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代谢互养关系在维持微生物物种多样性中的作用

莫　 冉，宋卫信，李　 群，张　 锋∗

甘肃农业大学理学院， 兰州　 ７３００７０

摘要：互养关系（ｃｒｏｓｓ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ）是微生物物种之间普遍存在的一种相互关系，其中物种利用环境中其他成员的代谢产物以促进

自身生长的情形称为代谢互养关系，这种关系对物种间的竞争结果往往有很大影响，甚至会改变种群结构。 为了研究代谢互养

关系在维持微生物物种多样性中的作用，构建包含不同代谢互养关系的资源竞争模型，这些模型既体现了微生物物种竞争资源

时种群密度及资源量的动态，也展示了物种利用其他竞争者的代谢资源对自身生存状况的影响。 数值模拟结果显示：（１）考虑

微生物中不同的代谢互养关系结构：两物种间单向互养、双向互养以及多物种间的互养，不同的互养关系都可以促进竞争物种

稳定共存，竞争中处于劣势的物种通过利用其他竞争成员的代谢产物，打破外界资源量对其生长的限制，改变原本消亡的命运；
而处于优势的物种则通过利用其他竞争成员的代谢产物，增大种群密度。 （２）多物种竞争同一种有限资源时，不是所有物种都

能共存，在四物种模拟中，原本处于最劣势的物种灭绝，其余三者共存。 物种产生代谢资源对其本身是“不利”的，如果在模拟

中物种利用代谢资源的能力相同，那么物种竞争外界资源的劣势就很可能无法被抵消。 通过改变资源利用率发现只有互养关

系中代谢资源的利用可以弥补劣势种在竞争外界资源时的不足，多物种才可以全部共存。 （３）验证数值模拟结果的普遍性，分
析参数变化对共存的影响，结果表明代谢互养关系促进的共存对代谢资源相关参数不敏感，参数的改变只影响平衡态时物种的

种群密度。 所以，代谢互养关系可以促进相互竞争的微生物物种共存，即微生物之间的互养关系很可能是维持物种多样性的一

种机制。
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物种多样性的产生和维持机制一直是生态学领域的热点问题。 传统的竞争排斥原理认为，多物种竞争单

一有限的资源时，只有竞争力最强的可以存活，其他参与者都会消亡［１⁃２］。 后来，现代竞争共存理论提出，竞
争物种也可以在同一环境中共存［３］。 那么怎么从物种间相互作用的角度来解释竞争共存的机制？ 近年，微
生物生态学的发展揭示出，微生物物种之间普遍存在的代谢互养关系（ｃｒｏｓｓ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ）可能是维持微生物多样

性的一种机制［４⁃８］。 实验室研究表明，在连续培养中的长期进化研究表明，受单一资源限制的微生物群体（如
肠道微生物、土壤微生物）会进化出稳定的多态性，对种群结构进行分析：降解优势生长的菌株排泄出的产物

可以用作另一种菌株的底物资源促使其生长［９⁃１３］。 这种物种 １ 产生的代谢资源可以被物种 ２ 利用，促进物种

２ 生长的关系称为单向互养关系。 如果将多个竞争同一有限碳源的微生物物种混合在一起培养，发现它们能

够稳定共存，此时外界碳源耗尽，培养基中的碳源都来自这些微生物细胞的代谢副产物［１４⁃１６］。 这种物种间利

用彼此代谢资源的关系称为双向互养关系。
互养关系的广泛存在已得到大量实验验证，但是相关的理论研究还比较少［７，１５，１７⁃１９］，尤其实验中很难量

化观察到代谢产物的产生率［１４］，所以数学模型是解开互养关系复杂性的重要工具。 本文考虑两物种间单向、
双向及多物种间双向互养的三种关系结构，整合资源及物种动态，建立微生物互养关系的动力学模型，系统地

研究了互养关系中代谢资源的利用能否促进共存以及如何促进共存。

１　 模型与方法

考虑不同的互养关系结构：两物种间单向互养、双向互养以及多物种间的互养，基于资源竞争模型构建了

包含互养关系的物种及资源变化的动力学模型，利用 Ｒ∗法则判断资源与种群生长之间的关系。
１．１　 经典资源竞争模型

当多物种竞争同一外界供应的有限的资源时，经典资源竞争模型［２０⁃２２］表示如下：
ｄＲ
ｄｔ

＝ Ｉ － ＶＲ － ∑
ｉ
ＮｉＣ ｉＲ

ｄＮｉ

ｄｔ
＝ ＮｉεｉＣ ｉＲ － Ｎｉｍｉ

（１）

其中，Ｒ 表示外界供给的有限可利用资源，Ｎｉ表示物种 ｉ 的种群密度，Ｉ 表示外界资源 Ｒ 的供应率，Ｖ 表示单位

资源 Ｒ 的自然消耗率，Ｃ ｉ表示物种 ｉ 对资源 Ｒ 的摄取率， εｉ 表示物种 ｉ 对资源 Ｒ 的利用率，ｍｉ表示物种 ｉ 的死

亡率。 竞争排斥原理主张共存的物种必须占据独特的生态位［２３⁃２４］，即存活物种的数量不能超过资源的数量。
由模型（１）中物种动态方程得，平衡态时资源临界值 Ｒ∗

ｉ ＝ ｍｉ ／ εｉＣ ｉ ，在竞争中获胜的物种是临界资源需求 Ｒ∗

最低的物种［２０⁃２１，２５⁃２６］，其他竞争者都被淘汰，此时物种量由资源量决定，表达式为 Ｎｉ ＝ （ Ｉ － ＶＲ） ／ Ｃ ｉＲ 。 当 Ｒ ｉ
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≥ Ｒ∗
ｉ 时， ｄＮｉ ／ ｄｔ≥０，物种 ｉ 的种群密度增大；当 Ｒ ｉ ＜ Ｒ∗

ｉ 时， ｄＮｉ ／ ｄｔ ＜ ０，物种 ｉ 的种群密度开始减小直至该

物种消亡。 所以物种及资源数量达到平衡态时，若在竞争中占据优势的为物种 １，则资源数量为 Ｒ∗
１ （Ｒ∗

２ ＞
Ｒ∗

１ ），此时物种 １ 生存，物种 ２ 被排斥。

表 １　 模型中各符号含义

Ｔａｂｌｅ １　 Ｍｅａｎｉｎｇ ｏｆ ｅａｃｈ ｓｙｍｂｏｌ ｉｎ ｔｈｅ ｍｏｄｅｌ

符号
Ｓｙｍｂｏｌ

表示的含义
Ｍｅａｎｉｎｇ ｏｆ ｓｙｍｂｏｌ

符号
Ｓｙｍｂｏｌ

表示的含义
Ｍｅａｎｉｎｇ ｏｆ ｓｙｍｂｏｌ

Ｉ 外界资源供应率 Ｃ 物种对资源的摄取率

Ｖ 单位资源自然消耗率 ε 物种对资源的利用率

Ｒ 资源数量 μ 物种对代谢资源的利用率

Ｎ 物种的种群密度 Ｐ 代谢资源产生率

ｍ 物种的死亡率

１．２　 两物种互养关系的动力学建模

允许竞争者共存的条件是打破竞争排除，比如通过资源动态的改变影响临界资源 Ｒ∗ 对物种生长的限

制［２７］。 当物种 １ 产生的代谢资源被物种 ２ 消耗的这种互养关系可以抵消它相对于物种 ２ 的竞争优势时，两
个物种就可以共存（图 ２Ａ）。 为了量化给定环境条件下物种间相互作用的强度和迹象，给定参数 Ｐ、μ，当外界

资源 α 持续供给时，图 ２Ａ 所示关系的动力系统模型可表示为：
ｄＲ１

ｄｔ
＝ Ｉ － Ｖ１Ｒ１ － Ｎ１Ｃ１１Ｒ１ － Ｎ２Ｃ２１Ｒ１

ｄＲ２

ｄｔ
＝ － Ｖ２Ｒ２ ＋ Ｐ２１Ｎ１ － Ｃ２２Ｒ２Ｎ２

ｄＮ１

ｄｔ
＝ Ｎ１ε１Ｃ１１Ｒ１ － Ｎ１ｍ１

ｄＮ２

ｄｔ
＝ Ｎ２ε２Ｃ２１Ｒ１ ＋ Ｎ２μ２Ｃ２２Ｒ２ － Ｎ２ｍ２

（２）

其中，Ｖ ｊ表示单位资源 ｊ 的自然消耗率，Ｃ ｉｊ表示物种 ｉ 对资源 ｊ 的摄取率，Ｐ ｊｉ表示物种 ｉ 产生资源 ｊ 的产生率， μｉ

表示物种 ｉ 对代谢资源的利用率。 当 Ｒ１ ≥ Ｒ∗
２ 时，两物种同时利用外界资源 Ｒ１生长；当 Ｒ１ ＜ Ｒ∗

２ 时，物种 ２ 不

再利用资源 Ｒ１，开始衰落，但是代谢资源 Ｒ２的存在使得物种 ２ 的种群密度继续增加，直至达到新的平衡。 在

竞争外界资源 α 时，物种 １ 相对于物种 ２ 有竞争优势，但是物种 ２ 有代谢资源 β 的加持，所以物种 １、２ 很可能

共存，并且在资源 β 和 α 的共同支撑下，物种 ２ 很可能“弱者逆袭”，占据竞争优势。
在模型（２）中，只存在一种代谢资源，由物种 １ 产生并供养物种 ２，接下来考虑环境中存在两种代谢资源

的情况。 在营养资源 α 有限的环境中，物种 １ 产生的代谢资源可以作为物种 ２ 生长所需的营养物质，同样，物
种 ２ 产生的代谢资源也可以作为物种 １ 生长用的营养物质，形成双向互养关系（图 ２Ｂ），具体表示为：

ｄＲ１

ｄｔ
＝ Ｉ － Ｖ１Ｒ１ － Ｃ１１Ｒ１Ｎ１ － Ｃ２１Ｒ１Ｎ２

ｄＲ２

ｄｔ
＝ － Ｖ２Ｒ２ ＋ Ｐ２１Ｎ１ － Ｃ２２Ｒ２Ｎ２

ｄＲ３

ｄｔ
＝ － Ｖ３Ｒ３ － Ｐ３２Ｎ２ － Ｃ１３Ｒ３Ｎ１

ｄＮ１

ｄｔ
＝ Ｎ１ε１Ｃ１１Ｒ１ ＋ Ｎ１μ１Ｃ１３Ｒ３ － Ｎ１ｍ１

ｄＮ２

ｄｔ
＝ Ｎ２ε２Ｃ２１Ｒ１ ＋ Ｎ２μ２Ｃ２２Ｒ２ － Ｎ２ｍ２

（３）
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该模型中符号含义同上。 只有一种代谢资源 Ｒ２时，当 Ｒ１ ＝Ｒ∗
１ ，物种 １ 的种群密度不再变化，但是加入代

谢资源 Ｒ３后，Ｒ１＜Ｒ∗
１ 时，物种 １ 的种群密度还可以继续增加，所以该模型中资源 Ｒ 的利用率提高，平衡态时两

物种的种群密度也相应变大。 且双向互养关系中优势物种是 １ 或 ２，互养关系都可以促进共存。
１．３　 多物种互养关系的动力学建模

前面的模型只考虑了两物种之间的互养关系，可是自然界中物种之间的关系通常以复杂的生态网形式存

在，这里将互养关系推广至多物种之间（图 ２Ｃ），模型表示为：
ｄＲ１

ｄｔ
＝ Ｉ － Ｖ１Ｒ１ － ∑

ｉ
ＮｉＣ ｉ１Ｒ１

ｄＲ ｊ

ｄｔ
＝ － Ｖ ｊＲ ｊ ＋ Ｐ ｊｉＮｉ － Ｒ ｊ∑

ｉ，ｉ≠ｊ
Ｃ ｉｊＮｉ 　 　 ｊ ＝ ２，３，…，ｍ

ｄＮｉ

ｄｔ
＝ ＮｉεｉＣ ｉ１Ｒ１ ＋ Ｎｉμｉ∑

ｊ，ｊ≠ｉ
Ｃ ｉｊＲ ｊ － Ｎｉｍｉ 　 　 ｉ ＝ １，２，…，ｎ

（４）

该模型中我们假设每个物种都会产生一种代谢资源，且该代谢资源可被竞争环境中除自身以外的其他所

有参与者利用。 类似地，该模型中资源的利用率会进一步提高，但是由于每种代谢资源的利用者较多，所以各

物种的种群密度可能较模型（３）中的种群密度有所减小。

２　 结果与分析

实际分析中模型的解析解难求，所以通过数值模拟来验证上述的理论分析，采用的软件是 Ｍａｔｌａｂ２０１７ｂ，
算法是龙格⁃库塔法（ ｏｄｅ４５）。 模拟中物种的种群密度的初值设定为 １０，外界供给资源数量的初值设定为

１００，代谢资源数量的初值为 ０。 图 １ 给出了没有代谢资源时种群密度及资源数量的动态变化情况，Ａ 中 Ｒ１＞
Ｒ∗

２ 时，物种 １、２ 种群密度增加；Ｒ∗
１ ＜Ｒ１＜ Ｒ∗

２ 时，物种 ２ 的种群密度减小，物种 １ 的种群密度增加；Ｒ１ ＝Ｒ∗
１ 时，种

群密度及资源量达到平衡态，此时物种 ２ 的种群密度为 ０；同理，Ｂ 中四物种竞争同一种有限资源时，最终只有

一个物种可以存活。

图 １　 没有互养关系的资源竞争结果

Ｆｉｇ．１　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｆｏｒ ｒｅｓｏｕｒｃｅｓ ｗｉｔｈｏｕｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ

Ａ：单向互养关系； Ｂ：双向互养关系

图 ２ 中 Ａ 可以促进两物种共存；Ｒ∗
１ ＜Ｒ１＜ Ｒ∗

２ 时，物种 ２ 利用代谢资源 Ｒ２，随着资源摄取总量的增加，物种

２ 的种群密度变大，若代谢资源的产生率及利用率足够大，物种 ２ 的种群密度超过物种 １，“弱者逆袭”。 Ｂ 可

以促进两物种共存；Ｒ１＜ Ｒ∗
２ 时，物种 ２ 可以利用代谢资源 Ｒ２继续生长，同样 Ｒ１＜ Ｒ∗

１ 时，物种 １ 可以利用代谢

资源 Ｒ３继续生长，所以双向互养关系中物种的种群密度明显高于单向互养关系的。 图 ２Ｃ 表示四物种竞争同

一种有限资源时，物种可以利用彼此的代谢资源，产生共存。 故不同的互养关系结构中竞争物种都可以共存，
且通过资源量与种群密度关系分析得劣势物种通过利用其他竞争成员的代谢产物，打破外界资源量对其生长
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的限制，改变原本消亡的命运，优势物种通过利用其他竞争成员的代谢产物，增大种群密度。

图 ２　 不同互养关系的资源竞争结果

Ｆｉｇ．２　 Ｒｅｓｕｌｔｓ ｏｆ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｉｎ ｄｉｆｆｅｒｅｎｔ ｃｒｏｓｓ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ ｒｅｌａｔｉｏｎｓｈｉｐｓ

但是图 ２Ｃ 中有出现一个奇怪的现象，在外界资源以及代谢资源的共同支撑下，还是有物种灭绝。 数值

模拟中，不同物种对外界资源的利用率取值是不同的，有大有小，而最后灭绝的确是其中处于竞争劣势的物种

（物种 ２）。 对比图 １Ａ 和图 ２Ａ，在其他参数都不变的情况下物种 １ 产生代谢资源给物种 ２ 利用，这个过程中，
物种 １ 的种群密度是有所减小的，所以物种产生代谢资源对其本身是“不利”的。 而且如果在模拟中物种利

用代谢资源的能力相同，那么物种竞争外界资源的劣势就很可能无法被抵消。 所以在多物种竞争及互养关系

中，本身处于竞争劣势的物种当其产生代谢资源过多且各竞争者利用代谢资源能力相当时，超出自身能力时，
它便会逐渐被淘汰，从而灭绝［１５］。 图 ３ 的 Ａ 和 Ｂ 分别提高物种 ２ 对外界资源 Ｒ１的利用率以及对代谢资源

Ｒ２、Ｒ４、Ｒ５的利用率，模拟发现物种 ２ 可以因此改变灭绝的命运，与其它 ３ 个物种共存。 类似地，当物种数更多

时，只有互养关系中代谢资源的利用可以弥补劣势种在竞争外界资源时的不足，多物种才可以全部共存。
图 ４ 分别给出了单向互养关系中物种 １、２ 在平衡态时的种群密度，代谢资源产生率与利用率均大于 ０ 是

两竞争物种共存的必要条件，参数值的变化不影响共存的结果。 其他互养关系结果类似，表明互养关系促进

的共存对代谢资源相关参数不敏感，参数的改变只影响平衡态时的物种的种群密度。
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图 ３　 多物种互养关系中改变参数对资源竞争结果的影响

Ｆｉｇ．３　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｃｈａｎｇｉｎｇ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｎ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｃｏｍｐｅｔｉｔｉｏｎ ｏｕｔｃｏｍｅｓ ｉｎ ｃｒｏｓｓ⁃ｆｅｅｄｉｎｇ ｏｆ ｍｕｌｔｉｐｌｅ ｓｐｅｃｉｅｓ

图 ４　 代谢资源参数对平衡态物种的种群密度的影响

Ｆｉｇ．４　 Ｅｆｆｅｃｔｓ ｏｆ ｍｅｔａｂｏｌｉｃ ｒｅｓｏｕｒｃｅ ｐａｒａｍｅｔｅｒｓ ｏｎ ｐｏｐｕｌａｔｉｏｎ ｄｅｎｓｉｔｙ ｏｆ ｅｑｕｉｌｉｂｒｉｕｍ ｓｐｅｃｉｅｓ

３　 讨论与结论

包含互养关系的竞争系统中具有丰富的动力学行为，标准的 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 方程只解释了一种相互作用

（互惠或竞争），而广义 Ｌｏｔｋａ⁃Ｖｏｌｔｅｒｒａ 方程能够准确地模拟竞争和互惠共存的同时发生，但却忽视了相互作用

间的机制［２８］。 Ｇｏｌｄｆｏｒｄ 等人［１５］通过经典的 ＭａｃＡｒｔｈｕｒ 消费者－资源模型模拟验证了包括非特异性互养关系

的群落构建过程，所有共存的物种都能够在单一供应资源和其他物种的分泌物中生长，但这些模型的细节缺

乏普遍性，无法解释其他实验结果；本文的不同之处则在于分析建立不同结构互养关系的动力学模型，使得互

养关系的概念及结构更加清晰。 Ｓｕｎ 等人［１８］ 建立两物种间互养关系的模型，二者产生的代谢资源可以被对

方利用，并对模型进行定性分析，当营养资源的外部供应有限且代谢资源的合成率较高时，共存是有可能的。
本文进一步考虑多物种间的互养关系，通过数值模拟结果对模型进行验证分析。

代谢资源的存在是自然生态系统的重要现象。 资源竞争理论说明生态系统中随着外界供给资源的消耗

只保留一种优势物种的现象。 本文研究表明物种通过利用其他竞争成员的代谢产物，打破外界资源量对其生

长的限制，使得原本被排斥的物种得以继续生长，之后资源的竞争使得各物种及资源达到动态平衡，从而实现

竞争物种稳定共存。 另外，通过对模型中代谢资源相关参数变化的分析，证明互养关系促进的共存对这些参

数变化不敏感，参数的改变只影响物种的种群密度的大小。 所以得出结论是微生物之间的互养关系可能是维

持生物多样性的一种机制。
将本文的模型扩展到空间生态模型可以更好地讨论物种间的交流，进一步研究物种间互养关系产生的进

化是非常有趣的［２９］。 另外，本文是通过建立确定性模型展开讨论，但是由于自然环境的不确定性与随机性，
微生物物种的种群密度随时间变化是一个随机过程，那么考虑种群统计随机性［３０⁃３１］，在模型中加入随机干扰

共存结果是否会受影响，这将是下一步要做的工作。

１１５６　 １６ 期 　 　 　 莫冉　 等：代谢互养关系在维持微生物物种多样性中的作用 　
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