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摘要 瘤棘奈氏虫(Netzelia tuberspinifera)是东亚特有种, 属于有壳虫原生动物, 壳体大小约为100 μm. 本文首先在

空间尺度上对中国88个湖库中瘤棘奈氏虫地理分布进行分析, 发现瘤棘奈氏虫的分布与纬度、海拔和温度显著相

关, 分布在低纬度、低海拔、高温的亚热带和热带地区. 重点以福建厦门汀溪水库连续4年时间序列样品和中国南

方地区28座水库(14个流域)空间样品为基础, 研究瘤棘奈氏虫种群时空变化规律及其影响因子. 结果表明, 汀溪水

库瘤棘奈氏虫种群密度为0~10.7 ind/L, 存在显著的季节变化, 水温和食物(藻类)是主要影响因子, 其中水温的影响

更大. 水温变化范围在14.3~32.1°C之间, 高于30°C的水温更适合瘤棘奈氏虫生长繁殖, 因此在夏秋季节种群密度较

高. 空间尺度上, 瘤棘奈氏虫种群密度为0~19.2 ind/L, 主要受地理因子的限制, 随经度、纬度的增加而降低, 同时食

物(藻类)、电导率和硝态氮对种群密度也存在显著影响. 在形态方面, 壳口直径是决定瘤棘奈氏虫种群在季节间

(33.5~68.2 μm)和流域间(33.5~73.6 μm)形态差异的主要特征; 食物(藻类)可能是影响汀溪水库不同季节壳口直径

差异的主要因子, 而不同流域间种群壳口直径的差异主要受食物(藻类)、总碳和浊度等生态因子的影响. 本研究

揭示了瘤棘奈氏虫集合种群的时空差异性, 加深了对有壳虫种群地理分布和多样性的认知, 可为水库生态评价与

生物多样性保护提供参考.
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有壳虫(testate amoebae)是一类单细胞原生动物,
广泛分布于淡水、土壤、苔藓等多种生境, 对环境变

化敏感, 其壳体在沉积物中可以长期保存, 能够很好地

记录环境变化, 因此近年来越来越多地应用于古气候

和古环境的重建, 以及环境污染的生物指示[1~4]. 有壳

虫在生物地球化学循环和能量流动中发挥着重要作

用[5~9]. 全球已经描述的有壳虫形态种已超过2000种[6].
通过对内陆水体(湖泊水库)的调查发现, 中国拥有丰富

多样的有壳虫资源, 包括东亚特有物种[3,7,10]. 然而, 近

年来水体富营养化的加剧一定程度上造成了局部有壳

虫物种多样性的下降[3,4]. 目前, 生物多样性的保护和可

持续利用已成为当前国际研究的热点[11], 因此对东亚

特有种进行系统的种群生态学研究是十分迫切和必

要的.
瘤棘奈氏虫(Netzelia tuberspinifera)是东亚特有有

壳虫, 最初被描述为瘤棘砂壳虫(Difflugia tuberspini-
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fera)[7]. Gomaa等人[12,13]根据18S rRNA基因序列与壳体

特征将其转移到奈氏虫属(Netzelia). 瘤棘奈氏虫广泛

分布于中国南方水库[7,14~17]. 胡东利等人[18]在中国贵州

乌江渡首次发现该物种, 但未发现活虫体, 均为空的壳

体. 杨军等人[7,8]在长江中游水库发现大量瘤棘奈氏虫

的活体, 对其进行了较全面的壳体和细胞形态描述, 并
利用X射线能谱仪分析了湖北木兰湖(夏家寺水库)瘤
棘奈氏虫壳体元素的组成. 结果发现, 构成壳体的元素

主要是Si, 其次是Ca和Al, 还有其他微量元素. Ander-
son[19]、Ogden和Meisterfeld[20]的研究发现,砂壳虫属、

奈氏虫属有壳虫喜食绿藻和硅藻等藻类. Han等人[15]和

王丽娜等人[21]发现, 瘤棘奈氏虫能够捕食多细胞后生

动物, 尤其是轮虫和桡足类. 研究表明, 同一种有壳虫

在不同生境下也可以形成具有一定形态差异的种

群[22], 其形态特征与环境因子密切相关[23,24]. 刘乐冕等

人[14]比较长江流域和珠江流域瘤棘奈氏虫种群发现,
不同种群之间存在显著的形态差异. 但截至目前, 仍然

缺乏对中国不同流域瘤棘奈氏虫种群密度和形态特征

时空分布及其影响因子的深入研究.
结合前期研究, 我们首先分析了全国88个湖库瘤

棘奈氏虫分布规律, 发现瘤棘奈氏虫的分布受纬度、

海拔和温度的显著影响(图1, 表S1). 本文重点研究了

福建厦门汀溪水库连续4年(2016~2019年)时间序列样

品与中国南方28座亚热带和热带水库(14个流域)空间

样品中瘤棘奈氏虫种群密度和形态特征的变化, 并探

讨了引起这些时空变化的关键因子.

1 材料方法

1.1 瘤棘奈氏虫地理分布数据

通过收集中国湖泊和水库有壳虫地理分布信

息[3,4,7,14,25], 结合本研究对中国南方28座水库瘤棘奈氏

虫调查结果, 梳理汇总出88个湖泊和水库中瘤棘奈氏

虫的地理分布情况. 根据是否检测出瘤棘奈氏虫, 划分

为有虫体、无虫体两大类湖库(图1, 表S1).

1.2 水库样品采集

本研究采集了中国南方28座水库(隶属14个流域,
具体水库信息见表1)的瘤棘奈氏虫样品.采样时间为夏

季, 分别是2018年7~8月和2020年8月. 采集水库表层水

体瘤棘奈氏虫的定量样品和定性样品, 采样频次均为1
次. 对福建省厦门市汀溪水库表层水体进行了连续4年

图 1 中国88湖库中瘤棘奈氏虫的分布. (a) 无虫体站位(n=50)和有虫体站位(n=38)间纬度、海拔和水温的比较. (b) 瘤棘奈氏虫照片依次是虫

体口面观、背面观、侧面观(扫描电子显微镜镜照片), 以及显示伪足的活体照片(光学显微镜照片), 标尺为50 μm. 湖库的详细信息见表S1
Figure 1 Distribution of Netzelia tuberspinifera population in 88 lakes and reservoirs from China. (a) The significant differences of latitude, elevation
and temperature between waterbodies without (n=50) and with (n=38) N. tuberspinifera. (b) The scanning electron microscope and light microscope
photographs of N. tuberspinifera showing the aperture, bottom, side and pseudopodia, respectively. Scale bar, 50 μm. The information of 88 lakes and
reservoirs is presented in Table S1
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(2016~2019年)样品的采集, 每次样品采集时间间隔约

为10 d.
定量样品用于瘤棘奈氏虫种群密度估算, 定性样

品用于分离、检测瘤棘奈氏虫壳体特征值. 定量样品

和定性样品均来自表层水体. 本研究中绝大多数个体

为活体, 虫体具有伪足. 定量样品采集时, 使用25#浮游

生物网(孔径为64 μm)过滤60 L体积的表层水. 直接使

用25#浮游生物网采集定性样品, 在水体表层(3 m以

浅)水平来回拖拽捞取样品, 一般拖网20次左右, 富集

浓缩后收集到50 mL的样品瓶中, 在4 h内带回实验室

对样品进行分离、鉴定和观测.

1.3 环境因子测定

现场用便携式测深仪SM-5(Speedtech Instruments,
Great Falls, VA, 美国)测量采样站位的水深; 利用Secchi
圆盘测定水体透明度, 真光层深度为透明度的2.7倍[26].
使用多参数水质分析仪Hydrolab DS5(Hach Company,
Loveland, CO, 美国)测定水温、pH、溶解氧、浊度、

总叶绿素a、电导率和氧化还原电位. 使用Phyto-PAM
浮游植物分析仪(Heinz Walz GmbH, Effeltrich, 德国)

表 1 中国南方地区采样水库基本信息和瘤棘奈氏虫样本数
Table 1 Basic information of sampling reservoirs and specimen number of N. tuberspinifera in southern China

水库编号 水库名称 采样时间 经度(°E) 纬度(°N) 样本数量a) 营养状态指数 流域

MLH 木兰湖 2020年8月13日 114.48 31.09 101 63.12 长江

DH 东湖 2020年8月16日 114.41 30.55 54 72.55 长江

NSH 牛山湖 2020年8月14日 114.54 30.33 101 62.98 长江

LZH 梁子湖 2020年8月15日 114.53 30.23 180 66.67 长江

XH 西湖 2018年8月3~4日 120.14 30.24 — 63.99 钱塘江

DQH 东钱湖 2018年8月6日 121.66 29.76 — 65.17 甬江

QDH 千岛湖 2018年8月1~3日 118.97 29.60 82 48.99 钱塘江

HJ 横锦水库 2018年8月10日 120.48 29.24 60 43.07 钱塘江

QD 桥墩水库 2018年8月9日 120.30 27.48 — 53.35 鳌江

NX 南溪水库 2018年8月8日 120.12 27.35 — 51.82 交溪

SSLJH 三十六脚湖水库 2018年7月14日 119.76 25.47 21 61.25 三十六脚湖

DZ 东圳水库 2018年7月13日 118.95 25.48 50 65.42 木兰溪

SM 山美水库 2018年7月9日 118.43 25.19 60 54.39 晋江

TX 汀溪水库 2018年8月27日 118.14 24.80 431 56.40 东西溪

XFJ 新丰江水库 2018年7月18日 114.57 23.79 60 32.36 珠江

LXH 流溪河水库 2018年7月21日 113.79 23.76 60 39.78 珠江

DSH 大沙河水库 2018年7月22日 112.40 22.54 50 63.59 珠江

DJS 大镜山水库 2018年7月20日 113.55 22.30 30 65.00 珠江

GZ 高州水库 2018年7月23日 111.05 22.05 61 48.64 珠江

WSJ 旺盛江水库 2018年8月20日 109.61 21.92 30 55.85 南流江

HCJ 洪潮江水库 2018年8月18日 109.15 21.83 40 62.02 南流江

SK 石康水库 2918年8月19日 109.35 21.76 10 64.19 南流江

QSJ 清水江水库 2018年8月19日 109.28 21.69 30 66.78 南流江

NWL 牛尾岭水库 2018年8月19日 109.24 21.60 30 65.98 南流江

DGB 大广坝水库 2018年8月24日 109.02 18.96 30 51.46 昌化江

NLL 牛路岭水库 2018年8月23日 110.15 18.96 30 53.62 万泉河

WN 万宁水库 2018年8月23日 110.31 18.78 30 55.44 太阳河

BT 碑头水库 2018年8月22日 110.27 18.72 30 57.83 太阳河

a) “—”表示未分离到足够的样本
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检测蓝藻、绿藻和硅藻叶绿素含量. 总碳(total carbon,
TC)、总有机碳(total organic carbon, TOC)、总氮(total
nitrogen, TN)、氨氮(ammonium nitrogen, NH4-N)、硝

态氮(nitrate nitrogen, NO3-N)、亚硝态氮(nitrite nitro-
gen, NO2-N)、总磷(total phosphorus, TP)和磷酸盐

(phosphate phosphorus, PO4-P)的测定依据标准的水质

监测方法[27,28]. 最后, 根据水体叶绿素a(μg/L)、透明度

(m)和总磷(μg/L)计算水库的Carlson营养状态指数

(trophic state index, TSI), 其中水体叶绿素a采用丙酮萃

取法与分光光度计分析法获得[25].

1.4 瘤棘奈氏虫密度和形态特征分析

使用倒置显微镜检测定量样品瘤棘奈氏虫的种群

密度. 根据Yang等人[7]和刘乐冕等人[14]的研究, 选择5
个形态特征值进行测量或计数, 分别是壳高、壳直

径、壳口直径、壳刺长和壳刺数. 在28座水库中, 24座
水库检测到足够多的瘤棘奈氏虫, 其余4座水库极少或

未发现虫体. 因此, 选择瘤棘奈氏虫充足的11个流域24
座水库开展进一步分析, 总计对1260个虫体进行了形

态特征统计. 在时间尺度上, 我们观测分析汀溪水库

2016~2019年瘤棘奈氏虫种群密度的变化, 并分离观测

了401个虫体的形态特征.

1.5 统计分析

采用主成分分析(principal component analysis,
PCA)对瘤棘奈氏虫形态特征参数进行了可视化, 在R
软件(version 4.0.0)的“ggrepel”程序包中进行. 利用相

似性分析(analysis of similarity, ANOSIM)考察不同流

域之间和不同季节之间的种群形态差异; Global R值表

征不同组之间的分离程度, 1表示完全分离、0表示没

有分离(完全相同). 使用随机森林分类模型分析瘤棘奈

氏虫形态特征对组间差异贡献的重要性. 该重要性针

对每棵树的精度, 并在整个森林(5000个随机树)中取平

均值. 该分析是利用R软件(version 4.0.0)中的“random-
Forest”程序包进行[29].

使用随机森林回归分析(random forest regression
analysis)解析影响种群密度和种群形态特征的关键预

测因子. 均方误差(mean square error, MSE)值越高, 说
明该变量重要性越高. 通过5000次响应变量的置换, 应
用R软件(version 4.0.0)“A3”程序包计算模型的显著性

和交叉验证的R2值[30]. 我们同时使用“rfPermute”程序

包评估每个预测变量的显著性, 随后使用层次划分

(hierarchical partitioning analysis)分析了可能影响瘤棘

奈氏虫种群密度和形态特征的关键因子. 该分析利用R
软件中的“hier.part”程序包进行, 能够确定最可能的因

果关系, 并且有效去除或减弱变量之间的多重共线性,
但在使用该分析时需要注意变量的数量尽量小于9个,
当变量数大于9个时, 可能会存在模块计算时的潜在误

差[31].
通过偏最小二乘路径模型(partial least squares path

models, PLS-PM)分析, 进一步预测理化因子、营养

盐、浮游藻类对瘤棘奈氏虫种群密度或壳体形态的直

接和间接影响[30,32]. 该分析在R软件(version 4.0.0)中通

过“plspm”包进行, 该模型可以评估多个变量之间的复

杂因果关系包括间接和直接效应. 路径系数(R2)反映了

变量之间线性关系的方向和强度, 而预测变量和响应

变量之间相乘的路径系数则显示出间接影响的强度.
拟合度指数(goodness of fit index, GOF)用于评估模型

的预测性能, 数值越大, 模型预测效果越好[33].

2 结果

2.1 瘤棘奈氏虫种群密度的时空差异及其与环境因
子的关系

时间尺度上, 汀溪水库中瘤棘奈氏虫种群密度存

在显著的季节差异, 夏季和秋季种群密度相对较高, 最
高可达到10.7 ind/L, 冬季和春季种群密度很低, 甚至虫

体完全消失(图2(a)). 通过随机森林回归分析显示, 水温

和食物(藻类, 尤其是绿藻)是瘤棘奈氏虫种群密度的显

著预测因子(图3(a)). 层次划分分析结果显示, 水温对种

群密度相对解释量高于食物, 达到78.8%(图3(a)). 汀溪

水库4年期间表层水温变化范围为14.3~32.1°C, 路径分

析(PLS-PM)结果表明, 水温对瘤棘奈氏虫种群密度具

有显著、正向的直接影响(图4(a)).
在28座水库中, 瘤棘奈氏虫种群密度变化范围为

0~19.2 ind/L, 其分布在经度和纬度上均存在一定规律

性变化(图2(b)),相对于高经度、高纬度水库,低经度、

低纬度水库中瘤棘奈氏虫种群密度更高. 随机森林回

归分析结果表明, 经度、纬度、电导率、叶绿素a、硝

态氮和悬浮颗粒与瘤棘奈氏虫种群密度的流域分布显

著相关(图3(b)).层次划分分析显示,瘤棘奈氏虫种群密

度受经度和纬度的影响相对更大(图3(b)). 路径分析

(PLS-PM)结果表明, 经度、纬度对瘤棘奈氏虫种群密

度存在显著、负向的直接和间接影响(图4(b)).
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2.2 瘤棘奈氏虫种群形态特征的时空差异及其与环
境因子的关系

在时间尺度上, PCA结果显示, 汀溪水库中瘤棘奈

氏虫种群形态存在显著的季节差异(图5(a)), 夏季种群

形态的多元分散指数较低, ANOSIM检验也显示夏季

种群形态与其他季节呈现显著差异(表2, P < 0.01). 随
机森林分类分析结果表明, 壳口直径差异(壳口直径范

围: 33.5~68.2 μm)对种群形态季节性分化的贡献最大

(图5(c)); 随机森林回归分析预测发现, 食物(藻类, 主要是

硅藻和绿藻)和浊度与壳口直径差异显著相关(图6(a)).
层次划分分析显示, 瘤棘奈氏虫壳口直径的差异受食

物(藻类)的影响相对较大, 尤其是硅藻(图6(a)). 路径分

析(PLS-PM)结果表明,食物(藻类)对瘤棘奈氏虫种群壳

口直径季节变化存在显著、正向的直接影响(图7(a)).
在空间尺度上, PCA结果显示, 瘤棘奈氏虫种群形

态在11个流域(24座水库)间存在一定差异, 尤其是长江

流域与其他流域之间瘤棘奈氏虫形态差异最明显(图5

图 2 中国亚热带和热带水库中瘤棘奈氏虫种群密度的时空动态. (a) 厦门汀溪水库瘤棘奈氏虫种密度的时间动态(2016~2019年). (b) 中国南方

28座亚热带和热带水库瘤棘奈氏虫密度的空间动态. 水库缩写信息见表1
Figure 2 Spatial-temporal dynamics of N. tuberspinifera population from subtropical or tropical reservoirs of China. (a) Temporal dynamics of N.
tuberspinifera population in Tingxi Reservoir of Xiamen City (2016–2019). (b) Spatial distributions of N. tuberspinifera from 28 subtropical or tropical
reservoirs, southern China. For reservoir information see Table 1

论 文
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(b)). ANOSIM检验也支持长江流域种群区别于其他流

域的结果(表3, P < 0.01). 有趣的是, 壳口直径差异同样

是造成不同流域瘤棘奈氏虫种群间形态差异的主要因

素(图5(d)), 长江流域瘤棘奈氏虫种群壳口直径(均值

为67.3 μm, 范围: 50.2~73.6 μm)明显大于其他流域

(42.2 μm, 范围: 33.5~58.5 μm). 总碳、叶绿素a、浊

度、纬度和电导率是影响瘤棘奈氏虫种群壳口直径差

异的关键因子. 层次划分结果显示, 总碳、叶绿素a、
浊度和纬度对壳口直径差异独立解释量相差不大, 且

均高于电导率(图6(b)). 此外, 路径分析(PLS-PM)结果

显示, 不同流域间瘤棘奈氏虫种群壳口直径差异受到

食物(藻类)显著的直接影响, 同时经度、纬度通过影响

食物进而对壳口直径存在显著的间接影响(图7(b)).

3 讨论

瘤棘奈氏虫的形态十分独特, 很容易准确无误地

识别鉴定, 目前仅发现于中国境内; 在有壳虫调查研究

相对较多的欧洲和北美地区均未发现该物种, 因此瘤

棘奈氏虫被称为东亚特有种[7,12,14]. 我们通过对中国88
个湖库瘤棘奈氏虫地理分布的总结发现, 瘤棘奈氏虫

分布与纬度、海拔和温度密切相关, 主要分布在低纬

度、低海拔、高温度的亚热带和热带地区(图1), 特别

在中营养和富营养化初期的水体密度较高[7,14,17]. 对于

高纬度湖泊(东平湖)零星出现瘤棘奈氏虫的原因, 我们

推测可能是由于人类活动特别是南水北调工程实施,
将长江流域种群引入北方, 进而引起物种向北扩散. 本
研究通过对汀溪水库连续4年和中国亚热带与热带地

区14个流域28座水库瘤棘奈氏虫种群的研究, 比较分

析了瘤棘奈氏虫种群密度和形态特征时空差异及其关

键影响因子.

3.1 水温和食物是影响瘤棘奈氏虫种群密度时间变
化的关键因子

刘乐冕等人[14]发现瘤棘奈氏虫在亚热带水库水体

图 3 随机森林回归分析解析水库环境因子与瘤棘奈氏虫种群密度时空变化的关系. (a) 汀溪水库连续4年瘤棘奈氏虫种群; (b) 中国南方28座
水库瘤棘奈氏虫种群. 红色柱子为显著因子(P < 0.05). 其中均方误差(MSE)的值越高代表该因子对瘤棘奈氏虫种群密度变化的驱动重要性越

高. 环形饼图表示关键因子对瘤棘奈氏虫密度变化独立影响的相对解释量. Lon: 经度; Lat: 纬度; WD: 水深; Trans: 透明度; WT: 水温; DO: 溶解

氧; Chl-a: 总叶绿素a; Turbidity: 浊度; EC:电导率; Sal: 盐度; ORP: 氧化还原电位; TC: 总碳; TOC:总有机碳; TN: 总氮; NH4-N: 氨氮; NO3-N: 硝
态氮; NO2-N: 亚硝态氮; TP: 总磷; PO4-P: 磷酸盐; SS: 悬浮颗粒; Gr: 绿藻叶绿素; Bl: 蓝藻叶绿素; Br: 硅藻叶绿素
Figure 3 Random forest regression analysis showing the relationship between environmental factors and N. tuberspinifera population density across
space and time. (a) N. tuberspinifera in Tingxi Reservoir over four years (2016–2019); (b) N. tuberspinifera in 28 reservoirs of southern China. The red
columns represent significant factors (P < 0.05). The higher value of MSE indicates greater importance in explaining the density of N. tuberspinifera
population. Circular pie chart based on hierarchical partitioning analysis showing the independent effects of each of significant factors for density of N.
tuberspinifera population. Lon: Longitude; Lat: Latitude; WD: Water depth; Trans: Transparency; WT: Water temperature; DO: Dissolved oxygen; Chl-
a: Total chlorophyll-a; EC: Electrical conductivity; Sal: Salinity; ORP: Oxidation-reduction potential; TC: Total carbon; TOC: Total organic carbon;
TN: Total nitrogen; NH4-N: Ammonium nitrogen; NO3-N: Nitrate nitrogen; NO2-N: Nitrite nitrogen; TP: Total phosphorus; PO4-P: Phosphate
phosphorus; SS: Suspended solid; Gr: Chlorophyta; Bl: Cyanophyta; Br: Bacillariophyta
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中的分布具有明显的季节性, 夏季和秋季种群密度较

高, 推测这种季节性变化规律可能与水温有关, 但尚无

系统的研究验证. 本研究通过对厦门汀溪水库中瘤棘

奈氏虫连续4年的观测研究, 进一步证实了这一推论.
在汀溪水库, 瘤棘奈氏虫种群密度表现出显著的季节

性变化(图2(a)), 种群密度的季节性变化主要受到水温

和食物(藻类, 尤其是绿藻)的影响, 其中水温的影响大

于食物(图3(a)). 水温的升高或降低能够直接显著影响

浮游生物(包括瘤棘奈氏虫和藻类)的生长繁殖[4,34,35].
夏季和秋季水库水温较高, 瘤棘奈氏虫生长繁殖较快,
一般在7~9月份种群密度达到最高峰; 而在冬季和春季

时水温较低, 瘤棘奈氏虫生长繁殖受到限制, 因此冬季

和春季水体中瘤棘奈氏虫种群密度通常较低, 甚至为

零. 事实上, 在冬季水体中很难发现活体瘤棘奈氏虫,
最大的可能是虫体形成包囊, 进入水库沉积物表层进

行越冬.
食物对生物的生长繁殖是必不可少的, 瘤棘奈氏

虫不仅可以捕食浮游藻类, Han等人[15]和王丽娜等

人[21]分别采用显微观察和DNA测序技术发现瘤棘奈氏

虫可以捕食轮虫、枝角类和桡足类等后生浮游动物.
在汀溪水库中, 我们发现, 藻类(尤其是绿藻)对瘤棘奈

氏虫种群密度影响较大, 绿藻是汀溪水库浮游植物中

的优势类群, 为瘤棘奈氏虫等原生动物提供了高质量

的食物. 同时, 绿藻还可以被枝角类和桡足类等浮游动

物捕食[36]. 因此, 水体中后生浮游动物的种群波动对瘤

棘奈氏虫的种群密度也必然产生一定影响. 通常在水

库生态系统中还存在鱼类, 鱼类可以通过捕食藻类、

轮虫、枝角类和桡足类等浮游生物跟瘤棘奈氏虫直接

竞争食物[15,37], 进而影响瘤棘奈氏虫种群密度. 尽管目

前尚无直接证据表明鱼类直接捕食瘤棘奈氏虫, 但是

从瘤棘奈氏虫个体大小方面来看是, 作为单细胞的原

生动物极有可能也会被鱼类直接捕食. 因此, 鱼类可能

通过食物网的下行效应、竞争食物等途径影响瘤棘奈

氏虫的种群密度.

3.2 瘤棘奈氏虫种群密度随经度、纬度的升高而
降低

Ju等人[3]对中国湖库有壳虫群落地理分布格局分

析后发现, 少数有壳虫种类属于广布种, 多数种类分布

受环境地理因素限制, 随着纬度的升高有壳虫丰度和

生物量呈显著降低趋势, 并发现海拔是造成纬度差异

的主要因素. 本研究结果表明, 中国南方地区28座水库

的海拔均未超过180 m, 属于低海拔水库, 因此海拔对

图 4 水温/地理因子、理化因子、营养盐和浮游藻类对瘤棘奈氏虫种群密度的直接和间接影响. 蓝色和红色线条分别代表正和负的影响. 线

条的粗细代表路径系数. 模型拟合度GOF值在汀溪水库(a)和28座水库(b)中分别为0.397和0.441. WT: 水温; Phys: 水深、透明度; Nut: 总氮、

氨氮、硝态氮、总磷; Phyt:硅藻叶绿素、绿藻叶绿素; NT: 汀溪水库瘤棘奈氏虫种群密度. Geo: 经度、纬度; Phys: 水深、悬浮颗粒、透明度、

浊度、电导率、盐度; Nut: 总碳、总有机碳、氨氮、总磷; Phyt: 藻类总叶绿素a; NT: 28座水库瘤棘奈氏虫种群密度
Figure 4 The direct and indirect effects of water temperature or geographical factors, physico-chemical factors, nutrients, and phytoplankton on
N. tuberspinifera population density. The blue and red lines represent positive and negative effects, respectively. The thickness of the line represents the
value of the path coefficient. Goodness of fit index was 0.397 and 0.441 for Tingxi Reservoir (a) and 28 reservoirs (b), respectively. WT: Water
temperature; Phys: Water depth, transparency; Nut: Total nitrogen, ammonium nitrogen, nitrate nitrogen, total phosphorus; Phyt: Chlorophyll-a of
Bacillariophyta and chlorophyll-a of Chlorophyta; NT: The density of N. tuberspinifera population. Geo: Longitude, latitude; Phys: Water depth,
suspended solid, transparency, turbidity, electrical conductivity, salinity; Nut: Total carbon, total organic carbon, ammonium nitrogen, total phosphorus;
Phyt: Total chlorophyll-a of phytoplankton; NT: The density of N. tuberspinifera population from 28 reservoirs
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瘤棘奈氏虫的影响可能不强, 但是瘤棘奈氏虫的种群

密度存在纬度上的递减规律, 其中最关键的环境因子

是温度. 此外, 我们发现瘤棘奈氏虫种群密度在经度梯

度上也存在一定的递减分布, 从西部区域向东部沿海

地区其密度逐渐降低. 中国东部沿海地区流域内人口

密度相对较高, 对水库水体的人为干扰相对于西部地

区较大[38,39]. 本研究中, 中国东部沿海地区的水库综合

营养指数相对高于西部地区水库. 因此, 我们推测人类

活动导致水库富营养化, 重度富营养化引起的水质恶

化不利于瘤棘奈氏虫生存. 目前, 还有一个不能排除的

可能原因是, 东部水库受人类活动影响较大, 水体中存

在我们未检测的污染物或其他因子[40,41], 这些因素对

瘤棘奈氏虫种群密度分布的影响需要进一步的研究.
在28座水库中, 其中浙江省桥墩水库未检测到瘤

图 5 瘤棘奈氏虫形态特征的时空差异. 主成分分析(PCA)显示瘤棘奈氏虫在汀溪水库中不同季节(a)和11个流域24座水库(b)中形态特征分布.
(c) 汀溪水库中瘤棘奈氏虫形态特征对不同季节间差异的贡献度. (d) 瘤棘奈氏虫形态特征对11个流域间种群差异的贡献度. AD: 壳口直径;
SD: 壳直径; SH: 壳高; SN: 壳刺数; SL: 壳刺长
Figure 5 Spatial-temporal distribution of morphometric characteristics of N. tuberspinifera. Principal component analysis (PCA) of N. tuberspinifera
morphometric characteristics from different seasons in Tingxi Reservoir (a) and from 11 watersheds (24 reservoirs) (b), respectively. (c) The
contributions of morphometric characteristics to temporal difference from different seasons in Tingxi Reservoir. (d) The contributions of morphometric
characteristics to spatial difference from 11 watersheds. AD: Aperture diameter; SD: Shell diameter; SH: Shell height; SN: Spine number; SL: Spine length
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棘奈氏虫, 杭州西湖、宁波东钱湖和宁德南溪水库瘤

棘奈氏虫密度非常低(图2(b)). 有壳虫物种多样性沿营

养状态梯度呈现单峰变化趋势, 在贫营养水体和重度

富营养水体都不利于有壳虫生存, 在中营养水体的多

样性最高[3,10,24]; 瘤棘奈氏虫对水体的富营养化水平也

比较敏感, 主要分布于中营养和轻度富营养水体[14,17].
与其他水体相比, 杭州西湖和宁波东钱湖均为我著名

景区, 建有水上乐园或码头, 受人为活动影响较大, 水

体营养水平较高[42~44], 因此, 水体富营养化和人为污染

可能是杭州西湖和东钱湖中瘤棘奈氏虫密度较低的原

因. 比较特殊的是, 桥墩水库和南溪水库的人为干扰状

况和水体营养水平与其他高密度瘤棘奈氏虫水库没有

表现出显著的差异. 从地理位置上看, 桥墩水库隶属于

鳌江流域, 该流域尚无瘤棘奈氏虫的报道, 我们推测可

能是由于物种地理扩散过程的限制, 也有可能桥墩水

图 6 随机森林回归分析解析水库环境因子与瘤棘奈氏虫壳口直径时空变化的关系. (a) 汀溪水库连续4年瘤棘奈氏虫种群(2016~2019年); (b)
中国24座水库瘤棘奈氏虫种群. 红色柱子为显著因子(P < 0.05). 均方误差的值越高代表该因子对瘤棘奈氏虫壳口直径变化的驱动重要性越高.
层次划分显示了显著因子对汀溪水库不同季节((a)中的环形图)和中国南方11个流域24座水库((b)中的环形图)中瘤棘奈氏虫壳口直径变化独立

影响的相对解释量. Lon: 经度; Lat: 纬度; WD: 水深; Trans: 透明度; WT: 水温; DO: 溶解氧; Chl-a: 总叶绿素a; Turbidity: 浊度; EC: 电导率; Sal:
盐度; ORP: 氧化还原电位; TC: 总碳; TOC: 总有机碳; TN: 总氮; NH4-N: 氨氮; NO3-N: 硝态氮; NO2-N: 亚硝态氮; TP: 总磷; PO4-P: 磷酸盐; SS:
悬浮颗粒; Gr: 绿藻叶绿素; Bl: 蓝藻叶绿素; Br: 硅藻叶绿素
Figure 6 Random forest regression analysis showing the relationship between environmental factors and aperture diameter variation of N.
tuberspinifera population across space and time. (a) N. tuberspinifera in Tingxi Reservoir over four years (2016–2019); (b) N. tuberspinifera in 24
reservoirs of southern China. The red columns represent significant factors (P < 0.05). The higher value of MSE indicates greater importance in
explaining the aperture diameter variation of N. tuberspinifera population. Hierarchical partitioning analysis showing the independent effects of each of
significant environmental factors for aperture diameter variation of N. tuberspinifera in Tingxi Reservoir from different seasons (donut chart in (a)) and
from 11 watersheds (24 reservoirs) (donut chart in (b)), respectively. Lon: Longitude; Lat: Latitude; WD: Water depth; Trans: Transparency; WT: Water
temperature; DO: Dissolved oxygen; Chl-a: Chlorophyll-a; EC: Electrical conductivity; Sal: Salinity; ORP: Oxidation-reduction potential; TC: Total
carbon; TOC: Total organic carbon; TN: Total nitrogen; NH4-N: Ammonium nitrogen; NO3-N: Nitrate nitrogen; NO2-N: Nitrite nitrogen; TP: Total
phosphorus; PO4-P: Phosphate phosphorus; SS: Suspended solid; Gr: Chlorophyta; Bl: Cyanophyta; Br: Bacillariophyta

表 2 相似性分析(ANOSIM)检验汀溪水库不同季节的瘤棘奈
氏虫种群形态差异a)

Table 2 Analysis of similarity (ANOSIM) statistics testing the
difference in morphometric characteristics of N. tuberspinifera popula-
tion from different seasons in Tingxi Reservoir

组间
汀溪水库

R P

季节(春、夏、秋、冬) 0.116 0.001

春季 vs. 夏季 0.332 0.004

春季 vs. 秋季 0.074 0.185

春季 vs. 冬季 0.064 0.206

夏季 vs. 秋季 0.108 0.001

夏季 vs. 冬季 0.150 0.001

秋季 vs. 冬季 0.013 0.213

a) 比较分析的形态特征参数包括壳高、壳直径、壳口直径、

壳刺数、壳刺长
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库中瘤棘奈氏虫虫体密度过低, 仅进行了一次采样(包
括5个站位)而产生的假阴性. 南溪水库中瘤棘奈氏虫密

度很低则可能存在未知的限制因素, 需要进一步研究.

3.3 壳口直径是决定瘤棘奈氏虫种群形态差异的主
要特征

刘乐冕等人[14]的研究发现, 瘤棘奈氏虫为单一形

态种, 壳高、壳直径、壳口直径可以作为瘤棘奈氏虫

形态分析的主要特征. 壳口是瘤棘奈氏虫与外界进行

物质交流的关键场所, 受外界影响相对较大, 其相对变

化幅度十分明显[14,17]. 本研究通过对不同季节和不同

流域间瘤棘奈氏虫种群形态的分析发现, 壳口直径差

异是导致瘤棘奈氏虫在时间和空尺度上种群形态差异

的主要因素. 因此, 壳口直径可优先作为瘤棘奈氏虫形

态分化首选指标. Bobrov和Mazei[22]发现, 同一种有壳

虫为适应不同的生境会形成具有一定形态差异的种群.
我们的结果表明, 食物(藻类)和浊度可能影响了瘤棘奈

氏虫种群壳口直径季节差异, 其中食物(尤其是硅藻)对

表 3 相似性分析(ANOSIM)检验11个流域间瘤棘奈氏虫种群形态差异a)

Table 3 Analysis of similarity (ANOSIM) statistics testing the difference in morphometric characteristics of N. tuberspinifera population from 11
watersheds, China

组间
流域

组间
流域

R P R P

流域(11流域) 0.558 0.001 木兰溪 vs. 晋江 0.572 0.001

长江 vs. 钱塘江 0.915 0.001 木兰溪 vs. 东西溪 0.445 0.001

长江 vs. 三十六脚湖 0.836 0.001 木兰溪 vs. 珠江 −0.002 0.511

长江 vs. 木兰溪 0.846 0.001 木兰溪 vs. 南流江 0.136 0.001

长江 vs. 晋江 0.852 0.001 木兰溪 vs. 昌化江 0.155 0.001

长江 vs. 东西溪 0.854 0.001 木兰溪 vs. 万泉河 0.442 0.001

长江 vs. 珠江 0.813 0.001 木兰溪 vs. 太阳河 0.349 0.001

长江 vs. 南流江 0.851 0.001 晋江 vs. 东西溪 0.067 0.066

长江 vs. 昌化江 0.880 0.001 晋江 vs. 珠江 −0.090 1.000

长江 vs. 万泉河 0.854 0.001 晋江 vs. 南流江 −0.031 0.843

长江 vs. 太阳河 0.857 0.001 晋江 vs. 昌化江 0.591 0.001

钱塘江 vs. 三十六脚湖 0.749 0.001 晋江 vs. 万泉河 −0.071 0.958

钱塘江 vs. 木兰溪 0.338 0.001 晋江 vs. 太阳河 0.046 0.002

钱塘江 vs. 晋江 0.889 0.001 东西溪 vs. 珠江 −0.146 1.000

钱塘江 vs. 东西溪 0.900 0.001 东西溪 vs. 南流江 −0.105 0.992

钱塘江 vs. 珠江 0.237 0.001 东西溪 vs. 昌化江 0.507 0.001

钱塘江 vs. 南流江 0.537 0.001 东西溪 vs. 万泉河 0.190 0.001

钱塘江 vs. 昌化江 0.199 0.001 东西溪 vs.太阳河 0.042 0.203

钱塘江 vs. 万泉河 0.901 0.001 珠江 vs. 南流江 −0.035 1.000

钱塘江 vs. 太阳河 0.734 0.001 珠江 vs. 昌化江 0.056 0.059

三十六脚湖 vs. 木兰溪 0.221 0.001 珠江 vs. 万泉河 −0.176 1.000

三十六脚湖 vs. 晋江 0.103 0.082 珠江 vs. 太阳河 −0.110 1.000

三十六脚湖 vs. 东西溪 0.289 0.001 南流江 vs. 昌化江 0.295 0.001

三十六脚湖 vs. 珠江 −0.117 0.999 南流江 vs. 万泉河 −0.162 1.000

三十六脚湖 vs. 南流江 −0.075 0.935 南流江 vs. 太阳河 −0.044 0.955

三十六脚湖 vs. 昌化江 0.271 0.002 昌化江 vs. 万泉河 0.499 0.001

三十六脚湖 vs. 万泉河 0.244 0.001 昌化江 vs. 太阳河 0.444 0.001

三十六脚湖 vs. 太阳河 0.066 0.189 万泉河 vs. 太阳河 −0.103 0.997

a) 比较分析的形态特征参数包括壳高、壳直径、壳口直径、壳刺数、壳刺长
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壳口直径的独立影响相对更高, 这可能与瘤棘奈氏虫

对硅藻的偏好性相关. 瘤棘奈氏虫壳体对硅元素的需

求较高. 杨军等人[8]曾报道硅是瘤棘奈氏虫壳体最主

要的元素, 平均含量为57.29%. 空间尺度上, 不同流域

间瘤棘奈氏虫种群形态也表现出显著差异, 尤其是长

江流域种群壳口直径显著高于其他流域. 瘤棘奈氏虫

种群壳口直径在空间尺度上的差异受到总碳、食物

(藻类)、浊度和纬度的显著影响, 尤其是总碳、食物与

浊度相对影响较高. 本研究中, 长江流域水体总碳、叶

绿素a和浊度均显著高于其他流域, 尤其是长江流域水

体浊度是其他流域的4倍左右(长江流域均值: 14.6
NTU; 其他流域均值: 3.7 NTU). 因此, 我们推测, 相对

丰富的碳含量、食物(藻类)和较高的浊度可能与长江

流域瘤棘奈氏虫壳口直径偏大密切相关. 相对高的浊

度表明, 长江流域水体中颗粒物含量较高, 在食物和颗

粒物含量相对更丰富的水体中, 较大的壳口直径可能

更有利于瘤棘奈氏虫的摄食. 但是, 具体内在生态关系

和机制有待深入研究.

4 结论

瘤棘奈氏虫种群的地理分布与纬度、海拔和温度

密切相关, 在中国主要分布于低纬度、低海拔、高温

度的亚热带和热带地区, 特别是在中营养和轻度富营

养水体密度较高. 在时间尺度上, 瘤棘奈氏虫种群密度

在厦门汀溪水库存在显著的季节性变化规律, 夏秋季

节密度较高, 水温和食物(藻类)是关键影响因子, 其中

水温的影响更大. 空间尺度上, 瘤棘奈氏虫种群密度受

到地理因素的限制, 随经度、纬度的升高而降低, 同时

食物(藻类)、电导率和硝态氮也对种群密度的空间分

布存在显著影响.
壳口直径的差异是决定瘤棘奈氏虫种群在季节和

流域间形态差异的主要特征; 汀溪水库中夏季瘤棘奈

氏虫种群形态的多元分散指数显著低于其他季节, 食

物(藻类)是影响壳口直径季节差异的主要因子, 尤其是

硅藻. 这可能与瘤棘奈氏虫自身壳体对硅元素的大量

需求相关. 在空间尺度上, 长江流域瘤棘奈氏虫种群壳

口直径明显高于其他流域, 其中长江流域水体相对丰

富的碳含量、藻类和相对高的浊度可能是影响瘤棘奈

氏虫壳口直径的因素. 本研究通过对瘤棘奈氏虫集合

种群在时空尺度上差异的研究, 为未来深入研究瘤棘

奈氏虫种群多样性提供了基础数据, 为亚热带和热带

水库生态评价与环境保护提供了科学依据.

图 7 水温/地理因子、理化因子、营养盐和浮游藻类对瘤棘奈氏虫壳口直径的直接和间接影响. 蓝色和红色线条分别代表正和负的影响. 线

条的粗细代表路径系数. 模型拟合度GOF值在汀溪水库(a)和11个流域24座水库(b)中分别为0.469和0.646. WT: 水温; Phys: 水深、电导率、pH;
Nut: 总碳、总有机碳、硝态氮和亚硝态氮; Phyt: 硅藻叶绿素、总叶绿素a; AD: 汀溪水库瘤棘奈氏虫壳口直径. Geo: 经度、纬度; Phys: 水深、

悬浮颗粒、透明度、浊度; Nut: 总碳、总有机碳、总磷; Phyt: 总叶绿素a; AD: 24座水库中瘤棘奈氏虫壳口直径
Figure 7 The direct and indirect effects of water temperature or geographical factors, physico-chemical factors, nutrients, phytoplankton on the
aperture diameter of N. tuberspinifera. The blue and red lines represent positive and negative effects, respectively. The thickness of the line represents
the value of the path coefficient. Goodness of fit index was 0.469 and 0.646 for Tingxi Reservoir (a) and 11 watersheds (24 reservoirs) (b), respectively.
WT: Water temperature; Phys: Water depth, electrical conductivity, pH; Nut: Total carbon, total organic carbon, nitrate nitrogen, nitrite nitrogen; Phyt:
Bacillariophyta, total chlorophyll-a; AD: The aperture diameter of N. tuberspinifera. Geo: Longitude, latitude; Phys: Water depth, suspended solid,
transparency, turbidity; Nut: Total carbon, total organic carbon, total phosphorus; Phyt: Total chlorophyll-a; AD: The aperture diameter of N.
tuberspinifera from 24 reservoirs
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Summary for “中国瘤棘奈氏虫种群密度和形态特征的时空差异及其影响因子”

Spatial-temporal variation of Netzelia tuberspinifera population
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its driving factors
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Testate amoebae are a diverse polyphyletic group of single-celled amoeboid protists in which the cytoplasm is enclosed
within an external shell. They are widely distributed in various habitats including freshwater, brackish water, soil and moss.
They play an important role in the biogeochemical cycles and energy flow of both aquatic and terrestrial ecosystems. They
can provide a good record or proxy of past environmental change due to their environmental sensitivity and high diversity.
Recent research on these microorganisms suggests they have been increasingly used as a biotic proxy of environmental and
climatic reconstruction, water quality and pollution. Many testate amoeba species have a cosmopolitan distribution at least
at the morphological level, but others have restricted geographical distribution. In China, we found there are abundant and
diverse testate amoebae in reservoirs and lakes, including some endemic species. In recent years, however, the local species
diversity of testate amoebae has been decreasing due to rapid increases in the level of reservoir or lake eutrophication.
Currently, the conservation and sustainable use of biodiversity has become an important topic, so it is necessary and urgent
to conduct systematic ecology research for endemic testate amoeba population in China. Netzelia tuberspinifera (basionym
Difflugia tuberspinifera) is an endemic sensitive species of East Asia and widely distributed in southern China. We found
that the distribution of N. tuberspinifera was significantly related to latitude, elevation and temperature based on the
datasets of 88 lakes and reservoirs in China, and this microorganism was mainly distributed in subtropical and tropical
lakes and reservoirs characterized by low latitude, low elevation and high water temperature. Our study investigated the
spatial-temporal distribution of N. tuberspinifera based on a high-frequency time series, sampled over four years from
Tingxi Reservoir (Xiamen, China) combined with spatial samples from 28 reservoirs in 14 watersheds in southern China,
and to reveal the ecological factors and processes that shape its distributions. The results showed that water temperature and
foods (phytoplankton) exhibited significant effects on seasonal patterns of N. tuberspinifera population density (0−10.7
ind/L), with a higher correlation coefficient for water temperature than for food. In the Tingxi Reservoir, surface water
temperature ranged from 14.3 to 32.1°C over four years from 2016 to 2019. When water temperature was above 30°C, N.
tuberspinifera displayed better growth and reproduction, so its population density was higher in summer and autumn than
in other seasons. On the spatial scale, the population density of N. tuberspinifera was 0−19.2 ind/L, which was mainly
limited by geographical factors and decreased with an increase in latitude and longitude, respectively. Meanwhile, foods
(phytoplankton), electrical conductivity and nitrate nitrogen also had significant effects on N. tuberspinifera population
density. Interestingly, the variation in aperture diameter (33.5−68.2 μm in Tingxi Reservoir; 33.5−73.6 μm in 11
watersheds) of N. tuberspinifera was the major contributing factor in explaining the temporal-spatial differences of
population morphological characteristics. Furthermore, we found that foods (phytoplankton) play a key role in the
difference of aperture diameter between different seasons in Tingxi Reservoir. The difference in aperture diameter between
the Yangtze River and other watersheds was mainly affected by foods (phytoplankton), total carbon and water turbidity.
Based on the spatial-temporal difference of the N. tuberspinifera metapopulation, our work improves the understanding of
geographical distribution and diversity of testate amoebae, and provides important references for ecological evaluation and
biodiversity conservation in subtropical and tropical reservoirs.

testate amoebae, Netzelia tuberspinifera, geographical distribution, temporal variation, population density,
morphometric characteristics
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