
微生物学通报 
Microbiology China 

ISSN 0253-2654,CN 11-1996/Q 

 

 

 

 

《微生物学通报》网络首发论文 

 
题目： 空间组织模式：微生物群落组装的“游戏”规则 
作者： 韩苗，阮楚晋，韩峥，魏芯蕊，刘莹，朱堃，王钢 
DOI： 10.13344/j.microbiol.china.220149 
收稿日期： 2022-02-13 
网络首发日期： 2022-05-17 
引用格式： 韩苗，阮楚晋，韩峥，魏芯蕊，刘莹，朱堃，王钢．空间组织模式：微生物

群落组装的“游戏”规则[J/OL]．微生物学通报. 
https://doi.org/10.13344/j.microbiol.china.220149 

 
 
 
 
 

 
网络首发：在编辑部工作流程中，稿件从录用到出版要经历录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿等阶

段。录用定稿指内容已经确定，且通过同行评议、主编终审同意刊用的稿件。排版定稿指录用定稿按照期

刊特定版式（包括网络呈现版式）排版后的稿件，可暂不确定出版年、卷、期和页码。整期汇编定稿指出

版年、卷、期、页码均已确定的印刷或数字出版的整期汇编稿件。录用定稿网络首发稿件内容必须符合《出

版管理条例》和《期刊出版管理规定》的有关规定；学术研究成果具有创新性、科学性和先进性，符合编

辑部对刊文的录用要求，不存在学术不端行为及其他侵权行为；稿件内容应基本符合国家有关书刊编辑、

出版的技术标准，正确使用和统一规范语言文字、符号、数字、外文字母、法定计量单位及地图标注等。

为确保录用定稿网络首发的严肃性，录用定稿一经发布，不得修改论文题目、作者、机构名称和学术内容，

只可基于编辑规范进行少量文字的修改。 

出版确认：纸质期刊编辑部通过与《中国学术期刊（光盘版）》电子杂志社有限公司签约，在《中国

学术期刊（网络版）》出版传播平台上创办与纸质期刊内容一致的网络版，以单篇或整期出版形式，在印刷

出版之前刊发论文的录用定稿、排版定稿、整期汇编定稿。因为《中国学术期刊（网络版）》是国家新闻出

版广电总局批准的网络连续型出版物（ISSN 2096-4188，CN 11-6037/Z），所以签约期刊的网络版上网络首

发论文视为正式出版。 
 



 

                           

基金项目：国家自然科学基金(41877412)；中国农业大学 2115人才培育发展支持计划（1191-00109012）；国家留学基金 

#对本文贡献相同 

Supported by: National Natural Science Foundation of China (41877412); 2115 Talent Cultivation and Development Support 

Program of China Agricultural University (1191-00109012); China Scholarship Foundation 

#These authors equally contributed to this work 

*Corresponding author: E-mail: gangwang@cau.edu.cn  

Received: 2022-02-13; Accepted: 2022-04-06; Published online:   

 

 

DOI: 10.13344/j.microbiol.china.220149 

空间组织模式：微生物群落组装的“游戏”规则 

韩苗#1，阮楚晋#1,2，韩峥 1，魏芯蕊 1，刘莹 1，朱堃 1，王钢1,3,4 

1 中国农业大学土地科学与技术学院，北京 100193 

2 Swiss Federal Institute of Aquatic Science and Technology, Dübendorf 8600, Switzerland 

3 中国农业大学国家黑土地现代农业研究院，北京 100193 

4 自然资源部土地工程技术创新中心，北京 100035 

摘   要：在生物膜形成过程中，微生物种群之间通过主动或者被动的生物过程所形成的独特空间

结构被称为空间组织模式。微生物空间组织模式广泛存在于自然和人工环境中，比如医疗、工业

和生态系统等，是微生物形成和维持特定群落结构并发挥功能的主要方式，也是形成和维持微生

物群落多样性的关键机制。然而，由于微生物群落的复杂性以及相关研究方法的局限性，微生物

空间组织模式方面的研究目前仍然处于起始阶段。本文梳理了微生物空间组织模式领域的研究进

展，系统总结了空间组织模式初始阶段(微生物界面附着)和成熟阶段(空间自组织)的形成过程与协

同机制，以及其对微生物养分利用和元素循环、微生物多样性维持和种群进化及功能的影响和调

控机制，并分析了影响微生物空间组织模式的关键环境因素。 

关键词：群落结构；空间组织模式；生物膜；微生物多样性 
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processes among microbial populations is called spatial organization pattern. Microbial spatial 

organization patterns are ubiquitous in natural and artificial environments, such as the medical, industrial 

and ecological systems and processes. They are critical for the causes and consequences of microbial 

community structure, biodiversity maintenance, and ecological functions and thereby have received 

extensive attention. Nevertheless, mechanistic understanding of microbial spatial organization and 

ecological consequences remains elusive largely due to the extremely complex microbial communities and 

limited research methodologies. The paper aims summarize the state-of-the-art in microbial spatial self-

organization, the key determining environmental factors, and the impact on nutrient utilization, element 

cycling, evolution and diversity maintenance, and ecological functions of microbes. 

Keywords: microbial community structure; spatial organization pattern; biofilm; microbial diversity 

在自然或人工环境的微生境中，不同的微生物种群能够相互作用并共同形成一种具有特定功

能的结构单元“微生物群落”。环境宏基因组研究揭示了自然界中的微生物群落具有难以置信的多

样性[1-2]，其中大部分通常生活在各种形式的微生物生物膜中。在微生物生物膜中，由生物和非生

物因素同时介导所产生的特定群落空间组织结构被称为微生物空间组织模式[3]。微生物空间结构

的形成，既可以在生物表面如动物皮肤、牙齿、胃肠道和植物叶片、果蔬和根部，也可以在非生物

表面如土壤颗粒、生物反应器和输水管道等[4-9]。与悬浮状态的微生物相比，生活在具有空间组织

结构中的微生物能够通过密切的相互作用影响彼此的进化适应度，因而具有更强的适应性优势[10]。

微生物空间组织模式在医疗、工业、环境及生态领域都具有重要的意义，从而吸引了众多研究者

的关注。 

微生物空间组织模式的形成是一个动态循环的过程：自由溶液中的微生物通过主动或被动运

动到达并附着至固-液、液-液、液-气或固-液-气界面，在种内或种间相互作用驱动下，通过自身的

分裂增殖以及胞外聚合物(extracellular polymeric substances，EPS)的分泌，逐步发展出特定的空间

组织结构，最后，由于可摄取养分的耗竭或其他的环境选择压力，这类空间组织结构会逐渐衰亡

并分散回归环境中，从而开始新一轮的循环过程。研究表明，微生物群落种间相互作用对于群落

功能至关重要；同时，微生物也需要依赖稳定的空间组织模式来最大化地实现种间互作功能。不

同物种在生物膜内的空间排列组合模式能稳定种间互作关系的平衡，维持群落的生物多样性，调

节微生物群体代谢特征，促进群落进化，进而使微生物在环境中和谐共存。然而，由于微生物群落

高度的复杂性增加了研究难度，空间结构的形成过程难以预测，微生物群落功能的形成和发挥机

制尚未得到充分解释[11]。研究微生物空间组织模式有助于深入理解微生物群落组织的动态变化，

从而解释环境微生物群落的共存模式与维持机制及其功能表达。 

本文首先从微生物单细胞水平和群落水平总结分析了微生物群落空间组织初始阶段的界面附

着特征，随后从微生物群落自组织的视角剖析了形成生物膜空间组织结构的相关机制及其影响因

素，并概述了空间组织模式对稳定生物膜内种群间互作关系、调节群落代谢特征、维持微生物群

落多样性和促进物种进化等微生物群落功能发挥的影响，以期通过梳理微生物群落组装的“游戏”

规则，为揭示微生物群落的发展和演变规律提供理论参考。 
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1 微生物群落的界面附着：空间组织模式发展的初始阶段 

微生物界面附着是群落空间组织发展的起点。细胞在界面的附着速率、不同物种附着的先后

顺序和界面分布特征对群落间互作关系和群落功能的发挥有着巨大的影响。微生物往往生活在低

雷诺数(Reynolds numbers)[12]环境(雷诺数值低于 10−5)中，其中，布朗运动、水文过程(包括水流和

蒸发)、微生物自身的重力及主动运动等都是影响其细胞运移的关键；而微生物与复杂微观界面

之间的各种相互作用力(如水动力学相互作用力、DLVO力和摩擦力等)进一步促进了其在不同界

面的附着或解脱过程，从而影响其时空分布特征[13-16]。 

1.1 微生物的运动器官对界面附着的影响 

微生物根据其是否具有主动运动功能，可分为具有运动性的微生物(简称运动性微生物)和不运

动性的微生物(简称不运动性微生物)。与不运动性的类群相比，运动性微生物的主动运动(自由运

动和趋化运动)过程、运动器官如鞭毛旋转引起的水动力学相互作用、细胞体或运动器官(鞭毛或 IV

型菌毛等)与复杂界面之间的各种作用力[比如 extended derjaguin-landau-verwey-overbeek (XDLVO)

作用力、摩擦力等]都会增加其在界面的附着概率，进而影响其空间组织模式和时空分布特征。 

运动性微生物的运动器官不仅能够促使其在自由溶液中进行鞭毛介导的游动(swimming)，也

能够驱使其在界面进行 IV型菌毛介导的涌动(swarming)。具有鞭毛(flagellum)结构的细菌能够借助

鞭毛马达的旋转，推动自身在溶液中进行主动运动，而且能够根据鞭毛类型和转向方式采用不同

的运动模式[17]。例如，周生鞭毛菌大肠杆菌(Escherichia coli)能够通过旋转鞭毛使其拧成一束来推

动细胞向前运动，当某些鞭毛顺时针旋转或散开时，细菌游动方向就会发生改变并重新再定位，

从而进行前进-翻滚(run-tumble)运动(图 1A)[18]；而单根极性鞭毛菌能够通过旋转其单根鞭毛推动其

前进，并通过暂停鞭毛旋转进行再定位，例如类球红细菌(Rhodobacter spheroides)的前进-停止(run-

stop)运动(图 1A)[19]，或通过鞭毛离轴变形(旋转轴心偏离细胞体轴心)来改变其泳动方向，例如溶

藻弧菌(Vibrio alginolyticus)的前进-后退-轻弹(forward-reverse-flick)运动(图 1B)[20]。部分真菌，如疫

霉属(Phytophthora)，能够产生具有鞭毛结构的孢子(zoospores)，并利用游动孢子在水膜、水滴或土

壤含水孔隙中的运动过程来寻找适合附着的介质(如植物碎片和根系等)并进行芽殖，从而促进其自

身的扩散[21-22]。除此之外，细胞自身的趋化作用可以驱使运动性微生物寻找营养源或远离有害物

质，以便占据有利生态位。例如，细菌细胞膜上有一类跨膜蛋白，也被称为趋化传感器，能够敏锐

地感知周围环境中的物理和化学变化，并将信号传递给鞭毛，促使其可以积极地感知和搜索，并

趋向有利的环境或远离不利的环境[23-24]。 

具有运动性的微生物的运动器官除了能够驱动其主动运动以外，也能够通过其他机制来调节

其在界面的附着特征。一方面，微生物运动器官与界面间的摩擦力能够调节细胞的运动速度以增

加其在界面的停留时间，从而提高其附着概率[16]，而运动器官与界面的接触也会抑制鞭毛马达的

旋转和 IV型菌毛的收缩，从而促使其附着[25]。另一方面，微生物游动时的鞭毛旋转或跳动会促使

周围液体产生微流动，在界面(尤其是距离细胞几个细胞长度范围内的界面)附近，水流会受到界面

的影响，从而反过来影响微生物自身的运动，这种机制被称为细胞和界面间的水动力学相互作用，

可以大大促进细胞在界面的定殖[26]。这种作用力会使非圆形细胞在界面上方产生高曲率曲线运动，
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而且会使细胞保持一个相对于界面的特定倾角，所以细胞常在近界面区域做向界面旋转靠近的曲

线运动(图 1B)[26-28]。同时，一旦黏附在表面，运动性微生物可以通过趋化和群体感应吸引溶液中

的微生物更快地定殖到界面上[29]。因此，不运动性微生物在界面的附着很可能严重依赖于布朗运

动和重力沉降，而运动性微生物能够通过多种机制优先到达界面并附着，从而抢占生态位。 

1.2 物理作用对微生物界面附着的影响 

水文运动、XDLVO作用力、重力沉降和布朗运动等物理作用对微生物的扩散及其界面附着有

着显著影响(图 1B)。同时，这些作用力的产生时间和强弱往往与细胞和界面之间的距离密不可分
[30]。 

水分作为微生物生存的基础，广泛存在于微生物的各类栖息地中，而且实时变化的水分分布

及各种水文运动(包括剪切流、蒸发和下渗等)也影响着微生物的生存。一方面，环境中的水流会影

响细菌的运动方向，当剪切速率小于 10 s−1时，鞭毛的推动力仍然在细菌运动中发挥主导作用；而

当剪切速率大于 10 s−1 时，剪切流就会通过影响细菌细胞体与流体界面间的作用力来主导细菌的

运动方向，使细菌产生趋流性[31-32]。另一方面，微生物群落大多存在于周期性或持续的不饱和水分

条件下，例如人体皮肤和牙齿以及植物叶片和根系。在这种水分条件下，其气-液界面经常会发生

不均匀蒸发现象，产生流场，例如咖啡环效应(coffee-ring effect)和马兰戈尼效应(Marangoni effect)[33]，

驱动细胞的被动运动，从而导致细胞空间分布的再分配，并影响其表面附着(如图 1C)[34]。 

除此之外，XDLVO力、重力和布朗运动也对于微生物运动至关重要。大多数细菌的细胞大小

接近胶体颗粒的范围，因而细胞与界面之间的相互作用力可以用 XDLVO力来表征[28]。XDLVO力

受细胞和界面的物理化学特征及两者间距离的影响，也受环境离子强度所影响，其值为负值则有

利于细胞的附着，反之抑制其附着[24]。重力能够改变微生物细胞的整体运动方向，促使微生物体

的沉降。Chen等[35]研究表明，在适宜条件下，重力对微米大小的不运动性细胞的沉积有极大影响，

并且是半径＞1 µm 细胞初始沉积阶段的重要驱动力，而粒径＜1 µm 的颗粒对水动力相互作用会

相对更加敏感。布朗运动(被分子撞击的悬浮微粒做无规则运动的现象)也会在一定程度上影响微生

物的运动附着。一方面，布朗运动可以帮助体积较小的单根极性鞭毛菌完成再定位，从而改变其

运动模式[27,36]；另一方面，Li 等[16]发现布朗运动能够通过显著改变细胞与界面间的距离影响两者

间的水动力学作用和 XDLVO力等，从而对其界面附着产生影响。 

一些不具有运动能力的微生物能够利用运动性微生物(比如附着于运动细胞表面)进行扩散。例

如，链霉菌(Streptomyces)的孢子能够通过其外壳上的结构蛋白附着至枯草芽孢杆菌细胞，并随之

在琼脂(0.27%−0.5%)表面扩张[37]。另外，一些具有寄生能力的微生物也能够随着宿主进行扩散，例

如病毒。作为一类结构简单(蛋白结构中包裹着单一基因组物质)、只能在活细胞内寄生并复制繁殖

的非细胞结构生物，病毒本身并不具有运动能力[38]。病毒在自由溶液中的运动除了依靠水动力学

外，还可以通过吸附至宿主表面并随之扩散。You等[39]的研究发现，大肠杆菌病毒 T4能够吸附非

宿主细菌恶臭假单胞菌(Pseudomonas putida)，跟随其沿着菌丝向新生态位扩散，并通过侵染和裂

解新生态位处的大肠杆菌，为恶臭假单胞菌提供生存空间，从而影响该处的群落结构及生物膜空

间组织。 

微生物在界面的附着是多种作用结合产生的结果，包括水文运动、重力、自身的运动性(主动
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运动或趋化运动)以及其与界面之间的相互作用力等[24]。当微生物细胞通过主动运动或被动运动到

达界面附近时，在多种作用力下其运动轨迹会发生变化，使其趋向或趋离界面，从而影响其在界

面的附着和分布特征，进而影响随后微生物生物膜的空间自组织过程[15-16,26,40]。 

 

图 1  微生物的界面附着过程与特征   A：不同种类微生物在自由溶液和界面处的典型轨迹特征；

B：细菌在界面附近的运动轨迹特征，其中周生鞭毛菌能够在近固-液界面区域进行顺时针的圆周运

动，而且其半径随着与界面间距的减小而减小(R1>R2)，而单根极性鞭毛菌能够在近固-液界面区域进

行顺时针或逆时针的圆周运动，并且由于个体微小，布朗运动能够随时改变其与界面间距，转换轨

迹；C：大肠杆菌在蒸发引起的咖啡环效应(左图)和马兰戈尼效应(右图)下的附着沉积分布[33]；D：在



 

6 

养分充足且异质性多孔介质中均匀分布的土壤混合菌株随着水流变成不均匀分布 

Figure 1 The process and characteristics of interfacial adhesion of microorganisms. A: Typical trajectory 

characteristics of different species of microorganisms at the bulk solution and interface; B: Characteristics of 

the trajectory of bacteria near the interface, where periflagellates perform clockwise (CW) circular motion in 

the near solid-liquid interface region, and their radius decreases with decreasing distance from the interface 

(R1>R2), while single polar flagellates perform clockwise (CW) or counterclockwise (CCW) circular motion 

in the near solid-liquid interface region, and the Brownian motion is able to change their distance from the 

interface and switch trajectories at any time due to the tiny individuals; C: Distribution of adherent deposition 

of E. coli under evaporation-induced coffee-ring effect (left panel) and Marangoni effect (right panel); D: 

Homogeneous distribution of soil microorganisms in nutrient-rich and heterogeneous porous media becomes 

inhomogeneous under the action of water flow. 

2 空间自组织模式形成中的机制及影响因素：空间组织模式发展的

成熟阶段 

在环境压力、营养物质有效性和附着位点等协同作用下，成功附着到介质表面的细胞开始分

裂增殖，并逐渐自发地由一个无序的物种混合体形成高度结构化的空间结构，该过程被称为空间

自组织(self-organization)过程[41-46]。在这个过程中，细胞首先以低密度分散于界面上，随后其种群

密度随着细胞增殖逐渐升高，开始与相邻种群进行互作，并在互作过程中逐渐形成适合各自生存

的特定空间分布模式[41-46]。微生物群落空间模式能够影响群落水平的生产力[47-52]、群落对环境干扰

的抵抗力或恢复力[53-55]以及群落的进化过程[56-61]，是群落水平特性的重要决定因素。因此，理解微

生物空间自组织的形成过程和影响因素对了解微生物群落的结构、功能和进化具有重要意义[62]。 

2.1 群落的区域扩张(range expansion) 

微生物群落的区域扩张是指群落沿着界面向群落外围延伸的过程[63-64](图 2A)。一般来说，生

物群落扩张往往是群落演替的过程，一些种群会优先扩张，被称为初级种群，而其他随之扩张的

种群则被称为次级种群[65]。由于优先扩张的初级种群改变了局部环境，次级种群只能在此基础上

进行建立和扩张，这可能会限制和影响它们的空间结构[65]。例如，清理后的牙齿表面，初级种群

通过特殊的表面蛋白附着在已清洁的牙齿表面并开始扩张，次级种群只能在初级种群形成的生物

膜上进行次级扩张[66-67]。除此之外，微生物演替的例子还包括抗生素治疗后的人类肠道微生物群

落的定殖和演替，以及金属表面、输水管道中微生物的腐蚀过程等[68]。 

由于区域扩张的过程中通常只有群落边缘的一小部分微生物向外围发生强烈漂移，再加上种

群间的竞争或合作，原本高度混合的群落会出现种群间的隔离，群落的局部多样性从而减少(图 2A)，

该现象已在实验和微生物模型模拟中得到了证明[69]。群落扩张过程中局部多样性的损失速度理论

上取决于细胞生长速率、微生物间的互作关系以及养分和代谢物的扩散[70]。根据扩张驱动力的差

异，微生物群落的扩张可以分为两类，即拉动式和推动式[70]。在拉动式扩张下，细胞生长速率会

随着密度的减小而逐渐增加，因此，位于群落边缘低种群密度区域的细胞能够通过自身的生长拉
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动群落向新的区域进行扩张，而且群落由于扩张边缘的强烈遗传漂移而迅速丧失多样性(图 2B)。

拉动式扩张速度，也被称为费希尔速度(Fisher velocity)，完全取决于个体的扩散速度和低密度下物

种的生长速度。然而在推动式扩张情形下，由于群落种群之间存在合作关系，种群间的合作程度

和细胞生长速率都与种群密度存在正相关性，因此，位于群落中心高种群密度区域的细胞在一定

程度上能够通过自身的分裂生长推动边缘的细胞向新的区域进行扩张(图 2C)。细胞生长速率与密

度呈现正相关的现象也称为阿利效应(Allee effect)[71-74]。拉动式和推动式扩张的种群动态差异会实

质性地影响微生物种群的遗传结果[75-77]，但目前尚未在实验研究中得到充分的定量验证[78]。 

除此之外，区域扩张过程也会影响突变种群的传播和维持。在具有空间组织结构生物膜的区

域扩张过程中，由于养分和生存空间的不均一性，突变种群出现的位置对于其生存概率有很大的

影响[79]。如果一个突变发生在既无食物也无生存空间的地方，往往在群体中传播的概率很低。若

突变发生在群落扩张的边缘，并且具有一定生长竞争优势，突变扩散和保留的可能性则更高[80-82]。

因此，只有发生在能获得充分营养物质和生存空间的群落边缘(扩张前端)，突变种群才能被保留和

扩散。 

2.2 种间互作关系 

当微生物密度高至足以让细胞通过释放可扩散物质相互影响时，群落中的种间互作开始强烈

影响空间结构的组成模式，并决定生物膜整体功能，因此，微生物种间互作被认为是空间自组织

的主要驱动力[83]。最近的研究表明，微生物群落水平的功能特征具有高度的动态性和复杂性，难

以从单株细菌的特性中进行预测和解释[84-85]。 

生物膜内的物质传输主要依靠扩散作用，但 EPS对于扩散的限制，导致了生物膜空间结构系

统中养分和代谢产物的不均匀分布，这种资源限制驱动了微生物群落空间组织结构的形成[79]。例

如微生物在生长代谢过程中会消耗养分并分泌代谢产物，致使空间系统中养分以及代谢物质浓度

梯度的形成[86-89]。在空间结构系统中，代谢分泌旺盛的区域往往会出现强烈的种间相互作用，导致

种群的混合度提高，增加局部的多样性[77,90]。 

交互喂养(cross-feeding)和群体感应等都是微生物种间代谢产物的典型相互作用方式。交互喂

养本质上是微生物种间代谢产物的相互作用，微生物通过交换代谢产物以获得最大利益，被认为

是自然界中微生物多样性形成的一个重要驱动力[91]。我们利用基于反硝化代谢途径的交互喂养菌

株施氏假单胞菌(Pseudomonas stutzeri)进行了区域扩张实验，结果表明交互喂养会形成群落演替，

在初级群落扩张后，次级群落的区域扩张会形成树枝状结构(图 2D右图)，促进局部的空间多样性
[57]。Goldschmidt等[92]还通过模型模拟的结果表明，交互喂养形成的群落演替不仅可以在短期内促

进局部空间多样性，也可以在长期内增加种群的遗传多样性。当然，如果交互喂养的代谢物是有

毒的，则可以通过群落间有毒代谢物的消耗而减少毒性的积累，从而促进整体群落结构更好地生

长[93]。由于施氏假单胞菌在反硝化过程中会积累 NO
− 

2，而 NO
− 

2的毒性可以通过 pH进行调控，在

pH 7.5时毒性较弱，在 pH 6.5时毒性较强[83]，我们利用此特性设计了相关区域扩张实验，并表明

代谢毒性的交互喂养减缓了区域扩张速率和局部多样性的损失(图 2D左图)[57]。为了解释微生物种

间的代谢依赖性是如何形成的，研究者提出了“黑色皇后假说”(The Black Queen Hypothesis)，该假

说表明微生物的本质其实是自我复制的复制子，其基因越复杂，复制过程耗能越多 [94]。因此，在
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进化过程中，微生物更倾向于废弃耗能大的基因，而选择依赖其他微生物生存，即通过交互喂养

的合作方式共存于微生物群落中。这种“偷懒”的行为不仅节省了能源消耗，且在自然选择中会更

具优势[94]。 

 

图 2 区域扩张示意图   A：三种微生物种群随时间序列的典型区域扩张示意图，细胞模型模拟结果；

B：拉动式区域扩张，位于群落边缘低密度区域的细胞的生长速率高于群落中心的细胞生长速率，因此

群落边缘的细胞通过自身的生长拉动群落向新的区域扩张；C：推动式区域扩张，群落边缘低密度区域

的细胞增长率低于群落中心的细胞生长速率，群落中心的细胞通过自身的生长推动边缘细胞向新的区
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域进行扩张；D：分别是竞争关系(绿色和蓝色分别表示两种不同基因型细菌)或交互喂养关系的两种施

氏假单胞菌(蓝色表示生产者，能将 NO− 

3转化为 NO− 

2；绿色表示消费者，能将 NO− 

2转化为 N2)在琼脂表

面的区域扩张[92]，比例尺均为 1 000 m 

Figure 2 The schematic diagram of range expansion. A: Schematic diagram of typical range expansion of three 

microbial populations with time series (results of cell model simulations). B: Pulled expansion. The growth rate 

of cells in the low-density area at the edge of the community is higher than the growth rate of cells in the center 

of the community, so the cells at the edge of the community are pulling the community to expand to new areas 

through their own growth. C: Pushed expansion. The growth rate of cells in the low-density area at the edge of 

the community is lower than the growth rate of cells in the center of the community. The cells at the center of 

the community push the cells at the edge to expand to the new area by their own growth. D: Two types of P. 

stutzeri with competitive relationship (green and blue indicate two different genotypes of bacteria, respectively) 

or cross-feeding relationship (blue indicates the producer, which converts NO− 

3  to NO− 

2 . green indicates the 

consumer, which converts NO− 

2  to N2) expand in the region of the agar surface, scale bars are 1 000 m. 

除代谢产物外，微生物群落也会通过分泌自我诱导物(autoinducers)即信号分子来触发群体感

应(quorum sensing，QS)。当信号分子的浓度达到一定阈值时，菌体相关基因的表达就会被启动以

适应或改变周围环境[95]。例如，革兰氏阴性细菌为了种内交流可分泌自诱导物-1(autoinducer-1)和

自诱导物-3(autoinducer-3)，革兰氏阳性细菌可分泌自诱导信号肽(autoinducing peptide，AIP)，而革

兰氏阴性和革兰氏阳性细菌均可分泌自诱导物-2 ( autoinducer-2)[96-97]。Kim等[98]的研究发现在生物

膜形成过程中，微生物分泌的群体感应信号能够随着水分运动流失，影响生物膜的形成；同时，根

据水流特征以及生物膜附着界面的差异，信号分子和微生物的特征在生物膜内外的分布也存在差

异(图 3)。 

微生物的相互作用对这些群落的维持、稳定和生产力至关重要[99-101]。目前的研究还较少关注

在长期演化过程中不同种群之间相互作用如何制约微生物群落的演替[102-103]。由于进化动力学存在

一定的不确定性，预测基于微生物相互作用的群落组织模式形成过程依然是个挑战[104-105]。解决这

个问题不仅能解释微生物多样性的形成和维持机制，而且也能帮助理解群落在环境中的进化方向。 
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图 3 水流和粗糙界面对生物膜中扩散介导的群体感应(QS)信号的影响   无水流(A)、低速水流(B)、

高速水流(C)、间歇水流(D)、长距离水流(E)和粗糙界面上恒定水流(F)下生物膜形貌及其内部细菌状态

和 QS 信号分布。在水流作用下，生物膜外层及其前端内的群体感应信号随水流失，该处细胞的群体

感应也相应关闭；同时，由于养分缺失，生物膜内部细胞鞭毛解体，而外层细胞能够接触到外界养

分，鞭毛活动活跃，能够随水进行趋流运动 

Figure 3 Effects of flow and rough interfaces on quorum sensing communication mediated by diffusion in 

biofilms. A-F: The biofilm morphology and its internal bacterial state and QS signal distribution under no 

flow (A), low velocity flow (B), high velocity flow (C), periodic flow (D), long range flow (E) and constant 

flow on rough interface (F), respectively. Under the action of flow, the quorum sensing signals in the outer 

layer and front end of the biofilm are lost with water, and quorum sensing of the cells shut down accordingly; 

Meanwhile, the inner cellular flagella of the biofilm disintegrate due to nutrient deficiency, while the outer 

cells are able to contact external nutrients, and the flagella are active and able to perform rheotaxis. 

2.3 表面物理结构 

诱导微生物群落空间自组织的另一个重要因素是微生物附着界面的物理结构[60,106-110]。界面粗

糙度或孔隙网络连接性可以极大地影响群落的结构和稳定性[110]。在大多数自然和人工的环境中，

微生物都活动在粗糙的非均质界面，这也导致微生物运动、养分和代谢产物的扩散受到限制[110-111]。

微生物区域扩张会沿着颗粒物体边界局部变形，这些变形会影响局部的空间多样性和微生物自组

织模式。例如，Ciccarese等[112]通过实验证明，对于两种具有竞争关系的微生物群落而言，沿着颗

粒物体边界局部变形会增加种间边界的密度，从而提高局部的多样性；而对于具有交叉喂养关系

的两种微生物群落来说则减少了中间边界密度，从而降低局部的多样性。除此之外，养分扩散和

微生物运动也受到粗糙界面的影响。Wang等[107,111,113-115]构建了粗糙表面的网络模型，确切地跟踪

了单个细菌细胞的生长、运动状态，该模型结合粗糙表面的水动力学、微生物运动特性以及养分

的扩散，模拟了粗糙表面上不同互作关系的细菌的动态变化，揭示了表面异质化条件下的微生物

空间结构模式。由于环境的复杂性，目前关于表面物理结构对微生物群落空间自组织的研究依然

十分有限，多数研究依然以模型模拟为主，未得到实验的验证。 
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2.4 物种组成 

虽然微生物群落通常共存于具有空间结构的生物膜中，但不同的物种间具有不同的生长速率

和运动特性等。Liu 等[116]通过将嗜根寡养单胞菌(Stenotrophomonas rhizophila)、反枝黄单胞菌

(Xanthomonas retroflexus)、氧化微杆菌(Microbacterium oxydans)和解淀粉芽孢杆菌(Paenibacillus 

amylolyticus)四株菌共培养，发现氧化微杆菌和解淀粉芽孢杆菌的生长量显著提高，而且虽然氧化

微杆菌处于低丰度，但其存在引起了整体群落结构和组成发生显著变化。该研究阐明了在多物种

生物膜中单个物种对空间组织的重要性，尤其值得关注的是非优势种群对空间组织形成的影响。

Booth等[117]研究了铜绿假单胞菌、防御假单胞菌(Pseudomonas protegens)和肺炎克雷伯菌(Klebsiella 

pneumoniae)共培养时的群落组成和空间分布，发现多物种群落中的物种间相互作用受到 IV 型菌

毛介导的运动和环境波动的影响。 

病毒作为微生物的重要组成部分，参与并调控了微生物空间自组织模式的形成。以噬菌体为

例，在其侵染条件下，生物膜的结构和功能稳定性通常取决于噬菌体浓度、生物膜基质的空间异

质性和细菌的多样性[118-120]。在不同条件下，噬菌体不仅能够通过捕食细菌或分解生物膜基质来破

坏群落结构[121-123]，也能够通过促进细菌的水平基因转移、增加细胞基因表达和胞外物质的分泌等

方式促进生物膜的发育[118,124-125]。Zhang等[118]探究了不同病毒浓度侵染对于生物膜形成的影响，发

现与空白相比，高浓度病毒侵染能够阻碍生物膜形成并促进其凋亡，而低浓度病毒(102−104 PFU/mL)

能够促进生物膜内 QS、多糖形成和卷曲菌毛(curli)的基因表达，增加生物膜基质中多糖和 DNA的

含量，从而促进其对外界侵染的抵御。同时，噬菌体通过溶原途径的编码产物也可以促进生物膜

的发育[126]，从而影响细菌对抗生素或噬菌体的抗性，增强整个细菌群体的生存能力。例如，铜绿

假单胞菌的溶原噬菌体可在宿主细胞中编码并释放一种带负电荷的长丝，将生物膜构建成液晶形

式，从而提高生物膜的耐旱性和抗生素抗性[127]。目前关于病毒对微生物群落空间结构的研究还处

于初步阶段，对于病毒侵染机理、微生物防御机制以及病毒-宿主在空间结构中的共存机理仍未明

确。 

3 空间组织模式对生物膜功能的影响 

生物膜空间组织模式逐渐成熟后，所形成的结构趋于稳定，群落间的相互作用效率也达到最

佳状态，并强烈影响着其功能的发挥。在群落水平上，生物膜不仅能够维持生物膜内物种的多样

性、提高群落整体的养分利用和转化效率，也能够帮助生物膜在环境选择压力下更好地生存；在

基因水平上，稳定的空间结构也提高了基因在群落间的迁移速率，促进了群落整体的进化[128]。因

此，生物膜空间状态的形成和维持是微生物群落通过自组装所获得的最优结果，不同种群逐渐趋

于“一体化”，为微生物的生存提供了最佳的条件和状态[129]。 

3.1 维持微生物群落多样性 

在微生物群落中，种群间的竞争、不利的突变等都会导致部分种群失去生存优势，从而降低

微生物群落的多样性。然而生物膜内部高浓度的 EPS参与并创造了其特殊的空间结构，隔离出具

有不同生化特性的微环境[130-131]，为微生物生长提供优化条件，允许多个物种共存，维持微生物群
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落的多样性。通常竞争力较弱的物种在非空间结构的系统中会因为竞争性排斥而逐渐灭绝，而在

空间结构中，它们可以分散到竞争者还不存在的地方，从而在群落中生存[129]。此外，空间异质性

本身可以为物种创造新的生态位，促进群落的进化。例如，荧光假单胞菌在一个空间结构系统中

繁殖时会迅速进化出一种多态性，其中一个新出现的形态类型专门用于在气-液界面上定殖[132]。 

生物膜的空间结构也可以使不具有生物膜形成能力的细菌与可以形成生物膜的细菌在这种互

利共生条件下共同生长，从而维持微生物的多样性[133]。在生物膜空间结构的协调下，不同种类的

细菌各司其职，竞争与合作并存，推动整个群体的共同发展和进化[134-135]，也是这种互相依赖取长

补短的共生关系，使得微生物群落的多样性得以维持。微生物物种的混合度(intermixing)，即混合

的各物种比例，通常用来指示空间组织上的局部多样性，但其变化具有高度的动态性，目前所研

究的机理还不足以解释微生物群落在空间结构中是如何混合的。 

3.2 加强种群间的互作关系 

生物膜的空间结构会拉近细胞间距，使物种间的互作关系更紧密，从而影响微生物群落的功

能发挥和进化轨迹[128]。在成熟的生物膜空间结构中，不同物种间的相互作用关系可大致分为正相

互作用和负相互作用，又可分为单向相互作用和双向相互作用[128]。 

微生物行使自身功能的同时为邻近细胞带来收益，这种相互作用称之为单向正相互作用。例

如，生物膜中部分细菌会产生铁载体结合并溶解环境中的铁元素，供生物膜内的所有物种使用[136-

137]。这种简单的单向正相互作用是由于微生物空间距离较近而发生的利益关系，在生物膜的空间

结构中得到进一步的加强。物种间的双向正相互作用也广泛存在于细胞群落的空间自组织结构内，

实现了种间的互惠互利和合作进化，典型的例子就是物种间的互养关系[138-141]。在互养关系中，第

一物种分泌的代谢废物被第二物种作为养分来源，而第二物种吸收这种代谢物后反过来促进第一

物种的生长 [139]。例如，当烷烃脱硫杆菌 (Desulfatibacillum alkenivorans)与亨氏甲烷螺菌

(Methanospirillum hungatei)共存于石油降解的微生物群落中时，亨氏甲烷螺菌能够促使烷烃脱硫杆

菌利用烷烃，并吸收其代谢过程中产生的氢离子和甲酸[142]。这种利益交换的共存方式由于不需要

任何一个物种为另一个物种单方面贡献，因此在进化上是极其稳定的。原则上，参与者均需消耗

大量能量的种间合作也会存在，其中就包括交互喂养关系，这种关系是在两个物种能够互相弱化

对方营养缺陷的条件下产生的[143]。 

此外，微生物生物膜群落中的部分物种也会向环境中分泌一些生物毒性物质，与其他物种间

产生负相互作用。这时一些具有代谢生物毒性物质的功能微生物便会产生，并通过自身的代谢特

性，为生物群落提供更好的生存环境，将负相互作用转变为正相互作用。例如，大肠杆菌在以葡萄

糖为碳源时，醋酸盐作为中间代谢物会被分泌到环境中，当积累到一定程度后便会影响大肠杆菌

及其他微生物的生长活性[144]；而一些具有代谢醋酸盐功能的细菌会通过自身的这种代谢特性消耗

掉中间代谢产物，为大肠杆菌创造更好的生存环境[128]，从而使两个种群产生底物互养(substrate 

cross-feeding)关系，即：一个提供了养分，而另一个提供了更好的生存条件。这种养分动态相互关

系加速了葡萄糖消耗，使群落获得更大的生长效益。 

综上所述，微生物空间结构能够使微生物种间建立更加紧密的互作关系，使其朝着适应环境

的方向进化和演变[145]。 
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3.3 调节微生物群体水平的代谢特征 

在具有空间组织结构的微生物生物膜中，细胞间的紧密堆积能够通过其自身的呼吸作用[146]、

脱氮和固氮作用[147]以及硫氧化和还原作用[148]等，帮助群落克服局部养分限制，促进养分的交换和

再利用[149]。 

生物膜的空间结构能提高物种间的合作效率，对一些难以降解的物质进行“分割”处理，即每

种微生物代谢一种中间产物，从而达到互补和共赢，这种基于养分的互作能力被认为是微生物多

样性和资源利用之间的一种基础机制[150-151]。生物膜中的碳循环便是“自给自足”的一个典型实例。

生物膜中硅藻、绿藻和蓝藻等光能自养生物通过光合作用高效利用自养代谢底物(如二氧化碳)[152-

154]，将二氧化碳等无机物底物转化成碳水化合物、氨基酸等有机物；这些有机物被异养生物吸收

后，通过其呼吸作用转化为二氧化碳，并再次被光能自养生物吸收利用。因此，在这个系统中，只

要能提供无机营养和光照，生物膜中的相互作用就能够实现碳源的“自给自足”。 

生物膜空间组织结构介导了其内部养分浓度梯度的产生，使其形成了流动水层-附着水层-好氧

层-厌氧层-附着介质的渐变结构，促进了生物膜内部多种功能的同时实现。例如，这种渐变结构同

时为氮循环中硝化作用和反硝化作用提供了有利的条件(包括特定的微生物类群和不同反应条件

的微环境)，促使生物膜内产生同步硝化反硝化现象，提高了氮循环效率[155]。同时，生物膜还提高

了养分的有效性，促进元素的生物地球化学循环[152]。复杂大分子广泛存在于自然环境中，能够被

微生物胞外酶降解利用，对其进行的生物降解占生物膜微生物活动的 80%，在河流[156-157]中碳、氮

和磷的生物地球化学通量中至关重要。 

3.4 有利于物种间的水平基因转移 

原核生物之间通过水平基因转移能调整宿主代谢水平，传播耐药性，使微生物群落更好地适

应环境选择的压力，并促进群落整体的进化[59,158]。表征水平基因转移的成功发生需要满足两个条

件：(1)细胞接收一个外源基因至体内；(2)基因丢失率低且稳定表达。通常水平基因转移主要包括

接合转移(细胞至细胞)、转导(病毒介导)以及转化(环境至细胞)。 

与浮游微生物相比，生物膜内细胞之间发生接合转移的频率更高[159-160]。这是由于生物膜空间

结构中微生物细胞密度大，最大程度地满足了发生接合基因转移的必要条件(时间和空间的接触)，

加速了可移动遗传元件(mobile genetic elements，MGEs)的传播，也使接合基因转移成为生物膜中

水平基因转移的主要方式，并极大地提高了水平基因转移的速率[161-162]。同时，也有研究表明，接

合质粒的存在能刺激生物膜空间结构的形成和发育，其潜在的机制是由质粒编码的接合菌毛能够

增强细胞的附着作用，从而促进了生物膜空间结构的形成[163]。May 等[164]发现含有天然 IncF-F 接

合质粒的大肠杆菌MG1655在生物膜形成初期通过编码 F菌毛并积累可拉酸(colanic acid)，促进了

细胞界面附着及细胞间凝聚，在后期 F 质粒还可以通过促进卷曲菌毛的基因表达形成复杂的卷曲

网络，将细菌细胞聚集成簇，并通过与基质相互作用形成成熟稳定的三维生物膜结构。由于生物

膜空间结构中有更多发生质粒接合转移的机会，因此生物膜中的质粒在长期的进化过程中可在多

种微生物种群中表达和传播。 

除了接合基因转移，生物膜中基因转化速度也发生得更频繁。胞外 DNA(extracellar DNA，

eDNA)是生物膜基质的重要组成成分，在稳定生物膜基质方面起核心作用[165]。同时，eDNA 也能



 

14 

够触发细菌进入自然感受态[166]，使其将 eDNA转化进自身体内，从而潜在地增加了 MGEs的宿主

范围和基因转化速率。 

空间结构还能利用水平基因转移分享编码合成公共产物的质粒。这种合成公共产物的“合作质

粒”虽然对生产者来说代价高昂，但能够使种群中其他成员受益[167]。同时，分享“合作质粒”能够帮

助种群抵抗“作弊者”(消耗其他物种所降解的物质而产生底物竞争者)的入侵[138,140,168]，使其在合作

质粒侵染后被迫成为合作成员之一[169]。当质粒完成水平转移后就会在新的菌株中复制，并且能够

随着细菌的分裂增殖发生垂直基因转移。但当细菌活性和分裂频率高时，质粒丢失的速率就会增

加，导致无质粒细胞的产生[170]。Madsen 等[170]认为生物膜外层养分充足，微生物活性较高，无质

粒的亚群会在外层占据空间，并建立无质粒的细胞区域。然而由于生物膜的空间结构，其深层细

胞获得的养分有限，当生物膜变得足够厚时，深层细胞最终将变得不活跃[171]，使携带质粒的细胞

在生物膜内部积累并储存[170]，促使质粒能够留存下来。 

综上所述，生物膜中微生物群落之间的水平基因转移不仅能够帮助群落维持高水平的微生物

多样性以及高速的自然进化状态，而且能使生物膜群落结构处于动态变化过程中，给群落结构的

预测增加了极大的难度[172-173]。 

4 展望 

微生物群落组织模式是微生物学、生态学和结构物理学等多学科交叉的前沿研究。传统研究

往往以单个细菌的生物过程和基因组为主，但微生物的高度多样性和复杂性导致单细菌的研究并

不足以解释微生物在环境中扮演的生态角色特点。研究多物种微生物群落及其所形成的空间组织

模式能帮助人们更好地理解微生物的互作过程及生态学效应，但目前对于微生物群落组织模式的

理解尚处于初始阶段，研究理论和方法都不完善。因此，基于已有微生物空间组织模式的研究基

础，未来研究可进一步集中于以下几个方面： 

(1) 基于微生物的功能特性提出新的互作原理和假说。目前，研究者发现多物种生物膜中存在

交互喂养、互利共生等多种复杂的种间关系，这些种间关系在一定程度上保证了生物膜结构的稳

定性。同时，为了解释微生物物种间相互依赖的特征，一些研究理论(如黑色皇后假说)随之提出。

然而这些理论尚未得到完全的验证且存在着局限性，不足以解释微生物空间组织模式的动态形成

过程。因此，提出新的互作原理和假说，并通过理论与实验统一验证，有助于完善人们对微生物多

样性的理解。 

(2) 发展微生物原位观察和原位追踪技术。目前微生物空间组织的研究大多通过标记不同颜色

荧光蛋白进行区分，而荧光往往只能用于区分几种微生物空间结构的形成过程，而成千上万的物

种在环境中都扮演着各自的角色。仅仅理解几种微生物的互作过程虽然在一定程度上提高了人们

对于空间组织模式的理解，但是同样存在巨大的局限性。发展先进的原位观察技术，同时追踪多

种微生物在群落中的实时动态过程，才能最大程度地揭示微生物的功能特性。 

(3) 引入多物种微生物群落结构。目前对于群落生物膜的研究大多基于细菌群体，而在真实的

微生物世界中，细菌、真菌和病毒等都共存于同一生境中，并显著影响着微生物群落的功能发挥。

未来的研究应关注细菌-病毒、细菌-真菌或者真菌-病毒等多种群间的互作过程，综合理解各种微
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生物在空间组织模式中所扮演的角色。 

(4) 提出促进或抑制微生物空间组织模式发展的方法。在自然环境中，微生物空间组织模式

的形成有些是有利的，如土壤养分循环、有毒物质的协同降解；也有些是有害的，如牙菌斑、金

属腐蚀等。在充分理解微生物空间组织模式后，提出促进或抑制微生物空间组织模式发展的方法

能帮助人们最大程度地利用微生物资源，避免微生物的环境污染。 

(5) 构建集合多种因素的微生物仿真模型。由于生境的复杂性以及微生物的特异性和代谢通路

的多样性，许多研究模型无法通过实验进行验证，构建集成多种因素的微生物仿真模型有利于人

们理解微生物空间结构的动态变化过程，预测不同形成阶段的微生物群落在面对环境压力时的响

应。 

未来对于微生物空间组织模式的研究应当从分子、细胞、群落和生境等不同尺度展开，明确

微生物的生态学特征，研究其与不同界面之间的互作模式与响应机制，最终构建多物种微生物生

命形态的生物地球化学循环过程模型，从而提升对微生物多样性维持机制与生态功能的理解，促

进微生物资源的合理利用与调控。 
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