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СТРЕПТОМИЦЕТА 

 
Савельев А.П. 

 
(г. Пущино, Московской области) 

 
Рассмотрена имитационная одномерная модель развития и 

зонообразования колонии лучистого грибка – стрептомицета – 
растущего на синтетической агаризированной питательной сре-
де с пируватом, глюкозой или сукцинатом в качестве лимити-
рующего источника энергии и углерода. Определены ведущие 
параметры, величина которых задается составом питательной 
среды и состоянием окружающего пространства. 

 
MODEL OF THE RHYTHMICAL SPOROGENESIS IN 

STREPTOMYCES COLONIES 
 

Saveliev A. P. 
 

(Puschino, Moscow Region) 
 
It is considered single measured imitation model of the growth 

and zoneforming of the radiant fungi – streptomycetes – colony on 
synthetic agar nutritious with piruvate, glucose or succinate as a lim-
iting source of energy and carbon. A certain basic and conducting 
parameters was determine. The quantities of this parameters is set by 
composition of nutritious and condition of environmental space. 

 
Введение 
Ранее нами [1-5, 7-12], с применением различных биофизи-

ческих, биохимических, гистологических и т.д. методов, было 
показано:  

• спорообразование в колониях нитчатых стрептомицетов 
происходит ритмично за счет периодического, простран-
ственно локализованного внутри вегетативной клетки, 
переключения синтетических (ростовых) процессов на 
репродуктивные, ведущие к формированию зрелых спор в 
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воздушном мицелии; 
• процесс периодического спорообразования на поверхно-

сти колонии стрептомицета выглядит как система кон-
центрических колец воздушного мицелия, образованных 
в результате равномерного радиального от точки иноку-
ляции роста субстратной части колонии в толще изотроп-
ной питательной среды; 

• величины основных параметров вегетативного (скорость 
роста субстратной части колонии) и репродуктивного 
(частота зонообразования, скорость роста ширины уни-
тарного кольца) процессов зависят от вида и концентра-
ции энергетических субстратов в питательной среде и мо-
дулируются колебаниями гелио-геофизических парамет-
ров электромагнитного поля Земли;  

• однажды начавшийся (волна первого порядка) процесс 
зонообразования на поверхности колонии стрептомицета 
неоднократно повторяется (волны второго и т.д. поряд-
ков) в виде серии дополнительных колец, формирующих-
ся в межкольцевых пространствах предыдущей волны зо-
нообразования. 

Данная работа посвящена рассмотрению основных парамет-
ров и закономерностей одномерной модели роста и зонообразо-
вания колоний стрептомицета, развивающихся на синтетиче-
ской агаризированной питательной среде с лимитирующим ис-
точником энергии и углерода. 

Материал и методы  
Объектом исследований служили колонии Streptomyces 

levoris Kras., растущие на твердых питательных средах с лими-
тирующим источником энергии и углерода: глюкоза, сукцинат 
или пируват в концентрациях от 2 до 40 mmol/l [1-4, 14]. 

Посев производили "уколом" в центр чашки Петри и культи-
вировали при +27о C. Через каждые 2-3 суток роста в колониях 
одной серии просчитывали количество колец и измеряли их ра-
диусы. В статистических расчетах использовали β-
распределение [6]. В обработке использовались эксперимен-
тальные данные, среднеквадратичное отклонение которых не 
превышало 10-15% ширины распределения [14]  
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Результаты и обсуждение  
На основании предыдущих исследований [1-5, 7-12] могут 

быть рассмотрены несколько видов моделей: точечная, одно-
мерная, двумерная и трехмерная.  

Точечная модель для изотропной среды описывает реци-
проктную динамику концентраций потребления лимитирующе-
го субстрата и накопления метаболитов. Результатом потребле-
ния лимитирующего субстрата является изменение плотности 
распределения вегетативных гиф в единице объема среды. Опи-
сать качественные изменения субстратного мицелия в рамках 
этой модели, очевидно, не предствляется возможным. 

Одномерная модель, с некоторыми допущениями и упроще-
ниями, позволяет описывать задаваемую видом и концентраци-
ей лимитирующего субстрата радиальную динамику спроециро-
ванных на плоскость поверхности питательной среды точек: а) 
фронта роста субстратной части колониии; б) наружного и в) 
внутреннего контура каждой зоны [1]. Эта модель достаточно 
полно описывает разнородные, по сути, события роста и зоно-
образования в поверхностном и приповерхностном слоях пита-
тельной среды, но не может описать процессы качественных 
изменений гиф субстратного мицелия в толще питательной сре-
ды. 

Двумерная модель, для плоскости радиус – глубина пита-
тельной среды, описывает рост, септацию и ветвление суб-
стратных гиф, не затрагивая процессы их биохимической и фи-
зиологической дифференциации.  

Трехмерная модель является наиболее полной, поскольку 
должна описывать в толще изначально изторопной питательной 
среды а) динамику роста субстратной части колонии, включая 
начальные этапы нелинейного роста субстратного мицелия и 
формирования микроколонии; б) процессы моногократного 
ветвления; в) пространственно-временную локализацию биохи-
мико-морфологической дифференци-ровки гиф субстратного 
мицелия, приводящую к образованию репродуктивных прото-
гиф; на поверхности питательной среды – динамику формиро-
вания зон воздушного мицелия из протогиф дифференцирован-
ного субстратного мицелия. Трехмерная модель пока не реали-
зована и ждет своих исследователей. 
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Поскольку питательная среда может считаться изотропной 
для роста структур диаметром 0.5 мкм и конечной длиной по-
рядка 10-15 мм (гифы субстартного мицелия), предлагаемая од-
номерная модель представляет собой набор математических 
функций, каждая из которых описывает динамику радиуса кон-
тура определенной структуры при его проекции на плоскость 
поверхности питательной среды или взаимосвязь параметров 
функций и их зависимость от концентрации субстарата. 

Как было показано ранее [5,6,10], радиус фронта роста 
(рис.1) изменяется линейно: 

Rсуб=Kr*t (1) 
где Rсуб – радиус колонии от точки инокуляции до кончиков 
субстратных гиф периферической ростовой зоны (мм), Kr – ли-
нейная скорость роста (мм/сут), t – текущее время, возраст ко-
лонии (сут). 

Радиус фронта зонообразования (рис.1), растет также линей-
но [12,13]: 

Rзон=Kr*(t – φ(Р)) (2) 
где φ(Р) – фазовый сдвиг 2-го, 3-го и Р-го фронтов зонообразо-
вания. 

Однако, дискретные координаты (радиусы и время) точки 
закладки n-ой зоны ρ-го порядка могут быть найдены из:  

R n,p = R1 + θ*(n–1) – Δ*(ρ–1) (3) 

t n,p = t1 + T*(n–1) + φ*(ρ–1) (4) 
где R1 – радиус точки закладки первой зоны, θ – расстояние ме-
жду точками закладки соседних зон, n – номер зоны, Δ – ради-
альный сдвиг между соседними волнами зонообразования, ρ – 
номер волны зонообразования, t1 – время начала формирования 
первой зоны, T – период зонообразования, φ – фаза, временной 
сдвиг между соседними волнами зонообразования. 

Скорость роста радиуса субстратной части колонии стрепто-
мицета может быть задана соотношением: 

Kr = ro / φo (5) 
где ro – радиус микроколонии, а φo – время, за которое она 
сформировалась.  
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Зависимость линейной скорости роста Kr от вида и концен-
трации [S] лимитирующего субстрата в питательной среде, по-
лучена нами [10]: 
Kr=Krо*[(S+So)/S]*{[(Skr+So)2Ks+So+So

2Ki]/[(Skr+So)2Ks+(S+So)+(S+So)2 Ki]} (6) 
где Krо- линейная скорость роста колонии при S=0; Skr – крити-
ческая концентрация С-источника, при которой Kr максимальна 
(mmol/l), So – концентрация С-источника, при которой Kr=0, Ki- 
константа ингибирования, Ks- константа насыщения. Значения 
параметров для трех видов С-источников сведены в таблицу1:  
 Kro Sk So Ks Ki ψ 
Пируват 0.3 1.5414 0.5336 0.1244 0.0134 0.272 
Глюкоза 0.3 16.256 3.958 2.5 5.798 0.284 
Сукцинат  0.3 1.0562 0.0686 0.0689 0.0119 0.216 
Поскольку 

ro = ψ *Kr  (7) 
где ψ – субстратоспецифический коэффициент, вид концентра-
ционной зависимости ro=f([S]) аналогичен таковой для Kr: при 
низких концентрациях апикальная неразветвленная часть – рос-
товая единица субстратной гифы существенно длиннее, а часто-
та и количество порядков ветвления субстратных гиф значи-
тельно ниже, чем при росте на высоких концентрациях [15].  

Такова, вероятно, стратегия колонизации питательного суб-
страта мицелиальным микроорганизмом – плотность растущих 
кончиков гиф должна быть оптимальна существующей в среде 
концентрации питательных веществ. Высокопитательная среда 
может быть метаболизирована медленно растущей колонией с 
большой плотностью ростовых единиц.  

Экспериментально нами [8] было установлено, что динамика 
ширины зоны описывается:  

Wn = (t – tn)*W^/(τw+(t – tn)) (8) 
где W^ – максимальная (теоретическая) полуширина кольца 
(мм), (t – tn) – возраст зоны (сут), τw – полупериод формирова-
ния – время (сут), за которое кольцо достигнет половины W^. Из 
(8) видно, что основным параметром уравнения является τw – 
"скорость" роста зоны в ширину, зависящей от возраста коло-
нии и номера волны зонообразования. Анализ этой зависимости 
показывает, что, по видимому, чем позже образовалось на по-
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верхности колонии кольцо, тем дольше оно будет расти в ши-
рину.  

После несложных преобразований и упрощений (1), (3), (4) и 
(8) получаем: 

фронт роста Rсуб = t*Kr /9/ 
радиус 
закладки зоны

Rn,p = ro*γ*(n- 
-(ρ-1)/P) 

/10/

время 
закладки зоны

tn,p = φo*(γ*n+ 
+1+φv*(ρ-1)α) 

/11/

ширина зоны Wn = 
= tz*W^/(τw+tz) 

/12/

Рис. 1. 

радиус зоны 
нар.(н) и 
внут. (в)  

R н,в = 
= 0.5* Wn ± Rn,p 

/13/

Пояснения к рисунку: 
Rсуб – максимальный радиус субстратной части колонии (мм);  
Kr – линейная скорость роста (мм/сут);  
t – текущее время (возраст колонии) (сут); 
Rn,p – радиус начала формирования n-й зоны (мм); 
tn,p – время начала формирования n-й зоны (сут); 
n = 1,2,3,…,N – номер зоны, считая от центра;  
γ – коэффициент;  
ρ = 1,2,3,…,P – номер волны зонообразования;  
ro – радиус микроколонии (мм);  
φo – фазовый сдвиг первой волны зонообразования; 
φv – временной сдвиг следующей волны зонообразования; 
α – коэффициент продуктного торможения; 
Wn – ширина зоны воздушного мицелия на поверхности колонии (мм);  
W^ – максимальная ширина зоны (теоретическая) (мм); 
tz = (t – tn) – возраст n-й зоны (сут);  
τw – “скорость” расширения зоны; 
Rн,в – радиусы наружного (н) и внутреннего (в) контуров n-й зоны (мм). 

Очевидно, что основными параметрами для описания фрон-
тов роста и зонообразования являются Kr, ro, γ, φv и α.. Ведущи-
ми же среди них являются первые три, величины котрых опре-
деляются составом питательной среды и модулируются экзо-
генными факторами окружающего постранства [1-4, 14-17].  

Параметры φv и α задают величины пространственно-
временного сдвига каждой последующей волны зонообразова-
ния относительно предыдущей и, вероятно, отражают (α) тор-
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можение репродуктивных процессов под влиянием накопления 
в питательной среде продуктов метаболизма. 

В модель заложены следующие допущения: в развитии ко-
лонии длина неразветвленной апикальной части субстратных 
гиф периферической ростовой зоны, линейная скорость роста, 
период зонообразования и ширина зон остаются постоянными. 

 
Рис. 2. 

На рис. 2 показан результат моделирования роста и зонооб-
разования колонии стрептомицета, развивавшейся на агаризи-
рованной питательной среде с глюкозой в концентрации 5 
mmol/l при стандартных условиях культивирования. Справа да-
на радиальная сканограмма (Е% – оптическая плотность) реаль-
ной колонии. Видно удовлетворительное совпадение располо-
жения пиков на сканограмме с финальным распределением зон 
на модельном графике. Параметры модели сведены в таблицу 2: 
 [S] 

(mmol/l)
t наб 

(сут)
N P rо (мм) Kr 

(мм/сут)
γ φv 

(сут)
α τw 

(сут)
W^ 

(мм)
глюкоза 5 12 5 2 0.144 0.5069 8 4 1.2 5 1.25
пируват 5 12 6 3 0.1397 0.5136 6 2 2.0 1 0.3 
сукцинат 5 12 4 3 0.1365 0.6323 11 3 0.65 1 0.6 

Предлагаемая модель описывает изменение ширины зоны 
так, как будто она равномерно заполнена воздушным мицелием. 
В реальной колонии зона представляет собой ограниченное 
пространство, заполненное множеством “кустов” воздушного 
мицелия, которые, разрастаясь вверх и в стороны, сливаются, в 
конечном итоге, в единую зону [8]. 

Выявить наличие второй, третьей и т.д. волн зонообразова-
ния удается путем анализа сканограмм более молодых зон, либо 



Раздел 2. Математическое моделирование в химии, биологии и медицине 

 230

– при при изучении колоний, развивающихся на средах с низкой 
концентрацией лимитирующего субстрата, где скорость роста 
максимальна, а частота зонообразования низка. При этом рас-
стояния между зонами настолько велики, что позволяют скани-
рованием открыть существование дополнительных зон и иден-
тифицировать их порядок. 

Таким образом, проведенное нами имитационное моделиро-
вание роста и зонообразования колоний стрептомицета, расту-
щих на синтетических питательных средах с различными лими-
тирующими источниками энергии и углерода показало:  

• ритмичное спорообразвание в колониях стрептомице-
та протекает несколькими последовательными волнами;  

• фронт зонообразования, также как и фронт роста, 
распространяется линейно во времени;  

• количество волн зонообразования, по видимому, не 
определяется ни возрастом колонии, ни скоростью её рос-
та, что предполагает наличие эндогенных механизмов, ре-
гулирующих частоту и порядок ветвления. В качестве по-
казателя последнего, например, может быть предложена 
фрактальная размерность Хаусдорфа, зависящая, по ви-
димому, от вида и концентрации лимитирующего источ-
ника энергии и углерода;  

• постранственно-временные координаты точек начала 
формирования зон спорогенного воздушного мицелия на 
поверхности колоний стрептомицета могут быть опреде-
лены уравнениями, ведущими параметрами в которых яв-
ляются: задаваемая интенсивностью внутриклеточного 
метаболизма, линейная скорость роста колонии Kr, радиус 
микроколонии ro и субстратоспецифичный коэффициент 
γ. Остальные параметры определяют формирование вто-
ричных волн зонообразования и могут быть определены 
из комбинации ведущих.  
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