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Впечатляющие успехи в изучении вод-
ных экосистем, достигнутые в двадцатом веке, 
во многом связаны с исследованиями организ-
мов, выделенных в культуру. Главным достоин-
ством использования культур является возмож-
ность получения воспроизводимых результатов, 
которые позволяют находить не только законо-
мерности влияния экологических факторов сре-
ды на выращиваемые объекты, но и дать коли-
чественную оценку этого влияния. Без этих 
данных невозможно изучение метаболических 
процессов, происходящих на клеточном, орга-
низменном или популяционном уровнях. 

Спектр культивируемых гидробионтов 
довольно широк и обусловлен как требования-
ми практики, например, аквакультуры, так и 
фундаментальными научными проблемами. В 
последнем случае исследования проводят с 
объектами, удобными для решения конкретных 
научных задач. Наиболее успешным примером 
в этом отношении можно назвать микроводо-
росли. Достаточно сказать, что основные до-
стижения  в изучении  первичных процессов 
фотосинтеза получены в экспериментах имен-

но на культурах микроводорослей. Кроме того, 
работы с культурами микроводорослей неза-
менимы при оценке первичной продукции во-
доёмов. Иными словами, культура микроводо-
рослей является прекрасным модельным объ-
ектом в гидроэкологических исследованиях. 

К настоящему времени накоплен боль-
шой опыт работы по введению микроводорос-
лей в культуру, определены основные характе-
ристики роста. Изучены потребности клеток в 
биогенных макро- и микроэлементах, диапазо-
ны рН, освещённостей и температур, условия 
газообмена. В итоге разработаны техника и 
питательные среды,  обеспечивающие как пе-
риодический, так и  непрерывный рост водо-
рослей. Особо необходимо указать на хорошее 
теоретическое обоснование механизмов управ-
ления ростом микроводорослей в культуре, ко-
торое позволяет не только выявить зависи-
мость характеристик роста от того или иного 
параметра внешней среды, но и формализовать 
закономерности с помощью относительно про-
стых математических уравнений. Совокуп-
ность достижений в области культивирования 
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Важным моментом при изучении кине-
тики роста микроводорослей  является воз-
можность относительно быстрого достижения 
динамически равновесных состояний в откры-
тых системах, каковыми являются непрерыв-
ные культуры микроводорослей. При этом 
обеспечивается детальное изучение переход-
ных процессов, позволяющее сделать количе-
ственную оценку адаптационных явлений.  В 
этом случае главным достоинством микрово-
дорослей как модельного объекта являются их 
высокая скорость размножения и малые разме-
ры. Удельная скорость роста как пресновод-
ных, так и морских одноклеточных водорослей 
может достигать 0.3 – 0.4 1/ч, т.е. время гене-
рации составляет часы [1, 2, 13], а микроскопи-
ческие размеры  клеток позволяют работать с 
популяциями особей плотностью намного вы-
ше млн./мл [1, 20]. Эксперименты с такими по-
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микроводорослей и математического модели-
рования зависимости роста от гидроэкологиче-
ских параметров среды позволяют рассматри-
вать культуру микроводорослей в качестве 
удобного модельного объекта для выявления 
общих закономерностей роста организмов и 
популяций. Причем  эти закономерности могут 
выполняться не только для гидробионтов, т.е. 
могут иметь общеэкологическое значение. 

Наиболее широкое применение микро-
водоросли, как модельные объекты в гидро-
экологии, могут найти в кинетических иссле-
дованиях, к которым относится поиск зависи-
мости скорости роста организма или популя-
ции от потока питательных веществ из водной 
среды. Такого рода исследования напрямую 
связаны с решением задач трофодинамики, т.к. 
одноклеточные организмы играют существен-
ную, а часто и  ключевую роль при энерго- и 
массообмене в трофических цепях. В общем 
случае, исходя из клеточной теории, любой 
организм можно рассматривать как популяцию 
клеток. Следовательно, должны существовать 
некоторые общие закономерности, определя-
ющие как рост популяции одноклеточных ор-
ганизмов, так и сложный многоклеточный ор-
ганизм. 

пуляциями можно провести в течение несколь-
ких дней, что невозможно с крупными особя-
ми, время генерации которых составляет годы. 

Принципы управления культурой мик-
роводорослей, которые позволяют реализовать 
как максимальные скорости роста (плотно-
стат), так и максимизировать коэффициент ис-
пользования питательных веществ (хемостат), 
разработаны хорошо [6, 7, 15, 16, 22]. Кроме 
того, непрерывные культуры позволяют экспе-
риментально исследовать сукцессионные и ав-
тоселекционные процессы. В этой области 
успешно используется формальный аппарат 
математического моделирования [3,6,15,19,27]. 

В данной работе рассматриваются не-
которые частные задачи кинетики и динамики 
роста и фотобиосинтеза  микроводорослей, 
аналогичные задачам для других водных орга-
низмов и при решении которых могут быть ис-
пользованы подходы и методы, применяемые 
для исследования микроводорослей.

Биокинетика. Исследования в области 
кинетики роста и динамики популяций в от-
крытых системах можно отнести к актуальным 
проблемам гидроэкологии. К одной из основ-
ных задач относится определение зависимости 
роста отдельных организмов или популяций от 
обеспеченности энергией и питательными ве-
ществами. Для решения такого рода задач мик-
роводоросли являются уникальным модельным 
объектом. Это связано с тем, что источником 
энергии для микроводорослей является свет, 
который можно мгновенно отключить, не из-
меняя другие внешние условия среды.  

Рассмотрим основную задачу биокине-
тики на примере микроводорослей. Наиболее 
часто употребляемой выходной характеристи-
кой роста является удельная скорость, которая 
не зависит от массы и объёма изучаемой попу-
ляции. Заметим, что удельная скорость роста 
является интенсивным параметром. 

Введём понятия и обозначения для рас-
сматриваемой величины. 

По определению [18], удельная ско-
рость роста (μ) представляет собой величину 
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скорости роста биомассы (Р), нормированную 
относительно биомассы (B). Т.е. удельная 
скорость роста показывает, сколько единиц 
биомассы синтезируется всей растущей био-
массой в единицу времени (t): 

P dB .
B B dt

  


Так как биомасса и скорость роста яв-
ляются экстенсивными параметрами и зависят 
от объёма, отнесем эти величины к объёму, не 
изменяя обозначений. В результате объём со-
кратится, и мы получим величины, определяе-
мые как плотность культуры (B) и продуктив-
ность (P). Биомассу и скорость можно отнести 
также к освещаемой поверхности системы 
культивирования. 

Культура микроводорослей представ-
ляет собой популяцию клеток. Принимая,  что 
в единице объёма (или площади) средний при-
рост числа клеток dn за бесконечно малый 
промежуток времени dt пропорционален кон-
центрации клеток n, можно записать диффе-
ренциальное уравнение для скорости роста: 

dn n.
dt

 

Здесь μ – коэффициент. Этот коэффици-
ент называют удельной скоростью размноже-
ния, темпом деления клеток, удельной скоро-
стью деления, константой размножения и т.д. 

Запишем последнюю формулу в виде: 
dn .

n dt
 



Биомассу (плотность культуры) можно 
представить как сумму масс отдельных клеток 
(в единице объёма или площади): 

k n

k
k 1

В b ,





где: bk – масса k -й клетки; k  - номер 

клетки, k=1,2…n; n – концентрация клеток. 
Если возрастная структура популяции 

не изменяется в течение некоторого времени, а, 
следовательно, не изменяется и средняя масса 
клетки (b), то удельная скорость деления на 
этом промежутке времени равна удельной ско-
рости роста: 

dn b dn dB .
n dt b n dt B dt




  
   

Эта формула показывает эквивалент-
ность кинетической характеристики роста 
биомассы микроводорослей в культуре и попу-
ляционной характеристики роста 
концентрации клеток. Удельная скорость роста 
зависит от множества факторов внешней 
среды, но не может превышать некоторого 
видоспецифичного максимального значения 
(μm), поэтому для сравнительных оценок 
удобно пользоваться нормированной 
относительно этого значениявеличиной 
удельной скорости роста:

norm
m

.



  

Эта величина может принимать значения от 0 
до 1. 

Максимальная скорость, с которой мо-
жет синтезироваться биомасса (или макси-
мальная скорость размножения клеток): 

m mP B.   

Т.е. для условий непрерывного стацио-
нарного роста: 

norm norm
m m

P BP .
P B

 



  


Согласно принципу лимитирующих 
факторов Либиха, скорость роста определяется 
тем элементом питания, который находится в 
минимуме [23]. Принцип был обобщен Ф. 
Блекманом на другие внешние факторы, не свя-
занные с питанием [17], а Ж. Моно ввел понятие 
«узкого места» метаболизма, которое в целом 
ограничивает скорость роста организма [26, 26]. 
К эквивалентам понятия узкого места можно 
отнести понятия лимитирующей стадии в хи-
мической кинетике или лимитирующего звена 
в цепи ферментативных реакций [14]. Чтобы 
избежать двусмысленности терминологии, раз-
делим понятия лимитирующего фактора и ли-
митирующего звена (узкого места). Под лими-
тирующим фактором будем понимать внешний 
поток энергии или вещества, который ограни-
чивает скорость роста организма. Под узким 
местом будем подразумевать внутреннюю 
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структуру системы метаболизма, которая огра-
ничивает скорость при полном обеспечении 
организма энергией или элементами питания. 
В контексте данной работы кинетической ха-
рактеристикой узкого места является величина 
μm, определяемая как активность фермента [4] 
или транспортной системы. 
  В узком месте контролируется синтез 
некоторой составляющей биомассы blim, без 
которой невозможны полноценное развитие и 
рост клеток, т.е. концентрация данного веще-
ства в общей биомассе должна быть не ниже 
некоторой величины: 

lim
min

b .
B

 

Скорость и удельная скорость синтеза 
этого вещества: 

b lim

b b
lim

lim lim min

dbP ,
dt

db P P .
b dt b B






  
 

Максимальная скорость синтеза лими-
тирующей составляющей биомассы будет 
определяться количеством ферментных, транс-
портных или аналогичных им структурных об-
разований в клетке, являющихся узким местом, 
F0. Если содержание таких образований в еди-
нице биомассы  f, то максимальная скорость их 
синтеза:  

b
m m 0 mP F f B.       

Скорость синтеза будет прямопропор-
циональна количеству лимитирующих звеньев, 
занятых в данный момент времени синтезом 
лимитирующей составляющей биомассы, F*: 

b *
mP F .   

Т.е. для условий непрерывного стационарного 
роста будут выполняться следующие соотно-
шения: 

*b *
m

norm norm b
m m 0 0

FP FP .
P F F





   



Отметим, что эти соотношения будут 
выполняться при условии, что не будут изме-
няться значения      и            для сравниваемых 
величин скоростей.

Для стационарного роста все удельные 
скорости равны: 

lim 0

lim 0

db dFdB .
B dt b dt F dt

 
  

Отсюда вытекают следующие соотношения: 

lim

min

0 lim

min

dbdB 1 ,
dt dt
dF dbf .
dt dt





 

 

Первое уравнение фактически отражает 
утверждение о том, что скорость роста опреде-
ляется скоростью синтеза лимитирующей со-
ставляющей биомассы, без которой невозмож-
ны полноценное развитие и рост организма. 
Второе уравнение указывает на то, что скорость 
синтеза лимитирующих звеньев (узких мест) 
также прямолинейно зависит от скорости синте-
за лимитирующего компонента биомассы. 

Если скорость роста определяется 
внешним лимитирующим фактором, связан-
ным с питанием, то входным параметром будет 
поток энергии или вещества. В гидроэкологии 
чаще всего используют величины концентра-
ций лимитирующих элементов в окружающей 
среде. С термодинамической точки зрения та-
кой подход не вполне корректен, но опосредо-
ванно приемлемо изучать кинетические харак-
теристики в зависимости от концентраций, т.к. 
потоки, являющиеся интенсивными парамет-
рами, можно выразить через концентрации. 

Рассмотрим, как зависит скорость син-
теза лимитирующей составляющей биомассы 
от величины потока элементов питания, посту-
пающего в клетку из внешней среды. При ли-
митировании роста одним из элементов пита-
ния скорость роста будет ниже максимальной, 
и будет определяться величиной потока этого 
элемента в клетку. В частности, для микрово-
дорослей удельный поток (на единицу площа-
ди поверхности) элементов питания из водной 
среды (λΩ) связан с концентрацией этих эле-
ментов в среде (S): 

K S ,     


где К     - коэффициент проницаемости 
клеточной поверхности для данного 
элемента.


min

f.
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 питания. 
Для клетки, имеющей площадь поверх-

ности σ, через которую поступает питание, по-
ток будет равен: 

b K S.     

Для сравнительных оценок удобнее 
пользоваться величиной приведённой плотно-
сти потока элементов питания, λ. Эта величина 
показывает количество единиц элементов пи-
тания, поступающих  на каждую единицу ли-
митирующего звена, за время, равное времени 
оборота лимитирующего звена. Учитывая, что 
время оборота представляет собой величину, 
обратную активности этой единицы (в 
нашемслучае, μm), для приведённой плотности 
потока можно записать:

b

m

.
f b

 





 
 

Или: 

m m m

K K n KS S S.
f b f b n f B

    


  
   

     
      

Здесь Ω=n·σ – общая поверхность всех n клеток 
(составляющих биомассу, B=n·b), через кото-
рую поступает лимитирующий поток питания. 
Заметим, что приведённая плотность потока 
питания является безразмерной величиной. 

Эффективность использования потока 
питания (φ) характеризуется отношением ско-
рости синтеза лимитирующей составляющей 
биомассы к величине потока субстрата, обес-
печивающего этот синтез, т.е. потока на лими-
тирующее звено: 

m
m

.
 

 
 


 

Здесь φm - множитель, показывающий 
минимальное количество единиц питания, не-
обходимое для получения одной единицы био-
массы, или истинная потребность в субстрате 
[3, 12]. Для отдельной клетки это отношение 
можно представить в виде: 

m m m
b m m

f b f b .
f b

  
   

    
   

     
   

В нормированном виде получим вели-
чину, изменяющуюся от нуля до единицы: 

norm
norm

m

.


 
   

Отсюда: 

norm norm .     

На рис. 1 приведены типичные кривые 
зависимости скорости роста популяции клеток 
(биомассы) от концентрации питательных ве-
ществ в водной среде, представленные в нор-
мированном виде. Здесь же показана зависи-
мость эффективности использования 
потокапитательных веществ организмами, 
вытекающая из последнего уравнения. 

Рис. 1 Типичные формы зависимости скорости ро-
ста (μnorm) и наблюдаемого экономического коэффи-
циента для лимитирующего фактора (φnorm)  от кон-
центрации пищи (приведенной плотности потока 
элементов питания, λ) (1, 2, 3 – ёмкость субстратно-
го депо) 
Fig. 1 Typical patterns of growth rate dependence 
(μnorm) and the observed economic coefficient for the 
limiting factor (φnorm) on food concentration (reduced 
density of flux of food elements, λ) 

Представление кинетических зависимо-
стей в нормированном виде позволяет сделать
оценку организации лимитирующего звена (уз-
кого места) по характеру кривых. Теоретиче- 
ский подход к такой оценке дан в [9].  В част-
ности, характер кривых определяется 
ёмкостьюдепо элементов питания (или 
промежуточных продуктов) в метаболической 
цепи перед лимитирующим звеном. На рис. 1 
видно, что клетки с лучшей организацией 
метаболических
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систем (ёмкость депо выше) при равных пото-
ках питания растут быстрее, и с большей эф-
фективностью используют этот поток. 

Микроэволюция. Непрерывная культу-
ра микроводорослей представляет собой от-
крытую систему, в которую поступает пита-
тельная среда с некоторой удельной скоро-
стью, и с такой же скоростью вытекает суспен-
зия клеток. Для динамически равновесных 
(стационарных) состояний удельная скорость 
роста равна удельной скорости протока. Если в 
какой-то момент времени в культуре появятся 
клетки с более высокой организацией метабо-
лической системы, то при любых величинах 
плотности потока питания удельная скорость 
роста этих клеток будет выше, чем у клеток с 
низкой организацией. Доля более организован-
ных клеток будет возрастать и в конце концов 
полностью вытеснит клетки с худшей органи-
зацией узкого места. Иная картина будет 
наблюдаться, если в культуре появятся клетки 
с худшей организацией метаболической систе-
мы. Ясно, что такие клетки будут всегда вы-
тесняться из системы культивирования, т.е. в 
непрерывной культуре происходит автоселек-
ция штаммов с более высокой удельной скоро-
стью роста. 

Вернёмся к формуле, связывающей 
приведённую плотность потока питания в 
клетку с её геометрией: 

 
m

K S.
f b

 





 
 

 

Соотношение поверхности клетки и её 
объёма (выраженного через массу) увеличива-
ется при уменьшении размеров клетки и уве-
личении её поверхности, что увеличивает  по-
ток питания в клетку. Это приводит к увеличе-
нию скорости роста, и, соответственно, к авто-
селекции более мелких клеток или клеток с 
негладкой поверхностью. 

Рассматривая характеристики роста и 
эффективности при единичном потоке (λ=1), 
можно заметить, что  при таком потоке наблю-
даются наибольшие различия в значениях ско-
рости и эффективности для систем с разной 

организацией. Ясно, что микроэволюционные 
явления будут происходить более быстро при 
единичных потоках и будут связаны с отбором 
более организованных систем. Причем страте-
гия эволюции при единичных потоках будет 
универсальной, так как отбор будет происхо-
дить в сторону оптимального соотношения 
удельной скорости и эффективности использо-
вания субстрата. Это указывает на то, что эти 
кинетические свойства, рассматриваемые от-
дельно, не могут служить характеристиками 
глобальной стратегии эволюции и являются 
только частными случаями более общей харак-
теристики. Такой универсальной характери-
стикой может служить величина, равная произ-
ведению скорости на эффективность. Эффек-
тивная скорость может быть представлена в 
нормированном виде: 

norm norm norm .     
Выражение для эффективной скорости можно 
записать иначе: 

2
norm

norm

2
norm norm

,

.





  



 
В математическом отношении полу-

ченная функция обладает одним очень важным 
свойством,  а именно: эффективная скорость 
имеет максимум, т.е. может служить универ-
сальной характеристикой микроэволюционных 
процессов, связанных с отбором наиболее вы-
годной организации систем. Кроме того, мак-
симум лямбда-функции расположен в точке, 
соответствующей единичному потоку, т.е. си-
стема для реализации наиболее выгодного от-
бора будет стремиться к этой точке Анализ и 
графическое представление полученной функ-
ции более подробно рассмотрены в работе [8].  

Фотобиосинтез. Свет как источник 
энергетического питания для растений облада-
ет уникальным свойством: это – единственный 
элемент питания, который можно мгновенно 
выключить. 

Используя это свойство в эксперимен-
тальных исследованиях, удалось изучить меха-
низмы первичной трансформации световой
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 энергии и сопряжения фотосинтетиче-
ских и биосинтетических процессов. В упро-
щённом виде схему фотобиосинтеза можно 
представить следующим образом (рис 2). В 
процессе световой стадии фотосинтеза проис-
ходит поглощение света (hν) пигментами ан-
тенны и миграция энергии к реакционному 
центру. В реакционном центре специфический 
пигмент (ловушка возбуждения), отдаёт элек-
трон в цепь пигментов – переносчиков заряда и 
восстанавливается за счёт электрона от воды 
При этом выделяется кислород (02). В резуль-
тате переноса электрона происходит фотофос-
форилирование с образованием АТФ и 
НАДФ·Н из фосфора, АДФ и НАДФ+. На этом 
заканчиваются процессы собственно фотосин-
теза. Синтез биомассы из минеральных эле-
ментов (S) происходит за счёт высокоэнергети-
ческих соединений АТФ и НАДФ·Н, которые 
обеспечивают энергией процессы биосинтеза с 
образованием АДФ и НАДФ+. 

Рис. 2. Схема сопряжения световых (фотосинтез) и 
темновых (биосинтез) реакций у микроводорослей. 
Пояснения в тексте. 
Fig. 2. The scheme of agreement between light (photo-
synthesis) and dark (biosynthesis) reactions of microal-
gae. Explanations are given in the text. 

Для микроводорослей характерна еще 
одна черта, выделяющая их в качестве удобных 

модельных объектов. Особенность состоит в 
чётком разделении потоков энергетического и 
минерального питания и механизмов их транс-
формации. На схеме показано, что местом со-
пряжения являются реакции, при которых про-
исходит обмен биовалюты. 

Если рост лимитируется энергией све-
та, то скорость роста будет определяться ско-
ростью образования энергетической биовалю-
ты (АТФ или НАДФ·Н): 

E
lim

min

dbdB 1 .
dt dt

 

При лимитировании роста элементами 
минерального питания скорость роста будет 
ограничена  расходом биовалюты (образовани-
ем АДФ или НАДФ+): 

S
lim

min

dbdB 1 .
dt dt

 

При условии: 
АТФ АДФ const ,
НАДФ Н НАДФ const,

 

  

получим: 
E S
lim limdb db .

dt dt


В данной работе мы не будем подробно 
анализировать полученные уравнения. Отме-
тим только, что лимитирующее звено (узкое 
место) всегда представляет собой место сопря-
жения энергетических и массообменных про-
цессов. В этом месте происходит регулирова-
ние и согласование скоростей, которые опре-
деляют рост организмов в целом. 

Зависимости скорости фотосинтеза, из-
меренные по скорости выделения кислорода и 
по скорости синтеза биомассы, имеют суще-
ственные различия. Неоднозначность можно 
объяснить тем, что время измерения скорости 
выделения кислорода занимает минуты, а вре-
мя для измерения прироста биомассы состав-
ляет часы. Причем время достижения динами-
чески равновесного состояния может занимать 
сутки из-за длительных переходных процессов, 
связанных с адаптацией к изменившимся све-
товым условиям. Адаптация проявляется в 
настройке (перестройке) фотосинтетического 
аппарата клеток к другой интенсивности света 
[21, 24]. 

Приведем пример анализа световых 
кривых фотосинтеза с помощью их представ-
ления в нормированном виде [10, 11]. Семейст-

hν 
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во экспериментальных световых кривых фото-
синтеза непрерывной культуры микроводорос-
лей, выращенных при разных интенсивностях 
действующего света, после достижения ими 
стационарных значений заданной удельной 
скорости роста показано на рис. 3. 

Рис. 3. Зависимость скорости фотосинтеза от интен-
сивности света для микроводорослей, выращенных 
в непрерывной хемостатной культуре с разной 
удельной скоростью протока среды (скорость про-
тока указана цифрами на кривых (1/сутки) [25]). 
Fig. 3. Dependence of photosynthesis rate on light in-
tensity for the microalgae grown in continuous chemo-
stat culture at different specific velocity of medium 
flux. The flux velocity is shown by figures on the 
curves (1/days) [25]. 

Эти же данные, представленные в нор-
мированном виде, представляют собой одну 
общую кривую (рис. 4). 

Отсюда следует, что адаптация к изме-
нившимся световым условиям не влияет на 
структурную организацию лимитирующего 
звена, а проявляется только в изменении раз-
мера фотосинтетической единицы, т.к. данные 
приведены в расчёте на единицу хлорофилла. 
Кроме того, расчётные данные позволили оце-
нить ёмкость субстратного депо,  которая со-
ставляет 3 единицы. Расчётная кривая показана 
на рис. 4 сплошной линией. 

Динамика популяций. Кинетика попу-
ляций рассматривает зависимости роста от 
факторов внешней среды, не связывая их с 
движущими силами, определяющими этот 

рост. Для получения термодинамически кор-
ректных описаний динамики роста отдельного 
организма или популяции  необходимо опреде-
лить движущие силы в виде интенсивных па-
раметров, характеризующих направление про-
цессов в системе, в которой данная популяция 
развивается. При этом, как правило, скорость 
процессов пропорциональна разности потенци-
алов, которая и является движущей силой. 
Рис. 4. Зависимость нормированных значений ско-

рости фотосинтеза (Pnorm) от нормированных значе-
ний интенсивности света (приведённой плотности 
потока квантов световой энергии на один РЦ, λ). 
Fig. 4. Dependence of normalized values of photosyn-
thesis rate (Pnorm) on normalized values of light intensi-
ty (reduced density of quantum flux of light energy per 
one RC, λ). 

С этой точки зрения величину приве-
дённой плотности потока энергетического пи-
тания можно рассматривать в качестве величи-
ны потенциала. Действительно, этот параметр 
является интенсивным, он включает как внеш-
ние условия в виде учёта практически всех фи-
зико-химических факторов среды через харак-
теристики потока, так и внутренние свойства 
организма в виде структуры лимитирующего 
звена и основной кинетической характеристики 
– максимальной удельной скорости роста
(удельный биопотенциал). В этом смысле при-
ведённую плотность потока питания уместно 
назвать удельным экологическим потенциалом, 
уточняя термином «экологический» принад-
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лежность данного понятия к совокупности ор-
ганизма и внешней среды и их взаимодей-
ствию. 

Заметим, что если в уравнении для при-
ведённой плотности потока питания заменить 
концентрацию элементов минерального пита-
ния на их химическую активность, то можно 
увидеть, что экопотенциал прямопропорциона-
лен отношению химического потенциала среды 
и биопотенциала организма. 

 Рассмотрим  рост популяции в откры-
той системе на примере непрерывной культуры 
микроводорослей. Непрерывный рост микро-
водорослей обеспечивается подачей питатель-
ной среды в систему культивирования с неко-
торой удельной скоростью ω при одновремен-
ном отборе равноценного объёма культуры с 
такой же скоростью. То есть из внешней среды 
поступает лимитирующий элемент питания со 
скоростью: 

0
0

dS S .
dt

 

Прирост биомассы клеток в системе будет 
уменьшать концентрацию элементов питания 
(в единицу времени) на величину: 

B
m m

dS dB P.
dt dt

     

Т.е. в системе концентрация элементов пита-
ния будет ниже и вынос  элементов питания с 
протоком будет происходить со скоростью: 

dS S.
dt

 

Скорость изменения концентрации элементов 
питания в системе будет определяться разно-
стью скорости их подачи и скоростей потреб-
ления клетками и выноса с протоком: 

0 m 0 m
dS S P S ( S S ) P.
dt

              

Для условий стационарного роста по-
лучим динамически равновесную систему: 

0 m
dS* ( S S*) P* 0.
dt

      

Отсюда находим выражение для продуктивно-
сти непрерывной проточной культуры: 

0
m

P* ( S S*).


    

Из формулы следует, что продуктив-
ность популяции определяется разностью кон-
центраций пищи на входе и выходе (= внутри) 
системы культивирования и наоборот. По су-
ществу последняя формула представляет собой 
банальное выражение закона сохранения. Од-
нако градиент концентраций элементов пита-
ния указывает на возможность рассматривать 
уравнение для оценки движущих сил, хотя этот 
градиент не может рассматриваться в виде 
движущей силы, т. к. не является интенсивным 
параметром. 

Для получения термодинамически кор-
ректного уравнения, достаточно выразить за-
висимость продуктивности через максималь-
ные и текущие значения приведенной плотно-
сти потока питания: 

m 0 0
m

m

m

*
m

m

K S T S ,
f b

K* S* T S*,
f b

KT ,
f b

P* ( ) .
T



















  



   

 


   
 



 

  


В итоге получено динамическое урав-
нение, связывающее продуктивность популя-
ции с градиентом экопотенциалов, который 
является интенсивным параметром и его мож-
но рассматривать в качестве движущей силы. 
Любые изменения продуктивности определя-
ются либо изменением скорости обмена с 
внешней средой (например, изменением скоро-
сти протока среды или концентрации элемен-
тов питания на входе), либо внутренними 
свойствами популяции (например, уменьшени-
ем коэффициентов использования пищи или 
изменением структуры и геометрии организ-
ма). В последнем случае происходит автосе-
лекция организмов с меньшими значениями 
обобщенного коэффициента Т. 

Полученное уравнение можно предста-
вить в разных формах: 
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*
* m

m
m m m

m m m
*

m
m

P* ( ) ( 1 ),
T T

T B ,

P* B (1 ).

   
  

 





     

 

  

   

Обратим внимание, что величина максималь-
ной плотности культуры (Bm) по смыслу может 
интерпретироваться как величина, носящая в 
экологии название максимальной поддержи-
вающей ёмкости среды [5]. 

m m
m

1B .
T




 


 

Последняя формула показывает, что  макси-
мальная поддерживающая ёмкость среды 
определяется максимальным значением удель-
ного экопотенциала. 

Продуктивность культуры можно пред-
ставить как сумму скоростей отбора биомассы 
и изменения плотности культуры: 

Для условий динамического равнове-
сия: 

dB* 0,
dt

P* B* .



 
Подставляя последнее выражение в 

формулу для продуктивности, находим стаци-
онарные значения плотности популяции: 

*
*m

m
m m

*

m
m

1B* ( ),
T T

B* B ( 1 ).

 
 

 





   

 

  

Ранее отмечалось, что эффективная 
скорость имеет максимум в точке, соответ-
ствующей единичному значению приведённой 
плотности потока питания или удельного эко-
потенциала. Плотность культуры в открытой 
системе всегда изменяется в сторону, обеспе-
чивающую приближение удельного экопотен-
циала к единице. Действительно, при величине 
удельного экопотенциала больше единицы, 
клетки полностью обеспечены питанием и рас-
тут с максимальной скоростью. Это приводит к 
увеличению плотности культуры и уменьше-

нию обеспеченности клеток, т.е. удельный эко-
потенциал уменьшается. Если он уменьшится 
ниже единицы, то уменьшатся скорость роста и 
плотность культуры за счёт вымывания с про-
током, что приведёт к увеличению удельного 
экопотенциала и соответствующему увеличе-
нию скорости роста и плотности. 

Отсюда можно сделать важный вывод: 
авторегуляция в открытой системе происходит 
таким образом, чтобы обеспечить максималь-
ное значение эффективной скорости роста. Это 
реализуется путём изменения плотности попу-
ляции в сторону, обеспечивающую приближе-
ние  величины удельного экопотенциала к еди-
ничному значению. Изменения плотности 
культуры при изменении условий всегда 
направлены в сторону компенсации этих изме-
нений таким образом, чтобы приблизить вели-
чину приведённой плотности потока питания к 
единице. Вероятно, мы имеем дело с законом, 
который можно записать в виде [8]: 

 dB B 1 .
dt

      

Заключение. Рассматривая культуру 
микроводорослей как модельный объект в гид-
роэкологических исследованиях, необходимо 
отметить некоторые существенные моменты, 
выделяющие микроводоросли как объект, об-
ладающий уникальными свойствами. 

Во-первых, многие виды микроводо-
рослей являются облигатными фототрофами. 
При этом свет является единственным энерге-
тическим субстратом, поток которого в орга-
низм можно практически мгновенно остано-
вить, не изменяя другие внешние условия. Это 
свойство позволило поставить вопрос о вре-
менной и структурной организации лимитиру-
ющего звена в последовательности преобразо-
вания энергии и вещества в клетке. Введение 
понятия организации в виде величин мульт-
центральности и ёмкости субстратного депо 
показало, что эти величины существенно вли-
яют на кинетику роста организмов. Кроме того, 
такой подход привел к необходимости введе-
ния понятия приведённой плотности 

dBP B .
dt

  
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потока питания. Это понятие позволяет не 
только делать сравнительную оценку органи-
зации систем метаболизма, но и рассматривать 
его в качестве величины удельного экопотен-
циала, максимальное значение которого прямо 
пропорционально величине максимальной 
поддерживающей ёмкости среды, понятию, 
используемому в экологии. 

Во-вторых, система фотобиосинтеза 
микроводорослей может быть чётко разделена 
на две системы: фотосинтеза и биосинтеза. Это 
свойство микроводорослей позволяет решать 
задачи, связанные с проблемами энерго- и мас-
сообмена в гидробионтах. По крайней мере, 
разделение систем однозначно указывает на то, 
что лимитирующим звеном является место со-
пряжения энергетических и биосинтетических 
реакций в клетках, где происходит согласова-
ние скоростей энерго- и массообмена. 

В третьих, высокая скорость роста мик-
роводорослей и их микроскопические размеры 
позволяют работать с популяциями высокой 
плотности, аналогичными микробным, а в со-
вокупности с фототрофными свойствами ре-
шать задачи трофодинамики и управления жи-
выми организмами. Рассматривая рост микро-
водорослей в непрерывной культуре, как от-
крытой системе, удалось показать, что разность 
между максимальным и текущим значением 
удельного экопотенциала является движущей 
силой развития популяции. Кроме того, 
направление развития популяции в открытой 
системе всегда стремится к значению удельно-
го экопотенциала, равному единице, т.е. к ве-
личине, при которой нормированное значение 
эффективной скорости достигает максимума. 
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Культура мікроводоростей як модельний об'єкт в гідроекологiї. Р. П. Тренкеншу. Розглянуто підходи і 
методи, застосовані у рішенні завдань, яки пов'язані з вивченням зростання мікроводоростей у культурі. На-
ведено приклади рішення частних завдань біокінетики, мікроеволюції, динаміки популяцій і фотобіосинтезу 
культур мікроводоростей. Детально розглянуто характеристики зростання мікроводоростей в проточній ку-
льтурі, яка є відкритою системою. Наведено приклади аналізу експериментальних даних із використанням 
величин наведених значень для факторів, що лімітують, і нормованих значень для вихідних характеристик. 
Це дозволяє зробити оцінку організації ланки, що лімітує, у ланцюзі біохімічних реакцій, які детермінують 
зростання організму. Запровадження поняття ефективної швидкості і екопотенціалу дозволяє оцінити рушій-
ні сили та напрям еволюції систем, які включають мікроводорості і зовнішню середу. Зокрема, показана мо-
жливість використання такого ж понятійного і формального апарату в гідроекологічних дослідженнях. 
Ключові слова: гідроекологія, мікроводорості, лімітуючі чинники, організація «вузького місця», динаміка 
популяцій, еволюція екосистем 
 
Culture of microalgae as modeling object in hydroecology. R. P. Trenkenshu. Some approaches and methods 
applied to the solutions of problems related to the study of microalgae growth in culture have been considered. Pos-
sibilities to apply similar conceptual and formal apparatus in hydroecological investigations have been shown. To 
illustrate solutions of some problems of biokinetics, microevolution, population dynamics and microalgae photosyn-
thesis, several examples have been given. Characteristics of microalgae growth in flow culture which is an open sys-
tem in itself have been considered in detail. An example of the experimental data analysis applying magnitudes of 
reduced values for limiting factors and normalized values for output photosynthesis characteristics of microalgae 
have been given. The analysis allows to estimate the organization of the limiting link (bottle neck) in the chain of 
chemical reactions determining the organism growth. Introduction of concepts of efficient growth rate and ecopoten-
tial allows to estimate driving forces and direction of evolution of systems including microalgae and environment. 
Keywords: hydroecology, microalgae, limiting factors, the "bottleneck" organization, dynamics of populations, evo-
lution of ecosystems 
 




