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丹江口水库浮游细菌和氮磷循环基因垂直分布特

征及其驱动因素 

张玮玮 1，高姗姗 1，李梦璐 1，陈彦 2，Nicola Fohrer2，Robert Costanza2，李玉英 2*，陈兆

进1* 

(1. 南阳师范学院水资源与环境工程学院, 南阳 473061; 2. 南水北调中线水源区流域生态安全高等学校学科创新引智基

地, 南阳 473061） 

摘要: 丹江口水库作为南水北调中线工程水源地，不同深度浮游细菌群落组成、氮磷循环功能及其驱动因素尚未清晰。

选取丹江口水库 5 个生态点位，采用宏基因组学研究表层、中层和底层垂直分布浮游细菌群落组成，分析预测氮磷循环

功能及其驱动因素。结果表明丹江口水库主要由变形杆菌门、放线杆菌门和浮霉菌门等优势种群组成，不同深度来源的

浮游细菌群落结构具有显著差异，水温（T）、氧化还原电位（ORP）、溶解氧（DO）和 Chla 是影响浮游细菌群落组成的

主要因素。氮循环功能基因分析表明主要涉及生物固氮过程、硝化作用、反硝化作用和异化硝酸盐还原作用等 7 个主要

途径的 gltB、glnA、gltD、gdhA 和 NRT 等 39 个氮循环功能基因。磷循环功能基因分析表明主要涉及有机磷矿化、无机

磷溶解、调节等 6 个主要途径的 pstS、ppx-gppA、glpQ 和 ppk1 等 54 个磷循环功能基因。聚类分析表明不同深度是影响

氮磷循环功能基因组成和丰度的主要因素，表层和底层氮磷循环功能基因丰度高于中层样品。奇异球菌属、嗜氢菌属、

Limnohabitans 和棍状杆菌属等是氮磷循环的关键物种。DO、pH、T、总溶解性固体（TDS）、电导率（EC）和 Chla 与氮

磷循环功能基因显著相关，以上环境因子随丹江口水库深度增加浓度降低或升高，导致浮游细菌氮磷循环功能基因呈明

显的垂直分布特征。通过揭示丹江口水库不同深度浮游细菌群落组成、氮磷循环功能及其影响因素，可为丹江口浮游细

菌生态功能和多样性保护发挥潜在的作用。 

关键词: 丹江口水库；分层；宏基因组；氮循环；磷循环 
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Vertical Distribution Characteristics and Driving Factors of Bacterioplankton and 

Nitrogen Phosphorus Cycle Genes in Danjiangkou Reservoir 
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Abstract: Danjiangkou Reservoir is a critical water source for the South-to-North Water Diversion Project, harbors a diverse 

bacterioplankton community with varying depths, and the understanding of its nitrogen and phosphorus cycle and associated 

driving factors remains limited. In this study, we selected five ecological sites within Danjiangkou Reservoir and conducted 

metagenomics analysis to investigate the vertical distribution of bacterioplankton communities in surface, middle, and bottom 

layers. Furthermore, we analyzed and predicted the function of nitrogen and phosphorus cycles, along with their driving factors. 

Our findings revealed the dominance of Proteobacteria, Actinobacteria, and Planctomycetes in the Danjiangkou Reservoir. 

Significant differences were observed in the structure of bacterioplankton communities across different depths, with temperature 

(T), oxidation-reduction potential (ORP), dissolved oxygen (DO), and Chla identified as primary factor influencing the 
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bacterioplankton composition. Analysis of nitrogen cycle functional genes identified 39 genes, including gltB, glnA, gltD, gdhA,and 

NRT, etc. which were involved in seven main pathways, encompassing nitrogen fixation, nitrification, denitrification, and 

dissimilatory nitrate reduction. Phosphorus cycle function gene analysis identified 54 genes, including pstS, ppx-gppA, glpQ,and 

ppk1, etc. primarily participating in six main pathways, including Organic P mineralization, Inorganic P solubilization, Regulatory. 

Cluster analysis indicated that different depths were significant factors influencing the composition and abundance of nitrogen and 

phosphorus cycle functional genes. The composition and abundance of nitrogen and phosphorus cycle functional genes in the 

surface and bottom layers differed and were generally higher than those in the middle layer. Deinococcus, Hydrogenophaga, 

Limnohabitans, Clavibacter, and others were identified as key species involved in the nitrogen and phosphorus cycle. Additionally, 

we found significant correlations between nitrogen and phosphorus cycle functional genes and environmental factors such as DO, 

pH, T, total dissolved solids (TDS), electrical conductivity (EC), and Chla. Furthermore, the content of these environmental factors 

exhibited depth-related changes in the Danjiangkou Reservoir, resulting in a distinct vertical distribution pattern of bacterioplankton 

nitrogen and phosphorus cycle functional genes. Overall, this study sheds light on the composition, function, and influencing factors 

of bacterioplankton communities across different layers of Danjiangkou Reservoir, offering valuable insights for the ecological 

function and diversity protection of bacterioplankton in this crucial reservoir ecosystem. 

key words: Danjiangkou Reservoir; stratification; metagenomics; nitrogen cycle; phosphorus cycle 

 

丹江口水库作为南水北调中线工程水源地，截至 2023 年 3 月 30 日，已累计向受水区调水 550 亿

m3，直接受益人口超 8500 万，取得了显著地生态和经济效应。丹江口水库水质状况直接关系到南水北

调中线工程安全运行，水库水质持续稳定在Ⅱ类标准及以上。但其面临着较大的氮、磷负荷，其中总氮

浓度相对较高，是影响水质的最为主要因素[1,2]。 

浮游细菌作为水生生态系统的重要组成，通过固氮作用、硝化作用、反硝化作用、氮同化还原及异

化还原作用等以及磷活化、磷吸收等驱动水体中氮、磷生物化学循环[3~5]。针对丹江口水库浮游细菌群

落组成及其驱动的氮磷元素循环，本课题组基于扩增子测序的 PICRUSt 功能预测进行了研究，发现主

要涉及 K02588 nifH、K10535 hao、K00368 nirK 等氮循环功能基因和 K00655 plsC、K01507 ppa、K02036 

pstB 等磷循环功能基因[6~9]。基于扩增子测序的功能预算成本较小，但它在准确预测微生物组功能方面

存在着较大的局限性。宏基因组学能从基因组的水平和微生物群落的层面上分析微生物的组成和功能，

在水库、湖泊、海洋和河流等不同水体生境得到广泛的应用，为揭示浮游细菌驱动的水体氮、磷元素循

环提供了有效方法[10~15]。 

丹江口水库作为人工加高的深水型水库，平均水深 30 m，水库垂直方向上水温、光照、溶解氧、

氮、磷营养盐浓度以及其流速、流量等具有显著差异，对浮游细菌群落组成和功能可能产生显著影响。

目前，丹江口水库表层浮游细菌群落组成和功能已经开展相关研究[7,12,16]，但垂向环境因子变化对细菌

群落结构以及氮和磷元素循环功能基因的影响过程尚不明确，有必要开展进一步研究加以阐明。 

本研究选取丹江口库区库心和渠首等 5 个生态点位，采用宏基因组学研究表层、中层和底层垂直分

布浮游细菌群落组成，分析预测浮游细菌氮和磷循环相关基因表达情况，通过揭示丹江口水库浮游细菌

垂直分布状况及其驱动的氮磷元素循环，以期为丹江口水库水环境保护提供参考依据。 

1 材料与方法 

1.1 样品采集 

根据丹江口水库所处的地理位置、人类活动和调水工程影响，共选取 5 个生态位点：丹库库区的库

心（KX）、南水北调中线工程的取水口上游 100m 处的渠首（QS）、丹江支流和灌河支流在丹库交汇处

的黑鸡嘴（HJZ）、轮渡及渔船停靠的码头宋岗（SG）及丹江口水库丹库和汉库的交界处台子山（TZS），

具体位置信息见图 1[7,9,16]。库心、渠首、黑鸡嘴、宋岗和台子山实际水深分别为 53、19、43、27 和 26 

m，将不同采样点划分为表层（B）、中层（Z）和底层（D）这 3 层。于 2022 年 3 月进行样品采集，采

用柱状采水器采集水样。 
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图 1 采样点分布示意 

Fig.1 Location map of the sample sites of Danjiangkou Reservoir 

1.2 水质理化指标测定 

参照《水和废水监测分析方法》（第四版)[17]测定水样 pH 值、水温（T）、总氮（TN）、铵氮（NH4
+-

N）、总磷（TP）、电导率（EC）、溶解氧（DO）、高锰酸盐指数以及叶绿素 a 含量(Chla）等理化指标。 

1.3 浮游细菌总 DNA 提取 

1.5 L 表层、中层和底层水样经 0.22 µm 无菌微孔滤膜过滤，放置于无菌离心管中，采用 Omega Water 

DNA Kit（Omega, USA）提取浮游细菌总 DNA。将提取得到的浮游细菌总 DNA 通过微量紫外分光光度

计测定 DNA 浓度和纯度。 

1.4 宏基因组测序分析 

采用 HiSeq2000 测序平台对水样进行宏基因组学测序。将测序平台上得到的原始序列用 Fastp

（v0.20.0）软件对其进行质控，剪切掉数据中的低质量 reads，获得高质量序列，采用 MEGAHIT v1.1.2

软件进行序列组装。对拼接结果进行 ORF 基因预测，对预测结果进行聚类，建立非冗余基因集。使用

DIAMOND（https://github.com/bbuchfink/diamond）将非冗余基因集序列与 egg NOG 数据库进行比对（参

数：blastp；E-value ≤1e-5），获得基因对应的直系同源蛋白簇（clusters of orthologous groups of proteins，

COG），使用 COG 对应的基因丰度总和计算其丰度。将非冗余基因集与 KEGG 基因（kyoto encyclopedia 

of genes and genomes，http://www.genome.jp/kegg/）数据库进行比对，得出各处理组在各层级中相对丰

度的分析结果。使用 Diamond 软件将非冗余基因集的氨基酸序列与 NR 数据库进行比对后获得对应物

种注释，最后将每一物种所对应的基因丰度总和用于计算该物种的丰度。使用 CAZy 数据库的对应工具

hmmscan 将非冗余基因集与 CAZy 数据库进行比对，比对参数设置期望值为 1e-5，获得基因对应的碳水

化合物活性酶注释信息，然后使用碳水化合物活性酶对应的基因丰度总和计算该碳水化合物活性酶的

丰度。宏基因组高通量测序数据基于 KEGG 数据库功能注释结果中的氮、磷标记基因（KEGG Ontology，

KO）信息提取氮循环和磷循环标记基因集，基于 RPKM 丰度计算方法，进行功能组成分析，差异分析

和相关性分析。 
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2 结果与分析 

2.1 水体理化因子垂直分布特征 

丹江口水库不同分层水体理化性质指标测定结果如表 1 所示，T、ORP、DO、EC、总溶解性固体

（TDS）和 Chla 等指标表现出明显的垂直分布特征。T 在不同样点间的范围为 10.5~18.3℃，ρ（DO）

和 ρ（Chla）在不同样点间的范围分别为 8.9~12.4 mg·L–1 和 0.89~8.58 mg·m–3，以上指标随着水深的增

加而降低。ORP 在不同样点间的范围为 212~281 mV，EC 在不同样点间的范围为 251~271 μS·cm-1，ρ

（TDS）在不同样点间的范围为 169~176 mg·L–1，以上指标随着水深的增加而增加。丹江口水库 ρ（TN）

相对较高，在不同样点间的范围为 0.81~2.82 mg·L–1，ρ（NH4
+-N）、ρ（NO₃ˉ-N）、ρ（TP）和 ρ（PO₄³⁻-

P）范围分别为 0.06~1.46、0.65~1.64、0.01~0.06和 0.01~0.02 mg·L–1。
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表 1 各样品主要理化参数 

Table 1 Main physical and chemical properties of different samples 

样品 T/ ℃ ORP/mV pH 
EC/μS·cm -

1 

ρ（DO）

/mg·L-1 

ρ（TDS）

/mg·L-1 

ρ（COD）

/mg·L-1 

高锰酸盐

指数

/mg·L-1 

ρ（TP）

/mg·L-1 

ρ（TN）

/mg·L-1 

ρ（NH4
+-N）

/mg·L-1 

ρNO₃ˉ-N）

/mg·L-1 

ρ（PO₄³⁻-P）

/mg·L-1 

ρ（TOC）

/mg·L-1 

ρ（Chla）

/mg·m-3 

QS-B 14.9 232 8.66 260 12.4 169 2.33 3.05 0.03 2.20 0.06 1.31 0.02 0.18 5.86 

QS-Z 11.4 271 8.64 265 10.7 171 2.67 3.38 0.04 1.10 0.05 0.83 0.01 0.25 3.71 

QS-D 10.6 281 8.46 272 8.9 176 2.33 2.89 0.02 0.81 0.11 0.65 0.02 0.18 2.98 

SG-B 17.0 246 8.10 260 11.7 169 3.33 3.05 0.01 2.65 1.46 1.46 0.01 0.20 4.04 

SG-Z 11.0 252 8.02 267 10.5 174 5.33 2.56 0.05 2.22 0.16 1.41 0.03 0.19 2.17 

SG-D 10.7 255 7.97 272 9.2 177 6.00 2.56 0.03 2.82 0.08 1.64 0.02 0.18 1.83 

TZS-B 17.4 212 8.77 251 11.7 163 3.00 4.37 0.06 2.03 0.07 1.17 0.02 0.23 8.58 

TZS-Z 11.4 246 8.62 265 10.0 171 1.67 2.72 0.02 2.88 0.13 1.41 0.02 0.19 1.73 

TZS-D 10.7 254 8.47 270 9.6 176 4.00 2.23 0.03 1.62 0.12 0.96 0.02 0.17 0.45 

KX-B 18.2 238 8.70 265 11.6 171 1.67 2.72 0.05 1.61 0.19 1.08 0.03 0.18 2.82 

KX-Z 11.6 247 8.41 271 9.6 175 3.67 2.47 0.06 0.89 0.01 0.79 0.02 0.18 1.14 

KX-D 10.7 263 8.15 271 8.9 176 3.00 2.39 0.06 2.70 0.12 1.49 0.02 0.19 0.89 

HJZ-B 18.3 236 8.31 261 12.0 169 5.00 2.89 0.01 1.82 0.27 1.11 0.01 0.23 7.6 

HJZ-Z 11.1 239 7.62 269 10.6 174 4.00 2.64 0.02 2.35 0.11 1.38 0.01 0.17 2.39 

HJZ-D 10.5 241 7.74 270 9.1 175 4.33 3.71 0.01 2.54 0.07 1.47 0.01 0.20 1.03 
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2.2 群落组成及其影响因素分析 

宏基因组分析表明，丹江口水库不同分层样品细菌门水平上变形杆菌门（Proteobacteria， 

31.28%~55.25%，相对丰度，下同）、放线杆菌门（Actinobacteriota，14.93%~20.19%）、浮霉菌门

（Planctomycetes， 2.43%~7.05%）、拟杆菌门（Bacteroidetes，3.03%~7.00%）、疣微菌门（Verrucomicrobia，

1.72%~7.75%）和绿弯菌门（Chloroflexi，1.16%~11.40%)，以上优势种群的序列总和占全部序列的

75.35%~84.58%（图 2）。 

属水平上主要由 Limnohabitans（1.00%~8.95%）、奇异球菌属（Deinococcus，0.02%~12.22%）、

Candidatus_Fonsibacter（0.94%~2.35%）、棍状杆菌属（Clavibacter，0.56%~1.94%）、莱茵海默氏菌属

（Rheinheimera，0.07%~1.39%）、不动杆菌属（Acinetobacter，0.03%~4.88%）、疣微菌属（Pedosphaera，

0.18%~1.00%）、Nitrospira（0.24%~1.74%）和多核杆菌属（Polynucleobacter，0.29%~1.90%）等优势属

组成（图 3）。 

图2 不同样品浮游细菌门水平上物种相对丰度分布 

Fig.2 Relative read abundance of bacterioplankton community structures at phylum level in different samples 

 

图3 不同样品浮游细菌属水平上物种相对丰度分布 

Fig.3 Relative read abundance of bacterioplankton community structures at genus level in different samples 
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浮游细菌群落的 NMDS 分析结果如图 4 所示，丹江口水库表层样品分布于 NMDS 图左侧，中层样

品分布 NMDS 图中部，底层样品分布 NMDS 图中右侧。以上分析表明样品不同深度来源的浮游细菌群

落结构具有差异，后续ANOSIM分析结果表明表层与中层和底层，中层和底层的差异P值分别为0.004、

0.016 和 0.011，以上差异达到显著水平。LEfSe 分析表明，在 LDA>3.5 的水平上，变形杆菌门和异常球

菌-栖热菌门（Deinococcus-Thermus）在表层，浮霉菌门、疣微菌门和蓝细菌门（Cyanobacteria）在中层，

绿弯菌门、酸杆菌门（Acidobacteria）和 Nitrospirae 在底层样品中存在显著差异。不动杆菌属、节杆菌

属（Arthrobacter）、奇异球菌属和莱茵海默氏菌属在表层，聚球藻属（Synechococcus）在中层，Nitrospira

在底层样品中存在显著差异（图 5）。将方差膨胀因子（variance inflation factor，VIF）> 10 的变量剔除

后与属水平上浮游细菌群落进行 RDA 分析，结果表明 T（P=0.028）、ORP（P=0.006）、DO（P=0.035）

和 Chla（P=0.001）是影响浮游细菌群落组成的主要因素。 

 

图 4 浮游细菌群落的 NMDS 分析 

Fig.4 NMDS analysis of bacterioplankton community 

 

图 5 不同样品差异细菌分布 

Fig.5 Taxon with statistical differences between different bacterial communities 

2.3 氮磷循环功能基因组成与差异 

丹江口水库不同深度浮游细菌主要参与氮循环生物固氮过程（nitrogen fixation），以及生物脱氮过
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程中的硝化作用（nitrification）、反硝化作用（denitrification）、异化硝酸盐还原作用（dissimilatory nitrogen 

reduction，DNRA）、同化硝酸盐还原作用（assimilatory nitrogen reduction，ANRA）、氮转运（nitrogen 

transport）和有机氮代谢（organic N metabolism）这 7 个主要途径，涉及 gltB、glnA、gltD、gdhA、NRT、

ureC、narG/nxrA、nirB、nasA nrtA、nrtC 和 nrtB 等 39 个氮循环功能基因[图 6（a）]。宏基因组数据中

筛选到的氮循环标记基因集，基于绝对丰度数据使用 z-score 进行丰度标准化处理[图 6（a）]。通过聚

类可以发现[图 6（a）]，主要分为 3 大类，表层样品的 QS-B、HJZ-B、TZS-B 和底层样品的 QS-D 聚集

为一类，底层样品的 HJZ-D、TZS-D 和 KX-D 聚集为一类，其余样品聚为一类。从热图 6（a）可知，

表层样品 QS-B、HJZ-B、TZS-B 和底层样品 QS-D、HJZ-D、TZS-D、KX-D 基因丰度高于另外一大组，

整体趋势为表层和底层氮循环功能基因丰度高于中层样品。其中表层样品 QS-B、HJZ-B 和 TZS-B 在有

机氮代谢中 gltB、gltD、gdhA、gdhB、glnA、ureB、ureC 和 ureA，同化硝酸盐还原作用中 nasA 和 nasB，

异化硝酸盐还原作用 nirB 和 nirD 基因丰度高于其他样品，硝化作用 pmoA-amoA、pmoB-amoB、pmoC-

amoC 和 hao 基因丰度低于其他样品。底层样品 QS-D、HJZ-D、TZS-D 和 KX-D 在硝化作用中 pmoA-

amoA、pmoB-amoB、pmoC-amoC 和 hao，反硝化作用中 nirS、nirK、norB、norC、nosZ 和 narG/nxrA 等，

氮转运中 NRT、nrtA、nrtB、nrtC 和 nrtD 基因丰度高于中层样品，其中 QS-D 样品生物固氮过程中 nifD、

nifH 和 nifK，反硝化作用 nirS、norB、norC、nosZ、narG/nxrA、narH/nxrB、narI、napB 和 napC 基因

丰度为所有样品中最高；TZS-D 样品硝化作用 pmoA-amoA、pmoB-amoB、pmoC-amoC 和 hao，反硝化

作用 nirK 基因丰度为所有样品中最高。以上结果表明不同深度是影响氮循环功能基因组成和丰度的主

要因素，表层和底层氮循环功能基因组成有所差异，整体丰度高于中层样品。 

丹江口水库不同深度浮游细菌主要参与磷循环有机磷矿化（organic P mineralization）、无机磷溶解

（inorganic P solubilization）、调节（regulatory）、转运（transporters）、多聚磷酸盐合成（polyphosphate 

synthesis）和多聚磷酸盐降解（polyphosphate degradation）等 6 个主要途径，涉及 pstS、ppx-gppA、glpQ、

ppk1、ppnK、relA、PK、pstA、pstC、pstB 和 phoU 等 54 个磷循环功能基因[图 6（b）]。聚类分析结果

与氮循环结果类似，聚集为 3 大类，底层样品 QS-D、TZS-D、KX-D 聚集为一类，表层样品 QS-B、TZS-

B、HJZ-B、KX-B 和 SG-B 聚集为一类，其余样品聚为一类。从热图 6（b）可知，表层所有样品和底层

样品 QS-D、TZS-D 和 KX-D 基因丰度高于另外一大组，整体趋势为表层和底层磷循环功能基因丰度高

于中层样品。其中底层样品 QS-D、TZS-D 和 KX-D 在有机磷矿化中 phnG、phnH、phnI、phnJ、phnL、

phnM 和 phnN，转运中 phnK 和 phnF，多聚磷酸盐降解中 ppk2、surE 和 pap 基因丰度高于其他样品。

表层样品在有机磷矿化中 phnG、phnH、phnI、phnJ、phnL、phnM、phnN 和 phnO，转运中 phnC、phnD、

phnE、phnF、TC.PIT、ugpA、ugpB、ugpC、ugpE 和 glpQ，调节中 phoB，多聚磷酸盐降解中 ppk2、surErelA

和 spoT 基因丰度高于中层样品。以上结果表明不同深度是影响磷循环功能基因组成和丰度的主要因素，

表层和底层磷循环功能基因组成有所差异，整体丰度高于中层样品。 
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(a) 氮，(b) 磷 

图 6 氮、磷循环功能基因 Heatmap 图 

Fig.6 Heatmap showing the predicted functional genes related to the nitrogen and phosphorus cycles 

2.4 与氮、磷循环相关的关键细菌物种组成 

物种与氮、磷循环功能贡献度分析结果如图 7 所示。在属水平上共筛选出奇异球菌属（Deinococcus）、

嗜氢菌属（Hydrogenophaga）、Limnohabitans、Nitrosarchaeum 和亚硝化侏儒菌属（Nitrosopumilus）等 10

种主要功能菌群在氮循环过程中贡献比例高[图 7（a）]。其中 Nitrosarchaeum、亚硝化侏儒菌属参与硝

化作用；Nitrosarchaeum 和红树林杆菌属（Mangrovibacterium）参与固氮过程，嗜氢菌属（Hydrogenophaga）、

Limnohabitans 参与除黑鸡嘴样点外的固氮过程；Nitrosarchaeum 参与反硝化作用；Limnohabitans、嗜氢

菌属和奇异球菌属参与部分样点的固氮过程、异化硝酸盐还原作用、同化硝酸盐还原作用、氮转运和有

机氮代谢。 

在属水平上共筛选出 Limnohabitans、奇异球菌属（Deinococcus）和棍状杆菌属（Clavibacter）等 10

种主要功能菌群在磷循环过程中贡献比例高[图 7（b）]。其中棍状杆菌属参与无机磷溶解、多聚磷酸盐

降解和转运等磷代谢过程，Limnohabitans 参与除黑鸡嘴位点外的有机磷矿化和无机磷溶解等磷代谢过
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程，奇异球菌属参与黑鸡嘴样点多聚磷酸盐合成、多聚磷酸盐降解和转运等磷代谢过程。 

 

(a) 氮，(b) 磷 

图 7 物种与氮、磷循环功能贡献度分析 

Fig.7 Contribution of core functional microbes to the nitrogen and phosphorus cycle  

2.5 氮磷循环功能基因驱动因素分析 
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将氮循环功能基因与水质理化指标进行相关性分析，结果如图 8（a）所示。硝化作用 pmoA-amoA、

pmoB-amoB、pmoC-amoC 和 hao 主要与 TDS、EC 呈显著正相关，与 pH、T 和 Chla 呈显著负相关。反

硝化作用 narG/nxrA、narH/nxrB、napA 和 napB 与 TDS、EC 呈显著正相关。T 和 Chla 与 ureB 和 ureA

显著正相关，与 napA 显著负相关。DO 与 nifH、nirK 和 nrfH 呈显著正相关，与 nap、nrtB、nrtC、ureC

和 ureA 呈显著负相关。TN 和 NO₃ˉ-N 与 nirA 显著正相关，NH4
+-N 与 pmoA-amoA 和 pmoC-amoC 显著

负相关。 

磷循环功能基因与水质理化指标相关性分析结果如图 8（b）所示，有机磷矿化中 3-Phytase 与 pH

和 T 显著正相关，phnH 与 CODMn 显著负相关，phnJ 与 NH4
+-N，phnO 与 pH 均显著正相关，DO 与

phnI、hnJ、phnL、phnM 和 phnN 显著负相关的同时，与 appA 显著正相关。无机磷溶解中 gcd 和 pqqC

与 pH、T 显著负相关的同时，与 TDS、EC 显著正相关。调节循环中 phoR 与 TDS、EC 和 COD 显著负

相关。Chla、T、pH、NH4
+-N、CODcr 与转运循环中 phnC、phnE、pstC、phnK、TC.PIT 和 ugpE 等呈

显著正相关，DO 与 phoU、phnC、phnD、phnE、phnF、ugpA、ugpB、ugpC 和 ugpE 均显著负相关。多

聚磷酸盐合成中 ppaC 与 Chla 和 T 显著正相关，与 TDS、EC 显著负相关。多聚磷酸盐降解中 ppgK 和

spoT 与 CODcr 和 pH 显著正相关，ppk2、surE、pap、ppnK、spoT 和 HDDC3 与 TOC、T、PO₄³⁻-P、

DO、EC 和 TDS 显著负相关。 
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 (a) 氮，(b) 磷 

图 8 氮、磷循环功能基因与环境因子相关性分析热图 

Fig. 8 Heat map of Spearman correlation analysis of nitrogen and phosphorus cycle genes and physicochemical parameters 

3 讨论 

3.1 丹江口水库浮游细菌垂向分布及其影响因素 

我们之前采用 16S rRNA扩增子测序的方法对丹江口库区不同年份和季节的表层样品浮游细菌进行
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了研究，发现其主要由放线杆菌门、变形杆菌门、Bacteroidetes 和 Firmicutes 等优势门，hgcI_clade、

Fluviicola、CL500-29_marine_group 和 Limnohabitans 等优势属组成[6,7,16]。对比宏基因组分析的浮游细菌

群落组成，在优势门，特别是优势属的组成上有显著差异，分析原因可能是采样时间上细菌群落的差异，

但更大可能的影响因素是测序方法的不同。相较 16S rRNA 扩增子测序，宏基因组测序对微生物基因组

随机进行打断，并通过组装的方式，将小片段拼接成较长的序列，在物种鉴定过程中，能更准确的进行

注释，可以更深入地表征微生物多样性[18]。 

南水北调中线工程调水系统自 2014 年启动，丹江口水库作为南水北调中线工程的水源区，水库正

常蓄水位由 157 m 提升至 170 m，深度的增加会引起环境因子的变化，从而影响浮游细菌的组成。与

Yue 等[19]乌江渡水库和洪家渡水库浮游细菌垂向分布特征一致，NMDS 结合 ANOSIM 分析表明丹江口

水库浮游细菌组成在垂直方向上表现出显著的差异。差异细菌分析表明主要为不动杆菌属、节杆菌属、

奇异球菌属、莱茵海默氏菌属、聚球藻属和 Nitrospira。与其他湖泊、水库垂向环境因子的变化结果类

似[19,20]，丹江口水库随着水深的增加，阳光变弱，T、DO 和氧化还原电位降低，浮游植物的生长繁殖受

到限制，Chla 也逐渐降低。T 是影响浮游细菌生长繁殖的重要环境因子，细菌内部酶的活性决定了其新

陈代谢的能力，在一定 T 范围内酶的活性与 T 成正比[21]。Li 等[22]研究发现当 T 低于 14 ℃时，T 对浮游

细菌的调控作用超过了其他影响因素，是影响细菌分布的主要因素。丹江口水库表层水样 T 高于 14 ℃，

中层和底层 T 均低于 14 ℃，浮游细菌组成受 T 影响显著。溶解氧是水生生物生命活动不可缺少的物质，

水库中的溶解氧主要来源于大气中的游离氧以及浮游植物和水生植物的光合作用，蓝细菌和一些光合

细菌也起一定作用[23]。同时浮游植物光合作用过程中释放的 DOM 是浮游细菌的主要营养源。丹江口水

库溶解氧和 Chla 含量变化趋势一致，随深度增加浓度降低，是影响浮游细菌群落垂直分布的主要因素。

总之，丹江口水库水深变化引起的理化性质中 T、氧化还原电位、DO 和 Chla 垂向差异，导致浮游细菌

群落呈明显的垂直分布模式。 

3.2 丹江口水库氮磷循环基因垂向分布及其驱动因素 

微生物可以通过氨化作用、硝化作用、反硝化作用和固氮作用等将 N2、无机氮化合物、有机氮化

合物在自然界中相互转化，从而驱动地球氮元素的生物地球化学循环[4,5]。丹江口库区总氮介于 0.81~2.88 

mg·L–1，相对浓度较高，是影响水质的主要风险因子。之前的研究者采用荧光定量 PCR 和高通量测序

技术表明丹江口水库表层水样和沉积物中具有丰富的氮循环微生物和功能基因的存在[9,24]。我们对丹江

口水库不同深度氮循环相关功能基因进行分析，发现涉及生物固氮、硝化作用和反硝化作用等 7 个主要

途径的 39 个氮循环功能基因，与 Zhu 等[25]预测的河流中氮循环功能基因组成类似。丹江口水库水深变

化引起的理化性质驱动浮游细菌群落呈明显的垂直分布模式，氮循环功能基因组成和丰度也呈现此趋

势。氮循环基因拷贝数聚类分析发现不同深度是影响氮循环功能基因组成和丰度的主要因素，表层和底

层氮循环功能基因组成有所差异，整体丰度高于中层样品[图 6（a）]。分析原因可能为表层为地表径流

和大气氮沉降的主要汇入层，底层距离沉积物较近，沉积物中氮相对较高[7,9,24]。不同深度样品在氮循环

功能基因的丰度上有所差异，表层样品有机氮代谢、异化硝酸盐还原作用中部分基因丰度高于其他样品，

底层样品在硝化作用、反硝化作用部分基因丰度高于其他样品。分析表明驱动的因素主要为 DO、pH、

T、TDS、EC 和 Chla，以上环境因子随深度增加浓度降低或升高，表明丹江口水库水深变化引起的理化

性质垂向差异，导致浮游细菌功能呈明显的垂直分布特征。有研究表明 Nitrosopumilus 和 Nitrosarchaeum

是长江流域中氨氧化古菌（AOA）的主要组成，在氨氧化中起到重要作用 [26]。红树林杆菌属

（Mangrovibacterium）是已报道的具有固氮能力的微生物，参与丹江口水库固氮过程 [27]。嗜氢菌属

（Hydrogenophaga）是报的除了有脱氮功能外，还对多种有机物具有良好的降解作用[28]。Limnohabitans

作为淡水生态系统中常见的属，可以存在于各种环境中，可以捕获藻类来源的有机物质和参与氮磷循环
[29]。分析表明奇异球菌属（Deinococcus）、嗜氢菌属（Hydrogenophaga）、Limnohabitans、Nitrosarchaeum

和亚硝化侏儒菌属（Nitrosopumilus）在丹江口水库氮循环过程中贡献比例高，起到主要作用[图 7（a）]。 

磷元素作为我国大部分水库的限制性要素，是水库富营养化控制的关键因子[30]。我们对丹江口水库

不同深度磷循环功能基因预测表明其涉及有机磷矿化、无机磷溶解等 6 个主要途径的 54 个氮循环功能
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基因，表现出磷循环功能基因的多样性[31]。与之前的 PICRUSt2 预测的 41 个磷功能基因相比，数量更

多，更为准确和全面的分析了丹江口水库不同深度磷循环功能基因的组成[6]。与氮循环基因随水深变化

的趋势一致，表层、中层和底层磷循环功能基因有所差异，这与 Llorens-Marès 等[15]研究的高山深湖磷

循环基因随深度呈现差异一致。分析表明 DO、pH、T、TDS、EC 和 Chla 与循环功能基因显著相关，以

上环境因子随丹江口水库深度增加浓度降低或升高，导致浮游细菌磷循环功能基因呈明显的垂直分布

特征。磷循环功能基因整体趋势为表层和底层基因丰度高于中层样品，该趋势与氮循环功能基因的趋势

一致。有研究表明 Limnohabitans、奇异球菌属（Deinococcus）和棍状杆菌属（Clavibacter）是已报道的

磷循环微生物，分析表明以上微生物在丹江口水库磷循环过程中贡献比例高，起到主要作用[6]。 

4 结论 

（1）丹江口水库水深变化引起的理化性质 T、氧化还原电位、DO 和 Chla 垂向差异，导致浮游细菌

群落呈明显的垂直分布模式。 

（2）宏基因组分析表明丹江口水库浮游细菌参与生物固氮、硝化作用、反硝化作用和异化硝酸盐还

原作用等氮循环过程，涉及 gltB、glnA、gltD、gdhA、NRT 和 ureC 等 39 个氮循环功能基因。 

（3）宏基因组分析表明丹江口水库浮游细菌参与有机磷矿化、无机磷溶解、调节和多聚磷酸盐合成

等磷循环过程，涉及 pstS、ppx-gppA、glpQ、ppk1 和 ppnK 等 54 个氮循环功能基因。 

（4）垂直分布是影响氮、磷循环功能基因组成和丰度的主要因素，表层和底层氮、磷循环功能基因

组成有所差异，整体丰度高于中层样品。 
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