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Подходы к управлению составом сообщества 

диссоциантов Pseudomonas aeruginosa: 
экспериментальные данные и модельные расчеты 

Изучали состав и плотностьсмешанныхкулыур R-, s- и М-диссоциантов бактерий 

Pseudomonas aeruginosa в стационарной стадии развития. Экспериментальные дан

ные о доле диссоциантов в сообществе сравнивали со значениями относительной 

численности, полученными по расчетам в рамках вариационной модели экологичес

кого сообщества. В 36 наборах данных модельный состав поликультур отличается 

от опытного не более, чем на 17%, а в 29 из них отклонение не превышает 12%. От
носительная ошибка предсказания оптической плотности культур в 29 из 36 опытах 

не превышает36%. В остальных семи случаях указаны причины более сильных раз

личий. 

Ключевые слова: состав сообщества, управление составом сообщества, Pseudomonas aeruginosa. 

в биологических процессах с участием микро ных веществ, различны, что приводит к необхо

организмов важная роль принадлежит сообщест димости контроля за составом возникающей по

вам бактерий. Параметры процессов и урожай про ликультуры. Например, штаммы бактерий 

дуцируемых веществ в большой степени зависят Pseudomonas aeruginosa входят в препарат для 

от доли, которая в биомассе сообщества приходит очистки оборудования от загрязнения тяжелы

ся на те или иные группы клеток. Поэтому так важ ми фракциями нефти [2], причем S-диссоциант 

ны технологические приемы управления структу оказывается более активным в разрушении 

рой сообщества, которые могут поддерживать со н-гексадекана [3]. 
общества необходимого состава, представленно Один из приемов для формирования струк

го группами микроорганизмов в необходимых туры сообществ состоит в регулировании их сос

пропорциях. тава с помощью изменения соотношения компо

Особая ситуация в микробиологической нентов минерального питания в среде [4, 5]. На
биотехнологии возникает из-за явления диссо пример, для Р aeruginosa известно, что доминиро

циации микроорганизмов [1]: любая культура вание того или другого диссоцианта в почве зави

способных диссоциировать бактерий фактичес сит от минерального состава грунтовых вод. 

ки является сообществом спонтанно возникаю По мнению авторов, экспериментальные 

щих диссоциантов. При этом активность диссо подходы к управлению структурой сообществ долж

циантов, их физиологические особенности, вли ны быть предварены модельным анализом путей 

яющие на продуцирование биологически актив- управления. 

Список сокращении: БСА - плотная среда, содержащая мясо-пептонный бульон и сусло-агар в равном соотношении; КОЕ

колониеобразующая единица. 

* Автор для переписки. 
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ФУРСОВА 

в отличие от методов дифференциального 

исчисления, которые наиболее распространенны 

в экологическом моделировании и П01ВОЛЯЮТ опи

сывать динамику процсееов в режиме реального 

времсни, вариационные подходы, как правило, 

прсдскюывают лишь консчное стационарное сос

тояние сообщества [61. Однако на пути имитации 

процеееа с помощью дифференциальных уравне

ний ВО'IНИКaJОТ трудности как ПРИНI(l1Пиа,lЬНОГО, 

так и технического характера. Пршщипиальная 

трудность состоит в том, что не существует систе

матических правил вывода самих ураВllениЙ. Про

цедуры их составления основываются на ПО.1УЭМ

ПИрИ'lсских 'Iакономерностях, правдоподооных 

расеУЖJlС[IИЯХ, аналогиях и искусстве моде,lьеrа. 

Технические трудности свя'заны с высокой ра3мер

ностыо 'IЩ(а'l по УlIраRЛению CTPYКl)lpoii сооfiществ. 

Для еУllLсствеНlIO МНОГОВIIДОВЫХ сообществ, пот

реБЛЯЮIl!llХ МНОIО'lИСJlСllные ресурсы, требуется 

подбор соте" КО')ФФИЦI1СНТОВ и анализ систем ИI де

сятков ураВlIениii. Обычные присмы снижения чис

ла перемеlНl ых ~ их аlрегироваНllе И:III учет только 

доминирующих (1)YIIII оргаllИ'IМОВ - неIlРИГО,1,IIЫ 

во многих 'Jада'lах экшюгии. С течеНI1СМ врсмени 

еуществеlIНУЮ роль в сообщсстве начинают играть 

реJIЮIС и малочислеНIIЫС виды, которыс, тем са

мым, слсдуст ВКJlЮ'laIЪ В число IICpCMe[IHbIX на на

ЧШIЫIЫХ лаllах MO!-lС;[l1роваllllЯ 

fl.ля TeOpCТll'leCKO\'O аlIiLllпа М~lкробlll);]ОП1

ческш'О сооfiщес [на Р uC/'I(~il1()sU 1\IЫ IIСIЮJ\Ь'ЮВaJНI 

ваРИ;ЩИО\IIIУЮ МО;КJlI, lIOГРСUj]СН~IЯ и роста [5J, ко
торая IIOJВШlяна [!о IЛВССТlIЫМ [югре(iНОСТЯ1\1 фIПИ

ШIO\'IIЧССЮI ра'JJ!llчающнхся \'РУПII ОРlаIIIП1\lt)f! расс

читывать '1IICJIClI!ilJCТI, суО[Jl)llу.1Я[[lIii Л'1ССОНllаll

тов как ФУllIЩИЮ шраНII'1lшаЮЩIIХ рост ресурсов. 

1teJlblo настоящеii pafioTbl БЫ:l ана:нп роста 

смсшанных кулыур ДllсеониаllТОВ Р uc/"{{~il1()sa, а 

TO'IHee, состсша соо(iщсетва бактеРIlЙ 11 сп) плот

ности на стационарной ста;IИИ ра'ШИТlIЯ, а такжс 

IпучеlIие 'зависимости состава поJlикуJ1ы"рыы от 

ра1ЛИ'lИЫХ на'lаЛЫIЫХ 'Jal!aCOB сре.1,[,[. 

УСЛОВИЯЖСll Е['И:\lfI ПА 

КУЛl,тивировзние бактерий. В l!ерио.1. с 

1999 по 20О! Iт. были ПРОВС:lены 5(i опытов по вы

ращиванию емсшанных культур Г{-, S-, и М-Дl!есо

циантов штамма Р aam.{in()s({ К-2 (N~..вs в КОЛ.lек

цИИ DM-MSU*) (ВСС rЮ;lарные сочетания Дl1есоци
антов и ПОJIикультура из трех дисеОl1иантов). Бак

терии культивнгювали бе1 пополнения запаса ре

сурсов на сречах с разJ!ИЧНЫМ нача:lыrым еодержа

* Каф~:lра "HlКpOGlltJJ!lJ! IIИ МГУ. 

u др. 

нием ГЛЮК01Ы, нитратов и фосфатов. Уровень глю


К01Ы в средах И1МСНЯЛИ в предслах от 0,03 до
 

1,6%, нитрата - от 0,010 до 0,577%, фосфаты ис


ПОЛЬ10вали в концентрации0,005 и 0,020%.
 
Бактерии культивировали в пробирках ем


костью 50 мл С 1О мл среды на качалкс (180 об/мин)
 

при температуре 280 до достижения стационар


ной стадии роста. В качестве посевного материа


ла иеПОЛЬ10вали суточные культуры диесоциан


тов пеев;:юмонад, выращенные на плотной среде,
 

со.~ержаllLеЙ мяео-пеПТОIlНЫЙ бульон и сусло в рав


ном отношеНИII. Бактерии со скошенного агара lIе


реносили петлей в нробирку с фюиологическим 

раствором. ПЛОТIIОСТЬ инокулятов каждого 11'3 дие

еоциантов во весх опытах выравнивали с по

мощью нефеломстра или по стандарту МУТIIОС 1'11 
;Ю еодержаllllЯ клеток 107 в I мл. ПосеВllоii мате
риал вноеИ,lИ в КОJlllчестве 3%. Рост бакте[1ИЙ оне

L
нивали нефеJ10метричсски 110 ПJЮТllOсти культу

г
ры, Соотношение диссоциаlПОВ в IIОНУJlЯЦIIИ Ollpe
деЛЯJIИ [[() МО[1фОЛОIИИ КШIOIШЙ на БеА.	 

1 

l'.
Вариационная МОДСЛh потрсблсltия и рос


та. Для оrlиеШlllЯ РЮВIПIIЯ М[lкробных KYJll,TYp В
 

настоящей работе ИСП();]Ь'юваJНl вариаЩIOНIlУЮ мо

д

дель потреблсния и роета ДJIЯ ЭКШЮП1ЧССЮ1Х сооб


ществ, которая mНВО,lяет по и'шеетным 1I0трсбнос '"
 
тям фИ'ШОJlОГИ'lеСКII раЗJlllчающихся грунн микро	

С 

В
организмов раСС'lитывать как оБJlасти JIИМlпирова


ния ДJIЯ JlЮ()ЫХ cO'le lаЮ1Й ресурсных факторов в 
Ц
 

среде, так и 'IИСJlСНIЮСТЬ НlНlУЛЯЦИЙ сооuщества на
 

етацrЮllарной ст,ЦIШ [1oста в 'З3ВllеИМОСТlI 01' ве,'1 11


пЧИIIЫЗ3l!асов JНIШIТlIРУ[()lНI1Х рост ресурсов. 

PUCI/C/II С(}СI/IШШ 11()1lI';.\~/blmp. Стаl(lюиар С' 

ную ета;IIIЮ paJBI1 ПIЯ Ky:lbTypb! ДИССОЦl1ан гов 01111 во 

CblHaJ!11 реlllеШlем ваРl1аНIЮIнюйзадачи 15, 71: ТI 

Н(I1 1 , ••• ,/1" ) =( II1, Ilnl I./I, 1- I.I1,Jn/l, -> тах;	 
Г( 

,~I J ,~I ) ,~I 
м 

I(/ /1, ~ l.' ,k = [;;	 
( 1) 

ф 
,-1 

Н, 

ка 

Н( 

Г:le 11,'- конечная искомая ЧИС;lе[НIOСIЪ каждой из 
~ ~ ,	 СУ 

групп организмов, оорюующих сооощесТlЮ, Ч, 
во 

количество k-гo ресурса, неоБХОдl1мое для роста 

клетки груrlПЫ i. в расчете на одну клетку (1IOтреб

ность оргаНI11ма группы i в ресурсе k), т -- общес 

токоличество В'JаИМОНС'\аменимых ресурсов, пот

ребляемых ео06щесгвом, Н' - число групп н со
k

обществе, 1. - начальное содержание ресурса k в
 

среде (L k?л).
 
ВС 

[7 



ПОДХОДЫ К УПРАВЛЕНИЮ СОСТАВОМ СООБЩЕСТВА ДИССОЦИАНТОВ Pseudomonas ae/"lIginosa 

в качестве целевой функции Н(n), 

n=(п, , ... n ), использован так называемый функw 

ционал обобщенной энтропии, а ограничения 

представляют собой законы сохранения. Важно 

отметить, что функционал Н(n) не постулирован, 

а выведен на основе категорно-функторногомето

да сравнсния матсматических структур [8]. Само 

сообщество описано матсматической структурой 

множеств из 17 элементов, разбитых на w непересе

кающихся классов размером 17, ( 17 = f 17, \)' . Допус
\ ,~I 

тимыми преобра'юваниями для этих объектов яв

ляются инъективныс, сюръсктивные, нс всюду оп

ределенныс и нс функциональныс соотвстствия 

(такой тип преобрюования адскватно отражаст ус

ловия эксперимснта, а именно, возможность pa'l
множсния 11 сме(1Л1 ОРI'анизмов, отсутствис юпро

дукции И слияния). ЛОl'арифм удельного числа до

пустимых преобраюваний данного состояния СIIС

темы, нюванный обобщенной ')НТРОПllеЙ. является 

мсрой структурированности СОСТОЯНllii системы. 

Экстрсмальный ПРИНЦIIП. форма:IИЗУСМЫЙ задачсй 

(1), постулирует. что динамичсскис системы и'3 за

данного состояния псреходят в состояние с экстре

мальной (в пределах. ДОIlУСТИМЫХ имсющимися (1е

еУ(1сами) еТРУКТУ(10Й, (Подробнос описанис осно

ваний для подобной формулировки и вывода функ

ционала содерЖlПСЯ в работе А.П. Левича [81.) 
1 " n 17 

Величину	 - f[ ( п) = - I --'- \og --'-)КО,10ПI 
17 17 17,~l 

применяют как индекс ра3ll00браЗIIЯ видовой 

структуры сообществ. Таким обрюом. рассмаТ(1И

ваемый 'жстремальный принцип можст интерпре

тироваться как Т(1ебоваllие максимального видово

1'0 разнооб(1а'mя сообществ. 

Для описанной модели имеет место теоре

ма еТ(1атификаl\ИИ: все П(10странство (1есурсных 
т А 

факторов П [ распадается (СТ(1аТИфllцируется) 
, ~ 1 

на 2'" -\ непересекающихся областей (стратов). 

каждая из КОТО(1ЫХ соответствует одному из подм

ножеств множествапотреб~1яемыхсообществомре

сурсов, В страте S! . где J - непустое подмножест
во множества ресурсов р2 .... ,т:. ВЫПО;IНЯ~ТСЯ: 

1) решение вариационной задачи п, ([) , где 

[- - ([l [2 [III} '" 0'0 [' rrГlЯ с= I • , ... , , ,ависят т льк от тех . М- ,,0

торых k Е J ; 
2) на этом рсшении нестрогие нсравенетва 

'с k kIq"n I ::;: L	 обращаются в строгие равенства Д,1Я 
i~' 

всех k Е J и в строгие неравенетва для всех k 'i J 
[7], 

БИОТСХНО,lОГИЯ. 2005. N~ I 

Теорема стратификации влечет редукцию 

задачи ( 1) к задачам 

H(n)~ тах; 

n=(171 ,.... 11" ):
 

Iq/n, =L/ .jEJ; 
(2)
 

i~1 

l7 i ::::0. i=1,\1'. 

формулируемым для любого J с {1,2, ....m} [7]. 
Решение задач (2) называется формулой 

структуры сообщества [7, 9] 

п, ([! ) = I7C	 i' ,i,' 

-; ~/ -/	 . 
где вектора [ '. А и ч; имеют КОМIЮНСНТЫ/ и'3 на

БО(1а.1, идеНТИфИЦllрующегострат. которому при

надлежит вектор [
-/ 

. 
IНыная численность 17 
полностью в СТ(1ате S 
получены 11'1 а.1IсО(1аIl 

Ic i,,/ =: 1: 
,~I 

Множители Лагранжа f,'
-; 

и 

как функции ПОТ(1ебляемых 
J 
(1есурсов [,

-; 
должны быть 

1 Iеских уравнений 

17 I ч / (' 1,,; =: С . j Е .J. 
,~I 

~ 17 
Доля ДllссоциаНlа в соооществе --.!.. и полная 

n 
числеНIЮСТЬ K:leToK всего сообщества n ок,пыва
ются и'звестными функциями начаJIЬНЫХ концент

раций (1есурсов в С(1сде U. Знание указаННОЙlави
симости ПОЗВО:Iяет предлагать пути направленно

го УIl(1авлсния ДО:IЯМИ дисеОЦИdНТОВ в ПОЛИКУJlЬТУ

ре с помощью IIOДОО(1а начального соотношения 

потребляемых клетками ресурсов. Более точно па

рамеТ(1Ы управлениязадает теорема о максимуме 

видовых оБИ;111Й [5. 10J, согласно которой относи

тельные числеННОСПI видов зависят только от ОТ

ношений ПО~1НОСТЬЮ нотребляемых сообществом 

ресурсов среды: относител ьная численность за

данного вида ПрИНlIмает наибольшее значение 

П(1И отношениях в С(1еде рссурсов, равных ОПЮlllе

flИЯМ потребностей в них данного вида. 

Итак, для определения структуры сообщест

ва на стационарной стадии роста сначала необхо

димо выяснить, к какому етрату принадлежит век

тор ресурсов. 'задающий состав исходной среды. а 

затем по формуле видовой структуры рассчитать 

численность групп организмов, образующих сме

шанную культуру. Пути расчета границ областей 

лимитирования Сlедуют непосредственно ю дока

зательства теоремы стратификации [7]; конкретные 
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ФУРСОВА l/ dp, 

формулы в частных случаях (в том числе для сооб

ществ, состоящих из двух или трех видов, потреб

ляющих три ресурса) получены в работе [11]. 
Для экспериментального определения ре

сурса, ограничивающего рост культуры, применя

ли так называемый метод добавок. В момент пред

полагаемого достижения стационарной стадии 

культуру Ра3деляли и помеща.lИ в четыре пробир

ки. В три из них вносили глюкозу, нитрат или фос

фат, а четвсртая (без добавок) служила контролем. 

Культуры оставляли раети еще 4 '1, затем проводи

ли измерение оптической плотности. Если добав

ление компонента питания вереду приводило к во

зобновлению ДС-lеl!lIЯ клеток, то этот ресурс счи

тали лимитирующим. В елучае, если внееение ве

щества не приводило к росту культуры, считали, 

что этот фактор не ограЮIЧИВ<U1рззвитиесообщест

ва. Сравнение экспериментальныхданных 11 тео
ретических расчетов пока';аж). что в 75% случасн 

рост культур диссоциантов возобновлялся послс 

добавки вещества, опредслснногомоделью как ли

митирующего [\2J. 
Расчст ОI1I1I11'1ССКОй /UO/ll/{(}cmll КУlhI/П'IJЫ. 

Для модельного определения оптической плотнос

ти кулыуры на сташюнарной стадии роста бакте

рий ПрОИ'3водилие!lедующиерасчеты. СнаЧCLlа нахо

дили полную числеНIЮСТЬсообщества по формулс 

С 
1/=--

r,ч,' р, 
,~l 

где L' - на'lалыюе содержание в сре,].е одного 11 ~ 
полностью потрсбляемых сообщсством рссурсов, 

р" i = 1,... ,И' - значеНШI относительной числен

ности диееоциантов в смешанной ку.lьтуре, отыс
L;,_~ч,J... 

юшаемые по фОРМУJlе р, '-- с k J 

Затем количество клеток каждого ДИССОllиан

та (соответствующая доля от общего чие.lа клеток) 

характеризовали определенной величиной опти

ческой плотности, д.1Я этого ИСПОЛЬ30В<L1И К()lффИ

циеlП, полученный при люминеСIIСIПНОМ микрос
I()

копировании: для R-диесоцианта - 1О кл!м.1'ед, 

для S-диссоцианта - 0,3'10 111 
КJ1/МЛ'СД, для М-дис

социанп - 0,17·! О 111 кл/м.l·ед [13]. Общую ОПТlI
ческую плотность культуры вычисляли как сумму 

значений оптической п;ютноети диссоциантов, об

разующих исследуемое сообщество. 

Относительную ошибку Е: определения оп

тической плоТlIOСТИ рассчитывали по формуле 

ЖС.-раСЧ'll ))0'
Е = ~---- . «( /0, где JKC. - эксперименталь

I ')КС.
 

ное значение, расч. - предсказанное моделью.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

В этой работе на основе данных о потреб

ностях нсевдомонад в основных питательных ком

понентах среды в рамках вариационной модели 

рассчитывали относительную численность диссо

циантов и общую плотность культур в стационар

ной стадии роста в зависимости от начального сос

тава среды. Полученные данные сравнивали с ре

зультатами экспериментов. 

Диесоцианты Р aC/'lIgil1osa р3'3личаютея по 

"юрфологии колоний: R-дисеоциант (rol\gh) имеет 

шероховатую поверхность КОЛОНИЙ, S (smootll)
гладкую и М (mucoid) - СЛl1Зистую. Одни Ю пер

вых фенотипичсекнх Iлменений I1рИ диесоциатив

ных персходах происхол:ят в клеточной оболочке: 

капсуле, клеточной стенке. ЦИТОI1Ла3матической 

мембране. Эти ра3Л11'IИЯ ОЩ1еде!IЯЮТ многие осо

бенности mfCсоциантов: изменеНllе скорости ПОС1)'I1

леН!IЯ веществ в кпеТЮl, а С;lедоватеJlЬНО, и ско

рость роста, а также скорости выведения веществ 

IП клетки; юменеНllе УСТОЙЧIIВОСТИ клеток к деiiст

ВIIЮ фюичееЮ1Х и химических факторов 11 разли
чия в текучести мембран, которые, в свою оче

редь, могут повлиять на активность мембраноас

СОЦИltрованных ферментов. 

Четыре пша емеШ31ШЫХ КУЛh1)'Р ДИССОIlИaIlТОВ 

Р {/Cl'llgil1(),I'{/ выраЩlIвали на 14 средах (таб!l. 1). 
В процессе роста IлмерЯ;1I1 ОIIТИЧССКУЮ плот

ность (в началс опыта. '(ере; 18-22 ч, 'Ja'IeM каж
дые 4-8 ч до наеТУН:IеШIЯ стаШlOнарной стадии). 

В пре:1.полагаемыЙМОl\lеlП остановки роста прово

дилн посев для онрс:\елениясостава Ky;lbTypbI. Од
нако не 1:10 всех JКСIIсримеlпах удалось ВЫПОЛIнпь 

условие достижения стационарIЮЙ стадии, ПО')10

му часть опытных данных ИСКЛЮЧИJlИ И'J JЩЛЫlей

шего рассмотрения. Кроме того, в некоторых '}кс

пери ментах со смесью двух диссоциантов к концу 

опыта НРОИСХО,1ИЛО ее замещеНllе ПОЛlIкультуроii 

и'3 трех ДИССОЦllаlПОВ в ре';У;lьтате дальнейшей 

диссоаиации с 110Сlедующей конкуренциеii ';а ре

сурсы. УК3'3анные опыты рассматривали как экс

перимснты со Сl\lесью трех диеСOl(lIантов. 

Проводили такжс эксперименты с рюлнч

ным HpOIleHTHbIM составом НО.1IIКУЛЬГУР на одной 

срсде. СОГ.lаено полученным данным, сели доля 

клеток одного из диссоциантов не превышает 

70%. то на етаЦlюнаРНОll стадии роста на одной и 

той же среде устанавливается одинакоlЗЫЙ, с уче

том погрешности определения, состав кульгуры. 

В данной работе за;rачу исследованияэквифиналь

ности не стаВИjIИ, начальные соотношения дисео

циантов не ОТ.lичаЛI1СЬ значительно друг от друга 

(см. табл. 1), поэтому соответствующие экспери

ментальные данные не приведсны. 
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ПОДХОДЫ К УПРАВЛЕНИЮ СОСТАВОМ СООБЩЕСТВА ДИССОЦИАНТОВ Pseudomonas aeгuginosa 

Таблица 

Состав сред (в расчете на углерод, азот и фосфор, мг/мл) И соотношение 

диссоциантов (%) в культуре в начале опыта 

Номер 

среды 
Углерод Азот Фосфор R:S R:M S:M R:S:M 

0,4 0,035 0,01 52:48 61 :39 63:37 37:42:21 

2 1,62 0,14 0,04 52:48 58:42 51 :49 23:53:24 

3 0,4 0,0\5 0,01 47:53 59:41 71 :29 35:42:23 

4 1,6 0,06 0,04 47:53 49:51 54:46 27:34:39 

5 О, \2 0,035 0,0\ 52:48 61 :39 63:37 37:42:21 

6 0,48 0,14 0,04 52:48 58:42 51 :49 23:53:24 

7 0,12 0,0\5 О,О! 47:53 59:4\ 71 :29 35:42:23 

8 0,48 0,()6 0,04 47:53 49:51 54:46 27:34:3Ч 

9 0,78 0,1 0,01 43:57 4Ч:51 54:46 29:45:26 

10 3,24 0,4 0,04 43:57 60:40 55:45 32:42:26 

1I 1,6 0,2 0,01 42:58 5Ч:4l 57:43 43:34:23 

12 6 I 0,8 0,04 i 43:57 60:40 55:45 32:42:26 

_::_J :':_L°0°,3: .~... 
4357 i 49:51 54:46 2Ч:45:26 

:~: _.. 42_:)_-8_1 59:41 I 57:43 1 43:34:23 
-------'---------- -------

Для модельных pJC'leTOB IIспользовали опре М-Дllссоциантов в углероде, азоте и фосфоре 

деленные palJee значеШIЯ потребности R-, s- и (табл.2). 

Таблица 2 

Потребность в ресурсах среды (-]0·12 мг/кл) диссоциантов культуры Р. ael'l'g;llosa [131 
-~------------------------_._-_._ .._..._--_

Ресурс 

Днссоциант 

У[лерод Азот Фосфор 

R 129 ± 22 7,0 ± 2,5 1,0 ± 0,5 

S 409 ± 55 17,5 ± 3,0 4,0 ± 1,5 

м 525:1: \14 31 ± 3 6,0 ± 2,5 
----_._----~------_._----'---_._-------'------
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ФУРСОВА u ф. 
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0,03

Е' 
а 

0,02 
~""

0,01 

О 

Углерод, мг/ЛСI 

Области ЛИМИТИр<Jвания Д.1Н смсшанной Ky.lbтyrbI 

трех ДИСС<JuиаНТ<JВ Р аеrщ;inosа (начальное содержание фос

фора в среде 0,0 I \IГ/МЛ): в области r .1ИМIIТИРУЮТ все три ре

сурса; в 11 -- углерод и <1]01: в [[1-. угпеР<JД и фосфор: в 'У 

азот и фосфор: в у- углерод; в УI азот; в УII - фосфор 

в соответствии с ра!работанными способа

ми нахождения границ областей лимитирования 

[1\ ] ДШI каждой опытной срсды были определены 

ресурсы, ограничивающис рост сообщества. В ка

чествс примсра на рисунке прсдставлсн вид страти

фикации пространства рссурсон для смешанной 

КУЛl;гуры, состоящсй из трсх Л,иссоциантов, в слу

чае, когда началыюс еодсржанис фосфора В среде 

состзвляет 0,01 мг/мл. Оказалось, что все некторы 

рссурсов, опрсдслясмыс нача.ТЬНhlМ составом срс

ды, I1РИllадлежат етратам с однофакторным лими

тированием (полученные ре'!ульгаты хорошо сопта

суются с 1кспериментальными дзнными [12 ]). 
k В об~lасти ЛИМИТНРОНiiННЯ ОДШIМ pCL:ypCOM 

L , гдс k = С, N или Р, согласно формулс структуры 

сообщества, относительныс числеНIЮL:ТИ на ста

ционарной стадии роста задаются выражениями 

n )', А. , ~--'- = с {, (/ = R, S, М ДШI KY:lhlypbl, СОСТОЯЩСИ 11'3 
n 
трех ДИССОllиантов). Множигсль Лаl'ранжа "л./.. и 
полная численность n как функции потрсблясмо

го ПОJlIIOL:ТЬЮ рссурса [/.. получсны 111 а:!гсбраи

чсских ураВIIСllИЙ 

=J; 
J.. -;, k 1.. А k J.. ,1< л

I1( (1 (' ,. '/н + Ч е ,. '/' + (1 с ,. '1" ) = [! . 
R S .Н 

.( 

Послс ззмены ПСРСl\1енных -е" = У'I ПО.туча-

см формулы для расчета доли диссоциантов в сме

шанной культуре на стационаРIЮЙ стадии роста: 

" = ~!!.... со \- 'IZ \' =!1~ = ,-,"~ т = '!..clf._ = у":'.- о ' '" (J , ~'\- (J , 

n n 11 

где х 11 .. корснь уравнсния х "~ т Х '/: i ;( 1/:, --= 1 , 

n = 11 R + n\ + n VI . Аналогично, Д1Я KYJlbГypbI, сос
11 • 

тоящей и'! двух групп оргаНИIМОВ, s =....J. =- ;(1;' , 
11 

п,., k /( * 
{-с=_- :=;(~',причемх~' +x~' =l 11 =-111 +112 [11] 

f1 

(здесь индексы 1 и 2 обозначают R-, s- или М-дис

соuиант). Величины потребности являютсяq; 
показателями степени. 

Прllведем пример расчета cocTaB<J сообщест
ва трех ДИССОЦllантов на стационарной стадии рос

та при культивировании на среде, ограничснной по 
119 4119 <"

углероду. Корнсм уравнсния х - + Х + Х - -- = 1 
(показатеЛIl степени взяты из соответствующего 

столбца та6,1. 2) яв,тяется Х():::: 0,9964. Jlоли Дl1сео
1Ч) ( ~09

циантов равны,. =.1.'0- ::::: ),6256, s =Х() :::::0,2261, 

т ~ Х (~2' :::: 0,1483 или, округ:тяя и выражая в про

UCHTax, r = 62%, s = 23%, т = 15%. 
ПOJlучеШIЫС по модельным расчстам 'ша'(с

ШIЯ ОТНОСlпельной численности _\I1ССОllиаIIТОВ 

сравнивали с данными экспериментов, PC'~YJlbгa

ты предстаВJlеllhl в табл. 3 (номера срсд соответст

вуют номсрам в табл, 1) lдесь нсоБХОJ\I1МО с)(с

лагь существснноезамечанис о СОllOсгавлеlllН1тс

орСТI1ЧССКНХ и опытыыx данных. И! 1кспсримснта 

по РС'!УЛf,татам поссва извсстны JtOJIИ }\IICCOI\I13H
ТОВ В колониеобрюующих СДИНl1llах, в то врсмя 

как MOJJeJlb по~воляст рассчитывагь ОТНОСIIТСЛЬ

ную чиеJIСШЮС1Ъ клеток. В рамках даllllОЙ работы 

принята следующая ГИl10тс'за: на стационарной 

стадии роста клстки бактерии наХОЩI гся в О)\l1l1а

ковом ФИНIOJIOI'ичееlШМ состоянии и ДОJIЯ клсток, 

способных К обра'юванию колоний (ко!:::), среди 

ВССХ клеток ;lаIIlЮГО Д!ксоцншrта О_lll11акова ДJlЯ 

веех jlI1CCOIlllalIТOB. 

ТаКI1М обра:юм, в 29 ю 36 шпоров Д31111ЫХ 

прс;кК<паIlНЫЙ ~юдслью состав IIOJIикуm;гур ОТJIИЧii

ется от 11(еперимснта:II,НОГО Hl' более, чсм на 12'ij, 
((;М. габ:!. 3). Наибольшее отклоненис расчетных '!Н3

чсний от OIlbIТHblX составляет 17%. Согласно прове

ДСНlЮf\IУ ШliLlII~У чувствитсльнос IН модсли К вариа

циям ШlраМСТРОR [14 j, полученныс ращичия могут 

быть объяснены ошибками в 'mачсниях потребнос

IИ, примснявшихся в расчетах (C~I, тзб:I, 2). 
[3 ука!анных 36 опытах пршпвеЛIl мо;~сль

HhIlj расчет обlllеii OIlТичсской плотности культу

ры на стационарнойстадии роста, В тзбл. 4 приве
дсны 1кспеРllмснта:тьныс и расчетные 'mзчения 

ОППI'iССКОЙ lыопюети, уровень кислотности сре

,\Ы в тот момент ВРСМСIlИ, KOr;J,d была "Jзфнксирова

на максимальная оптическая ГIЛОПЮСТЬ и относи

те;1ьная ошибка расчетных данных по еравнснию 

с 'ЖСПСРl1мснтаjlЬНЫМИ, а также указан лимитиру

ющий ресурс (начальное еодержанис в средс 

именно 11'01'0 ресурса ИСПО.'ТЬ'Jуется IIрll расчетс 

понной ЧИС,1СlllюеТ!1). Номера срсд соответству

ю г номерам IIJ табл. 1. 
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ПОДХОДЫ К УПРАВЛЕНИЮ СОСТАВОМ СООБЩЕСТВА ДИССОЦИАНТОВ Pseudomonas aeruginosa 

Таблица 3 

Состав смешанных культур на стационарной стадии роста 

Номер среды 

из табл. ] 
Культура 

Состав по результатам 

эксперимента, % 
Состав по модельным 

расчетам, % 

2 3 4 

2 
RS 

SM 

67:33 

66:34 

69:31 

54:46 

l'

i RSM 5S: 1S:24 62:23: 15.. ~. -1- RM I~~---~-~~-~;~~-~ --~----+-----7-3-:2--7~--~----~------~ 

------ ~-__ ~ ----1-----~':_____i------:-~-.:-:-----+-----~-1:-:4-3(_;_-----~-

RM I 62:3S 73:27 
7
 

SM I 50:50
 54:46 

62:23: 15 
--

73:27 

54:46 

62:23: 15 

69:31 

73:27 

54:46 

62:23: 15 

62:23: 15 
--~----~ 

72:28 

7S:22 

57:43 

6S:22: 10 

72:28 

----~-- ----_.. 

---~-----I 

i 

I 
I 

S 

-_._---~~ 

9 

-------_._-----~ 

10 

11 

12 

RS 

RM 
3 

SM
 

RSM
 

RS
 

I SM 
5 

I RSM 

1 

RSM 
.

RM
 

SM
 

RSM
 

RS
 

RM
 

SM
 

RSM
 

RSM
 

RS
 

RM
 

SM
 

RSM
 

RS
 

RM
 

SM
 

RSM 

62:38 

71 :29 

50:50 

43:41:16 

70:30 

50:50 54:46 

67:11:22 62:23:15 

62:32:6 

7S:22 

I 

43:57 

6S: 17: 15 

79:21 

87: 13 

52:4S 

75: 12: 13 

68: 19:13 

60:40 

S6: 14 

65:35 

60:27: 13 

62:38 

I 84: 16 
I 
I 
I 72:28 
I 
1 63:22:15 

---~-~~~-

7S:22 

57:43 

68:22: 10 

I 
I 
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ф'j/РСОВА l/ др. 

Окончание табл. 3 

I 2 3 I 4 ---
\ RS г 70:30 I 65:35 

]3 \ RM 80:20 ' 74:26 

____ ~_ !---RR-SM
M 

-
: 45:31 :24 

75:25 

l 
I 60:29: 111------
I 74:26 

-----"--

ТаБJIИllа 4 

Оптическая плотность смешанных культур на стационарной стадии роста 

(В нефеломеТРI1"ССЮ1Х единицах, умноженных на 100) 

--------1---·- '·-------1--- , 1------] -----

11 i I ОI]Гllческая I Оlllнческая I О ГlюсиICJlb-1 

омер сре:о.( о ИМI! ПIРУЮ- ,_Н 
.. . Ку;н,гура pll '1IJю1IюсIыJ !I~IOIHOClb наЯОШlIока 

1И'! таБJl. 1 ШИИ ресурс I ' I ' 
1 J 

=---=-,-=t,=~~- R"--=::I ~ ~~ --i='''Т"'' ~ ""~;~H",_ (:~:~"-
l2 с I 

1 5М 

--------------··-T-:~ 
r 7,'1'. .-:: 142 15'1'. 1I 

~:-;:54-г--~-

] N I SM 7.5 26 ОХ.7 I ,о 

----------1-- ----111 R:~I ::~ ~: 29~;)-- 1'11---- ~:) 
SM 7.3 10 11,7 17 

5 С I
! RSM 7,2 1 14 1 \0,7 24 

'1' 

1 

I RSM , 7.5 1 10 ; \0,7 I 7 -..·--··.. ----1-·--- -----Т- -----r----------r------+-------i-----..------ с 

I {' , RM I 7,] 1 37 11 46.4 I 25 
u 

6 '--, l ' , Д 

1 5М 1 7 I 2'1 -+' 45 I 55 s 
------- -.----i--------,-..----. -.--.т--------- .-.-.--.---- т---

RS 7.К I 15 9.6 I1, 36 ДI 

Р'Юvl i 15 11,'1'. 211 1 

п; 

I 3!С SM I 7.х i 14 I 11,7 17 
Ч, 

I RSM '1'..1 i 16 : 10,6 I 34 и:1 11

------·----+---------l------·~·----·----+------_+_------T----.--

i I RM 6.'1'. I 63 ! 46.4 I 26'1 

Ч1 

Р( 
' С SM 7,6--8,7 41 45 I 101 11 

Ч(l 
1 ' I 

Д(О l___ ~_...!~~~_ I ~~~ ..l ~~ L. :з.-.~ __L ~ _ 
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ПОДХОДЫ К УПРАВЛЕНИЮ СОСТАВОМ СООБЩЕСТВА ДИССОЦИАНТОВ РsеudП!l1ПnUS u{'/"uginпsа 

Окончание табл. 4 

2 

9 с 

---------+--

11 

12 

13 N 

'"-I----~
 

73 5 6 

RS
 

RM
 

SM
 

RSM
 

RSM
 

RS
 

RS 

Т=Я~7
 
9 

8.6 

8,8 

7.9 

8.6 

372,\ 

59 

239,9 

26 

4 

5 

67 

76 

65 
i 
I 63 

г-------
11 

2 

16 
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За преде,lЫ ДОIlУСТИМЫХ "значений ошибок, 

евязанных с неТОЧIЮСТЬЮ определсния уровня вс

щсетва в среде и данных о потребности. выходят 

данные. полученныс на средах N~ 6 (культура 

SM), 1О, 12 и ]4. ЭТII несоответствия могут быть 

объяснены слсдующими обр'ВО~I. В среде N~ 6 со
держаJ1Оеь, наПРИ~lер, в четыре раза БО~lьше углс

рода, чем в средс N~ 5, полому при полном исчср

пании этого ресурса на обеих средах достигаемые 

значения оптичсской плотности должны разли

чаться также в четыре раза. Однако на среде N~ 6 
измеренный уровень оптичсской П.l0тноети ока

зался нижс, что ПОЗВО,lяет сделать вывод о том, 

что стационарная стадия в опыте нс БЫ,lа зафикси

рована. Аналогично, на среде N~ ] О при полном ис

черпании ресурса уровень оптической плотности 

должен быть выше (исходя из данных для среды 
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99.4 
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N~ 9, где содержание углерода в четыре раза lIиже 

и плотность должна достигнуть значения 272 ед 

вмссто "эксперимснтальных ]R2). На среде N~ ]4 
остановка роста. во"зможно, была связана не с ис

черпанисм lIитательного вещества, а со сдвигом 

рН в кислую сторону (3,4). Этот факт мог быть 

IIричиноil того, что данная культура не достигла 

воз~южного уровня оптической плотности при ис

IlО,lиованном содержании азота в среде (142 сд 

вместо 240 ед), который мог бы быть достигнут ис

ходя из данных для среды N~ 13, где содержание 

азота БЫ"10 в четыре раза ниже. На среде N~ ] 2 
культура также не достигла своего максимально 

возможного уровня оптической плотности 

(2] 5-225 ед вместо 3R8--440, по данным для сре

дЫ N~ ]], где содержание фосфора в четыре раза 

ниже). В данном случае остановка роста произош
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ла по причинам, не связанным с исчерпанием пи

тательных веществ ю среды, что подтверждается 

отсутствием возобновления роста ПОСJ1С внесения 

ресурсов в среду (подробнее опыты с добавками 

описаны в стзтье, специально посвященной выяв

лению ресурсов, лимитирующих рост культур 

[12J). Проведенный аналю показывает, что вариа

ционнзя модель адскватно преДСКа3ывает значе

ние оптической плотности смешанных культур, а 

некоторые расхождения экспериментальных и рас

четных данных связаны с влиянисм внсшних при

ЧИН. 

В нелом, можно сделзть вывод о том, что 

при опредслснии пзрамстров модсли ("значсний 

потрсбности диссоциантов в основных питатсль

ных всщсствах) более точные 'ЗШlчення удалось 

получить для выявления соотношсния мсжду 

ними или ДJIЯ онредсления их аБСО:IЮТНЫХ вели

чин. ОПЮIJlСНИЯ являются опредсляющими для 

рзсчстов границ облзстей лимитирования и долей 

групп оргзнизмов, состаВJIЯЮЩИХ сообщсство [7, 
101. и именно для выявления факторов, Оl'раничи

вающих рост, и преДСКЗ"JЗIШЯ состава сообщества 

на стаНИОI1ЗРНОЙ стадии р,ввития продемонстри

ровзно наИJlучшее совпадсние l\.юдельных расче

тов и ре'ЗУЛЬТЗТОВ, полученных в экспсриментс. 

РзБОI'З ВЫllOлнеllЗ нри II<JДдержке РФФИ, 

Грант 05-04-49238. 
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Р.V. НjR50VЛ*. [5. MIL'KO. 1.1\. Il"'Il\iYKH, al1lJ I\Р. L[
VICH 

Il1terl1atiol1al Сеl1lcГ !l)r Hioleclll1010t!lcal l~dllcaliol1, Hi,)logical 
Faclllty, \10S('l)\\' Slale Ul1iversily. //I)'-}()';, Mosco\\' I~llssia 

C-I11(/i!: polil1<! flIГSО\'Щ(/ ll1ail.ru. 

Control 01' Compositiol1 o1'thc PSC

//{}0Il7011{/S {lСГllкiI70S{/ f)jssoCiallt Popu
IзtiОI1: F:хрсгimСlltз! Dзtа зпd Modcl 
Accoul1ts 

SIГщ:lllге а1ll! (/cl1"ty ot' R-. 5- alld М- Р\'('/Il!ОI11011{/1" 

(/('I'/I,~il1ol"(/ dissociant Il1lxed ellltllГes аl а stationary stage 0[' dc
\'С!ОРIl1СП! have Ьееп sшdlеd. The cxperil11cntal data 011 а ргорс)г

ti()J1 o(dissoeial1ts werc сотрагссl to relati\'c atlllndallCCs calcula
tcd according [о Ihc variatiollal 1110llcl ot' ecolo~ical СОПНJluпilу. 

111 36 tiata sets, tl1C computcd al1d expCrill1ClltallJata оп tl1e stГlle
[llГC of'polyeultliГcs diПСГСll (гот сасl1 Otl1Cr 110 ПlОгс, tllan Ьу ! 7 
':'0. and il1 29 о( data scts, the llcvlatiOI1 did '1О! excccd 12 '"о. Тl1e 

rclati\c сггог o(thc prcdiction 011 clllturc opticallJcl1sity \vas 'е" 

thal1 36 % IП 29 ot' 36 схрегill1спts Тl1C rcasol1s (о" greatcr сЫТе
гспсс,; in othcrs se\ien cases аге spcei ficd. 

КI'У И'OI·J.\: cOf1lf1lunity structurc, соrnmuпirу stГllсtшс 

COI1trol. РsеШ!ОПUJl/(/S al',·ugmos(/. 
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