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湖泊细菌群落构建机制及其对富营养化的响应

焦聪聪１，２，赵大勇２，曾　 巾１，３，∗

１ 中国科学院南京地理与湖泊研究所湖泊与环境国家重点实验室，南京　 ２１０００８

２ 河海大学水灾害防御全国重点实验室，南京　 ２１００９８

３ 中国科学院南京地理与湖泊研究所鄱阳湖湖泊湿地综合研究站，九江　 ３３２８９９

摘要：细菌是湖泊生态系统的重要组成部分，在驱动湖泊生态系统元素物质循环和调控湖泊水质方面发挥关键性作用。 揭示湖

泊细菌群落多样性的形成和维持机制，即群落构建机制，是湖泊微生物生态学研究中的核心目标。 近年来，微生物组学技术的

发展，极大推动了湖泊细菌群落构建机制的研究。 富营养化是当前我国湖泊生态系统面临的最大环境挑战之一，也是决定湖泊

细菌群落组成和多样性的重要因素。 研究综述了湖泊细菌群落构建机制的理论基础和发展脉络。 概述了湖泊细菌群落构建机

制的主要分析方法。 总结了富营养化对湖泊细菌群落构建机制的影响的最新研究进展。 针对富营养化影响下湖泊细菌群落构

建机制研究所面临的问题，提出了未来的研究展望。
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细菌是湖泊（含水库）生态系统中物质循环和能量流动的重要参与者，拥有巨大的代谢和生理功能，在维

系湖泊生态系统平衡和驱动绝大多数生物活性元素的形态转化和生物地球化学循环过程等方面发挥关键作

用［１—２］。 由于其快速的世代时间和休眠耐受阶段［３—４］，细菌能够迅速适应不断变化的环境［５—６］，且对湖泊富

营养化等水环境问题具有指示性［７—９］。 富营养化是导致湖泊水质恶化和湖泊生态系统功能受损的主要原因

之一，也是全球性突出的水生态环境问题［１０］。 我国湖泊当前面临的最大环境挑战之一便是富营养化［１１］。 尽

管长期以来湖泊治理投入巨大，但受湖泊流域人类活动加剧和全球气候变化双重胁迫［１２］，大多数湖泊的富营

养化状况并未得到彻底扭转［１３—１４］。 因此，深入了解富营养化对湖泊细菌群落的影响规律，对于更好地维持湖

泊生态系统健康具有深远意义［１５］。
目前，湖泊细菌群落生态学的研究正由简单的群落模式描述转向深入理解群落构建的机制，即探讨不同

生态学过程如何在不同时空尺度下塑造和维持细菌群落的组成和多样性模式［１６］。 揭示富营养化影响下湖泊

细菌群落的构建机制，不仅有助于准确理解富营养化对湖泊生态系统影响的微生物生态学机制，而且对于实

施湖泊生态系统的保护和修复策略能够提供重要的科学依据。 随着研究的不断深入，人们逐步认识到湖泊细

菌的群落构建不仅取决于环境（包括生物与非生物环境）选择导致的生态位差异和适合度差异等生态位确定

性作用，还决定于环境随机波动、扩散限制以及生态漂变等随机性作用［１７—１８］。 然而，关于驱动湖泊细菌物种

共存和群落构建的生态学过程，无论是确定性过程还是随机性过程［１９—２２］，其相对重要性始终处于争论之

中［２３—２４］。 这个争论已成为当前微生物生态学研究中备受关注的关键问题［２５—２６］。
为了更好地理解湖泊细菌群落构建机制以及富营养化对湖泊细菌群落构建机制的影响研究进展，本文将

首先综述湖泊细菌群落构建机制的理论基础和发展过程，然后概述湖泊细菌群落构建机制的主要分析方法，
接着总结富营养化对湖泊细菌群落构建机制的影响的最新研究进展，最后展望未来的研究方向，以期为我国

湖泊细菌群落生态学领域的研究提供更多启发。

１　 湖泊细菌群落构建机制的理论基础和发展过程

湖泊细菌群落多样性的形成和维持机制，即群落构建机制，是当代湖泊微生物生态学研究的重要内容。
有关湖泊细菌群落构建机制的理论较多，包括群落生态位理论、群落中性理论、集合群落理论和生态群落过程

理论等。
１．１　 群落生态位理论

生态位是群落生态位理论研究中的核心概念之一，其定义众多［２７］，其中一种代表性定义为 ｎ 维资源空间

的超体积，即超体积生态位［２８］，描述了物种生存和繁殖对多资源维度和环境条件的需求。 自从 １９１７ 年

Ｇｒｉｎｎｅｌｌ 正式定义生态位概念以来，其内涵一直在不断丰富和完善之中［１８， ２７］。 生态位概念从强调物种与环境

相互作用的不同角度可以被划分为生境生态位和功能生态位［１８］。 生境生态位强调物种对环境的需求和适应

性，在生物地理学研究中得到广泛应用［２９］。 而功能生态位则强调物种在生态系统中的功能作用和对其他生

物及环境的影响，在群落生态学研究中得到了发展［１８］。 以海洋和湖泊微生物生态学研究为例，相关进展包括

微生物食物环［３０—３１］和微生物碳泵［３２］等理论的提出。 这些理论突显了微生物在生物地球化学循环中的关键

地位。 此外，生态位概念的不断发展也推动了群落生态位理论的发展。
群落生态位理论认为，物种之间的生态性状差异允许有限的资源在竞争物种之间进行分配，并使群落中

所有物种的生态位空间有所分化［３３—３４］。 基于生态位概念的竞争排斥准则［３５］指出，具有相似生态位的物种难

以稳定共存，因为这些物种可能直接竞争有限的环境资源，从而导致其中一个物种被排除出局。 因此，生态位

理论作为对物种共存和生物多样性维持的解释，其基本前提是群落中物种之间存在生态位差异［３４］。 以湖泊

水体中的浮游细菌为例，它们通过多种途径对空间和营养资源展开竞争，以占领不同的生态位，形成了自由生
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活或附着在颗粒上生活的两类浮游细菌群落，即自由游离态细菌和颗粒附着态细菌［３６］。
与生态位概念密切联系的当代物种共存理论［３７］指出，生态位差异越大越是有利于稳定的物种共存（稳定

化机制），而平均适合度差异越大则越是有利于物种的竞争排斥（均等化机制）。 湖库细菌群落中有泛化种和

特化种两类重要的生态类群共存［３８—３９］，它们的栖息地偏好范围存在差异，且构建机制也有所不同［４０—４１］。 一

项关于大空间尺度上湖库中浮游细菌群落的研究［４２］ 表明，细菌泛化种的种内变异大、空间异步性高、生态位

宽度较宽，更能适应不断变化的环境，通过生态位差异机制共存；而细菌特化种的种内变异小、空间异步性低、
生态位宽度较窄，对环境变化更敏感，通过平均适合度差异机制共存。 然而，无论是生态位分化还是适合度相

似，都只是细菌群落多样性维持和物种共存的必要条件，而非充要条件［１８］。
群落生态位理论强调确定性过程在很大程度上控制着湖泊细菌群落组成和多样性模式［２２—２３］。 确定性过

程通常指的是任何涉及非随机的、以生态位为基础的生态过程［２３—２４］，包括生物间相互作用［４３］（如竞争、共生

和捕食）和环境过滤作用［４４—４５］（如湖泊营养盐、ｐＨ 和温度等环境因子）。 可见，湖泊细菌群落的确定性构建

过程受生物和非生物环境因素的共同影响。 捕食是影响湖泊细菌群落构建的重要生物因素之一［４６］。 Ｌｕｍｐｉ
等［４７］通过对淡水湖泊细菌群落进行的一项控制实验研究表明，在没有异养型鞭毛虫的处理组中，细菌丰度高

于存在鞭毛虫的处理组，而且细菌群落构建的优先效应更强。 湖泊生态系统中另一种代表性的生物间关系是

藻类与细菌的互作关系。 藻菌关系具有互利、互害、共生、竞争和寄生等多样化表现［４８］。 在湖泊富营养化引

发藻类水华的情况下，一些具有杀藻活性的溶藻细菌在藻华消亡过程中抑制藻细胞的生长或直接裂解藻细

胞［４８］，以获取藻细胞裂解物来支持自身生长，从而对整个湖泊细菌的群落结构和多样性产生影响。 此外，湖
泊中病毒与细菌之间的相互关系已成为微生物间关系研究的另一备受关注的重点。 研究表明，病毒对细菌的

侵染和裂解可以调节湖泊细菌的丰度、群落组成和多样性［４９］。 此外，病毒以两种感染形式（裂解性和溶原

性）在宿主细菌之间进行基因传递，病毒的基因转移过程有助于微生物之间遗传信息交流，从而对细菌的环

境适应、种群遗传和进化产生影响［４９—５０］。 虽然这些生物间相互作用关系对湖泊细菌群落的构建过程具有重

要影响［４６］，但阐明微生物之间的相互作用仍具有挑战性，目前在统计分析上主要依赖于基于相关性的共现网

络分析［５１］，但是共现网络不能真实地反映物种之间的相互作用关系［５２］。 此外，相较于生物间相互作用，湖泊

环境因子更易于准确测定和量化分析，因此在研究湖泊细菌群落的确定性构建机制方面有着更为深入的

应用。
生态位理论反映的是细菌群落中不同类群在适应各种湖泊环境条件和压力（胁迫）方面的综合能力差

异［５３］，其生理基础在于细菌种群对环境条件的耐受范围［５４］。 然而，生态位理论难以解释一些特殊环境下的

物种共存现象，如生存在极端湖泊环境中的微生物。 这些物种具有独特的适应性，这种适应性通常涉及到特

殊的生化反应、进化过程、遗传机理和生理特征［２］，超出了传统的生态位理论的范畴。 到目前为止，生态位理

论仍在不断地进行完善。 最近，Ｎｉｕ 等［１８］在总结过去关于生态位概念的研究基础上，从生物与环境互馈演化

角度，整合随机性过程（环境的随机波动以及个体的随机漂变）对物种适合度动态和群落构建的影响，进一步

发展和更新生态位概念，提出了“动态生态位”。 动态生态位概念框架［１８］综合考虑了生物与环境间的互馈作

用对物种生态位变化的影响，强调了物种的丰度（或适合度）变化既受到环境介导的生态位确定性作用，也受

到环境随机波动及个体扩散和漂变等随机性过程的影响。 这导致确定性作用对群落中物种丰度（或适合度）
的决定性以概率形式呈现［１８］。 然而，由于动态生态位理论框架尚处于刚刚提出的阶段，因此该理论在今后的

细菌群落生态学研究中需要深入探讨。
１．２　 群落中性理论

美国生态学家 Ｈｕｂｂｅｌｌ 于 ２００１ 年提出的群落中性理论［５５］ 认为，物种的相似性而非差异性是许多自然群

落高度多样化的原因，这直接挑战了生态位理论中的两个基本概念：（１）所有物种 ／个体在生态和功能上都是

不同的；（２）环境在控制物种丰度和分布方面起着重要作用［２２］。 群落中性理论［５５—５６］ 假设：（１）所有物种在生

态上是等同的（或物种具有相同的适合度［５７］），并且具有等同的种群统计参数［５８］，比如出生率、死亡率、扩散
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率和物种形成率；（２）群落动态是个随机的零和过程，即群落中的生物个体之间的数量变化总和为零。 当某

一个物种个体的数量增加时，而其他物种个体的数量则相应减少，以至于总的数量变化为零。 基于这些假设，
细菌群落中的物种相对丰度分布符合零和多项式分布，并且细菌群落结构完全取决于随机性（中性）过程和

扩散限制［５５］。 随机性过程通常包括随机物种形成和灭绝、随机概率性扩散以及生态漂变（物种丰度的随机变

化） ［２２］等过程。
不同于生态位理论，中性理论忽略环境选择作用，强调中性突变对于细菌群落内物种多样性形成的影响，

不考虑物种属性差异以及种间竞争和生态位差异对细菌群落结构的影响［５５］，其生理依据是中性突变学说，即
分子水平上无害的随机遗传漂变过程产生生物多样性［５３］。 Ｚｈｏｕ 等［５９］ 利用微生物电解池反应器作为模型系

统，首次证明了随机性构建在决定细菌群落结构以及生态系统功能方面起着主导作用。 研究表明，在 １４ 个相

同的反应器中，即使微生物群落的来源相同并且处于相同的环境条件下，初始的随机定殖（生态漂变）和随后

的生物相互作用导致了几乎没有重叠的截然不同的群落形成，且这些新形成的群落在群落功能方面（例如产

氢）存在很大差异［５９］。 此外，流动性高的湖泊生态系统中的水文水动力条件导致水体细菌群落容易受到随机

性过程的驱动［６０］。 这是因为在高度流动的水生态系统中，水体不断变动和混合，导致细菌群落中的不同物种

更容易随机定殖到不同地点，而不受空间位置和资源分布的限制，且物种之间随机相遇的机会增加。 由此可

见，群落中性理论中的随机性构建过程对细菌群落的结构和功能具有重要影响。
一方面，尽管中性理论对所有物种在生态等同性做出了极端假设，但它成功预测了许多生态群落的一些

基本生态学模式，如种⁃丰度分布、种⁃面积关系和距离⁃衰减关系，甚至比生态位理论预测得更好［２２， ５７］，这表明

在形成群落模式时，随机性过程可能比物种生态位差异发挥更重要的作用。 但是另一方面，由于否定物种差

异，群落中性理论无法解释物种多样性与生态系统功能之间的正相关性［２１］，比如细菌物种多样性会随着湖泊

生产力的增加而上升的情况［６１—６２］。 中性理论自提出以来一直受到激烈的争论［６３］，因它挑战了传统生态学研

究中的基本概念，但中性理论仍然被广泛接受为一个有价值的零假设，用于发展新的生态理论和研究群落构

建机制［２２］。
中性理论认为群落中物种之间没有功能差异，但在实际湖泊生态系统中，细菌群落的组成和分布受到湖

泊环境因素（如 ｐＨ［６４］、温度［６５］、海拔［６６］、营养盐［６７］等）的显著影响。 因此，将生态位理论与中性理论相结合，
可以更好地解释不同湖泊中细菌群落的动态变化和分布格局［１９， ６４］。 现有研究表明，基于生态位分化的确定

性过程和基于中性作用的随机性过程耦合在一起作用于细菌群落构建已成为国内外最为普遍的认

知［１９， ２１—２２］，但一个核心争论是它们在控制细菌群落结构、演替和生物地理学方面的相对重要性。
１．３　 集合群落理论

Ｗｉｌｓｏｎ［６８］将集合群落定义为通过多个潜在相互作用的物种的扩散而联系在一起的局域群落集。 集合群

落概念的提出成为研究生态变化响应的重要理论基础之一［６９］，也是生态学中思考不同空间尺度之间联系的

重要途经［７０］。 Ｌｅｉｂｏｌｄ 等［７１］于 ２００４ 年首次概述了集合群落的理论框架，提出了研究集合群落的四个生态范

式，它们在一定程度上解释了细菌群落组成的动态分布规律［１５］：
（１）斑块动态。 该范式假设存在多个环境均质的生境斑块，它们同时受到随机性的和确定性的物种灭

绝，这些灭绝会受到种间相互作用的影响，也会被扩散所抵消。 区域性细菌的物种共存形成了一种拓殖与竞

争的权衡关系，即在孤立的或最近受到干扰的细菌群落中，优势拓殖者占主导地位，而在较不孤立的或成熟的

细菌群落中，优势竞争者则将它们推向灭绝［７２—７３］。
（２）物种分选。 该范式建立在环境梯度上的群落变化理论基础上［７４］，考虑了局域非生物特征对种群生命

率和物种相互作用的影响［７１］。 生物相互作用和非生物环境条件会筛选出每个地点的共存物种，前提是有充

分的扩散，使细菌物种能够跟踪环境条件的变化［７１］。 Ｖａｎ ｄｅｒ Ｇｕｃｈｔ 等［７５］ 研究发现，细菌快速的种群增长率

有助于细菌群落在非常广泛的扩散速率范围内沿着湖泊环境梯度进行有效的物种分选。
（３）集团效应。 该范式认为扩散和环境条件均具有重要性，高扩散率能够促使细菌物种出现在环境条件
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不利于其生存的地方，并导致相邻地区的细菌群落结构同质化，由此掩盖了物种分选的作用［７１］。 然而，如果

源地的细菌物种没有多余的净扩散，该物种种群在扩散汇入地可能面临灭绝的风险［７３］。
（４）中性范式。 该范式认为随机的物种形成、迁移、定殖和灭绝等随机性过程决定了细菌群落结构［５５］。

细菌群落组成的动态变化不受环境因子的影响，因为群落中的物种被认为是生态等同的（即物种在适合度或

生态位方面没有差异） ［７３］，但是细菌群落结构的变化与地理距离的远近有关［１５， ７０］。
上述四个生态范式构成了当代集合群落概念的核心基础，过往的文献根据湖泊生态系统符合这些生态范

式的程度来描述细菌集合群落［７３， ７５—７８］。 如 Ｚｈａｎｇ 等［７８］ 研究发现，在热带沿海地区水库生态系统中，浮游细

菌集合群落的空间分布格局主要由物种分选而非由集团效应或扩散限制驱动。 然而，需要注意的是，正如

Ｌｉｎｄｓｔｒöｍ 和 Ｌａｎｇｅｎｈｅｄｅｒ［４０］所指出，物种分选似乎更经常被发现是细菌群落构建最重要的机制，但这结果可

能是有偏差的，因为物种分选是最容易被量化、检测和解释的机制。 因此，对局域细菌群落组成和分布有重要

影响的区域因素如集团效应、扩散限制和中性作用可能被低估了［４０］。
对于四个生态范式，Ｗｉｎｅｇａｒｄｎｅｒ 等［６９］认为斑块动态和集团效应是物种分选的特例，分别对应着物种扩

散受限制和物种快速扩散这两种情形。 之后，Ｈｅｉｎｏ 等［７３］ 表达了支持 Ｗｉｎｅｇａｒｄｎｅｒ 等［６９］ 的观点，认为集合群

落研究的重点应该放在物种分选和扩散的相对作用上，因为这两者是构建所有集合群落的基本过程［４０， ７９］。
此外，Ｌｏｇｕｅ 等［８０］总结到，物种分选和集团效应是解释集合群落结构变化的范式中最常被验证的生态范式。
针对内陆水生态系统，Ｌｏｇｕｅ 和 Ｌｉｎｄｓｔｒöｍ［７０］提出了一个概念模型，即浮游细菌群落中物种分选和集团效应的

相对重要性取决于湖泊水体滞留时间。 然而，集团效应需要多高的细菌扩散速率才能出现尚不清楚［７６］。
１．４　 生态群落过程理论

群落生态位理论侧重于选择过程，群落中性理论强调除选择过程以外的一切，而集合群落理论则强调扩

散过程。 这些群落生态学理论各自侧重不同的过程，在特定的范围内应用更为合适，却缺乏普适性。 为了尝

试建立一个适用于不同生态群落的普适理论，Ｖｅｌｌｅｎｄ［１６—１７］于 ２０１０ 年提出了基于过程的群落生态学综合理论

框架。 该理论框架主张细菌群落的构建主要受四个基本过程，或者说是高层级过程的驱动，包括选择、扩散、
生态漂变和成种 ／物种多样化过程。 这些生态过程的具体释义见表 １。 此外，考虑到生物和非生物环境的异

质性程度差异，选择过程可分为异质性选择和均质性选择［８１—８２］。 考虑到细菌种群扩散程度的差异，扩散过程

分为均质性扩散和扩散限制［８２］。
Ｖｅｌｌｅｎｄ 认为以四个高层级过程为基础，当前各式各样的群落生态学理论都可以被理解为是这些关键过

程的各种组合［１６］，所观察到的各种细菌群落时空分布格局都是四个高层级过程作用的结果，只是在不同细菌

群落中它们的相对重要性不同。 Ｖｅｌｌｅｎｄ 提出的生态群落过程理论框架在对湖泊细菌群落构建机制进行解释

时有以下几方面的优点［２２］：首先，这个框架通过同时考虑了确定性过程（如选择）和随机性过程（如生态漂

变），将群落生态位理论和中性理论的观点统一了起来；其次，它明确承认了进化过程（即物种多样化过程）对
细菌群落构建的重要性，因为进化过程和生态过程在影响细菌群落多样性和生物地理学方面是相互交织

的［８３—８４］；最后，这个框架提供了一个有效的操作模式，在这个模式下，湖泊生态系统中不同生境类型的细菌群

落都可以在同一个概念框架下进行比较［８５—８６］。

２　 湖泊细菌群落构建机制的分析方法

推断湖泊细菌群落构建机制的分析方法众多，主要有多元统计分析（如方差分解分析）、基于理论的方法

（即中性群落模型）和零模型方法等，其中基于零模型的方法应用最为广泛。
２．１　 方差分解分析

多元统计分析中有许多方法被用于推断群落构建机制［２２］，其中广泛使用的方法之一是方差分解分析

（ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ，ＶＰＡ）。 在湖泊细菌群落中，ＶＰＡ 方法通常是基于典范对应分析或冗余分析将湖

泊细菌群落结构的变化分解为湖泊环境因子、湖泊空间地理变量以及它们的共同影响三个解释部分［９５—９６］。
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通常，在控制了空间地理距离的影响后，将细菌群落结构与湖泊环境因子之间的相关性估计为环境效应；而在

控制了湖泊环境因子的影响后，将细菌群落结构与空间地理距离之间的相关性量化为空间效应［９５］。 此外，在
量化湖泊环境因子与空间距离对细菌群落的共同影响后，剩余的细菌群落变异则是未解释部分［２２］。 环境效

应代表着选择过程的影响，而空间效应通常被认为是扩散作用的影响［４０］。 然而，需要注意的是，空间效应可

能还包括地理空间自相关的未测定变量、过去的扩散事件或过去的湖泊环境状况等历史性效应［４０， ７９］ 以及甚

至由生态漂变引起的空间结构效应［２２］。 未解释部分可能是由未测定的湖泊理化因子、物种间相互作用、生态

漂变和 ／或方法上的局限性造成的［２２］。

表 １　 生态群落过程理论中驱动湖泊细菌群落构建的不同生态过程的释义

Ｔａｂｌｅ １　 Ｔｈｅ ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ ｏｆ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｇｏｖｅｒｎｉｎｇ ｔｈｅ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ｌａｋｅ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ ｉｎ ｔｈｅ ｐｒｏｃｅｓｓ⁃ｂａｓｅｄ ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ

ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ

术语 Ｔｅｒｍｉｎｏｌｏｇｙ 释义 Ｉｎｔｅｒｐｒｅｔａｔｉｏｎ

选择
Ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

非生物因素，如 ｐＨ、水温、营养盐和溶解氧等湖泊环境因子，以及与物种相互作用相关的生物因素，如竞
争、捕食和共生等，共同影响了不同细菌物种间的适合度差异，包括存活、生长和繁殖等，从而导致细菌群

落结构的变化［２２，８４］ 。
异质性选择
Ｈｅｔｅｒｏｇｅｎｅｏｕｓ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

在异质的湖泊非生物和生物环境条件下，选择作用导致细菌群落之间具有更大的差异性。 异质性选择又

称为变异选择［２２，８２］ 。 一般而言，湖泊环境异质性越大，细菌群落受异质性选择的驱动越明显［８６—８７］ 。
均质性选择
Ｈｏｍｏｇｅｎｏｕｓ ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ

在均质的湖泊非生物和生物环境条件下，选择作用导致细菌群落之间出现更相似的结构［２２， ８２］ 。 通常，小
型浅水湖泊中的细菌群落在混合均匀且环境均质条件下更容易受到均质性选择的驱动［８８］ 。

扩散
Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ

细菌主动或被动地从一个地点到另一个地点的迁移运动［１７］ 。 鉴于大多数物种不能完全适应所有的栖息
地，扩散到次优栖息地可能会出现生理变化，从而在生存的持久化策略上影响细菌群落构建。 Ｗｉｓｎｏｓｋｉ
等［８９］发现，扩散作用对跨生态系统边界（水库⁃陆地）的细菌群落构建的重要性与扩散细菌的代谢活性
有关。

扩散限制
Ｄｉｓｐｅｒｓａｌ ｌｉｍｉｔａｔｉｏｎ

低扩散速率限制了细菌物种在局域群落之间的迁移，因此导致细菌群落之间的相似性较低［８１］ 。 术语“扩
散限制”并不直接指的是在给定的两个细菌群落之间的扩散率较低，而是表示低扩散率通常是导致细菌
群落周转高的主要原因。 这是因为即使扩散率较低，异质性环境选择也可能是导致细菌群落周转高的主

要原因［８２］ 。

均质性扩散
Ｈｏｍｏｇｅｎｏｕｓ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ

高扩散速率导致两个细菌群落之间的组成均质化，使得细菌群落结构变得相似。 因此，高扩散率成为两

个细菌群落之间周转低的主要原因［８１］ 。 高扩散率原则上可以压倒环境选择的影响，从而在种群水平上

引发源⁃汇效应［７１］ 。 通常，相比于湖泊之间彼此孤立，存在水文连通性的湖泊之间，水体细菌群落受到均

质性扩散的作用较强，并且细菌群落结构的空间异质性较低［９０］ 。

生态漂变
Ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｄｒｉｆｔ

由于随机的出生、死亡和繁殖等事件导致细菌群落内不同物种的相对丰度随时间发生随机变化［１７， ８４］ 。
生态漂变通常难以直接检测，但有实验研究表明，通过观察平行样本中细菌群落 β 多样性随时间的变化，
可以间接分析生态漂变的作用［９１—９２］ 。

成种
Ｓｐｅｃｉａｔｉｏｎ

新物种的形成，可以增加细菌群落内的物种丰富度［１６—１７］ 。 考虑到即使没有新物种的产生，由于进化过程
的变化也会导致细菌群落结构的变化，因此有文献在表述进化过程对细菌群落构建的影响时使用了术语

“突变［８３］ ”或“物种多样化过程［２２，９３］ ”。 物种多样化过程是一种产生新的遗传变异的进化过程，主要在大

的进化尺度上对局域细菌群落的构建产生影响［２２，９３］ 。 成种 ／ 突变 ／ 物种多样化过程因其难以被直接检测

和量化，在细菌群落构建机制的实际分析中常常被忽略［８１， ９４］ 。

ＶＰＡ 方法在揭示湖泊环境因子与空间距离变量对湖泊细菌群落结构变化的相对贡献方面起到重要作

用。 如 Ｚｈａｏ 等［９７］选取了青藏高原 １１ 个湖泊，这些湖泊之间的地理距离最远超过 １１００ ｋｍ，以探究湖泊沉积

物环境因子和空间距离对底栖细菌群落地理分布格局的贡献解释。 研究发现环境效应对底栖细菌群落空间

地理分布格局的解释度高于空间效应，这表明确定性环境选择是塑造湖泊底栖细菌群落空间分布格局的主导

过程。 此外，Ｌａｎｇｅｎｈｅｄｅｒ 等［７９］对瑞典东部 １７ 个岩石水潭为期一年采集 １１ 次水体样品，以研究环境因子与空

间因子对细菌集合群落的组成异质性随时间变化的贡献。 他们的研究表明，环境因子的变化似乎是造成细菌

集合群落 β 多样性随时间变化的主要原因，这表明物种分选是一年中大部分时间的主要构建过程。 然而，在
某些情况下，空间因子对细菌群落组成有明显的影响，这表明与扩散相关的构建机制也很重要。

ＶＰＡ 方法依赖于湖泊实测的环境因素和采样位点空间关系。 然而，由于在实践中几乎不可能测定所有

的湖泊环境因子，因此，ＶＰＡ 方法总是会受到未测定环境因子这个问题的影响。 例如，空间效应很可能被高
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估，因为它不能排除未测定环境因子的影响。 由此可见，ＶＰＡ 对于推断湖泊细菌群落构建机制中的生态过程

有一定的局限性［２２］，ＶＰＡ 最多只能确定扩散限制是否比选择作用的影响更大或更小［８２］。 在使用 ＶＰＡ 对湖

泊细菌群落结构变异进行分解时需要非常谨慎，它应该作为一种探索性工具与其他方法（例如，基于中性理

论的模型和零模型分析方法，如下所述）一起使用，以提出假设并评估湖泊环境因子和空间因子对细菌群落

结构变异的贡献差异［２２］。
２．２　 中性群落模型

Ｆｉｎｌａｙ 和 Ｃｌａｒｋｅ［９８］提出了微生物群落如何形成的概念模型之后，Ｈｕｂｂｅｌｌ［５５］、Ｂｅｌｌ［９９］和 Ｃａｓｗｅｌｌ［１００］ 尝试对

生态群落组成 ／分布进行了定量分析。 他们假设：（１）中性过程主导的群落构建中所有生物体的生长率相等，
且整个群落是物种饱和的。 这意味着只有当物种个体死亡或离开系统时，群落才会发生改变。 然后，群落空

缺的物种个体会被来自群落内部繁殖的个体或群落外迁移的个体取代。 因此，整个群落的动态通过持续的迁

移、繁殖和死亡的连续循环而发生；（２）忽略物种之间的先天差异及其对环境因子的响应。 在这些限制性假

设的基础上，他们提出的初始中性群落模型（ｎｅｕｔｒａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｍｏｄｅｌ，ＮＣＭ）成功预测了大型生物群落中观察

到的种⁃丰度分布，这表明了随机的出生、死亡和迁移在塑造群落结构方面起着关键作用。 随后，Ｓｌｏａｎ 等［１０１］

于 ２００６ 年对初始 Ｈｕｂｂｅｌｌ 中性群落模型进行改进，主要包括：（１）允许物种具有竞争优势或劣势；（２）将中性

群落模型由离散形式转变为连续形式，以便更好地模拟如细菌等原核生物的群落分布。 Ｓｌｏａｎ 等［１０１］提出的中

性群落模型公式简洁明了，便于利用微生物生态学领域中的高通量测序数据对模型进行校准。 对于广泛的原

核生物群落而言，改进的 ＮＣＭ 成功解释了环境样本中观察到的不同物种的相对丰度和出现频率之间的

关系［１０１］。
Ｓｌｏａｎ 中性群落模型涉及到的重要参数包括 Ｒ２和 Ｎｍ［１０２］。 Ｒ２值评估了中性群落模型对细菌群落分布的

整体拟合效果；Ｎｍ 值表征了细菌群落整体的扩散能力，其中 Ｎ 值衡量了细菌群落的大小，ｍ 值代表的是物种

的迁移率，ｍ 值越高表示物种受到的扩散限制越低。 Ｓｌｏａｎ 中性群落模型在湖泊细菌群落中的应用推动了研

究人员对细菌群落构建机制的深入探讨。 Ｒｏｇｕｅｔ 等［１０３］通过 １６Ｓ ｒＲＮＡ 基因的末端限制性片段长度多态性分

析技术在区域和局域两种尺度上研究了法国 ４９ 个淡水湖泊浮游细菌群落空间分布的解释机制。 他们发现无

论是在区域尺度（Ｒ２
ｍｅａｎ ＝ ０．７６）还是局域尺度（Ｒ２

ｍｅａｎ ＝ ０．６５）上，Ｓｌｏａｎ 中性群落模型都能很好地预测了细菌群

落的空间分布格局，这表明浮游细菌群落结构在区域和局域尺度上均受到随机性过程的驱动。 此外，Ｌｉａｏ
等［３８］通过罗氏 ４５４ 焦磷酸测序技术探究了云贵高原湖泊浮游细菌亚类群—泛化种和特化种的群落构建机

制。 他们发现细菌特化种与中性群落模型没有拟合关系（Ｒ２＜０），这表明细菌特化种的群落构建不受随机性

因子的驱动。 然而，细菌泛化种与中性群落模型具有良好的拟合度（Ｒ２ ＝ ０．５０９），这表明细菌泛化种的群落构

建受到强烈的随机性过程影响。
在研究湖泊细菌群落的构建机制方面，虽然 Ｓｌｏａｎ 中性群落模型成功地表明偶然性和迁移是形成湖泊细

菌群落中观测模式的重要驱动，但由于其没有明确考虑确定性因素［１０１］，因此未能完整地描述湖泊细菌的群

落构建，这导致有时会对随机性过程在湖泊细菌群落构建中的重要性进行了过高的估计。
２．３　 零模型方法

零模型是一种用于模拟随机性的模型，通过对生态数据进行随机化或从一个已知的或指定的分布中随机

抽样，来产生统计学上的随机模式［１０４］。 它可以用来比较观测群落与零模型生成的随机群落之间的差异，从
而揭示感兴趣的生态或进化过程是否对观测群落产生显著影响［２２， ２４］。 基于零模型定量推断确定性和随机性

过程在湖泊细菌群落构建中的相对重要性的方法，包括了 ＱＰＥＮ 统计模型、标准化随机性比率、ｉＣＡＭＰ 生态

模型和扩散⁃生态位连续体指数等，其中使用最为普遍的是 ＱＰＥＮ 统计模型。
２．３．１　 ＱＰＥＮ 统计模型

为了定量评估 Ｖｅｌｌｅｎｄ 所提出的生态群落过程理论中不同生态过程的相对重要性，Ｓｔｅｇｅｎ 等［８１—８２］ 基于

Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ 相异度指数计算扩展了物种相对丰度加权的 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ 指数［１０５］（Ｂｒａｙ⁃Ｃｕｒｔｉｓ ｂａｓｅｄ Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ，
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ＲＣＢｒａｙ），并结合系统发育 β 最近种间亲缘关系指数（β⁃ｎｅａｒｅｓｔ ｔａｘｏｎ ｉｎｄｅｘ，βＮＴＩ），首次开发了一个基于整个群

落水平的零模型方法的定量分析群落构建机制的统计框架，简称为 ＱＰＥＮ（Ｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇ ａｓｓｅｍｂｌｙ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ
ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｅｎｔｉｒｅ⁃ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ）。 ＱＰＥＮ 统计模型的提出标志着微生物生态学领域的一项重大

进步，因为这是微生物生态学家首次能够从统计角度获取微生物群落不同生态过程的定量信息［２２］。 ＱＰＥＮ
方法不仅可以推断出确定性过程和随机性过程对湖泊细菌群落构建的相对贡献，还可以推断出每个类别中子

过程的相对重要性。
ＱＰＥＮ 方法基于 Ｒ 包“ｐｉｃａｎｔｅ”，首先计算细菌群落的 βＮＴＩ 和 ＲＣＢｒａｙ，然后利用这两个指标来量化不同生

态过程的相对贡献，具体包括异质性选择（βＮＴＩ＞２）、均质性选择（βＮＴＩ＜－２）、均质性扩散（ ｜ βＮＴＩ ｜ ＜２ 且

ＲＣＢｒａｙ＜ －０． ９５）、扩散限制（ ｜ βＮＴＩ ｜ ＜ ２ 且 ＲＣＢｒａｙ ＞ ０． ９５）以及生态漂变［８１］ ／非主导过程［８２］ （ ｜ βＮＴＩ ｜ ＜ ２ 且

｜ ＲＣＢｒａｙ ｜ ＜０．９５）。 ＱＰＥＮ 方法被国内外研究人员广泛采用，为研究不同湖泊生态系统中细菌群落的构建机制

提供了重要的见解。 基于 ＱＰＥＮ 方法，Ｐｅａｒｍａｎ 等［１０６］ 研究了新西兰全国 ２９６ 个湖泊中表层沉积物细菌群落

的构建机制，发现异质性选择是驱动全国尺度下底栖细菌群落构建的最主要生态过程，其次是均质性选择。
Ｄａｎｇ 等［１０７］对丹江口水库水体和沉积物细菌群落的时空动态和驱动机制进行了研究。 他们发现总体浮游和

底栖细菌群落结构的时空变异分别主要受随机性过程和确定性过程的驱动，浮游和底栖丰富细菌的群落构建

主要受随机性过程驱动；不同于丰富细菌群落，浮游稀有细菌的群落构建主要受到扩散限制和均质性选择的

影响，而底栖稀有细菌的群落构建则主要受异质性选择的驱动。 此外，Ａｇｕｉｌａｒ 和 Ｓｏｍｍａｒｕｇａ［１０８］分析了高山贫

营养型湖泊和亚高山中营养型湖泊中浮游细菌的群落结构，发现在年采样尺度上，均质性选择是驱动这两个

湖泊中细菌群落构建的主要生态过程，解释了 ６６．７％的细菌群落周转；而在短期（日和周）采样尺度上，均质

性扩散（随机性过程）则是驱动高山湖泊细菌群落构建最重要的生态过程，解释了 ５５％群落周转，其次是均质

性选择（３８．５％）。
此外，值得注意的是，ＱＰＥＮ 方法在应用于湖泊细菌群落构建机制的分析推断时，存在一些重要的前提假

定［２２］：（１）细菌群落的系统发育多样性反映了其功能性状的多样性，即符合系统发育生态位保守性假说［１０９］。
因此，在应用 ＱＰＥＮ 方法来推断湖泊细菌群落构建机制之前，需验证湖泊细菌群落是否具有显著的系统发育

信号［８１， ９４］，以确定是否可以使用系统发育距离来代表生态特征距离；（２）系统发育学信息比分类学信息更有

利于辨别某些生态过程，特别是自然选择；（３）生态过程对细菌群落的结构产生不同的影响；（４）每一步所使

用的方法都能有效地分析出不同生态过程的重要性：通过系统发育学 β 多样性和分类学 β 多样性分别解析

出选择过程和扩散过程。 然而，ＱＰＥＮ 方法也具有一些局限性。 首先，在整个群落水平上，选择过程是根据 ｜
βＮＴＩ ｜ ＞２ 的两两群落比较的比例来估计的。 通过这种方式，当 ｜ βＮＴＩ ｜ ＞２ 时，整个群落的周转被认为受到强

烈的选择作用。 然而，这可能并不合适，因为自然选择通常在种群水平上发挥作用。 在细菌群落内，虽然某些

种群受到自然选择的影响，但其他可能受到强烈的生态漂变作用。 这种差异在整个群落水平上无法被识别。
与此同时，ＱＰＥＮ 方法不能解析出选择作用的子类别，比如竞争和营养互作。 其次，生态漂变与弱选择和弱扩

散混合在一起。 ＱＰＥＮ 方法无法真正地将生态漂变从其中分离出来。 最后，成种 ／物种多样化过程是细菌群

落构建的重要进化和生态过程，但 ＱＰＥＮ 未考虑它。
２．３．２　 标准化随机性比率

由于系统发育密切相关的物种在生态上更为相似，它们在非生物环境选择中比预期的更容易共存。 通过

考虑确定性因素驱动的生态群落比随机群落结构更加相似的情况，Ｚｈｏｕ 等［１１０］ 在早期提出了选择强度

（ｓｅｌｅｃｔｉｏｎ ｓｔｒｅｎｇｔｈ，ＳＳ）指数来量化确定性和随机性过程的相对重要性，他们将选择强度定义为观测到群落间

的相似性和零模型群落间的相似性之间的差异值占观测到群落间的相似性的百分比［１１０］。 然而，ＳＳ 指数考虑

的情况还不太普遍，忽略了确定性因素导致生态群落更加相异的情况，所以有时计算出的 ＳＳ 值会超过预期最

大值（＞１００％）。 通过考虑非生物（环境）过滤、物种竞争、环境噪声（即确定性环境因素在空间和时间上的随

机波动）和空间尺度等多种因素，Ｎｉｎｇ 等［２４］在 ＳＳ 指数的基础上进行改进，于 ２０１９ 年提出了标准化随机性比
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率（Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃｉｔｙ ｒａｔｉｏ，ＮＳＴ）指标方法来量化确定性过程和随机性过程在微生物群落构建中的相对

贡献。
ＮＳＴ 通过 Ｒ 包“ＮＳＴ”来计算，以 ５０％作为群落构建过程相对重要性的判定阈值。 ＮＳＴ＜５０％表示群落是

以确定性构建过程为主，ＮＳＴ＞５０％表示群落是以随机性构建过程为主。 ＮＳＴ 不同与基于零模型分析的其他

指标，例如改进的 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ 度量指标［８１］（如 ＲＣＢｒａｙ）和标准化效应大小（Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ，ＳＥＳ）度量指

标［９４］（如 βＮＴＩ），这些指标反映了观察值与零模型值之间差异的显著性，而 ＮＳＴ 反映了随机性构建相对于确

定性构建的贡献，是基于观测值和零模型值之间差异的大小而非差异的显著性，因此它可以作为更好的生态

随机性定量分析指标［２４］。 目前，ＮＳＴ 方法为促进我们深入探讨湖泊细菌群落的构建机制提供了重要的研究

工具。 基于 ＮＳＴ 方法，Ｐｅｒｎｔｈａｌｅｒ 等［１１１］ 探究了瑞士苏黎世湖水体中游离态细菌群落构建的季节分异特征。
他们发现在春季和夏季，游离态细菌的群落构建主要受确定性过程的驱动（ＮＳＴ＜３５％），而在秋季则以随机性

过程为主（ＮＳＴ＞６０％）。 此外，Ｙａｎｇ 等［１１２］分析了六个不同盐度湖泊中水体和沉积物原核微生物（包括细菌和

古菌）的群落结构，发现随着湖泊盐度的升高，随机性构建过程对水体和沉积物中原核微生物群落的相对贡

献有所降低。
在运用 ＮＳＴ 方法时，需要充分考虑其局限性。 首先，选择零模型算法和群落相似性（或异质性）度量指标

至关重要，因为不同的选择可能会导致生态随机性的估计结果存在显著差异。 Ｎｉｎｇ 等［２４］ 对此进行了广泛测

试，涵盖了 ９ 种零模型算法（总和固定、等可能、等比例 ３ 种随机模拟方式两两组合）、１３ 种基于物种发生率的

群落相似性度量指标以及 １５ 种基于物种丰度的群落相似性度量指标，以评估它们对生态随机性估计的影响。
Ｎｉｎｇ 等［２４］综合考虑了不同零模型算法的广泛应用情况以及所有相似性度量指标的整体性能和受欢迎程度，
建议采用固定物种丰富度总和与物种出现频次等比例的零模型算法，且结合 Ｊａｃｃａｒｄ 或 Ｒｕžｉｃ̌ｋａ 相似性度量

指标来计算 ＮＳＴ。 然而，不同零模型算法和群落相似性度量指标的表现也会依赖于细菌群落的特征。 其次，
基于零模型的统计方法难以将物种间相互作用（竞争排斥和营养互作）与环境过滤作用区分开来。 如果不同

确定性因子的驱动作用彼此等效的话，那么确定性构建过程可能导致随机模式的产生，从而导致 ＮＳＴ 高估了

生态随机性。 此外，ＮＳＴ 的准确性和精确度也会随着研究尺度的增加而降低，因此在大空间尺度或高环境噪

声下，ＮＳＴ 的预测能力受限。 最后，计算 ＮＳＴ 需要拥有足够数量的样本（大于 ６），以确保具备足够的统计

效力。
２．３．３　 ｉＣＡＭＰ（Ｉｎｆｅｒ Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ａｓｓｅｍｂｌｙ Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｂｙ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ⁃ｂｉｎ⁃ｂａｓｅｄ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ）生态模型

不同生态过程（如自然选择）通常作用于更细微的生物结构层次，如基因型和种群，而非整个群落。 在单

个微生物群落中，某些种群受到强烈的选择作用，而其他种群可能受到强烈的生态漂变的影响。 一方面，不同

微生物种群在对环境变化的响应上差异很大；另一方面，扩散能力、多样化比率以及对漂变的敏感性在不同微

生物种群之间也存在很大差异。 这些差异无法从整个群落层面的构建结果中识别出来。 因此，为了更准确地

考虑选择和其他生态过程，弥补在整个群落层面上进行群落构建机制定量评估的不足，Ｎｉｎｇ 等［１１３］ 于 ２０２０ 年

在 ＱＰＥＮ 模型方法的基础上进行改进，新建立了一个基于系统发育分箱的零模型分析的定量推断群落构建机

制的统计框架（ｉＣＡＭＰ）。 ｉＣＡＭＰ 聚焦在单个分类群 ／谱系的水平上而非局限在整个群落的水平，从而提供了

更有意义的分析结果［１１３］。
ｉＣＡＭＰ 模型基于 Ｒ 包“ｉＣＡＭＰ”，其分析主要包括三步［１１３］：（１）系统发育分箱，即将观测到的物种分类群

划分为不同的分箱；（２）在每个分箱内基于零模型计算 β 净亲缘关系指数（β⁃ｎｅｔ ｒｅｌａｔｅｄｎｅｓｓ ｉｎｄｅｘ，βＮＲＩ）和
ＲＣＢｒａｙ，并确定不同分箱中受到异质性选择（βＮＲＩ＞１．９６）、均质性选择（βＮＲＩ＜－１．９６）、均质性扩散（ ｜ βＮＲＩ ｜ ≤
１．９６ 且 ＲＣＢｒａｙ＜ －０．９５）、扩散限制（ ｜ βＮＲＩ ｜ ≤ １．９６ 且 ＲＣＢｒａｙ＞ ０．９５）和生态漂变（ ｜ βＮＲＩ ｜ ≤ １．９６ 且 ｜ＲＣＢｒａｙ ｜ ≤
０．９５）等不同生态过程的相对贡献；（３）考虑分箱的相对丰度，并整合不同分箱的结果，以评估不同生态过程

在群落水平上的相对重要性。 近年来，ｉＣＡＭＰ 生态模型为湖泊细菌群落构建机制的研究提供了有力的分析

手段。 Ｘｕ 等［１１４］通过 ｉＣＡＭＰ 统计模型对太湖流域平原河网中沉积物细菌群落在不同水文季节的构建过程进
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行了分析。 结果表明，在湿季，沉积物细菌群落相较于在旱季和正常季节受到了更强的随机性作用影响。 此

外，湿季时生态漂变的相对重要性略有下降，而扩散限制的相对重要性大幅上升。 Ｏｂｉｅｚｅ 等［１１５］ 使用 ｉＣＡＭＰ
模型研究了加拿大和印度六个受人类活动影响湖泊中的浮游细菌群落结构，发现扩散限制、均质性选择和生

态漂变在细菌群落构建机制中占的比例最大。
Ｎｉｎｇ 等［１１３］指出，ｉＣＡＭＰ 在模拟群落的构建过程推断方面具有高准确性、精确度、敏感性和特异性，比

ＱＰＥＮ 统计方法高出 １０％—１６０％。 然而，ｉＣＡＭＰ 模型也存在一些局限性。 首先，ｉＣＡＭＰ 并没有明确考虑成种

作用，而是将成种作用与生态漂变、弱选择和 ／或弱扩散等过程一同归纳到 ｉＣＡＭＰ 模型框架中的“生态漂变”
部分。 其次，当物种间竞争作用主导细菌群落构建时，ｉＣＡＭＰ 的评估效果较差，因它无法准确分离环境过滤

作用和物种间相互作用。 此外，当不同分箱之间的选择作用导致无法检测到分箱内的差异时，ｉＣＡＭＰ 可能会

低估选择的影响。
２．３．４　 扩散⁃生态位连续体指数

群落组成的模式具有尺度依赖性，通常难以区分。 这使得量化不同系统和不同数据集中的主要构建过程

具有挑战性。 为了应对这一挑战，Ｖｉｌｍｉ 等［１１６］ 基于 Ｇｉｂｅｒｔ 和 Ｅｓｃａｒｇｕｅｌ［１１７］ 提出的 ＰＥＲ⁃ＳＩＭＰＥＲ 方法，于 ２０２１
开发了一个新的群落构建过程定量分析指标，即扩散⁃生态位连续体指数（ ｄｉｓｐｅｒｓａｌ⁃ｎｉｃｈｅ ｃｏｎｔｉｎｕｕｍ ｉｎｄｅｘ，
ＤＮＣＩ）。 ＤＮＣＩ 不仅可以评估随机性过程（扩散作用）和确定性过程（生态位分化）在群落构建过程中的相对

重要性，同时也有助于比较不同数据集之间的构建过程。 ＤＮＣＩ 通过 Ｒ 包“ＤＮＣＩｍｐｅｒ”计算，其数值的正或负

分别表示生态位分化或扩散作用是群落构建的主导过程，而数值接近于零则表示生态位分化和扩散作用在群

落构建过程中发挥同等作用［１１６］。 ＤＮＣＩ 的绝对值越高，表示某一主导过程在生物群落构建中具有更大的潜

在作用强度。 目前，ＤＮＣＩ 在研究湖泊细菌群落的构建机制方面应用有限，但在水生生态系统的其他生态群落

中，尤其是在研究浮游动、植物群落的构建机制方面，已经展现出了潜力。 例如，Ｊｉｎ 等［１１８］ 研究了中国亚热带

和热带地区 ２４ 个水库中浮游动、植物群落的地理空间分布，发现扩散过程在水库浮游动、植物群落的地理空

间分布中的贡献略微超过了基于生态位的过程（环境过滤）。 此外，Ｂｒｏｗｎ 等［１１９］分析了美国和墨西哥奇瓦瓦

沙漠地区三种浅型临时水域（包括岩石水潭、废弃的牛水槽和临时洼地）中的轮虫群落，发现环境因子可以解

释约 １２％的群落组成变化，这表明尽管确定性过程很重要，但随机性过程在这些水域系统中占主导地位

（ＤＮＣＩ＜０）。
与前述细菌群落构建机制的分析方法有所不同，ＤＮＣＩ 能够定量群落组间（β 层次）的群落构建过程，这

突破了传统意义上群落构建在群落组内（α 层次）的认知，从而提供了一个全新的视角来评估群落构建特征。
Ｖｉｌｍｉ 等［１１６］总结了 ＤＮＣＩ 具有三方面的优势：（１）仅考虑物种的分布信息而非统计信息，具有更好地评估构建

过程的潜力；（２）计算相对简单，因该方法不需要物种丰度、环境或空间地理数据；（３）各数据集的可比性高，
即使那些在样点数和物种数上有较大差异的数据集。 然而，在使用 ＤＮＣＩ 方法推断群落构建机制时，需注意

以下几个事项［１１６］：（１）需定义一个适当的空间尺度，以确保所有局域群落至少有部分是共享相同的区域物种

池，即物种的潜在扩散是在研究范围内发生；（２）各样点组的物种数和样点数的差异变化应分别控制在 ４０％
和 ３０％以内；（３）由于该方法考虑的是物种发生率数据，因此该方法所识别的构建机制仅限于由于物种存在

或缺失而导致的构建过程，而无法检测到物种丰度变化的驱动机制，因此需要进一步发展 ＤＮＣＩ 方法；（４）该
方法未直接考虑不同样点组间的距离以及整体空间设置，而是通过对物种有无的观测矩阵结构间接考虑，这
可能会使结果的解释变得复杂；（５）与使用大量环境变量作为预测因子的方法（如方差分解分析）不同，单独

使用 ＤＮＣＩ 无法确定哪些类型的环境变量对不同样点组间的群落结构变化有贡献。
通过上述介绍的分析推断方法，我们可以更好地理解和分析湖泊细菌群落的构建机制。 然而，由于这些

群落构建分析推断方法具有各自不同的假设和原则，这可能会在解释细菌群落构建机制时引发争

议［２２， １２０—１２１］。 因此，在实际应用中，研究者应该根据具体科学研究问题和数据特点选择适合的方法，并且在

解释结果时考虑到分析方法的潜在局限性以及其他可能的影响因素。
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３　 富营养化对湖泊细菌群落构建机制的影响

在淡水生态系统中，细菌群落的构建是一个动态的、与环境密切相关的过程［４６］，而富营养化是影响湖泊

细菌群落构建的重要因素。 以往的研究［１２２—１２３］表明，在富营养化的淡水生态系统中，随机性过程对群落构建

的驱动作用变得愈加重要。 这是因为在富营养化水生生态系统中，营养富集可能会通过至少三种方式来增加

随机性过程的重要性：（１）通过减少物种之间竞争营养资源的压力，削弱了生态位选择的重要性［１１０］；（２）通过

促进稀有细菌类群的增殖，加强了生态漂变的作用［１１０］；（３）通过促进早期随机定殖类群的生长，增强了优先

效应的作用［１２４］。 然而，其他的调查研究却得到了相反的结论［７８， １２０， １２５］，即在富营养化环境中，确定性过程对

细菌群落构建的作用更为重要。 这是因为富营养化会恶化水体环境（例如藻类水华暴发和溶解氧降低等），
进而增强对细菌群落的环境过滤作用［８６］。 这些不一致的研究结果进一步强调了阐明随机性与确定性过程的

相对重要性对于准确评估富营养化对湖泊细菌群落构建机制的影响至关重要。 考虑到湖泊细菌可根据其栖

息的生境类型分为水体浮游细菌和沉积物底栖细菌，因此我们对富营养化影响这两类细菌群落的构建机制进

行了分类探讨。
３．１　 富营养化对浮游细菌群落构建机制的影响

近年来，一些研究通过在不同营养水平的湖泊中进行梯度实验设计，探讨了水体浮游细菌群落构建中随

机性和确定性过程的相对重要性如何随湖泊营养水平的变化而变化。 例如，Ｊｉａｏ 等［１２６］ 运用 ＮＳＴ、ｉＣＡＭＰ 和

ＮＣＭ 三种群落构建机制分析推断方法，解析了在三个不同营养水平湖泊中浮游细菌群落的构建机制。 他们

发现，随着湖泊富营养化程度的增加，随机性过程（生态漂变）的相对重要性呈现出先增加后降低的单峰变化

趋势。 Ｗａｎｇ 等［１２７］则利用 ＱＰＥＮ 统计模型研究了不同营养水平池塘中浮游细菌群落的构建机制，发现了确

定性过程（异质性选择）的相对重要性沿湖泊不同营养水平梯度呈现出一种先降低后增加的趋势。 类似地，
Ｃａｏ 等［６７］使用 ＱＰＥＮ 统计模型探究了太湖不同富营养化程度湖区中浮游细菌群落的构建机制，发现随机性

过程对浮游细菌群落构建的相对贡献随着水体富营养化程度的增加表现出一个单峰模式。 然而，并不总是观

察到随机性过程对浮游细菌群落构建的驱动贡献在湖泊不同营养水平梯度上呈现单峰响应模式。 Ｚｈａｎｇ
等［７８］采用 ＮＳＴ 方法分析了热带水库富营养化对浮游细菌群落构建机制的影响，发现随机性过程的相对重要

性随着水库富营养化水平的增加而逐渐降低。 Ｔａｎｇ 等［１２８］通过 ＮＣＭ 模型方法观察到浮游细菌群落构建的非

中性过程的相对重要性随水库富营养化程度的增加而增加。 因此，关于随机性过程在浮游细菌群落构建中的

相对重要性是否在湖泊不同营养水平梯度上呈现出普遍性的响应模式（如单峰模式），未来仍需进一步的研

究来深入探讨。
此外，藻类水华暴发是湖泊严重富营养化的一个重要标志，且被视为对水体细菌群落的一种生物扰

动［１２９］。 基于 ＱＰＥＮ 统计模型，Ｘｕ 等［１３０］研究发现水华扰动对富营养湖泊水体细菌群落的构建产生了强烈的

生态位选择影响，增加了游离态和颗粒附着态细菌群落构建中确定性过程的相对重要性。 此外，在水华发生

周期内，水华引起的环境变化调控了游离态和颗粒附着态细菌群落构建中随机性和确定性过程的相对重要

性。 Ｗａｎｇ 等［１３１］使用 ＮＣＭ 模型对美国俄亥俄州巴伯顿淡水水库蓝藻水华过程中浮游细菌群落构建的机制

进行了研究。 他们发现，在水华演替过程中，随机性过程对浮游细菌群落的构建起着重要作用，但其相对重要

性在水华中期相对于水华前期和后期而言较低。 这可能是由水华中期增加的生物选择压力（种间相互作用）
所导致的。 Ｖａｎ Ｌｅ 等［１３２］同样采用 ＮＣＭ 模型研究了不同年份韩国 Ｄａｅｃｈｕｎｇ 水库中微囊藻水华事件对非蓝

藻细菌群落构建机制的影响规律，发现中性群落模型的拟合在微囊藻水华不同阶段和不同年份之间存在差

异。 具体而言，在 ２０１７ 年，中性过程对细菌群落变异的解释在水华中期比水华前期更高。 然而，在 ２０２０ 年，
中性过程的相对重要性在水华中期较之水华前期和后期更低。 由此可见，水华扰动对湖泊水体细菌群落构建

中确定性选择相对重要性的影响不仅取决于水华的演替阶段，还受到水华年际变化的调控。 这表明了水华对

湖泊细菌群落构建的影响是一个复杂的动态过程。
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３．２　 富营养化对底栖细菌群落构建机制的影响

除浮游细菌群落外，富营养化对湖泊沉积物底栖细菌群落构建机制的影响研究也受到了重要关注。
Ｗａｎｇ 等［１３３］联合 ＮＣＭ 和 ＱＰＥＮ 分析方法研究了大型浅水富营养化湖泊太湖中的底栖细菌群落构建机制，发
现底栖细菌群落的组成和分布主要受到随机性构建过程驱动。 然而，Ｓｕｎ 等［１３４］ 则认为太湖长期处于富营养

化状态，这种长期的富营养化可能对细菌群落产生持久的影响，从而强化确定性过程在细菌群落构建中的作

用。 他们利用 ＱＰＥＮ 统计模型中的 βＮＴＩ 指标发现了确定性过程在太湖底栖细菌群落构建中起主导作用。
同样地，Ｌｉ 等［１３５］通过 ＱＰＥＮ 模型方法研究发现均质性选择（６７．１９％）是驱动太湖底栖细菌群落构建的主要生

态过程。 此外，Ｚｈｏｕ 等［１３６］采用 ＶＰＡ 和 ＱＰＥＮ 方法分析了安徽典型富营养化湖泊巢湖的不同深度沉积物中

细菌群落的构建机制，发现确定性过程（异质性选择）在整个沉积物系统尺度上主导了底栖细菌集合群落的

构建。 然而，最近 Ｋｕａｎｇ 等［１３７］基于 ＱＰＥＮ 模型方法对华北富营养化湖泊白洋淀中底栖细菌群落的构建机制

进行研究，发现底栖细菌群落构建主要受到随机性过程的驱动，但湖泊富营养化程度的增加会增强底栖细菌

群落构建中确定性过程的作用。 因此，目前有关湖泊富营养化对底栖细菌群落构建中随机性和确定性过程的

相对贡献的影响仍存在争议。 这一争议涉及多个因素，包括但不限于沉积物采样布点方式、研究尺度、湖泊类

型、湖泊富营养化程度，以及湖泊地理位置等。
此外，近期的研究指出，在富营养化湖泊中，沉积物中富集的氮磷营养盐是影响底栖细菌群落构建过程的

关键因素。 例如，Ｚｈａｎｇ 等［１３８］ 通过 ＱＰＥＮ 统计模型分析了富营养化高原湖泊洱海沉积物中细菌丰富类群的

地理分布格局及其构建机制，发现扩散限制在细菌丰富类群的群落构建中起主导作用，总氮是影响细菌丰富

类群的地理空间分布及群落构建的最主要环境因子。 Ｑｉｎ 等［１３９］ 利用 βＮＴＩ 指标研究了富营养化湖泊水产养

殖区和非养殖区中的底栖细菌群落构建机制及其驱动因子。 研究发现，在水产养殖区，确定性过程对细菌群

落构建的相对贡献要高于非水产养殖区；总磷是驱动沉积物中受水产养殖影响的细菌群落构建的最重要因

子。 Ｈｏｕ 等［１４０］采用 ＶＰＡ 方法和 ＳＳ 指数分析了不同地区虾养殖池塘沉积物中细菌群落的构建机制。 他们发

现细菌群落的构建主要受到随机性过程的控制，而总氮是驱动沉积物细菌结构的最显著环境因子。 这些研究

强调了沉积物营养富集对底栖细菌群落构建的重要影响。 另外，研究表明富营养化水生态系统中的藻类水华

对底栖细菌群落结构及构建机制具有显著影响［８８， １４１］，但相关研究仍相当有限。 未来还需要更多深入的研

究，以探讨富营养化湖泊中藻类水华对底栖细菌群落构建过程的影响，并综合考虑沉积物营养盐富集等因素，
以更深刻地理解在富营养化条件下底栖细菌群落构建机制的复杂性。

尽管以往的研究大多关注富营养化对浮游或底栖细菌群落构建的影响，但近年来的研究逐渐开始综合考

虑湖泊中浮游和底栖细菌群落，揭示了湖泊富营养化对细菌群落构建机制的影响在水体和沉积物中存在差

异。 例如，Ｑｉｎ 等［１４２］使用 ＱＰＥＮ 模型方法揭示了东太湖水产养殖活动（导致氮磷营养盐富集）对浮游和底栖

细菌群落构建机制的影响。 他们的研究表明，养殖污染增强了浮游细菌群落构建中随机性过程的驱动作用，
但导致底栖细菌群落构建受到更强的确定性选择作用。 Ｚｅｎｇ 等［８６］采用 ＱＰＥＮ 模型方法探究了确定性和随机

性过程在浮游和底栖细菌群落构建中的相对重要性如何随着湖泊不同营养水平梯度变化的规律。 他们发现

随机性过程在浮游细菌群落构建中的相对重要性沿湖泊不同营养水平梯度呈现单峰变化模式，而在底栖细菌

群落构建中呈现正相关线性模式。 Ｊｉａｏ 等［８８］通过 ｉＣＡＭＰ 模型首次探究了富营养湖泊中水华扰动对浮游和底

栖细菌群落构建机制的影响规律。 他们发现在整个水华扰动周期内，浮游细菌群落中环境选择作用的相对重

要性降低，而生态漂变则变得越来越重要；而在底栖细菌群落中，环境选择作用和生态漂变对细菌群落构建的

相对贡献在时间上波动较小，环境选择作用在整个水华扰动周期内一直处于主导地位。 越来越多的研究表

示，湖泊水体和沉积物中的细菌群落构建机制存在差异［８５， １４３—１４４］。 这是因为水体通常具有较高的流动性和

较低的稳定性，细菌群落结构的随机性和变异性水平较高［６０］。 而沉积物是一个相对稳定的非流动相生境，在
微尺度上沉积物颗粒具有较高的生境异质性，可为细菌提供了更多可用的生态位［８６］，从而生态位选择对沉积
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物细菌具有较强的塑造作用。 可见，在研究湖泊富营养化对细菌群落构建机制的影响规律时，生境差异是一

个不可忽视的重要因素。 表 ２ 总结了近年来湖泊富营养化对浮游和底栖细菌群落构建机制影响的代表性

研究。

表 ２　 湖泊富营养化对浮游和底栖细菌群落构建机制影响的代表性研究
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参考文献
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水体
Ｗａｔｅｒ 南京 ３ 个湖泊 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ

ＮＳＴ、
ｉＣＡＭＰ ＆
ＮＣＭ

生态漂变对整体浮游细菌群落构建的相对重要性沿着湖泊营养状
态梯度先增加，然后降低。 与贫中营养和中营养湖泊相比，富营养
湖泊中确定性选择在塑造季节性驱动的浮游细菌群落结构发挥了
更为重要的作用。

［１２６］

水体
Ｗａｔｅｒ 广东 ４２ 个水库

Ｉｌｌｕｍｉｎａ
ＨｉＳｅｑ ２５００ ＮＳＴ

水库营养状态指数是决定热带水库浮游细菌群落构建过程的关键
因素。 浮游细菌群落构建在贫中营养和中营养水库中均主要由随
机性过程驱动，而在富营养水库中则由确定性过程主导。

［７８］

水体
Ｗａｔｅｒ

比利时 ３５ 个
池塘

Ｒｏｃｈｅ ４５４ ＧＳ
ＦＬＸ＋ ＶＰＡ

非生物因素，即悬浮物浓度和 ｐＨ 值，在解释浮游细菌群落变化方
面占据主导地位。 环境变异性是驱动浮游细菌群落构建沿着富营
养化梯度变化的关键因素，而间接的物种间互作也在解释浮游细菌
群落组成方面发挥着重要作用。

［１４５］

水体
Ｗａｔｅｒ 杭州 ４５ 个池塘

Ｉｌｌｕｍｉｎａ
ＨｉＳｅｑ ２５００ ＱＰＥＮ

异质性选择驱动不同营养水平池塘中浮游细菌的群落构建过程，但
是其相对重要性沿水体不同营养状态梯度呈现出先降低后增加的
趋势。 此外，确定性过程相对重要性的增加，导致在富营养化环境
中微生物网络的复杂性降低。

［１２７］

水体
Ｗａｔｅｒ 南京莫愁湖 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＱＰＥＮ

在富营养化湖泊莫愁湖藻华暴发的演替发展过程中，驱动水体中游
离态和颗粒附着态细菌群落构建的随机性过程的相对重要性随藻
华的演替而逐渐降低。

［１３０］

水体
Ｗａｔｅｒ

长江上游 ５ 个
水库

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＮＣＭ
Ｓｌｏａｎ 中性群落模型对观测到的浮游细菌群落分布的拟合优度随着
水库营养水平的上升而降低，这表明浮游细菌非中性构建过程的相
对重要性随富营养化程度的增加而增加。

［１２８］

水体
Ｗａｔｅｒ 太湖 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＱＰＥＮ

从太湖藻型湖区逐渐转变为草型湖区，水体富营养化程度（以总磷
浓度表征）逐渐上升。 在这个转变过程中，确定性过程（异质性选
择）在浮游细菌群落构建中的相对重要性呈现出先降低后增加的
趋势。

［６７］

水体
Ｗａｔｅｒ

丹麦湖泊中宇
宙研究系统

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＳＥＳ

在增温和富营养化条件下，随机性过程（主要是生态漂变）的相对
重要性增强，进一步导致了浮游细菌群落的 β 多样性增加。 增温
强化了营养富集对浮游细菌群落构建过程的显著影响，而营养富集
则加强了增温对确定性和随机性过程相对重要性的调控作用。

［１２３］

水体
Ｗａｔｅｒ 武汉东湖 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＱＰＥＮ

对富营养化东湖的浮游细菌群落进行长达近十年的研究，发现由于
季节内湖泊环境条件均一，７５％—８２％的群落周转受均质性选择过
程的控制，这表明东湖微生物群落主要受生态位过程的驱动。

［１４６］

沉积物
Ｓｅｄｉｍｅｎｔ 太湖 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＮＣＭ ＆

ＱＰＥＮ

在贫营养生态系统中，随机性过程通常对细菌群落构建的影响较
小，然而在富营养化的生态系统中，这种影响更为显著。 太湖底栖
细菌群落的构建主要受到随机性过程的驱动。

［１３３］

沉积物
Ｓｅｄｉｍｅｎｔ 河北白洋淀 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＱＰＥＮ

随机性过程（扩散限制）主导了整个湖泊底栖细菌群落的构建。 然
而，随着富营养化程度的增加，底栖细菌群落构建的确定性过程的
相对重要性增加。

［１３７］

沉积物
Ｓｅｄｉｍｅｎｔ 云南洱海 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＱＰＥＮ

丰富类群，而非稀有类群，在维持富营养化高原湖泊中的底栖细菌
群落结构和生态功能方面起着主导作用。 随机性过程（扩散限制）
主导了底栖细菌丰富类群的构建，而扩散限制和异质性选择对稀有
类群构建的贡献几乎相同。

［１３８］

７３９５　 １４ 期 　 　 　 焦聪聪　 等：湖泊细菌群落构建机制及其对富营养化的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

续表

生境类型
Ｈａｂｉｔａｔ ｔｙｐｅｓ

湖泊湿地系统
Ｌａｋｅ ｗｅｔｌａｎｄ
ｓｙｓｔｅｍｓ

测序技术方法
Ｓｅｑｕｅｎｃｉｎｇ
ｔｅｃｈｎｏｌｏｇｙ
ｍｅｔｈｏｄｓ

构建机制分析方法
Ｍｅｔｈｏｄｓ ｆｏｒ ａｎａｌｙｚｉｎｇ
ａｓｓｅｍｂｌｙ
ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

有关细菌群落构建机制的主要结论
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参考文献
Ｒｅｆｅｒｅｎｃｅｓ

水体和沉积物
Ｗａｔｅｒ ＆
ｓｅｄｉｍｅｎｔ

东太湖 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＱＰＥＮ

水产养殖活动（氮磷营养盐富集）造成浮游细菌群落构建的随机性
增加，而导致底栖细菌群落构建的确定性选择作用增强。 在相同的
营养水平条件下，底栖细菌群落受到的确定性构建作用强于浮游细
菌群落。

［１４２］

水体和沉积物
Ｗａｔｅｒ ＆
ｓｅｄｉｍｅｎｔ

长江⁃淮河流域
４０ 个湖泊

Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ βＲＣ

湖泊富营养化程度的增加会导致浮游和底栖细菌特化种的竞争优
势降低，而泛化种则更容易在细菌群落构建中占主导地位。 特化种
受确定性过程的支配程度较低，这表明它们的物种增加和损失可能
更容易受到随机出生和死亡事件等随机过程的影响。

［１４７］

水体和沉积物
Ｗａｔｅｒ ＆
ｓｅｄｉｍｅｎｔ

南京 １０ 个湖泊 Ｉｌｌｕｍｉｎａ ＭｉＳｅｑ ＱＰＥＮ
富营养化增强了随机性过程在控制浮游和底栖细菌群落构建方面
的相对重要性。 然而，在重度富营养化湖泊中，随机性过程在浮游
细菌群落构建中的相对重要性有所降低。

［８６］

　 　 ＮＳＴ：标准化随机性比率 Ｎｏｒｍａｌｉｚｅｄ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃｉｔｙ ｒａｔｉｏ；ｉＣＡＭＰ：通过基于系统发育分箱的零模型分析方法推断群落构建机制 ｉｎｆｅｒ Ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ａｓｓｅｍｂｌｙ Ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ

ｂｙ Ｐｈｙｌｏｇｅｎｅｔｉｃ⁃ｂｉｎ⁃ｂａｓｅｄ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ；ＮＣＭ：中性群落模型 Ｎｅｕｔｒａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｍｏｄｅｌ；ＶＰＡ：方差分解分析 Ｖａｒｉａｔｉｏｎ ｐａｒｔｉｔｉｏｎ ａｎａｌｙｓｉｓ；ＱＰＥＮ：基于整个群落水平的

零模型方法定量分析群落构建机制 Ｑｕａｎｔｉｆｙｉｎｇ ａｓｓｅｍｂｌｙ Ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｂａｓｅｄ ｏｎ Ｅｎｔｉｒｅ⁃ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ Ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ；ＳＥＳ：标准化效应大小 Ｓｔａｎｄａｒｄｉｚｅｄ ｅｆｆｅｃｔ ｓｉｚｅ ｏｆ

ｉｎｃｉｄｅｎｃｅ⁃ｂａｓｅｄ Ｊａｃｃａｒｄ′ｓ ｄｉｓｓｉｍｉｌａｒｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ；βＲＣ：β 多样性的 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ 度量指标 Ｒａｕｐ⁃Ｃｒｉｃｋ ｍｅｔｒｉｃ ｏｆ ｂｅｔａ ｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｂａｓｅｄ ｏｎ ｎｕｌｌ ｍｏｄｅｌ ａｎａｌｙｓｉｓ

４　 研究展望

尽管长期以来湖泊富营养化引发的生态环境问题备受瞩目，但对于富营养化对湖泊浮游和底栖细菌群落

构建机制的研究却是一个充满挑战但又极为重要的科学课题。 展望未来，深入探究这一问题需要跨学科的合

作，结合先进的技术手段和分析方法，以更加综合的方式阐明湖泊生态系统在应对人类活动和气候变化双重

压力下的细菌群落构建机制。 这将为湖泊水环境保护提供更为坚实的科学基础。
未来的研究可以关注以下几个方面：
（１）细菌功能性状的应用：微生物的功能性状对微生物的物种分布格局和群落构建机制有重要影响［１４８］。

然而，在过去十年中，大多数理论、观察和实验研究是基于分类学和 ／或系统发育学多样性来探究确定性和随

机性过程在塑造细菌群落结构、演替和生物地理学方面的相对重要性，而非基于物种功能性状（即功能多样

性） ［２２］。 未来的湖泊细菌群落构建机制研究需要综合考虑分类学、系统发育学和功能多样性。 此外，也需要

在细菌群落构建背景下考虑功能多样性的新统计方法。 这种基于功能性状的方法对于推断环境过滤与物种

间相互作用（如竞争）在细菌群落构建中的相对重要性可能发挥重要作用。
（２）大数据分析和机器学习方法的引入：现代分子生物学技术的发展和应用将微生物生态学推入了大数

据时代［１４９］。 为了更有效地研究湖泊细菌群落的构建机制，未来亟需引入大数据分析和机器学习方法［１５０］。
通过这些方法，我们可以深入挖掘湖泊环境因子与细菌群落动态之间的复杂关系，从而识别出关键的环境因

子，并建立基于环境因子阈值的细菌群落构建的统一理论框架。 这一理论框架的确立对于预测富营养化湖泊

细菌群落构建的变化规律具有深远的意义。
（３）统计模型的创新发展：目前对于湖泊浮游和底栖细菌群落构建机制的分析推断大多是基于零模型。

然而，近来有学者旗帜鲜明地反对零模型推断群落过程中的随机性作用，认为零模型方法不管是从前提假设、
逻辑递进还是从机理解释上都经不起推敲［１８］。 因此，未来的研究应当继续完善并创新统计模型方法，以更准

确地评估湖泊富营养化对浮游和底栖细菌群落构建中确定性过程和随机性过程的影响。
（４）生态漂变和成种 ／物种多样化过程的研究：虽然生态漂变和成种 ／物种多样化过程在塑造湖泊细菌群

落结构方面扮演重要角色，但是目前直接检测细菌群落中的生态漂变和成种 ／物种多样化过程具有挑战

性［２２］。 因此，未来的研究应当致力于克服生态漂变和成种 ／物种多样化过程的检测难题，积极探索新的研究

方法和技术，以更完整地阐明富营养化湖泊中细菌群落的构建机制。

８３９５ 　 生　 态　 学　 报　 　 　 ４４ 卷　
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（５）长期监测与控制实验验证：未来开展并坚持进行富营养化湖泊的长期野外监测以及水体和沉积物采

样实验具有必要性。 通过长时间序列数据的积累，结合时间序列分析方法，可以揭示富营养化湖泊细菌群落

动态演变中随机性和确定性构建过程相对重要性的变动规律。 同时，需要重视不同时空尺度的控制实验研

究，以探究不同环境因素或多因素耦合作用对细菌群落构建的影响，从而增进我们对复杂生态过程的理解。
（６）跨学科合作与实践应用：理解富营养化湖泊中细菌群落的动态变化和构建机制需要多学科的协同努

力，涵盖湖沼学、水文学、微生物学、环境科学、生态学、计算机科学、数理统计学等领域。 跨学科领域的合作有

助于揭示湖泊细菌群落构建机制的复杂性和推动湖泊细菌群落生态学的进一步发展。 此外，合作研究应注重

学术研究与实践应用的有机结合，为解决湖泊富营养化问题提供可操作的解决方案。
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［ １ ］　 Ｎｅｗｔｏｎ Ｒ Ｊ， Ｊｏｎｅｓ Ｓ Ｅ， Ｅｉｌｅｒ Ａ， ＭｃＭａｈｏｎ Ｋ Ｄ， Ｂｅｒｔｉｌｓｓｏｎ Ｓ． Ａ ｇｕｉｄｅ ｔｏ ｔｈｅ ｎａｔｕｒａｌ ｈｉｓｔｏｒｙ ｏｆ ｆｒｅｓｈｗａｔｅｒ ｌａｋｅ ｂａｃｔｅｒｉａ． Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ
Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｖｉｅｗｓ： ＭＭＢＲ， ２０１１， ７５（１）： １４⁃４９．

［ ２ ］ 　 吴庆龙， 江和龙． 中国湖泊微生物组研究． 中国科学院院刊， ２０１７， ３２（３）： ２７３⁃２７９．
［ ３ ］ 　 Ｌｅｎｎｏｎ Ｊ Ｔ， Ｊｏｎｅｓ Ｓ Ｅ． Ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｓｅｅｄ ｂａｎｋｓ： ｔｈｅ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ａｎｄ ｅｖｏｌｕｔｉｏｎａｒｙ ｉｍｐｌｉｃａｔｉｏｎｓ ｏｆ ｄｏｒｍａｎｃｙ． Ｎａｔｕｒｅ Ｒｅｖｉｅｗｓ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１１， ９：

１１９⁃１３０．
［ ４ ］ 　 Ｗａｎｇ Ｊ Ｊ， Ｐａｎ Ｆ Ｙ， Ｓｏｉｎｉｎｅｎ Ｊ， Ｈｅｉｎｏ Ｊ， Ｓｈｅｎ Ｊ． Ｎｕｔｒｉｅｎｔ ｅｎｒｉｃｈｍｅｎｔ ｍｏｄｉｆｉｅｓ ｔｅｍｐｅｒａｔｕｒｅ⁃ｂｉｏｄｉｖｅｒｓｉｔｙ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ ｉｎ ｌａｒｇｅ⁃ｓｃａｌｅ ｆｉｅｌｄ

ｅｘｐｅｒｉｍｅｎｔｓ． Ｎａｔｕｒｅ Ｃｏｍｍｕｎｉｃａｔｉｏｎｓ， ２０１６， ７： １３９６０．
［ ５ ］ 　 Ｎｅｗｔｏｎ Ｒ Ｊ， ＭｃＭａｈｏｎ Ｋ Ｄ． Ｓｅａｓｏｎａｌ ｄｉｆｆｅｒｅｎｃｅｓ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ｆｏｌｌｏｗｉｎｇ ｎｕｔｒｉｅｎｔ ａｄｄｉｔｉｏｎｓ ｉｎ ａ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃ ｌａｋｅ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ

Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１１， １３（４）： ８８７⁃８９９．
［ ６ ］ 　 Ｗａｎｇ Ｙ Ｊ， Ｃａｏ Ｘ Ｙ， Ｚｅｎｇ Ｊ， Ｌｉ Ｈ Ｂ， Ｚｈａｏ Ｄ Ｙ， Ｗｕ Ｑ Ｌ． Ｄｉｓｔｉｎｃｔ ｓｈｉｆｔｓ ｉｎ ｂａｃｔｅｒｉｏｐｌａｎｋｔｏｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｃｏｍｐｏｓｉｔｉｏｎ ａｎｄ ｆｕｎｃｔｉｏｎａｌ ｇｅｎｅ ｓｔｒｕｃｔｕｒｅ

ｂｅｔｗｅｅｎ ｍａｃｒｏｐｈｙｔｅ⁃ａｎｄ ｐｈｙｔｏｐｌａｎｋｔｏｎ⁃ｄｏｍｉｎａｔｅｄ ｒｅｇｉｍｅｓ ｉｎ ａ ｌａｒｇｅ ｓｈａｌｌｏｗ ｌａｋｅ． Ｌｉｍｎｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｏｃｅａｎｏｇｒａｐｈｙ， ２０２０， ６５（Ｓ１）： Ｓ２０８⁃Ｓ２１９．
［ ７ ］ 　 Ｊｉ Ｂ， Ｌｉａｎｇ Ｊ Ｃ， Ｍａ Ｙ Ｑ， Ｚｈｕ Ｌ， Ｌｉｕ Ｙ． Ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｎｄ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃ ｉｎｄｅｘ ａｎａｌｙｓｉｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｅａｓｔ Ｌａｋｅ． Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔａｌ Ｐｏｌｌｕｔｉｏｎ， ２０１９， ２５２：

６８２⁃６８８．
［ ８ ］ 　 Ｐｅａｒｍａｎ Ｊ Ｋ， Ｗｏｏｄ Ｓ Ａ， Ｖａｎｄｅｒｇｏｅｓ Ｍ Ｊ， Ａｔａｌａｈ Ｊ， Ｗａｔｅｒｓ Ｓ， Ａｄａｍｓｏｎ Ｊ， Ｔｈｏｍｓｏｎ⁃Ｌａｉｎｇ Ｇ， Ｔｈｏｍｐｓｏｎ Ｌ， Ｈｏｗａｒｔｈ Ｊ Ｄ， Ｈａｍｉｌｔｏｎ Ｄ Ｐ，

Ｐｏｃｈｏｎ Ｘ， Ｂｉｅｓｓｙ Ｌ， Ｂｒａｓｅｌｌ Ｋ Ａ， Ｄａｈｌ Ｊ， Ｅｌｌｉｓｏｎ Ｒ， Ｆｉｔｚｓｉｍｏｎｓ Ｓ Ｊ， Ｇａｒｄ Ｈ， Ｇｅｒｒａｒｄ Ｔ， Ｇｒｅｇｅｒｓｅｎ Ｒ， Ｈｏｌｌｏｗａｙ Ｍ， Ｌｉ Ｘ， Ｋｅｌｌｙ Ｄ Ｊ， Ｍａｒｔｉｎ
Ｒ， ＭｃＦａｒｌａｎｅ Ｋ， ＭｃＫａｙ Ｎ Ｐ， Ｍｏｏｄｙ Ａ， Ｍｏｙ Ｃ Ｍ， Ｎａｅｈｅｒ Ｓ， Ｎｅｗｎｈａｍ Ｒ， Ｐａｒａｉ Ｒ， Ｐｉｃａｒｄ Ｍ， Ｐｕｄｄｉｃｋ Ｊ， Ｒｅｅｓ Ａ Ｂ Ｈ， Ｒｅｙｅｓ Ｌ，
Ｓｃｈａｌｌｅｎｂｅｒｇ Ｍ， Ｓｈｅｐｈｅｒｄ Ｃ， Ｓｈｏｒｔ Ｊ， Ｓｉｍｏｎ Ｋ Ｓ， Ｓｔｅｉｎｅｒ Ｋ， Šｕｎｄｅ Ｃ， Ｔｅｒｅｚｏｗ Ｍ， Ｔｉｂｂｙ Ｊ． Ａ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｉｎｄｅｘ ｔｏ ｅｓｔｉｍａｔｅ ｌａｋｅ ｔｒｏｐｈｉｃ ｌｅｖｅｌ：
ｎａｔｉｏｎａｌ ｓｃａｌｅ ｖａｌｉｄａｔｉｏｎ． Ｓｃｉｅｎｃｅ ｏｆ ｔｈｅ Ｔｏｔａｌ Ｅｎｖｉｒｏｎｍｅｎｔ， ２０２２， ８１２： １５２３８５．

［ ９ ］ 　 白承荣， 蔡舰， 汤祥明， 高光， 邵克强， 胡洋， 于传宁， 刘京涛， 夏江宝， 孙景宽． 大型浅水湖泊中浮游细菌群落的空间格局及其驱动机

制———以太湖为例． 湖泊科学， ２０２３， ３５（４）： １４３３⁃１４４２．
［１０］ 　 Ｓｍｉｔｈ Ｖ Ｈ， Ｓｃｈｉｎｄｌｅｒ Ｄ Ｗ． Ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ｓｃｉｅｎｃｅ： ｗｈｅｒｅ ｄｏ ｗｅ ｇｏ ｆｒｏｍ ｈｅｒｅ？ Ｔｒｅｎｄｓ ｉｎ Ｅｃｏｌｏｇｙ ＆ Ｅｖｏｌｕｔｉｏｎ， ２００９， ２４（４）： ２０１⁃２０７．
［１１］ 　 张运林， 秦伯强， 朱广伟， 宋春桥， 邓建明， 薛滨， 龚志军， 王晓龙， 吴敬禄， 施坤， 谷孝鸿， 张甘霖． 论湖泊重要性及我国湖泊面临的主

要生态环境问题． 科学通报， ２０２２， ６７（３０）： ３５０３⁃３５１９．
［１２］ 　 Ｔａｏ Ｓ Ｌ， Ｆａｎｇ Ｊ Ｙ， Ｍａ Ｓ Ｈ， Ｃａｉ Ｑ， Ｘｉｏｎｇ Ｘ Ｙ， Ｔｉａｎ Ｄ， Ｚｈａｏ Ｘ， Ｆａｎｇ Ｌ Ｑ， Ｚｈａｎｇ Ｈ， Ｚｈｕ Ｊ Ｌ， Ｚｈａｏ Ｓ Ｑ． Ｃｈａｎｇｅｓ ｉｎ Ｃｈｉｎａ′ｓ ｌａｋｅｓ： ｃｌｉｍａｔｅ

ａｎｄ ｈｕｍａｎ ｉｍｐａｃｔｓ． Ｎａｔｉｏｎａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅ Ｒｅｖｉｅｗ， ２０２０， ７（１）： １３２⁃１４０．
［１３］ 　 Ｑｉｎ Ｂ Ｑ， Ｇａｏ Ｇ， Ｚｈｕ Ｇ Ｗ， Ｚｈａｎｇ Ｙ Ｌ， Ｓｏｎｇ Ｙ Ｚ， Ｔａｎｇ Ｘ Ｍ， Ｘｕ Ｈ， Ｄｅｎｇ Ｊ Ｍ． Ｌａｋｅ ｅｕｔｒｏｐｈｉｃａｔｉｏｎ ａｎｄ ｉｔｓ ｅｃｏｓｙｓｔｅｍ ｒｅｓｐｏｎｓｅ． Ｃｈｉｎｅｓｅ Ｓｃｉｅｎｃｅ

Ｂｕｌｌｅｔｉｎ， ２０１３， ５８（９）： ９６１⁃９７０．
［１４］ 　 朱广伟， 许海， 朱梦圆， 邹伟， 国超旋， 季鹏飞， 笪文怡， 周永强， 张运林， 秦伯强． 三十年来长江中下游湖泊富营养化状况变迁及其影

响因素． 湖泊科学， ２０１９， ３１（６）： １５１０⁃１５２４．
［１５］ 　 任丽娟， 何聃， 邢鹏， 王毓菁， 吴庆龙． 湖泊水体细菌多样性及其生态功能研究进展． 生物多样性， ２０１３， ２１（４）： ４２２⁃４３３．
［１６］ 　 Ｖｅｌｌｅｎｄ Ｍ． Ｔｈｅ ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ： Ｐｒｉｎｃｅｔｏｎ Ｕｎｉｖｅｒｓｉｔｙ Ｐｒｅｓｓ， ２０１６．
［１７］ 　 Ｖｅｌｌｅｎｄ Ｍ． Ｃｏｎｃｅｐｔｕａｌ ｓｙｎｔｈｅｓｉｓ ｉｎ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｔｈｅ Ｑｕａｒｔｅｒｌｙ Ｒｅｖｉｅｗ ｏｆ Ｂｉｏｌｏｇｙ， ２０１０， ８５（２）： １８３⁃２０６．
［１８］ 　 Ｎｉｕ Ｋ Ｃ， Ｃｈｕ Ｃ Ｊ， Ｗａｎｇ Ｚ Ｈ． Ｄｙｎａｍｉｃ ｎｉｃｈｅ： ａ ｎｅｗ ｆｏｕｎｄａｔｉｏｎ ｆｏｒ ｒｅｂｕｉｌｄｉｎｇ ｔｈｅｏｒｙ ｏｆ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ｅｃｏｌｏｇｙ． Ｓｃｉｅｎｔｉａ Ｓｉｎｉｃａ （Ｖｉｔａｅ）， ２０２２， ５２

（３）： ４０３⁃４１７．
［１９］ 　 Ｌａｎｇｅｎｈｅｄｅｒ Ｓ， Ｓｚéｋｅｌｙ Ａ Ｊ． Ｓｐｅｃｉｅｓ ｓｏｒｔｉｎｇ ａｎｄ ｎｅｕｔｒａｌ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｒｅ ｂｏｔｈ ｉｍｐｏｒｔａｎｔ ｄｕｒｉｎｇ ｔｈｅ ｉｎｉｔｉａｌ ａｓｓｅｍｂｌｙ ｏｆ ｂａｃｔｅｒｉａｌ ｃｏｍｍｕｎｉｔｉｅｓ． Ｔｈｅ ＩＳＭＥ

Ｊｏｕｒｎａｌ， ２０１１， ５（７）： １０８６⁃１０９４．
［２０］ 　 Ｄｉｎｉ⁃Ａｎｄｒｅｏｔｅ Ｆ， Ｓｔｅｇｅｎ Ｊ Ｃ， ｖａｎ Ｅｌｓａｓ Ｊ Ｄ， Ｓａｌｌｅｓ Ｊ Ｆ． Ｄｉｓｅｎｔａｎｇｌｉｎｇ ｍｅｃｈａｎｉｓｍｓ ｔｈａｔ ｍｅｄｉａｔｅ ｔｈｅ ｂａｌａｎｃｅ ｂｅｔｗｅｅｎ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ ａｎｄ ｄｅｔｅｒｍｉｎｉｓｔｉｃ

ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ｉｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｓｕｃｃｅｓｓｉｏｎ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１５， １１２ （ １１ ）：
Ｅ１３２６⁃Ｅ１３３２．

［２１］ 　 牛克昌， 刘怿宁， 沈泽昊， 何芳良， 方精云． 群落构建的中性理论和生态位理论． 生物多样性， ２００９， １７（６）： ５７９⁃５９３．

９３９５　 １４ 期 　 　 　 焦聪聪　 等：湖泊细菌群落构建机制及其对富营养化的响应 　



ｈｔｔｐ： ／ ／ ｗｗｗ．ｅｃｏｌｏｇｉｃａ．ｃｎ

［２２］　 Ｚｈｏｕ Ｊ Ｚ， Ｎｉｎｇ Ｄ Ｌ． Ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ ｃｏｍｍｕｎｉｔｙ ａｓｓｅｍｂｌｙ： ｄｏｅｓ ｉｔ ｍａｔｔｅｒ ｉｎ ｍｉｃｒｏｂｉａｌ ｅｃｏｌｏｇｙ？ Ｍｉｃｒｏｂｉｏｌｏｇｙ ａｎｄ Ｍｏｌｅｃｕｌａｒ Ｂｉｏｌｏｇｙ Ｒｅｖｉｅｗｓ： ＭＭＢＲ，
２０１７， ８１（４）： ｅ００００２⁃ｅ０００１７．

［２３］ 　 Ｃｈａｓｅ Ｊ Ｍ， Ｍｙｅｒｓ Ｊ Ａ． Ｄｉｓｅｎｔａｎｇｌｉｎｇ ｔｈｅ ｉｍｐｏｒｔａｎｃｅ ｏｆ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｎｉｃｈｅｓ ｆｒｏｍ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃ ｐｒｏｃｅｓｓｅｓ ａｃｒｏｓｓ ｓｃａｌｅｓ． Ｐｈｉｌｏｓｏｐｈｉｃａｌ ｔｒａｎｓａｃｔｉｏｎｓ ｏｆ ｔｈｅ
Ｒｏｙａｌ Ｓｏｃｉｅｔｙ ｏｆ Ｌｏｎｄｏｎ Ｓｅｒｉｅｓ Ｂ， Ｂｉｏｌｏｇｉｃａｌ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ， ２０１１， ３６６（１５７６）： ２３５１⁃２３６３．

［２４］ 　 Ｎｉｎｇ Ｄ Ｌ， Ｄｅｎｇ Ｙ， Ｔｉｅｄｊｅ Ｊ Ｍ， Ｚｈｏｕ Ｊ Ｚ． Ａ ｇｅｎｅｒａｌ ｆｒａｍｅｗｏｒｋ ｆｏｒ ｑｕａｎｔｉｔａｔｉｖｅｌｙ ａｓｓｅｓｓｉｎｇ ｅｃｏｌｏｇｉｃａｌ ｓｔｏｃｈａｓｔｉｃｉｔｙ． Ｐｒｏｃｅｅｄｉｎｇｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｎａｔｉｏｎａｌ
Ａｃａｄｅｍｙ ｏｆ Ｓｃｉｅｎｃｅｓ ｏｆ ｔｈｅ Ｕｎｉｔｅｄ Ｓｔａｔｅｓ ｏｆ Ａｍｅｒｉｃａ， ２０１９， １１６（３４）： １６８９２⁃１６８９８．

［２５］ 　 Ｓｕｔｈｅｒｌａｎｄ Ｗ Ｊ， Ｆｒｅｃｋｌｅｔｏｎ Ｒ Ｐ， Ｇｏｄｆｒａｙ Ｈ Ｃ Ｊ， Ｂｅｉｓｓｉｎｇｅｒ Ｓ Ｒ， Ｂｅｎｔｏｎ Ｔ， Ｃａｍｅｒｏｎ Ｄ Ｄ， Ｃａｒｍｅｌ Ｙ， Ｃｏｏｍｅｓ Ｄ Ａ， Ｃｏｕｌｓｏｎ Ｔ， Ｅｍｍｅｒｓｏｎ Ｍ Ｃ，
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