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Изучена возможность регулирования состава сообщества, которую предоставляетвариационная

модель экологического сообщества. ДЛЯ R-, s- и М-диссоциантов бактерий Рзеиаотопаз

аегиginоsа получены зависимости относительных численносгей микроорганизмов от начальных

отношений запасов питательных веществ в среде. Показана теоретическая возможность управ

ления составом сообщества. Смена доминирующего вида при изменении отношения ресурсов,

как по модельным расчетам, так и в эксперименте, проиллюстрирована на при мере сообщества

протококковых водорослей.
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где n i - численности групп организмов, обра

зующих сообщество, w - число групп в сооб

ществе, (LI, L2, ... , Lm) - количества всех по

требляемых сообществом ресурсов среды в на

чале опыта, q7 - количество k-ro ресурса, не

обходимое для деления клеток группы i, в рас

чете на одну клетку (потребность организма

группы i в ресурсе k) [] ,2].

Целевая функция Н(n I ,n2, · · .nн.)для допусти

мых в модели преобразований рассчитана на

основе теоретико-категорной модели [3].

Аналитические результаты исследования за

дачи в зависимости от начального содержания

ресурсов в среде позволяют указывать те, ко

торые будут полностью потреблены, и рассчи

тывать доли каждого вида и общую численность

сообщества на стационарной стадии роста.

Одной из важнейших целей количественной

экологии сообществ является умение рассчиты

вать численность каждой из входящих в сооб

щество популяций организмов как функцию

доступных ресурсов среды. Практическое при

менение подобных расчетов заключается в воз

можности управлять структурой сообщества с

помощью внешних факторов - изменять видо

вой состав и доминирование видов, целенаправ

ленно увеличивать или уменьшать численности

выбранных групп организмов.

В настоящей работе продемонстрированы

возможности регулирования состава смешанной

культуры микроорганизмов методом, предска

занным вариационной моделью экологического

сообщества.

ВАРИАЦИОННАЯ МОДЕЛЬ

Предложена модель сообщества однокле

точных организмов, потребляющих ресурсы,

которые не могут заменить друг друга, по

скольку выполняют различные функции по от

ношению к росту. В модели допустимы деление

и смертность клеток, но не их слияние. В ла

бораторных условиях описываемая модель со

ответствует культивированию без добавления

или изъятия ресурсов и микроорганизмов. Изу

чено развитие поликультуры до остановки рос

та, вызванной исчерпанием одного из ресурсов,

но не какими-либо иными причинами.

Стационарная стадия роста сообщества опи

сана решением вариационной задачи

Н'

2: q7ni :s и, k = 1,m

i = 1
\1'

~ n=nLJ I '
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ni ~ О, i = ] .т,
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Выявление лимитирующих (полностью по

требленных) ресурсов проведено на основе тео

ремы стратификации [1]. Согласно этой тео

реме все пространство ресурсных факторов
т

2: q7ni s Lk обращаются в строгие равенства

i= I

для всех k Е J и в строгие неравенства для

всех k $. J.
Теорема стратификации влечёт редукцию

задачи (1) к задачам:

Н(n l,n2: " ,n,..) -->о extr;

п Lk распадается (стратифицируется) на

k=1

2m - 1 непересекающихся областей (стратов),

каждая из которых соответствует одному из

подмножеств множества потребляемых сообще

ством ресурсов. В страте S1, где J ... 0 - под

множество множества ресурсов {1,2, ... , т},

выполнено:

1) решение задачи (1) nJLI,L2, ... ,Lrn), зависят

только от тех Lk, для которых k Е J;
2) на этом решении нестрогие неравенства

фосфор

1,0 ± 0,5

4,0 ± 1,5

6.0 ± 2,5

азот

Ресурс

7,0 ± 2,5

17,5 ± 3,0

31 ± 3.~'----'----------'-_

Таким образом, в рамках вариационной мо

дели экологического сообщества для определе

ния его состава на стационарной стадии роста

сначала необходимо выяснить, к какому страту

принадлежит вектор ресурсов, задающий состав

исходной среды, а затем по формуле видовой

структуры рассчитать численности групп орга

низмов, образующих сообщество.

Возможность управления составом сообще

ства предоставляет следующая особенность ре

шения вариационной задачи. Установлено, что

относительные численности видов на стацио

нарной стадии роста зависят только от отно

шений начальных концентраций полностью по

требляемых сообществом ресурсов среды [4].
Именно это свойство позволяет регулировать

состав сообщества: изменяя отношения запасов

питательных веществ в начальной среде полу

чать различные относительные численности ви

дов на стационарной стадии роста.

Диссо-

llиант УI'леР~ ----t-__~~.~_

R 129 ± 22 IsJ 409 ± 55

__~ 525 ± 114 I

Таблица 1. Значения потребностей в ресурсах среды

(10-12 мг/кл) и их погрешности для диссоциантов

Р. aeгuginosa [5]

(2)
К'

2:cini = и, jE J;
i- 1

", ~ О, i = 1,Н:,

11'

-->о { - "Лkч1}nJU) = nехр ,ц i
kE1

формулируемым для любого J С {1,2,...,m}.

Решение задач (2) называется формулой ви

довой структуры и имеет вид:

где п = 2: ni, «вектор» и имеет компоненты

i= I

и с индексами из набора J, идентиФИЦИРУ19

щего страт, которому принадлежит вектор L1.
Множители Лагранжа лk и полная численность
п как функции погребляеиых полностью в стра-

-->о

те S1 ресурсов L1 вычисляются из алгебраиче-

ских уравнений

СОСТАВ СООБЩЕСТВА

НА СТАЦИОНАРНОЙ СТАДИИ РОСТА

Для демонстрации указанных возможно

стей, предлагается приложение вариационной

модели к описанию развития сообщества R-,
S-, и М-диссоциантов штамма Pseudomonas
aeruginosa К-2. В период с 1999 по 2001 ГГ. на

кафедрах микробиологии и общей экологии

Биологического факультета МГУ им. М.В. Ло

моносова были проведены опыты по выращи

ванию моно- и смешанных культур (все попар

ные сочетания диссоциантов и поликультура

из трех диссоциантов). Частота диссоциативных

переходов бактерий составляет 10-2 - 10--4 на

одно клеточное деление, что позволяет считать

сообщество диссоциантов удовлетворяющим

предпосылкам вариационной модели (т.е. пре

небречь явлением диссоциации в сравнении с

делением). Бактерии культивировали без по

полнения запаса ресурсов на средах с различ

ным начальным содержанием глюкозы, нитра

тов и фосфатов.

По данным опытов с монокультурами рас

считали потребности диссоциантов в питатель-

jEJ.

r w {_ ч» k}12:ехр г: qi = 1;
I kE1/-1

1~ { -- "Лkqk} .InLJti;exp г, i = и,

li=1 kE1
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Таблица 2. Влияние добавок на оптическую ПЛОТНОСТЬ МОНО- и смешанных КУЛЬТУР [7]

Но-
Лимити-

мер
рующий

Добавка R S М RS RM SM RSM
ресурс по

опыта
модели

С 121 220 110
1 С N 91 102 96

Р 62 100 94
С 101

2 N N 131
Р 100
С 117

3 р N 119
Р 125
С 220 140 217

4 С N 97 80 74
Р 106 115 109
С 227

5 С N 73
Р 100

-~~-

с 93
6 N N 93

~-

р 98
С 94 62 100

7 Р N 95 100 68
р 134 J 14 105

~

С 82 89 87
8 С N 59 84 98

Р 100 78 81
С 95 100 90 92 96 104 96

9 N N 143 112 100 104 104 116 128
Р 95 104 97 96 92 100 100
С 122 160 142 160 160 150

10 С N 100 90 75 100 90 71
Р 100 110 75 100 90 71
С 212 97 121

11 С N 162 66 79
Р 235 89 83
С 129 129 143 120 120 113

12 С N 86 100 86 100 93 75
р 86 93 100 80 87 100
С 131 101 119 103 143

13 С N 76 68 81 81 102
Р 87 57 72 73 92
С 112 103 109 129

14 р N 91 88 81 91
р 108 94 95 82

БИОФИЗИКА том 49 ВЫП.5 2004
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Рис. 1. Стратификация пространства ресурсных факторов ДЛЯ смешанной культуры трех (а) и двух (б)

лиссоциантов. В области I лимитирует углерод (С), в II - азот (N). в 111 - фосфор (Р), в IV - углерод и азот,

в V - углерол и фосфор. в VI- азот и фосфор, в VII - все три ресурса. Р == const.

С/Р

11

Рис. 2. Стратификация пространства ресурсов в

~
C C~координатах N; р ДПЯ смеси двух диссоциантов

(RS). Горизон аль ые пунктирные линии соответ

ствуют значениям отношения С/Р, дЛЯ которых

проведены расчеты зависимости относительных

обилий диссоциантов как функций отношения C/N
(см. рис. 3). Р == const.

C/N20.83 2] .24
21.03

IV

III

112.86
УI

]] 1.89
V

1]0.83

(~: ~) для смеси двух диссоциантов изображен

~a рис. 2.

В каждом из стратов, используя формулу

видовой структуры, рассчитали относительные

численности групп организмов, образующих со

общество (вывод соответствующих формул со

держится в одной из предшествующих работ

[6]). В работе полностью представлен случай

R- и S-диссоuиантов в смеси. Зависимость 01'-

ных веществах (табл. Г) [5]. Затем. используя

полученные значения, по разработанным алго

ритмам [1,6] построили области лимитирования.

Для проверки адекватности предсказанной

стратификации [7] применяли метод добавок.

В момент предполагаемого достижения стацио

нарной стадии культуру разделяли на четыре

пробирки. В lрИ из них вносили добавки 
глюкозу, нитрат или фосфат, четвертую остав

ляли без изменений (контроль). Культуру ос

тавляли расти еще четыре часа, затем прово

дили измерение оптической плотности. Если

добавление компонента питания в среду при

водило к возобновлению деления клеток, то

'пот ресурс считали лимитирующим. В случае,

если внесение вещества не приводило к росту

культуры, считали, что этот фактор не огра

ничивал развития сообщества. Согласно полу

ченным результатам (табл. 2), в 75% случаев

возобновление деления клеток происходило по

сле внесения питательного вещества, предска

занного моделью как лимитирующего [7]. Воз
можной причиной отсутствия влияния добавок

на рост бактерий является недостаточный че

тырехчасовой срок 'Экспозиции культур С до

бавками.

Стратификация пространства ресурсов при

фиксированном уровне фосфора в начальной

среде для смешанной культуры трех и двух

(RS) диссоциантов представлена на рис. 1 (для

культуры из двух диссоциантов областью ли

митирования трех ресурсов является отрезок

на границе IV, V и УI областей - см. рис. Iб).

Вид областей лимитирования в координатах

БИОФИЗИКА том 49 ВЫП.5 2004 10·
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ОТН. ОТН.

ЧИСЛ. ЧИСЛ.

(а) (6)

1 IV 11 IV VI 11
0.69 0.69 <, -........
0.65 г 0.65 r

0.35 s 0.35 s

~
,-

0.31 0.31

ОТН.

ЧИСЛ.

(в)

21.03 21.24 CfN

отн.

ЧИСЛ.

(г)

21.03 21.22 2 .28 CfN

V VI 11 IV VI JI
0.71 t--- --~-----"""""',-: 0.72
0.65 r 0.65

-..;.- r

0.35

0.29 ~------:.--

....<---~--s 0.35

0.28

..,...;-----s

20.9 21.57 C/N 20.8 21.63 C/N

Рис. 3. Зависимость относительных численносгей (отн. числ.) R- и S-диссоциантов (г, s) 01 отношения углерода

к азоту (CfN) в исходной среде. а) С/Р Е (0,110,83); б) С/Р = /11,0; в) С/Р = 112,5; г) С/Р = 1/2,9.

носительных численностей видов в сообществе

от отношения ресурсов в среде можно просле

дить по рис. 3. Каждый из рис. 3а, б, в, г (все

возможные конфигурации состава культуры в

зависимости от соотношений питательных ве

ществ в начале культивирования) соответствует

фиксированному отношению С/Р. В областях

1, Н, III относительные численности постоянны.

Численные значения задаются выражениями

r = X~, s = X~ где ХО - корень уравнения

х(я + X~ = 1, r и s- относительные численности
R- и S-диссоциантов, индекс k обозначает

ресурс, а параметры q~, q~ - соответствующие

потребности (значения из табл. 1). В области

IV графиками зависимостей относительных

численностей от отношения C/N являются уча-

. стки гипербол, задаваемых уравнениями:

- 17,51; + 409 71; - 129
r = _ 10,51; + 280' s = _ 10,51; + 280' где

С
1; = N' В области ограничения роста азотом и

фосфором (область VI) решение соответствую

щей редуцированной задачи (2) задается фор-

4t - 17,5 -с + 7 N
мулами r = -'-- s =' где ~ = -. Для

3~ - 10,5' 3~ - 10,5' Р

построения графиков этих зависимостей на

плоскости (C/N; ОТН. числ.) (рис. 3) значения

~, соответствующее области VI, рассчитывается
С

исходя из заданного уровня отношения р и

интервала значений, принимаемых отношением

С С С
N' а именно, как частное р: ьг В области V

постоянные относительные численности при

С
фиксированном отношении Р определяются по

Ф
4'11 - 409 - rt + 129

ормулам г = , s = подста-

3ч - 280 3ч - 280
~ С

новкои В них конкретного значения rt = р'

В серии экспериментов, проведенных со сме

шанными культурами бактерий Р. aeruginosa,

БИОФИЗИКА том 49 ВЫП.5 2004
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Таблица 3. Состав смешанных культур на стационарной стадии роста [8]

Но-
Состав по ре- Состав по мо-

Но-
Состав по ре- Состав по мо-

мер
Культура зультатам э~s- дельным расче-

мер
Культура зультатам экс- дельным расче-

пери мента, /0 там, 1<, пери мента, % там, 1<,

1 R 67 66 7 R 79 69

S 33 34 S 21 31

S 69 54 R 87 73

М 31 46 М 13 27

2 R 62 65 S 52 54

S 38 35 М 48 46

R 71 74 R 75 62

М 29 26 S 12 23

S 50 60 М 13 15

М 50 40 8 R 68 62

R 43 60 S 19 23

S 41 29 М 13 15

М 16 11 9 R 60 72

3 R 70 69 S 40 28

S 30 31 R 86 78

S 50 54 М 14 22

М 50 46 S 65 57

R 67 60 М 35 43

S 1I 29 R 60 68

М 22 11 S 27 22

R 43 60 М 13 10

S 41 29 10 R 62 72

М 16 11 S 38 28

4 R 60 73 R 84 78

М 40 27 М 16 22

S 42 54 S 72 57

М 58 46 М 28 43

5 R 61 69 R 63 68

S 39 31 S 22 22

R 62 73 М 15 10

М 38 27 11 R 70 65

S 50 54 S 30 35

М 50 46 R 80 74

R 62 62 М 20 26

S 32 23 R 45 60

М 6 15 S 31 29
6 R 78 73 М 24 11

М 22 27 12 R 75 74

S 43 54 М 25 26

М 57 46

R 68 62

S 17 23

М 15 15

БИОФИЗИКА том 49 вып.5 2004
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N/P

Рис. 4. Относительные численности Pi' i = 1,4 для

экспериментальных потребностей как функнии 01

NfP [10].

57.0

г

1.3
о L-__L-.-_L--_L--------.L_----l_-------.L_

0.0

32

64

Рис. 5. Зависимость относигсчьных численностей

видов от отношения азота к фосфору В лабора

торных экспериментах с лвухвиловыми культурами:

f S. циаапсаиаа, 2 А. j"u/catlls [1 О].

N/P

_Р4

Рз

Р2

II
Р!

±=

2 3 4 5

918

р

0.6

0.5

0.4

0.3

021
0.1

о

среды были ограничены по одному из пита

тельных веществ. В соответствующих областях

однофакторного лимитирования предсказывае

мый моделью состав культуры сравнивали с

данными эксперимента [8]. Анализ результатов

(табл. 3) показывает, что из 36 наборов данных

в 29 расчетный состав поликультур отличается

от экспериментального не более, чем на 12<Уо.

Максимальное отклонение предсказанных мо

делью значений от опытных составляет 17%.
Полученные различия могут быть объяснены

ошибками в значениях потребностей, приме

нявшихся в расчетах (табл. 1), о чем свидетель

ствует проведенный анализ чувствительности

модели к вариациям параметров [9]. Провести

опытную проверку предсказываемых моделью

значений во всем диапазоне изменений отно

шений ресурсов не представляется возможным.

Это связано, во-первых, с узостью интервалов

Lk/u (k, s = 1, 2, 3), задающих области мно

гофакторного лимитирования (см. рис. 2 и рис.

3), и с точностью, с которой могут быть со

ставлены исходные среды, а во-вторых, с не

значительными различиями состава сообщества

в стратах в сравнении с погрешностыо опре

деления долей диссоциантов.

Регулирование состава возможно лишь в

задаваемых моделью пределах. Как видно из

рис. 3, для видов, обладающих полученными

значениями потребностей, нельзя изменить до

минирующую группу организмов. Однако, при

«подходящих» значениях потребностей, варьи

руя соотношение питательных веществ в среде,

на стационарной стадии роста можно получать

различные распределения видов по рангам (от

наименее до наиболее многочисленного). В ка

честве демонстрации указанного свойства при-

ведем расчеты состава сообщества, состоящего

из четырех протококковых водорослей, потреб

ляющих азот (N) и фосфор (Р) [1 О]. На рис. 4
представлены относительные численности ви

дов Pi' i = ],4, исходя из следующих экспери

ментальных значений потребностей (размер

ность 10-9 мг/кл):

ч~ = 3.94; ч~ = 0,91;

ч~ = 1,69; ч~ = 0.41;

qj = 0,79; ч~ = 0,28;

(Л = 0,22; q~ = 0,21.

По результатам лабораторных эксперимен

тов смену доминирующего вида можно просле

дить на примере культивирования двух видов

из порядка протококковых AnkislrOl!csmus /al
ссииз и Бсепеаезтия аиаапсаиаа [10,11]. Резуль

таты исследования роста сообщества на средах

с различными начальными отношениями азота

и фосфора (N/P = 1,3; 57) проиллюстрированы

на рис. 5.

В заключение отметим еще одно свойство

вариационной задачи, имеющее отношение к

управлению (или регулированию) составом со

общества: относительная численность заданно

го вида принимает наибольшее значение при

отношениях в среде ресурсов, равных отноше

ниям потребностей в них заданного вида [4].
Данные экспериментов подтверждают этот тео

ретический факт. Так, например, полученное

из опытов отношение потребностей в азоте и

фосфоре для А. [аиаш» равно 7, а для S. quadri
саиаа - 25. Следовательно, на средах с отно

шениями ресурсов в среде 1,3 и 57 должен

преобладать анкистродесмум и сценедесмус со

ответственно. Именно это и наблюдалось в

эксперименте (рис. 5) (Более подробное описа

ние указанного опыта, а также других экспе-
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риментов содержится в книге, посвященной

управлению структурой сообществ фитопланк

тона [1 О]). Таким образом, сформулированное

свойство относительных численностей сообще

ства также может быть использовано при це

ленаправленном влиянии на структуру сообще

ства.

Работа выполнена при финансовой под

держке Российского фонда фундаментальных

исследований (гранты 02-04--48085 и 03-04-
06044).
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Оп the Regulation ofthe Ecological Community Structure
Ьу а Variation of 'the Concentration Ratios of Resources in Environment

Р.У. Fursova and А.Р. Levich

Вiological Department, Lomonosov Moscow State University, Vorob'evy Gory, Moscow, 119992 Russia

The possibility to regulate the structure of а community using а variational model of the ecological
community was studied. The dependences of relative numbers of microorganisms оп the initial
ratios of resources of nutrients in environment were obtained. The potential possibility of controlling
the community structure was shown. Model calculations and experimental data obtained оп а

community of Chlorococcales indicated that, as the ratios of resources vary, а change of the
dominating species takes place.

Кеу words: соттитлу structure, соттипиу structure regulation, variatioпal model, Pseudomoпas

aeruginosa
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