
МИНИСТЕРСТВО НАУКИ И ВЫСШЕГО ОБРАЗОВАНИЯ РОССИЙСКОЙ ФЕДЕРАЦИИ 
РОССИЙСКАЯ АКАДЕМИЯ НАУК 

 
ИНСТИТУТ БИОЛОГИИ ВНУТРЕННИХ ВОД ИМ. И.Д. ПАПАНИНА РАН 

 

 
ТРУДЫ ИБВВ РАН 

 
ВЫПУСК 88(91)                                        2019                            ОКТЯБРЬ – ДЕКАБРЬ 

Выходит 4 раза в год 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Борок 
2019 



 

THE MINISTRY OF EDUCATION AND SCIENCE OF THE RUSSIAN FEDERATION 
THE RUSSIAN ACADEMY OF SCIENCES 

 
PAPANIN INSTITUTE FOR BIOLOGY OF INLAND WATERS RAS 

 

 
TRANSACTIONS OF IBIW RAS 

 
ISSUE 88(91)                                          2019                   OCTOBER – DESEMBER 

The Journal is published quarterly  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Borok 
2019 



 

УДК 574(28) 
ББК 28.081 
Т78 

Труды Института биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН. – Борок : Институт биологии внутренних вод –
 2019. – Вып. 88(91)  –  82 с. 

А. М. Андреева, А. А. Солдатов, Д. В. Тихоненков, Р. А. Запруднова, А. А. Морозов, Е. В. Кузнецова, 
Д. В. Косолапов, Г. В. Винокурова, Г. В. Шурганова 
 

В очередном выпуске журнала представлены материалы, посвященные некоторым актуальным вопросам 
экологической биохимии и молекулярной генетики водных организмов. Обсуждаются перспективы 
приложений протеомики в области экологии и эволюции; теоретические аспекты адаптаций морских 
организмов к зонам острой гипоксии; роль эритроцитарного магния в дыхательных адаптациях пресноводных 
рыб в условиях стресса; вопросы происхождения фотосинтетических эукариот; проблемы поиска внутригенных 
дупликаций у диатомовых водорослей; и связь разнообразия бактерий с функционированием пресноводных 
экосистем. 

Выпуск рассчитан на специалистов в области экологии, гидробиологии, биохимии, микробиологии и 
молекулярной генетики.  
 

Рецензенты:  
Комов В.Т., д.б.н. (ИБВВ РАН) 
Поддубный С.А., д.б.н. (ИБВВ РАН) 
Карабанов Д.П., к.б.н. (ИБВВ РАН) 

Дзюбан А.Н., д.б.н. (ИБВВ РАН) 
Белькова Н.Л., к.б.н. (ЛИН СО РАН) 
Андреева А.М., д.б.н. (ИБВВ РАН) 

Редакционная коллегия Трудов ИБВВ РАН: 
C. А. Поддубный (гл. редактор), д.г.н., ИБВВ РАН, Борок, 
Россия  
А. В. Крылов (зам. гл. редактора), д.б.н., проф., ИБВВ РАН, 
Борок, Россия 
А. А. Бобров, к.б.н., ИБВВ РАН, Борок, Россия  
Б. К. Габриелян, д.б.н., проф., НАН РА НЦ ЗГЭ, Ереван, 
Армения  
И.Л. Голованова, д.б.н. ИБВВ РАН, Борок, Россия  
Ю.В. Герасимов, д.б.н., ИБВВ РАН, Борок, Россия 
А. Н. Дзюбан, д.б.н., ИБВВ РАН, Борок, Россия  
Хай Доан Нё, д.ф., Институт океанографии, ВАНТ, Нячанг, 
Вьетнам  

В. Т. Комов, д.б.н., проф., ИБВВ РАН, Борок, Россия  
В. И. Лазарева, д.б.н., ИБВВ РАН, Борок, Россия  
Н. М. Минеева, д.б.н., ИБВВ РАН, Борок, Россия  
Лам Нгуен Нгок, д.ф., проф., Институт океанографии, 
ВАНТ, Нячанг, Вьетнам  
А. А. Протасов, д.б.н., проф., ИГБ НАНУ, Киев, Украина  
К. Робинсон, д.ф., EAWAG, Цюрих, Швейцария   
В. П. Семенченко, д.б.н., чл.-кор. НПЦ НАН по биоресурсам, 
Минск, Беларусь 
 

Ответственный редактор: А.М. Андреева 
Ответственный секретарь А. А. Сажнева 

Печатается по решению Ученого совета ИБВВ РАН. 
Исследования проведены при финансовой поддержке государства в лице Минобрнауки России. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Адрес редакции: 152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, 
Институт биологии внутренних вод РАН 

тел./факс (48547) 2-48-09; e-mail: trud@ibiw.ru 
 

© Институт биологии внутренних вод РАН, 2019  



 

Transactions of Papanin Institute for Biology of Inland Waters RAS. – Borok : Institute for Biology of Inland Waters. –
 2019. – Issue 88(91). – 82 p. 

A. M. Andreeva, A. A. Soldatov, D. V. Tikhonenkov, R. A. Zaprudnova, A. A. Morozov, E. V. Kuznetsova, 
D. V. Kosolapov, , G. V. Vinokurova, G. V. Shurganova 

 
The regular issue of the journal presents materials on some topical issues of environmental biochemistry and 

molecular genetics of aquatic organisms. The prospects of proteomics applications in the field of ecology and evolution 
are discussed; theoretical aspects of adaptations of marine organisms to areas of acute hypoxia; the role of erythrocyte 
magnesium in the respiratory adaptations of freshwater fish under stress; questions of the origin of photosynthetic 
eukaryotes; problems of searching for intragenic duplications in diatoms; and the association of bacterial diversity with 
the functioning of freshwater ecosystems. 

The issue is designed for specialists in the field of ecology, hydrobiology, biochemistry, microbiology and 
molecular genetics. 

 
Reviewers:  

Komov V.T., Doctor of Biology (IBIW RAS) 
Poddubny S.A., Doctor of Biology (IBIW RAS) 
Karabanov D.P., Ph.D. (IBIW RAS) 

Dzyuban A.N., Doctor of Biology (IBIW RAS) 
Belkova N.L., Ph.D. (LIN SB RAS) 
Andreeva A.M., Doctor of Biology (IBIW RAS) 

 
Editorial board of IBIW RAS Transactions: 

S. A. Poddubny (editor), D.r of geogr., IBIW RAS, Borok, 
Russia  
A. V. Krylov (deputy editor), Dr. of biol., prof., IBIW RAS, 
Borok, Russia  
A. A. Bobrov, PhD., IBIW RAS, Borok, Russia   
Hai Doan Nhu, PhD., Institute of Oceanography, VAST, Nha 
Trang, Vietnam  
A. N. Dzuban, Dr. of biol., IBIW RAS, Borok, Russia   
B. K. Gabrielyan, Dr. of biol., prof., SC ZHE NAS RA, Yerevan, 
Armenia  
I.L. Golovanova, Dr. of biol., prof., IBIW RAS, Borok, Russia 

Yu. V. Gerasimov, Dr. of biol., IBIW RAS, Borok, Russia  
V. T. Komov, Dr. of biol., prof., IBIW RAS, Borok, Russia  
V. I. Lazareva, Dr. of biol., IBIW RAS, Borok, Russia   
N. M. Mineeva, Dr. of biol., IBIW RAS, Borok, Russia  
Lam Nguyen Ngoc, PhD., prof., Institute of Oceanography, 
VAST, Nha Trang, Vietnam  
A. A. Protasov, Dr. of biol, prof., IHB NASU, Kiev, Ukraine 
C. Robinson, PhD., EAWAG, Zurich, Switzerland  
V. P. Semenchenko, Dr. of biol., corr. member NASB, Minsk, 
Belar

 
 

Editor-in-chief of the volume A. M. Andreeva 
Coordinating Editor A. A. Sazhneva 

Published by the decision of IBIW RAS Academic council. 
The research was carried out with the financial support of the state in the person of the Ministry of education and science  

of the Russian Federation. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Editorial address: 152742. Borok, Yaroslavl region, Nekouz district, 
Institute for Biology of Inland Waters, RAS 

tel./fax (48547) 2-48-09; e-mail: trud@ibiw.ru 
 

© Institute for Biology of Inland Waters RAS, 2019 



 

 
 

СОДЕРЖАНИЕ 
 

А. М. Андреева 
ПЕРСПЕКТИВЫ ПРОТЕОМНЫХ ИССЛЕДОВАНИЙ ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ …….  7 
 
А. А. Солдатов 
ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ АСПЕКТЫ СУЩЕСТВОВАНИЯ МОРСКИХ ОРГАНИЗМОВ В 
ЗОНАХ ОСТРОЙ ГИПОКСИИ ………………………………………………………………  20 
 
Р. А. Запруднова 
УЧАСТИЕ ЭРИТРОЦИТАРНОГО МАГНИЯ В СТРЕССОРНЫХ РЕАКЦИЯХ РЫБ …..  29 
 
Д. В. Тихоненков 
ОТКРЫТИЕ НЕФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ХИЩНЫХ РОДСТВЕННИКОВ КРАСНЫХ 
ВОДОРОСЛЕЙ ПРОЛИВАЕТ СВЕТ НА ПРОИСХОЖДЕНИЕ 
ФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ЭУКАРИОТ .................................................................................  41 
 
А. А. Морозов 
ВНУТРИГЕННЫЕ ДУПЛИКАЦИИ У ДИАТОМОВЫХ ВОДОРОСЛЕЙ: ПОИСК И 
ВАЛИДАЦИЯ ………………….………………………………………………………………  50 
 
Kuznetsova E. V., Kosolapov D. B. 
DIVERSITY OF BACTERIA AND ITS COMMUNICATION WITH FUNCTIONING OF 
FRESHWATER ECOSYSTEMS …………………………………………………………..….. 58 
 
Г. В. Винокурова 
ФИТОЭПИЛИТОН ПОГРАНИЧНЫХ ЗОН ТЕЛЕЦКОГО ОЗЕРА ………………………  65 
 
ПАМЯТИ НАШИХ КОЛЛЕГ  

 
А. М. Андреева 
К ЮБИЛЕЮ ЛАБОРАТОРИИ ЭКОЛОГИЧЕСКОЙ БИОХИМИИ ВОДНЫХ 
ОРГАНИЗМОВ…………………………………………..………….…..…………. 76 
 
Г. В. Шурганова 
ПАМЯТИ ВЛАДИМИРА ВАСИЛЬЕВИЧА ЧЕРЕПЕННИКОВА – 
НАСТАВНИКА, УЧИТЕЛЯ, ДРУГА, ЕДИНОМЫШЛЕННИКА, 
СОРАТНИКА ………………………………………………………..……………..  78 

  



 

 
 

CONTENTS 
 

A. M. Andreeva 
PROSPECTS OF PROTEOM RESEARCHES OF WATER ORGANIZMS ……..……….….. 7 
 
A. A. Soldatov  
FUNCTIONAL ASPECTS OF EXISTENCE OF MARINE ORGANISMS IN ZONES OF 
ACUTE HYPOXIA ………………………………………………………………………….…  20 
 
R. A. Zaprudnova 
PARTICIPATION OF ERYTHROCYTE MAGNESIUM IN STRESS RESPONSES OF 
FISH ………………...…………………………………………………………………………..  29 
 
D. V. Tikhonenkov 
DISCOVERY OF NON-PHOTOSYNTHETIC PREDATORY RELATIVES OF RED 
ALGAE SHEDS LIGHT ON THE ORIGIN OF PHOTOSYNTHETIC EUKARYOTES .........  41 
 
A. A. Morozov 
INTRAGENIC DUPLICATIONS IN DIATOM ALGAE: BIOINFORMATIC SEARCH AND 
EXPERIMENTAL VALIDATION ……………………………………...………………..…….  50 
 
Kuznetsova E. V., Kosolapov D. B. 
DIVERSITY OF BACTERIA AND ITS COMMUNICATION WITH FUNCTIONING OF 
FRESHWATER ECOSYSTEMS …………………………………………………………..…..  58 
 
G. V. Vinokurova 
ALGAE OF LAKE TELETSKOYE ECOTONES ……………………………………………..  65 
 
MEMORY OF OUR COLLEAGUES  

 
A. M. Andreeva 
ON THE ANNIVERSARY OF THE LABORATORY OF ECOLOGICAL 
BIOCHEMISTRY OF WATER ORGANISMS ….……………………………….. 76 
 
G. V. Shurganova 
IN MEMORY OF VLADIMIR VASILIEVICH CHEREPENNIKOV – 
MENTOR, TEACHER, FRIEND, PRINCIPAL, COMPANATOR ……………..  78 

 
 
 



Труды ИБВВ РАН, вып. 88(91), 2019                                             Transactions of IBIW, issue 88(91), 2019 

7 

УДК 577.29:574 

ПЕРСПЕКТИВЫ ПРОТЕОМНЫХ ИССЛЕДОВАНИЙ 
ВОДНЫХ ОРГАНИЗМОВ (ОБЗОР) 

А.М. Андреева  
Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 

152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, aam@ibiw.ru 

В обзоре представлены сведения по одному из разделов молекулярной генетики – протемике, ее це-
лях и задачах, методическом аппарате, возрастающей роли в изучении природных экосистем. Обсужда-
ются проблемы (1) более низкой эффективности извлечения полезной информации при изучении экоси-
стем на протеомном уровне по сравнению с геномным и способы ее преодоления; (2) особенности изуче-
ния протеомов пойкилотермных и гомойотермных организмов; (3) перспективы протеомного анализа 
модельных и  немодельных объектов, а также (4) роль проекта “Протеом человека”, давшего стимул для 
развития протеомных исследований других групп организмов; заключительный раздел посвящен эволю-
ционным приложениям протеомики. Приведенные примеры демонстрируют эффективность протеомных 
технологий в решении вопросов экологии и эволюции. Протеомика может быть как самостоятельным 
инструментом, так и дополнительным звеном в комплексном анализе экосистем и мощным стимулом для 
развития старых и рождения новых гипотез и теорий. 

Ключевые слова: экологическая протеомика, водные организмы, эволюция. 

DOI: 10.24411/0320-3557-2019-10023 

Протеомика – наука о белках. Подобно 
геномике, транскриптомике и метаболомике, 
она является разделом молекулярной биоло-
гии, тесно связанным с биоинформатикой. 
В последние годы использование этих дисцип-
лин, и, в их числе, протеомики, в изучении 
приородных экосистем значительно возросло 
(Schneider, Riedel, 2010; Diz et al., 2012; Rhee 
et al., 2014; Martyniuk, Simmons, 2016; Revel 
et al., 2017; Liang et al., 2018; Volkova et al., 
2018). Протеомика выделилась из биохимии 
как самостоятельный специализированный 
раздел с особым методическим аппаратом, 
включающим электрофорез, хроматографию и 
масс-спектрометрию MALDI-TOF. Она пред-
лагает качественно новый уровень исследова-
ний белков на основе секвенированных гено-
мов исследуемых организмов. Такая платфор-
ма из сиквенсов была подготовлена в ходе 
реализации проекта “Геном человека”, давше-
го стимул для секвенирования геномов разных 
групп организмов (Lander et al., 2001). Его ло-
гичным продолжением явилась программа 
“Протеом человека” (Archakov et al., 2007, 
2019; Ponomarenko et al., 2016), под “прикры-
тием” которой были начаты исследования бел-
ков и протеомов не только человека, но и дру-
гих организмов. В ходе работы по данным 
проектам создавалась и пополнялась база дан-
ных по структуре белков человека и их проте-
олитическим фрагментам, полученным в стан-
дартных условиях. Наличие такой базы позво-
ляет идентифицировать белки человека по ве-
личинам молекулярной массы Mr их протео-
литических фрагментов, полученных в таких 
же условиях. Широкий перечень видов, вовле-
ченных в геномные и протеомные исследова-

ния, расширил возможности идентификации 
практически любого белка у любого вида 
с секвенированным геномом.  

Целью протеомики является инвентари-
зация и идентификация всех белков, закодиро-
ванных в геноме организма, ткани, клетки; а 
также белок-белковые взаимодействия, по-
сттрансляционные модификации и др. (Prieto 
and Rivas, 2009; Archakov et al., 2019). Выпол-
нение всех этих задач невозможно без рево-
люционной технологии MALDI. В настоящее 
время масс-спектрометрические исследования 
охватывают не только белки человека, но и 
белки объектов природных экосистем. Эколо-
гическая протеомика – это протеомика живых 
объектов экосистем, опирающаяся на базу 
данных по секвенированным геномам орга-
низмов. Помимо идентификации белков, зада-
чи экологической протеомики сконцентриро-
ваны на вопросах взаимодействия белков меж-
ду собой в ходе развития и адаптаций к среде, 
а также на вопросах эволюции белков и 
протеомов.  

Учитывая, что геномная карта едина для 
всех клеток организма, а протеомы разных ти-
пов клеток/тканей организма различны и из-
менчивы, можно предположить, что генетиче-
ская информация на уровне протеома обшир-
нее, чем на уровне генома. Но именно в силу 
более сложной организации протеома, его ди-
намичности и нестабильности во времени, из-
влечение полезной информации при изучении 
экосистем на протеомном уровне оказывается 
пока менее эффективно по сравнению с геном-
ным уровнем (Frenkel-Morgenstern et al., 2010; 
Lemos et al., 2010; Vandenkoornhuyse et al., 
2010; Diz et al., 2012; Baer, Millar, 2016).  
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Представленная схема (рис. 1) сравни-
тельной оценки эффективности анализа и об-
работки генетической информации экосисте-
мы на уровне генома, транскриптома и проте-
ома деминстрирует снижение эффективности 
извлечения полезной экологической информа-
ции на конечном, протеомном уровне. Это 
подтверждают сведения по наполнению баз 
данных NCBI по нуклеотидам и белкам, а так-
же по сопоставлению числа исходных записей 
с опубликованными в PubMed NCBI материа-
лами. Так, в 2017 году по разделу “экотокси-
кология рыб” количество записей по нуклео-
тидам (около 107) на порядок превышало тако-
вое по белкам (Martyniuk, Simmons, 2016). 
В октябре 2019 года по разделу “геномика и 

экология” число записей по нуклеотидам 
(1143306) почти в 1.5 раз превысило таковое 
по белкам. По разделу “протеомика и эколо-
гия” число записей по белкам (602) было поч-
ти в пять раз меньше, чем число записей по 
нуклеотидам. Число публикаций в PubMed за 
2019 год (октябрь) по разделу “геномика и 
экология” (21608) было в 18 раз выше, чем по 
разделу “протеомика и экология” (1171). 
Таким образом, сопоставление, с одной сторо-
ны, числа внесенных в DB NCBI записей и, 
с другой стороны, количества обработанной и 
формализованной в виде публикаций инфор-
мации по нуклеотидам и белкам свидетельст-
вует о снижении эффективности обработки 
данных на уровне протеома.  

 
Рис.1. Эффективность извлечения полезной генетической информации при анализе экосистемы на разных 
омик-уровнях. Сужение пунктирной области на уровне протеома обозначает снижение эффективности извлече-
ния “полезной” генетической информации при экологической валидации данных. (по Vandenkoornhuyse et al., 
2010). 

Fig.1. The effectiveness of useful genetic information extraction in the analysis of the ecosystem at different “omic” 
levels. The narrowing of the dotted line region at the proteome level means a decrease in the efficiency of extracting 
useful genetic information in environmental data validation (in according with Vandenkoornhuyse et al., 2010, with 
modifications). 

Между тем, ситуация быстро меняется. 
Рост числа секвенированных геномов и высо-
кие темпы аннотирования последовательно-
стей готовят старт для наполнения банка дан-
ных Protein (Primmer et al., 2013). Скорость 
этого процесса сопоставима со скоростью ан-

нотирования геномов (Рис.2). На конец 
2010 года общий размер несжатых данных 
в репозитарии банка Protein составил более 
750 ГБ по 177 категориям информации; а об-
щее количество записей оценивалось около 
70 тыс. (рис. 2С).  
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Рис.2. Динамика аннотирования геномов эукариот с 2001 по 2019 гг. (А); соотношения аннотированных и ре-
аннотированных в год геномов эукариот (Б) (под и над белой чертой соответственно); и наполнения банка дан-
ных Protein (С) (https://www.ncbi.nlm.nih.gov). 

Fig. 2. Dynamics of annotation of eukaryotic genomes from 2001 to 2019 years (A); ratios of eukaryotic genomes, an-
notated and reannotated per year (B) (under and over the white line, respectively); and filling the Protein bank data (С) 
(https://www.ncbi.nlm.nih.gov). 

Между тем, на октябрь 2019 года только 
по одному поисковому слову “альбумин” 
в базе данных Proteins имелось более 30 тыс. 
записей. Высокие темпы наполняемости банка 
данных по белкам позволяют предположить, 

что в самое ближайшее время эффективность 
извлечения полезной экологической информа-
ции на уровне протеома экосистемы сущест-
венно возрастет. 

1. Динамика протеомов пойкилотермных организмов 
Основной поток генетической информа-

ции в клетке направлен от генов к РНК и далее 
к белкам. Это центральная догма молекуляр-
ной биологии. Но именно белки несут основ-

ную ответственность за экспрессию опреде-
ленного фенотипа. Протеом ближе к фенотипу 
(клетки, ткани, организма), чем геном или 
транскриптом, он формирует фенотип и через 

https://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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фенотип может более непосредственно реаги-
ровать на факторы среды обитания. А значит, 
именно протеом более тесно связан с адапта-
циями (Vandenkoornhuyse et al., 2010; Diz et al., 
2012; Baer, Millar, 2016). Под влиянием факто-
ров среды белки модифицируются, связывают 
метаболиты, ассоциируют друг с другом, дис-
социируют; влияют на транскриптом и геном, 
формируют динамичное структурно-
функциональное разнообразие протеомов; 
поддерживают морфотипы клеток, тканей, ор-
ганизмов (Cox and Mann 2011; Tomanek 2011; 
Baer et al., 2016) (Рис.3).  

Особо стоит выделить группу пойкило-
термных организмов, в том числе, водных. 

Адаптируя свой метаболизм к условиям среды, 
именно пойкилотермные демонстрируют не-
исчерпаемые возможности адаптивной дина-
мики протеомов под влиянием разнообразных 
факторов внешней и внутренней среды. Все 
вышесказанное позволяет взглянуть на белки 
не просто как на конечную точку молекуляр-
ного информационного потока, а как на до-
полнительную движущую силу физиологиче-
ских процессов, их адаптацию и эволюцию. 
Протеомика дает все необходимые методиче-
ские и методологические инструменты для 
оценки этих процессов. 

 
Рис.3. Участие протеома в адаптациях организма к среде обитания в свете центральной догмы молекулярной 
биологии. ПТМ – посттрансляционные молдификации, ББВ – белок-белковые взаимодействия, МТБ – взаимо-
действие белков с метаболитами (по Baer et al., 2016). 

Fig. 3. The participation of the proteome in adaptations of organism to the environment in the light of the central dogma 
of molecular biology. ПТМ – post-translational moldification, ББВ - protein-protein interactions, МТБ – protein- meta-
bolites interaction (in according with Baer et al., 2016, with modifications).  

2. Методический аппарат протеомики 
Развитие омик- технологий с конца 

70-х годов 20-го века началось с ДНК секвени-
рования по Сэнгеру, простейших двумерных 
(2D) электрофоретических систем и хромато-
графии (Schneider, Riedel, 2010). В 80-е и 
90-е годы появились технологии PCR и Array, 
MALDI-масс-спектрометрии (Nuwaysir et al., 
1999; Edwards et al., 2017; Woods et al., 2019). 
Был запущен проект “Геном человека” (1990–
2003 гг.) (Lander et al., 2001), позднее – проек-
ты “Протеом человека” (2011 г.) и “Метаболом 
человека” (2004 г.), реализация которых про-
ходит параллельно с развитием и совершенст-

вованием технологической базы (HUPO, 2010; 
Zgoda et al., 2013; Ponomarenko et al., 2016). 
Вошли в практику исследований метагеном-
ный, метатранскриптомный и метапротеомный 
форматы анализа (Wang et al., 2014). Методи-
ческий аппарат протеомики включает три ос-
новные технологии – электрофорез, хромато-
графию, масс-спектрометрию – и биоинформа-
тику. Для экологических исследований водных 
пойкилотермных организмов стратегия проте-
омного анализа предполагает: 1) выбор биооб-
разца, 2) разделение белковой смеси с помо-
щью электрофореза или хроматографии; 
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3) подготовку к масс-спектрометрии; 4) масс-
спектрометрию; и 5) идентификацию белка. 
Широко распространенным форматом работы 
является сочетание электрофореза и MALDI. 
После разделения белковой смеси в электро-
форезе, исследуемый белок вырезают из геля и 

подвергают трипсинолизу; далее проводят 
MALDI-масс-спектрометрию и идентифици-
руют белок. Если для разделения белков ис-
пользуют жидкостную хроматографию, то 
трипсинолиз белков проводят до сепарирова-
ния образца.  

Электрофорез 
Для разделения белков используют од-

номерные и двумерные электрофоретические 
системы. В одномерном электрофорезе – диск-
электрофорезе и электрофорезе в градиенте 
концентраций PAG – дифференцируют белки 
по величинам заряда и Mr соответственно. 
Наибольшей разрешающей способностью об-
ладают двумерные системы и, прежде всего, 
система с разделением белков по величине 
изоэлектрической точки в первом направлении 
и величине Mr во втором направлении (Gouf-
man et al., 2006; Desrosiers et al., 2007). Этот 
электрофорез может выполняться в усложнен-
ном формате дифференциального гель-
электрофореза или DIGE (Bukurova et al., 
2013), суть которого заключается в одновре-
менном разделении нескольких образцов, по-
меченных флуоресцентными цианиновыми 
красителями с разной длиной волны испускае-
мого излучения. После разделения их наблю-

дают по флуресценции при разной длине вол-
ны и идентифицируют с помощью масс-
спектрометрии. Другие 2D-
электрофоретические системы – с диск-Е в 
первом направлении и (1) градиентом концен-
траций PAGE, (2) PAGE с мочевиной и (3) 
SDS-PAGE во втором направлении - позволя-
ют разделить нативные (1) и денатурирован-
ные (2, 3) белки. Сопоставляя результаты этих 
электрофорезов, можно понять, как организо-
ван нативный белок: из одной полипептидной 
цепи; из нескольких полипептидных цепей, 
связанных ковалентно; из нескольких цепей, 
связанных нековалентно; то есть, выявить 
принцип организации белка по типу “моно-
мер/олигомер” и тип связи между цепями – 
нековалентные (водородные, электростатиче-
ские) или ковалентные (с помощью S-S-
мостиков) (Andreeva et al., 2015, 2017, 2019; 
Andreeva, 2019). 

MALDI – масс-спектрометрия и идентификация белков 
Следующий после электрофореза этап 

протеомного анализа включает трипсинолиз 
белков и MALDI- масс-спектрометрию – метод 
измерения отношения массы заряженных час-
тиц образца к их заряду и определения количе-
ства ионов с определенным отношением массы 
к заряду. Суть метода заключается в том, что 
под воздействием лазерного излучения, мягко 
ионизированные фрагменты нелетучих высо-
комолекулярных соединений, в том числе, 
белков и пептидов, пролетают определенное 
расстояние с разным временем, зависящим от 
величины Mr фрагмента. Анализируемый об-
разец наносят на матрицу, которая смягчает 
разрушающее воздействие излучения. Фотоны 
лазерного луча ионизуют и испаряют матрицу 
мишени, а образующиеся из матрицы ионы 
ионизуют молекулы аналита, не разрушая их. 
Точный механизм MALDI ионизации неизвес-
тен, однако в результате образуются, как пра-
вило, однозарядные ионы, захватившие протон 
либо иной катион. Масс-спектры MS (Рис. 4) 

получают на тандемном MALDI-
времяпролетном масс-спектрометре приборно-
го парка BRUKER (Германия) (Goufman et al., 
2006).  

Последующая обработка масс-спектров 
проводится с помощью программы 
FlexAnalysis (Bruker Daltonics, Германия). При 
помощи программы Mascot (опция «пептид-
ный фингерпринт», www.matrixscience.com) 
проводят поиск в базе данных NCBI среди 
белков всех организмов. Кандидатные белки, 
имеющие параметр достоверности score >83 
в базе данных NCBI считают определенными 
надежно (p<0.05). При необходимости полу-
чают спектры фрагментации MS/MS отдель-
ных пептидов в тандемном режиме. И на за-
ключительном этапе с использованием про-
граммного обеспечения Biotools 3.0 (Bruker 
Daltonics, Германия) проводят поиск кандида-
тов (гомологов) по MS и MS/MS (Andreeva, 
2013).  

http://www.matrixscience.com/
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Рис.4. Масс-спектры “warm temperature acclimation-related 65kDa” – белка из сыворотки крови (1) и интерсти-
циальной жидкости (1/) серебряного карася Carassius auratus. По оси абсцисс – отношение массы к заряду, по 
оси ординат – интенсивность сигнала (Andreeva et al., 2019, Supplementary material). 

Fig. 4. Mass spectra of “warm temperature acclimation-related 65kDa” - protein from blood serum (1) and interstitial 
fluid (1/) of goldfish Carassius auratus. On the abscissa axis is the ratio of mass to charge, on the ordinate axis is the 
signal intensity (Andreeva et al., 2019, Supplementary material). 

3. Модельные и немодельные объекты 
Число видов с несеквенированными ге-

номами несоразмеримо больше, чем модель-
ных видов, имеющих секвенированные гено-
мы. И, как правило, именно эти виды и явля-
ются объектами экологических исследований. 
В связи с этим, имеют место сложности иден-
тификации белков у немодельных объектов. 
Однако, для исследования протеомов этих ор-
ганизмов существуют подходы. Один из них 
основан на гомологии белков. В его основе 
лежит понимание того, что в эволюции позво-
ночных все типичные для них белковые се-
мейства появились в низших таксонах и что 
все основные эволюционные преобразования 
белков были, в основном, завершены в этих 
таксонах. По этой причине созданные базы 
данных по геномам и белкам млекопитающих 
могут в ряде случаев использоваться для иден-
тификации белков организмов низших Verte-
brata. Разумеется, это касается лишь тех слу-
чаев, когда продукты ортологичных генов 
имеют гомологичные последовательности. Та-

кой подход подразумевает параллельно иду-
щий сбор информации и формирование собст-
венных баз данных по геномам и белкам орга-
низмов из низших таксонов. Однако, базы 
данных по белкам млекопитающих не всегда 
пригодны для идентификации белков низших 
позвоночных. Но базы данных по белкам мо-
дельных видов могут помочь в реконструкции 
фрагментов аминокислотных последователь-
ностей белков у немодельных видов. Послед-
ние технологичные разработки позволяют сек-
венировать геномы практически любых орга-
низмов, а информационные системы нового 
поколения аннотировать их, то есть считывать 
аминокислотные последовательности отдель-
ных белков с генетической матрицы (Tomanek 
2011; Diz et al., 2012; Armengaud et al., 2014). 
Данное обстоятельство выводит исследования 
немодельных организмов из зависимости от 
методов, основанных на гомологии белков 
разных организмов (Armengaud et al., 2014; 
Papakostas et al., 2014). 
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4. Проект “Протеом человека” как стимул для развития протеомных исследований 
разных групп организмов 

Примером наиболее сбалансированного 
по всем “омик” – уровням исследования явля-
ется международный проект “Протеом челове-
ка”, “ППЧ” или “HPP” (Archakov et al., 2019), 
в котором участие России обозначено в До-
рожной карте как “Протеом 18-ой хромосомы 
человека: геноцентричный подход к иденти-
фикации транскриптов, белков и пептидов” 
(31 мая 2010 г.). “C 2008 года международной 
организацией “Протеом человека” организован 
и проведен ряд научных совещаний, посвя-
щенных вопросам определения целей, подхо-
дов и методических рекомендаций к реализа-
ции ППЧ. Планируется, что результатом вы-
полнения I этапа проекта (длительностью 
6 лет) с использованием масс-
спектрометрических подходов будут иденти-
фицированы основные (немодифицированные) 
протеины человека в различных тканях; II этап 
ППЧ (длительностью 5 лет) направлен на 
идентификацию модифицированных протеи-
нов, т.е. продуктов реализации однонуклео-
тидных полиморфизмов, а также протеинов, 
возникающих в ходе альтернативного сплай-
синга или посттрансляционных модификаций” 
(Archakov  et al., 2007; Picotti et al., 2009)). 

Сложности на пути реализации проекта 
заключаются в том, что, в отличие от кон-
стантного генома, протеом “зависит от време-
ни, физиологических стимулов и поэтому яв-
ляется ситуационным” (M. Frenkel-Morgenstern 
et al., 2010). Его состав вариабелен и, в зави-
симости от времени, содержание белков и их 
модифицированных форм резко изменяется. 
К тому же, имеющиеся на сегодняшний день 
технологии пока не в состоянии выявлять ма-
локопийные белки в биологических образцах, 
а аналога ПЦР в протеомике не существует 
(Ivanov et al., 2006). “В настоящее время нет 
единого методического подхода к идентифи-
кации полного протеома. Наиболее перспек-
тивным является так называемый “геноцен-
тричный подход”, в соответствии с которым 
белки идентифицируются путем проецирова-
ния результатов масс-спектрометрического 
анализа биоматериала на весь геном. Геноцен-
тричный подход позволяет сконцентрировать 
внимание каждого участника проекта на опре-
деленной части целого генома, хромосоме, 
чтобы провести детальный анализ белков, ко-
дируемых генами выбранной хромосомы” 
(HUPO, 2010).  

Продолжающиеся с 2010 года работы 
про ППЧ позволили установить, что около 60-
ти белков хромосомы ассоциированы с сиг-

нальными и метаболическими путями. Один из 
них - сигнальный путь, опосредуемый транс-
формирующим ростовым фактором бета или 
tgf-β-сигнальный путь, в котором задействова-
ны четыре белка, кодируемые генами 18-ой 
хромосомы; этот путь  вовлечен в широкий 
диапазон клеточных процессов.  

Идущие параллельно работы по анализу 
генома и протеома человека стимулировали 
пополнение баз данных по геномам и протео-
мам других групп организмов. Протеомные 
исследования в экологии охватывают все 
большее число видов и реализуются в разных 
форматах, включая метапротеомный. В одной 
из работ (Bahamonde et al., 2016) собраны био-
тические и абиотические факторы, влияние 
которых на водные организмы было описано в 
литературе; а также физиологические реакции 
организмов и их ответы на разных “омик”-
уровнях, включая протеомный. Среди абиоти-
ческих факторов перечислены свойства и фи-
зические параметры среды – соленость, ще-
лочность, рН, содержание кислорода, углеки-
слого газа; температура, глубина, течения. 
Среди биотических факторов отмечены гене-
тика, возраст, пол и экологические связи 
“хищник-жертва”, “хозяин-паразит” и конку-
ренция. В данном разделе мы приведем при-
меры, в которых рассмотрена связь некоторых 
абиотических факторов среды (соленость во-
ды, содержание в воде углекислого газа и ор-
ганических загрязнителей), с одной стороны, и 
протеомного “ответа” со стороны водных ор-
ганизмов, с другой стороны, а также приведем 
пример метапротеомного формата анализа. 

1. В двух работах оценивалось влияние 
солености воды (1) на экспрессию белка апо-
липопротеина АроА-I и гена аполипопротеина 
АpoA-I из печени рыбы айю (Chen et al., 2009) 
и (2) на реорганизацию олигомерных форм 
аполипопротеинов АроА-I и Аро-14 в составе 
липопротеинов высокой плотности сыворотки 
крови серебряного карася (Andreeva et al., 
2019). В первой работе было показано, что при 
акклимации рыб к солоноватой воде, в их пе-
чени достоверно снижались экспрессия белка 
и гена АроА-I, на основании чего авторами бы-
ло выдвинуто предположение об участии 
АроА-I в осморегуляции айю. Во второй рабо-
те на примере акклимированного к критиче-
ской солености карася было показано, что под 
влиянием солености воды олигомерные ком-
плексы из АроА-I и Аро-14 в составе липопро-
теинов высокой плотности – распадаются на 
мелкие частицы. Выдвинуто предположение, 
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что этот распад направлен на увеличение ос-
моляльности среды организма и способствует 
поддержанию жизнедеятельности рыб в усло-
виях солености. 

2. В другой работе (Clement et al, 2017) 
авторы провели комплексный анализ измене-
ния профилей транскриптома и протеома мор-
ской диатомовой водоросли T.pseudomonada 
при снижении содержания в воде углекислого 
газа. Были проведены работы по идентифика-
ции белков в составе протеома, дифференциа-
ции их на разные классы, анализ динамики 
ферментативной активности водорослей и со-
отношения классов ферментов, участвующих 
в адаптациях к среде с пониженным содержа-
нием СО2. Полученные результаты показали, 
при снижении напряжения углекислого газа 
меняются профили и транскрипции и протео-
ма, меняется активность ферментов и проис-
ходит перестройка метаболических путей. 

3. В следующих двух работах оценива-
лось влияние органических загрязнителей на 
протеомы водных организмов – мидии 
(Rocher et al., 2015) и пескаря (Liang et al., 

2018). В первой работе авторы сконцентриро-
вали усилия на идентификации белков из жа-
бер мидий (из 700 белков идентифицировано 
203) и создании на их основе каталога для по-
следующего мониторинга состояния мидий 
под влиянием загрязнителей. Во второй работе 
авторы изучали дифференциальную экспрес-
сию белков мозга самок и самцов пескаря под 
влиянием бензотриазола, в результате чего 
была выявлена дифференциальная экспрессия 
по 33 и 23 белкам в мозге самок и самцов со-
ответственно в ответ на бензотриазол. 

4. В работе Sowell (Sowell et al., 2009) 
проведен метапротеомный анализ микроорга-
низмов поверхностных вод Саргассова моря в 
периоды аппвеллинга. Выявлено более 
2000 пептидов и установлена их принадлеж-
ность более чем к 200 белкам из трех таксоно-
мических групп микроорганизмов – Prochloro-
coccus, Synechococcus и SAR11. Установлен 
эффект повышенной экспрессии транспортных 
белков в группе прокариот для активизации 
поглощения питательных веществ в условиях 
истощенных питательных сред.  

5. Эволюционные приложения протеомики 
Аппарат протеомики активно использу-

ется в сравнительном  и эволюционном фор-
матах. Эволюционное приложение протеомно-
го анализа можно продемонстрировать на 
примере развития одной из классических фун-
даментальных концепций – о консервативном 
составе белков плазмы позвоночных. Этой 
концепции уже около 100 лет, но общие ее 
очертания остаются прежними. Протеомика 
стимулировала ее обновление и наметила пути 
дальнейшего развития в виде новых гипотез.  

Рассмотрим кратко эволюцию этой кон-
цепции и вклад протеомики в ее развитие. 
Первые работы по электрофорезу плазмы че-
ловека и других групп позвоночных выявили в 
ней одни и те же фракции – глобулины, альбу-
мины (Alb) и преальбумины, содержащие одни 
и те же “истинные белки плазмы”, выполняю-
щие в системе кровообращения специфические 
функции (прежде всего, создания и поддержа-
ния коллоидно-осмотического давления): гап-
тоглобины, трансферрины, иммуноглобулины, 
альбумины, транстиретин (Tiselius, 1937; 
Larsson et al., 1985). Все они организованы по 
типу мономеров с Mr не менее 60 kDa (Schulz, 
Schirmer, 1979). Кроме них, в крови позвоноч-
ных есть “транзитные” белки, попавшие в нее 
из разрушенных клеток и микроорганизмов. 
Они не оказывают существенного влияния на 
коллоидно-осмотическое давление плазмы в 
силу незначительной концентрации (Anderson 

et al., 2004; Liotta, Petricoin, 2006). Такой еди-
нообразно организованный протеом плазмы 
характерен для всех позвоночных.  

Однако рыб от других Vertebrata отличает 
особая организация низкомолекулярной фрак-
ции плазмы, которая не всегда содержит альбу-
мин (Moore, 1945; Deutsch, McSchan, 1949; 
Power et al., 2000; Wicher, Fries, 2006). 
С помощью MALDI в протеомах плазмы чело-
века и низших позвоночных идентифицированы 
сотни “истинных” и “транзитных” (Liotta, Petri-
coin, 2006) белков и пептидов (Anderson et al., 
2004; Lucitt et al., 2008; Babaei et al., 2013), под-
твержден высокий уровень их совпадения по 
гомологичным белкам, но только у рыб альбу-
мин обнаружен не во всех отрядах/семействах 
(Caixia Li et al., 2016). Секвенирование геномов 
не выявило гена альбумина в группе высших 
костистых рыб; нет альбумина и на протеомных 
картах плазмы этих рыб. Между тем, до 90-х 
годов прошлого века считалось, что альбумины 
и/или альбуминоподобные белки есть у всех 
рыб. Все дело в том, что под альбуминами ра-
нее подразумевались высокоподвижные в элек-
трическом поле, высокогидратированные белки 
с разной структурой.  

А согласно современным критериям, аль-
бумины – это группа родственных белков 
с определенными элементами структуры. 
Вследствие выявления гомологии в группе бел-
ков с особой, обогащенной цистеином амино-

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Liotta%20LA%5Bauth%5D
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Petricoin%20EF%5Bauth%5D
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Liotta%20LA%5Bauth%5D
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Petricoin%20EF%5Bauth%5D
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Petricoin%20EF%5Bauth%5D
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кислотной последовательностью, альбумины 
были объединены с некоторыми другими бел-
ками – афамином, фетопротеином, витамин D-
связывающим белком и белком внеклеточного 
матрикса – в семейство альбуминоидов (Shu-
gang Li et al., 2017). Все они детерминированы 
гомологичными генами, имеют характерную 
доменную структуру и строгую архитектуру S-
S-мостиков. Те же белки, которые у высших 
костистых рыб ранее называли альбуминами и 
альбуминоподобными белками, при идентифи-
кации методами протеомики оказались принад-
лежащими совершенно другим классам белков 
(например, гемопексинам), а иногда, и сово-
купности белков, объединенных в составе ли-
попротеиновых частиц (ЛПВП) (Andreeva, 

2019). Геномный анализ выявил гены альбуми-
на среди рыб только в группах древних 
(Dipnoi), примитивных (Petromyzon tiformes) и 
низших костистых Teleostei (Osteoglossiformes, 
Esociformes, Salmoniformes) (Byrnes, Gannon, 
1990; Salem et al., 2010; Pasquier et al., 2016). А 
самая пластичная с точки зрения экологии 
группа высших костистых рыб оказалась лише-
на альбумина (Andreeva, 2019). 

Вероятно, после третьей полногеномной 
дупликации (TGD), которая коснулась из всех 
позвоночных, предположительно, только кос-
тистых рыб, ген альбумина был потерян толь-
ко в группе высших Teleostei (Braasch et al., 
2016; Noel et al., 2010) (Рис.5).  

 

 
Рис. 5. Схема эволюции позвоночных с указанием событий полногеномных дупликаций позвоночных (VGD), в 
том числе и коснувшихся только Teleostei (TGD) (По Braasch et al., 2016), и потери альбумина (Alb) в группе 
высших костистых рыб. 

Fig. 5. Scheme of Vertebrata evolution showing events of genome-wide duplication (VGD) and Teleostei genome dup-
lication (TGD) (in according with Braasch et al., 2016, with modification), and loss of albumin (Alb) in the group of 
higher bony fish. 

Эти новые сведения поставили ряд но-
вых вопросов: а как стабилизируется капил-
лярный обмен в группе организмов, лишенных 
специализированного осмотически активного 
белка альбумина? Как объяснить высочайшую 
экологическую пластичность этой группы рыб 
в отсутствие у них белка, который у млекопи-
тающих взял на себя функцию осморегуляции? 
Появилась гипотеза, согласно которой функ-
цию альбумина у высших костистых взяли на 
себя доминирующие по относительному со-
держанию липопротеины высокой плотности 
(Andreeva, 2019). Их высокое содержание в 
крови костистых (Babin, Vernier, 1989), осо-
бенно, в группе пресноводных Teleostei (до 
36%), превосходящее концентрацию альбуми-
на в крови низших Teleostei (до 28%), а также 

другие свойства, соответствующие критерию 
осмотически активных белков, предполагают 
их участие в стабилизации капиллярной 
фильтрации (Andreeva, 2019). 

Таким образом, протеомные технологии 
существенно изменили представления об эво-
люции протеома плазмы крови позвоночных. 
Они стимулировали появление новых гипотез 
– об альтернативных безальбуминовых меха-
низмах стабилизации капиллярной фильтрации 
у костистых рыб, о разных стратегиях органи-
зации протеома плазмы рыб по разные сторо-
ны критической солености, о неучтенных фак-
торах гипотезы Старлинга и другие (Andreeva, 
2019). Так внедрение протеомных технологий 
стимулировало пересмотр и обновление ста-
рой фундаментальной концепции. 
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Подводя итоги, отметим, что приведен-
ные в обзоре примеры доказывают высокую 
информативность протеомных технологий при 
решении вопросов экологии и эволюции. Про-
теомика может быть как самостоятельным ин-

струментом, так и дополнительным звеном 
в комплексном анализе экосистем и мощным 
стимулом для развития старых и рождения но-
вых гипотез и теорий. 

Работа выполнена в рамках государственного задания  АААА-А19-119102890013-3 
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PROSPECTS OF PROTEOM RESEARCHES OF WATER ORGANIZMS (REVIEW) 
A. M. Andreeva  

Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,  
152742 Borok, Russia, e-mail: aam@ibiw.ru 

The review provides information on one of the branches of molecular genetics – protemics, its goals and ob-
jectives, methodological apparatus, and the growing role in the study of natural ecosystems. Problems (1) of 
lower efficiency of extracting useful information when studying ecosystems at the proteomic level compared 
with the genomic level and ways to overcome it are discussed; (2) features of the study of proteomes of poikilo-
thermal and homoiothermal organisms; (3) the prospects of proteomic analysis of model and non-model objects, 
as well as (4) the role of the Human Proteome Project, which provided an incentive for the development of pro-
teomic studies of other groups of organisms; the final section is devoted to evolutionary applications of proteo-
mics. The given examples demonstrate the effectiveness of proteomic technologies in solving the problems of 
ecology and evolution. Proteomics can be both an independent tool and an additional link in a comprehensive 
analysis of ecosystems and a powerful incentive for the development of old and the birth of new hypotheses and 
theories. 

Keywords: ecological proteomics, hydrobionts, evolution 
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ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ АСПЕКТЫ СУЩЕСТВОВАНИЯ МОРСКИХ ОРГАНИЗМОВ 
В ЗОНАХ ОСТРОЙ ГИПОКСИИ 

А. А. Солдатов1,2 
1ФГБУН ФИЦ “Институт биологии южных морей им. А.О. Ковалевского РАН”  

292011 г. Севастополь, просп. Нахимова 2, e-mail: alekssoldatov@yandex.ru 
2ФГАОУ ВО Севастопольский госуниверситет, 299053 г. Севастополь, ул. Университетская 33  

Рассматриваются теоретические аспекты адаптации морских организмов к зонам острой гипоксии. 
Показано, что гипоксические акватории оказывают комплексное действие на организм гидробионтов, ко-
торое проявляется в сочетании следующих факторов: острой гипоксии; гипотермии; гипербарии и гипо-
динамии. Ведущим среди них является острый дефицит кислорода, значительно ограничивающий энер-
гетический обмен организма. Физиологические и молекулярные системы донных видов рыб изначально 
ориентированы на функционирование в условиях внешней гипоксии, гипотермии и пониженных скоро-
стей энергетического обмена. Это позволяет рассматривать эту группу организмов как перспективную в 
освоении зон острой гипоксии. Организм пелагических рыб функционально ориентирован на высокий 
уровень метаболических процессов, но при этом располагает системами, позволяющими ему адаптиро-
ваться к дефициту кислорода, низким температурам и ограниченной подвижности. При соответствую-
щей направленности естественного отбора можно ожидать, что отдельные виды высокоподвижных рыб 
смогут существовать в условиях острого дефицита кислорода. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Кислород является важнейшей состав-

ляющей гидрохимического комплекса факторов 
морской среды, ограничивающей распростра-
нение организмов и влияющей на видовое раз-
нообразие их сообществ. Ограничение водооб-
мена, эвтрофикация, связанная с антропогенной 
нагрузкой на водоемы, являются основными 
причинами, приводящими к возникновению зон 
устойчивой гипоксии (oxygen-minimum zones 
или OMZ) [Joyce, 2000]. В последнее время это 
явление все чаще захватывает высокопродук-
тивные шельфовые зоны и открытые акватории 
Мирового океана, приводя к качественной 
трансформации существующих экосистем 
[McEnroe et al., 1998; Joyce, 2000; Duncombe-
Rue et al., 2000]. Особый интерес для изучения 
представляют организмы образующие здесь 
устойчивые экосистемы, общим свойством для 
всех трофических уровней которых является 
толерантность к экстремальным формам гипок-
сии (концентрация кислорода менее 0.5 мг л-1) 
[Fenchel, Finlay, 1995; Levin, 2002; Stoeck et al., 
2003; Rabalais et al., 2010; El Albani et al., 2010; 
Danovaro et al., 2010]. 

Оценка гидрологического и гидрохими-
ческого режима этих вод показала, что наряду с 
экстремально низкой концентрацией кислорода 
в воде общим для них является также сравни-
тельно низкие температуры. По результатам 
наблюдений в гипоксических зонах они не пре-
вышают 10оС. В большинстве случаев это тем-
пературы 4–6оС [Joyce, 2000]. Следует также 
отметить, что гипоксические акватории в Ми-
ровом океане обычно располагаются на значи-

тельных глубинах. Чаще всего – 400–1500 м, 
реже – 150–300 м [McEnroe et al., 1998; Joyce, 
2000; Duncombe-Rue et al., 2000]. Наблюдения, 
выполненные с борта исследовательских судов 
и подводных аппаратов, показали, что боль-
шинство гидробионтов (кальмары, рыбы), на-
ходящихся в гипоксических акваториях, мало-
подвижны [Kuharev, 1998]. Для них характерны 
преимущественно вертикальные перемещения, 
связанные с потреблением пищи. Горизонталь-
ные миграции выражены слабо. 

Таким образом, существование гидро-
бионтов в гипоксических акваториях требует 
учета значительного комплекса факторов: 

• острой гипоксии; 
• низких температур (гипотермия); 
• повышенного гидростатического 

давления (гипербария); 
• ограниченной подвижности 

(гиподинамия). 
Ведущим среди них, безусловно, являет-

ся острый дефицит кислорода, который пред-
полагает значительное ограничение энергети-
ческого обмена организма. Остальные факто-
ры (гипотермия, гипербария) имеют сходную 
функциональную ориентацию и хорошо соче-
таются с действием гипоксии. Гиподинамия 
скорее является следствием действия выше 
перечисленных факторов. 

Анализ механизмов развития и компен-
сации тканевой гипоксии при адаптации мор-
ских организмов к рассмотренным выше фак-
торам позволяет составить представление о 
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функциональных и молекулярных основах су-
ществования морских организмов в гипоксиче-

ских акваториях Мирового океана. Этим аспек-
там проблемы и посвящен настоящий обзор. 

ЭКЗОГЕННАЯ ГИПОКСИЯ 
Действие экзогенной гипоксии на орга-

низм реализуется через развитие артериальной 
гипоксемии [Soulier et al., 1991; Williams et al., 
1992]. Напряжение кислорода в артериальной 
крови устойчиво снижается. Падает гистоге-
матический градиент по РО2, что существенно 
ограничивает диффузию кислорода и приводит 
к увеличению числа гипоксических и анокси-
ческих зон в тканевых структурах (Солдатов, 
2018). Одновременно уменьшается насыщение 
гемоглобина кислородом и величина массопе-
реноса кислорода артериальной кровью. Все 
это приводит к усилению анаэробных процес-
сов в тканях. Гипоксия наряду с усилением 
гликолитических процессов приводит к усиле-
нию продукции NH4

+ [Шульман и др., 1993; 
Светличный и др., 1994; Chew et al., 2005], 
снижению пула свободных аминокислот и на-
коплению аланина и сукцината в тканях 
[Hughes, Johnston, 1978; Waarde, 1988]. Содер-
жание малата, оксалоацетата при этом снижа-
ется, а уровень α-кетоглутарата растет, что 
свидетельствует об усилении распада белков и 
процессов переаминирования отдельных ами-
нокислот (глутамата и аланина) [Mommsen et 
al., 1980]. В основу метаболической схемы, 
объясняющей наблюдаемые изменения, поло-
жены сукцинаттиокиназная и фумаратредук-
тазная реакции, ключевая роль в которых при-
надлежит аланин- и аспартатаминотрансфера-
зам (АлАТ, АсАТ) [Owen, Hochachka, 1974]. 

Особый интерес представляют процес-
сы, позволяющие организму утилизировать 
следы кислорода. Они развиваются преимуще-
ственно на уровне молекулярных систем.  

У рыб, устойчивых к дефициту кислоро-
да обнаружен гемоглобин, сочетающий высо-
кое сродство к кислороду с повышенной чув-
ствительностью к рН (эффекты Бора и Рута) 
[Солдатов и др., 2004]. Он не только насыща-
ется при низком РО2 в среде, но и более эффек-
тивно разряжается в условиях тканевого аци-
доза. Показано, что в условиях эксперимен-
тальной гипоксии его содержание в крови рыб 
существенно возрастает [Солдатов и др., 2004]. 

Установлено, что дыхательная цепь ми-
тохондрий рыб и круглоротых, устойчивых к 

гипоксии, имеет нескомпенсированный тип 
стехиометрии с явным преобладанием содер-
жания цитохромов терминальной группы – аа3 
[Савина, 1992; Soldatov, 1996; Soldatov, Savina, 
2008; Солдатов, Парфенова, 2014]. Подобная 
организация имеет явную адаптивную направ-
ленность, так как позволяет функционировать 
митохондриям в условиях тканевой гипоксии. 
Не следует исключать из внимания и коррек-
цию КМ цитохромоксидазы в сторону увеличе-
ния ее сродства к кислороду. Случаи оксикон-
формизма на субклеточном уровне описаны 
для многих гидробионтов [Tschischka et al., 
2000; Buchner et al., 2001]. 

В тканях, испытывающих нехватку ки-
слорода, практически всегда повышается сум-
марное содержание липидов [Weinstein et al., 
1997; O'Brien, Sidell, 2000]. Принимая во вни-
мание, что растворимость кислорода в липидах 
в 4 раза выше, чем в оводненной цитоплазме 
[Londraville, Sidell, 1990] можно допустить, что 
данная реакция облегчает диффузию кислорода 
на уровне гистогематического барьера и его 
распределение в ткани. Рост диффузионной 
способности мышечной ткани в отношении ки-
слорода на фоне повышения содержания липи-
дов в условиях тканевой гипоксии показан для 
ряда костистых рыб [Солдатов, 2018].  

Рассмотренный комплекс компенсаци-
онных реакций позволяет поддерживать окис-
лительный метаболизм в ткани, несмотря на 
острую нехватку кислорода и, по-видимому, 
реализуется в организме гидробионтов в усло-
виях острой гипоксии. Он развивается на фоне 
усиливающихся анаэробных процессов, так 
как в условиях гипоксии растет число анокси-
ческих зон в тканевых структурах [Soldatov, 
1996; Солдатов, Парфенова, 2014]. Последнее 
является причиной снижения аденилатного 
потенциала тканей [Dorigatti et al., 1997; 
Moraes et al., 1997 a,b; Soldatov et al., 2010]. 
Это должно сказываться, прежде всего, на ске-
летных мышцах и приводить к ограничению 
двигательной активности особей, что в дейст-
вительности и имеет место в гипоксических 
акваториях. 

ГИПОТЕРМИЯ 
Низкие температуры хорошо сочетаются 

с действием внешней гипоксии, так как пони-
жают интенсивность энергетического обмена у 
гидробионтов и облегчают тем самым процесс 
их адаптации к гипоксическим акваториям. 

Единственным ограничением является устой-
чивость организма к гипотермии, которая осно-
вывается на способности его молекулярных 
систем функционировать в условиях низких 
температур. Поэтому определенными преиму-
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ществами в освоении зон острой гипоксии мо-
гут пользоваться эвритермные и холодолюби-
вые виды. При чем это качество должно рас-
пространяться не только на взрослых особей, но 
и на их гаметы, эмбриональные и личиночные 
стадии развития. Только в этом случае вид 
сможет существовать в зонах острого дефицита 
кислорода. В противном случае размножение и 
ранние этапы онтогенеза должны протекать в 
оксифильных прогреваемых акваториях. Как 
уже отмечалось, большинство гидробионтов 
используют зоны острой гипоксии исключи-
тельно для нагула, так как размножение и раз-
витие вида в целом в этих водах невозможно 
[McEnroe et al., 1998; Kuharev, 1998]. 

Установлено, что низкие температуры не 
только не способствуют, а, напротив, осложня-
ют процесс адаптации теплолюбивых видов 
рыб к дефициту кислорода. Они оказывают не-
гативное влияние на системы кислородного 
обеспечения организма, приводя к развитию 
тканевой гипоксии. В основе этого действия 

лежат два процесса [Солдатов, 2010; Солдатов, 
Парфенова, 2011]:  
• чрезмерная вазоконстрикция сосудов 

микроциркуляторного русла;  
• крайне высокий тепловой эффект реак-

ции оксигенации гемоглобина в области 
низких температур. 
Однако при температурах воды, близких 

к 5оС, был выявлен ряд процессов компенса-
ционного порядка [Солдатов, 2010; Солдатов, 
Парфенова, 2011]. Это позволяет говорить о 
том, что теплолюбивые виды способны адап-
тироваться к низким температурам. Отсюда 
следует, что в отличие от эвритермных и холо-
долюбивых рыб, процесс адаптации к зонам 
острой гипоксии у теплолюбивых видов может 
носить более сложный характер. Их организм 
вынужден учитывать не один, а два фактора: 
гипоксию и гипотермию. Следует также отме-
тить, что на эти процессы будет накладываться 
и фактор ограничения подвижности. 

ГИПЕРБАРИЯ 
Известно, что дефицит кислорода возни-

кает обычно там, где отсутствует активный 
водообмен [Joyce, 2000]. Такая ситуация чаще 
складывается на значительных глубинах. По-
этому существование в гипоксических зонах 
Мирового океана требует от организма гидро-
бионтов учета помимо гипоксии, гипотермии и 
этого фактора. Анализ имеющихся публика-
ций позволяет прийти к заключению о том, что 
метаболические эффекты гипербарии близки к 
отмеченным для гипоксии и гипотермии. 

Гипербария угнетает окислительный ме-
таболизм и энергетическую продукцию орга-
низма гидробионтов (рыбы, ракообразные) 
[Sebert et al., 1993; 1997; 1998]. В тканях сни-
жается содержание ATP, падает активность 
цитохромоксидазы. Реакция фактически раз-
вивается на начальных этапах адаптационного 
процесса. Длительное содержание животных в 
условиях повышенного давления (30 сут) при-
водит к частичной компенсации, отмеченных 
выше изменений. В тканях восстанавливается 
ресурс АТР и активности ряда ферментов, в 
том числе и цитохромоксидазы. 

Гипербария индуцирует течение ана-
эробных процессов в тканевых структурах 
гидробионтов [Sebert et al., 1993; 1997; 1998]. 
Это выражается в увеличении активности лак-
тадегидрогеназы, снижении содержания гли-
когена на фоне активного использования глю-
козы тканями. Отмечено, что данный фактор 
способен повышать сродство лактатдегидроге-
назы к пирувату [Baldwin et al., 1975]. Ана-
эробная ориентация метаболизма сохраняется 

у гидробионтов и в условиях длительной адап-
тации к повышенному давлению. Подвиж-
ность организмов при этом, также как при ги-
поксии и гипотермии, ограничивается. 

Таким образом, гипоксические аквато-
рии Мирового океана оказывают комплексный 
эффект на организм гидробионтов. Он выра-
жается в сочетанном действии гипоксии, гипо-
термии и гипербарии. Наиболее жесткое влия-
ние оказывает дефицит кислорода. Действие 
же гипотермии и гипербарии не является ре-
шающим. Необходимо отметить, что функ-
циональные и метаболические эффекты каж-
дого отдельно взятого фактора близки и выра-
жаются в снижении энергетических трат, пе-
реориентации метаболизма на использование 
анаэробных источников энергии, ограничении 
двигательной активности организмов. Взаимно 
дополняя друг друга, они облегчают адаптаци-
онный процесс в целом.  

Гипоксические зоны являются более про-
блемными акваториями, расположенные на 
мелководных участках, нежели на морских глу-
бинах. Адаптация к ним должна протекать при 
более высоких температурах, отсутствии по-
вышенных давлений и достаточно динамичном 
гидрохимическим режимом (приливы, штор-
мы). Гидробионтам необходимо сохранять 
сравнительно высокую скорость энергетическо-
го обмена в среде с практически отсутствием 
кислорода. В этом следует усматривать одну из 
основных причин ограниченного проникнове-
ния организмов высших трофических уровней в 
гипоксические акватории мелководий. 
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ОБЪЕКТЫ КОЛОНИЗАЦИИ ЗОН ГИПОКСИИ  
(донные рыбы) 

Сравнительная оценка кислородных ре-
жимов скелетных мышц морских рыб и меха-
низмов их функциональной коррекции показа-
ла, что наиболее радикальные отличия сущест-
вуют между представителями донной и пелаги-
ческой ихтиофауны [Soldatov, 1996; Солдатов, 
Парфенова, 2014; Солдатов, 2018 а,б]. Они по-
зволяют определить наиболее перспективных 
объектов колонизации зон острой гипоксии. 

Придонные слои воды обычно характери-
зуются отсутствием активного перемешивания 
водных масс. Поэтому организмы, обитающие в 
этих условиях, практически постоянно сталки-
ваются с дефицитом кислорода, а также отно-
сительно низкими температурами. Это одни из 
ведущих факторов естественного отбора, опре-
деляющие существование донных сообществ. 
Дефицит кислорода и низкие температуры 
снижают энергетический потенциал тканей 
гидробионтов. Поэтому большинство из них 
ведут малоподвижный образ жизни и не совер-
шают значительных горизонтальных миграций.  

Как видно, донные экотопы фактически 
воспроизводят условия зон острой гипоксии. 
Отличия носят в основном количественный ха-
рактер. Степень гипоксии и гипотермии здесь 
менее выражена. Организмы также не сталки-
ваются с влиянием повышенных давлений.  

Анализ кислородного гомеостазиса ске-
летных мышц донных рыб показал, что их мо-
лекулярные и физиологические системы ори-
ентированы на работу с низкими концентра-
циями кислорода [Soldatov, 1996; Солдатов, 
Парфенова, 2014]. В сравнении с пелагически-
ми видами РО2 в артериальной крови у них 
снижено. Как уже отмечалось, это является в 
основном следствием двух причин.  

• Существование в придонных слоях во-
ды с низкой концентрацией кислорода факти-
чески соответствует хроническим формам рес-
пираторной гипоксии и сопровождается паде-
нием артериального РО2.  

• Ограничение подвижности снижает 
роль таранного типа вентиляции жаберной по-
лости, который используют подвижные виды 
рыб [Кляшторин, 1082]. Это существенно по-
вышает энергетическую стоимость дыхания и 
делает работу жаберного насоса менее эффек-
тивной. Следствием этого также должно быть 
снижение артериального РО2.  

Артериальная гипоксемия приводит к 
увеличению числа гипоксических и аноксиче-
ских зон в мышечной ткани донных рыб [Sol-
datov, 1996; Солдатов, Парфенова, 2014]. Это, 

с одной стороны, усиливает анаэробные про-
цессы, а, с другой стороны, переориентирует 
дыхательную цепь митохондрий на работу с 
низкими величинами РО2. Содержание терми-
нальной группы цитохромов (аа3) существенно 
повышается, а дыхательная цепь приобретает 
нескомпенсированный тип организации [Sol-
datov, 1996; Солдатов, Парфенова, 2014]. Ана-
эробные процессы, реализуемые в тканях дон-
ных рыб, обычно исключают накопление ток-
сических соединений (лактат) и переводят его 
в этанол, аланин, СО2, глюкозу, жиры [Momm-
sen et al., 1980; Waarde, 1988; Waversveld et al., 
1989; Raaij et al., 1996; Bidinotto et al., 1997; 
Plante et al., 1998]. 

Важным следствием существования рыб 
в придонных слоях является рост сродства 
гемоглобина к кислороду. Практически у всех 
изученных в настоящей работе донных рыб 
величина Р50 была ниже, чем у пелагических 
[Солдатов, Парфенова, 2011]. Это позволяет 
крови насыщаться кислородом при низком 
РО2 в среде. Гемоглобины при этом обладали 
низкой чувствительностью к рН (эффект Бо-
ра). Степень кооперативного взаимодействия 
субъединиц (коэффициент Хилла) у них так-
же была снижена. У некоторых видов (бычок-
кругляк) был обнаружен гемоглобин, соче-
тающий высокое сродство к кислороду с по-
вышенной чувствительностью рН, функцио-
нальная роль которого существенно повыша-
лась в условиях острой гипоксии [Солдатов и 
др., 2004]. 

В клеточных системах (эритроциты) 
донных рыб в условиях острой гипоксии раз-
вивалась группа процессов, названная «мета-
болическим арестом» [Hochachka, 1986]. Клет-
ки сохраняли баланс одновалентных катионов 
(K+, Na+) на цитоплазматической мембране, 
ресурс АТР на фоне снижения активностей 
K+,Na+-АТР-азы и гексокиназы, что, по-
видимому, отражает их способность регулиро-
вать число функционирующих каналов [Сол-
датов и др., 2010].  

Необходимо отметить, что среди донных 
рыб много эвритермных и холодолюбивых ви-
дов. Многие из них не имеют плавательного 
пузыря, то есть, способны существовать при 
повышенном гидростатическом давлении. Все 
это говорит о том, что представители донной 
ихтиофауны функционально ориентированы 
на существование в акваториях с низким со-
держанием кислорода. Поэтому их следует 
рассматривать как перспективную группу ор-
ганизмов, способную колонизировать зоны 
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острой гипоксии. Наблюдения, проведенные в 
этих районах, подтверждают эти положения: 

здесь явно доминируют малоподвижные виды 
рыб [Kuharev, 1998; McEnroe et al., 1998]. 

ОБЪЕКТЫ КОЛОНИЗАЦИИ ЗОН ГИПОКСИИ  
(пелагические рыбы) 

Пелагические виды рыб характеризуется 
высокой подвижностью и способны переме-
щаться на значительные расстояния. Многим 
видам свойственны протяженные миграции. 
Они практически не сталкиваются с дефици-
том кислорода. Их организм функционально 
ориентирован на высокую интенсивность 
энергетического обмена, которая в 3–7 раз 
выше, чем у представителей донной ихтио-
фауны [Солдатов, 2018а]. Поэтому пелагиче-
ские виды относят к оксифильной группе ор-
ганизмов. Их физиологические и молекуляр-
ные системы обеспечивают транспорт и утили-
зацию значительных количеств кислорода. 
• Величины массопереноса кислорода ар-

териальной кровью у пелагических рыб 
в 2-8 раз выше, чем у представителей 
донной ихтиофауны. В основе этого ле-
жит высокая скорость объемного ткане-
вого кровотока (мышцы) и повышенная 
кислородная емкость крови [Солдатов, 
2018а]. 

• Гемоглобины отличаются низким срод-
ством к кислороду, что облегчает про-
цесс деоксигенации крови на тканевом 
уровне и способствует высвобождению 
повышенных количеств кислорода [Sol-
datov, 1997]. 

• Скелетные мышцы пелагических рыб 
имеют высокую плотность капилляров и 
повышенное содержание миоглобина и 
цитохромов. Дыхательная цепь мито-
хондрий при этом отличается скомпен-
сированным типом стехиометрии цито-
хромов. Это свидетельствует о том, что 
тканевые структуры подвижных рыб не 
сталкиваются с дефицитом кислорода 
[Soldatov, 1996; Солдатов, Парфенова, 
2014]. 
Приведенная выше группа фактов по-

зволяет говорить о том, что представители пе-
лагической ихтиофауны не должны встречать-
ся в гипоксических акваториях. Вместе с тем, 
факты свидетельствуют об обратном. Так, в 
Аденском заливе на глубинах 150-300 м при 
концентрации кислорода в воде менее 0.5 мг л-

1 обнаружены значительные скопления скум-
брии (Scomber japonicus) и ставриды (Trachu-
rus sp.) [Kuharev, 1998]. Данные факты пока 
трудно объяснимы, так как известно, что эти 
виды рыб в условиях эксперимента не выдер-
живают снижение насыщения воды кислоро-

дом менее, чем на 40%, что было показано и 
настоящей работе. 

Вместе с тем, при изучении процесса 
адаптации пелагических рыб (кефаль-сингиль) 
к условиям гипоксии была выявлена группа 
компенсационных процессов, которая функ-
ционально приближала их организм к донным 
видам рыб. 
• В дыхательной цепи митохондрий ске-

летных мышц отмечался рост содержа-
ния цитохромов терминальной группы 
(аа3) и снижение уровня цитохрома b, 
что приближало организацию цепи к не-
скомпенсированному типу и отражало 
процесс адаптации к низкому РО2 [Solda-
tov, Savina, 2008]. 

• Происходил рост сродства крови к ки-
слороду на основе перестройки гетеро-
генной структуры гемоглобина. Одно-
временно понижалась чувствительность 
пигмента к рН. Это способствовало на-
сыщению крови кислородом при низком 
РО2 в воде [Soldatov, 1997]. 
Сходные процессы были выявлены при 

адаптации пелагических рыб (кефали: пилен-
гас и сингиль) к условиям гиподинамии и ги-
потермии, которые, как отмечалось выше, до-
полняют условия гипоксических акваторий 
[Солдатов, Парфенова, 2009; 2011]. Все это 
говорит о том, что представители пелагиче-
ской ихтиофауны располагают молекулярны-
ми и физиологическими системами, позво-
ляющими осуществлять процесс адаптации к 
внешней гипоксии. Однако это требует ради-
кальной перестройки метаболизма с переори-
ентацией его на анаэробные источники энер-
гии и низкий уровень окислительных процес-
сов в тканях. Безусловно, этот процесс носит 
более сложный и продолжительный характер, 
чем у представителей донной ихтиофауны. 
Можно предположить, что легче всего он бу-
дет протекать у холодолюбивых пелагических 
рыб, организм которых адаптирован к низким 
температурам и соответственно к пониженной 
интенсивности метаболизма. 

Таким образом, гипоксические аквато-
рии оказывают комплексное действие на орга-
низм гидробионтов, которое проявляется в со-
четании следующих факторов: острой гипок-
сии; гипотермии; гипербарии и гиподинамии. 
Ведущим среди них является острый дефицит 
кислорода, значительно ограничивающий 
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энергетический обмен организма. Физиологи-
ческие и молекулярные системы донных видов 
рыб изначально ориентированы на функцио-
нирование в условиях внешней гипоксии, ги-
потермии и пониженных скоростей энергети-
ческого обмена. Это позволяет рассматривать 
эту группу организмов как перспективную в 
освоении зон острой гипоксии. Организм пе-
лагических рыб функционально ориентирован 

на высокий уровень метаболических процес-
сов, но при этом располагает системами, по-
зволяющими ему адаптироваться к дефициту 
кислорода, низким температурам и ограничен-
ной подвижности. При соответствующей на-
правленности естественного отбора можно 
ожидать, что отдельные виды высоко подвиж-
ных рыб смогут существовать в условиях ост-
рого дефицита кислорода. 

Работа выполнена по теме государственного задания ФИЦ ИнБЮМ РАН "Функциональные, 
метаболические и токсикологические аспекты существования гидробионтов и их популяций в биото-
пах с различным физико-химическим режимом". Рег. номер АААА-А 18-118021490093-4. 
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Theoretical aspects of adaptation of marine organisms to zones of acute hypoxia are considered. It is shown 
that hypoxic waters have a complex effect on the organism of hydrobionts, which manifests itself in a combina-
tion of the following factors: acute hypoxia; hypothermia; hyperbaria and hypodynamia. Leading among them is 
an acute shortage of oxygen, significantly limiting the energy metabolism of the body. Physiological and mole-
cular systems of bottom fish species are initially focused on functioning in conditions of external hypoxia, hypo-
thermia and low rates of energy metabolism. This allows us to consider this group of organisms as promising in 
the development of zones of acute hypoxia. The organism of pelagic fish is functionally oriented to a high level 
of metabolic processes, but at the same time has systems that allow it to adapt to oxygen deficiency, low temper-
atures and limited mobility. With the appropriate direction of natural selection, it can be expected that certain 
species of highly mobile fish will be able to exist in conditions of acute oxygen deficiency. 
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УЧАСТИЕ ЭРИТРОЦИТАРНОГО МАГНИЯ В СТРЕССОРНЫХ РЕАКЦИЯХ РЫБ  
Р. А. Запруднова 

Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН 
152742 пос. Борок, Ярославская обл., Некоузский р-н, e-mail: raz@ibiw.ru 

На леще (Abramis brama L.), серебряном карасе (Carassius auratus gabelio Bloch.) и лине (Tinca tinca 
L.), Рыбинского водохранилища изучали изменение концентрации магния в эритроцитах при действии 
стрессоров разного качества и количества. Концентрацию ионов магния анализировали на атомно-
абсорбционном спектрометре AAS-1 фирмы Carl Zeiss (Германия) в абсорбционном режиме в воздушно-
ацетиленовом пламени. Впервые на животных (на примере пресноводных рыб) выявлена зависимость 
изменения концентрации магния в эритроцитах от интенсивности стрессовой нагрузки разной природы. 
Слабые и средние по силе воздействия (эустресс или физиологический стресс) увеличивали концентра-
цию магния в эритроцитах, а те же факторы, но в более высоких дозах, а также комплексные воздействия 
сильных стрессоров (дистресс или патологический стресс) снижали содержания магния в эритроцитах. 
При эустрессе наблюдали также повышение сродства гемоглобина к кислороду и уменьшение потребле-
ния кислорода, а при дистрессе − сдвиг диссоционной кривой гемоглобина вправо и усиление газообме-
на. На основании проведенных исследований ионы магния в эритроцитах (как положительные модулято-
ры сродства гемоглобина к кислороду) предлагается рассматривать как один из молекулярных механиз-
мов, регулирующих процессы газообмена, анаболизма и катаболизма рыб при стрессе. Особенно важна 
роль этих ионов в усилении анаболизма и, следовательно, роста и развития животных при действии не-
сильных, непродолжительных стрессоров, т.е. при эустрессе или физиологическом стрессе. Однако перед 
гибелью рыб (в конце патологического стресса) при низкой концентрации магния в эритроцитах сродст-
во гемоглобина к кислороду повышалось, а интенсивность газообмена снижалась. Вероятно, в этой си-
туации определяющую роль в сдвиге диссоционной кривой влево играет уменьшение уровня АТФ – от-
рицательного модулятора сродства гемоглобина к кислороду – в связи с общим истощением организма. 
Концентрация магния в эритроцитах может служить индикатором состояния рыб, в частности, крайне 
низкий уровень магния в красных кровяных клетках всегда свидетельствует о временном или постоян-
ном неблагополучии. Ослабленные, истощенные, больные животные не способны к ответной реакции по 
типу эустресса или физиологического стресса.  

Ключевые слова: эритроцитарный магний, лещ, линь, карась, сродство гемоглобина к кислороду, ин-
тенсивность газообмена, эустресс, дистресс. 
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ВВЕДЕНИЕ  
Важным свойством эритроцитарного 

магния является положительный модулирую-
щий эффект на сродство гемоглобина к кисло-
роду [Bunn et al., 1971; Flatman, 2003; Wells, 
2009] проявляющийся, в частности, в межви-
довых различиях концентрации магния в эрит-
роцитах у рыб, отличающихся интенсивно-
стью газообмена и сродством гемоглобина к 
кислороду, а также в сезонной динамике кон-
центрации магния в красных кровяных клетках 
и сродства гемоглобина к кислороду. Актив-
ные пловцы, потребляющие много кислорода 
имели более низкий уровень эритроцитарного 
магния и более низкое сродство гемоглобина к 
кислороду, чем рыбы, более устойчивые к де-
фициту кислорода [Солдатов, 1997 (Soldatov, 
1997); Zaprudnova, Kamshilov, 2008; Vornanenet 
et al., 2009; Wells, 2009]. В период нереста (т.е. 
при напряжении) у рыб регистрировали самый 
высокий в году уровень магния в эритроцитах 
и самое высокое сродство гемоглобина к ки-
слороду. Минимальное содержание магния 
в красных кровяных клетках и минимальное 
сродство гемоглобина к кислороду отмечено 

летом, т.е. при максимальных значениях дви-
гательной активности рыб и температуры воды 
[Zaprudnova et al., 2016].  

Интенсивность газообмена и сродство 
гемоглобина к кислороду изменяются также 
при стрессе [Wendelaar Bonga, 1997; Nikinmaa, 
2003; Запруднова, Камшилов, 2010 (Zaprudno-
va, Kamshilov 2010)]. Несмотря на активное 
изучение физиолого-биохимических процессов 
у рыб при стрессе [Faught et al., 2016; Rodnick, 
Planas, 2016; Takei, Hwang, 2016] к настоящему 
времени отсутствуют сведения об участии 
эритроцитарного магния, связанного с дыха-
нием, в стрессорных реакциях рыб. Нет ин-
формации по этому вопросу и у других (в том 
числе высших) позвоночных животных, не-
смотря на интенсивное изучение влияния маг-
ния на организм человека (см. специальный 
журнал Magnesium Research, издающийся 
с 1988 г и освещаемые в нем регулярно прово-
димые международные конференции, а также 
многочисленные публикации в других журна-
лах физиолого-биохимической и медицинской 
направленности). При этом преимущественно 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S154650980800006X#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1546509808000095#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S154650980800006X#!
https://www.ncbi.nlm.nih.gov/pubmed/?term=Wendelaar%20Bonga%20SE%5BAuthor%5D&cauthor=true&cauthor_uid=9234959
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/B9780128027288000047#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/B9780128027288000072#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/B9780128027288000072#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/B9780128027288000060#!
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исследуется позитивный эффект магния на 
нервную и сердечно-сосудистую системы че-
ловека [Nechifor, 2008; Rosanoff , Wolf, 2016; 
Boyle et al., 2017]. Нередко уровень эритроци-
тарного магния используется для определения 
дефицита этого иона в организме, однако при-
чину изменения концентрации магния в крас-
ных кровяных клетках обычно находят в ка-
кой-либо болезни [Cox, et al., 1991; Widmer et 
al., 1995; Widmer et al., 1998; Копицына и др., 
2015 (Kopitsyna et al., 2015)]. 

Проблема стресса тесно связана с таки-
ми фундаментальными свойствами живых ор-
ганизмов, как способность менять ответную 
реакцию в зависимости от количества (силы и 
продолжительности) воздействия и исходного 
состояния организма. Эта зависимость нашла 
отражение в теориях благоприятного стресса 
(эустресса) и повреждающего (дистресса) 
[Dhabhar, 2008; Schreck 2010; Schreck, Tort, 
2016] или стресса физиологического и патоло-
гического [Аршавский, 1982 (Arshavskii, 
1982)]. Патологический стресс (или дистресс) 
возникает в ответ на действие сильных и/или 
продолжительных стрессоров, сопровождается 
усилением катаболических процессов и ведет к 
снижению устойчивости организма. Патологи-
ческий стресс и представляет собой стресс в 
наиболее распространенном понимании этого 

явления. Физиологический стресс возникает на 
непродолжительные стрессоры слабой и сред-
ней силы. При физиологическом стрессе про-
исходит увеличение интенсивности анаболи-
ческих процессов и повышение неспецифиче-
ской резистентности организма. Ранее [За-
пруднова, 2017 (Zaprudnova, 2017)] показано, 
что под действием несильных непродолжи-
тельных стрессоров (физиологический стресс) 
у рыб наблюдается изменение концентрации 
катионов натрия, калия, кальция и магния во 
внутренней среде в сторону повышения ион-
ных концентрационных градиентов на мем-
бране клеток и тканей, в частности, гипернат-
риемия в среднем составляла 10%. При дейст-
вии сильных и/или продолжительных стрессо-
ров (патологический стресс) изменения кон-
центрации катионов во внутренней среде на-
правлены в сторону снижения ионных концен-
трационных градиентов на мембране клеток и 
тканей. При остром обратимом и остром ле-
тальном стрессе гипонатриемия составляла, 
соответственно до 30% и 50%, при подостром 
и хроническом летальных стрессах, соответст-
венно, до 20% и 10%. 

Целью данной работы было изучение 
динамики концентрации магния в эритроци-
тах, у некоторых пресноводных рыб при 
стрессе разной интенсивности. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ 
Исследовали, главным образом, 

половозрелого и близкого к половозрелости 
леща (Abramis brama L.) Рыбинского 
водохранилища. Часть опытов 
продублировали на половозрелых и близких к 
половозрелости особях линя (Tinca tinca L.) и 
серебряного карася (Carassius auratus gabelio 
Bloch). Длина тела исследуемых лещей, линей 
и карасей варьировала в пределах, соответст-
венно 350−386, 334−362 и 155−280 мм. Кровь 
после каудотомии собирали в пробирки, 
смоченные гепарином и центрифугировали 
при 1800 g 30 мин. Всю плазму вместе 
с верхним слоем лейкоцитов и эритроцитов 
удаляли. Эритроциты разводили в 500 раз 
дистиллированной водой и выдерживали 
в холодильнике при 4ºС не менее 2 суток 
до полного гемолиза. Концентрацию ионов 
магния анализировали в абсорбционном ре-
жиме на атомно-абсорбционном спектрометре 
AAS-1 фирмы Carl Zeiss (Jena, Германия) 
в воздушно-ацетиленовом пламени.  

За норму принимали состояние рыб, 
адаптированных не менее 2-х недель. к 
лабораторным условиям в глубоких 
затененных бассейнах (соотношение массы 
тела и воды 1:200 и более). Контролем состоя-

ния рыб служил уровень натриемии 
[Запруднова, 2017 (Zaprudnova, 2017)]. 
В качестве несильных непродолжительных 
стрессоров (1−7) использовали: 
внутрибрюшинное ведение адреналина 
0.3−1.5мг/кг (стрессор 1), введение 
физраствора (2), введение норадреналина 
0.2−1.3мг/кг (3), укол шприцем в брюшную 
полость (4), извлечение рыбы из воды на 1–
2 мин (5), плавное изменение температуры 
воды на 4−5°С (6), помещение рыб на 20 мин в 
ограниченный объем воды: соотношение мас-
сы тела и воды 1:15 (стрессор 7). (табл. 1). 
В качестве непродолжительных (2−20 мин) 
сильных стрессоров (8−11) применяли резкое 
повышение температуры воды на 17−23°С 
(стрессор 8), введение высоких доз адренали-
на: 5–6 мг/кг (9), в качестве 
непродолжительного сильного комплексного 
стрессора рассматривали также 15–20 мин. 
отлов из природного водоема летом при тем-
пературе воды 18−23° (стрессор 10а) и осенью 
− зимой при температуре воды 2−9° (10б). 
В работе также анализировали литературные 
данные [Martemyanov, 1999] на плотве (Rutilus 
rutilus L.), полученные в зимний период года. 
К более продолжительным сильным ком-

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0016648009003086#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/B9780128027288000011#!
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/B9780128027288000011#!
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плексным стрессорам отнесены отлов из 
естественной среды с последующей за ним 
1−1.5 ч транспортировкой рыб в лабораторию 
в ограниченном объеме воды летом 
(температура воды 19−24°С) в условиях 
аутогенной гипоксии (снижение содержания 
кислорода в воде до 3 мг/л) и повышения 
температуры воды на 5−7°С, когда 
наблюдается практически полное истощение 
гормонов в хромаффинной ткани 
(стрессор 11а) и осенью при более низких тем-
пературах (4−9−16°С) − стрессор 11б. Особи, 
погибающие в условиях действия стрессора 
11б выделены в отдельную группу 11в. Стрес-
сор 12 − 1.5ч имитация транспортировки летом 
на адаптированных к лабораторным условиям 
рыбах (табл. 2). Стрессор 13 − подострый 
стрессе: 9−15 суточное содержание 
в лабораторных условиях при повышенном 
фоне световых и шумовых раздражителей, 
с высокой плотностью посадки (1:30), с перио-
дическими механическими раздражителями и 
элементами аутогенной гипоксии. Стрессор 
14 − хронический стресс: 1−1.5 мес содержа-

ние в лабораторных условиях при 
повышенном фоне световых и шумовых 
раздражителей, с возможной периодической 
невысокой гипоксией. Кроме того, рыб в усло-
виях хронического стресса иногда подвергали 
действию несильных, непродолжительных 
стрессоров: 1 (адреналин в низких дозах), 
2 (физраствор), 4 (укол), 7 (ограниченный объ-
ем воды) (табл. 3). В ходе опытов рыб 
не кормили. 

Результаты исследований концентрации 
магния в эритроцитах у рыб сопоставляли 
с интенсивностью газообмена и величиной 
сродства гемоглобина к кислороду, получен-
ных ранее [Запруднова, Камшилов, 2010 (Za-
prudnova , Kamshilov, 2010)] на тех же видах 
рыб и в таких же или близких к таковым 
стрессовых условиях.  

В работе представлены средние значения 
концентрации ионов магния и ошибка средней. 
Проверку на нормальность распределения 
в выборках проводили с использованием кри-
терия Шапиро–Уилка. Достоверность разли-
чий оценивали по критерию Стьюдента.  

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
При действии несильных непродолжи-

тельных стрессоров (в настоящих исследова-
ниях стрессоры 1−7), т.е. при физиологиче-
ском стрессе, концентрация натрия в плазме 
крови увеличивалась на 9.2%, восстанавлива-
ясь через 1−2 суток. Уровень магния в эритро-
цитах в указанных условиях повышался, дос-
тигая максимальных значений при температу-
ре воды 17−18°С через 2 ч после воздействия 
(табл. 1). Далее концентрация магния 
в эритроцитах постепенно понижалась, воз-
вращаясь к дострессовым значениям через 
1−2-е суток. Величина и продолжительность 
отклонения эритроцитарного катиона увели-
чивалась от слабых стрессоров к средним. 
Инъекция гормонов, введение физраствора и 
укол (стрессоры 1−4), вероятно, следует отне-
сти к стрессорам средней силы: восстановле-
ние уровня эритроцитарного магния происхо-
дило лишь через 2 суток, а концентрация маг-
ния в красных кровяных клетках увеличива-
лась в 2.3−2.6 раз. При действии стрессоров 
5−7, которые, несомненно, слабее первых че-
тырех, концентрация магния в эритроцитах 
повышалась в 1.8−2.2 раз, а возвращение 
к нормальным значениям наблюдали уже через 
сутки. Летом рыбы Рыбинского водохранили-
ща, поднимаясь со дна водоема к прогревае-
мой солнцем поверхности, ежедневно испыты-
вают такие же небольшие нагрузки, как при 
действии стрессора 6. С понижением темпера-
туры воды реакция на стрессор замедлялась: 

зимой при температуре акклимации 0.2°С по-
вышение концентрации магния красных кро-
вяных клетках в 1.8−2.1 раза наблюдали через 
сутки после введения адреналина (стрессор 1) 
и укола в тело (стрессор 3). И, напротив, летом 
при температуре воды 24°С максимальные от-
клонения уровня магния в эритроцитах проис-
ходили уже через 1 ч. после введения адрена-
лина (стрессор 1) и физраствора (стрессор 2): 
в среднем в 2.4раза. Сродство гемоглобина к 
кислороду у леща через 1.5−2 ч после действия 
непродолжительных несильных стрессоров 
(низкие дозы адреналина, укол, небольшое по-
вышение температуры воды, кратковременное 
содержание в небольшом объеме воды) увели-
чивалось в 1.3−1.7 раза. В этих условиях у ле-
ща, линя и карася потребление кислорода 
снижалось в 1.3−1.6 раз [Запруднова, Камши-
лов, 2010 (Zaprudnova , Kamshilov, 2010)]  

При сильном остром обратимом стрессе 
(стрессоры 8−12), т.е. при патологическом 
стрессе, концентрация натрия в плазме крови 
уменьшалась на 28.3%. Уровень магния 
в эритроцитах при этом снижался в 
1.6−3.0 раза (табл. 2). Через 3−5 суток (раньше 
не исследовали) регистрировали нормальный 
уровень этого катиона в эритроцитах: 
9.6−11.1 ммоль/л и восстановление к дострес-
совым значениям концентрации натрия 
в плазме крови. При остром летальном стрессе 
(стрессор 11в) уровень магния в эритроцитах 
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практически не отличался от рыб, выживших 
в аналогичных условиях.  

Отлов рыб в осенне-зимний период ока-
зывал менее стрессирующее действие (стрес-
сор 10б), чем летом при более высоких темпе-
ратурах (стрессор 10а), и, следовательно, вы-
зывал меньшее снижение уровня магния 
в эритроцитах. Транспортировка рыб проводи-
лась при достаточно высокой температуре и 

осенью, поэтому практически отсутствуют 
различия с летними рыбами. У рыб, адаптиро-
ванных к лабораторным условиям, и таким 
образом закаленных и менее чувствительных 
к стрессорам, на воздействия одинаковой силы 
(стрессор 12) отклонения концентрации маг-
ния в красных кровяных клетках выражены 
слабее, однако различия с нормой столь же 
достоверно высоки: Р <0.001. 

Таблица 1. Концентрация магния в эритроцитах (ммоль/л) у леща после действия несильных непродолжи-
тельных cтрессоров (общее количество исследуемых рыб − 115) 

Table 1. Concentration of magnesium in erythrocytes (mmol/l) of bream after the impact of insignificant short term 
stressors (total number of the studied fish – 115) 

Стрессорых 

Stressorsх 
Время после окончания действия стрессоров, ч 

Time since end of exposure to stressors, hours 
0.5 2 3.5 5 24 48 

1 (адреналин 
0.3−1.5 мг/кг adrenalin 
0.3−1.5 mg/kg) 

14.5±0.19*** 26.1±0.17*** 22.3±0.31*** 18.1±0.12*** 16.1±0.04*** 10.1±0.26*** 

2 (физраствор normal 
saline) 

15.6±0.20*** 24.3±0.15*** 20.4±0.19*** 15.6±0.26*** 15.4±0.08*** 10.2±0.15*** 

3 (норадреналин 
0.2−1.3мг/кг noradre-
nalin 0.2–1.3 mg/kg)) 

16.4±0.18*** 25.4±0.22*** − хх 14.7±0.21*** − − 

4 (укол prick) 14.2±0.15*** 23.8±0.30*** − 16.2±0.12*** − − 
5 (извлечение из воды 
на 1−2 мин extraction 
from water for 1–
2 min) 

− 22.5±0.21*** − − 9.9±0.14*** − 

6 (плавное повыше-
ние температуры во-
ды на 4−5°С gradual 
increase in temperature 
of water by 4–5°С) 

− 18.7±0.29*** − − 10.3±0.16*** − 

7 (ограниченный объ-
ем воды limited vo-
lume of water) 

13.9±0.16*** − − − − − 

Примечание: х – норму см. в таблице 2, *** –  р <0.001, – по сравнению с нормой;  хх  − прочерк (тире) − не ис-
следовали. 
Note: х – norm see in Table 2, *** – р < 0.001, compared to the norm; хх − dash – not investigated. 

Сродство гемоглобина к кислороду по-
сле действия сильных непродолжительных 
стрессоров (отлов, транспортировка, резкое и 
большое повышение температуры воды) 
уменьшалось в 1.2–1.4 раза, а потребление ки-
слорода увеличивалось в среднем в 1.50 раза. 
Однако очень высокие дозы адреналина (5–
6 мг/кг) повышали сродство гемоглобина 
к кислороду (о причинах этого явления см. 
ниже). Кроме того у рыб в предгибельном со-
стоянии наблюдали повышение сродства гемо-
глобина к кислороду в сравнении со свежеот-
ловленнными рыбами: например, у леща – до 
2 раз. Соответственно, в этих условиях снижа-
лось и потребление кислорода: в 1.3–1.5раз. 
[Запруднова, Камшилов, 2010 (Zaprudnova , 
Kamshilov, 2010)]  

Подострый и хронический стресс также 
относятся к патологическому стрессу. При по-
достром стрессе рыбы живут от 5 до 20 суток, 
при хроническом 1−3 мес. При подостром 
стрессе (стрессор 13) гипонатриемия составляла 
19.5%, а концентрация магния в эритроцитах 
уменьшалась в 2.1 раза (табл. 3). При хрониче-
ском стрессе (стрессор 14) гипонатриемия со-
ставляла 9.4%, а концентрация магния 
в эритроцитах в 1.5 раза ниже нормы. Однако 
сродство гемоглобина к кислороду близко 
к нормальным значениям: ниже в 1.1−1.15 раза. 
Регистрировали также пониженное потребле-
ние кислорода [Запруднова, Камшилов, 2010 
(Zaprudnova , Kamshilov, 2010)]  

В условиях хронического стресса у рыб 
через 1−1.5 ч после дополнительной несильной 
непродолжительной нагрузки, (когда должны 
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наблюдаться заметные отклонения в концен-
трации эритроцитарного магния) в половине 
случаев регистрировали достоверно выражен-
ное снижение исследуемого показателя, а 
в остальном − различия не достоверны с ис-

ходным уровнем магния в красных кровяных 
клетках при хроническом стрессе (табл. 3). 
Уровень натриемии у рыб после дополнитель-
ной несильной непродолжительной нагрузки, 
снижался на 4.3−11.1%. 

Таблица 2. Концентрация магния в эритроцитах (ммоль/л) некоторых пресноводных рыб после действия силь-
ных стрессоров (количество исследуемых лещей – 64, линей – 32, карасей − 20) 
Table 2. Concentration of magnesium in erythrocytes (mmol/l)of some freshwater fish after exposure to significant 
stressors (the number of the studied bream – 54, tench – 32, crucian carp – 20) 

Стрессоры 
Stressors 

Лещ  
Bream 

Линь  
Tench 

Карась  
Crucian 

carp 

Плотва 
Roach (Marte-
myanov, 1999) 

норма Norm 10.2±0.21 11.0±0.30 12.4±0.28 9.8−10.7 
8 (резкое изменение темпера-
туры воды на 17−23°С steep 
increase in water temperature 
by 17–23°С) 

4.1±0.37***  
3.7±0.51*** 

3.6±0.42*** 5.5±0.40*** − х 

9 (адреналин 5−6 мг/кг adre-
nalin 5–6 mg/kg) 

3.8±0.26*** 3.9±0.29*** − − 

10а (отлов из естественной 
среды летом removal from the 
natural environment in summer) 

4.4±0.35*** 
3.6±0.40*** 

4.8±0.41*** − − 

10б (отлов из естественной 
среды осенью и зимой remov-
al from the natural environment 
in autumn and winter)  

6.3±0.38*** 
4.9±0.36*** 

6.2±0.37*** 6.3±0.42*** 6.6−7*** 

11а (отлов и транспортировка 
в лабораторию летом catching 
and transportation 
to the laboratory in summer) 

3.2±0.45*** − − − 

11б (отлов и транспортировка 
в лабораторию осенью catch-
ing and transportation to the 
laboratory in autumn) 

4.1±0.44*** 4.3±0.33*** 4.6±0.28*** − 

11в (летальный стресс lethal 
stress) 

3.5±0.46*** − − − 

12 (имитация транспортиров-
ки летом imitation of transpor-
tation in summer) 

6.9±0.39*** 
 

7.1±0.36*** 7.5±0.41*** − 

Примечание. *** − р <0.001 по сравнению с нормой;  х − прочерк (тире) – не исследовали. 

Note. *** – р < 0.001 compared to the norm; х − dash – not investigated.  

Таблица 3. Концентрация магния в эритроцитах (ммоль/л) некоторых рыб при подостром и хроническом 
стрессе и после действия дополнительных несильных стрессоров (количество исследуемых лещей – 29, линей – 
14, карасей − 20)  

Table 3. Concentration of magnesium in erythrocytes (mmol/l) of some fish exposed to subsevere and chronic stress and 
after impact of additional insignificant stressors (the number of the studied bream – 29, tench – 14, crucian carp – 20) 

Стрессорых Stressorsх  лещ Bream Линь Tench карась Crucian carp 
13 (подострый стресс 
subsevere stress) 

5.3±0.40 *** 5.0±0.38 *** – хх. 

14 (хронический стресс 
chronic stress) 

7.2±0.19 *** 7.4±0.23 *** 7.6±0.30 *** 

14 (хронический стресс 
chronic stress) + 1 (адреналин 
0.3−1.5мг/кг adrenalin 0.3−1.5 mg/kg) 

5.6±0.32 *** 

              ** 
–  – 

14 (хронический стресс 
chronic stress) + 2 (физраствор nor-
mal saline) 

4.8±0.37 *** 

                     *** 

 

– – 
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14 (хронический стресс 
chronic stress) + 4 (укол prick) 

6.9±0.35 *** – 5.6±0.38 *** 

               ** 
14 (хронический стресс 
chronic stress) + 7 (ограниченный 
объем воды limited volume of water) 

7.0±0.36 *** 7.1±0.33 *** 6.1±0.43 *** 

               * 

6.9±0.39 *** 
Примечание. хнорму см. в Таблице 2, ***– Р <0.001, **– Р <0.01, *– Р <0.05 под чертой – по сравнению с исход-
ным уровнем при хроническом стрессе, в остальном – по сравнению с нормой;   хх− прочерк (тире) – не иссле-
довали  

Note. х – norm see in Table 2; *** – Р <0.001, ** – Р <0.01, * – Р <0.05 under line – compared to the initial level at 
chronic stress, rest – compared to the norm, хх − dash – not investigated  

ОБСУЖДЕНИЕ 
Настоящие исследования выявили зави-

симость концентрации магния в красных кро-
вяных клетках рыб от интенсивности стрес-
сорной нагрузки разной природы: уровень 
эритроцитарного магния увеличивался под 
действием слабых и средних стрессоров (при 
физиологическом стрессе) и снижался − под 
действием сильных нагрузок (при патологиче-
ском стрессе).  Полученные данные указыва-
юттакже на большой диапазон колебания кон-
центрации магния в эритроцитах рыб при 
стрессе: пяти-семикратное изменение уровня 
этого катиона. При этом как в группе сильных 
так и в группе несильных стрессоров отклоне-
ния по продолжительности и величине кон-
центрации магния становились более выра-
женными с усилением нагрузки. Вероятно, 
должна существовать какая-то промежуточная 
по величине нагрузка между средними и силь-
ными стрессорами, которая не вызывает от-
клонения концентрации магния в эритроцитах 
(состояние ареактивности). Может, именно 
с этим явлением связано отсутствие реакции в 
эритроцитарном магнии у людей на внутри-
венную инъекцию адреналина [Ryzen et al., 
1990]. Однако отсутствие реакции на стрессор 
в указанной работе могло быть также связано с 
некоторой латентностью в изменении уровня 
магния в красных кровяных клетках под дей-
ствием несильной нагрузки. Практически 
мгновенно при стрессе изменялась лишь кон-
центрация эритроцитарного натрия, вместе 
с уровнем регулирующих ее катехоламинов 
[Zaprudnova, Kamshilov, 2008]. 

Результаты нашей работы хорошо согла-
суются с многочисленными исследованиями 
А.С. Константинова и его учеников (Зданови-
ча, Ручина, Кузнецова, Лобачева и др.) на мно-
гих видах рыб, а также на земноводных в 1980-
2000 гг. [Константинов, 1993 (Konstantinov, 
1993)]. Авторами показано, что при небольших 
колебаниях практически всех известных абио-
тических факторов (температура, освещен-
ность, кислород, соленость, рН), т.е. при эуст-
рессе или физиологическом стрессе, происхо-
дит усиление роста и развития животных, ко-

торое, в свою очередь, сопровождается сниже-
нием потребления кислорода и пищи. Из на-
стоящей работы следует, что при эустрессе 
или физиологическом стрессе увеличение кон-
центрации магния в эритроцитах как положи-
тельного модулятора, способствует повыше-
нию сродства гемоглобина к кислороду и, та-
ким образом, ослаблению газообмена и, как 
следствие, повышению анаболизма и усиле-
нию роста и развития рыб. И, напротив, 
уменьшение концентрации магния в эритроци-
тах при непродолжительных сильных стрессо-
вых воздействиях (реакция тревоги общего 
адаптационного синдрома; дистресс или пато-
логический стресс) способствует уменьшению 
сродства гемоглобина к кислороду и поэтому 
увеличению газообмена и, как следствие, по-
вышению катаболизма. При более продолжи-
тельном действии стрессоров (стадия истоще-
ния общего адаптационного синдрома, подо-
стрый и хронический стресс) необходимо при-
нимать во внимание влияние на сродство ге-
моглобина к кислороду и, следовательно, ин-
тенсивность газообмена уменьшения уровня 
АТФ в эритроцитах (отрицательного модуля-
тора сродства гемоглобина к кислороду) в свя-
зи с общим истощением организма. Вероятно, 
именно с этим фактором связаны регистри-
руемые у рыб перед гибелью (в конце патоло-
гического стресса) при низкой концентрации 
магния в эритроцитах относительно высокое 
сродство гемоглобина к кислороду и снижен-
ная интенсивность газообмена. Можно пред-
положить, что за счет относительно высокого 
сродства гемоглобина к кислороду и уменьше-
ния потребления кислорода при хроническом 
стрессе поддерживается состояние метаболи-
ческой депрессии.  Выше отмечалось, что вы-
сокие дозы адреналина с одновременным по-
нижением концентрации магния в эритроцитах 
значительно повышали сродство гемоглобина 
к кислороду. Вероятно, это также связано 
с общим истощением организма и уменьшени-
ем уровня АТФ под действием очень высоких 
доз гормона. 

https://www.tandfonline.com/author/Ryzen%2C+E
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С ухудшением состояния (истощенные, 
ослабленные, больные), а также на фоне уже 
существующей нагрузки рыбы не реагировали 
на несильные непродолжительные стрессоры 
по типу физиологического стресса, т.е. повы-
шением концентрации магния в эритроцитах и 
изменением уровня катионов во внутренней 
среде в сторону увеличения ионных концен-
трационных градиентов на мембране клеток и 
тканей (состояние ареактивности). Более того, 
в этих условиях возможны изменения по типу 
патологического стресса, т.е. снижение кон-
центрации магния в эритроцитах и изменение 
уровня катионов во внутренней среде в сторо-
ну уменьшения ионных концентрационных 
градиентов на мембране клеток и тканей. Ра-
нее [Запруднова, 2017 (Zaprudnova, 2017)] при 
действии небольших доз норадреналина и уко-
ла шприцем у рыб, больных ихтиофтириозом, 
также регистрировали гипонатриемию. Дру-
гими словами, характер и величина реакции на 
стрессор зависела еще и от исходного функ-
ционального состояния организма. 

На основании проведенных исследова-
ний ионы магния в эритроцитах, как положи-
тельные модуляторы сродства гемоглобина к 
кислороду, предлагается рассматривать как 
один из молекулярных механизмов, регули-
рующих процессы газообмена, анаболизма и 
катаболизма рыб при стрессе. Особенно важна 
роль эритроцитарного магния в усилении ана-
болизма и, следовательно, роста и развития 
животных при действии несильных, непро-
должительных стрессоров, т.е. при эустрессе 
или физиологическом стрессе.  

Кроме того, важную роль в механизмах 
избыточного анаболизма и повышения устой-
чивости организма к воздействию неблагопри-
ятных факторов при эустрессе (или физиоло-
гическом стрессе) играет энергия увеличенных 
ионных концентрационных градиентов на 
мембране клеток и тканей [Запруднова, 2017 
(Zaprudnova, 2017)]. Ионные концентрацион-
ные градиенты на клеточной мембране при-
надлежат к числу показателей энергетического 
состояния организма. В частности, натриевый 
потенциал относится к основной «энергетиче-
ской валюте» на наружной мембране живот-
ных клеток [Скулачев и др., 2010 (Skulachev et 
al., 2010)]. В конечном итоге, ионные концен-
трационные градиенты могут рассматриваться 
как выражение и как механизм поддержания 
устойчивой неравновесности организма. Не-
сильные непродолжительные стрессоры соз-
дают в природных условиях тот необходимый 
фон физиологических раздражителей, которые 
оказывают стимулирующее воздействие на все 

жизненные процессы. Мощные анаболические 
процессы у рыб во время размножения также 
происходят за счет использования энергии 
увеличенных ионных концентрационных гра-
диентов на мембране клеток и тканей, а также 
минимизации расхода энергии путем умень-
шения потребления кислорода. Последнее 
возможно благодаря высокому сродству гемо-
глобина к кислороду за счет повышения 
в эритроцитах положительного модулятора – 
магния [Zaprudnova, Kamshilov, 2016]. 

Энергия, высвобождающаяся в результа-
те снижения ионных концентрационных гра-
диентов при действии сильных и/или продол-
жительных стрессоров используется для со-
хранение жизни в экстремальных условиях. 

Концентрация магния в эритроцитах 
пресноводных и морских рыб близка. Напри-
мер, диапазон колебания этого показателя у 
морских донных рыб составлял 
9.8−12.8 ммоль/л [Солдатов, 1997 (Soldatov, 
1997)]. Однако обращает на себя внимание 
факт очень низких значений магния в эритро-
цитах человека в сравнении с рыбами: в норме 
1.4−2,3 ммоль/л. У многих других млекопи-
тающих этот показатель также крайне низок, 
например, у крупного рогатого скота 
<1 ммоль/л. [Cox, et al., 1991; Hinds et al., 1994; 
Flatman, 2003; Копицына и др., 2015 (Kopitsyna 
et al., 2015)]. Можно предположить, что у лю-
дей это отражает состояние напряжения 
в обычной жизни из-за высоких психоэмоцио-
нальных нагрузок, интоксикаций и пр., харак-
терных для большей части населения [Garkavi 
et al. 1998; (Гаркави и др., 1998)]. Более того, у 
людей с психически пограничными расстрой-
ствами уровень эритроцитарного магния 
<0.3 ммоль/л [Копицына и др., 2015 (Kopitsyna 
et al., 2015)]. Условия содержания лаборатор-
ных животных перед исследованием в вивари-
ях, как правило, не являются достаточно бла-
гоприятными. Также необходимо учитывать 
влияние стрессовых процедур, предшествую-
щих забору крови у людей и других млекопи-
тающих, которые более чувствительны 
к стрессу, чем рыбы. На психически нездоро-
вых людей эти процедуры могут оказывать 
особенно пугающее действие. Можно предпо-
ложить, что значительно отличающиеся уров-
ни эритроцитарного магния (и даже противо-
положно направленные их изменения) у людей 
с одинаковыми психическими заболеваниями 
в работах различных авторов [Cox, et al., 1991; 
Hinds et al., 1994; Widmer et al., 1995; Widmer 
et al., 1998; Копицына и др., 2015 (Kopitsyna et 
al., 2015)] в большей степени могут быть про-
явлением неспецифического изменения этого 
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катиона в различных стрессовых ситуациях у 
пациентов, чем специфического действия бо-
лезни. С этих же позиций могут быть объясне-
ны шестикратные различия [Flatman, 2003] 
в концентрации магния в красных кровяных 
клетках у свиньи и крупного рогатого скота. 
Однако, несомненно, существует специфиче-
ская связь магния в красных кровяных клетках 
с некоторыми болезнями, например, серповид-
но-клеточной анемией [Flatman, 2003]. 

Необходимо признать, что до настояще-
го времени уровень эритроцитарного магния 
в качестве диагностического показателя у жи-
вотных (и человека) остается недооцененным. 
Однако к этому вопросу нельзя подходить уп-
рощенно. В частности, высокая изменчивость 
концентрации эритроцитарного магния при 
стрессе у рыб (до 2.5 раз в сторону повышения 
и до 3-х раз – в сторону снижения) несколько 
ограничивает возможность ее использования в 
качестве точного показателя дефицита этого 
катиона в организме. Важной рекомендаци-
ей для получения более надежной информации 
о состояния организма служит неоднократный 
анализ уровня магния в красных кровяных 
клетках у животных (и человека) в различном 
функциональном состоянии. Результаты на-
ших исследований на рыбах показали, что вы-
сокий уровень этого катиона в эритроцитах 
(в 1.5−2 и более раз выше нормы) характерен 
для сильных, здоровых животных в состоянии 
эустресса или физиологического стресса, а 
крайне низкие значения этого показателя 
в 1.5−2 и более раз меньше нормы) являются 

индикатором как обратимого, так и постоянно-
го неблагополучия (дистресса или патологиче-
ского стресса). Отсутствие реакции концен-
трации эритроцитарного магния на несильный 
непродолжительный стрессор в сторону по-
вышения, а тем более – изменение в сторону 
понижения уровня этого катиона также указы-
вает на неблагополучие. Диагностика состоя-
ния животных по концентрации магния во 
внутренней среде организма представляет еще 
большие затруднения. Во-первых, это связано 
с тем, что при физиологическом стрессе про-
исходит непродолжительное изменение кон-
центрации магния в плазме крови в сторону 
повышения концентрационных градиентов на 
мембране клеток, т.е. гипомагниемия, а при 
патологическом, напротив, более или менее 
продолжительная гипермагниемия [Запрудно-
ва, 2017 (Zaprudnova, 2017)]. Поэтому наблю-
даемая гипомагниемия у человека после внут-
ривенного введения адреналина ошибочно 
расценивается авторами [(Ryzen et al., 1990)] 
как негативное явление. Однако в обобщаю-
щей работе [Romani, 2011] даны ссылки на 
6 работ 80–90-х гг. прошлого века, в которых 
получена непродолжительная (до 2-х часов) 
гипермагниемия у человека после введения 
катехоламинов. Указанные работы, несомнен-
но, требуют серьезного анализа, особенно их 
методическая часть. Низкий уровень эритро-
цитарного магния − более надежная характе-
ристика неблагополучия организма: временно-
го или постоянного. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Впервые выявлена зависимость измене-

ния концентрации магния в эритроцитах от 
интенсивности стрессовой нагрузки разной 
природы на примере пресноводных рыб: леща, 
карася, линя. Слабые и средние по силе воз-
действия (низкие дозы адреналина, норадрена-
лина, небольшие изменения температуры во-
ды, введение физраствора, укол в брюшную 
полость, кратковременное извлечение рыб из 
воды, непродолжительное содержание в огра-
ниченном объеме воды) увеличивали концен-
трацию магния в эритроцитах до 2.5 раз. Од-
новременно при этом наблюдали повышение 
сродства гемоглобина к кислороду и уменьше-
ние потребления кислорода. Однако сильные 
стрессоры типа отлова, транспортировки рыб в 
лабораторию (представляющие комплексные 
воздействия гипоксии, ограниченного объема 
воды, механических воздействий и др.), а так-
же резкое и большое изменение температуры 
воды и др. снижали концентрацию магния в 
эритроцитах до 3-х раз. При этом происходило 

уменьшение сродства гемоглобина к кислоро-
ду и усиление поглощения кислорода. Однако 
перед гибелью рыб (при истощении) при низ-
ком уровне магния в эритроцитах сродство 
гемоглобина к кислороду повышалось, а ин-
тенсивность газообмена уменьшалась. Прове-
денные исследования позволяют рассматри-
вать изменение концентрации ионов магния в 
красных кровяных клетках − которые являют-
ся положительными модуляторами сродства 
гемоглобина к кислороду − при стрессе у рыб 
как один из механизмов уменьшения интен-
сивности газообмена при слабых и средних 
непродолжительных стрессовых воздействиях 
и увеличения – при непродолжительных силь-
ных. Особенно важна роль эритроцитарного 
магния как молекулярного механизма умень-
шения поглощения кислорода и, следователь-
но, усиления анаболизма и, таким образом, 
увеличения роста и развития животных при 
действии несильных, непродолжительных 
стрессоров, т.е. при эустрессе или физиологи-
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ческом стрессе. Кроме того, концентрация 
магния в эритроцитах может служить индика-
тором состояния рыб. Высокий уровень этого 
катиона в эритроцитах (в 1.5−2 и более раз 
выше нормы) характерен для сильных, здоро-
вых животных в состоянии эустресса или фи-
зиологического стресса, а крайне низкие зна-
чения этого показателя (в 1.5−2 и более раз 

ниже нормы) являются индикатором обрати-
мого или постоянного неблагополучия (дист-
ресса или патологического стресса). Ослаб-
ленные, истощенные животные не способны к 
ответной реакции по типу эустресса или фи-
зиологического стресса. В работе обсуждаются 
возможные причины низкой концентрации 
магния в эритроцитах людей. 
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PARTICIPATION OF ERYTHROCYTE MAGNESIUM IN STRESS RESPONSES 
OF FISH 

R. A. Zaprudnova 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,  

152742 Borok, Russia, e-mail: raz@ibiw.ru 

On the bream (Abramis brama L.), the crucian carp (Carassius auratus gabelio Bloch) and the tench, (Tinca 
tinca L.) of the Rybinsk reservoir studied the change in the concentration of magnesium in erythrocytes under 
the action of stressors of different quality and quantity. The concentration of magnesium ions was analyzed on 
an atomic absorption spectrometer AAS-1 from Carl Zeiss (Germany) in the absorption regime in an air-
acetylene flame. For the first time in animals (on the example of freshwater fish), the relationship of change 
in the concentration of magnesium in erythrocytes to the intensity of stress loads of different type was deter-
mined. Insignificant and average loads (eustress or physiological stress) increased the concentration of magne-
sium in erythrocytes, and the same factors but in higher doses, and complex effects of strong stressors (distress 
or pathological stress) decreased the content of magnesium in erythrocytes. During eustress, we observed in-
crease in affinity of hemoglobin for oxygen and decrease of consumption of oxygen, and during distress – shift 
of dissociation curve to the right and intensification of gas exchange. Вased on conducted study, ions of magne-
sium in erythrocytes (as positive modulators of affinity of hemoglobin for oxygen) are recommended to consi-
dered one of the molecular mechanisms regulating the processes of gas exchange and metabolism of fish under 
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stress. An especially significant role of these ions is intensifying anabolism and, therefore, growth and develop-
ment of animals exposed to the influence of not strong (weak and medium strength), short-term stressors, i.e. to 
eustress or physiological stress. However, before death, the fish (at the end of pathological stress) at low concen-
tration of magnesium in erythrocytes had increased affinity of hemoglobin for oxygen, and reduced intensity of 
gas exchange. Perhaps, in this situation, the essential role in the shift of dissociation curve to the left is played by 
decrease in the level of ATP – negative modulator of affinity of hemoglobin for oxygen – due to the general ex-
haustion of organism. Concentration of magnesium in erythrocytes can be an indicator of condition of fish, in 
particular, an extremely low level of magnesium in red blood cells always indicates temporary or constant ill-
being. Weakened, exhausted, diseased animals are not able to react in response to type of eustress or physiologi-
cal stress. 

Keywords: erythrocyte magnesium, bream, tench, crucian carp, affinity of hemoglobin to oxygen, gas ex-
change intensity, eustress, distress 
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ОТКРЫТИЕ НЕФОТОСИНТЕТИЧЕСКИХ ХИЩНЫХ РОДСТВЕННИКОВ 
КРАCНЫХ ВОДОРОСЛЕЙ ПРОЛИВАЕТ СВЕТ НА ПРОИСХОЖДЕНИЕ ФОТО-

СИНТЕТИЧЕСКИХ ЭУКАРИОТ 
Д. В. Тихоненков 

Институт биологии внутренних вод им. И.Д. Папанина РАН  
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В статье приведен обзор работы, посвященной открытию нового таксономического типа хищных 
жгутиковых протистов Rhodelphidia, которые являются сестринской группой по отношению к красным 
водорослям, опубликованной в журнале Nature в июле 2019 г. Неожиданно, но характеристики Rhodel-
phidia почти противоположны признакам красных водорослей. Они являются нефотосинтетическими 
жгутиконосцами-хищниками (поедают других протистов) с крупными, богатыми генами геномами, а 
также реликтовой первичной пластидой, которая участвует в биосинтезе гема. Обнаружение этих орга-
низмов значительно изменяет сложившиеся в науке представления о происхождении красных водорос-
лей и эволюции архепластид (растений, зеленых, красных и глаукофитовых водорослей) в целом, по-
скольку предполагает, что миксотрофное питание (комбинация хищничества и фотоавтотрофии) присут-
ствовало достаточно долго в ранней эволюции Archaeplastida, и фаготрофия не была утеряна при возник-
новении данной супергруппы. 
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Встраивание фотосинтетической циано-
бактерии в клетку фаготрофного простейшего 
привело к возникновению и дальнейшей ра-
диации Archaeplastida – супергруппы эукариот, 
объединенной общностью происхождения 
пластид путем первичного эндосимбиоза. Ар-
хепластиды включают Viridiplantae (зеленые 
водоросли и наземные растения), глаукофито-
вые водоросли (Glaucophyta) и красные водо-
росли (Rhodophyta) [Adl et al., 2019]. Архепла-
стиды играют громадную роль в наземных и 
водных экосистемах. Более того, многократное 
и независимое поглощение клеток этих орга-
низмов, несущих первичные пластиды, клет-
ками других эукариот привело к возникнове-
нию организмов со вторичными и третичными 
пластидами [Keeling, 2013], что послужило 
диверсификации эукариот и росту видового 
разнообразия на планете. Особенно выдающи-
мися являются примеры с эндосимбиотиче-
ским поглощением красных водорослей 
(рис. 1), в результате чего произошли различ-
ные организмы – от смертоносных малярий-
ных паразитов [McFadden et al., 1996] до клю-
чевых элементов геохимических циклов на 
Земле, например, диатомовых водорослей, пе-
лагофитовых, примнезиофитовых, динофито-
вых [Worden et al., 2015]. Все это делает пони-
мание происхождения и эволюции красных 
водорослей критичным для более широких 
интерпретаций эволюции эукариот в целом. 

Красные водоросли являются древним 
таксоном эукариот [Bengtson et al., 2017], 
объединяющим огромное разнообразие 
экологически и ультраструктурно различных 

видов, включающих одноклеточных 
термоацидофилов [Matsuzaki et al., 2004], 
многоклеточные морские водоросли и 
паразитов [Blouin, Lane, 2012]. Типично авто-
трофные красные водоросли объединены не-
которыми общими производными признаками: 
они имеют маленькие геномы с небольшим 
числом интронов, редуцированный метабо-
лизм, и характеризуются полным отсутствием 
цитоскелетных структур (жгутиков и центрио-
лей), связанных с движением. Данные призна-
ки предполагают резкую потерю генов при 
происхождении родофитовых [Qiu et al., 2015], 
однако, данные процессы чрезвычайно сложно 
реконструировать ввиду огромного отличия 
красных водорослей от других линий 
Archaeplastida, эволюционные взаимосвязи 
между которыми также не ясны. 

Нами был открыт новый таксономиче-
ский тип эукариот Rhodelphidia Tikhonenkov, 
Gawryluk, Mylnikov, and Keeling, 2019, пока 
включающий один род Rhodelphis и два вида 
[Gawryluk et al., 2019]. С использованием фи-
логеномики было показано, что Rhodelphidia 
представляют собой отдельную и самую близ-
кую к красным водорослям эволюционную 
линию среди известных таксонов. Неожидан-
но, но характеристики Rhodelphis почти проти-
воположны признакам красных водорослей. 
Они являются нефотосинтетическими жгути-
коносцами-хищниками (поедают других про-
тистов) с крупными, богатыми генами генома-
ми, а также реликтовой первичной пластидой, 
которая участвует в биосинтезе гема. 
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Первый представитель данной группы 
Rhodelphis marinus был найден в 2015 г. на 
морской литорали среди кораллового песка на 
небольшом острове Байкан [Bay Canh] непода-
леку от о. Кондао, Южный Вьетнам. Неожи-
данно, в 2016 г. в пробе с детритом из пресно-

водного озера Трубин (Черниговская обл., Ук-
раина) был обнаружен второй вид данного ро-
да (Rhodelphis limneticus). Оба вида, морской и 
пресноводный, имели похожую морфологию, 
но при этом имели только 91% сходства по 
гену 18S rRNA. 

 
Рис. 1. Схематичное древо эукариот и эндосимбиотическое приобретение первичных (1st) и вторичных (2nd) 
пластид, произошедших от клеток зеленых водорослей (показано зелеными стрелками) и красных водорослей 
(показано красными стрелками). Из: Miyagishima, 2011 с изменениями. 

Fig. 1. Schematic tree of eukaryotes and endosymbiotic origins of primary (1st) and secondary (2nd) plastids from 
green algae (green arrows) and red algae (red arrows). From: Miyagishima, 2011 with modifications. 

Клетки Rhodelphis мелкие, 10–13 мкм, 
ригидные, овальные, уплощенные, со слегка 
скошенным передним концом и двумя субапи-
кальными гетеродинамичными жгутиками 
(рис. 2). Передний жгутик голый, быстро со-
кращается и направлен вперед. Задний жгутик 
проходит назад вдоль тела клетки и имеет 
один ряд очень тонких мастигонем. Пресно-
водный вид имеет крупную апикальную сокра-
тительную вакуоль и круглые цисты. Rhodel-
phis активно питаются клетками других про-
стейших и не выживают только на бактериях. 
Фагоцитоз происходит в заднем конце клетки, 
где затем формируется крупная пищевари-
тельная вакуоль. 

Таким образом, в морфологии, питании 
и образе жизни жгутиконосцев Rhodelphis и 

красных водорослей нет ничего общего. Одна-
ко, филогеномный анализ с полной поддерж-
кой однозначно указывает, что они являются 
ближайшими сестринскими эволюционными 
линиями (рис. 3). 

Анализ ультратонкого строения клеток, 
проведенный при участии и под руководством 
д.б.н. А.П. Мыльникова (ИБВВ РАН) показал, 
что характерными морфологическими ультра-
структурными признаками Rhodelphis являют-
ся зонтиковидные гликостили на поверхности 
клетки и жгутика, перпендикулярно-
ориентированные кинетосомы с отходящими 
исчерченными структурами и по меньшей ме-
ре двумя фибриллами, две широких и одна уз-
кая микротрубочковые ленты, переходная зона 
жгутика с поперечной пластинкой на уровне 
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клеточной поверхности и проксимальной диа-
фрагмой, сквозь которую проходит централь-
ная пара жгутиковых микротрубочек, окру-
женных цилиндром. Двухслойный гладкий 
эндоплазматический ретикулум в виде не-
обычного мешка, заключающего в себе ядро и 
митохондрии. Данный мешок открывается 

вблизи базальных тел жгутиков. Митохондрии 
удлиненные с трубчатыми кристами, прилега-
ют к стенке эндоплазматического ритикулума. 
Пищеварительные вакуоли содержат клетки 
эукариотической жертвы целиком, а также 
бактерии. 

 
Рис. 2. Морфология клеток Rhodelphis. a-c – жгутиковые клетки, световая микроскопия, DIC; d – циста, свето-
вая микроскопия, DIC; e – мастигонемы заднего жгутика, сканирующая электронная микроскопия. cv – сокра-
тительная вакуоль, n – ядро, mn – мастигонемы. Масштабные линейки: a-c – 10 мкм, d, e – 5 мкм. Из: Gawryluk 
et al., 2019 с изменениями. 

Fig. 2. Morphology of Rhodelphis. . a-c – flagellated cells, light microscopy, DIC; d – cyst, light microscopy, DIC; e – 
mastigonemes of posterior flagellum, scanning electron microscopy. cv – contractile vacuole, n – nucleus, mn – masti-
gonemes. Scale bars: a-c – 10 μm, d, e – 5 μm. From: Gawryluk et al., 2019 with modifications. 

Округлые осмиофильные тельца заклю-
ченные в везикулы разбросаны в цитоплазме 
ближе к поверхности клетки. Эти структуры 
могут представлять собой стрекательные орга-
неллы, типичные для других хищных протис-
тов, и напоминают слизистые тела некоторых 
церкозоев и пединеллат. Пластиды не визуали-
зированы микроскопически, но Rhodelphis 
имеет скрытые первичные нефотосинтетиче-
ские пластиды, поскольку в транскриптомах 
этих организмов были выявлены гены белков, 
выполняющих пластидные функции. 

Потеря фотосинтеза в эволюции относи-
тельно обычное явление, но полная потеря са-
мих пластид чрезвычайно редка [Gornik et al., 
2015; Xu et al., 2004]. Вероятное объяснение 
заключается в том, что пластиды несут многие 
другие метаболические функции, важные для 
клетки хозяина, включая биосинтез гема, 
жирных кислот, изопреноидов, кластеров FeS 
[Janouškovec et al., 2015; Ralph et al., 2004]. Ге-
ны этих и большинства пластидных белков 
закодированы в ядре у архепластид и таргети-
руются через N-терминальные транзитные 
пептиды, распознаваемые TIC/TOC импорти-
рующими комплексами. Гомологи некоторых 
белков импорта пластид (Tic20, Tic22, Tic32 и 
Toc75) были обнаружены в транскриптомах и 
геномах Rhodelphis, а также многие другие 
белки с предполагаемыми пластидными функ-

циями, имеющими N-терминальные транзит-
ные пептиды, что предполагает наличие пла-
стид-таргетинговой системы, как и ожидается 
для архепластид. 

Rhodelphis практически не кодирует бел-
ки, вовлеченные в фотосинтетический транс-
порт электронов или синтез АТФ, что согласу-
ется с отсутствием пигментации. Исключения 
составляют ферредоксин и ферредоксин-
НАДФ+ -редуктаза (ФНР), которые присутст-
вуют (рис. 3А). В фотосинтетических пласти-
дах, ферредоксин и ФНР формируют окисли-
тельно-восстановительную пару, которая при-
нимает электроны от фотосистемы I и восста-
навливает НАДФ+ до НАДФН, обеспечивая 
фиксацию углерода. В нефотосинтетических 
пластидах, ферредоксин и ФНР катализируют 
обратную реакцию, с использованием ФНР для 
восстановления ферредоксина через НАДФН, 
а ферредоксин используется как источник 
электронов для других реакций. Предполагает-
ся, что пара ферредоксин/ФНР у Rhodelphis 
также функционирует в обратном направле-
нии, и главным образом участвует в сборке 
железосодержащих FeS кластеров и биосинте-
зе гема. В поддержку этого предположения, 
Rhodelphis также кодирует гены механизма 
биосинтеза FeS кластеров пластидного SUF 
(sulfur formation) –типа [Gawryluk et al., 2019]. 
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Рис. 3. Фрагмент филогеномного байесова древа (253 белковых гена, CAT + GTR), показывающий сестринскую 
позицию Rhodelphis по отношению к красным водорослям. Из: Gawryluk et al., 2019 с изменениями. 

Fig. 3. Fragment of phylogenomic PhyloBayes tree (253 protein-coding genes, CAT + GTR) showing sister position of 
Rhodelphis to red algae. From: Gawryluk et al., 2019 with modifications. 

Как описано выше, Rhodelphis обладают 
несколькими уникальными морфологическими 
особенностями, а также имеют признаки, об-
щие с представителями различных супергрупп 
эукариот. Клетки Rhodelphis напоминают об-
щий план строения криптофитовых, особенно 
уплощенные клетки гониомонадид со скошен-
ным передним концом и одним рядом масти-
гонем на заднем жгутике. Однако криптомона-
ды также имеют два ряда мастигонем на локо-
моторном жгутике, сложный перипласт, эжек-
тосомы, нуклеоморф, почти параллельные ба-
зальные тела и митохондрии с пластинчатыми 
кристами [Kugrens et al., 1987; Kim, Archibald, 
2013]. Таким образом, морфологическое сход-
ство Rhodelphis и криптомонад (которые, веро-
ятно, также родственны с архепластидами) 
достаточно интригующее, но в целом является 
лишь поверхностным. 

Строение переходной зоны жгутиков 
Rhodelphis напоминает структуру у Phalanste-
rium и голых амеб Pelobiontida, которые также 
имеют пробковидную диафрагму и тонкий ци-
линдр [Frolov et al., 2006; Hibberd, 1983; 
Shmakova et al., 2018]. 

Плазмалемма Rhodelphis покрыта уни-
кальными гликостилями, которые несколько 

похожи на гликостили некоторых голых амеб, 
таких как Pellitida и Ovalopodium [Kudryavtsev 
et al., 2014]. 

Жизненный цикл и стратегия питания 
Rhodelphis идентичны колпонемидам, которые 
также обладают крупной сократительной ва-
куолью на переднем апексе клетки и трубча-
тыми митохондриальными кристами 
[Tikhonenkov et al., 2014]. 

Хорошо развитый эндоплазматический 
ретикулум, окружающий клеточные органел-
лы, известен в нескольких группах протистов, 
включая апузомонад, хемимастигид, некото-
рых гетеролобозей и зооспоры хитридиевых 
грибов [Karpoff, Zhukov, 1986; Foissner et al., 
1988; Pánek et al., 2014; Karpov et al., 2014; 
Letcher, Powell, 2014]. Но во всех случаях эти 
структуры представлены шероховатым эндо-
плазматическим ретикулумом в отличие от 
Rhodelphis, у которого гладкий эндоплазмати-
ческий ретикулум формирует двуслойный ме-
шок, окружающий ядро и все митохондрии, с 
отверстием напротив базальных тел жгутиков. 

Прямое сравнение Rhodelphis с красны-
ми водорослями провести сложно, учитывая 
полное отсутствие жгутиков, базальных тел (и 
даже центриолей), корешковой системы жгу-
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тиков у красных водорослей. В отличие от 
Rhodelphis, красные водоросли являются пре-
имущественно многоклеточными организма-
ми, и только несколько видов характеризуются 
кокковидной организацией. Клетки красных 
водорослей полностью окружены жесткой кле-
точной стенкой, что может объяснить отсутст-
вие жгутикового аппарата. У Rhodelphis также 
отсутствует связь митохондрий и диктиосом, 
которая является характерной чертой красных 
водорослей [Pueschel, 1979]. Как правило, 
клетки красных водорослей содержат одну или 
несколько сильно разветвленных митохондрий 
с пластинчатыми кристами [Broadwater, Scott, 
1986] в отличие от Rhodelphis, клетки которого 
содержат несколько неразветвленных мито-
хондрий с трубчатыми кристами. 

В отличие от красных водорослей, дру-
гие представители Archaeplastida имеют жгу-
тики в жизненном цикле. Однако, зеленые во-

доросли Chloroplastida имеют изоконтные жгу-
тики без типичных мастигонем. Переходная 
зона жгутиков зеленых водорослей и жгутико-
вых клеток растений имеет 1 или 2 поперечные 
пластинки и своеобразный звездчатый рисунок 
в поперечном сечении из-за наличия переход-
ных фибрилл [Melkonian, 1984; Graham et al., 
2009]. Базальные тела жгутиков Chloroplastida 
имеют отходящие крестообразные микротру-
бочковые корешки [Dutcher, O’Toole, 2016]. 
Митохондриальные кристы зеленых водорос-
лей пластинчатые. Таким образом, Rhodelphis 
не похожи на жгутиковые клетки 
Chloroplastida. Гетероконтные жгутики глау-
кофитовых водорослей с двумя рядами тонких 
волосков-мастигонем более похожи на жгути-
ки Rhodelphis. Но, опять же, глаукофитовые 
имеют крестообразную корешковую систему 
жгутиков, и их клетки ультраструктурно не 
похожи на клетки Rhodelphis. 

 

 
Рис. 4. Схематический обзор основных событий в эволюции первичных пластид Archaeplastida, произошедших 
от цианобактерий. Цианобактерии Gloeomargarita характеризуются наличием общего предка с пластидами эу-
кариотических красных, зеленых и глаукофитовых водорослей. Из: Lewis, 2017; Couradeau et al., 2012; 
https://www.flickr.com/photos/nimmue/3769715658/in/photostream/ 

Fig. 4. Schematic overview of the main events in the evolution of primary plastids of Archaeplastida originated from 
cyanobacteria. Cyanobacteria Gloeomargarita have common ancestor with plastids of red, green and glaucophyte euka-
ryotic algae. From: Lewis, 2017; Couradeau et al., 2012; 
https://www.flickr.com/photos/nimmue/3769715658/in/photostream/ 

Наличие специфических морфологиче-
ских характеристик протистов из разных эука-
риотических супергрупп может указывать на 
очень древнее анцестральное морфологиче-
ское состояние клетки Rhodelphis. Предки 
Archaeplastida, возможно, также морфологиче-
ски напоминали клетки Rhodelphis. Легко 
представить, что хищные жгутиконосцы, такие 
как Rhodelphis, способные питаться относи-
тельно крупной (6–9 мкм) добычей, могли по-

глотить крупные цианобактерии, которые ста-
ли первичными пластидами. Цианобактери-
альное происхождение первичных пластид в 
настоящее время не подвергается сомнению, 
но установление точного донора первичных 
пластид привлекает большое внимание иссле-
дователей. Недавно было установлено, что 
Gloeomargarita lithophora, цианобактерия из 
микробиолитов щелочных озер в Мексике, 
имеет общего предка с пластидами красных, 

https://www.flickr.com/photos/nimmue/3769715658/in/photostream/
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зеленых и глаукофитных водорослей, который, 
как предполагается, был пресноводным 
[Ponce-Toledo et al., 2017; Sánchez-Baracaldo et 
al., 2017; Lewis, 2017]. Хотя возможно, что 
первичные пластиды разных представителей 
Archaeplastida имеют независимое происхож-
дение [Stiller, 2007; Burki et al., 2016], и анце-
стральная форма зеленых водорослей (будь то 

морская или пресноводная) неясна [Leliaert et 
al., 2016]. Наши находки очень похожих мор-
ских и пресноводных хищных видов 
Rhodelphis подчеркивают возможность незави-
симых эндосимбиотических событий с мор-
скими и пресноводными близкими родствен-
никами Gloeomargarita, которые дали начало 
первичным пластидам. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Мультигенный филогеномный анализ 

доказывает положение Rhodelphis как сестрин-
ской линии по отношению к красным водорос-
лям. Rhodelphis является нефотосинтетическим 
хищным жгутиконосцем, имеющим первич-
ную нефотосинтетическую пластиду, вовле-
ченную в биосинтез гема. Все это свидетельст-
вует о том, что предок красных водорослей и 
организация его клетки сильно отличаются от 
того, что предполагалось ранее. Вероятно, 
предком красных водорослей и Rhodelphis яв-
лялся миксотрофный жгутиконосец, получав-
ший энергию и питательные вещества как за 

счет фотосинтетической пластиды, так и фаго-
трофно. Что предполагает, что фаготрофия 
сохранялась у Archaeplastida долгое время по-
сле дивергенции красных водорослей от зеле-
ных растений и глаукофитовых. Открытие 
Rhodelphis несомненно показывает, что отсут-
ствие фаготрофии и многих других признаков 
у Archaeplastida в целом обусловлено множе-
ственными конвергентными утратами в раз-
личных таксонах, но не уже сложившимся ан-
цестральным состоянием их общего предка, 
как полагалось ранее. 

Обзор выполнен в рамках государственного задания (тема № АААА-А18-118012690098-5). 
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DISCOVERY OF NON-PHOTOSYNTHETIC PREDATORY RELATIVES OF RED  
ALGAE SHEDS LIGHT ON THE ORIGIN OF PHOTOSYNTHETIC EUKARYOTES 

D. V. Tikhonenkov 
Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences,  

152742 Borok, Russia, e-mail: tikho-denis@yandex.ru 

The article provides an overview of the paper published in the Nature journal in July 2019 devoted to the dis-
covery of a new taxonomic phylum of predatory unicellular flagellates Rhodelphidia, which is a sister group to 
red algae. Surprisingly, the characteristics of Rhodelphidia are nearly opposite to those that define red algae. 
They are non-photosynthetic, flagellate predators (feeding on other protists) with gene-rich genomes, along with 
a relic primary plastid that probably participates in haem synthesis. Overall, finding of these organisms alter cur-
rent views of the origin of Rhodophyta, and evolution of Archaeplastida (plants, green, red, and glaucophyte al-
gae) as a whole, as they indicate that mixotrophic feeding – that is, a combination of predation and phototrophy – 
persisted well into the evolution of the group. 
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ВНУТРИГЕННЫЕ ДУПЛИКАЦИИ У ДИАТОМОВЫХ ВОДОРОСЛЕЙ: 
ПОИСК И ВАЛИДАЦИЯ 
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Лимнологический институт Сибирского отделения РАН, 

664033, Иркутск, ул. Улан-Баторская, 3, e-mail: morozov@lin.irk.ru 

Ранее было показано, что некоторые гены диатомовых водорослей содержат единую рамку 
считывания, кодирующую несколько конкатенированных копий белка, обычно существующего в 
мономерной и гомоолигомерной форме. В частности, наличие и экспрессия таких генов были показаны 
для трансмембранного транспортёра кремния. Поиск с помощью BLAST показал, что у разных видов 
такую структуру имеют от 0.2% до 1% генов, предположительно случайно распределённых по 
функциональным категориям и компартментам. Часть таких генов у Fragillaria radians была 
подтверждена с помощью ПЦР, т.е. не является артефактами сборки. К их числу относятся гомологи 
метакаспаз и трипсина, в норме активируемые протеолитически. Гипотетически, тот же механизм 
процессинга может быть ответственным за разделение многокопийного полибелка на функциональные 
субъединицы. 

Ключевые слова: внутригенные дупликации, диатомовые водоросли, геномика, белоккодирующие 
гены. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Тандемные повторы широко распростра-

нены в аминокислотных последовательностях 
эукариот (они представлены приблизительно в 
25% всех известных белков [Pellegrini et al. 
2012]) и могут сильно различаться по длине и 
копийности мономеров. На одном конце спектра 
представлены очень короткие мономеры с очень 
высокой копийностью: например, коллагеновые 
триплеты – одна и та же тройка аминокислот, 
повторённая около тысячи раз с незначительным 
количеством замен. Существуют также относи-
тельно короткие (в десятки аминокислот) эле-
менты с числом копий от двух до нескольких 
десятков, такие как повторы WD40 [Smith 2013] 
или лейцин-богатые повторы [Ng 2011], и белки, 
включающие несколько копий целого функцио-
нального домена [Moore et al. 2008; Schüler, 
Bornberg-Bauer 2016]. Очевидно, что наиболь-
шим возможным мономером тандемного повтора 
будет полный белок. И действительно, сущест-
вуют последовательности, представляющие со-
бой несколько копий одного и того же белка, 
конкатенированных в пределах одной молекулы. 
Наиболее известные из них – процессируемые 
полибелки (например, полиубиквитин), но ими 
этот класс повторов не ограничивается. Извест-
но, что многие трансмембранные транспортные 
белки состоят из двух более или менее одинако-
вых половин; считается, что они возникли в ре-
зультате слияния двух частей предкового гомо-
димера в единую аминокислотную последова-
тельность [Hennerdal et al. 2010; Ding et al. 2006]. 

Гены такой структуры были описаны и в 
диатомовых водорослях, относительно мало изу-
ченных с точки зрения геномики и молекулярной 
биологии. Интересным примером может служить 

транспортёр кремния SIT, ответственный за им-
порт в клетку необходимой для создания створок 
кремниевой кислоты. Этот белок включает 
10 трансмембранных доменов и предположитель-
но возник в результате дупликации 5-доменного 
древнего гомолога SIT-L [Marron et al. 2016]. Как 
уже упоминалось выше, такие события характер-
ны для эволюции трансмембранных транспортё-
ров; необычно то, что в дальнейшем гены sit пре-
терпели неоднократные независимые дупликации 
или трипликации в нескольких группах диатомей, 
дав начало так называемым генам multi-sit[Durkin 
et al. 2016]. Молекулярный механизм их функ-
ционирования на данный момент неизвестен, но 
по крайней мере в двух родственных диатомовых 
водорослях (Fragillaria radians (Kütz) D. M. Wil-
liams&Round (=Synedra acus subsp. radians (Kütz) 
Skabitsch) и Ulnaria danica (Kütz) 
Compére&Bukhtiyarova (=Synedra ulna subsp. da-
nica (Kütz) Skabitsch)) не-мультиплицированные 
гены sit не представлены [Marchenkov et al. 2018], 
что указывает на существование какого-то меха-
низма, позволяющего импортировать кремниевую 
кислоту с помощью продуктов гена multi-sit. Про-
ведённый на препарате суммарного белка 
F. radians иммуноблоттинг с антителами к SIT 
обнаружил белок, масса которого приблизительно 
соответствует не-мультиплицированному SIT [Pe-
trova et al. 2007]. Эти результаты позволяют пред-
положить, что существует некий механизм, обес-
печивающий либо синтез одиночных белков с 
многокопийной мРНК, либо протеолитический 
процессинг полибелкового прекурсора SIT. В 
пользу второй гипотезы свидетельствует то, что 
во всех последовательностях multi-SIT на грани-
цах доменов представлен аспартат-богатый кон-
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сервативный мотив DXDID, могущий служить 
сайтом разрезания для аналогичных каспазам 
протеаз. На функциональную значимость этого 
мотива указывает не только его консервативно-
стью, но и то, что он присутствует во всех кладах 
multi-SIT, возникавших независимо друг от друга 
[Marchenkov et al. 2018], но отсутствует в однодо-
менных белках SIT. 

Важно отметить, что все рассуждения о 
белке multi-SIT основываются на анализе соот-
ветствующего гена. В связи с немодельным ста-
тусом диатомовых водорослей эксперименталь-
ные данные об их белках очень немногочислен-
ны, что делает любые гипотезы о работе мульти-

плицированных белков несколько спекулятив-
ными. Тем не менее, в данной работе мной пред-
принята попытка собрать предварительный ка-
талог диатом-специфичных протяжённых внут-
ригенных дупликаций. Так как наборы данных, 
полученные методами секвенирования второго 
поколения, могут схлопывать действительно су-
ществующие мультигены или создавать арте-
фактные (в результате некорректной сборки 
и/или аннотации), часть предсказанных генов 
также была подтверждена картированием про-
чтений PacBio [Бессмельцев и др. 2016 (Bess-
mel’tsev et al. 2016)] и ПЦР-амплификацией це-
левых фрагментов. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
Для поиска мультиплицированных генов 

использовались аминокислотные последователь-
ности, предсказанные на основании всех дос-
тупных геномов диатомовых водорослей (Tha-
lassiosira pseudonana [Armbrust et al. 2004], 
Phaeodactylym tricornutum [Bowler et al. 2008], 
Fistulifera solaris [Tanaka et al. 2015], Fragillaria 
radians [Galachyants et al. 2015], Fragillariopsi 
scylindrus [Mock et al. 2017] и Pseudo-nitzschia 
multiseries), a также транскриптомов проекта 
MMETSP [Keeling et al. 2014]. Последовательно-
сти длиной менее 100 аминокислот и последова-
тельности, содержащие не менее 5% неопреде-
лённых позиций, исключались из анализа. 

Все последовательности использовались в 
качестве запроса при поиске программой DI-
AMOND [Buchfink, Xie, Huson 2015] в отфильт-
рованной аналогичным образом базе данных 
NCBInr. Ген считался мультиплицированным, 
если против последовательностей из базы дан-
ных для него генерировались множества HSP 
(High-scoringpairs, пары совпадающих участков), 
перекрывающихся в последовательности из базы 
данных, но не в запросе. Чтобы уменьшить ко-
личество ложноположительных результатов, ис-
пользовались следующие пороговые значения: 
длина всех HSP не менее 100 аминокислот; e-
value не более 1e-30; перекрытие HSP не менее 
50% длины меньшей из них; не менее 50% хитов 
должны содержать такую пару HSP. Последнее 
требование позволило нам избежать рассмотре-
ния древних дупликаций, характерных для 
трансмембранных транспортёров, и сконцентри-
роваться на относительно недавних, преимуще-
ственно диатом-специфичных. Поскольку пози-
ции HSP для последовательностей, содержащих 
участки низкой сложности (например, короткие 
тандемные повторы), очень ненадёжны, такие 
участки были маскированы dustmasker [Morgulis 
et al. 2006]. Белки, маскированные хотя бы на 
40% их длины, исключались из дальнейшего 
анализа. 

Анализ обогащения категорий GO прово-
дился для видов, имеющих функциональную 
аннотацию, с помощью библиотеки goenrich для 
языка программирования Python 3.6 с использо-
ванием поправки множественных тестов Бенд-
жамини-Хохберга. 

Чтобы подтвердить, что обнаруженные по-
следовательности не являются артефактом сбор-
ки, соответствующие фрагменты геномной сбор-
ки Fragilaria radians [Galachyants et al. 2015] бы-
ли валидированы с помощью ранее полученных 
прочтений PacBio [Бессмельцев и др. (Bess-
mel’tsev et al. 2016)]. 450 тыс. прочтений cN50 = 
18.2 тыс. пар н.о. были картированы на сборку с 
помощью BLASR [Chaisson, Tesler 2012]; участки, 
на которых расположены предположительно под-
вергшиеся внутригенной мультипликации после-
довательности, были проверены вручную на на-
личие прочтений, покрывающих обе копии муль-
типлицированного региона. 

Параллельно поиск мультиплицированных 
генов был проведён в наборе белков, предска-
занных из транскриптома F. radians (NCBIBio-
ProjectAccession No. PRJNA484600). Целью это-
го анализа было не обнаружение мультиплици-
рованных белков denovo, а поиск доказательств 
транскрипции предсказанных из генома после-
довательностей. 

Среди подтверждённых таким образом ге-
нов был выбран набор кандидатов, которые в 
дальнейшем тестировались с помощью ПЦР. 
В этот набор были включены все последователь-
ности, которые не включают предсказанного ин-
трона между повторяющимися элементами и все 
последовательности, которые поддерживаются 
транскриптомными данными, а также ряд других 
поддерживаемых прочтениями PacBio генов. Все 
они были амплифицированы на амплификаторе 
AgilentSureCycler 8800 (Agilent, США) с исполь-
зованием наборов EncycloPCR (Евроген, Россия). 
Продукты амплификации разделялись в 1% ага-
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розном геле и очищались с помощью наборов 
NEBMonarch (NewEnglandBiolabs, США). 

После очистки смесь продуктов была отсе-
квенирована на 1 ячейке PacBioRSII в Цюрихском 

Центре Функциональной Геномики для подтвер-
ждения последовательностей ампликонов. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 
Для большинства диатомей количество ге-

нов, содержащих протяжённые дупликации, со-
ставило от ~0.2% до 1% предсказанного протео-
ма (порядка десятков последовательностей), хотя 
имеются и выбросы, содержащие значительно 
большее число таких генов. Чтобы установить, 
является ли такое число внутригенных дуплика-
ций характерным только для диатомей или об-
щим для широкого круга эукариот, аналогичный 

анализ был проведён и для не-диатомовых 
транскриптомов проекта MMETSP. Результаты 
показаны на рис. 1: хотя самые значительные 
выбросы и относятся к диатомеям, в общем кар-
тина для них мало отличается от других эукари-
от. Важно отметить, что использование для 
сравнения только данных проекта MMETSP ве-
дёт к тому, что целые мегатаксоны (например, 
Metazoa) из него исключены. 

 
Рис. 1. Количество мультиплицированных генов в диатомовых водорослях (геномы и транскриптомы) и других 
эукариотах (транскриптомы проекта MMETSP). Линиями сверху показаны виды диатомей, для которых доступны 
полные геномы. 

Fig. 1. The number of multiplicated genes in diatoms (genomes and transcriptomes) and other eukaryotes (transcriptomes 
of the MMETSP project). The lines above show the species of diatoms for which complete genomes are available. 

Такой выбор набора данных для сравнения 
объясняется двумя факторами: во-первых, по-
следовательности подавляющего большинства 
видов диатомовых доступны только из этого 
проекта, поэтому его использование снижает 
риск артефактов, связанных с разницей методов 
секвенирования или биоинформатики. Хотя 
можно заметить, что немногочисленные виды 
диатомовых, для которых доступны полные ге-

номы (помечены чёрными полосами над гисто-
граммой) распределены так же, как и транскрип-
томы MMETSP, что указывает на относительно 
малое влияние методов получения данных на 
число обнаруженных внутригенных мультипли-
каций. Во-вторых, использованный метод поиска 
внутригенных мультипликаций, строго говоря, 
не включает в себя поиска повторов внутри по-
следовательности. Вместо этого ищутся после-
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довательности, включающие в себя несколько 
копий участка, который у большинства последо-
вательностей в базе данных представлен в един-
ственной копии. Для таких подробно исследо-
ванных объектов, как Homosapiens, отсеквениро-
вано множество родственных видов, что делает 
необнаружимыми относительно недавние (ска-
жем, специфичные для рода Homo) дупликации 
и, следовательно, даёт не сопоставимые с диато-
меями результаты. 

Таким образом, из этих данных видно, что 
приблизительно полпроцента предсказанного 
протеома диатомей (как и других одноклеточных 
эукариот) сформировалось в результате внутри-

генных дупликаций. Чтобы установить, есть ли у 
этого набора генов какая-то функциональная спе-
цифичность, анализ обогащения категорий GO 
был проведён для тех видов, для которых имеется 
качественная аннотация (в данном случае это все 
виды, для которых секвенировался полный ге-
ном). У Pseudo-nitzschia multiseries и Phaeodacty-
lum tricornutum ни одна категория не была досто-
верно обогащена на уровне p≤0.05. Результаты 
для остальных 4 видов показаны в табл. 1. В 
большинстве представлены трансмембранный 
транспорт и/или категории, связанные с мембра-
ной, но однозначные тренды не выявляются. 

Достоверно обогащённые категории Gene Ontology мультиплицированных генов для тех видов диатомей, для 
которых имеются опубликованные геномы 

Gene Ontology categories significantly enriched among multiplied genes for diatom species where a genome sequences 
are available 

Вид 
(Species) 

Категория GO 
(GO category) 

Класс категории 
(Class of category) 

P-значение 
(P-value) 

Fragillariopsis 
cylindrus 

Phosphorybosylamine-glycine ligase activity Molecular function 0.0013 
Purine nucleobase biosynthetic process Biological process 0.0013 

Interspecies interaction between organisms Biological process 0.0022 
Multi-organism process Biological process 0.0022 

Outer membrane Cellular component 0.0089 
Nucleobase biosynthetic process Biological process 0.0134 
Nucleobase metabolic process Biological process 0.0278 

Glucosidase activity Molecular function 0.0411 
Hydrolase activity, hydrolyzing O-glycosyl Molecular function 0.047 

Nucleotide catabolic process Biological process 0.047 
Nucleotide phosphate catabolic process Biological process 0.047 

Fragilaria 
radians 

Substituted mannan metabolic process Biological process 0.0004 
Cellulase activity Molecular function 0.0004 

Calmodulin binding Molecular function 0.0056 
Mannosidase activity Molecular function 0.0106 

Thalassiosira 
pseudonana 

Plasma membrane part Cellular component 0.0044 
Plasma membrane Cellular component 0.0044 

Cell periphery Cellular component 0.0044 
Integral component of plasma membrane Cellular component 0.0154 
Intrinsic component of plasma membrane Cellular component 0.0154 

Integrin complex Cellular component 0.0202 
Cell-matrix adhesion Biological process 0.0202 

Protein complex involved in cell adhesion Cellular component 0.0202 
Plasma membrane receptor complex Cellular component 0.0202 

Cell-substrate adhesion Biological process 0.0202 
Receptor complex Cellular component 0.0202 

Glucosidase activity Molecular functions 0.0202 
Ion channel complex Cellular component 0.0264 

Plasma membrane protein Cellular component 0.0264 
Transporter complex Cellular component 0.0264 

Cation channel complex Cellular component 0.0264 
Transmembrane transporter complex Cellular component 0.0264 

 
Эти последовательности были предсказаны 

из полногеномных или полнотранскриптомных 
наборов данных, и поэтому могут являться арте-
фактами сборки и/или аннотации. Независимая 
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валидация была проведена для белков F. radians, 
одного из основных продуцентов в экосистеме 
озера Байкал. Полученные ранее прочтения Pac-
BioSMRT были картированы на геномную сбор-
ку; результаты картирования на предсказанные 
дуплицированные гены и 1 тыс. пар н.о. окрест-
ностей анализировались вручную. Из 342 изна-
чально предсказанных генов, 86 были исключены 
как не поддерживаемые данными PacBio. Парал-
лельный анализ транскриптомных данных F. ra-
dians позволил выделить 28 транскрибирующихся 
мультиплицированных генов (включая паралоги). 
Этот транскриптом был получен с помощью Illu-
mina и, следовательно, может содержать артефак-
ты сборки. Поэтому присутствие гена в этом на-
боре не интерпретировалось как однозначное до-
казательство его экспрессии, так же как его отсут-
ствие не считалось гарантией того, что последо-
вательность в геномной сборке некорректна или 
псевдогенизирована. 

66 генов были выбраны для эксперимен-
тальной валидации с помощью ПЦР участков, 
перекрывавшихся с обеими копиями дуплициро-
ванного региона. Набор составлялся таким обра-
зом, чтобы включить все присутствующие в 
транскриптоме последовательности, все после-
довательности, в которых повторяющиеся участ-
ки не разделены интроном, и часть поддержи-
ваемых прочтениями PacBio генов, не относя-
щихся ни к одному из этих классов. 23 из них не 
амплифицировались, а для ещё 4 не удалось под-
твердить последовательность ампликона, что 
дало в итоге высококачественный валидирован-
ный набор из 28 мультиплицированных генов. 
Полный набор данных доступен по адресу 
https://doi.org/10.6084/m9.figshare.9579707 

6 генов из этого набора являются гетеро-
конт- или диатом-специфичными, т.е. не имеют 
значимых BLAST-хитов против других эукариот 
и не содержат распознаваемых эукариотических 
доменов. Аналогичное количество диатом-
специфичных генов обнаруживалось и в аннота-
циях геномов диатомей: 31.7% диатомовых ор-
тологов (т.е. генов, имеющих ровно один гомо-
лог во всех четырёх доступных к моменту пуб-
ликации геномах) в геноме F. radians не имеют 
функциональной аннотации [Galachyants et al. 
2015], а более трёх тысяч белоккодирующих ге-
нов в геноме Thalassiosira pseudonana (из 11 242) 
не имеют BLAST-хитов против модельных 
транскриптомов [Armbrust et al. 2004]. 

Валидированные мультиплицированные 
гены, роль которых в клетке может быть опреде-
лена, отличаются функциональным разнообра-
зием. Строгий статистический анализ категорий 
GeneOntology не может быть проведён из-за от-
носительно небольшого размера этого набора 

генов, но среди них представлены как ферменты 
(в частности, пируваткиназа и триптофан-тРНК 
синтетаза, две протеазы, убиквитин-лигаза, гли-
козил-трансферазы и гликозил-гидролазы), так и 
трансмембранный ABC-транспортер, а также 
глобин-подобные белки. 

Таким образом, полученный набор белков, 
сформировавшихся в результате внутригенных 
дупликаций, не демонстрирует значительных 
отличий от протеома в целом. Как и отсутствие 
общих достоверно обогащённых категорий GO 
среди дуплицированных генов нескольких ви-
дов, этот факт указывает на то, что события 
внутригенной дупликации случайно распростра-
нены по всему геному. Это почти наверняка вер-
но для самого события мутации; но сохранение 
дуплицированного гена в ходе дальнейшей эво-
люции указывает на то, что дупликация даёт не-
кое селективное преимущество или хотя бы не 
наносит большого вреда. Описанный во введе-
нии белок multi-SIT служит примером того, как 
продукт мультипликации продолжает сохранять-
ся и экспрессироваться независимо в нескольких 
линиях [Durkin et al. 2016], а отсутствие его не-
мультиплицированного гомолога не лишает 
клетку способности к поглощению кремния, т.е. 
синтезированный с такого гена белок так или 
иначе функционирует [Marchenkov et al. 2018]. 
Можно ожидать, что то же будет верно хотя бы 
для части обнаруженных мультигенов. 

Хорошими кандидатами для дальнейшего 
анализа являются обнаруженные в геноме F. ra-
dians мультиплицированные протеазы, а именно 
дуплицированный гомологи метакаспазы и трип-
сина (ID 14822 и 7053 соответственно). Функцио-
нальная значимость не-мультиплицированных 
гомологов этих протеаз для диатомовых была по-
казана ранее [Choi, Berges 2013; Kinoshita et al. 
2001], хотя экспериментальные данные по муль-
типлицированным генам на данный момент от-
сутствуют. Первым аргументом в пользу их био-
логической значимости является то, что такие 
белки предсказаны как из генома F. radians, так и 
из ряда транскриптомов, что делает маловероят-
ным их “возникновение” из-за артефактов анали-
за. Второй, и более убедительный, состоит в том, 
что обе протеазы синтезируются в форме прекур-
сора и затем активируются протеолитически: ме-
такаспазы разрезаются на p10- и p20-
субъединицы, а от трипсина отрезается короткий 
N-терминальный пептид. Поэтому двухдоменная 
каспаза, например, может быть разрезана так же, 
как и однодоменная, произведя как минимум по 
одной нормальной субъединице (по две, если раз-
резание также происходит по границе доменов). 
Аналогичным образом, как минимум C-
терминальный домен двухдоменного трипсина 

https://doi.org/10.6084/m9.figshare.9579707
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становится функциональным после удаления N-
терминальной части (включая N-терминальную 
копию домена). Таким образом, после дуплика-

ции белок сохраняет свою функцию, не вызывая 
нарушений в организме, и поэтому кодирующий 
его ген сохраняется. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
Показано, что геномы диатомовых водо-

рослей кодируют значительное количество бел-
ков, сформировавшихся в результате тандемной 
дупликации целого белка или большей его части. 
Существование 29 таких последовательностей в 
геноме Fragilariaradians подтверждено метода-
ми, не требующими сборки и аннотации (и, сле-
довательно, свободными от их артефактов). По-

лученный набор генов включает как диатом- или 
гетероконт-специфичные белки с неизвестной 
функцией, так и представителей различных ме-
таболических путей. Среди этих белков хоро-
шими кандидатами для дальнейших эксперимен-
тальных исследований являются протеолитиче-
ски активируемые протеазы. 

Исследование выполнено при финансовой поддержке РФФИ в рамках научного проекта №18-
34-00441 “Подтверждение и анализ внутригенных мультипликаций у диатомовых водорослей”. 
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INTRAGENIC DUPLICATIONS IN DIATOM ALGAE: BIOINFORMATIC SEARCH 

AND EXPERIMENTAL VALIDATION 
A. A. Morozov 

Limnological Institute SB RAS 
664033, Irkutsk, Ulan-Batorskaya st., 3. E-mail: morozov@lin.irk.ru 

In some species of diatom algae the silicon transporter gene has a characteristic structure, encoding several 
copies of the silicon transporter protein concatenated within a single open reading frame. The BLAST-based 
search has shown that, on average, approximately 0.5% of diatom genes contain two or three copies of the struc-
ture which, in other organisms, is single-copy. Based on the GO enrichment analysis, there are no reliable trends 
in either function or intracellular localization of their products. However, all these sequences come from NGS 
data and therefore can be just assembly artifacts. To make sure that this is not the case, a number of Fragilaria 
radians multi-copy genes were amplified using PCR and sequenced on PacBio RS II. These experiments have 
produced a validated set of 28 sequences which certainly do exist in the genome; some of them are also present 
in the transcriptomic data. Two of them are proteases whose homologs (type III metacaspases and trypsin) are 
activated proteolytically. The mechanisms involved in this proteolysis may have been recruited to process multi-
copy protease precursors, which would make them functional without the need to evolve a novel processing sys-
tem. 

Keywords: Gene duplication, Diatoms, Genomics, protein-coding genes 
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BACTERIA DIVERSITY AND ITS CONNECTION WITH THE FUNCTIONING 
OF FRESHWATER ECOSYSTEMS 
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Papanin Institute for Biology of Inland Waters Russian Academy of Sciences, 
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Microscopic and molecular-genetic methods are used to detect diversity of bacterial communities. While mi-
croscopic methods allow identifying bacteria only based on volumes and morphology, molecular-genetic me-
thods utilize diagnostic features unique for each OTU. At the same time, cryptic level of bacterial diversity 
needed for maintaining sustainable functioning of aquatic ecosystems remains undefined. The reasons for that lie 
in the difficulty of determination of alpha-diversity of bacterial communities as well as functional redundancy  
of bacteria. 

Keywords: bacterioplankton, sequencing, alpha- and beta-diversity, taxonomic composition, functional re-
dundancy, freshwater ecosystems 
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Currently, studies on the diversity of bacte-

ria and other microorganisms are at the stage of 
identifying and describing new taxa of various 
ranks. Only a small part of microbe species is de-
scribed validly. Due to the small size of microor-
ganisms, suitable methods for their identification 
in situ have been developed relatively recently – 
in the 1980s. Until this time, classical microbiolo-
gy relied on the cultivation of microorganisms in 
the laboratory. However, already in the 1950s it 
was found that bacteria growing on laboratory 
media make up a small part (usually about 1%) of 
the natural community [Jannasch, Jones, 1959]. In 
the early 1990s, cultivation-independent molecu-
lar methods began to be used to identify microor-
ganisms directly in nature [Giovannoni et al., 
1990; Ward et al., 1990]. Direct nucleic acid se-
quencing (which we use today) is based on the 
analysis of 16S rRNA gene sequences. It was 
found that this gene is well suited for determining 
the phylogeny of bacteria and their identification 
[Woese, 1987]. 

Similarity in 16S rRNA is the basis in the 
classification of bacteria and archaea. They are 
grouped into the so-called operational taxonomic 
units (OTUs), since there is still no adequate defi-
nition of the species [Achtman, Wagner, 2008]. 
Accordingly, the alpha diversity of bacteria is a 
richness of communities, i.e. the number of OTUs 
that can be found in a particular habitat [Limolino 
et al., 2006]. At present, thousands or even mil-
lions of 16S rRNA gene sequences can be easily 
obtained from a single sample, although even sev-
eral hundred were considered a good result quite 
recently, in the beginning of the 21st century. 
However, 1 ml of lake water contains about 106 
bacterial cells, i.e. DNA extracted from 100 ml of 
water is the DNA of 108 bacteria [Robarts, Carr, 
2009]. In other words, even at the most ambitious 
sequencing coverage, when using the entire vo-
lume of the selected material, 102–103 fewer bac-
teria are analyzed than with direct microscopy. In 

addition, 100 ml is only a small portion of the wa-
ter in the lake. Thus, we slowly describe commun-
ities, and the possibility of measuring the alpha 
diversity of microorganisms in nature is being 
questioned [Curtis, Sloan, 2005]. In addition, mi-
crobial communities are characterized by low 
evenness consisting of multiple abundant and a 
huge number of rare taxa [Pedrós-Alió, 2006], 
which complicates the identification of the rarest 
community members [Curtis, Sloan, 2005]. Cur-
rently, it is believed that the depth of sequencing 
up to 20000 sequences per sample of natural water 
is insufficient for a reliable assessment of alpha 
diversity [Lundin et al., 2012]. Modern studies use 
a sequencing depth of up to 120000 sequences per 
sample, and more often even a deep metagenome 
[Mo et. al., 2018; Yu et al., 2019]. 

Another aspect of diversity is differences in 
the composition of communities, for example, 
between lakes. At present, it has been shown that 
microbial beta diversity [Limolino et al., 2006] is 
affected by both local (pH, organic matter content, 
consumption of proto- and metazooplankton, etc.) 
and regional factors [Martiny et al., 2006 ; Hanson 
et al., 2012]. The most studied regional process is 
the change in the lake communities’ composition 
due to massive introduction of cells from neigh-
boring communities [Leibold et al., 2004], such as 
the soils of water body basins [Crump et al., 2012; 
Read et al., 2015; Ruiz-González et al., 2015]. 
Therefore, the biogeography of microorganisms of 
lakes, apparently, cannot be understood without 
studying the catchment areas of lakes they inhabit. 
For example, three complexes (communities) of 
the bacterioplankton significantly different in tax-
onomic composition and structure formed, among 
other things, due to the biogeochemical influence 
of the surrounding landscape (biome): mountain-
ous taiga (upper part of the river), plain taiga 
(middle section) and forest-tundra and tundra 
(lower section) were identified from one of the 
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largest rivers in the world — the Yenisei [Kolma-
kova et al., 2014]. 

To date, studies on the taxonomic composi-
tion and diversity of bacteria from different types 
of water bodies based on various next-generation 
sequencing technologies that differ in productivity 
have been carried out [Logares et al., 2012; Lee, 
Eom, 2016]. Various indices are used to assess the 
diversity of aquatic bacteria communities. The 
Shannon index is used to characterize the diversi-
ty and evenness of the community, i.e. the more 
species there are in the community and the is 
smaller the fluctuation in their abundance, the 
higher is the Shannon index value. The Shannon 
index usually varies from 1.5 to 3.5, very rarely 

exceeding 4.5 when used to assess the diversity of 
eukaryotes [Lebedeva et al., 2002]. The study of 
various types of aquatic ecosystems revealed, in 
particular, that 1) freshwater bacterioplankton is 
more diverse than marine [Matishov et al., 2015; 
Zwart et al., 2002; Newton et al., 2011; Fortunato 
et al., 2012; Eiler et al., 2014; Lee, Eom, 2016]; 
2) bacterioplankton is more diverse than bacterio-
neuston [Galachyants et al., 2017]; 3) more OTUs 
are detected in freshwater bacteria communities in 
the warm season, than in the cold season [Qu et 
al., 2018]; 4) the diversity is higher during the wet 
season, than in the dry season [Avila et al., 2017] 
(Table). 

Snannon index of freshwater and marine bacterial communities  

Method Object Snannon 
index 

Sampling period Source 

454-
prosequenc-
ing (Roche) 

Taiwan Strait at Xiamen Islands 
(China) 

3.65–5.88 July 2012 Shan et al., 
2015 

Santa Anna River (California, 
United States) 

4.17–4.93 Interannual studies in the early 
2000’s 

Ibekwe et 
al., 2016 

The Sea of Azov 2.81–3.27 August 2012 Matishov et 
al., 2015 

Surface microfilm Lake Baikal 3.0–3.4 May 2013 Galachyants 
et al., 2017 

Water column (5 m depth), Lake 
Baikal 

4.67 June 2010 Parfenova 
et al., 2013 

Carioca River (Brazil) 3.8–4.4 Wet Season, December 2013 Avila et al., 
2017 

3.4–3.8 Dry season, August 2013 

Lake Gambazinho (Brazil) 3.3–4 Wet Season, December 2013 

3.4 Dry season, August 2013 

Durgun water reservoir (Mongo-
lia) 

3.60–5.00 August 2015 Own data 

Tayshir water reservoir (Mongo-
lia) 

2.51–4.67 

Hangang River (Khan) (South 
Korea) 

5.61 December 2015 – January 2016 Lee, Eom, 
2016 

Yellow Sea (South Korea) 5.22 

Sequencing 
on Miseq 
(Illumina) 

Hangang River (Khan) (South 
Korea) 

7.33 

Yellow Sea (South Korea) 7.15 

Yenisei River 6.89–8.25 June 2012 Kolmakova, 
2014 

Artificially polluted lagoon (Chi-
na) 

3.20–4.79 April 2016 – July 2017 Lin et al., 
2018 

 
The composition of the microbial communi-

ties of water bodies is affected by many factors, 
such as the quantity and quality of organic matter, 
temperature, pH, UV radiation intensity, morpho-
metric and hydrological characteristics of the water 
body, etc. [Kopylov, Kosolapov, 2011]. One of the 

most important factors is salinity [Tamames et al., 
2010]. Periodic changes in abiotic and biotic fac-
tors result in bacterial communities of lakes and 
rivers exhibiting recurring seasonal dynamics 
[Crump et al., 2009; Jones et al., 2012]. A signifi-
cant part of bacterioplankton is composed of orga-
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no-heterotrophs using organic compounds as a 
source of carbon and energy, and therefore their 
seasonal dynamics should not be directly related to 
the illumination level as observed in phytoplankton 
[Madigan et al., 2011]. However, since the compo-
sition of the bacterial community depends on the 
concentration of easily oxidizable organic sub-
stances [Crump et al., 2003; Pérez, Sommaruga, 
2006], a significant part of which is secreted by 
phytoplankton [Guillemette et al., 2016], the devel-
opment of phytoplankton determines the seasonal 
succession of bacterioplankton [Paver et al., 2013; 
Salcher, 2014]. Differences in the resistance of aq-
uatic bacteria populations to proto- and metazoop-
lankton predation and to viral lysis affect the sea-
sonal dynamics of bacterioplankton, as well 
[Salcher, 2014]. Long time series are required to 
identify the patterns of seasonal changes in micro-
bial communities [Jones et al., 2012]. 

It is also likely that the diversity of bacteria 
is related to the size-morphological structure of 
their community. Natural factors, such as the 
“top-down” and “bottom-up” control, acting in 
certain water bodies in certain seasons, have a 
primary influence on certain size-morphological 
groups of bacteria. Single and attached to detritus 
bacteria are isolated in bacterioplankton. Their 
taxonomic composition also varies due to signifi-
cant differences in the conditions of existence 
[DeLong et al., 1993; Crump et al., 1998; Acinas 
et al., 1999; Fandino et al., 2001; Moeseneder et 
al., 2001; Allgaier, Grossart, 2006; Grossart et al., 
2006; Rinket al., 2007; Ghiglione et al., 2009; 
Riecket al., 2015]. In the Baltic Sea, the commu-
nity of aggregated bacteria differed from the 
community of single bacteria and was more di-
verse [Rieck et al., 2015]. However, no significant 
differences were found between these communi-
ties in a number of water bodies [Hollibaugh et 
al., 2000; Riemann, Winding, 2001; Stevens et al., 
2005; Ghiglione et al., 2007; Rink et al., 2008; 
Ortega-Retuerta et al., 2013]. The ambiguity of 
the obtained data is explained by the fact that the 
communities of aggregated and single bacteria are 
dynamic, and the constant interaction between 
bacteria and suspended particles is accompanied 
by active attachment and detachment of bacteria 
[Riemann, Winding, 2001; Kiørboe et al., 2003; 
Crespo et al., 2013]. Marine and freshwater com-
munities of aggregated bacteria differ from each 
other: Betaproteobacteria were the most abundant 
group on organic macro-aggregates (“river snow”) 
in the Elba River [Bockelmann et al., 2000] and 
“lake snow” in Lake Constance [Weiss et al., 
1996; Schweitzer et al., 2001], while Cytophaga, 
Planctomyces and Gammaproteobacteria domi-

nated on the “sea snow” in the Santa Barbara 
Canal [Delong et al., 1993]. 

Bacterial populations in nature are characte-
rized by certain sizes and shapes of cells, and, ac-
cordingly, a specific ratio of surface area to the 
volume of cells, which affects their metabolic ac-
tivity. Using microscopic methods, it was found 
that small (0.2–0.35 μm in diameter) and medium-
sized (0.35–0.45 μm in diameter) cocci and coc-
cobacilli dominate in the bacterioplankton of most 
water bodies. Small rods (up to 2 microns long) 
also occupy a significant share in the community. 
Large rods (≥ 2 μm long), filamentous bacteria, 
bacteria that form microcolonies and cell chains, 
and associated with detritus, as well as large cocci 
(with a diameter of more than 0.45 μm) are less 
common. Protozoans seem to selectively eradicate 
large and active bacteria from the Betaproteobac-
teria and Gammaproteobacteria and Bacteroi-
detes phyla, leaving small bacteria from the Al-
phaproteobacteria class and medium-sized bacte-
ria from the Actinobacteria phyla as dominants in 
the community. In our studies, it was noted that 
the size-morphological structure of bacterioplank-
ton formed by consumers is accompanied by a 
change in the space of subdominant taxa that ap-
parently perform similar functions in reservoir 
ecosystems [Kuznetsova et al., 2019]. 

The study of the relationships between bio-
diversity and ecosystem functioning is an urgent 
topic in the ecology of microorganisms [Cardinale 
et al., 2012]. Given the importance of aquatic bac-
teria in the biogeochemical cycles of elements, it 
is interesting to know how the diversity and com-
position of bacterial communities affect their 
functions in water bodies. Studies conducted in 
this direction have shown that the functioning of 
the community is enhanced with an increase in 
species richness [Cardinale et al., 2012; Mittel-
bach, 2012], which is confirmed by the results of 
laboratory experiments [Bell et al., 2005]. The 
mechanism underlying this pattern can be, for ex-
ample, complementarity, when an increase in 
richness leads to increased functionality through 
more efficient use of available ecological niches 
[Mittelbach, 2012]. 

One of the key roles of bacteria in nature is 
the use of dissolved organic substances and the 
formation of biomass, which is either consumed 
by other organisms in the ecosystem or released as 
carbon dioxide during breathing. Theoretically, 
complementarity in the bacterial community can 
lead to a wider use of the pool of dissolved organ-
ic matter (DOM), since different bacteria use dif-
ferent fractions of this pool, which can affect the 
functioning of the ecosystem. However, little is 
still known about how different bacterial species 
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use different parts of the DOM pool, partly be-
cause the methodological limitations and the 
complex composition of organic matter still pre-
vent its full chemical characterization [Kellerman 
et al., 2014]. It was shown that different members 
of the bacterial community decompose different 
fractions of organic matter [Logue et al., 2016]. 
At the same time, it was found that there are no 
strict relationships between the alpha diversity of 
bacteria and the chemical composition of organic 
matter [Martiny et al., 2013]. One of the concepts 
intensively discussed in this context is functional 
redundancy, which implies that different taxa per-
form similar functions in the ecosystem [Lawton, 
1994; Allison, Martiny, 2008]. If there is a certain 
degree of functional redundancy when it comes to 
the use of various organic substrates, knowledge 
of the composition and diversity of bacterial 
communities in lakes will not have a big impact 
on our understanding of the mineralization of or-
ganic substances and the role of bacteria in water 
bodies. However, bacteria, in addition to minera-
lization of OM, perform other functions, such as 
methane consumption. This function of bacteria is 
closely related to their taxonomy [Martiny et al., 
2013]. Therefore, the question is whether the 
composition of the bacterial community affects 

the role of lakes as sources of atmospheric me-
thane and, therefore, its concentration in the at-
mosphere. Thus, the question of whether the di-
versity of bacteria and the functioning of ecosys-
tems are related depends on what functions of 
bacteria are considered [Martiny et al., 2013]. For 
example, the taxonomy of bacteria may be more 
important when studying the decomposition of 
high molecular weight compounds than low mole-
cular weight compounds [Logue et al., 2016]. 

Monitoring the diversity of bacterial com-
munities and the environmental factors influen-
cing them will allow determining the critical level 
of diversity necessary to maintain the sustainabili-
ty of ecosystem functioning [Carolina, 2018]. To-
day there are alternative methods of analysis for 
these purposes. For example, analysis of the V3–
V4 region of the 16S rRNA gene ~470 bp in 
length, performed on Illumina resolves microbi-
omes up to genus level. Analysis of the complete 
16S rRNA gene with a length of ~1500 bp, per-
formed on Nanopore resolves microbiomes to 
species level. The second method is more effi-
cient, but the first is still the standard for this type 
of analysis and may not lose this status in the near 
future. 
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Приведены результаты исследования микроводорослей каменистого субстрата (фитоэпилитона) ли-
торали Телецкого озера за период 1991−2007 гг. Рассмотрены особенности пространственно-временной 
организации сообществ микроводорослей, существующих на разделе “каменистый субстрат − водаˮ, 
“суша − водаˮ и “приток − озероˮ. Показано, что микроводоросли экотонов адаптированы к напряженно-
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ВВЕДЕНИЕ 
Ценотическая, трофическая и 

индикаторная значимость водорослей, 
развивающихся на твердых субстратах 
общепризнана [Water Quality…, 2004, Water 
framework directive…, 2014]. Роль 
фитоперифитона как продуцента первичного 
органического вещества и компонента 
процесса самоочищения особенно велика в 
горных водотоках и озерах с незначительным 
развитием фитопланктона и высшей водной 
растительности. Здесь водоросли каменистых 
субстратов (фитоэпилитон) – основная по 
обилию и таксономическому разнообразию 
растительная группировка. Зона раздела между 
водой и твердыми субстратами различного 
происхождения и местоположения в водоеме 
(перифиталь: [Протасов, 1982 (Protasov, 
1982)]) по количественным и структурным 
показателям в ряде случаев представляет 
собой экотон [Комулайнен, 2001 (Komulaynen, 
2001)]. 

Водно-наземные экотоны, распростра-
ненность и протяженность которых в природе 
велика [Role …, 1989], являются динамичными 
структурами, характеризуются высокой интен-
сивностью биологических процессов, играют 
существенную роль в поддержании биологи-
ческого разнообразия и оказывают влияние на 
всю озерно-речную систему [Харченко, 1991 
(Harchenko, 1991); Дикарева, 1994 (Dikareva, 
1994); Богатов, 1995 (Bogatov, 1995); Залетаев 

и др., 1997 (Zaletaev et al., 1997); Дамрин, Бо-
женов, 2011 (Damrin, Bozhenov, 2011); Кузь-
мичев и др., 2013 (Kuz'michev et al., 2013); 
Шляхтин и др., 2014 (Shlyahtin et al., 2014); 
Давыдова, 2015 (Davidova, 2015); Иванова, 
2017 (Ivanova, 2017); Decamps et al., 2004; Ko-
mulaynen, 2002]. 

Фитоэпилитон береговой линии горных 
водоемов представляет собой сообщество вод-
но-наземного экотона, обитающий в неста-
бильных условиях колебания уровня воды и 
волноприбойной деятельности. К экотонам 
относятся и участки литорали озер в местах 
впадения притоков, где речной режим меняет-
ся на озерный [Макаревич, 2016 (Makarevich, 
2016)] и происходит пересечение экологиче-
ских ниш видов [Семенченко и др., 2018 
(Semenchenko et al., 2018)]. С притоками в 
прибрежье озер выносятся биогенные вещест-
ва и речные организмы. 

Телецкое озеро является превосходным 
объектом для изучения пространственно-
временной организации экотонных сообществ 
микроскопических водорослей, размер клеток 
которых варьирует от 2 до 300 мкм. 

Цель работы − исследование структуры 
и функционирования сообществ водорослей 
экотонов Телецкого озера на разделах 
“каменистый субстрат − водаˮ, “вода − сушаˮ и 
“приток − озероˮ. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 
Исследования фитоэпилитона Телецкого 

озера и 16 его притоков (рис. 1 а–в) проводили 
в марте–октябре 1991−2007 гг. Пробы 
отбирали с глубины 0.3 м в притоках, 0.5 м в 
литорали озера, а для оценки распределения 
водорослей по глубине (в июле 1998 г.) еще и с 
глубины 1.5 м. Сбор и обработка данных 
выполнены стандартными методами 
[Руководство …, 1992 (Rukovodstvo …, 1992)].  

Для оценки влияния притоков материал 
собран в периоды весеннего половодья (май 
2002 и 2004 гг.) и летне-осенней межени (июль 
2002 г., август 2004 г., октябрь 2001 г.). Пробы 
собирали в притоке, в озере и в зоне смешения 
их вод, которую определяли визуально по ха-
рактеру поверхностного течения. Поскольку 
котловина озера имеет уклон с юго-востока на 
северо-запад, стоковые течения являются 
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основными для озера [Cелегей, Селегей, 1978 
(Selegej, Selegej, 1978)], и при впадении 
притока происходит отклонение его потока в 
этом направлении (рис. 1 в).  

Численность (N) и биомассу (B) эпили-
тона определяли счетно-объемным методом 
[Левадная, 1986 (Levadnaya, 1986)]. Иденти-
фикацию водорослей проводили с 
использованием световой (×600 и ×1500) и 
электронной (Hitachi S3400N, ×3400) 
микроскопии согласно отечественным и 
зарубежным определителям. В тексте 
использовали номенклатуру, принятую в 
системе AlgaeBase [Guiry, Guiry, 2018]. 
Частоту встречаемости вида оценивали как 
отношение числа проб, в которых он 
присутствовал, к общему числу проб; частоту 
доминирования вида – как отношение числа 
проб, в которых данный вид доминировал к 
общему числу проб. В доминирующий 
комплекс включены виды с численностью и 
биомассой ≥10% общей [Корнева, 2015 (Kor-
neva, 2015)]. Сравнение альгофлор проведено 
методом попарных мер включения [Андреев, 
1980 (Andreev, 1980)], статистический анализ 
данных – с использованием программы 
MicrosoftExcel. 

Первичную продукцию эпилитона и 
деструкцию органического вещества 
определяли в июле, сентябре 2002 г., июле 
2003 г., августе 2004 г. кислородным 
скляночным методом. Склянки объемом 
130 мл экспонировали в водоеме на глубине 
0.5 м в течение 3 часов [Руководство…, 1992 

(Rukovodstvo…, 1992); McConnell, Sigler, 1959; 
Nozaki, 2001]. Для пересчета единиц 
кислороды в единицы углероды использовали 
коэффициент 0.31 [Винберг, 1960 (Vinberg, 
1960)].  

Всего собрано более 300 проб 
эпилитона, поставлено 112 экспериментов для 
определения его продукционных 
характеристик.  

Тектоническое горное Телецкое озеро 
(площадь 227 км2, длина 78.6 км, 
максимальная ширина 5.2 м, максимальная 
глубина 323 м) относится к глубоководным, 
проточным, имеет вытянутую руслообразную 
форму. Протяженность береговой линии озера 
193 км. Прозрачность воды достигает 15 м. 
Для озера характерно частое изменение уровня 
воды, в литорали происходит постоянный 
волноприбойный процесс [Cелегей, Селегей, 
1978 (Selegej, Selegej, 1978); Кириллов, 2001 
(Kirillov, 2001); Selegei et.al., 2001]. 
Прямолинейность берегов, образованных 
крупнообломочным материалом и крутыми, 
местами отвесными скалами, нарушается лишь 
в местах впадения притоков, конусы выноса 
которых сложены валунами, галечником, 
песком. В озеро впадает более 70 типично 
горных водотоков. Характер подводного 
рельефа до глубины 10−12 м мало отличается 
от наземного и сформирован либо каменными 
россыпями, либо уходящими под воду скала-
ми. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
В фитоэпилитоне Телецкого озера выяв-

лено 446 видов водорослей (538 таксонов ран-
гом ниже роды) из 156 родов, 79 семейств, 34 
порядков, 18 классов, 9 отделов. Наиболее 
разнообразно представлены отделы 
Bacillariophyta (42.0% общего видового соста-
ва), Cyanobacteria (30.0%), Chlorophyta 
(19.5%); семейства Oscillatoriaceae (9.9%), Na-
viculaceae (8.1%), Cymbellaceae, Nitzschiaceae 
(по 6.7%), Fragilariaceae (6.5%); роды Nitzschia 
(6.5%), Navicula (5.6%), Cymbella (5.4%), Oscil-
latoria (4.5%), Synedra (3.4%). Одно-
трехвидовые семейства составляют 48.1% все-
го количества семейств, одно-трехвидовые ро-
ды – 76.9% всего количества родов. Видовое 
разнообразие Cyanobacteria в целом превышает 
разнообразие Chlorophyta в 1.5 раза, а в от-
дельных сообществах (в 75% наблюдений) – в 
1.5−14 раз. 

Из общего списка 70.7% видов встреча-
ются в 10−20% проб, т.е. эпизодически. Высо-

кой частотой встречаемости характеризуются 
12 видов диатомовых водорослей 
Achnanthidium minutissimum (Kütz.) Czarn. 
(100%), Encyonema ventricosum (Ag.) Grun. 
(86%), Ctenophora pulchella (Ralfs ex Kütz.) 
D.M.Williams & Round и Ulnaria ulna (Nitz.) 
Comp. (по 72%), Cymbella cistula (Ehr.) Kirchn. 
(68%), Gomphonema olivaceum (Horn.) Bréb. 
(66%), Navicula radiosa Kütz. (62%), Hannaea 
arcus (Ehr.) R.M. Patrick и Cymbella helvetica 
Kütz. (по 60%), Asterionella formosa Hass. 
(58%), Fragilaria acus (Kütz.) Lange-Bert. и 
Odontidium hyemale (Roth) Kütz. (по 50%), а 
также Ulothrix zonata (F.Weber & Mohr) Kütz. 
из зеленых водорослей. Этот вид может обра-
зовывать видимые зеленые обрастания вдоль 
береговой линии озера. Среди видов с высокой 
частотой встречаемости не отмечено предста-
вителей Cyanobacteria. 
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Рис. 1. Карта-схема пунктов отбора проб эпилитона в Телецком озере. а – устья притоков (1 − Чулышман, 2 − 
Муза, 3 − Кыга, 4 − Чири, 5 − Большие Чили, 6 − Баскон, 7 − Челюш, 8 − Малые Чили, 9 − Кокши, 10 − Корбу, 
11 − Камгинский залив, 12 − Ыдып, 13 − Колдор, 14 − Ок-Порок, 15 − Чеченек, 16 − Самыш, 17 − Тевенек, 18 − 
п. Артыбаш, 19 − исток Бии); б – участок озера в месте впадения притока: сплошная линия – урез воды, 
прерывистые линии – урез воды при повышении или понижении уровня воды в озере, I − русло реки, II − зона 
смешения речных и озерных вод, III − озеро вне зоны смешения с речными водами, в – фотография участка 
озера в месте впадения притока (из архива Лаборатории водной экологии ИВЭП СО РАН). Стрелки показывают 
основное направление стокового течения. 

Fig. 1. The sample point map-scheme of Lake Teletskoye. а – the inflow entries (1 − Chulyshman, 2 − Muza, 3 − Kyga, 
4 − Chiri, 5 − Bol'shie Chili, 6 − Baskon, 7 − Chelyush, 8 − Malye Chili, 9 − Kokshi, 10 − Korbu, 11 − Kamginskij 
Bay, 12 − Ydyp, 13 − Koldor, 14 − Ok-Porok, 15 − Chechenek, 16 − Samysh, 17 − Tevenek, 18 − the Artybash village, 
19 − Biya springhead) ; б – lake locality at the inflow entry: solid line − water edge at the sampling time, depth of sam-
pling on the lake are 0.5 m and 1.5 m below the edge, broken lines − the water edge at the level increasing or decreas-
ing, I − riverbed, II − river and lake water mixing zone, III − lake outside the mixing zone; (c) the locality “in-
flow−lakeˮ (photo of the Laboratory for Aquatic Ecology archive, IWEP SB RAS). Arrows on the lake show the main 
direction of the stock flow.

В отдельных случаях в состав доминирующего 
комплекса входят Microcystis pulverea 
(H.C.Wood) Forti, Woronichinia compacta 
(Lemm.) Kom. & Hind., Gloeocapsa violacea 
Kütz., Gloeocapsopsis magma (Bréb.) Kom. & 
Anagn. ex Kom., Chondrocystis dermochroa 

(Näg.) Kom. & Anagn., Chamaesiphon polonicus 
(Rost.) Hansg., Amorphonostoc punctiforme 
(Kütz.) Elenk., Tapinothrix simplex (Woronichin) 
Bohunická & J.R.Johansen, Symplocastrum peni-
cillatum (Gomont) Anagn., Leptolyngbya valde-
riana (Gomont) Anagn. & Kom. Водоросли ос-
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тальных отделов представлены незначитель-
ным числом видов и не играют существенной 
структурообразующей роли в эпилитоне озера. 

При анализе межгодовой динамики не 
удалось выявить закономерных изменений 
структуры сообществ в целом и доминантного 
комплекса в частности. В течение вегетацион-
ного сезона в эпилитоне доминировали, как 
правило, одни и те же виды (табл. 1). На кон-
кретных участках в течение всего периода ис-
следований доминирующий комплекс, как 
правило, состоял из 1−3 видов. За весь период 
исследования отмечено 28 видов, домини-
рующих по численности и 47 – по биомассе. 
В первой группе высокой частотой доминиро-
вания характеризовались Achnanthidium 
minutissimum (40.6%), Ctenophora pulchella 
(32.8%), Encyonema ventricosum (25.0%)), 
во второй группе – Ulothrix zonata (19.7%), 
Cymbella cistula (18.2%), Didymosphenia gemi-
nata (Lyng.) Mart.Schmidt in A.Schmidt (16.1%), 
Ctenophora pulchella и Ulnaria ulna (по 15.2%), 
Hannaea arcus (13.6%), Encyonema ventricosum 
(10.6%).  

Во все сезоны выявлено значительное 
колебание количественных характеристик 
эпилитона. Средние величины отражают по-
вышение численности водорослей летом и по-
вышение биомассы в период осенней межени 
(табл. 2). Существенное варьирование числен-
ности и биомассы отмечено и в разные годы 
(табл. 3). 

На границе раздела “вода − сушаˮ раз-
ных участков озера наибольшим сходством 
состава характеризовались диатомовые водо-
росли (рис. 2), наибольшими различиями – зе-
леные водоросли, а также цианобактерии. 
Численность и биомасса эпилитона варьирова-
ли в широких пределах, составляя 0.03−6.82 
млрд кл./м2 и 0.31−8.55 г/м2 соответственно. 

Число видов, численность и биомасса 
увеличивались с глубиной (табл. 4). При этом 
на глубине 0.5 м отмечено меньше видов из 
родов Oscillatoria, Lyngbya, Phormidium, но 
больше видов из родов Microcystis, Gloeocapsa 
(цианобактерии), Scenedesmus, Crucigenia (зе-
леные водоросли). Нитчатка Ulothrix zonata на 
глубине 0.5 м представлена прорастающими 
нитями и зиготами, биомасса которых может 
существенно превышать биомассу нитей. Так, 
у п. Артыбаш (ст. 18) эти величины соответст-
венно составили 0.15 и 0.01 г/м2.  

С глубиной менялся размерный состав 
водорослей. Средний объем клеток 
Achnanthidium minutissimum на глубине 1.5 м 
составил 517 мкм3, на глубине 0.5 м – 
120 мкм3, Ctenophora pulchella – 1365 и 
1096 мкм3 соответственно. Выявлена статисти-
чески достоверная отрицательная корреляция 
между средним объемом клеток доминирую-
щих видов диатомовых и их численностью 
(r = −0.86, p ≤ 0.05).  

Таблица 1. Виды-доминанты по численности в фитоэпилитоне Телецкого озера, май−октябрь 1991−2007 гг. 

Table 1. Algal species dominating in phytoepilithon by number, Lake Teletskoye, May−October 1991−2007. 

Вид 
Species 

Частота доминирования,% 
Frequency of dominance,% 

Период наблюдения 
Observation period 

Achnanthidium minutissimum 
 

40.6 
 

V 2002, 2004; VII 1998, 2002, 2003;  
VIII 1991, 2004; X 1991, 2001 

Ctenophora pulchella 
 

32.8 
 

V 2002, VI 1998, VII 1998, 2002, 2003;  
X 1991 

Encyonema ventricosum 
 

25.0 
 

V 2002; VI 1998, VII 1998, 2002, 2003;  
VIII 1991, 2001, 2004, 2007; X 1991 

Gomphonema olivaceum 7.8 V 2002, 2004; X 2001  
Hannaea arcus 6.3 V 2004; X 2001 
Chamaesiphon polonicus 12.5 V 2002; VII 1998, 2002, 2003 
Gloeocapsopsis magma 7.8 V, VII 2002 
Microcystis pulverea 4.7 VI, VII 1998; X 1991 
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Таблица 2. Многолетняя сезонная динамика количественных параметров фитоэпилитона Телецкого озера, 
1991−2004 гг. (над чертой − пределы, под чертой − среднее со стандартной ошибкой). 

Table 2. The long-term seasonal dynamics of the quantitative parameters of the Teletskoye Lake phytoepilithon, 
1991−2004 (above the line − limits, below the line − average with standard error). 

Показатель 
Parameter 

Май 
May 

Июнь−Август 
June−August 

Сентябрь−Октябрь 
September−October 

Численность, млрд кл./м2 
Number, bln cells/m2 

<0.01−0.75 
0.14±0.07 

<0.01−24.2 
2.43±0.64 

<0.01−2.80 
0.44±0.22 

Биомасса, г/м2 
Biomass, g/m2 

0.03−0.85 
0.12±0.07 

<0.01−424 
17.9±10.0 

<0.01−295 
33.4±24.0 

 

Таблица 3. Межгодовая динамика количественных параметров фитоэпилитона Телецкого озера в июле−августе 
(над чертой − пределы, под чертой − среднее со стандартной ошибкой). 

Table 3. The interannual dynamics of the quantitative parameters of the Lake Teletskoye phytoepilithon in July−August 
(above the line − limits, below the line − average with standard error). 

Показатель 
Parameter 

1998 г. 2002 г. 2003 г. 2004 г. 

Численность, млрд кл./м2 
Number, bln cells/m2 

0.03−6.82 
1.91±0.60 

<0.01−5.90 
1.65±0.54 

0.30−24.2 
6.48±3.93 

0.18−8.64 
2.45±2.06 

Биомасса, г/м2 
Biomass, g/m2 

0.31−8.55 
5.25±3.20 

0.20−424 
45.5±35.1 

0.03−23.5 
10.5±3.24 

0.85−20.9 
6.67±4.78 

 
Таблица 4. Структура фитоэпилитона разных участков Телецкого озера на глубине 0.5 м (над чертой) и 1.5 м 
(под чертой) в июле 1998 г. 

Table 4. The phytoepilithon structure at the different localities of Lake Teletskoye in July 1998 (above the line - at a 
depth of 0.5 m, below the line - at a depth of 1.5 m) 

Показатель 
Parameter 

Отдел 
Phylum 

Чеченек 
Chechenek 

Камгинский 
залив 

Kamginskij 
Bay 

Кокши 
Kokshi 

Б. Чили 
B. Chili 

М. Чили 
M. Chili 

Число видов 
Species number 
 
 
 
 
 
 
 

Bacillariophyta 
 

22 
57 

26 
50 

14 
21 

14 
26 

14 
17 

Cyanobacteria 
 

17 
19 

11 
19 

6 
17 

6 
3 

22 
3 

Chlorophyta 
 

6 
4 

3 
6 

5 
3 

0 
4 

3 
2 

Прочие 
Other phylums 

3 
1 

0 
1 

- - - 

Общее 
Total 

48 
81 

40 
76 

25 
41 

20 
33 

39 
22 

Численность, млрд кл./м2 
Number, bln cells/m2 

Общая 
Total 

0.75 
2.0 

0.23 
2.62 

0.03 
1.10 

0.09 
6.82 

0.31 
5.0 

Биомасса, г/м2 

Biomass, g/m2 
Общая 
Total 

1.10 
6.32 

0.17 
5.14 

0.11 
6.94 

0.12 
73.00 

0.36 
14.4 

Прочерк − отсутствие видов. 

 

Таблица 5. Структура фитоэпилитона в притоках и их устьевых участков (n – число видов, N – численность, 
млрд кл./м2, B – биомасса, г/м2) 

Table 5. The phytoepilithon structure in the inflow and at the lake localities adjacent to the inflow entry (n – species 
number, N – number, bln cells/m2, B – biomass, g/m2) 

Участок 
Locality 

Дата наблю-
дения 

Date of ob-

Показатель 
Parameter 

Озеро 
Lake 

Приток 
Inflow 

Зона смешения 
речных и озер-

ных вод 
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servation River and lake 
water mixing 

zone 
М. Чили 
M. Chili 
 

24.05.2002 
 
 

n 26 24 27 
N 0.20 29.4 0.35 
B 0.09 1.99 0.03 

М. Чили  
M. Chili 
 

10.08.2004 
 
 

n 41 35 45 
N 0.53 0.09 0.18 
B 0.85 0.30 20.9 

Самыш  
Samysh  
 

10.07.2002 
 
 

n 2 28 50 
N <0.01 2.03 2.86 
B <0.01 1.94 2.20 

Тевенек  
Tevenek 
 

22.05.2002 
 
 

n 4 – 22 
N 0.02 – 0.85 
B 0.03 – 0.75 

Ок-Порок 
Ok-Porok 
 

12.07.2002 
 
 

n 17 29 29 
N 3.76 3.00 62.2 
B 0.75 1.62 5.86 

Корбу  
Korbu 
 

12.07.2002 
 
 

n 26 24 28 
N 0.54 0.41 0.53 
B 1.42 4.49 1.17 

Кокши 
Kokshi 
 

24.05.2002 
 
 

n 25 22 16 
N 0.14 53.7 0.50 
B 0.16 0.48 0.03 

Кокши 
Kokshi 

9.07.2002 
 
 

n 19 31 23 
N 1.23 0.04 4.32 
B 4.42 0.06 425 

Кокши  
Kokshi 
 

29.5.2004 
 
 

n 23 5 29 
N 0.01 0.01 0.02 
B 0.03 0.02 0.06 

Кокши  
Kokshi 
 

16.08.2004 
 
 

n 38 34 56 
N 8.63 0.61 0.46 
B 3.53 0.28 1.38 

Челюш 
Chelyush 
 

7.10.2001 
 
 

n 7 43 15 
N 0.35 2.27 0.34 
B 2.72 4.23 1.64 

Челюш  
Chelyush 
 

26.05.2002 
 
 

n 19 17 20 
N 0.02 <0.01 <0.01 
B 0.01 0.01 0.01 

Примечание: “–ˮ данные отсутствуют. 
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Рис. 2. Характеристика сходства таксономического состава фитоэпилитона разных участков Телецкого озера в 
июле 1998 г. с помощью попарных мер включения (по [Андреев, 1980 (Andreev, 1980)]), а − все отделы, б − 
Bacillariophyta, в − Cyanobacteria, г − Chlorophyta; 1–9 – номера притоков (см. рис. 1); цифры (%), соответствую-
щие разной толщине ребер графов – порог значимости; отсутствие стрелок на графах означает отсутствие общих видов 
при уровне значимости 10%. 

Fig. 2. Characteristic of the phytoepilion taxonomic composition similarity from the different locations of Lake Telets-
koye in July 1998 by pairwise inclusion measures (by [Andreev, 1980]), а − overall algal list, б − Bacillariophyta, в − 
Cyanobacteria, г − Chlorophyta; 1–9 – inflow numbers (see Fig. 1); numbers (%), corresponding to different thick-
nesses of the graph edges − threshold of significance; the arrows absence on the graphs means the common species ab-
sence at the 10% significance level. 

В устьевых участках притоков не выяв-
лено определенной закономерности в измене-
нии показателей эпилитона. Число видов, чис-
ленность и биомасса водорослей в устьевых 
зонах одних притоков увеличивались по срав-
нению с таковыми в самих водотоках и/или в 
озере выше притока, в других случаях снижа-
лись или же оставались неизменными (табл. 5). 
Увеличение перечисленных показателей, сви-
детельствующее о наличии характерного для 
экотонов краевого эффекта, отмечено в усть-
евой зоне различных по водности водотоков: 
крупного (р. Кокши, июль 2002 г., май 2004 г.),  
среднего (р. Самыш, июль 2002 г.) и малых 
(р. Тевенек, май 2002 г., р. Ок-Порок, июль 

2002 г.). Изменение структурных характери-
стик эпилитона может носить разнонаправлен-
ный характер: одни показатели в зоне смеше-
ния вод увеличиваются, другие уменьшаются 
(р. Малые Чили, май 2002 г., июль 2004 г., р. 
Кокши, май 2005 г.). В целом, увеличение чис-
ла видов в зоне смешения наблюдалось в 
66.7% случаев, численности и биомассы – в 
50% случаев. Факт отсутствия структурных 
изменений альгоценозов, характерных для 
краевого эффекта или даже противоречащих 
этому, требует более детальных исследований. 

Таксономический состав фитоэпилитона 
в озерных водах и в зонах их смешения с реч-
ными водами характеризуется высокой степе-
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нью сходства  (50−89%), свидетельствующей 
как о наличии одних и тех же видов, так и по-
явлении 11−50% новых. 

Валовая первичная продукция эпилитона 
(A) варьировала в диапазоне 0.3−139, 4.9−168 и 
4.1−81 мг О2/(м2·ч) в июле–сентябре 2002 г., 
июле 2003 г. и августе 2004 г., соответственно. 
В 82.5% измерений это составляет 0.1−5.6 
г С/(м2·сут). Среднее за весь период исследо-
вания величина равна 29.3 ± 4.8 мг О2/(м2·ч). 
Деструкция органического вещества (R) изме-
нялась от 0.1 до 227 мг О2/(м2·ч) при среднем 

значении 48.4 ± 5.0 мг О2/(м2·ч). Чистая пер-
вичная продукция в 62.2% измерений была 
отрицательной. Баланс органического вещест-
ва в толще обрастаний характеризовался отри-
цательными величинами, отражая преоблада-
ние гетеротрофных процессов над автотроф-
ными. Коэффициент A/R < 1 в 68.9% случаев, 
его среднее значение составило 0.7 ± 0.1. Мак-
симальный A/R = 4.4, отмеченный зоне смеше-
ния вод озера и р. Самыш (сентябрь 2002 г.), 
отражает высокий потенциал фотосинтетиче-
ской активности водорослей. 

ОБСУЖДЕНИЕ 
В литорали и устьевых участках прито-

ков Телецкого озера водоросли обрастаний 
развиваются на разделе двух сред (каменистый 
субстрат − вода, вода − суша, приток − озеро). 
В течение всего периода открытой воды эти 
зоны характеризуются нестабильностью гид-
родинамических условий, связанной с колеба-
ниями уровня, ветроволновым воздействием, 
образованием сейшей и выпадением осадков, 
которые неравномерно распределяются по до-
лине озера. Эти явления носят как регулярный 
(сезонный и суточный), так и нерегулярный, 
мало прогнозируемый характер [Селегей, Се-
легей, 1978 (Selegej, Selegej, 1978)]. При коле-
баниях уровня меняется положение уреза во-
ды, и водоросли прекращают вегетировать на 
осушенном субстрате выше уреза, но заселяют 
затопленный субстрат ниже уреза. Ветровол-
новое воздействие проявляется как давление 
водной массы на обрастания при накате волн и 
смыв водорослей при откате. При откате волн 
образуется придонное течение, скорость кото-
рого в 5-мм слое воды над поверхностью суб-
страта составляет 0.1 м/с [Lorke et al., 2006; 
Hofman, 2008].  

Водоросли эпилитона приспособлены к 
нестабильной среде. Сообщества сформирова-
ны, главным образом, широко распространен-
ными, способными к существованию в разно-
образных экологических условиях видами, 
и/или видами устойчивыми к гидродинамиче-
скому воздействию.  

После смыва водорослей волнами вновь 
начинается заселение каменистого субстрата. 
Интенсивное деление клеток приводит к 
уменьшению их размера. На глубине 0.5 м 
размер клеток и колоний значительно меньше, 
чем на глубине 1.5 м, где волновая нагрузка 
слабее. Уменьшение размера клеток диатомо-
вых водорослей и цианобактерий в период их 
активной вегетации отмечено и в других водо-
емах [Burkholder, Wetzel, 1989]. 

При подъеме уровня происходит прорас-
тание водорослей и цианобактерий, находя-
щихся в стадии покоя на камнях вне воды. 
Цианобактерии физиологически адаптированы 
к существованию в нестабильной, в том числе 
амфибиотической среде [Гусев, 1968 (Gusev, 
1968)] и, по сравнению с зелеными водоросля-
ми, в обрастаниях представлены более разно-
образно, чем в планктоне. В планктонных аль-
гоценозах водоемов Западной Сибири [Сафо-
нова, 1984 (Safonova, 1984)] и Телецкого озера 
в частности [Митрофанова, 2000 (Mitrofanova, 
2000)] зеленые водоросли занимают второе 
место по видовому разнообразию после диа-
томовых и насчитывают в ~1.8 раза больше 
видов, чем Cyanobacteria. 

Скорость формирования альгоценозов 
экотонов в условиях Телецкого озера состав-
ляет около 23 суток, что существенно выше, 
чем в более стабильных местообитаниях – в 
равнинных мезотрофных водоемах и каналах 
(40−60 суток) [Калиниченко, 1991 
(Kalinichenko, 1991); Рычкова, 1989 (Rychkova, 
1989); Макаревич, 2003 (Makarevich, 2003)]. 

Значительное колебание структурных 
параметров фитоэпилитона вне зависимости от 
сезона года связано с частым изменением 
уровня воды и ветроволновой активностью. 
Гетерогенность функциональных показателей 
сообщества береговой линии озера обусловле-
на еще и неоднородностью абиотических ус-
ловий, изменениями количественного развития 
водорослей, различным соотношением в пери-
фитоне автотрофных и гетеротрофных компо-
нентов. 

Биомасса фитоэпилитона обычно невы-
сока из-за постоянного смыва водорослей вол-
нами, но при уменьшении гидродинамической 
нагрузки достигает 0.5 кг/м2. Высокие скоро-
сти сукцессии, метаболизма и фотосинтеза де-
лают сообщества микроводорослей динамич-
ными и продуктивными. Валовая первичная 
продукция достигает 5.6 г С/(м2·сут) и, соглас-
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но оценкам трофического статуса водных объ-
ектов по фитоперифитону [Сиротский, 1998 
(Sirotskij, 1998)], литораль Телецкого озера 
относится к мезотрофному, а на некоторых 
участках – гиперэвтрофному типу. При этом 
по гидрофизическим, гидрохимическим и био-
тическим показателям толщи воды озеро ха-
рактеризуется как олиготрофное. Высокая 
первичная продукция фитоэпилитона литорали 
отмечена и в других олиготрофных озерах 
(Тингвалаватн, Малави, Тахо, Крейтер, Гурон, 
Та́упо) [Jonsson, 1992; Kahlert et al., 2002; 
DeNicola et al., 2004; O’Reilly, 2006]. Получен-
ные результаты подтверждают сделанное ав-
тором ранее предположение о высокой про-
дуктивности фитоэпилитона как особенности 
структурно-функциональной организации со-
общества микроводорослей на границе твердо-
го субстрата и воды [Ким, 2011 (Kim, 2011]. 

Продуктивность фитоэпилитона, в отли-
чие от фитопланктона, не лимитирована био-
генными элементами. Одной из причин счита-
ется “внутреннийˮ метаболизм в толще пери-
фитонных матов [Ким, 2011 (Kim, 2011); 
Hayes, 2002]. Кроме того, в водно-наземном 
экотоне Телецкого озера происходит резкое 
уменьшение кинетической энергии ветра и 
волн, а также кинетической энергии горных 
водотоков при их впадении в озеро. Это при-
водит к значительному привнесению в водоем 
органических соединений [Хахинов и др., 2007 
(Hahinov et al., 2007)]. 

В литорали Телецкого, как и в других 
горных озерах и горных водотоках бассейна 
Верхней Оби, не было отмечено уменьшения 
биомассы фитоэпилитона при увеличении 
биомассы водных беспозвоночных [Ким, 2015 
(Kim, 2015)]. По-видимому, биотический фак-
тор (выедание) в данном случае менее значим 
для развития водорослей обрастаний, чем гид-
родинамический. 

С нестабильностью абиотических усло-
вий в период открытой воды, вероятно, связа-
но отсутствие четко выраженной сезонной и 
межгодовой динамики структуры фитоэпили-
тона. Сходство этих условий на разных участ-
ках озера обусловливает частичное сходство 

таксономического состава альгоценозов в це-
лом и доминирующих комплексов в частности. 

Структура эпилитона водно-наземных 
экотонов озера асимметрична. Основную долю 
составляют одно-трехвидовые семейства и ро-
ды; из общего списка только у 2.7% видов от-
мечена высокая частота встречаемости, у 0.7% 
видов − высокая частота доминирования по 
численности, у 1.6% − по биомассе. В боль-
шинстве случае доминирующий комплекс со-
стоит из 1−3 видов, лидирующих по численно-
сти (92.2% проб) и/или по биомассе 
(87.5% проб).  

На протяжении длительного (>100 лет) 
периода наблюдений в Телецком озере сохра-
няются особенности его гидрологического ре-
жима (колебание уровня, ветроволновая ак-
тивность) [Cелегей, Селегей, 1978 (Selegej, 
Selegej, 1978); Selegei et.al., 2001], а также эле-
ментов гидрохимического режима [Долматова, 
2008 (Dolmatova, 2008)]. Единичные данные по 
фитоэпилитону озера, полученные в 1902 г. 
[Cкворцов, 1930 (Skvortsov, 1930)] и 
1928−1931 гг. [Воронихин, 1940 (Voronihin, 
1940); Порецкий, Шешукова, 1953 (Poretskiy, 
Sheshukova, 1953)], демонстрируют сходство 
общего состава и доминирующих комплексов 
водорослей с современными. В 1928−1931 гг. в 
доминирующем комплексе фитоэпилитона 
вблизи уреза воды отмечено от 1 до 5 видов и 
6−12 видов на глубине 2−30 м [Порецкий, 
Шешукова, 1953 (Poretskiy, Sheshukova, 1953)].  

Анализ литературных данных [Ким, 
2015 (Kim, 2015)] позволяет рассматривать 
пространственный аспект распределения эпи-
литона. Сходство структуры сообществ мик-
роводорослей при отсутствии сезонных и 
межгодовых различий отмечено в водотоках и 
в литорали озер водосборных бассейнов раз-
личных ландшафтов Голарктики и других био-
географических областей. Для всех этих био-
топов характерна гидродинамическая нагрузка 
в виде волноприбойной деятельности или вы-
сокой (более 0.1 м/с) скорости течения, неста-
бильность абиотических условий, низкая (до 
500 мг/л) общая минерализация воды, темпе-
ратура ниже 20°C.  

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 
В эпилитоне пограничных зон Телецкого 

озера (каменистый субстрат − вода, вода − су-
ша, приток − озеро, которые по количествен-
ным характеристикам сообществ характери-
зуются как экотоны, выявлено 446 видов водо-
рослей из 9 отделов. Наиболее разнообразно 
представлены отделы Bacillariophyta (42.0% 
общего видового состава), Cyanobacteria 

(30.0%), Chlorophyta (19.5%). Одно-
трехвидовые семейства составляют 48.1% все-
го количества семейств, одно-трехвидовые ро-
ды – 76.9% всего количества родов. Высокой 
частотой встречаемости характеризуются 
12 видов диатомовых и один вид зеленых во-
дорослей. В доминирующий комплекс входят, 
как правило, от 1 до 3 видов.  



 

71 

Значительное колебание численности 
(<0.01−24.20 млрд кл./м2), биомассы (<0.01− 
424.60 г/м2), валовой первичной продукции 
(0.1−5.6 г С/м2) эпилитона обусловлены час-
тым изменением уровня воды и ветроволновой 
деятельностью – процессами с не вполне пред-
сказуемым проявлением по регулярности, ам-
плитуде и силе воздействия на экотонные со-
общества. При снижении гидродинамической 
нагрузки на глубине 1.5 м отмечено увеличе-

ние числа видов, численности, биомассы по 
сравнению с нестабильной 0.5-метровой зоной. 
В устьевых участках ряда притоков наблюда-
ется краевой эффект, проявляющийся в увели-
чении числа видов, численности, биомассы 
эпилитона. Благодаря высокому продукцион-
ному потенциалу микроводорослей камени-
стых субстратов литорали, эта зона характери-
зуется более высоким трофическим статусом 
по сравнению с пелагиалью озера. 

Работа выполнена в рамках программы фундаментальных научных исследований государст-
венных академий наук по проектам: “Изучение гидрологических, гидрохимических и гидробиологи-
ческих процессов в реках, озерах и водохранилищах с учетом взаимодействия с водосборными бас-
сейнамиˮ (Приоритетное направление 4.2.5. Состояние водных ресурсов и прогноз водообеспеченно-
сти страны (1996-1998 гг.)); “Анализ и моделирование гидрологических, гидрохимических и гидро-
биологических процессов в бассейнах рек и внутренних водоемов Сибириˮ (Приоритетное направле-
ние 5.2.5. Водные ресурсы (1999–2001 гг.)); “Изучить гидрологические, гидрохимические и гидро-
биологические процессы в бассейнах сибирских рек, озер и водохранилищ; их влияние на состояние 
водных ресурсов региона в современных условияхˮ (Приоритетное направление 5.2.5. Водные ресур-
сы (2002-2004 гг.)); Проекта 24.2.2 “Комплексные исследования водохранилищ, крупных озер и озер-
ных провинций Сибириˮ в рамках Программы 24.2 “Процессы формирования гидросферы, водных 
ресурсов и лимнических систем Сибириˮ. 
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ALGAE OF LAKE TELETSKOYE ECOTONES 
G. V. Vinokurova 

Institute for Water and Environmental Problems SB RAS 
Molodezhnaya St., 1, 656038 Barnaul, Russia, kimg@iwep.ru 

The research results (1991−2007) of microalgae communities from rocky substrate in the littoral of Lake Te-
letskoye found at the depth up to 1.5 m are presented. The peculiarities of the spatio-temporal organization of 
microalgae communities existing simultaneously on “rocky substrate − water”,“land − water” and “inflow − 
lake” (in complex ecoton) are considered. It is shown that microalgae communities in Lake Teletskoye ecotons 
are adapted to the intensity, instability of the abiotic factors. The similarity of the phytoepilton structure in the 
present period with retrospective data (1902, 1928−1931) is noted. The differences between ecotonal communi-
ties formed by macrophytes and microalgae are discussed. 

Keywords: microalgae, phytoepiliton, Altai Mountains, aquatic-terrestrial ecotones, Lake Teletskoye 
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В 2019 году лаборатории экологической биохимии водных организмов (ЛЭБ) исполняется 

40 лет. Ее создание неразрывно связана с жизнью и деятельностью доктора биологических наук, 
профессора Владимира Ивановича Лукьяненко. Владимир Иванович родился в г. Кисловодске 
в 1936 году; окончил школу с золотой медалью, далее – биолого-почвенный факультет МГУ 
с красным дипломом по специальности «физиология человека и животных». Научным руководителем 
его дипломной работы был ученик великого русского физиолога Ивана Петровича Павлова – Алек-
сандр Осипович Долин. Дипломная работа Владимира Ивановича «К вопросу о возможности услов-
но-рефлекторного воспроизведения иммунных реакций» определила его дальнейшие научные при-
оритеты в области иммунофизиологии. В 1962 году Владимир Иванович защитил кандидатскую дис-
сертацию «Роль физиологических механизмов динамического стереотипа в изменении направленно-
сти иммунологических и аллергических реакций». Ее результаты подтверждали спорную в то время 
концепцию о наличии нервной регуляции клеточных и гуморальных факторов иммунитета. После 
защиты, исследования врожденного и приобретенного иммунитета были продолжены на низших по-
звоночных в возглавляемой им лаборатории экологической физиологии и биохимии в Астраханском 
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ЦНИИОРХ. Результаты этой работы были обобщены в монографии «Иммунобиология рыб», которая 
в 1970 г. была представлена на соискание ученой степени доктора биологических наук.  

В 1979 г. на базе Института биологии внутренних вод в пос. Борок, В.И. Лукьяненко основал ла-
бораторию экологической биохимии. В ее коллектив влились сотрудники астраханской лаборатории, а 
также выпускники и сотрудники Ленинградского, Московского, Ивановского и Ярославского универ-
ситетов. Структура лаборатории включала три основных раздела – биохимию, генетику и иммуноло-
гию – и «веер» соответствующих направлений: экологической и эволюционной биохимии; биохимиче-
ской и популяционной генетики; исследования гуморальных факторов неспецифической защиты и ан-
тигенной структуры белков. Приоритетными объектами были еще достаточно многочисленные в то 
время осетрообразные, а «мишенями» – клетки, ткани и белки водных организмов. Организованный 
Владимиром Ивановичем широкомасштабный сбор материала по осетрообразным европейской части и 
юго-востоку России, Сибири – позволил собрать уникальный материал по белкам этих (в настоящее 
время практически исчезнувших из природы) видов – белуг, севрюг, осетров, лопатоносов, веслоноса, 
стерляди и оценить масштабы их потерь за период 90-х годов, отмеченных резким ухудшением состоя-
ния основных водных артерий РФ. По этой причине в 90-е годы в ЛЭБ усилился сектор работ по иссле-
дованиям влияния техногенных факторов на показатели жизнедеятельности рыб.  

Активное участие лаборатории в развитии физиолого-биохимических исследований водных ор-
ганизмов реализовалось также и в ее организационной деятельности. За период 1979–2002 гг. лабора-
тория выступила инициатором и организатором более двух десятков конференций, совещаний и 
круглых столов; ученики Владимира Ивановича, включая сотрудников лаборатории, защитили кан-
дидатские и докторские диссертации; с их участием было опубликовано 12 монографий. За этот пе-
риод была собрана уникальная коллекция электрофореграмм (протеомных карт) по белкам осетрооб-
разных, работа с которой продолжается и сегодня.  

В начале нового столетия «заданные» Владимиром Ивановичем направления развивались уже 
на основе двух подразделений – лаборатории экологической биохимии и Центра «Молекулярные 
технологии», в «ядро» которого также вошли его ученики. На базе Центра, исследования механизмов 
биохимических адаптаций получили новое воплощение в современном формате экологической и эво-
люционной протеомики. В 2013 году ЛЭБ и Центр объединились, и в практику объединенной лабо-
ратории вошли современные технологии, а также традиции регулярных обучающих молекулярно-
генетических школ, в том числе, Всероссийских и с участием зарубежных коллег. За период 2006–
2019 гг. было проведено 9 школ и одна конференция. Результаты совместной деятельности объеди-
ненной лаборатории можно охарактеризовать ее вкладом в разработку фундаментальных проблем 
биологии – биохимической генетики полиплоидных видов рыб, стратегий организации бел-
ков/протеомов и механизмов капиллярного обмена у рыб. У костистых рыб обнаружен особый «без-
альбуминовый» механизм стабилизации капиллярной фильтрации с участием липопротеинов высо-
кой плотности; описаны различные эволюционные стратегии организации протеомов микросреды 
рыб; разработана эволюционная модель становления протеома плазмы рыб и другие. Результаты этих 
исследований представлены и обобщены в публикациях в отечественных и зарубежных журналах, 
пяти монографиях и других трудах и поддержаны грантами РФФИ. Успех развития этих направлений 
во многом определен грамотной организацией научно-исследовательского процесса и стратегией на-
учных исследований, заложенных ее первым заведующим. 

 
Зав. лаб. экологической биохимии 

д.б.н. Андреева А.М. 
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ПАМЯТИ ВЛАДИМИРА ВАСИЛЬЕВИЧА ЧЕРЕПЕННИКОВА – 
 НАСТАВНИКА, УЧИТЕЛЯ, ДРУГА, ЕДИНОМЫШЛЕННИКА, СОРАТНИКА 

Г. В. Шурганова 
Национальный исследовательский Нижегородский государственный университет им. Н.И. Лобачевского 

603950, Россия, Нижегородская обл., Нижний Новгород, пр. Гагарина, д. 23, к. 1 

DOI: 10.24411/0320-3557-2019-10030 

Что может связать людей на долгие годы? Единомыслие. Единомышленники, несмотря на раз-
ницу в возрасте и различия в статусе и образовании, одинаково реагируют на многие события, убеж-
даются в общем понимании и восприятии происходящего вокруг. Во многом это касается и формиро-
вания взглядов на научные проблемы. В обсуждениях этих проблем, порой связанных с преодолени-
ем мучительных сомнений, рождается понимание, ясность и уверенность в правильности выбранного 
вектора исследований. И тогда единомышленники становятся ещё и соратниками. Рождается желание 
работать и передавать этот настрой своим ученикам. И если они, ученики, тоже оказываются едино-
мышленниками и соратниками, в этом и заключается большая сила и счастье учителя. 

Терять единомышленников и соратников чрезвычайно трудно. 
4 января 2019 г. перестало биться сердце нашего единомышленника, соратника, очень скромно-

го, но очень талантливого, творческого и мудрого человека, который для многих стал учителем, мно-
гих вывел на нелегкий и интересный путь науки – Владимира Васильевича Черепенникова. 

Владимир Васильевич – коренной нижегородец. Он родился 28 октября 1946 г. С золотой ме-
далью окончил автозаводскую школу и поступил на радиофизический факультет Горьковского госу-
дарственного университета им. Н.И. Лобачевского. С университетом была связана вся его жизнь. Во 
время обучения в университете он специализировался на кафедре бионики и статистической радио-
физики, студенты которой на протяжении двух лет обучались параллельно на биологическом факуль-
тете. Именно это позволило ему заложить университетские основы знаний по некоторым направле-
ниям биологической науки: зоологии, анатомии, гистологии, физиологии человека и животных и др. 
Эти знания оказались очень полезными при дальнейшей работе с биологическими объектами и помо-
гали грамотно анализировать происходящие в живой природе процессы. 

 
Владимир Васильевич Черепенников (28.10.1946 – 04.01.2019)
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После окончания университета Владимир Васильевич остался работать на кафедре бионики и 
статистической радиофизики ГГУ под руководством талантливого ученого и исследователя Аскольда 
Николаевича Малахова. Параллельно с работой на кафедре Владимир Васильевич несколько лет ра-
ботал в НИИ прикладной математики и кибернетики, участвовал в интереснейших экспедициях, про-
ходивших на Дальнем Востоке, на Черном море и других уголках нашей Родины. Уникальным проек-
том было строительство подводного дома на Черном море, прототипа современного экодома. 

Наряду с ведением занятий на радиофизическом факультете более двух десятилетий читал лек-
ции и вел практические занятия по курсу «Математика» для студентов направления «Биофизика» 
биологического факультета ННГУ. 

Более четверти века Владимир Васильевич был ученым секретарем диссертационного совета по 
специальности «Радиофизика». Многие и многие кандидаты и доктора наук-радиофизики благодарны 
ему за помощь и поддержку на нелегком этапе защиты диссертаций и оформлении документов, кото-
рые всегда были подготовлены идеально, совет все эти годы работал без нареканий. 

Трудно переоценить роль Владимира Васильевича в становлении и укреплении школы гидро-
биологов на кафедре экологии ННГУ. Он знал все проблемы и трудности гидробиологов, начиная от 
сбора материала в полевых условиях (на водоемах и водотоках), до грамотной обработки и публика-
ции материала. Часто сам, не раздумывая, предлагал свою помощь – на своей машине выезжал на 
водные объекты и участвовал в сборе гидробиологических проб. 

Владимир Васильевич много сил и времени уделял грамотной обработке собранного материала. 
До сих пор предложенный им оригинальный подход и метод многомерного векторного анализа в 
приложении к гидробиологическому материалу успешно и широко используется гидробиологами 
нашего университета и России. Метод многомерного векторного анализа позволяет получить «гео-
метрические образы», адекватные видовой структуре сообществ гидробионтов, на основе представ-
ления видовой структуры зоопланктона как многомерной динамической системы. Владимир Василь-
евич впервые предложил и реализовал алгоритм выделения зоопланктоценозов, установления компо-
нентов их различий. Это позволило провести количественную идентификацию планктонных сооб-
ществ, выявить расположение и динамику занимаемых ими акваторий водохранилищ и границ, опре-
делить направления и скорости перестроек видовой структуры сообществ зоопланктона на разных 
этапах существования водохранилищ. Анализ расположения областей, изображающих видовую 
структуру планктонных сообществ в многомерном пространстве, показал их дискретный, компакт-
ный характер. Этот подход вносит существенный вклад в решение теоретической проблемы контину-
альности и дискретности видовой структуры биотических сообществ. 

Владимир Васильевич привносил культуру в исследования, беспокоясь о том, что биологи час-
то некорректно используют статистические методы для динамических систем, тем самым сильно ис-
кажая результаты. Обобщение многолетних результатов исследований, решение ряда фундаменталь-
ных и традиционных в экологии проблем на новом методическом уровне позволило Владимиру Ва-
сильевичу совместно с гидробиологами кафедры экологии опубликовать ряд методических публика-
ций, которые помогают не только гидробиологам в их научной работе, но и чрезвычайно ценны как 
методические пособия и используются в учебном процессе Института биологии и биомедицины 
ННГУ, используются в ряде дисциплин: «Учение о гидросфере», «Морские и пресноводные экоси-
стемы», «Современные проблемы гидробиологии» и др. Опубликованные в двух выпусках учебного 
пособия «Экологический мониторинг» (часть VII, VIII) методические разработки широко востребо-
ваны гидробиологами России. Научные исследования опубликованы в ряде престижных журналов из 
перечня ВАК, входящих в международные базы данных и системы цитирования: Биология внутрен-
них вод, Поволжский экологический журнал, Журнал Сибирского федерального университета, Вода: 
химия и экология, Известия Самарского научного центра РАН. 

Большую помощь и реальную поддержку Владимир Васильевич оказывал соискателям-
гидробиологам при подготовке диссертаций. Он был строгим, принципиальным и очень грамотным 
ученым, глубоко вникающим в тему научного исследования и способным вывести результаты иссле-
дований на новый уровень. Он привносил культуру исследований, и тем самым воспитывал будущих 
ученых. 

Владимир Васильевич очень любил природу, Волгу, Пустынские озера. Он мог приготовить 
идеальную уху, находил отдых в рыбалке, замечал и восторгался красотой природы. 

Он очень любил своего сына – Валерия Черепенникова. Гордился им. Валерий закончил ра-
диофизический факультет ННГУ и достиг больших успехов в своей профессиональной деятельности. 
Владимир Васильевич очень любил своих внуков. 
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Трудно осознать, что Владимира Васильевича уже нет с нами, но его дела, его увлеченность и 
неравнодушие, его вклад в формирование и становление коллектива гидробиологов, его неоценимая 
помощь и поддержка способствовали укреплению интереса к науке, формированию коллектива еди-
номышленников и соратников. 

Будем помнить, будем почитать, будем благодарить! 
 

Гидробиологи кафедры экологии Института биологии и биомедицины 
ННГУ им. Н.И. Лобачевского:  
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