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ВЛИЯНИЕ ФОТОАДАПТАЦИИ НА УДЕЛЬНУЮ СКОРОСТЬ РОСТА И СООТНОШЕНИЕ 
ОРГАНИЧЕСКОГО УГЛЕРОДА К ХЛОРОФИЛЛУ а  

У ДИАТОМОВОЙ ВОДОРОСЛИ PHAEODACTYLUM TRICORNUTUM 
 

Исследовано изменение скорости роста и содержания хлорофилла при переносе двух культур Phaeodactylum 
tricornutum (Bohlin, 1897), предварительно адаптированных к высокой и низкой освещённости, на свет раз-
личной интенсивности. Расчёт удельной скорости роста водорослей в эксперименте проводили по приросту 
углерода в пробе, содержание углерода определяли по оптической плотности суспензии клеток на длине 
волны 750 нм, концентрацию хлорофилла а измеряли флюориметрическим методом. В диапазоне освещён-
ности от 16 до 430 мкЕ·м-2·с-1 период светоадаптивных изменений концентрации хлорофилла завершается в 
течение 2 сут и не зависит от световых условий адаптации. При экстремально высокой освещённости (900 и 
1250 мкЕ·м-2·с-1) наблюдается различие в поведении культур в ответ на действие светового фактора. У тенеа-
даптированных водорослей в течение 1 – 2 сут отмечается фотоингибирование роста и повышение отноше-
ния С/Хл до 140 – 250. При дальнейшей экспозиции при этих условиях функциональная активность водорос-
лей восстанавливается и отношение С/Хл снижается до 80 – 90. Процесс адаптивных изменений завершается 
в течение примерно 5 – 6 сут. У светоадаптированной культуры наблюдается большая устойчивость росто-
вых характеристик и удельного содержания хлорофилла к действию света высокой интенсивности. 
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Одним из главных экологических факторов, 
влияющих на физиологическое состояние водорос-
лей, является свет. Он определяет рост, развитие и 
интенсивность фотосинтеза в клетках водорослей. 
Свет высокой интенсивности может приводить к 
фотоингибированию, деструкции фотосинтетиче-
ских пигментов и гибели клеток [1]. В природных 
условиях водоросли подвергаются значительным 
колебаниям интенсивности света, поэтому при рез-
кой смене интенсивности света нередко попадают в 
стрессовые условия, адаптируясь к которым меняют 
свои физиологические характеристики. Изменение 
ростовых показателей и концентрации пигментов у 
многих видов водорослей в зависимости от светово-
го фактора неоднократно исследовалось и обсужда-
лось [6, 7, 13]. Однако большинство исследований 
проводилось в узком диапазоне освещённости (в 
области лимитирующей и насыщающей интенсив-
ности света), и мало внимания уделялось динамике 
физиологических показателей водорослей при адап-
тации к свету различной интенсивности. 

Цель исследования заключалась в изучении 
влияния фотоадаптации на удельную скорость роста 

и соотношение органического углерода к хлоро-
филлу а диатомовой водоросли Phaeodactylum 
tricornutum. 

Материал и методы. В качестве объекта 
исследования выбрана альгологически чистая куль-
тура Phaeodactylum tricornutum (Bohlin, 1897) из 
коллекции отдела экологической физиологии водо-
рослей ИнБЮМ НАНУ. Исходную культуру P. 
tricornutum в течение 14 сут до начала эксперимента 
адаптировали к двум различным интенсивностям 
света – 17 и 225 мкЕ·м-2·с-1 – «теневая» и «световая» 
культуры соответственно. Культуры поддерживали 
в определённом диапазоне плотностей в экспонен-
циальной фазе роста путём разбавления свежей пи-
тательной средой 2 раза в сут. Затем обе культуры 
переносили на световую решётку и выращивали при 
интенсивности света 16, 25, 50, 110, 430, 900 и 1250 
мкЕ·м-2·с-1. Световая решётка представляет собой 
закрытую конструкцию с отдельными ячейками для 
склянок и независимым источником освещения 
(светодиод) для каждой из них. Освещение инкуба-
ционных склянок осуществлялось снизу. Различная 
освещённость создавалась с помощью сетчатых
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фильтров, помещаемых между светодиодом и 
склянкой. Уровень освещённости определяли внут-
ри склянок зондирующим 4П датчиком квантометра 
QSL 2101. 

В ходе эксперимента водоросли выращива-
ли на среде F/2 при непрерывном освещении и тем-
пературе 15ºС в течение 9 сут. Культуры поддержи-
вали в экспоненциальной фазе роста путём разбав-
ления свежей питательной средой один раз в сут 
строго до концентрации 1 мг С·л-1, определяемой по 
оптической плотности культуры. Определение ис-
ходных значений содержания органического угле-
рода в культуре проводили на CHN-анализаторе 
[11]. Изменения концентрации углерода отслежива-
ли, измеряя оптическую плотность суспензии кле-
ток на длине волны 750 нм в 10-сантиметровой ци-
линдрической кювете на спектрофотометре СФ-26. 
Для этого предварительно проводилась калибровка 
значений оптической плотности и содержания угле-
рода, измеренного на CHN-анализаторе, калибровоч-
ная зависимость приведена нами ранее [4]. Абсолют-
ная погрешность измерения содержания углерода, 
имеющая инструментальный характер, определена 
экспериментально и не превышала 0.05 мг C·л-1. 

Концентрацию хлорофилла в клетках водо-
рослей определяли флюориметрическим методом [5]. 

Удельную скорость роста микроводорослей 
рассчитывали по приросту углерода в пробах по 
уравнению [3]: 

t
CCt 0lnln −

=µ ,                           (1) 

где µ – удельная скорость роста, сут-1; Сo и Сt – ис-
ходная концентрация углерода и его количество 

через время t, мг·л-1; t – время между измерениями в 
сут. 

Максимальная абсолютная погрешность 
измерения скорости роста в диапазоне минималь-
ных концентраций водорослей в эксперименте со-
ставляла 0.07 сут-1. Зависимость удельной скорости 
роста водорослей от световых условий описывали с 
помощью уравнения [8]: 
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где μ – удельная скорость роста водорослей при ин-
тенсивности света I, сут-1; μmax - максимальная 
удельная скорость роста, сут-1; α - начальный угол 
наклона кривой светозависимого роста, сут-1/(мкЕ·м-

2·с-1); It – интенсивность света, выше которой на-
блюдается ингибирование роста водорослей, мкЕ·м-

2·с-1; Ib – интенсивность света, при которой µ соста-
вит 37% от µmax в области ингибирующих интенсив-
ностей света, мкЕ·м-2·с-1.  

Результаты. После переноса на раз-
личные интенсивности света удельная скорость 
роста водорослей изменялась соответственно 
новым условиям освещения. Значения скорости 
роста на 2 сут эксперимента при лимитирую-
щей освещённости не различались между дву-
мя исследуемыми культурами (рис. 1). 
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Рис. 1 Световые зависимости удельной скорости роста «световой» (—●—) и «теневой» (---◊---) культур P. 
tricornutum, полученные на 2 (А) и 8 (Б) сутки эксперимента. Точками на графиках обозначены измеренные 
значения, линиями – рассчитанные по уравнению (2) 
Fig. 1 Light dependence of specific growth rate of the «light» (—●—) and «shadow» (---◊---) cultures P. 
tricornutum, obtained on 2 (A) and 8 (Б) days of the experiment. Points on the graphs indicate measured values, lines 
indicate the values computed using the equation (2) 
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Начальный угол наклона кривых роста 

у свето- и тенеадаптированной культур как на 
2, так и на 8 сут экспозиции составлял 0.043 – 

0.05 сут-1/(мкЕ·м-2·с-1) (табл. 1). При этом 
удельное содержание хлорофилла в клетках 
водорослей обеих культур не различалось. 

 
Табл. 1 Основные параметры, описывающие зависимость удельной скорости роста P. tricornutum от световых 
условий 
Table 1 The main parameters describing the dependence of specific growth rate P. tricornutum from light conditions 
 

«Световая культура» «Теневая культура» 
α, 

сут-1 /  
(мкЕ·м-2·с-1) 

µmax, 
сут-1 

Ik, 
мкЕ· 

·м-2·с-1 

It,  
мкЕ· 

·м-2·с-1 

Ib, 
мкЕ· 

·м-2·с-1 

α, 
сут-1 /  

(мкЕ·м-2·с-1) 

µmax, 
сут-1 

Ik, 
мкЕ· 

·м-2·с-1 

It, 
мкЕ· 

·м-2·с-1 

Ib, 
мкЕ· 

·м-2·с-1 
2-е сутки эксперимента 

0.043 ± 0.007 1.35 33 200 1300 0.050 ± 0.007 1.3 30 110 615 
8-е сутки эксперимента 

0.043 ± 0.007 1.4 35 620 1290 0.050 ± 0.007 1.4 34 450 1200 
 

Достоверных различий между величи-
нами Ik (насыщающая рост водорослей интен-
сивность света) двух культур на протяжении 
всего эксперимента не наблюдалось (табл. 1). 
На начальном этапе экспозиции водоросли 
имели максимальную скорость роста в узком 
световом диапазоне – примерно от значений Ik 
до 200 и 110 мкЕ·м-2·с-1 у свето- и тенеадапти-
рованной культур соответственно. Однако по 
мере адаптации к новым световым условиям 
диапазон оптимальной для роста освещённости 
расширялся у обеих культур. Так, у водорослей, 
предварительно адаптированных к 225 мкЕ·м-2·с-

1, на 8 сут экспозиции верхняя граница светово-
го плато повысилась до 600 мкЕ·м-2·с-1. При бо-
лее высокой освещённости отмечено снижение 

удельной скорости роста от 1.4 при 600 мкЕ·м-

2·с-1 до 0.7 при 1250 мкЕ·м-2·с-1. 
У тенеадаптированной культуры на на-

чальном этапе эксперимента при освещённо-
сти, превышающей 110 мкЕ·м-2·с-1, наблюда-
лось более выраженное ингибирование скоро-
сти роста. Так, величина коэффициента Ib у 
«теневой» культуры составляла 615 мкЕ·м-2·с-1 
по сравнению с 1300 мкЕ·м-2·с-1 у «световой» 
культуры. По мере адаптации к новым свето-
вым условиям скорость роста клеток повыша-
лась. К концу эксперимента максимальный 
рост (1.4 сут-1) наблюдался в световом диапа-
зоне до 450 мкЕ·м-2·с-1 (рис. 1Б). Динамика 
удельной скорости роста тенеадаптированной 
культуры на различной освещённости пред-
ставлена на рис. 2.  
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Рис. 2 Динамика 
удельной скорости 
роста «теневой» куль-
туры P. tricornutum 
при экспозиции на 
различной интенсив-
ности света 
Fig. 2 The dynamics of 
specific growth rate of 
the «shadow» culture P. 
tricornutum during ex-
position on the differ-
ent light intensity 
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При интенсивности света 50 мкЕ·м-2·с-1 
культура сохраняла постоянную скорость роста 
(1.2 сут-1) на протяжении всего эксперимента. 
При высокой освещённости 430, 900 и 1250 
мкЕ·м-2·с-1 скорость роста водорослей посте-
пенно увеличивалась по мере адаптации к но-
вым условиям освещения. При этом быстрый 
подъем значений скорости роста начинался по-
сле 3 сут экспозиции при этой освещённости. 

На 8 сут эксперимента скорость роста достига-
ла значений, наблюдаемых у светоадаптиро-
ванной культуры, а величина Ib двух культур 
практически не различалась. 

Выращивание водорослей при разных 
условиях освещения приводило к изменению 
значений отношения С/Хл (величина обратная 
удельной концентрации хлорофилла а) (рис. 3).  
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Рис. 3 Световые зависимости отношения С/Хл у «световой» (А) и «теневой» (Б) культур P. tricornutum на 2 
(—●—) и 8 (---◊---) сутки эксперимента; пунктирной линией (─  ─  ─) обозначены исходные значения С/Хл 
Fig. 3 Light dependence of the C/Chl ratio of the «light» (А) and «shadow» (Б) cultures P. tricornutum on 2 (—●—) 
and 8 (---◊---) days of the experiment; initial values of the C/Chl ratio are indicated by a dotted line 

 

Светоадаптивные изменения концен-
трации хлорофилла у обеих культур в световом 
диапазоне от 16 до 430 мкЕ·м-2·с-1 завершались 
в течение 2 сут. При этом как у свето-, так и у 
тенеадаптированной культуры отношение С/Хл 
изменялось от 25 при 16 мкЕ·м-2·с-1 до 75 при 
430 мкЕ·м-2·с-1. При освещённости выше 430 
мкЕ·м-2·с-1 водоросли, адаптированные к высо-
кой и низкой интенсивности света, по-разному 
реагировали на изменение светового фактора. 
Так, у светоадаптированной культуры при ос-
вещённости 900 и 1250 мкЕ·м-2·с-1 в течение 1 – 
2 сут экспозиции отношение С/Хл повышалось 
от исходных 50 до 80 – 110 и сохранялось при-
мерно на этом уровне в течение всего экспери-
мента (рис. 3А).У тенеадаптированной культу-
ры при освещённости, превышающей 430 
мкЕ·м-2·с-1, на начальном этапе эксперимента 
наблюдалось повышение значений отношения 
С/Хл с максимумом на 2 сут (рис. 4), что кор-
релировало с ингибированием роста культуры 
(см. рис. 1). При дальнейшей экспозиции водо-

рослей при этих условиях отношение С/Хл 
снижалось, одновременно наблюдалось повы-
шение скорости роста. Период восстановления 
функциональной активности клеток после све-
тового ингибирования продолжался 3 – 4 сут.  

Обсуждение. Одной из задач нашего 
исследования являлось сравнение ростовых 
показателей водорослей, предварительно адап-
тированных к разным световым условиям. В 
отличие от «острых» экспериментов (например, 
измерение скорости фотосинтеза), при которых 
возможно определение «мгновенных» значений 
параметров сравниваемых культур, при иссле-
довании ростовых параметров неизбежен про-
цесс адаптивных изменений, возникающих в 
процессе самого исследования. Исходное со-
стояние сравниваемых культур могло быть 
охарактеризовано нами лишь по двум парамет-
рам – величине отношения С/Хл и скорости 
роста, которые соответствовали условиям 
предварительной адаптации водорослей. 
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Перенос культур на свет разной интен-
сивности позволил определить такие величины, 
как начальный угол наклона световой зависи-
мости скорости роста (α), максимальную ск о-
рость роста (µmax), насыщающую интенсивность 
света (Ik) и степень устойчивости водорослей к 
экстремальным световым условиям. Начальный 
угол наклона кривых роста имеет большое зна-
чение в условиях светового лимитирования и 
отражает величину эффективности утилизации 
световой энергии пигментами водорослей. Счи-
тается, что квантовый выход фотосинтеза и 
роста при обеспеченности водорослей биоген-
ными элементами является устойчивым пара-
метром и слабо различается у клеток, адаптиро-
ванных к разным условиям среды. Кроме того, 
он практически не различается между видами 
[16, 17]. Такая точка зрения согласуется с полу-
ченными нами данными, где эффективность 
роста не различалась у водорослей, адаптиро-
ванных к низкой и высокой освещённости. В 
целом полученные результаты показали, что не 
более чем через 2 сут экспозиции при новых 
световых условиях не только начальные углы 
наклона, но и значения µmax и Ik достоверно не 
различались между двумя исследуемыми куль-
турами. Устойчивость водорослей к экстре-
мальным световым условиям на начальном эта-
пе эксперимента была выше у светоадаптиро-
ванной культуры, что выражалось в меньшей 
степени ингибирования роста и фотодеструк-
ции хлорофилла.  

Скорость изменения концентрации хло-
рофилла а в зависимости от световых условий 
неоднократно исследовалась и обсуждалась в 
литературе. Однако в большинстве своём ис-

следования проводились в области лимити-
рующей и близкой к насыщающей интенсивно-
сти света. В большинстве работ период свето-
адаптивных изменений концентрации хлоро-
филла при такой освещённости занимал от не-
скольких часов до 2 сут [6, 7, 13].  

В нашей работе первое измерение кон-
центрации хлорофилла проведено на 2-е сутки 
после изменения световых условий. В течение 
этого периода удельная концентрация хлоро-
филла выходила на уровень, соответствующий 
новым световым условиям, и в ходе дальней-
шей экспозиции существенно не изменялась. 
Причём это наблюдалось как при повышении, 
так и при понижении освещённости от исход-
ных значений. Однако такой характер свето-
адаптивных изменений концентрации хлоро-
филла наблюдался для «теневой» культуры до 
430, а для «световой» - до 900 мкЕ·м-2·с-1. При 
более высокой интенсивности света отмечено 
значительное повышение отношения С\Хл, со-
пряжённое с ингибированием скорости роста 
водорослей. При этом наблюдался обратимый 
характер этих изменений. 

Работ, посвящённых светоадаптивным 
изменениям концентрации хлорофилла морских 
водорослей при экстремально высокой осве-
щённости в литературе встречается немного. 
Считается, что при чрезмерной плотности све-
тового потока степень светового ингибирования 
определяется уровнем равновесия процессов 
повреждения и восстановления структур реак-
ционных центров фотосистемы II [14]. Уста-
новлена взаимосвязь между фотоингибировани-
ем скорости роста и степенью фотоокисления 
хлорофилла [10, 15]. Мы полагаем, что описы-
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ваемые нами эффекты экстремального повыше-
ния отношения С\Хл при высокой освещённо-
сти связаны с механизмами фотодеструкции 
пигментов. Особенностью представленных ре-
зультатов является обратимый характер свето-
вого ингибирования. Подобных данных в лите-
ратуре по морским водорослям найти не уда-
лось. Исследования с Pseudo-nitzschia 
multiseries показали, что при переносе культуры 
с 50 мкЕ·м-2·с-1 на высокую интенсивность света 
(800 – 1100 мкЕ·м-2·с-1) на 4 сут эксперимента 
отношение С/Хл повышалось до 130 – 150. 
Дальнейшая экспозиция водорослей в этих ус-
ловиях сопровождалась ещё большим повыше-
нием отношения С/Хл, и на 12 сут эксперимен-
та его значения достигли примерно 250 [12]. 
Отличие этого исследования от нашего заклю-
чалось в режиме выращивания водорослей: на-
копительный – в [12], полупроточный – у нас. 
Изменения отношения С/Хл могут быть также 
связаны с защитными механизмами, препятст-
вующими фотоингибированию и фотодеструк-
ции пигментов и включающими в себя увели-
чение роли фотопротекторных пигментов, мо-
дуляцию активности ксантофильного цикла, 
утилизацию избыточных фотоассимилятов в 
виде липидных глобул [2, 9]. Однако в указан-
ных работах временная динамика возникнове-
ния и развития таких механизмов не рассматри-
вается. 

Выводы. 1. Начальный угол наклона 
кривой световой зависимости скорости роста и 
максимальная скорость роста достоверно не 

различаются для водорослей, предварительно 
адаптированных к низкой и высокой интенсив-
ности света. 2. Временной интервал, необходи-
мый для полной адаптации клеток к новым ус-
ловиям освещения, занимает от 2 до 6 сут в за-
висимости от интенсивности света. 3. При ос-
вещённости от 16 до 430 мкЕ·м-2·с-1 светоадап-
тивные изменения концентрации хлорофилла 
завершаются в течение 2 сут и не зависят от 
световых условий. 3. Тене- и светоадаптиро-
ванные водоросли характеризуются разной сте-
пенью устойчивости к действию света высокой 
интенсивности (выше 430 мкЕ·м-2·с-1). У тенеа-
даптированных водорослей в течение 1 – 2 сут 
отмечается фотоингибирование роста и повы-
шение отношения С/Хл. Процесс восстановле-
ния функциональной активности клеток и сни-
жение отношения С/Хл завершаются в течение 
примерно 5 – 6 сут. У светоадаптированных 
водорослей наблюдается большая устойчивость 
ростовых показателей и отношения С/Хл к дей-
ствию света высокой интенсивности. 4. Обра-
тимый характер светового ингибирования сви-
детельствует о способности клеток сохранять 
высокую функциональную активность даже в 
крайне неблагоприятных условиях среды. 
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Вплив фотоадаптації на питому швидкість росту та співвідношення органічного вуглецю до хлорофілу 
а у діатомовой водорості Phaeodactylum tricornutum. Н. Ю. Шоман, А. І. Акімов Досліджено зміну швид-
кості росту та вмісту хлорофілу при перенесенні двох культур Phaeodactylum tricornutum (Bohlin, 1897), за-
здалегідь адаптованих до високої і низької освітленості, на світло різної інтенсивності. Розрахунок питомої 
швидкості росту водоростей в експерименті проводили по приросту вуглецю в пробі, вміст вуглецю визнача-
ли по оптичній щільності суспензії клітин на довжині хвилі 750 нм, концентрацію хлорофілу а вимірювали 
флюоріметрічним методом. У світловому діапазоні від 16 до 430 мкЕ·м-2·с-1 період адаптивних змін концент-
рації хлорофілу завершується протягом 2 діб і не залежить від світлових умов адаптації. При екстремальне 
високій інтенсивності світла (900 і 1250 мкЕ·м-2·с-1) спостерігається відмінність в поведінці культур у відпо-
відь на дію світлового фактора. У «тіньової» культури протягом 1 – 2 діб відзначається світлове пригнічення 
росту і підвищення відношення С/Хл до 140 – 250. При подальшій експозиції при цих умовах функціональна 
активність водоростей відновлюється і відношення С/Хл знижується до 80 – 90. Процес адаптивних змін за-
вершується протягом приблизно 5 – 6 діб. У світлоадаптованої культури спостерігається більша стійкість 
ростових показників і питомого вмісту хлорофілу до дії світла високої інтенсивності. 
Ключові слова: діатомові водорості, питома швидкість росту, відношення С/Хл, світлова адаптація 
 
Effect of photoadaptation on the specific growth rate and carbon to chlorophyll a ratio in diatoms 
Phaeodactylum tricornutum. N. Yu. Shoman, A. I. Akimov. The change of growth rate and the chlorophyll content 
has been investigated during the transfer of two cultures Phaeodactylum tricornutum (Bohlin, 1897), previously 
adapted to high and low light, into the light of varying intensity. The calculation of the specific growth rate of algae 
in the experiment was performed on a gain of the carbon in the sample; carbon content was determined by optical 
density of the cell suspension at 750 nm; the concentration of chlorophyll a was measured by fluorimetric method. 
The period of adaptive changes of chlorophyll concentration finishes for 2 days and is independent of light condi-
tions of adaptation in the light range of 16 to 430 mkE·m-2·s-1. At extremely high light (900 and 1250 mkE·m-2·s-1), 
the difference in the behavior of cultures in response to the light factor is observed. In the «shadow» culture 
photoinhibition of growth and increasing C/Chl ratio to 140 – 250 is observed for 1 – 2 days. During further exposi-
tion of algae under these conditions the functional activity of algae is reduced and C/Chl ratio decreases to 80 – 90. 
The process of adaptive changes is completed within about 5 - 6 days. In the «light» culture more stability of growth 
characteristics and the specific chlorophyll content to light of high intensity is observed. 
Key words: diatoms, specific growth rate, C/Chl ratio, light adaptation. 


