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Изучение реакций клеток микроводорослей на такие стрессовые воздействия, как недо-
статок элементов минерального питания, является важной экологической задачей. Из-
менения, происходящие в фотосинтетическом аппарате, отражаются на кинетике экспе-
риментально измеренных кривых индукции флуоресценции хлорофилла. Для анализа 
изменения формы кривых разрабатываются различные математические методы, позво-
ляющие провести экспресс-анализ большого количества кривых. В работе продемон-
стрировано применение простой математической модели фотосистемы II (ФСII) для 
оценки изменения параметров ФСII культуры клеток микроводоросли Chlorella vulgaris, 
растущей при дефиците соединений азота в среде. Модель описывает переходы между 
тремя ключевыми состояниям ФСII, различающимися по степени окисления ее компо-
нентов. С помощью этой математической модели было выявлено увеличение доли реак-
ционных центров, содержащих антенны с меньшим размером, а также возрастание доли 
неактивных кислород-выделяющих комплексов.
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Введение
Оценка состояния водных экосистем, обеспе-

чивающих жизнедеятельность фотосинтезирую-
щих организмов, представляет собой важную эко-
логическую задачу. Действие различных факторов 
стресса вызывает нарушение процессов, связан-
ных с фотосинтезом, что в итоге может приводить 
к нарушению баланса водных экосистем и массо-
вой гибели водорослей. К факторам, приводящим 
к нарушению процессов фотосинтеза и поврежде-
нию клеток, относится присутствие в среде обита-
ния токсикантов, недостаточное или избыточное 
освещение, дефицит элементов минерального пи-
тания, таких как азот, фосфор или сера. В связи 
с этим актуальным является исследование измене-
ния состояния фотосинтетического аппарата кле-
ток водорослей при воздействии упомянутых фак-
торов. Для исследования механизмов воздействия 
факторов стресса на фитопланктон удобно ис-
пользовать лабораторную культуру водорослей 
Chlorella vulgaris [1, 2].

Одним из важнейших элементов минерально-
го питания является азот. Азот входит в состав 

всех аминокислот, из которых состоят белки, 
а также присутствует в молекулах хлорофилла. Де-
фицит азота приводит к снижению содержания 
хлорофилла и важнейших для растительных кле-
ток белков тилакоидной мембраны, входящих 
в комплексы электрон-транспортной цепи хлоро-
пластов – фотосистем I и II, цитохромного  
b6 f-комплекса и АТФ-синтазы, а также основного 
фермента, участвующего в фиксации CO2 в темно-
вой фазе фотосинтеза – рибулозодифосфаткар-
боксилазы (рубиско) [3]. В итоге это приводит 
к  снижению эффективности процессов световой 
фазы, к генерации активных форм кислорода за 
счет избыточной световой энергии и подавлению 
цикла Кальвина [4].

Фотосистема II (ФСII), схематическое изо-
бражение которой приведено на рис. 1А, является 
трансмембранным белковым комплексом, входя-
щим в состав электрон-транспортной цепи хлоро-
пласта. При поглощении кванта света димером 
хлорофилла P680 происходит разделение зарядов: 
электрон от P680 переходит последовательно на 
феофитин (Phe), первичный хинон QA и подвиж-
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ный вторичный хинон QB; окисленный димер 
хлорофилла P680

+ восстанавливается за счет элек-
тронов, полученных при окислении воды марган-
цевым кластером (Mn)4, входящим в состав  
кислород-выделяющего комплекса (КВК), и пере-
ходящих от (Mn)4 на P680 через промежуточный 
акцептор тирозин-Z (Tyrz).

Реакционные центры ФСII гетерогенны по 
своей природе. Гетерогенность может проявляться 
в строении и размере светособирающей антен-
ны [5], активности КВК [6] или в способности пе-
редавать электрон от ФСII к последующим пере-
носчикам электрон-транспортной цепи [7]. По 
изменению характеристик, связанных с  гетеро- 
генностью реакционных центров, можно судить 
о воздействии факторов стресса.

В популяции реакционных центров ФСII вы-
деляют альфа-центры с наибольшим размером ан-
тенны (в которых присутствуют и внутренняя, 
и периферическая антенны), а также бета-центры, 
у которых периферическая антенна отсутствует. 
Известно, что альфа- и бета-центры распределены 
в мембранах хлоропласта неравномерно: основ-
ной пул альфа-центров расположен в гранальных 
тилакоидах, а бета-центры – в основном в мем-
бранах стромальной области [8]. Впервые гетеро-
генность реакционных центров обнаружена с по-
мощью кривых индукции флуоресценции 
хлорофилла, измеренных в присутствии диурона 
(3-(3,4-dichlorophenyl)-1,1-dimethylurea, DCMU) 
[9]. DCMU – ингибитор переноса электронов 
с QA на QB; поэтому такие кривые отражают толь-
ко этап накопления восстановленного QA. В кине-
тике нарастания этих кривых визуально наблюда-
ется только одна фаза (рис. 1Б), однако 
применение специальных методов анализа позво-
ляет выявить несколько фаз, различающихся по 

характерному времени восстановления QA, что 
объясняется наличием нескольких типов реакци-
онных центров с различным размером антенного 
комплекса [9–12]. Наличие нескольких фаз мож-
но выявить методом мультиэкспоненциальной ап-
проксимации либо с помощью математической 
модели [11]. Быстрая фаза кривой характеризует 
максимальный размер антенного комплекса (аль-
фа-центры), который содержат наибольшее число 
белков антенны (периферической и внутренней). 
Медленная фаза кривой характеризует центры, 
в которых отсутствует часть периферического све-
тособирающего комплекса (бета-центры).

Существует большое количество математиче-
ских моделей, описывающих процессы, происхо-
дящие в ФСII, как детальных [13–15], так и упро-
щенных [11, 16, 17]. Модели ФСII обычно 
описывают кинетику индукции флуоресценции 
хлорофилла [11, 13–16] или затухания флуорес-
ценции хлорофилла [17–19]. Такие модели  
используются для выявления связи между процес-
сами, происходящими в фотосинтетическом аппа-
рате, и формой кривой. Детальные математиче-
ские модели, описывающие процессы в ФСII, 
хорошо подходят для решения прямых задач (изу-
чение изменений формы кривой при изменении 
параметров), однако решение обратных задач – 
определение значений параметров модели по экс-
периментальным данным – как правило, неодно-
значно, так как сходные изменения формы кривой 
могут быть связаны с изменением различных пара-
метров. Упрощенные модели, содержащие неболь-
шое число уравнений и параметров, напротив, ча-
сто позволяют решать обратные задачи, однако 
найденные параметры можно интерпретировать 
только в рамках тех упрощений, на основе которых 
строилась модель.

Рис. 1. (А) Схематическое изображение комплекса фотосистемы II. Элементы ФСII: (Mn)4 – кислород-выделяющий комплекс 
(марганцевый кластер); TyrZ – тирозин-Z; P680 – димер хлорофилла a; Phe – феофитин; QA – первичный хинон, QВ – вторич-
ный хинон. Сплошной стрелкой показана реакция окисления воды, пунктирными стрелками – транспорт электрона. (Б) Ти-
пичные кривые индукции флуоресценции хлорофилла, измеренные в присутствии DCMU при действующем свете интенсивно-
стью 3440 (кривая 1), 4900 (кривая 2), 6230 (кривая 3) мкЭ∙м–2∙с–1. Точки – экспериментальные данные, измеренные на 29-м ч 
роста культуры. Непрерывные кривые – результат аппроксимации экспериментальных данных с помощью модели.
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Ранее [11] нами была разработана редуциро-
ванная математическая модель ФСII при действии 
DCMU, полученная из детальной модели путем ее 
пошаговой редукции. Простая форма полученных 
уравнений позволяет составлять комбинации из 
таких моделей для описания различных типов ре-
акционных центров ФСII, что дает возможность 
выявлять их гетерогенность по размеру и строе-
нию антенного комплекса (альфа- и бета-центры), 
а также по активности КВК, которая не учитыва-
лась в более ранних моделях [14, 17]. Основным 
ограничением модели является возможность 
учесть состояния элементов ФСII только до пер-
вичного хинона QA, поскольку для выявления ге-
терогенности реакционных центров ФСII необхо-
димо исключить влияние процессов переноса 
электронов на последующие акцепторы электрон-
транспортной цепи хлоропласта. Тем не менее ре-
дуцированная модель показала свою эффектив-
ность для описания гетерогенности ФСII у разных 
видов водорослей, которые культивировались при 
разной освещённости и температуре, избытке 
и  недостатке элементов минерального питания 
в  среде [11, 12]. В данной работе разработанная 
нами редуцированная модель ФСII [11] использу-
ется для оценки изменения соотношения долей 
реакционных центров ФСII с различным разме-
ром антенны и различной активностью КВК в от-
вет на стресс, вызванный дефицитом азота в среде 
при культивировании водорослей Chlorella vulgaris.

Материалы и методы

1. Получение экспериментальных данных
1.1. Культивирование микроводорослей. Экспе-

рименты проводились на периодической культуре 
быстрорастущего термофильного штамма Chlorella 
vulgaris. Микроводоросли культивировали в па-
нельном фотобиореакторе объемом 1 л на среде 
Тамия в разведении 1:30 при температуре 
36,0 ± 0,5°C, непрерывном освещении белым све-
том 180 мкЭ∙м–2∙с–1 и продувке воздушной смесью 
с высоким содержанием CO2 (0,4%) со скоростью 
потока 1 л в минуту. Перемешивание осуществля-
лось за счёт барботирования воздушной смесью. 
Подробное описание условий культивирования 
приведено в предыдущей работе [20]. Начальная 
оптическая плотность культуры при длине волны 
675 нм составляла 0,01 в кювете толщиной 1 см. 
В ходе роста водорослей постепенно возникал де-
фицит азота в среде в связи с его поглощением ра-
стущей культурой.

1.2. Обработка проб DCMU и измерение индук-
ционных кривых. Отборы проб для измерения кри-
вых индукции флуоресценции проводились раз 
в 2 ч в период с 29-го ч по 47-й ч с момента начала 
культивирования. К 29-му ч роста культуры содер-
жание NO3

– снижалось с 52,7 мг∙л–1 до 3,5 мг∙л–1, 
к 31-му – до 1,7 мг∙л–1, к 33-му – до 1,0 мг∙л–1 

и в дальнейшем оставалось практически постоян-
ным на уровне 0,7 мг∙л–1 [20]. Оптическая плот-
ность культуры при длине волны 675 нм составля-
ла 0,49 на 29-м ч культивирования и возрастала до 
0,68 на 40-м ч культивирования, после чего сни-
жалась до 0,6 на 47-м ч [20]. Перед измерением 
пробы инкубировали в течение 15 мин с DCMU 
в  концентрации 6∙10-6 М в темноте. Кривые ин-
дукции флуоресценции продолжительностью 
1500  мс измеряли при помощи флуориметра 
МЕГА-25 (создан на кафедре биофизики Биоло-
гического факультета МГУ, Россия) [21] при трех 
интенсивностях действующего света – 3440, 4900 
и 6230 мкЭ∙м–2∙с–1. В качестве источника действу-
ющего света использовали светодиод с максиму-
мом испускания на 455 нм, флуоресценцию реги-
стрировали в диапазоне 670–750 нм с помощью 
кремниевого фотодиода.

2. Математическая модель
2.1. Схема и параметры модели ФСII. Для 

определения состояния и гетерогенности реак-
ционных центров ФСII использовалась редуци-
рованная математическая модель ФСII, описы- 
вающая кривую индукции флуоресценции  
хлорофилла при добавлении DCMU [11]. Схема 
редуцированной модели представлена на рис.2.

Система дифференциальных уравнений, опи-
сывающих схему на рис. 2, имеет вид:


= - ⋅


 = ⋅ - ⋅

 = ⋅

x

x y

y

dx k x
dt
dy k x k y
dt
dz k x
dt

где переменные x, y и z определяют долю реакци-
онных центров; x – начальное состояние ФСII; 
y – состояние после поглощения фотона и разде-
ления зарядов; z – состояние после восстановле-
ния P680 и окисления КВК; kx и ky – параметры, 
состоящие из сочетаний констант элементарных 
стадий детальной модели (для альфа- и бета-цен-
тров значения kx различаются и в модели обозна-
чаются kxα и kxβ соответственно) [11].

Рис. 2. Схема редуцированной модели. Элементы ФСII: S1 
и S2 – состояния кислород-выделяющего комплекса; Y и Y+ – 
состояния тирозина-Z, P и P+ – состояния P680 (димера хло-
рофилла a); I – феофитин; A и А- – состояния QA (первичного 
хинона). x, y, z – переменные модели, соответствующие клю-
чевым состояниям ФСII.
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Простой вид системы позволяет получить 
аналитическое решение:


 = − ⋅


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 − −


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Интенсивность флуоресценции описывается 
как сумма интенсивностей флуоресценции от трех 
ключевых состояний ФСII и, с учетом нормиров-
ки на её максимальное значение FM, для реакци-
онных центров с активным КВК рассчитывается 
по формуле:

+

+
= ⋅ + ⋅ + ,

1
s Pred

ot
Pred

K
F F x y z

K

где Fot – отношение минимальной флуоресценции 
к максимальной (F0 /FM), KPred – константа равно-
весия перехода электрона с тирозина-Z на P680 
(состояние y является квазиравновесным). По-
скольку появление состояния z связано с перено-
сом электрона от КВК, то для реакционных цен-
тров с неактивным КВК оно не рассматривается, 
и флуоресценция с учетом нормировки на FM от 
таких реакционных центров рассчитывается по 
формуле:

-

+
= ⋅ + ⋅

1
,s Pred

ot
Pred

K
F F x y

K

Модель позволяет описать 4 типа реакцион-
ных центров ФСII, различающихся по активности 
КВК (активных и неактивных) и по составу антен-
ных комплексов (альфа-центры содержат перифе-
рическую и внутреннюю антенну, бета-центры со-
держат только внутреннюю антенну). Общая 
флуоресценция образца в модели представлена 
как комбинация флуоресценций 4 типов реакци-
онных центров:

+ - + -
α α β β= α ⋅ ⋅ + - ⋅ + β⋅ ⋅ + - ⋅( (1 ) ) ( (1 ) ),s s s sF s F s F s F s F

где s – доля активных КВК, α – доля альфа-цен-
тров, β – доля бета-центров (β = 1 - α).

2.2. Определение значений параметров и их 
стандартных отклонений. Значения параметров 
модели определялись путем аппроксимации экспе-
риментальных данных модельными кривыми при 
помощи программы DBSolve Optimum 2020  [22], 
а затем чувствительность параметров модели (стан-
дартные отклонения) определялась при помощи 
модуля lmfit языка программирования Python [23]; 
в обеих программах сумма квадратов отклонений 
модельных значений от экспериментальных 
(χ-квадрат) использовалась в качестве критерия ка-
чества аппроксимации.

Результаты
Кривые индукции флуоресценции были изме-

рены при трех разных интенсивностях действую-
щего света: 3440, 4900 и 6230 мкЭ∙м-2∙с-1. Использо-
вание различных интенсивностей измерительного 
света позволило корректно идентифицировать па-
раметры модели, поскольку серия таких кривых 
описывается одним набором параметров за исклю-
чением констант (kxα, kxβ), которые меняются про-
порционально интенсивности измерительного све-
та. При идентификации параметров модели по 
сериям кривых, относящихся к разным стадиям ро-
ста культуры, предполагалось, что могут меняться 
доля альфа-центров (α) и эффективный размер 
светособирающей антены альфа-центров (kxα), 
доли активных КВК (s), а также отношение мини-
мального F0 и максимального FM значений кривых, 
Fot = F0 /FM, характеризующее квантовый выход 
процессов диссипации энергии в реакционном 
центре ФСII. Эффективный размер светособираю-
щей антенны бета-центров (kxβ) предполагался 
одинаковыми на всех стадиях роста, поскольку он 
характеризует светосбор реакционных центров 
ФСII без присоединенных дополнительных свето-
собирающих комплексов. При анализе активности 
КВК мы исходили из предположения «всё или ни-
чего», то есть предполагалось, что изменение ак-
тивности КВК связано только с изменением доли 
реакционных центров ФСII с активным КВК (s), 
в  то время как константа перехода КВК из S1 в S2 
(ky) и  константа равновесия переноса электрона 
с тирозина-Z на P680 (KPred) в реакционных центрах 
с активным КВК не изменяются. Аппроксимация 
модели проводилась по всему набору эксперимен-
тальных данных, значение коэффициента детерми-
нации составляло R2 = 0,999876. На рис. 1Б показа-
ны экспериментальные данные и модельные 
кривые для 29-го ч роста культуры.

В ходе определения стандартных отклонений 
параметров была обнаружена тесная взаимосвязь 
параметра KPred с параметрами s и ky, которая вы-
ражается в том, что для любого значения параме-
тра KPred из достаточно широкого диапазона мож-
но подобрать соответствующие значения 
параметров s и ky, при этом качество аппроксима-
ции модели практически не изменится – и, соот-
ветственно, стандартные отклонения для этих 
трех параметров оказываются очень большими. 
Тем не менее, наилучшая аппроксимация дости-
гается при значении KPred = 1,08, при этом оценка 
доли реакционных центров ФСII с активным КВК 
(s) лежит внутри диапазона допустимых значений 
от 0 до 1, ни на одном из этапов культивирования 
не достигая предельных значений. В связи с этим 
при определении стандартного отклонения пара-
метр KPred был рассмотрен как постоянная величи-
на. Значения параметров, полученные для экспе-
риментальных кривых, измеренных на разных 
стадиях роста культуры, представлены в таблице. 
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Видно, что Fot с момента исчерпания азота в среде 
(29-й ч роста культуры) увеличивается в течение 
18 ч от 0,36 до 0,45 (на 25% по сравнению с на-
чальным значением); соответственно квантовый 
выход первичных реакций фотосинтеза, выража-
ющийся как 1 - Fot, падает на 14%. Таким образом, 
отсутствие азота в среде приводит к снижению 
эффективности работы ФСII. Доля альфа-центров 
(α), содержащих наибольшую по размеру антенну, 
включающую и периферическую, и внутреннюю 
части, спустя 18 ч после истощения азота в среде 
падает от 0,81 до 0,61 (на 25% от начального состо-
яния), соответственно доля бета-центров (β), со-
держащих только внутреннюю антенну, увеличи-
вается вдвое. Наибольшую чувствительность 
к отсутствию азота в среде показал КВК: доля ак-
тивных КВК (s) за 18 ч уменьшилась от 0,84 до 
0,13 (на 85% по сравнению с начальным значени-
ем), то есть за это время инактивировалась боль-
шая их часть.

Обсуждение
При анализе кривых индукции флуоресцен-

ции хлорофилла для культуры водорослей Chlorella 
vulgaris было выявлено снижение эффективности 
работы ФСII, выражающееся в возрастании Fot 
(квантовый выход первичных фотохимических ре-
акций, Fv /FM = 1 - Fot, при этом снижается). Сни-
жение квантового выхода первичной фотохимии 
согласуется с полученными ранее оценками [20], 
которые были проведены с использованием JIP-
теста. Вероятно, это связано с нарушением синтеза 
белков и хлорофилла при недостаточном количе-
стве соединений азота. Одними из важных меха-
низмов, защищающих фотосинтетический аппарат 
от различных повреждений и  связанных с ними 
негативных эффектов, являются синтез и замена 
поврежденных белков, прежде всего, белка D1 – 
одной из ко́ровых субъединиц ФСII, которая наи-
более подвержена светоиндуцированным повреж-
дениям. Недостаток соединений азота в клетке 
существенно затрудняет использование этого за-

щитного механизма. Снижение доли альфа-цен-
тров, содержащих и периферическую, и внутрен-
нюю антенну, может быть вызвано ингибированием 
синтеза белков периферического антенного ком-
плекса и хлорофилла в связи с недостатком азота. 
Другая возможная причина – отсоединение пери-
ферического антенного комплекса от ФСII и его 
миграция к фотосистеме I (state transition): что 
приводит к перераспределению энергии между фо-
тосистемами и защищает ФСII от избыточного по-
глощения энергии и повреждения фотосинтетиче-
ского аппарата. При исчерпании азота в среде 
наблюдается увеличение световой константы аль-
фа-центров – параметра, характеризующего эф-
фективное сечение поглощения света. Это явле-
ние, по-видимому, обусловлено нарушением 
синтеза белков и пигментов, что затрудняет репа-
рацию поврежденных реакционных центров. По-
скольку альфа-центры организованы как димеры, 
при инактивации одного из центров энергия све-
тособирающей антенны полностью направляется 
на оставшийся активный центр. В результате эф-
фективное сечение поглощения на один активный 
реакционный центр возрастает.

Результаты, полученные с помощью редуци-
рованной математической модели, в целом согла-
суются с оценками, проведенными нами ранее [20] 
для аналогичного эксперимента инкубирования 
микроводорослей Chlorella vulgaris в условиях де-
фицита азота с помощью широко применяемого 
JIP-теста (метода, основанного на интерпретации 
значений флуоресценции в выбранных точках ин-
дукционной кривой и комбинации таких значе-
ний). Однако JIP-тест дает некие усредненные ха-
рактеристики изменений для всех реакционных 
центров ФСII, тогда как математическая модель 
позволила выявить группы реакционных центров, 
различающихся по размеру светособирающей ан-
тенны и активности КВК, и  описать изменение 
выявленной гетерогенности реакционных центров 
ФСII в процессе роста культуры в среде с дефици-
том азота.

Таблица
Параметры, полученные в результате аппроксимации экспериментальных кривых при помощи модели индукции флуоресценции, 

измеренных на разных часах роста культуры водорослей Chlorella vulgaris в условиях дефицита азота

29 ч 31 ч 33 ч 35 ч 37 ч 39 ч 41 ч 43 ч 45 ч 47 ч

Fot 0,36** 0,36** 0,38** 0,38** 0,38** 0,38** 0,40** 0,42** 0,43** 0,45**
KPred 1,08* 1,08* 1,08* 1,08* 1,08* 1,08* 1,08* 1,08* 1,08* 1,08*
α 0,81 ± 0,03 0,75 ± 0,02 0,74 ± 0,02 0,70 ± 0,02 0,67 ± 0,01 0,67 ± 0,01 0,63 ± 0,01 0,61 ± 0,01 0,61 ± 0,01 0,61 ± 0,01
ky 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73 28,45 ± 0,73
kxα 4,49 ± 0,06 4,53 ± 0,06 4,69 ± 0,06 5,00 ± 0,06 5,28 ± 0,06 5,16 ± 0,06 5,57 ± 0,07 5,88 ± 0,08 6,14 ± 0,08 6,30 ± 0,09
kxβ 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06 1,27 ± 0,06
s 0,84 ± 0,04 0,78 ± 0,04 0,57 ± 0,03 0,54 ± 0,02 0,45 ± 0,02 0,44 ± 0,02 0,35 ± 0,02 0,28 ± 0,02 0,21 ± 0,02 0,13 ± 0,01

Примечания: Значения ky, kxa, kxb приведены для интенсивности действующего света 3400 мкЭ∙м-2∙с-1;
* – стандартное отклонение не определялось;
** – значение стандартного отклонения σ < 0,01.
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Заключение
Проведен анализ состояния и гетерогенности 

фотосинтетического аппарата клеток водорослей 
Chlorella vulgaris, выращенных в условиях дефицита 
соединений азота в среде, с помощью математиче-
ской модели. В этих условиях снижалась эффек-
тивность работы ФСII, снижалось количество  
активных КВК, а также возрастало число реакци-
онных центров без периферического антенного 
комплекса. Модель показала себя эффективным 
инструментом, обладающим высокой чувствитель-
ностью и информативностью при анализе измене-
ний состояний ФСII в ответ на действие такого 
стресса, как азотного голодание. Предложенный 

подход может применяться как в фундаментальных 
исследованиях, так и при решении практических 
задач управления ростом культуры микроводорос-
лей в биотехнологии – в частности, с целью опре-
деления оптимальных режимов выращивания ми-
кроводорослей для получения определенных 
целевых продуктов.
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The study of microalgae cell responses to stress factors such as mineral nutrient deficiency is an 
important ecological task. Changes in the photosynthetic apparatus are reflected in the kinetics 
of experimentally measured chlorophyll fluorescence induction curves. Various mathematical 
methods are developed to analyze changes in the shape of curves, allowing rapid analysis of 
a  large number of curves. The paper demonstrates the use of a simple mathematical model of 
photosystem II (PSII) to assess changes in the PSII parameters of a Chlorella vulgaris microalgae 
cell culture growing under nitrogen deficiency in the medium. The model describes transitions 
between three key PSII states that differ in the oxidation state of its components. The mathema- 
tical model revealed an increase in the proportion of reaction centers containing smaller anten-
nae, as well as an increase in the proportion of inactive oxygen-releasing complexes.
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