用。从另一个角度来看, 春季的R2值和MST都大

于夏季, 即春季的随机性过程(扩散过程)大于夏季, 

这可能与春夏两季浮游植物群落的生态位宽度有

关, 生态位宽度较宽的浮游植物群落受环境变化的

影响较小。当它们通过水流波动被动扩散到新的栖

息地时, 可能更容易定居, 通过均匀扩散使群落更

加相似。 

在空间上, 浮游植物群落的中性模型拟合度R2

均达到0.2以上, 这说明中性过程在各海拔梯度的

浮游植物群落的构建中均起到一定作用。随着海拔

的增加, 物种扩散逐渐减弱, 这可能与随着海拔的

升高水温等环境因子的变化限制了浮游植物群落

的扩散有关。校正随机率的结果表明, 随机性在

YJB (MST > 50%)浮游植物群落里占主导作用, 确

定性在YJA和YJC (MST < 50%)浮游植物群落里占

主导作用。这说明, 从YJA (3,497–3,945 m)、YJB 
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(4,008–4,508 m)到YJC (4,546–4,846 m), 海拔不断

升高, 浮游植物群落的确定性过程呈现增强、减小

后增强的现象。这可能与不同海拔梯度流域的环境

压力有关。确定性过程受环境压力的影响较大, 随

着海拔梯度的变化, 浮游植物面临的环境压力也发

生变化, 加上具体生境的影响, 导致确定性过程在

群落构建中的占比发生变化; 当受到的环境压力较

低时, 浮游植物群落可以自由繁殖生长, 从而导致

群落构建中的随机性过程占主导地位(吴波波等, 

2022)。YJB的环境距离衰减趋势较低也说明YJB的

环境异质性较低, 这可能导致浮游植物群落的栖息

地偏好降低, 从而随机性过程高于确定性过程。而

YJA和YJC的环境异质性较大, 从而导致确定性过

程主导了群落的构建。 

但中性模型并没有100%地解释浮游植物群落

的变化, 表明浮游植物群落的其他构建过程与机制

同时存在, 导致了非随机分布的产生, 这些机制包

括环境选择和物种间的相互作用等。因此, 利用共

现网络分析作进一步补充。 

3.4  浮游植物群落的共现网络分析 

为了对浮游植物群落构建机制中环境因子和

空间因子所无法解释的部分做补充, 利用共现网络

分析了浮游植物群落物种间相互关系及其对塑造

群落结构的重要意义。网络结构可以反映群落的复

杂性和稳定性(郭馨等, 2022)。在复杂的生态环境中, 

物种间的竞争关系随着环境的变化而波动, 导致不

同时空浮游植物群落的变化。共现网络的节点、平

均聚类系数、平均路径长度、平均度和模块等网络

属性均表现出时空变化。这些网络属性可表示物种

间复杂性、传递效率、能量和信息的效率以及对网

络外部环境的敏感性(Hunt & Ward, 2015; Chen et al, 

2021)。本研究发现, 在时空维度上, 模块化系数均

大于0.4, 物种之间的互作关系均以协作关系为主。

这说明 , 群落间“小世界”或“小生境”现象明显

(Deng et al, 2012)。且在极端生境中, 物种间的互作

关系以协作为主(Deng et al, 2012)。浮游植物不同门

之间有着密切的相关性, 生态位相近或重叠的种类

同时出现于同一模块中, 不同模块的种类生态位差

别较大, 几乎每个模块均由两种或两种以上的浮游

植物门共同构成(郭馨等, 2022)。这说明不同门的浮

游植物群落生态位有重叠, 有相异, 在同一环境中

形成物种共存, 维持了群落结构的稳定性。在季节

上, 春季和夏季的平均聚类系数、平均度、图密度

和平均路径长度高于秋季, 说明春、夏两季的网络

更为复杂和稳定, 连接更为紧密, 应对环境干扰的

反应更为迅速。这可能是由于夏季、春季光照较强, 

浮游植物大量繁殖, 优势门类的连通性更高, 使得

春夏两季的网络更加复杂。在空间上, YJC的平均

度、图密度、网络直径、平均聚类系数高于YJB和

YJA, 说明YJC网络的连接度更为紧密, 稳定性更

高, 抗干扰能力最强, 对环境变化敏感。其原因可

能是YJC的环境更极端, 浮游藻类的联结更紧密, 

使得YJC的网络更加复杂。 

综上, 环境异质性、扩散限制和物种间相互作

用共同影响了雅鲁藏布江中上游浮游植物群落的

构建, 其中, 确定性过程(环境选择)主导了其构建

过程。但是除了上述因素, 在浮游植物群落的构建

上仍有许多无法解释的因素。一些可能的解释是, 

其他重要的环境因子变量未包括在内, 如本研究

没有考虑该区域营养效应、放牧等因素对浮游植物

群落的影响。 
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