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 А. Л. Буляница, В. Е. Курочкин

ИССЛЕДОВАНИЕ ПРОЦЕССОВ УПОРЯДОЧИВАНИЯ
В ОТКРЫТЫХ СИСТЕМАХ (НА ПРИМЕРЕ ЭВОЛЮЦИИ

КОЛОНИИ НЕСОВЕРШЕННЫХ МИЦЕЛИАЛЬНЫХ ГРИБОВ)

В работе Ю.Л. Климонтовича [1] сформулирована фундаментальная теорема об изменении энтропии
(S-теорема). Задача данной работы — интерпретировать утверждения теоремы применительно к микробио-
логическим приложениям, введя необходимые аналоги и предложив толкование понятий «хаос», «средняя
энергия системы» и др.

ВВЕДЕНИЕ

Постановка задачи
Сформулированная в работе [1] теорема утвер-

ждает, что для управляющего параметра a ≥ 0, од-
нозначно определяющего дискретную плотность
распределения вероятностей случайной величины
fi, ,,,0 Mi …=  выполняется неравенство I[a] ≥ 0.
Здесь I[...] — информация Шеннона. В явном виде
I[a] определяется равенством
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S[a=0] — энтропия состояния хаоса, соответст-
вующего нулевому значению управляющего пара-
метра a, и определенная как
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В (1) информация и энтропия выражены в би-
тах; изменение основания логарифма приведет к
изменению единиц: ниты — для натурального ло-
гарифма, диты — для десятичного.

В случае S[a=0]=log2(M+1) выбранное состоя-
ние хаоса, по-видимому, следует признать «абсо-
лютным хаосом», при меньших S[a=0] — «относи-
тельным хаосом».

Важнейшим ограничением, являющимся вто-
рым условием теоремы из [1], следует считать по-
стоянство средней энергии const=E . Тем са-
мым использование теоремы (1) применительно к
задачам биологии открытых систем с необходимо-
стью требует введения адекватного аналога поня-
тию «средняя энергия».

В качестве объекта исследования выбран про-
цесс формообразования колоний мицелиальных
грибов. В зависимости от величин параметров
(концентраций и коэффициентов диффузии суб-
страта — активатора и продуктов метаболизма,

ингибитора, скорости распространения мицелия и
др.) устанавливаются различные радиальные рас-
пределения концентрации мицелия. Однако отли-
чительным свойством системы является наличие
медленного активатора и быстрого ингибитора,
что следует из принятых соотношений между ко-
эффициентами диффузии субстрата и продуктов
метаболизма Ds≈(10−3–10−2) Dm.

Помимо введения аналогов основных понятий
«хаос», «энергия» и т.д., требуется выбрать вектор
управляющих параметров, удовлетворяющих
свойствам, предъявляемым в [1] к параметру a.
Причем, если свойство неотрицательности пред-
ставляется легко удовлетворяемым, то второе ус-
ловие — соответствие граничного значения a=0
состоянию хаоса, может предъявить дополнитель-
ные нетривиальные требования к выбору управ-
ляющих параметров.

МОДЕЛЬ ФОРМИРОВАНИЯ КОЛОНИИ
 МИЦЕЛИАЛЬНЫХ ГРИБОВ

Рост концентрации клеток мицелия описывает-
ся системой разностно-дифференциальных урав-
нений:
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Базовая система уравнений для распределения
концентраций подвижных бактерий подробно
описана в [2], а отличительные особенности меха-
низма формообразования колонии несовершенных
грибов указаны в работе [3].
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 Основные параметры, функции, переменные модели

Обозна-
чение Наименование

s концентрация субстрата
m концентрация продуктов метаболизма
ξ концентрация мицелия
v радиальная скорость роста мицелия
α масштабный коэффициент скорости образования продуктов метаболизма
γ скорость потребления субстрата
ε 1/ε — максимальная (ресурсная) концентрация мицелия
λ удельная скорость роста концентрации мицелия

ρ относительная радиальная координата, ρ = 1 соответствует радиусу чашки Петри
(45 мм)

ρ 0 относительный радиус начального посева (ρ 0≈0,01–0,10)
ξ 0 начальная концентрация мицелия (концентрация посева)
τ время

τ 0 время задержки отклика мицелия на достижение пороговой концентрации про-
дуктов метаболизма

S 0 начальная концентрация субстрата
µ 0 пороговая концентрация продуктов метаболизма
U1,2 функции условий
1[x] функция Хевисайта (функция единичного скачка) 0,0][1;0,1][1 <=≥= xxxx
η уровень «запрета по насыщению» (η = 0,70–1)

Dm, Ds коэффициенты диффузии продуктов метаболизма и субстрата

ρ∆
радиальная составляющая оператора Лапласа в цилиндрической системе

координат (
∂ρ
∂

ρ∂ρ
∂ 1

2 + )

Примечание: Все концентрации нормированы на величину концентрации насыщения субстрата,
т. е. принято sнас = 1.

Входящие в систему (2) параметры и перемен-
ные описаны в таблице. Символ * отражает нело-
кальность прироста концентрации мицелия, по-
скольку весь мицелий является единым протяжен-
ным объектом.

Основные особенности модели состоят в сле-
дующем.

1. Граничные условия, наложенные на распро-
странение субстрата s, являются однородными ус-
ловиями II рода, соответствующими случаю не-
проницаемых внешних стенок. Внешнее гранич-
ное условие (при ρ = 1) для распространения жид-
ких продуктов метаболизма m может не соответ-
ствовать случаю непроницаемой стенки. Напри-
мер, гелеподобный слой субстрата может образо-
вывать мениск в точке смыкания с жесткой стен-
кой чашки Петри (ρ = 1). Вследствие невозможно-
сти «заливания» метаболитов вверх, более обосно-
ванным представляется однородное граничное ус-
ловие I рода — m = 0.

2. Нелокальность роста концентрации мицелия.
Этот эффект может быть описан компартментной
моделью Р. Беллмана, которая может считаться
простейшим одномерным «клеточным автома-
том». По существу учет данного эффекта возмо-

жен при интерпретации 
∂ρ
∂ξ

∂τ
∂ξ

∂τ
∂ξ v+=

*

 как пол-

ной, а не частной производной.
3. Возможное изменение скорости выработки

продуктов метаболизма определяется функцией
U1. Рассматривалась модель условия роста мице-
лия в форме «запрета по насыщению» с уровнем η

[ ]ξεηξ −=1)(1U .

Решение  системы  (2) представимо в виде ра-
диального распределения концентрации мице-
лия  —  ξi = ξ(ρi),  где ρi = i/M = i∆ρ к моменту
времени  τ = τj.  Указанное  распределение  кон-
центраций  можно  считать  аналогом  функции
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распределения вероятностей fi [1] при нормализа-

ции ξi: ∑
=

=
M
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ξξϕ .

В данной работе рассматривается возможность
непрерывного изменения концентрации мицелия
ξi. То есть не учитывается наименьший квант кон-
центрации, соответствующий одной клетке мице-
лия. Эффекты, вызванные квантованием, планиру-
ется рассмотреть в последующих работах.

Введение аналогий основных понятий
Аналогией понятия «хаос» является форма са-

моорганизации мицелиальной колонии по прин-
ципу «сплошной газон», то есть равномерное за-
растание всей площади чашки Петри.

Как показывают результаты натурных экспе-
риментов и численного моделирования, достаточ-
но большое число параметров, представленных в
таблице, в частности µ 0 , v, τ 0 , α, λ, Dm и ε, суще-
ственным образом влияют на процесс формообра-
зования колоний. Тем самым в случае выполнения
необходимых ограничений все они, по отдельно-
сти или вместе взятые, могли бы играть роль
управляющего параметра a.

Все указанные величины обладают свойством
неотрицательности. В то же время необходимость
реализации состояния «хаоса» при a = 0 может по-
требовать выбрать в качестве a не сам приведен-
ный выше параметр, а его обратную величину.

Под постоянством средней энергии системы
понимаем постоянство введенного количества ак-
тиватора — субстрата — при сохранении одина-
ковых условий его ввода. Распределение и по-
требление субстрата характеризуются параметра-
ми s 0 , γ и Ds, а сохранение постоянства времени τj
фиксации распределения концентраций мицелия ξi
выравнивает и способ изменения энергии систе-
мы. То есть зависимость I[a] строится при условии
заданности указанных 4 величин.

ОСНОВНЫЕ РЕЗУЛЬТАТЫ

В качестве базового вектора параметров вы-
бран: v = 1,2; λ = 5; ε = 0,4; ρ 0  = 0,03; s 0  = 20;
γ = 0,2; ξ 0  = 0,1; Ds = 1.10−5; Dm = 0,001; α = 0,4;
µ 0  = 0,1; τ 0  = 0,50; η = 0,90. При фиксации коор-
динат вектора производится варьирование одной
из них, например µ 0 , τ 0  или Dm, с целью опреде-
ления одномерного управляющего параметра a,
если таковой существует.

Исследование динамики энтропии
при варьировании µ 0

Динамика изменения энтропии проиллюстри-
рована рис. 1. Состояние «абсолютного хаоса»

(идеальный «сплошной газон») соответствует
максимуму энтропии, равному log2(301) ≈ 8,234.
Недостижение идеального «сплошного газона»
связано с незарастанием зоны вблизи внешней
границы чашки Петри (ρ = 0,95–1).

Состояние 1 соответствует величине порога µ 0 ,
равного 0,02, состояние 2 — 0,10 и состояние 3 —
0,50. Соответствующие формы самоорганизации
представлены на рис. 2, а–в.

Исследование динамики энтропии при
увеличении времени задержки отклика τ 0

Результаты моделирования представлены на
рис. 3.

Формы самоорганизации колоний грибов, соот-
ветствующие значениям величины τ 0  = 0,139 и
0,694 (положениям 1 и 2 на рис.3), иллюстрируют-
ся рис. 4, а и б.

Влияние величины коэффициента
диффузии продуктов метаболизма Dm на

энтропию системы S

Результаты расчетов иллюстрируются рис. 5.
На рис. 5 выделены характерные точки 1–5,

рассчитанные при значениях Dm, равных 8·10−4,
3·10−3, 7·10−3, 4·10−2 и 7·10−2. Соответствующие
формы самоорганизации колоний представлены на
рис. 6, а–д.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Очевидна немонотонность зависимостей
S = f (Dm) и S = f (τ 0 ) и монотонно убывающий ха-
рактер зависимости S = f (µ 0 ).

0,01 0,1 1

6

7

8
32

1

S

µ0

Рис. 1. Зависимость энтропии S от величины по-
рога µ 0
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Рис. 2. Формы самоорганизации колонии несо-
вершенных грибов в зависимости от величины
порога µ 0  (а — µ 0  = 0,02, б — µ 0  = 0,1, в —
µ 0  = 0,5)
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Рис. 3. Зависимость энтропии S от величины
задержки отклика τ0
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Рис. 4. Формы самоорганизации колонии не-
совершенных грибов при различных значени-
ях величины τ0 (а — τ 0  = 0,139, б — τ 0  =
0,694)



ИССЛЕДОВАНИЕ ПРОЦЕССОВ УПОРЯДОЧИВАНИЯ...

НАУЧНОЕ ПРИБОРОСТРОЕНИЕ, 2000, том 10, № 2

47

0,1 1 10 100

5,5

6,0

6,5

7,0

7,5

8,0

5

4

3

2

1S

   Dm *103

Рис. 5. Зависимость информации системы S от
коэффициента диффузии продуктов метабо-
лизма Dm
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Рис. 6. Формы самоорганизации колонии при различных значениях коэффициента диффузии продуктов ме-
таболизма Dm (а — 8.10−4, б — 3.10−3, в — 7.10−3, г — 4.10−2, д — 7.10−2)
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Последнее означает, что рост µ0  сопровождает-
ся ростом энтропии (приближением к состоянию
хаоса), и вместо µ0  в качестве a следует использо-
вать обратную величину — (µ0)−1. При таком под-
ходе нулевое значение управляющего параметра
a = 0 соответствует отсутствию каких-либо огра-
ничений на рост мицелия, связанных с выработкой
продуктов метаболизма. Рост мицелия, таким об-
разом, будет ограничиваться либо скоростью по-
требления субстрата, либо собственной ресурсной
концентрацией мицелия. Первое ограничение по
существу интерпретируется как задание гранично-
го значения средней энергии системы. Достиже-
ние уровня концентраций, определяемого вторым
из двух указанных ограничений, обусловит равно-
мерное зарастание, то есть формообразование ко-
лонии по типу «сплошной газон» (или абсолют-
ный хаос). Рост a приводит к монотонному сниже-
нию энтропии, заметному уже при a > 1, то есть к
упорядочиванию.

Зависимости S = f (Dm) и S = f (τ 0 ) на интервале
значений, соответствующем убыванию энтропии
(τ 0  ≤ 0,5, Dm ≤ 0,007), качественно совпадают. При
дальнейшем росте проявляется немонотонность
S = f (Dm). Соответственно можно допустить и ана-
логичную динамику другой зависимости. Подоб-
ное поведение объясняется схожей ролью обоих
параметров: выражение 0τmD  может играть
роль характерного диффузионного расстояния, на
которое успевают распространиться продукты ме-
таболизма до прекращения роста мицелия. Ма-
лость этого расстояния приводит к практически
полной идентичности процесса роста концентра-
ции мицелия ξ в разных точках чашки Петри, так
как эффект отравления метаболитами носит квази-
локальный характер. Очень сильное возрастание
диффузионного расстояния приводит к очень бы-
строму переносу продуктов метаболизма через зо-
ну фронта колонии и очень быстрому выравнива-
нию их концентрации по всей площади чашки
Петри. В конечном счете это также приводит к
полной воспроизводимости процессов роста мице-
лия в разных сечениях ρ. Таким образом, оба гра-
ничных случая должны реализовывать сплошной
газон («хаос»). Зона между этими граничными
значениями диффузионного расстояния соответст-
вует режиму реализации кольцевых структур.

На основании немонотонности зависимости
S=f(Dm) при фиксированном τ0 можно утверждать,
что непосредственная интерпретация в качестве
управляющего параметра a ни Dm, ни его обратной
величины невозможна.

Анализ представленной на рис. 5 зависимости
допускает еще одну интерпретацию: выявлено
3 участка (монотонное убывание, колебательная
или неустойчивая область и монотонное возраста-
ние) и можно предположить наличие одновремен-

но происходящих двух процессов хаос ⇔ порядок,
проходящих в противоположных направлениях.

В работе [4] уже отмечалась определенная аль-
тернативность механизмов формирования первого
(центрального) кольца и остальных кольцевых
структур. Можно предположить и информацион-
ную альтернативность: с ростом Dm происходит
упорядочивание внешних кольцевых структур
(вне зоны начального посева мицелия) и хаотиза-
ция центрального кольца. При очень больших или
малых значениях Dm один из указанных процессов
существенно доминирует над другим.

Возможно еще одно из объяснений: при интер-
претации понятия средней энергии в системе с на-
личием активатора и ингибитора нельзя не учиты-
вать характеристик ингибитора (в частности, ко-
эффициента диффузии Dm), поскольку роль инги-
битора может состоять в выводе какой-то части
энергии из системы. То есть при такой трактовке
понятия энергии варьирование Dm просто наруша-
ет необходимое условие постоянства средней
энергии.

ВЫВОДЫ

1. В качестве управляющего параметра (в соот-
ветствии с представлениями S-теоремы Климон-
товича) может быть использована величина, об-
ратная пороговой концентрации продуктов мета-
болизма µ 0 .

2. По причине немонотонности зависимостей
S = f (Dm) и S = f (τ 0 ) ни один из указанных пара-
метров в рамках предложенной модели и предло-
женной формулировки закона сохранения энергии
не может считаться управляющим (по Климонто-
вичу).

3. Дальнейший поиск управляющих параметров
целесообразно проводить при условии корректи-
ровки закона сохранения энергии, а именно при
одновременной фиксации параметров активатора
(субстрата) и ингибитора (метаболитов).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В данной работе была предложена простейшая
из возможных трактовок закона сохранении энер-
гии: энергия системы связывалась исключительно
с энергией активатора (субстрата). Влияние внеш-
них энергетических факторов (освещение, нагре-
вание, потребление кислорода и т.д.) считалось
пренебрежимо малым, а различие в массе вырабо-
танных продуктов метаболизма интерпретирова-
лось как внутреннее свойство системы.

Разумеется, представленная работа может счи-
таться лишь первым шагом. Дальнейшее исследо-
вание информационных характеристик формооб-
разования колоний несовершенных грибов (и ана-
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логичных колебательных биологических процес-
сов) неизбежно приведет к корректировке и ус-
ложнению формы закона сохранения энергии.
Правда, не следует ждать при этом существенной
корректировки интерпретации величины (µ 0 )−1

как управляющего параметра.
Работа выполнена в рамках ФЦП «Интеграция»

(Проект № 0326.75) между Институтом аналити-
ческого приборостроения РАН и Санкт-Петер-
бургским государственным университетом.
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Yu.L. Klimontovich [1] formulated the fundamental theorem of entropy changing (S-theorem). The main
task of this paper is to interprete the statements of the theorem with reference to the microbiological applications
by entering necessary analogs and by offering explanations of the concepts «chaos», «mean energy of a sys-
tem», etc.


