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杆菌在平板上的生长模拟

艾建宇 & 吴显辉 & 冯胜彦 & 陈蔚梅 & 郭明雄 & 熊晓然 & 吴 斌

;武汉大学生命科学学院 & 湖北 武汉 %,""(!<

摘要 7 在计算机上模拟了杆菌代谢产物对杆菌自身繁殖的影响。基于代谢产物对杆菌繁殖的影响，引入扩散速

率 ; !" < &繁殖扩散时间比率（ " # $ " = $% ），代谢产物对繁殖的抑制系数（& ）。在 " > % 时，对不同的 &、!" 组合进行了

比较分析，得到较为满意的结果。用等高图和矢量图对代谢产物浓度进行了分析，得出结果为杆菌群落内部趋于平

衡和稳定，群落边缘高度不平衡。
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杆菌群落中各个个体的生命活动并不是完全独

立的，而是通过一些方式相互影响着。LK1H0I: 提出

了杆菌群落是多细胞有机体的观点 M# N。徐启旺等提

出生物波的概念，主要研究了杆菌的生长，指出了杆

菌的生长影响环境，同时环境的改变反过来影响杆

菌的生长 M, $- N。O:PDEG4 在计算机上模拟了杆菌的

生长，研究了模拟的杆菌群落的分形性质，但他只研

究了营养物与繁殖的关系，而没有涉及杆菌代谢对

环境和自身的影响，且主要是从物理学的角度来考

虑，对生物学意义考虑较少 M! N。本文在二维点阵上模

拟了杆菌繁殖、代谢，代谢产物扩散，代谢产物反过

来影响杆菌繁殖的自组织过程，用等高图和矢量图

分析了杆菌生命活动的平衡与非平衡区域。

0 模型与程序
0 / 0 模型

模型建立在二维点阵上。在杆菌繁殖、代谢和代

谢产物扩散的整个过程中，存在以下四个问题：

# 8 # 8 # 杆菌在什么条件下繁殖？

首先，某一点必须存在一个杆菌，且周围四个点

不能全被其他杆菌占据。其次，该点的杆菌繁殖还

受该点的代谢产物的抑制。设该点杆菌繁殖的概率

为 ’，’ 是该点代谢物浓度 ( 的函数，记为 ’ ; ( < &
根据以下几个假设：（#）( > " 时，’ ; ( < > #；（!）

(!Q时，’ ; ( < > "；（,）当 ( 较小时，!’ ; ( < =!( 较

大，( 较大时，!’ ; ( < =!( 较小。因此我们设 ’ ; ( < >
DRH ; $ &( < ;& 是抑制系数 <。当确定某点杆菌可以

繁殖时，它向周围空白点随机繁殖一个新的杆菌。

# 8 # 8 ! 杆菌怎样代谢？

在一个时间步骤里，假设每一个杆菌向环境释

放量为 # 个单位的代谢产物，那么，该点的代谢物浓

度增加 # 个单位（由于代谢产物的复杂性，这里 # 个

单位表示代谢产物的综合数量）；因为营养物质有

限，因此假设当一个杆菌向环境释放 ) 次代谢产物

之后，进入潜生阶段，即有繁殖能力而无代谢能力。

# 8 # 8 , 代谢产物如何扩散？

代谢产物的流出和流入形成扩散平衡。如图 #，

设 * 点向四周均匀的扩散，向 + , ( , % , - 流出的量

均为 (#，剩余的量为 (!，则 %(# S (! > (* &设扩散速率
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!$ % "& ’ "! ( $ ) !$!&* +则 "& % !$ "# ’（"!$ , &），因此，

流出的代谢物总量为 ""& % "!$ "# ’（"!$ , &），同样

地，流入的总量为 !$（"$ , "" , "% , "& ）’（"!$ , &），

所以 # 点的代谢产物增量为 !$（"$ , "" , "% , "& -
""# ）’（"!$ , &）。

& . & . " 繁殖与代谢产物扩散的时间比例

在连续介质里，物质的扩散实际上是由无数的

微小的分配构成，形成一个连续的梯度。本文设置

了一个参数 ’ ( ) ’ ’ ) %，) ’ 表示杆菌繁殖一代所需

要的时间，) % 表示代谢产物扩散一次的时间。 ’ 表

示在杆菌繁殖一次的时间里，扩散所进行的次数。

! " # 程序

程序如下：（&）初始化。表示杆菌位置的矩阵

/01，在矩阵中央点种；记代矩阵 234，用于计算每一

个杆菌存在的代数；代谢产物浓度矩阵 536；代谢产

物增量矩阵 741，用于计算每一点代谢产物的扩散增

量，然后与 536 叠加；（!）繁殖步骤，对每一个杆菌

按 & . & . & 的方法进行，这与 8923:/; 的随机寻找一

个点繁殖的设计不同，并计算 234；（<）杆菌分泌代

谢产物，按 & . & . ! 的方法进行；（"）代谢产物扩散步

骤，先计算 741，然后计算 536 % 536 , 741；（=）对步

骤（"）连续进行 ’ 次；（>）反复执行（!）、（<）、（"）、

（=）* 步。

程序是在 ?@A B@C 上编写的。

# 结果与讨论
在（<$$ D <$$）的二维点阵上进行模拟，固定步

长为 !$$ 步，最大代谢次数为 !$。对每一组（+，’，
!$）而言，经计算会得到一个杆菌生长的图样，即使

对相同的（+，’，!$），几次的计算结果也不会一样，

但其基本的结构是相似的。由于涉及 < 个变量，其组

合是无穷的。因此根据实际情况，大致确定变量的

范围。对于抑制系数（+ ）而言，+ 过大，将会严重影

响杆菌的繁殖， 且自然界大多数杆菌在营养物较丰

富时，生长良好；但对于较小的 +，杆菌的繁殖会过

快，迅速占据整个平板。通过计算实验，在本文中只

研究了 $ . <!+!$ . = 的情况。对于 ’ 而言，原则上

讲是由无数次分配、再分配形成的，但过大的 ’ 会

造成计算时间过长， 我们做了几个计算实验， 发现

’ % < 或 ’ % " 就足够了，本文只研究了 ’ % " 的情

况。对于 !$ 而言，大的 !$ 会严重抑制杆菌生长，太

小的 !$ 会使杆菌繁殖过快，本文只研究了 $ . !!
!$!$ . = 的情况。

根据上述所确定的变量范围，做了 &! 组计算实

验：（+ % $. =，!$ % $ . =），（+ % $. =，!$ % $ . "），（+ %
$. =，!$ % $ . <），（+ % $. =，!$ % $ . !），（+ % $. "，!$ %
$ . =），（+ % $. "，!$ % $ . "），（+ % $. "，!$ % $ . <），

（+ % $. "，!$ % $ . !），（+ % $. <，!$ % $ . =），（+ %
$. <，!$ % $ . "），（+ % $. <，!$ % $ . <），（+ % $. <，!$ %

$%& " # E75FG06 7H3 19G94; 75023I 06 :7JJ3K346 + + !$
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$ / !）。其杆菌群落图样见图 !。我们从上往下和从左

到右看图 !，可以发现杆菌增多，面积增大的趋势 F
而且，当 ! G $/ < F "$ G $ / < 和 "$ G $ / " 时，杆菌数

量很少，而当 ! G $/ =，"$ G $ / = 和 "$ G $ / ! 时，杆菌

数量很大，这取决于杆菌的繁殖与代谢产物的依赖

关系。当繁殖受代谢产物的抑制强时（即 ! 大时），

杆菌繁殖的概率较小，而代谢仍在进行，代谢物仍在

继续扩散，导致繁殖的概率进一步减小，最终使杆菌

群落很小 F 密度较小（表 0，菌落密度 G 菌数 H 边界点

所围成的多边形面积，边界点所围成的多边形的构

造如图 =）；而当繁殖受代谢物的抑制弱时（即 ! 小

时），杆菌繁殖的概率较大，迅速向外生长，趋向于代

谢物浓度低的区域，进一步获得较大的繁殖概率，因

而整体上表现为菌群大，密度大（表 0）。代谢产物的

扩散速率对杆菌的生长也有较大影响，高的扩散速

率使群落边缘的杆菌受到较高浓度的代谢物的抑

制，也不利于杆菌向外生长繁殖。

当 "$ 和 "$ 在一定的范围取值时，杆菌群落呈

高度的分枝结构，如图 ! 中的 ! G $/ "，"$ G $ / = 的

群落图样，这与丛延广等 I< J的实验结果相似 K有多种

杆菌能够形成这类群落图样 L。该结构与扩散限制

聚合模型 K C(,,5)(+4 M 3(6(&1C ’..21.’& (+4 F:N8）有

些相似，但与其形成机制不同。这种结构是怎样形

成的呢？我们认为是在杆菌自组织过程中，对应于

本模型就是杆菌在一定的规则下生长，微小的扰动

K对应：杆菌按概率繁殖，繁殖方向的随机性 L，引起

连动效应，从而导致整体的涨落，在形态上表现为高

度的分枝结构和不规则性，这与自然界的真实过程

是相符合的，只是自然界的真实过程所包含的规律

复杂得多。

图 ! 所表现的是群落的表面形态，其相应的代

谢产物的分布和流动趋向是怎样的呢？我们用离散

点等高图和矢量图对代谢产物的分布和流向进行了

’() * , K ’ L %(653’& (O1 *+3+4; (6’.1 ’&
! G $/ " F "$ G $ / = P K 7 L Q+4&+52 +, &D1
61&’7+3(* R2+C5*& ’& ! G $/ " F "$ G $ / =
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分析（图 " 和图 $）。从等高图可以看出位于杆菌群

落内部的代谢产物梯度相对于位于群落边缘的代谢

产物梯度要平缓得多（即线与线的距离要宽得多），

这表明群落内部代谢产物趋向于平稳，而边缘处于

不平衡状态，从相应的矢量图可以明显的看出，群落

内部的代谢产物流动比较平稳（% 区域），边缘的代

谢物流动表现出高度的非平衡状态：急剧且方向多

样。这与事实是相一致的，杆菌的生长繁殖主要发

生在群落边缘区域。

本文就杆菌在平板上的繁殖、代谢影响环境，环

境反过来影响杆菌的生长繁殖这样一个自组织过程

进行了讨论，但在实际中，杆菌在平板上生长繁殖过

程是非常复杂的，就本文而言，还有很多因素（如营

养物的迁移，杆菌个体的迁移，以及代谢产物的细分

等）尚未讨论。根据实验进一步修改、增加、细化规

则，有望达到更接近真实情况的模拟。
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