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微生物生态学理论框架

曹　 鹏 ， 贺纪正∗

城市与区域生态国家重点实验室， 中国科学院生态环境研究中心， 北京　 １０００８５

摘要：微生物是生态系统的重要组成部分，直接或间接地参与所有的生态过程。 微生物生态学是基于微生物群体的科学，利用

微生物群体 ＤＮＡ ／ ＲＮＡ 等标志物，重点研究微生物群落构建、组成演变、多样性及其与环境的关系，在生态学理论的指导和反复

模型拟合下由统计分析得出具有普遍意义的结论。 其研究范围从基因尺度到全球尺度。 分子生物学技术的发展，使人们可以

直接从基因水平上考查其多样性，从而使得对微生物空间分布格局及其成因的深入研究成为可能。 进而可以从方法学探讨微

生物生物多样性、分布格局、影响机制及其对全球变化的响应等。 在微生物生态学研究中，群落构建与演化、分布特征（含植物⁃

微生物相互关系）、执行群体功能的机理（生物地球化学循环等）、对环境变化的响应与反馈机理是今后需要关注的重点领域。

本文概述了微生物生态学的概念，并初步提出其理论框架，在对比宏观生态学基础理论和模型的基础上，分析微生物多样性的

研究内容、研究方法和群落构建的理论机制，展望了今后研究的重点领域。

关键词：微生物生态学； 理论框架； 理论模型； 生态学机制
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ｒｅｓｅａｒｃｈ ｕｎｉｔｓ （ｇｕｉｌｄｓ ／ ｃｏｎｓｏｒｔｉａ， ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ）， ａｎｄ ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ． Ｆｕｒｔｈｅｒｍｏｒｅ， ｗｅ ｃｏｍｐａｒｅ ｔｈｅ ａｐｐｌｉｃａｔｉｏｎ ｏｆ
ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｔｈｅｏｒｉｅｓ ｉｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ， ａｎｉｍａｌ， ａｎｄ ｂｏｔａｎｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｔｈｉｓ ｐａｐｅｒ ｉｎｔｒｏｄｕｃｅｓ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｇｕｉｌｄｓ ／ ｃｏｎｓｏｒｔｉａ ａｎｄ
ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ａｎｄ ｅｘｐｌｏｒｅｓ ａ ｐｒｅｌｉｍｉｎａｒｙ ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｔｏ ｔｈｅ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ ｆｉｅｌｄ， ｅｘｔｅｎｄｉｎｇ ａｎｄ ｄｅｅｐｅｎｉｎｇ ｏｕｒ
ｕｎｄｅｒｓｔａｎｄｉｎｇ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｗｅ ａｌｓｏ ｐｒｅｄｉｃｔ ｄｅｖｅｌｏｐｍｅｎｔｓ ｉｎ ｔｈｅ ｆｉｅｌｄ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ．

Ｋｅｙ Ｗｏｒｄｓ： ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ； ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ； ｔｈｅｏｒｅｔｉｃａｌ ｍｏｄｅｌｓ； ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｍｅｃｈａｎｉｓｍ

微生物生态学（ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ）是基于微生物群体（ｇｕｉｌｄｓ ／ ｃｏｎｓｏｒｔｉｕｍ， ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ）的科学。 微生物生态

学的研究在于探究微生物群体之间及微生物群体与环境之间的关系。 微生物生态学的研究对象更强调把微

生物作为一个群体，这些存在物质交换、能量流动和信息交流的群体有机地组成了微生物基本研究单元，如微

生物种群、群落和一系列有机集合体等。 这些研究单元共同生活在一个连续的环境中并互相影响，对它们的

研究在于寻求这些集合体构建的方法和途径，不同物种间功能的交互影响及群落构建随时空的变化情况［１］。
微生物生态学的研究首先要以规范研究对象为出发点，明确地定义各项具体研究工作中微生物研究单元（群
体）的含义。

生物多样性的分布格局和维持机制是生态学研究的核心问题，体现了生态系统应对环境条件变化的能

力，同时反映出其自身与生态系统过程、功能、恢复力和可持续性间的联系［２］。 微生物群落多样性极高，参与

自然界生物地球化学转化，对生态系统有着不可忽视的影响，但因其个体微小，且在研究单个细胞和生物活性

分析方法方面存在局限性，其研究进展远远不及动植物［２］。 微生物生态学研究通过分析营养源和能量流的

功能途径，了解微生物类群和周围环境的相互作用关系，以及微生物群落本身的复杂性；通过了解生物多样性

与功能冗余和系统稳定性间的关系，探索微生物在生态系统中地位和作用。 随着微生物生态学家逐步掌握了

微生物群落分布和多样性特征，微生物所执行的功能备受关注，深入理解其动态变化对精确预测生物圈如何

调节和应对未来环境条件变化尤为重要。 即使从基础层面考虑，了解微生物群落特征仍有利于加深对生态系

统功能的理解［３］。
伴随着群落生态学研究的深入，人们更为关注影响生物多样性分布格局的理论机制，及与功能代谢相关

的理论和模型。 目前我们所熟知的一些理论和模型，多源自动植物观测研究，而如何将其与微生物联系起来

尚处于探索阶段，这种探索和尝试在理论层面上拓展了研究思路，同时为理论研究的普适性和特殊性间的辩

证联系提供了一些依据。 群落多样性的主要理论和假说包括距离－衰减关系、种－面积关系和群落中性理论

与生态位理论等，与功能相联系的理论和方法主要有代谢异速理论、功能多样性计算方法等。
微生物生态学是生态学中形成较晚的分支，仍处在理论框架的初期构建阶段。 目前，多数研究尚停留在

描述为主的层面，未能将微生物多样性与生态系统过程和功能之间建立理论联系，同时对宏观生态学基础理

论的借鉴引入和适时发展，缺乏在微观生态学理论框架体系下的深入思考。 考虑到微生物驱动的生物地球化
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学循环是生物圈的中心功能，了解微生物群落组成及其变化与环境和空间变量的关系，以及对陆地生态系统

功能和管理的调控作用，对微生物生态学理论框架的构建尤为必要。 本文概述了微生物生态学普遍涉及的一

些概念，对比宏观生态学分析了微生物多样性的研究内容、研究方法和群落构建的理论机制，并将功能与生态

系统过程和稳定性相结合，在总结以往研究进展的基础上，重点讨论微生物生态学研究的特殊性和普遍性，以
微生物多样性作为研究核心和出发点，依赖宏观生态学理论体系，并结合微生物自身特征，提出微生物生态学

理论框架。 同时，从微生物执行的功能及与环境相互联系的角度出发，结合生物学和生态学的方法综合阐述

微生物与生态系统功能间模型化的联系。

１　 微生物生态学的一些概念

１．１　 微生物的概念和微生物生态学研究单元的表征方法

传统的微生物定义涵盖了细菌、真菌和古菌，以及微观动植物如藻类、浮游生物、一部分节肢类和甲壳类

生物等。 也有学者通过形态和表型特征将微生物定义为：质量小于 １０－５ｇ 且体长小于 ５００ μｍ 的生物［４］。 然

而，单纯依据表型特征来定义微生物，往往会带有很强的主观性，且可培养微生物仅占微生物总数的

０．１—１％，这也成为了微生物研究领域的瓶颈。 然而，对于多数微生物明确其可信的形态学分类特征非常困

难，并且研究分布需要清晰定义多样性单位，因此，目前只能依赖于分子生物学分类辅助形态学分类来描述微

生物多样性单位并揭示微生物物种的复杂性和潜在特性［５］。
随着分子生物学研究的发展，由微生物本身特性而无法研究单个个体的问题有所缓解。 比如，基于一定

程度的表型特征一致性，ＤＮＡ⁃ＤＮＡ 杂交率大于 ７０ ％，或 ｒＲＮＡ 基因序列相似性大于 ９７％便可表征同一物

种［６］。 用基于 ｒＤＮＡ 指纹图谱的可操作分类单元（ｏｐｅｒａｔｉｏｎａｌ ｔａｘｏｎｏｍｉｃ ｕｎｉｔ， ＯＴＵ）表征不同物种［７］，更适合

于针对微生物的研究，尤其在与生态系统功能相关的研究方面［８⁃９］。 此外，也可直接以变性梯度凝胶电泳

（Ｄｅｎａｔｕｒｉｎｇ ｇｒａｄｉｅｎｔ ｇｅｌ ｅｌｅｃｔｒｏｐｈｏｒｅｓｉｓ， ＤＧＧＥ）条带型和末端限制性片段长度多态性（ Ｔｅｒｍｉｎａｌ ｒｅｓｔｒｉｃｔｉｏｎ
ｆｒａｇｍｅｎｔ ｌｅｎｇｔｈ ｐｏｌｙｍｏｒｐｈｉｓｍ， Ｔ⁃ＲＦＬＰ）中各种片段型表征微生物多样性［１０］。 在微生物生态学研究领域，微生

物个体适于定义为一个 ＯＴＵ 或具有特定功能的功能群。 微生物多样性可分为物种多样性、遗传多样性、功能

多样性等，这里在定义微生物个体时，倾向于基于其遗传多样性和功能多样性特征，这样更有利于将微生物群

落多样性与其生态功能性联系起来。
１．２　 微生物生态学的概念和发展历程

与微生物学或微生物生物学不同，微生物生态学是基于微生物群体（如种群、群落和一定单元内微生物

的集合体）的科学，注重探究微生物群体之间及其与环境的关系。 由于微生物个体难于纯培养和分离，微生

物生态学研究的重点并非对个体或个体与环境关系的研究（虽然也包括这方面的工作），而在于研究微生物

群落构建、组成演变、多样性及其与环境的关系，以群落为单元执行的生态功能与生态系统过程，如核心的生

物地球化学循环过程，且研究方法和思路与研究个体功能有所不同。 微生物生态学不同于分离培养、镜检、分
析生理生化指标和探讨相关生理代谢途径的研究，而是基于群体，利用群体 ＤＮＡ ／ ＲＮＡ 等标志物

（Ｂｉｏｍａｒｋｅｒ），以高通量和大样本作为研究特征，研究范围从基因尺度到全球尺度，在生态学理论和模型的指

导和反复拟合下由统计分析得出具有普遍意义结论的研究（图 １）。
微生物生态学是生态学的一个重要分支，是研究微生物群落与环境相互关系的科学。 在该学科的发展过

程中，一些科学家的早期工作起到了重要作用。 １８８９ 年，拜耶林克（Ｂｅｉｊｅｒｉｎｃｋ ＭＷ）设立发光细菌属；１８９２
年，维诺格拉斯基（Ｗｉｎｏｇｒａｄｓｋｙ Ｓ）亚硝酸单胞菌属及亚硝酸杆菌属，他们的许多开创性微生物学研究中较早

地涉及了微生物生态学的概念。 克鲁维尔（Ｋｌｕｙｖｅｒ ＡＪ）于 １９２４ 年发表了《微生物代谢的统整与分歧》一文，
Ｋｌｕｙｖｅｒ 的贡献在于发现了微生物间的各种代谢过程都存在相互关系。 ２０ 世纪后半叶微生物生态学得以迅

速发展，其重要的里程碑是 １９７２ 年在瑞典乌普萨拉举行的有关微生物生态学现代方法的国际会议，此后国际

知名 学 术 期 刊 （ 例 如： Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， Ｔｈｅ ＩＳＭＥ Ｊｏｕｒｎａｌ， Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｅｃｏｌｏｇｙ， Ａｐｐｌｉｅｄ ａｎｄ
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ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

图 １　 微生物生态学基本理论框架和技术途径示意图

Ｆｉｇ． １　 Ｂａｓｉｃ ｔｈｅｏｒｙ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ａｎｄ ａｐｐｒｏａｃｈｅｓ ｆｏｒ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ

Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ，ＦＥＭＳ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ Ｅｃｏｌｏｇｙ，Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ Ｅｃｏｌｏｇｙ 等）不断创

刊出版，这期间也见证了许多重要科研成果的诞生。 １９７６ 年，Ｗｏｅｓｅ 和 Ｆｏｘ 通过研究小亚基核糖体（ ＳＳＵ
ｒＲＮＡ）序列差异 确立了三域学说，并定名古菌域（Ａｒｃｈａｅａ） ［１１］。 随着研究的深入，传统的技术在非可培养微

生物研究方面存在一定局限性，分子生物学研究技术被借鉴到微生物生态学研究中，在物种遗传多样性、分子

适应性、变异分子机制及其进化意义等基础理论方面取得了突破［２，１１⁃１２］。

２　 微生物生态学研究内容及理论进展

２．１　 微生物生态学研究内容

２．１．１　 微生物群落组成、多样性和分布特征

微生物群落组成和多样性一直是微生物生态学和环境科学研究的重点。 首先，微生物群落组成决定了生

态功能的特征和强弱。 其次，微生物群落多样性⁃稳定性是研究生态系统动态变化和功能关系的重要途径。
再次，微生物群落组成变化是标记环境变化的重要方面。 由此可见，通过对微生物群落的组成和多样性进行

解析并研究其动态变化，可以了解群落结构、调节群落功能和发现新的重要功能微生物类群，使生态环境变化

研究从微观角度得以体现。 微生物群落的分布被认为不同于动植物呈明显的地带性和区域分布特征，而是呈

全球性的随机分布［１３］。 事实上，不同的生境类型间，微生物群落组成存在着明显的差异性。 了解并掌握微生

物的分布特征实非易事。 因此有学者提出，如果可以明确微生物的组成和分布规律，这对生态学和生物地理

学完善和发展以及对微生物资源保护和利用均有重要意义［４，１４］。
对于影响微生物群落组成、多样性和分布特征的过程和因素主要可以概括为以下四方面：（１）微生物的

扩散和定殖：扩散过程是控制微生物时空分布和宏观生态型的关键过程之一［１５⁃１６］。 （２）物种形成和灭绝速

率：物种数量是物种形成速率和进化时间共同作用的结果。 较高的微生物多样性可以产生高物种分化并降低

物种灭绝速率。 （３）环境复杂性对微生物分布的影响：由于生物和非生物因素的影响，多数微生物所处生境

存在明显的空间异质性［１７］。 研究表明，生境异质性与微生物多样性间存在显著正相关关系［１８］，但目前这种

关系在自然界中很难明确证实。 （４）个体大小与空间尺度的关系：有学者认为一定环境中微生物较大型生物

应具有更高的多样性，因为个体微小的它们在可以更精细的分割所处环境［１９］。 换言之，小个体对环境异质性

感知敏感，相对增加了给定环境中不同生境的数量以及潜在对环境的利用方式。
２．１．２　 微生物多样性与生态系统功能及其稳定性关系

生物多样性与生态系统功能及其稳定性之间的关系是当今生态学领域的研究热点。 生物多样性的变化

会导致生态系统功能受到影响，有研究表明生态系统应对环境扰动的能力随生物多样性的减少而减弱［２０］。
关于生物多样性与稳定性维持机制研究较多的有四类假说：冗余种假说（Ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ｓｐｅｃｉｅｓ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ） ［２１］、
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铆钉假 说 （ Ｒｉｖｅｔ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ） ［２２］、 多 样 性⁃稳 定 性 假 说 （ Ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ⁃ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ ） ［２０］、 不 确 定 假 说

（Ｉｄｉｏｓｙｎｃｒａｔｉｃ ｈｙｐｏｔｈｅｓｉｓ） ［２３］。 随着生态学学科的发展和完善，探索微生物多样性与生态系统功能和稳定性的

关系被提上日程，现有的理论成果为微生物生态学研究提供了思路和理论支撑。 微生物群落是生态系统的基

础和核心组成部分，与生态系统功能息息相关。 微生物主要驱动了氮元素的生物地球化学循环，除固氮作用、
硝化作用、反硝化作用和氨化作用外，近年还发现厌氧氨氧化也是微生物参与氮循环的一个重要过程［２４］。 微

生物群落在生态系统中起着催化生物地球化学反应的作用，借助微生物代谢网络的物质能量流分析可以便捷

地预测性解释生态系统各种问题［２５］。 对于海洋生态系统研究中，Ｄｅｌｉｌｌｅ［２６］ 认为微生物食物网才是南极海水

中碳素和能量流动的主要途径。 研究微生物群落与生态系统功能关系的基础上，了解并掌握微生物群落稳定

性，对预测群落应对干扰和维持生态系统功能非常重要。 稳定性取决于抵抗力和恢复力，抵抗力，即对干扰的

低灵敏度；恢复力，即干扰后恢复的速率［１２］。 抵抗力和恢复力与群落组成（多样性、相对或绝对多度）和功能

（如生物地球化学过程速率）相关。 基于微生物拥有庞大的生物量和普遍存在的扩散现象，以及具有高生长

潜势、低灭绝速率和水平基因转移发生率较高等特征，微生物群落被认为具有高度的功能冗余性，在应对扰动

时微生物群落会产生较强的抵抗力和恢复力［２７］。 功能冗余对微生物群落稳定性起着至关重要的作用，当恢

复到干扰前的环境条件，即便在群落结构发生改变的情况下，生态系统过程速率仍无显著改变［２８］（图 ２）。 此

外，从分子机制的角度微生物在长期进化过程中，可以通过微生物细胞之间遗传物质水平转移（转化、接合、
转导）获得新基因，进而拥有适应新环境和对新选择压力做出快速反应的能力，研究表明当单一的水平基因

转移发生后会导致微生物生态位发生改变［２９］，甚至以新的生活史策略应对外界干扰。 了解生物多样性与生

态系统功能及稳定性间的关系，有利于探索微生物在生态系统中地位和作用，当全球气候变化备受关注之时，
探明微生物群落对生态系统功能的作用机制便是解决目前问题的途径之一。

图 ２　 功能冗余与生态系统稳定性的概念模型［１］

　 Ｆｉｇ． ２ 　 Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｍｏｄｅｌ ｏｆ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ ｂｅｔｗｅｅｎ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ

ｒｅｄｕｎｄａｎｃｙ ａｎｄ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｓｔａｂｉｌｉｔｙ ［１］

２．２　 生态学理论与研究进展

２．２．１　 微生物生态学中的尺度效应

各种生态学问题产生和形成基于不同的空间尺度、
时间尺度和生态学组织尺度层面，没有任何一种生态学

现象可以孤立地依存于单一尺度上得以研究，多数是一

定空间尺度、时间尺度和结构尺度上的不同特征系统综

合的结果。 恰恰是尺度的多义性导致了生态学家对其

认识的不同以及在各自研究中定义的差异。 Ｆａｒｉｎａ 将

尺度定义为被研究物体或现象在时间或空间上的量度，
Ｔｕｒｎｅｒ 提出尺度是指一个物体或过程的时间、空间幅

度［３０⁃３１］。 我国学者将尺度定义为观察或研究的物体或

过程的空间分辨率和时间单位［３２］。 这些概念从不同角

度分别强调了尺度的动态变化特征、范围属性以及可分

解性。 随着研究的深入，人们认识到没有任何单一尺度

可以适用于所有生态学问题，而一系列研究结论的差异很大程度上取决于研究尺度的不同。
目前，关于尺度效应的研究集中于时间和空间尺度，微生物由于其自身具有的个体小、数量大、代际时间

短等特征，在研究过程中对其是否具有尺度效应和尺度范围的考察更需谨慎，比如时间方面可以考虑从两个

角度出发，其一，直观的时间轴变化，如宇宙时间、地质时间、历史时间等；其二，间接的遗传和进化改变，考察

突变、水平基因转移、分子钟等问题，微生物由于代际时间短是否存在这些时间尺度效应始终悬而未决。 对于

空间尺度而言，则其尺度范围划分相对简单，比如Ｍａｒｔｉｎｙ 等［４］分别定义了大尺度、中尺度和小尺度，通过比较

一系列关于微生物地理分布的研究发现，空间尺度是导致差异的主要诱因。 对小尺度土壤 Ｂｕｒｋｈｏｌｄｅｒｉａ
ａｍｂｉｆａｒｉａ 菌种内遗传多样性的研究表明，其基因组相似性同时受到空间距离和环境异质性的影响［３３］。 对全

５　 ２２ 期 　 　 　 曹鹏　 等：微生物生态学理论框架 　
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球尺度下淡水湖泊中硅藻分布格局的研究发现，距离分隔、扩散和迁移历史等因素在硅藻群落空间分布格局

形成过程中起重要作用［３４］。 这些研究从不同的空间尺度和研究对象的角度分析了影响微生物群落构建的过

程，微生物群落的空间分布格局和构建过程是历史偶然性和当代环境因子共同作用的结果，并具有尺度依赖

性，即在较大空间尺度下历史及进化过程的主导作用下，当代环境因子也在小空间尺度下不断地对微生物空

间分布格局进行细部改造。
２．２．２　 微生物生态学的基础理论与数学模型

（１）距离⁃衰减关系

距离⁃衰减关系关注群落在不同空间尺度下的周转，即样点间群落组成相似性随地理距离的变化情况

（β⁃多样性变化）。 距离⁃衰减关系可用于分析环境异质性和扩散历史对生物多样性的影响［３５］，但对于微生物

群落却知之甚少。 Ｃｈｏ 和 Ｔｉｅｄｊｅ［３６］首次研究发现区域尺度上（样品间距离范围在 ５ ｍ—８０ ｍ）Ｐｓｅｕｄｏｍｏｎａｓ 遗
传相似性与空间距离呈负相关，但在较大空间尺度（如大陆间）并不存在相关性。 Ｆｒａｎｋｌｉｎ 和 Ｍｉｌｌｓ［３７］ 研究表

明小尺度范围内（２．５ ｃｍ—１１ ｍ）微生物存在显著的距离⁃衰减关系。 同样，在 １—１０００ ｋｍ 范围内硅藻和纤毛

虫群落相似性随距离增加显著减小［３８］。 以上研究，围绕群落组成变化与空间距离间的关系，但均忽视了考察扩

散限制与环境异质性间的相对重要性，既有倾向于环境异质性是微生物距离⁃衰减关系的主要影响因素［４］，也有

学者持不同观点［１４，３９］。 因此，理论探索仍需以针对不同影响因素的大量科学研究作为支撑并不断深入拓展。
（２）种⁃面积关系

种⁃面积关系，描述物种数量随取样面积增加而变化的规律，是群落生态学中研究最多的物种分布格局之

一［４０］。 种⁃面积关系的定量描述由 Ａｒｒｈｅｎｉｕｓ 提出，即物种数量（Ｓ）与取样面积（Ａ）呈幂函数关系：
Ｓ ＝ ｃ × ＡＺ （１）

其中，ｃ 和 ｚ 为常数，常被用来表述 α 和 β 多样性［４１⁃４２］。 尽管对所有生境没有绝对统一的物种⁃面积关

系，经验数据表明在连续生境内关于动植物的 ｚ 值变化范围为 ０．１—０．３，岛屿生境变化范围为 ０．２５ ＜ ｚ ＜
０．３５［１９］。 认为微生物呈全球性随机分布的学者指出，微生物的种⁃面积曲线相对平缓，ｚ 值低于大型生物［４３］，
然而一些新研究表明对于微生物种⁃面积关系也存在类似于大型生物的较大的 ｚ 值（表 １）。 ＴＡＲ（Ｔａｘａ⁃ａｒｅａ
ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐ，类群⁃面积关系）研究中最富挑战性的问题在于估测一定面积里类群丰富度，这主要是由无法完全

取样所造成的。 对于微生物而言，由于缺乏详尽的分布图，依赖观测计数得到的类群丰富度会导致 ｚ 值偏离

真实值。 此外，在比较研究微生物与大型生物间生物多样性格局异同方面，不同的类群分辨率定义标准会影

响到 ｚ 值大小。 Ｈｏｒｎｅｒ⁃Ｄｅｖｉｎｅ［４４］等研究表明以不同序列相似性标准划分类群时，由序列相似性 ９５％变至

９９％会使 ｚ 值由 ０．０１９ 增至 ０．０４０，这说明生物多样性格局的差异受如何通过序列相似性界定类群影响，由于

目前尚不统一分类群定义标准进而使得微生物的 ｚ 值往往低于针对植物或动物物种研究。 同样地，取样方法

和取样标准的差异也是造成通过 ＴＡＲ 方法研究微生物与大型生物间生物多样性格局异同的原因之一［４５］。

表 １　 微生物的类群⁃面积关系［４６］

Ｔａｂｌｅ １　 Ａ ｓｕｍｍａｒｙ ｏｆ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｔａｘａ⁃ａｒｅａ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ （ＴＡＲｓ） ［４６］

名称
Ｎａｍｅｓ

生境
Ｈａｂｉｔａｔ

ＴＡＲ 类型ａ

ＴＡＲ ｔｙｐｅ
ｚ 值
Ｚ ｖａｌｕｅ

近似距离
Ａｐｐｒｏｘ． ｓｃａｌｅ

参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 沼泽沉积物 连续 ０．０１９—０．０４０ ９ × １０－１０—０．０９ ｋｍ２ ［４４］

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 土壤 非连续 ０．０３０ ４００—１０８ ｋｍ２ ［７］

硅藻 Ｂａｃｉｌｌａｒｉｏｐｈｙｃｅａｅ 海洋 连续 ０．０６６ １０－４—１０１２ ｋｍ ［１９］

真菌 Ｆｕｎｇｉ 沙漠土壤 连续 ０．０７４ ４ × １０－１１—１０４ ｋｍ２ ［１４］

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 湖泊 岛屿 ０．１０４ ０．１—１．５ ｋｍ２ ［３９］

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 树洞 岛屿 ０．２６０ ０．０５—１８ Ｌ ［４３］

细菌 Ｂａｃｔｅｒｉａ 森林土壤 连续 ０．４２０ 和 ０．４７０ １０－６—６ × １０－５ ｋｍ２ ［４６］
　 ａ连续类群⁃面积关系型用于估测单一区域的巢式面积里类群丰富度的增加；非连续 ＴＡＲｓ 类型用于估测从局域到全球尺度类群丰富度的增

加；岛屿 ＴＡＲｓ 类型用于估测离散面积增加时类群丰富度的变化。

６ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ３５ 卷　
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　 　 （３）群落构建的生态位理论和中性理论

生态学中关于群落构建的研究主要集中在大型生物，而对微生物关注较少。 长期以来，人们认为微生物

是呈随机分布的，但环境决定其存在［４７，４８］，换言之，微生物学家认为微生物的生物地理学分布不受扩散限制

的影响，然而近年来的研究成果在不断质疑上述对微生物分布的描述，即使是构建距离⁃衰减关系和物种面积

曲线，仍表明了微生物物种并非呈随机分布，并且微生物类群的分布特征与所处生境的空间异质性呈相关关

系，说明物种分化受到环境筛选作用的影响［７，４４⁃４５］。 关于微生物生物地理学的研究证明，由于各种复合效应

的存在，即使微生物有较高扩散率也没有完全胜过局域过程（ｌｏｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ）的影响［４９］，生态位理论和历史偶

然性在决定微生物物种丰富度和群落构建方面均起到了重要作用［４］。 关于废水处理中氨氧化细菌群落的研

究表明种群动态符合中性群落的假设，偶然和随机的种群迁入在群落构建中起到重要作用，但随着环境因子

影响的引入，观测值与预测值间的拟合效果有所提高［５０］，说明生态位和中性过程会影响微生物多样性和群落

构建［５１］。 关于细菌群落的微宇宙实验证实，在形成初期物种分选和中性过程都起到了重要作用，但物种分选

作用相对较弱［５２］。 沿土壤 ｐＨ 梯度从植物上分离得到丛枝菌根真菌的研究表明，丛枝菌根真菌群落构建受生

态位和中性理论共同作用影响，物种多度分布符合 ＺＳＭ 模型并且存在扩散限制的现象，但同时土壤 ｐＨ 对丛

枝菌根真菌群落组成具有显著影响，相对而言宿主植物对其影响微乎甚微，因此被认为生态位分化是影响丛

枝菌根真菌群落组成和多样性的主要机制，但仍不能忽视群落构建中的随机的中性过程［１０］。 群落构建可能

是随机的生态漂变和生态位分化共同作用的过程，更多的研究开始关注整合生态位和中性理论探究随机作用

和确定性作用的相对贡献。 如今，越来越多的生态学家认为影响群落构建的生态位与中性理论的最终应是二

者的融合。 研究者以不同方式试图将中性理论的合理部分整合到生态位的框架中，以期推动群落构建的机制

研究。
（４）生态代谢理论

生态代谢理论源自 Ｋｌｅｉｂｅｒ’ｓ⁃３ ／ ４ 法则，该理论认为生物代谢速率是制约多数生态格局形成的基础生物

速率。 生态代谢理论产生是通过比较不同类群和生境条件下，生物体代谢过程与个体大小、温度等的关系，以
期透过复杂的生命现象发现统一的生态学规律［５３］。 该理论指出较高的温度会加快物种的代谢速率［５４］，进而

提高地区的物种形成速率，而较高的物种形成速率会使物种多样性维持较高的水平［５４］，可以作为物种多样性

大尺度格局的解释性机制，从而更利于认识物种多样性的形成和维持机制以及与生态系统功能间的关系［５３］。
随着物种灭绝速率加快，生物多样性与生态系统功能成为生态学领域重大的科学问题，而且对于微生物群落

组成和多样性对生态系统功能和过程的解释机制尚待明确。 随着分子生物学技术手段的发展，促进了微生物

群落结构和多样性的研究，在物种定义方面和生态系统功能研究上也有了新的突破［９］。 例如，我们在研究河

南封丘、湖南桃源和澳大利亚 Ｍｅｎａｎｇｌｅ 等土壤生态系统中细菌多样性与多重功能性关系时，细菌 ＯＴＵ 数的

平均周转率介于 ２ ／ ３ 与 １ 之间［９］，与生物代谢异速指数研究结果具有较好的一致性［５５］。 生态代谢理论理论

揭示了自然特征的规律所在，涉及个体水平的生产力、增长率、死亡率等生活史特征，物种水平的种群密度、种
群增长和种间相互作用，以及生态系统的物质循环、能量流动和资源配给等［５３］。 该理论结果有助于解释生态

学各个层面的问题，包括个体的空间分布状况、物种繁殖策略、群落的演替和稳态以及生态系统功能等。 在大

型生物研究的基础上，对微生物的研究给该理论带来了新的挑战并拓展了其应用范围，进而推进了在生物界

的普适性应用，使得宏观生态学理论应用于微观生态学领域，更具研究价值。
（５）Ｒａｐｏｐｏｒｔ 法则与中域效应

物种地理分布格局是宏观生态学和生物地理学的核心问题之一。 １９７５ 年，Ｒａｐｏｐｏｒｔ 发现美洲哺乳动物亚

种的地理分布幅在低纬度地区比高纬度地区小，人们将这种现象称之为 Ｒａｐｏｐｏｒｔ 法则［５６］。 例如，海洋细菌多

样性存在纬度梯度变化，其丰富度随纬度增加而减小，低纬度地区物种丰富度较大，而越趋于两极物种丰富度

会变低，并且细菌类群分布区在热带具有较窄，而高纬度地区较宽［５７］。 Ａｍｅｎｄ 等［５８］ 在研究全球尺度上细菌

分布格局时，同样证实了 Ｒａｐｏｐｏｒｔ 法则的存在，细菌类群分布区会随纬度增加而变宽。 然而，对于海底纤毛虫
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研究结果显示高纬度地区物种分布区变窄，与 Ｒａｐｏｐｏｒｔ 法则相反，这可能与样品及数据不充分有关［５９］。 尽管

这些研究从微生物的角度支持或反对了 Ｒａｐｏｐｏｒｔ 法则，但值得注意的是产生这种现象的机制和过程与大型生

物是否一致尚需进一步探索，并且这些影响的相对重要性在微生物与大型生物间的异同点也是后续研究所需

关注的内容。
中域效应可做为 Ｒａｐｐｏｒｔ 假说的解释机制，但中域效应的存在也增加了 Ｒａｐｏｐｏｒｔ 法则验证的困难［６０］。 中

域效应假说源于 １９９４ 年 Ｃｏｌｗｅｌｌ 和 Ｈｕｒｔｔ 发现了地理区域边界（如山顶、海陆边界）对物种分布边界的限制作

用和对物种丰富度分布格局的影响，他们认为由于地理区域边界限制了物种的分布，不同物种分布区在地理

区域中心重叠多，而在地理区域边缘重叠少，从而形成物种丰富度从地理区域边缘向中心逐渐增加的格局，称
之为中域效应（ｍｉｄ⁃ｄｏｍａｉｎ ｅｆｆｅｃｔ，ＭＤＥ）。 Ｆｉｅｒｅｒ 等［６１］在研究美国草原土壤细菌多样性时发现，中纬度地区土

壤细菌类群和功能多样性低于研究区域内最北部和最南部地区的生物多样性，这一结果不同于多数动植物群

落多样性所遵从的中域效应，因此他们认为该假说的普遍性有待商榷，该研究结果主要受到了疣微菌门相对

多度的影响，产生这种空间格局的环境影响主要来自碳素的急剧变化，几何边界限制的作用并不显著，这可能

也与微生物群落组成和分布区的特殊性有关。 类似的结果也出现在秘鲁东部山地森林土壤细菌多样性格局

研究中，海拔梯度上的多样性格局仍无法由中域效应所解释［６２］，这可能与较强的空间异质性有关，不同采样

区域内细菌多样性变化强于沿海拔梯度上多样性变化的程度。 Ｗａｎｇ 等［６３］ 的研究结果同样证实了海拔梯度

上微生物多样性格局不同于大型软体动物所呈现的中域效应，这也说明影响微生物和动植物的物种多样性格

局的制约机制有所不同，不能简单的用，可以在一定空间尺度下探索性与动植物多样性格局比较研究应用。
除前文所述一系列理论假说外，反馈机制、地理成因假说、种库假说、负密度制约假说等，在未来研究微生

物生态学方面存在潜在的指导性意义。 微生物生态学的发展离不开生态学理论和假设的推进，这些相对成熟

而完善的理论假说为微生物生态学提供了清晰的研究思路和研究方向以及坚实的理论基础。 通过一系列针

对微生物群落的研究发现，以上的理论假说在应用于微生物领域时，与动植物研究出现了异同点，这些差异正

是未来研究需要关注的重点，比较分析普遍性和特殊性，有利于理论研究的进一步发展。

３　 存在的问题与展望

微生物是生态系统的重要组成部分，直接或间接地参与所有的生态过程，在生态系统物质循环、能量转换

以及人类环境与健康中起着重要作用。 微生物的世界是否无章可循，通过不断的探索，事实证明并非如此。
那么，微生物群落及其多样性如何随环境条件变化而表现出一定的分布特征，是什么机制驱动和维护着这些

分布特征，是生物学和生态学亟待回答的问题。 关于微生物群落分布特征和格局是否等同大型生物，如何解

释其特征性的存在需要理论支持。 现有的生态学理论体系应用于动植物领域相对比较完备，仅在微生物领域

的研究有所不足，新理论的提出固然更可贵，但我们应在充分利用这些较为成熟的理论和方法研究未知的微

生物领域的基础上，进而通过比较分析发现新的规律。 分子生物学技术的发展，使人们可以打破以往微生物

学研究中需要对其进行分离培养的限制，直接从基因水平上考查其多样性，从而使得对微生物空间分布格局

及其成因的深入研究成为可能。 结合文中提及的理论假设，在这些研究中充分地解释了现有的微生物群落组

成和分布特征问题及功能特征的问题，我们需要做的就是发现区别，细化参数。
微生物生态学领域的研究还应关注以下几方面内容：
（１）微生物多样性研究的方法学探讨。 理论指导与数据发掘以及技术革新是科学研究必不可少的环节，

而数据发掘过程是获得新成果的必要途径。 对微生物多样性的研究不仅可以从社会科学、经济学等研究领域

借鉴成熟而有效的统计分析手段，更应该从宏观生态学领域融合有效的统计分析方法。 此外，分子生物学技

术革新推动了微生物生态学发展，新技术层出不穷，但新技术仍会存在局限性，比如基于 ＰＣＲ 的高通量测序

仍存在引物偏嗜性引起的问题，比如微生物数据库的完善问题，等等。 因此，在技术选择方面应结合研究目

的，在允许条件下，对不同方法比较分析，提高结果准确性和互补性。
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（２）微生物多样性、分布格局及其对全球变化的响应。 探索微生物的空间分布格局，如何参考宏观生态

学的描述方法和理论框架以及微生物的地理分布究竟如何描述？ 是通过优势种，还是其他表征指标，这是一

个重要问题。 而这个问题的回答不仅仅是统计或理论问题。 从这个角度考虑，微生物分布格局的研究需把群

落结构、多样性与功能相结合，这可能是突破目前对微生物分布研究的一个重要方向，即对微生物分布格局的

研究不能仅仅停留在描述上。
（３）微生物分布特征的生态学机制。 生物间存在着普遍联系和辩证发展的关系，将宏观生态学理论应用

于探讨微生物生态学领域问题，是对自然界的深入探索，具有重要研究价值。 随着物种灭绝速率加快，生物多

样性与生态系统功能成为生态学领域重大的科学问题。 尽管生物学家和生态学家对动植物与生态系统功能

间关系已有了较为成熟的研究成果，对于微生物群落组成和多样性对生态系统功能和过程的解释机制尚待明

确。 借鉴于宏观生态学理论，可能成为沟通和联系二者的桥梁。 值得注意的是，海量的微生物个体几乎无法

研究，因此对微生物个体的界定非常必要，研究微生物与生态系统功能关系，通过尺度推演研究大尺度上的物

种格局，有利于认知自然界生物多样性的产生和维持机制，进而推动生态学整体的研究发展。
以上内容的研究契合了当前生物学和生态学领域的研究热点，有望促进生物学、地理学、生态学、统计学

等学科的交叉融合，不仅能够为建立我国的微生物物种资源库提供必要的技术支持，也可为微生物生态学理

论的建立以及陆地生态系统的管理和功能调控提供依据。 今后针对微生物生态学理论，群落构建与演化、分
布特征（含植物⁃微生物相互关系），执行群体功能的机理 （生物地球化学循环等）、对环境变化的响应

（ｒｅｓｐｏｎｓｅ）、适应（ａｄａｐｔａｔｉｏｎ）与反馈（ｆｅｅｄｂａｃｋ）的机理等方面的研究是微生物生态学需要关注的方面，对这些

问题的认识为降维调控微生物群体，构建健康、高效并具有特定功能导向的微生物群体提供实用性的指导。
我们相信，随着研究成果的积累和研究工作的深入，微生物生态学研究会有长足进步和更为广阔的发展空间，
并对促进和推动宏观与微观生态学的交叉和融合起到关键性作用。
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