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РОСТ КУЛЬТУРЫ Porphyridium purpureum (Porphyridiales, Rhodophyta)
И ПРОДУКЦИЯ B-ФИКОЭРИТРИНА

ПРИ РАЗЛИЧНОЙ ОСВЕЩЕННОСТИ
© 2021 г.   И. Н. Гудвиловичa, *, А. С. Лелековa, Е. И. Мальцевb,

М. С. Куликовскийb, А. Б. Боровков a
aФедеральное государственное бюджетное учреждение науки Федеральный исследовательский центр

“Институт биологии южных морей им. А. О. Ковалевского Российской академии наук”, Севастополь, Россия
bИнститут физиологии растений им. К.А. Тимирязева Российской академии наук, Москва, Россия

*e-mail: gudirina2008@yandex.ru
Поступила в редакцию 08.04.2020 г.

После доработки 25.04.2020 г.
Принята к публикации 25.04.2020 г.

Красный пигмент B-фикоэритрин (B-ФЭ), относящийся к группе фикобилипротеинов (ФБП),
входит в состав светособирающего пигментного комплекса красной микроводоросли Porphyridium
purpureum (Bory) Drew et Ross, а его количество в клетках определяется уровнем облучённости и
обеспеченности азотом. С практической точки зрения, B-ФЭ является ценным природным пигмен-
том, биотехнологический потенциал которого используется в нутрицевтике, фармацевтике, пище-
вой и косметической промышленности, а также в биомедицинских исследованиях и клинической
диагностике. В экспериментах с P. purpureum довольно часто оценивают динамику численности кле-
ток и содержание фотосинтетических пигментов, однако в большинстве экспериментов плотность
культуры невысока, хотя известно, что у данного вида она может достигать 10 г/л сухого вещества.
В связи с вышеизложенным, целью данной работы являлось изучение особенностей накопления и
продукции ФБП в плотной культуре P. purpureum при различной освещенности. Проведенный мо-
лекулярно-генетический анализ подтвердил таксономическую принадлежность культуры P. purpu-
reum. Водоросли выращивали в фотобиореакторах плоскопараллельного типа при средней осве-
щённости 5, 10 и 15 кЛк. При исследовании микроводоросли P. purpureum в качестве показателей ис-
пользовали динамику плотности культуры, содержание B-ФЭ и продукционные характеристики.
Показано, что прирост плотности культуры микроводоросли, соответствующий расчетной концен-
трации азота в питательной среде, получен только для варианта с освещенностью 5 кЛк. Увеличение
освещённости до 10 и 15 кЛк вызывало снижение как максимальной, так и средней продуктивности
культуры в 2.5–3.5 раза. Экспериментально установлено, что самое высокое содержание B-ФЭ в
клетках и культуре P. purpureum (5.5% сухого вещества и 74 мг/л соответственно) наблюдалось при
освещённости 5 кЛк. Определен характер изменения содержания B-ФЭ в культуре P. purpureum в за-
висимости от удельной освещенности клеток микроводоросли: концентрация пигмента гиперболи-
чески снижалась с ростом удельной освещенности. Таким образом, уровень освещённости клеток
микроводоросли P. purpureum оказывал значительное влияние на ростовые характеристики культу-
ры (скорость роста, скорость синтеза и выход B-ФЭ): более низкий уровень поверхностной осве-
щённости являлся предпочтительным для выращивания P. purpureum. Подход, предложенный в ра-
боте, позволяет снизить материальные затраты при культивировании P. purpureum с сохранением
высокой скорости роста культуры.
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ВВЕДЕНИЕ
За последние десятилетия была показана вы-

сокая биологическая ценность веществ, синтези-

руемых в клетках микроводорослей, таких как:
пигменты, липиды и углеводы [1–3]. Именно
благодаря этому биотехнология микроводорос-

Сокращения: АФЦ – пигмент аллофикоцианин; БАД – биологически активные добавки; B-ФЭ – красный пигмент B-фико-
эритрин; ССК – светособирающий пигментный комплекс; ФБП – фикобилипротеин; BI – Байесовский подход (от Bayesian
inference); LB – значение бутстрэп для ML (от likelihood bootstrap); ML – метод максимального правдоподобия (от maximum
likelihood); PP – апостериорная вероятность (от posterior probability); R-ФЦ – пигмент R-фикоцианин.
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лей получила новое направление развития, когда
выращивание осуществляют для получения био-
логически активных компонентов биомассы. Вы-
сокая ценность и востребованность таких пиг-
ментов, как хлорофиллы, каротиноиды и фико-
билипротеины, позволила поставить вопрос о
промышленном получении натуральных пигмен-
тов из микроводорослей [4–6].

Одноклеточная красная микроводоросль Por-
phyridium purpureum (Bory) Drew et Ross привлекает
внимание исследователей широким спектром син-
тезируемых веществ различной природы. С при-
кладной точки зрения эта микроводоросль, в
первую очередь, представляет интерес как источ-
ник сульфатированных экзополисахаридов, эссен-
циальных жирных кислот, а также пигментов, от-
носящихся к группе фикобилипротеинов (ФБП),
которые у красных водорослей входят в состав фи-
кобилисом [2, 3, 5, 7–9]. Все это, а также отсутствие
данных о наличии токсичных веществ в биомассе
P. purpureum, позволяет использовать продукты
синтеза в качестве биологически активных добавок
(БАД), а отсутствие целлюлозной клеточной стен-
ки значительно облегчает и удешевляет процесс из-
влечения ценных компонентов [1, 2, 5, 8, 10, 11].

Использование натуральных природных пиг-
ментов приобретает все большее значение для кос-
метологии, фармакологии и производства продук-
тов питания. Доказано, что пигменты микроводо-
рослей оказывают выраженное положительное
влияние на организм человека, обладая антиокси-
дантным, антиканцерогенным, противовоспали-
тельным действием, а также антиангиогенным и
нейропротекторным эффектами. С практической
точки зрения, ФБП являются ценными природны-
ми веществами, биотехнологический потенциал
которых уже используется или перспективность ко-
торого показана при использовании в нутрицевти-
ке, фармацевтике, пищевой и косметической про-
мышленности, а также в биомедицинских исследо-
ваниях и клинической диагностике [1, 3, 4, 8, 9].

Известно, что биохимический состав и ско-
рость роста культур микроводорослей отличается
у разных видов и штаммов, при этом на выход
ценных компонентов также оказывают влияние
множество различных факторов, важнейшие из
которых: тип и конструкция фотобиореактора,
параметры культивирования (состав питательной
среды, освещённость, условия аэрации, pH, тем-
пература и др.) [2, 4, 6, 7, 12, 13]. Свет является
главным фактором среды, который определяет
скорость протекания реакций фотосинтеза, излу-
чение и спектральный состав могут изменить ме-
таболизм и биохимический состав культур мик-
роводорослей. В клетках микроводорослей свет
поглощается светособирающими пигментными
комплексами (ССК) и далее предается в реакци-
онные центры первой (П700) и второй (П680) фото-

систем. Общая тенденция, представленная в ли-
тературе: микроводоросли с фикобилисомами,
как правило, предпочитают низкую освещен-
ность (~10–50 моль фотонов/(м2 с), в то время как
многие другие виды водорослей, например, боль-
шинство динофлагеллят или зеленые, обычно
нуждаются в более высокой интенсивность света
(~60–100 моль фотонов/(м2 с) [3, 10, 14–17]. ФБП
Porphyridium (B-фикоэритрин, R-фикоцианин и
аллофикоцианин), входящие в состав ФС II, яв-
ляются пигментами белковой природы, и их ко-
личество в клетках, в первую очередь, определяет-
ся уровнем облученности и обеспеченности азо-
том. Одним из наиболее изученных ФБП является
B-фикоэритрин (B-ФЭ), входящий в состав ССК
P. purpureum и придающий красную окраску его
культуре [10, 15]. В экспериментах с P. purpureum
довольно часто оценивают динамику численно-
сти клеток и содержание фотосинтетических пиг-
ментов [7–9, 11, 12, 18]. Однако в большинстве
экспериментов плотность культуры невысока,
хотя известно, что у данного вида она может до-
стигать и 10 г/л сухого вещества [10].

В связи с вышеизложенным, целью данной ра-
боты являлось изучение особенностей накопле-
ния и продукции ФБП в плотной культуре P. pur-
pureum при различной освещённости.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Исследования выполнялись на базе Отдела

биотехнологий и фиторесурсов ФИЦ ИнБЮМ
(г. Севастополь). Объектом исследования являлся
штамм IBSS-70 красной микроводоросли Porphyrid-
ium purpureum (Bory) Drew et Ross (Rhodophyta) из
коллекции Научно-образовательного центра кол-
лективного пользования ФИЦ ИнБЮМ “Коллек-
ция гидробионтов Мирового океана”.

Выращивание осуществляли на питательной
среде для морских красных водорослей [15]: (со-
став: NaNO3 – 1.2 г/л, NaH2PO4 ⋅ 2H2O – 0.45 г/л,
EDTA-Na2 – 0.037 г/л, FeC6H5O7 ⋅ 3H2O – 0.0265 г/л,
MnCl2 ⋅ 4H2O – 0.004 г/л, Co(NO3)2 ⋅ 6H2O –
0.0031 г/л, (NH4)6Mo7O24 ⋅ 4H2O – 0.0009 г/л,
K2Cr2(SO4)2 ⋅ 4H2O – 0.0017 г/л). Среду готовили
на стерилизованной морской воде.

Культуру P. purpureum, которая была использо-
вана в качестве инокулята, предварительно выра-
щивали в фотобиореакторах плоскопараллельно-
го типа при освещённости 5 кЛк. Далее, культи-
вирование продолжили в фотобиореакторах того же
типа с рабочим объемом 1 л и толщиной слоя 2 см
при круглосуточном искусственном освещении.
В качестве осветителя использовали световую ре-
шетку из 18 Вт люминесцентных ламп; средняя
освещённость на поверхности фотобиореакторов
составляла 5, 10 и 15 кЛк. Интенсивность освеще-
ния на поверхности фотобиореактора регистри-
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ровали при помощи люксметра Ю-116 с погреш-
ностью не более 5% от измеряемой величины.
Температуру поддерживали на уровне 26–28°С,
рН среды – 8–9. Барботаж культур осуществляли
аквариумным компрессором Hailea ACO-308 воз-
духом без дополнительного введения углекислого
газа; скорость подачи воздуха была одинакова для
фотобиореакторов и составляла около 0.5 л/л
культуры в минуту. Барботаж осуществляли через
аквариумный распылитель воздуха, представля-
ющий собой пластиковую трубку длиной 5 см,
диаметром 5 мм, у которой диаметр пор не превы-
шает 0.1 мм.

Молекулярно-генетические исследования про-
водились на базе лаборатории молекулярной си-
стематики водных растений ИФР РАН. ДНК ис-
следуемого штамма IBSS-70 экстрагировали с по-
мощью набора HelixTM (“Bio-Rad Laboratories”,
США) в соответствии с протоколом производите-
ля. Амплификацию баркодингового участка V4
ядерного гена 18S рДНК длинной 435 п.н. прово-
дили с помощью пары праймеров D512 и D978
[19]. Условия амплификации: начальная денату-
рация – 5 мин при 95°С, последующие 35 циклов:
денатурация при 94°С – 30 с, отжиг праймеров –
40 с при 52°С, элонгация – 50 с при 72°С; оконча-
тельное удлинение – 5 мин при 72°С.

Полученный ПЦР-продукт визуализировали
методом горизонтального электрофореза в ага-
розном геле (1%) и окрашивали SYBR® Safe
(“Life Technologies”, США). Очистку ПЦР-про-
дукта проводили смесью FastAP, 10× FastAP Buf-
fer, Exonuclease I (“Thermo Fisher Scientific”,
США) и воды.

Редактирование и сборку полученной консен-
сусной последовательности осуществляли путем
сопоставления прямых и обратных хроматограмм
при помощи программ Ridom TraceEdit (ver. 1.1.0)
и Mega7. Нуклеотидные последовательности вы-
равнивали с помощью программы Mafft v7, ис-
пользуя модель E-INS-i. После этого проводили
окончательное выравнивание – визуально опре-
деляли и удаляли неспаренные участки в начале и
в конце полученной матрицы. Общая длина вы-
равнивания составила 464 п.н.

Филогенетические деревья строились метода-
ми максимального правдоподобия (ML) и Байеса
(BI). Набор молекулярно-генетических данных
анализировался с использованием байесовского
метода, реализованного в программе Beast ver.
1.10.1. [20]. Для выравненной нуклеотидной мат-
рицы наиболее подходящая модель нуклеотид-
ных замен, параметр формы α и доля неизменных
сайтов (pinvar) оценивались с использованием
байесовского информационного критерия (BIC)
с помощью программы jModelTest 2.1.10 [21].
В качестве модели видообразования использова-
лось дерево-предшественник типа Yule. Расчет-

ная сходимость параметров, эффективный раз-
мер выборки (ESS) и период выгорания проверя-
лись с помощью программы Tracer ver. 1.7.1. [20].
Байесовский анализ проводился со следующими
параметрами: случайное начальное дерево, количе-
ство запусков – 2, число параллельных цепочек – 4,
количество поколений – 1 × 107, запись парамет-
ров каждого сотого поколения и параметр отжига –
25%. Деревья ML строили в онлайн программе
RA×ML [22] с проверкой их устойчивости 1000 бут-
стреп-репликами. Просмотр и редактирование
деревьев осуществляли в программах FigTree
(ver. 1.4.2) и Adobe Photoshop CC (19.0).

Содержание сухого вещества в культуре опре-
деляли ежедневно весовым, а также фотометри-
ческим методами [23]. Оптическую плотность
культуры P. purpureum измеряли на фотометре
Unico 2100 в кюветах с рабочей длиной 5 мм. Про-
бы для определения содержания ФБП отбирали
через 2–3 суток на различных фазах роста нако-
пительной культуры после тщательного переме-
шивания. Суспензию культуры P. purpureum, по-
лученную в эксперименте, центрифугировали в
течение 10 мин, надосадочную жидкость сливали,
осаждённую биомассу использовали для опреде-
ления ФБП. Количественное содержание ФБП
определяли спектрофотометрическим методом
[23]. Для этого проводили экстракцию биомассы
P. purpureum фосфатным буфером (0.05 М; рН =
= 7–7.5). Спектры экстрактов пигментов проме-
ряли на регистрирующем спектрофотометре
СФ-2000 в диапазоне длин волн 400–800 нм с ша-
гом 0.1 нм. Регистрировали оптическую плотность
полученных экстрактов в области характеристиче-
ских максимумов поглощения В-фикоэритрина
(545 нм), R-фикоцианина (615 нм) и аллофико-
цианина (650 нм), а также при 750 нм (для учета
неспецифического поглощения раствора). Кон-
центрацию пигментов в водном экстракте опре-
деляли по [15], используя значения оптической
плотности для соответствующих длин волн.

Рассчитывали средние арифметические ( ),
стандартные отклонения (S), основные ошибки
средних, доверительные интервалы для средних
(Δ ). Все расчеты проводили в программах Libre
Office и Scidavis для уровня значимости α = 0.05.
В таблицах и на графиках представлены средние
значения и рассчитанные доверительные интерва-
лы (  ± Δ ) для трех повторностей. В некоторых
случаях, чтобы избежать загромождения рисун-
ков, доверительные интервалы на графиках не
обозначены, а ошибка не превышала 10%.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Проверка таксономического статуса исследуе-
мого штамма IBSS-70 проводилась реконструк-
цией филогенетических связей методами макси-

x

x

x x
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мального правдоподобия (ML, где LB – значение
бутстрепа) и Байеса (BI, где PP – апостериорная
вероятность). Как и в предыдущих исследовани-
ях, касающихся вопросов филогении красных
водорослей [24, 25], все включенные в анализ
последовательности P. purpureum образовали
единую кладу с максимальной статистической
поддержкой (LB 100, PP 100) (рис. 1). В состав
этой клады вошел как штамм IBSS-70, так и наи-
более часто используемые в филогении Porphy-
ridiophyceae штаммы P. purpureum CCAP 1380/3,
Porphyridium sp. UTEX 637, P. purpureum IAG R-1,
P. purpureum NZmm3W2 и P. purpureum CBS 153599.
Остальные виды красных водорослей, содержа-
щиеся в выборке, разбились на клады, соответ-
ствующие современному пониманию филогении
Rhodophyta [24].

Начальная плотность культуры P. purpureum
для всех вариантов эксперимента составляла око-
ло 0.5 г/л сухого вещества. За первые 5 суток выра-
щивания прирост биомассы для варианта с самой

низкой поверхностной освещенностью составил
1.8 г/л сухого вещества, а для двух остальных ва-
риантов – в 3 раза ниже (0.6 и 0.7 г/л сухого веще-
ства соответственно). Таким образом, за 5 суток
выращивания культуры P. purpureum ее плотность
увеличилась в 2.4, 2.5 и 4.7 раза (при освещенно-
сти 15, 10 и 5 кЛк соответственно) (рис. 2).

По литературным данным для синтеза 1 г био-
массы P. purpureum (при оптимальных условиях) с
нормальным содержанием белка (40–50%) необхо-
димо около 70 мг азота [10]. Поэтому возможный
прирост биомассы Porphyridium за весь период выра-
щивания по расчетам мог составить 2.0–2.4 г/л су-
хого вещества [10, 26]. Близкие к расчетным зна-
чения этого параметра (2.1 г/л сухого вещества)
наблюдались только для варианта эксперимента с
освещённостью 5 кЛк. При повышении освещён-
ности наблюдаемый прирост был значительно
ниже потенциально возможного (в 2.3 и 3.3 раза
для 10 и 15 кЛк соответственно) (табл. 1).

Рис. 1. Байесовское филогенетическое дерево для штамма Porphyridium purpureum IBSS-70, сконструированное на ос-
нове анализа нуклеотидных последовательностей участка V4 18S рДНК для 26 представителей Rhodophyta. В качестве
внешней группы выбраны представители порядка Dixoniellales. Общая длина выравнивания 464 п.н. Исследуемый
штамм выделен жирным шрифтом. Для всех представителей указан номер штамма и номера доступа к последователь-
ностям в GenBank. Над горизонтальными линиями показаны значения бутстрепа для ML-анализа (<50 не указаны),
под горизонтальными линиями – значения Байесовских апостериорных вероятностей (<90 не указаны). * обозначена
100% статистическая поддержка. Модель нуклеотидных замен HKY+I+G, α = 0.3770 и pinvar = 0.2350.
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При освещенности 5 кЛк максимальная и
средняя продуктивность культуры P. purpureum на
линейном участке роста, а также прирост биомассы
были значительно выше (в среднем, в 2.5–3.5 раза),
чем в вариантах с более высокой освещенностью.
Увеличение освещенности вызывало снижение
продуктивности культуры, что, в итоге, приводило
к существенной потере урожая биомассы P. purpure-
um. В большинстве случаев при интенсивном выра-
щивании микроводорослей факторами, ограничи-
вающими рост культуры, являются освещенность
и обеспеченность элементами минерального пи-
тания клеток культуры. По литературным дан-
ным для выращивания P. purpureum предпочти-
тельнее использовать более низкие освещенно-
сти [3, 10]. Ранее полученные данные показали
возможность получения плотной культуры дан-
ного вида с продуктивностью около 0.5 г/(л сут)
сухого вещества при поверхностной освещенно-
сти 20 кЛк, однако, в этом случае толщина рабо-
чего слоя культуры была в 2.5 раза больше, чем в
данном эксперименте [18]. По-видимому, увели-
чение поверхностной освещенности и, соответ-
ственно, удельной освещенности клеток, вызвало
фотоингибирование роста культуры P. purpureum,
даже при условии оптимальности прочих условий
выращивания [10]. Кроме того, была отмечена ко-
ричневая окраска клеток культуры, наиболее ин-
тенсивная для варианта с максимальной освещён-
ностью что, как правило, свидетельствует о нару-
шении процессов синтеза пигментов группы ФБП
вследствие воздействия стрессовых условий.

Полученные данные свидетельствуют о нега-
тивном влиянии повышенного уровня облучен-
ности, нарушающего процессы биосинтеза ФБП
в клетках культуры P. purpureum, несмотря на до-
статочное обеспечение элементами минерально-
го питания (табл. 1).

В проведенном эксперименте некоторое ли-
митирование процессов роста и биосинтеза куль-
туры P. purpureum начальной концентрацией азота
в среде могло наблюдаться только для варианта с
максимальной продукцией биомассы (5 кЛк)
(табл. 1). О дефиците азота в среде в этом варианте
также свидетельствовало наблюдаемое снижение
содержания B-ФЭ в биомассе и в культуре P. purpu-

reum (рис. 3) после 6-х суток и завершения стадии
активного роста [3, 10].

За 3 суток накопительного культивирования
изменение содержания B-ФЭ в клетках P. purpure-
um для всех вариантов эксперимента имело разно-
направленный характер: при освещенности 5 кЛк
оно увеличилось в 1.9 раза, при 10 кЛк – суще-
ственно не изменилось, а при 15 кЛк – снизилось
в 3.4 раза по сравнению с первоначальными зна-
чениями (рис. 3а). При дальнейшем выращивании
содержание B-ФЭ в клетках P. purpureum продол-
жало повышаться только в условиях минималь-
ной освещенности (5 кЛк); таким образом, за
6 суток концентрация пигмента выросла в 2.6 ра-
за (рис. 3а). Последующее снижение содержания
B-ФЭ в клетках P. purpureum для этого варианта
после 6-х суток культивирования совпадает с пе-
реходом культуры на стадию замедления роста и
стационарную (рис. 3). В соответствии с приве-
денными выше расчетами, концентрация азота в
питательной среде, по-видимому, была исчерпа-

Рис. 2. Динамика плотности культуры Porphyridium
purpureum при различной освещенности: (1) 5 кЛк;
(2) 10 кЛк; (3) 15 кЛк.
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Таблица 1. Продукционные характеристики накопительной культуры P. purpureum при различной освещенности

Освещенность, 
кЛк

Количество 
азота в среде,

мг/л

Прирост биомассы
сухого вещества, г/л

Продуктивность,
г/(л сут)

расчет реальный макс средн. за 5 сут

5
150 2.4

2.1 0.46 0.37
10 0.9 0.18 0.15
15 0.6 0.13 0.12
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на, что вызвало как остановку роста культуры, так
и процессов синтеза ФБП.

После 3 суток выращивания P. purpureum со-
держание B-ФЭ (в клетках и в культуре) при 10 кЛк
несколько снизилось и далее до окончания экс-
перимента оставалось стабильным. При осве-
щённости 15 кЛк после значительного снижения
содержания B-ФЭ к 3-м суткам наблюдалось его
повышение в 2 раза с последующей стабилизаци-
ей до окончания эксперимента.

Динамика изменения B-ФЭ в культуре P. purpu-
reum, в основном, совпадала с направленностью из-
менения содержания данного пигмента в биомассе
микроводоросли. Наибольший рост концентрации
пигмента также был зарегистрирован для варианта
с освещенностью 5 кЛк: содержание B-ФЭ увели-
чилось в 3.3 раза с 1 по 6 сутки культивирования,
достигнув 74 мг/л, что являлось максимальным
для условий данного эксперимента (рис. 3б).
Снижение B-ФЭ после перехода культуры P. pur-
pureum на стадию замедления роста и стационар-
ную отмечено многими исследователями и связа-
но с исчерпанием азота в среде и наблюдающейся
на этом фоне деградацией ФБП, представляющих
собой белковые комплексы [3, 6, 27]. Следует от-
метить, что снижение содержания B-ФЭ, обуслов-
ленное азотным лимитированием, наблюдалось
только для варианта с минимальной освещенно-
стью. Для двух других вариантов, учитывая, что
прирост биомассы составил 25 и 38% от расчетно-
го (для вариантов 15 и 10 кЛк соответственно), ха-
рактер изменения содержания данного пигмента,
по-видимому, определялся не концентрацией
элементов минерального питания в среде, а уров-
нем освещенности клеток культуры. Заданный в
эксперименте уровень освещенности 10 и 15 кЛк,
по-видимому, являлся завышенным и ингибиро-
вал как ростовые процессы, так и процессы син-
теза ФБП. Признано, что содержание в клетках
P. purpureum фотосинтетических пигментов, осо-
бенно B-ФЭ, ввиду его локализации в антеннах,
может являться чувствительным индикатором
уровня освещенности клеток [12, 16]. Снижение
содержания B-ФЭ, входящего в светособираю-

щие комплексы ФС II, в клетках P. purpureum к 6-м
суткам в вариантах эксперимента с повышенной
освещенностью до крайне низких величин на фо-
не остановки роста культуры, указывает на серьез-
ные нарушения процессов биосинтеза в клетках,
что может приводить даже к гибели культуры [10].

Относительное содержание пигментов в клет-
ках или биомассе микроводорослей является не
только непостоянной величиной и может изме-
няться в десятки раз, но и характеризуется значи-
тельной нелинейностью в процессе роста культуры
[28]. Ранее была предложена модель, которая поз-
воляет прогнозировать динамику содержания
пигментов, в том числе фикобилиновой природы,
при культивировании микроводорослей с задан-
ной внешней освещенностью [28]. Модель основа-
на на предположении, что наблюдаемая скорость
изменения концентрации пигмента является ал-
гебраической суммой скоростей синтеза, фотоде-
струкции и восстановления части фотоокислен-
ных пигментов:

(1)

где βst – стационарное значение относительного
содержания пигмента, β0 – начальное содержа-
ние пигмента в клетках культуры микроводорос-
лей, μm – максимальная удельная скорость роста
культуры микроводорослей, μπ – константа де-
градации или константа перехода пигмента в
окисленное состояние, μi – константа возбуждения
или константа перехода пигмента из основного в
возбужденное состояние, определяемая внешней
освещённостью, с – константа, определяемая
значениями μπ, μi, μm, а также text – временем, со-
ответствующим экстремуму функции.

Предлагаемая модель позволяет описать явле-
ние “ложного старта”, наблюдаемое при резком
повышении освещенности клеток микроводо-
рослей. В этом случае функция имеет явно выра-
женный минимум, который характеризуется па-
раметрами βext и text и совпадает с полученными
экспериментальными данными (рис. 4).

( )
( )−μ

π π

β = β + β − β ×
× μ μ + μ μm

st 0 st

sin cost

i ie c t t

Рис. 3. Содержание В-фикоэритрина в клетках (а) и в культуре P. purpureum (б) при различной освещённости. (1) 5 кЛк;
(2) 10 кЛк; (3) 15 кЛк.
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Анализируя характер кривой, следует отме-
тить, что на начальном этапе фотодеструктивное
окисление B-ФЭ преобладает над его синтезом,
поэтому величина β уменьшается. Момент запус-
ка накопительной культуры P. purpureum сопро-
вождается резким увеличением облученности,
приходящейся на единицу биомассы. В таких
условиях помимо изменения содержания пиг-
ментов происходит перестройка всего фотосин-
тетического аппарата клеток [13]. Высокое соот-
ветствие теоретических и экспериментальных
данных (R2 = 0.95) позволяет сделать вывод о том,
что именно при учете процессов фотодеструктив-
ного окисления пигментов с возможностью их
последующего восстановления можно объяснить
явление так называемого “ложного старта” дина-
мики относительного содержания B-ФЭ при рез-
ком изменении облученности клеток P. purpureum.
Таким образом, предлагаемая модель может быть
использована для прогнозирования динамики
содержания пигментов при культивировании
P. purpureum с заданной внешней освещенностью.

Известно, что продукция ФБП зависит как от
скорости роста культуры, так и от содержания
данных пигментов в клетках микроводоросли [7,
18]. Наибольшая продуктивность по B-ФЭ нако-
пительной культуры P. purpureum зарегистрирова-
на для варианта эксперимента с поверхностной
освещенностью 5 кЛк (табл. 2).

Поскольку повышение поверхностной осве-
щенности в 3 раза (от 5 до 15 кЛк) приводит к
уменьшению как содержания B-ФЭ в клетках
P. purpureum, так и скорости роста культуры в
3 раза, то и продуктивность по данному пигмен-
ту снижается более чем в 6 раз, что также свиде-
тельствует об угнетении биосинтеза ФБП. В об-
щем, характер изменения продуктивности куль-
туры P. purpureum по B-ФЭ совпадал с таковым у
ранее рассчитанных ростовых параметров: сред-
няя наблюдаемая скорость синтеза B-ФЭ и сум-
марный выход данного пигмента при освещён-
ности 5 кЛк значительно превышают значения
аналогичных характеристик культуры при по-
вышенной освещенности (табл. 2).

На основании экспериментальных данных
была получена классическая зависимость содер-
жания B-ФЭ от удельной облученности: концен-
трация пигмента гиперболически снижалась с ро-
стом удельной освещенности клеток P. purpureum
(рис. 5). При малых интенсивностях света содер-
жание пигмента (β) достигало максимального зна-
чения βmax. С увеличением интенсивности света
значения β снижались и в пределе достигали неко-
торого минимального значения βmin. При удель-
ной облученности около 10 Вт/(м2 г) наблюдался
“компенсационный пункт” фотосинтеза: даль-
нейшее снижение облученности приводило к
“выцветанию” пигмента [29]. Отметим, что каж-

дая точка такой кривой является квазистационар-
ным состоянием, которое определяется уровнем
внешней освещенности и плотности культуры.
Однако это состояние достигается в течение не-
которого времени, при этом динамика переход-
ного процесса во времени носит сложный нели-
нейный характер согласно (1).

Ранее была предложена модель, которая поз-
воляет прогнозировать содержание пигментов
при культивировании микроводорослей с задан-
ной внешней освещенностью [30]. В стационар-
ном процессе (непрерывная культура) величина
относительного содержания пигмента в биомассе
водоросли определяется отношением установив-
шихся концентраций пигмента и биомассы. Отно-
шение содержания пигмента к максимально воз-
можному (без процесса деструкции) определяется
отношением концентраций пигментов: наблюда-
емых и максимальных. Наблюдаемая концентра-
ция определяется балансом синтезированных и
разрушенных пигментов. Сведение математиче-

Рис. 4. Динамика содержания В-фикоэритрина в
клетках P. purpureum при 15 кЛк. Аппроксимация экс-
периментальных данных уравнением (1).
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Таблица 2. Скорость синтеза B-ФЭ и его содержание в
культуре P. purpureum при различной освещенности

Освещенность,
кЛк

Скорость
синтеза B-ФЭ,

мг/(л сут)

Выход B-ФЭ
за 6 сут, мг/л

5 10.3 74
10 1.4 20
15 0.4 12
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ских форм записи происходящих процессов в
единое целое приводит к следующей математиче-
ской модели светозависимого содержания пиг-
ментов в клетках микроводорослей с учетом ско-
рости роста:

(2)

где β – относительное содержание пигмента в
биомассе (%), βmax – коэффициент, максималь-
ное содержание пигмента в биомассе (%), μ –
удельная скорость роста/сут, Fd – коэффициент,
деструктивная доза световой энергии для пиг-
мента, Ia – интенсивность освещения (Вт/м2).

Среда обитания водорослей характеризуется
неоднородностью и постоянно изменяющимися

d
max

d a

,F

F I

μβ = β
μ +

световыми условиями. В результате адаптации к
свету происходит структурно-функциональная пе-
рестройка фотосинтетического аппарата, направ-
ленная на более эффективное использование энер-
гии светового потока. Концентрация пигментов в
клетках является важнейшим показателем, кото-
рый характеризует способность растительных
клеток поглощать световую энергию. Модель (2)
позволяет прогнозировать содержание B-ФЭ при
различной освещенности и демонстрирует, что
максимальное накопление пигментов будет в
диапазоне освещенности 7–10 Вт/(м2 г). Продук-
тивность культуры была также значительно выше
при освещенности 10–20 Вт/(м2 г) (в среднем, в
3–5 раз), чем в вариантах с более высокой осве-
щённостью. Таким образом, при низкой освещён-
ности клеток микроводоросли P. purpureum, незна-
чительно превышающей компенсационный пункт
фотосинтеза, наблюдается как рост продуктивно-
сти культуры, так и рост содержания B-ФЭ, что
предопределяет высокую продукцию пигментов
культурой, а низкий уровень поверхностной осве-
щённости является предпочтительным для выра-
щивания P. purpureum.

Существенные различия по условиям осве-
щенности клеток отражались не только на со-
держании ФБП в культуре P. purpureum, но и на
их соотношениях. При этом значения соотноше-
ний B-ФЭ/R-ФЦ и BВ-ФЭ/АФЦ при 5 кЛк были
значительно выше (в среднем, в 2–3 раза) на всем
протяжении эксперимента, по сравнению с вари-
антами с более высоким уровнем освещенности,
что свидетельствует о более высокой доле B-ФЭ
при низкой освещенности (рис. 6).

Следует отметить, что изменение содержания
ФБП P. purpureum происходило неравномерно.
Значения соотношения B-ФЭ/R-ФЦ на протя-
жении эксперимента снижались для вариантов экс-
перимента 10 и 15 кЛк, причем максимальное сни-
жение (на 60%) и минимальные значения данного
соотношения (2.5) зарегистрированы для освещен-
ности 15 кЛк (рис. 6а). Соотношение B-ФЭ/АФЦ

Рис. 5. Зависимость содержания В-фикоэритрина в
культуре P. purpureum от удельной облученности. Ап-
проксимация экспериментальных данных уравне-
нием (2).
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Рис. 6. Соотношение B-ФЭ/R-ФЦ (а) и B-ФЭ/АФЦ (б) в культуре P. purpureum при различной освещенности. (1) 5 кЛк;
(2) 10 кЛк; (3) 15 кЛк.
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для вариантов эксперимента 10 и 15 кЛк также
имело тенденцию к снижению на протяжении
всего периода культивирования, причем мини-
мальное значение (3.5) также зарегистрировано
для варианта с максимальной освещенностью
(рис. 6б). При освещенности 5 кЛк соотношение
B-ФЭ/ R-ФЦ оставалось достаточно стабильным
на протяжении всего эксперимента, несмотря на
значительные изменения содержания B-ФЭ как в
культуре, так и в клетках P. purpureum, что свиде-
тельствует об отсутствии выраженного влияния
световых условий на соотношение этих пигментов.
В целом, культура P. purpureum при низкой осве-
щенности (5 кЛк) характеризовалась значительно
более высокой долей B-ФЭ по отношению к R-ФЦ
и АФЦ по сравнению с другими вариантами экс-
перимента, что соответствует современным
представлениям о влиянии освещённости на ко-
личественные соотношения ФБП. Повышенная
освещенность в эксперименте вызывала умень-
шение значений соотношений B-ФЭ/R-ФЦ и
B-ФЭ/АФЦ в культуре P. purpureum до крайне низ-
ких значений (рис. 6). Уменьшение значения соот-
ношения B-ФЭ/АФЦ для варианта с освещенно-
стью 5 кЛк отмечено после 8-х суток эксперимен-
та, что совпадало с переходом культуры на
стационарную фазу роста и вероятным исчерпа-
нием элементов минерального питания в среде.
Уменьшение индекса B-ФЭ/АФЦ в 2–4 раза, на-
блюдаемое при развитии азотного дефицита у
P. purpureum (рис. 6б, 5 кЛк), свидетельствует о
преимущественной деградации B-ФЭ по сравне-
нию с АФЦ, находящимся в сердцевине антенных
структур, что согласуется с литературными дан-
ными о большей лабильности фикоэритрина как
светособирающего пигмента [16, 18].

Ранее было показано, что продуктивность P. pur-
pureum по биомассе может достигать 0.5 г/(л сут), а
по B-ФЭ – 30–50 мг/(л сут) [7, 18, 27]. Следует от-
метить, что продуктивность P. purpureum в прове-
денном эксперименте при 5 кЛк достигала
0.4 г/(л сут) и получена при освещенности в 4 раза
ниже, чем в указанном выше опыте [18], а также
без дополнительного введения СО2 в газовоздуш-
ную смесь. Полученные результаты демонстриру-
ют возможность значительно уменьшить затраты
на энергетическую составляющую при выращи-
вании P. purpureum с сохранением высокой скоро-
сти роста культуры. Успешное решение задачи по-
вышения скорости синтеза B-ФЭ позволит повы-
сить рентабельность выращивания P. purpureum как
источника этого ценного природного пигмента.

В заключении, следует отметить, что прове-
денный молекулярно-генетический анализ под-
твердил таксономическую принадлежность штам-
ма IBSS-70 к P. purpureum. Определены продукци-
онные характеристики накопительной культуры
P. purpureum в диапазоне поверхностной освещен-
ности 5–15 кЛк. Прирост плотности культуры

микроводоросли, соответствующий расчетной
концентрации азота в питательной среде, полу-
чен только для варианта эксперимента с освещен-
ностью 5 кЛк. Самое высокое содержание B-ФЭ
как в клетках, так и в культуре P. purpureum (5.5%
сухого вещества и 74 мг/л) также наблюдалось
при минимальной освещённости (5 кЛк). Опре-
делён характер изменения содержания B-ФЭ в
культуре P. purpureum в зависимости от удельной
освещённости клеток микроводоросли: макси-
мальное содержание пигмента наблюдалось при
освещенности порядка 10 Вт/(м2 г). Предложена
модель, позволяющая прогнозировать содержание
B-ФЭ при различной освещенности. Показано,
что световой параметр культивирования оказывал
значительное влияние на скорость роста микро-
водоросли P. purpureum, скорость синтеза и выход
B-ФЭ: более низкий уровень поверхностной
освещенности являлся предпочтительным для
выращивания P. purpureum. Предложенный под-
ход позволяет получать 0.4 г/(л сут) биомассы
P. purpureum, содержащей значительные количества
B-ФЭ. Таким образом, в условиях эксперимента
важнейшим фактором, определяющим продукци-
онные характеристики культуры P. purpureum, яв-
лялся световой, что нужно учитывать при его
культивировании.

Работа выполнена в рамках темы Госзадания
Федерального исследовательского центра “Ин-
ститут биологии южных морей имени А. О. Кова-
левского Российской академии наук” № АААА-
А18-118021350003-6, а также при поддержке гран-
та Российского научного фонда (проект № 18-74-
00095).

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием людей в качестве объектов
исследований. Авторы заявляют, что у них нет
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