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Ðåçþìå

Ìèêñîòðîôèÿ — ñïîñîáíîñòü ñî÷åòàòü àâòîòðîôíûé è ãåòåðîòðîôíûé ñïîñîáû ïèòàíèÿ —
øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà ñðåäè ìèêðîîðãàíèçìîâ, â òîì ÷èñëå â òàêèõ âàæíûõ ïëàíêòîííûõ ãðóï-
ïàõ, êàê äèíîôëàãåëëÿòû è öèàíîáàêòåðèè. Ìèêñîòðîôèÿ çíà÷èòåëüíî óñëîæíÿåò íàøè ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ î ïîòîêàõ âåùåñòâà è ýíåðãèè â ìîðñêèõ ýêîñèñòåìàõ, ïîýòîìó îíà ÿâëÿåòñÿ îáúåêòîì ïðè-
ñòàëüíîãî èçó÷åíèÿ íà ïðîòÿæåíèè íåñêîëüêèõ äåñÿòèëåòèé. Òåì íå ìåíåå òî÷íûå äàííûå î áàëàí-
ñå àâòî- è ãåòåðîòðîôèè âî âðåìÿ ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà äî ñèõ ïîð îòñóòñòâóþò, ÷òî ñâÿçàíî â
ïåðâóþ î÷åðåäü ñ íåäîñòàòî÷íûì ïîíèìàíèåì ôèçèîëîãè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíûõ îñíîâ ýòîãî ÿâ-
ëåíèÿ. Â äàííîì îáçîðå ìû îñâåùàåì ýêîëîãè÷åñêèå è öèòîôèçèîëîãè÷åñêèå àñïåêòû èññëåäîâà-
íèÿ ìèêñîòðîôèè ó ìèêðîîðãàíèçìîâ, à òàêæå âîçìîæíûå ïðè÷èíû îòíîñèòåëüíî ìåäëåííîãî ïðî-
ãðåññà â ýòîé îáëàñòè.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: àâòîòðîôèÿ, ãåòåðîòðîôèÿ, ìèêñîòðîôèÿ, äèôôåðåíöèàëüíàÿ ýêñïðåññèÿ ãå-
íîâ, ôèçèîëîãèÿ ìèêðîîðãàíèçìîâ.

Èñòîðè÷åñêè ýêîëîãèÿ è öèòîôèçèîëîãèÿ ðàçâèâà-
ëèñü áîëåå èëè ìåíåå íåçàâèñèìûìè ïóòÿìè. Òðàäèöè-
îííî ýêîëîãè ñîáèðàëè ïîëåâûå äàííûå, ñòðîèëè ìàòå-
ìàòè÷åñêèå ìîäåëè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ýêîñèñòåì, ãî-
òîâèëè ýêîëîãè÷åñêèå ýêñïåðòèçû è ïðîãíîçû. Â ñâîþ
î÷åðåäü öèòîôèçèîëîãè, èñïîëüçóÿ øèðîêèé íàáîð ëà-
áîðàòîðíûõ ìåòîäîâ, èçó÷àëè ñòðîåíèå è ôóíêöèè êëå-
òîê, ïðè÷åì ãëàâíûì îáðàçîì êëåòîê âûñøèõ æèâîò-
íûõ è ðàñòåíèé. Êàçàëîñü, ÷òî ó ýòèõ äâóõ âåòâåé áèî-
ëîãèè ðàçíûå öåëè è ìàëî òî÷åê ñîïðèêîñíîâåíèÿ.
Îäíàêî â ýïîõó âîçðàñòàþùåãî èíòåðåñà ê îäíîêëåòî÷-
íûì îðãàíèçìàì, áèîìàññà êîòîðûõ ïðåâûøàåò áèî-
ìàññó âñåõ ïðî÷èõ æèâûõ ñóùåñòâ íà Çåìëå, âñå èçìå-
íèëîñü [1—4].

Äî òåõ ïîð ïîêà ðå÷ü èäåò î êëåòêàõ ìíîãîêëåòî÷-
íûõ îðãàíèçìîâ, ñâÿçü öèòîôèçèîëîãèè ñ ýêîëîãèåé íå
ÿâëÿåòñÿ ñòîëü î÷åâèäíîé, ïîñêîëüêó îòâåòñòâåííîñòü
çà âçàèìîäåéñòâèå ñ îêðóæàþùåé ñðåäîé â ïåðâóþ
î÷åðåäü áåðóò íà ñåáÿ îòäåëüíûå îðãàíû è òêàíè, íå
âõîäÿùèå íàïðÿìóþ â êîìïåòåíöèþ êëåòî÷íîé ôèçèî-
ëîãèè. Äåëî îáñòîèò èíà÷å, êîãäà îáúåêòàìè èññëåäî-
âàíèÿ ÿâëÿþòñÿ êëåòêè ìèêðîîðãàíèçìîâ. Â ýòîì ñëó-
÷àå âçàèìîäåéñòâèå ñ âíåøíåé ñðåäîé, à òàêæå ñ äðóãè-
ìè ïðåäñòàâèòåëÿìè ýêîñèñòåìû ïîëíîñòüþ ëîæèòñÿ
íà êëåòêó, âûïîëíÿþùóþ ôóíêöèè öåëîñòíîãî îðãà-
íèçìà. Â ðåçóëüòàòå ãðàíü ìåæäó öèòîôèçèîëîãèåé è
ýêîëîãèåé â åå êëàññè÷åñêîì ïîíèìàíèè ñòèðàåòñÿ, è

ìîæíî ãîâîðèòü î íîâîé ñèíòåòè÷åñêîé äèñöèïëèíå —
ýêîëîãè÷åñêîé öèòîôèçèîëîãèè. Êðîìå òîãî, ñâÿçü ýêî-
ëîãèè è öèòîôèçèîëîãèè ïðîÿâëÿåòñÿ åùå è â òîì, ÷òî
òîíêèå ôèçèîëîãè÷åñêèå è áèîõèìè÷åñêèå ïðîöåññû,
ïðîòåêàþùèå â êëåòêàõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, èãðàþò íå-
ïðåâçîéäåííóþ ðîëü â áèîñôåðå, îáåñïå÷èâàÿ ôóíêöèî-
íèðîâàíèå áèîãåîõèìè÷åñêèõ öèêëîâ ýëåìåíòîâ [5].

Ìèêñîòðîôíîå ïèòàíèå ïðîòèñòîâ ÿâëÿåòñÿ ÿðêèì
ïðèìåðîì ñîâîêóïíîñòè êëåòî÷íûõ ìåõàíèçìîâ, îáåñ-
ïå÷èâàþùèõ âçàèìîäåéñòâèå êëåòîê-îðãàíèçìîâ ñî
ñðåäîé îáèòàíèÿ è èìåþùèõ îãðîìíîå ýêîëîãè÷åñêîå
çíà÷åíèå [6—8]. Èññëåäîâàíèÿ, ïîñâÿùåííûå ìèêñî-
òðîôèè, ïðîâîäÿòñÿ äàâíî, îäíàêî óñïåõè â ýòîé îáëàñ-
òè äî ñèõ ïîð ñêðîìíû [9]. Ãëàâíàÿ ïðè÷èíà ýòîãî êðî-
åòñÿ â òîì, ÷òî äîëãîå âðåìÿ äëÿ èçó÷åíèÿ ìèêñîòðî-
ôèè èñïîëüçîâàëèñü â îñíîâíîì ïîäõîäû ïîëåâîé è
ýêñïåðèìåíòàëüíîé ýêîëîãèè. Îäíàêî, êàê ïîêàçàëî
âðåìÿ, ýòîãî áûëî íåäîñòàòî÷íî, íåñìîòðÿ íà íåñî-
ìíåííîå çíà÷åíèå ïîäîáíûõ ðàáîò. Îòâåòû íà êëþ÷å-
âûå âîïðîñû îòíîñèòåëüíî ìèêñîòðîôèè ó ìèêðîîðãà-
íèçìîâ ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû ëèøü â ðåçóëüòàòå îáúå-
äèíåííûõ óñèëèé èññëåäîâàòåëåé â îáëàñòè ýêîëîãèè,
öèòîôèçèîëîãèè è áèîõèìèè êëåòêè. Â íàñòîÿùåì îá-
çîðå äàåòñÿ ïðåäñòàâëåíèå î âçàèìîñâÿçè ýêîëîãè÷å-
ñêèõ è öèòîôèçèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé, èìåþùèõ
îòíîøåíèå ê ìèêñîòðîôèè, è íàìå÷àþòñÿ ïóòè äàëü-
íåéøåãî ðàçâèòèÿ ýòîé ïåðñïåêòèâíîé îáëàñòè íàóêè.
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Ìèêñîòðîôèÿ ñ òî÷êè çðåíèÿ ýêîëîãèè

Ìèêñîòðîôèÿ — ýòî ìåòàáîëè÷åñêàÿ ñòðàòåãèÿ íå-
êîòîðûõ îðãàíèçìîâ, îáúåäèíÿþùàÿ â ñåáå ÷åðòû àâ-
òî- è ãåòåðîòðîôèè, ò. å. èñïîëüçîâàíèå ðàçëè÷íûõ èñ-
òî÷íèêîâ óãëåðîäà è ýíåðãèè [6, 10]. ×àùå âñåãî âñòðå-
÷àåòñÿ âàðèàíò ñî÷åòàíèÿ ôîòîòðîôèè (ôîòîñèíòåçà) ñ
àýðîáíîé ãåòåðîòðîôíîñòüþ, êîòîðàÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ
ëèáî ïóòåì ôàãîöèòèðîâàíèÿ äðóãèõ îðãàíèçìîâ è ÷à-
ñòèö îðãàíè÷åñêîãî âåùåñòâà, ëèáî ïóòåì îñìîòðîô-
íîãî ïîãëîùåíèÿ ðàñòâîðåííûõ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ
[11]. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íàðÿäó ñ âûøåóêàçàííûìè
ñïîñîáàìè àâòîòðîôèÿ è ãåòåðîòðîôèÿ âî âðåìÿ ìèê-
ñîòðîôíîãî ðîñòà íåêîòîðûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ìîãóò
îñóùåñòâëÿòüñÿ ïîñðåäñòâîì õåìîñèíòåçà è æèäêî-
ôàçíîãî ýíäîöèòîçà (ïèíîöèòîçà) ñîîòâåòñòâåííî. Îä-
íàêî è õåìîñèíòåç, è ïèíîöèòîç ðåäêî âñòðå÷àþòñÿ ó
ìèêñîòðîôîâ è èçó÷åíû î÷åíü ñëàáî, ïîýòîìó ìû íå
áóäåì ðàññìàòðèâàòü èõ â äàííîì îáçîðå.

Ñïîñîáíîñòü ê ìèêñîòðîôèè ó ðàçëè÷íûõ îðãàíèç-
ìîâ ìîæåò áûòü âûðàæåíà â ðàçíîé ñòåïåíè. Íà ýòîì
îñíîâàíèè âñåõ ìèêñîòðîôîâ ìîæíî ðàçäåëèòü íà òðè
ãðóïïû [12].

1. Ìèêñîòðîôû I òèïà — ýòî îðãàíèçìû, îáëàäàþ-
ùèå ñîáñòâåííûìè ïëàñòèäàìè. Ïðè ýòîì îíè îäèíà-
êîâî óñïåøíî ðàñòóò êàê àâòîòðîôíî, òàê è ãåòåðî-
òðîôíî. Êàæäûé èç äâóõ òèïîâ ìåòàáîëèçìà ìîæåò íå-
çàâèñèìî îáåñïå÷èâàòü æèçíåäåÿòåëüíîñòü îðãàíèçìà
â ñîîòâåòñòâóþùèõ óñëîâèÿõ.

2. Ìèêñîòðîôû II òèïà — ýòî îðãàíèçìû, òàêæå îá-
ëàäàþùèå ñîáñòâåííûìè ïëàñòèäàìè, îäíàêî îíè ñïî-
ñîáíû ãëàâíûì îáðàçîì ê àâòîòðîôíîìó ðîñòó. Òàêèå
îðãàíèçìû ïîòðåáëÿþò îðãàíèêó ëèøü â êà÷åñòâå äî-
ïîëíèòåëüíîãî èñòî÷íèêà ïèòàíèÿ è ýíåðãèè â óñëîâè-
ÿõ, êîãäà ïî òîé èëè èíîé ïðè÷èíå àâòîòðîôèÿ ñòàíî-
âèòñÿ íåäîñòàòî÷íî ýôôåêòèâíîé.

3. Ìèêñîòðîôû III òèïà ïåðâè÷íî ãåòåðîòðîôíû, íî
èíîãäà ïðèîáðåòàþò ñïîñîáíîñòü ê àâòîòðîôíîìó ñïî-

ñîáó æèçíè, îáû÷íî áëàãîäàðÿ àâòîòðîôíûì ñèìáèîí-
òàì èëè òàê íàçûâàåìûì êëåïòîõëîðîïëàñòàì, ò. å.
õëîðîïëàñòàì, «çàèìñòâîâàííûì» ó äðóãèõ îðãàíèçìîâ.

Â äàííîì îáçîðå ìû ñîñðåäîòî÷èìñÿ íà ìèêñîòðî-
ôàõ II òèïà, õîòÿ è îñòàëüíûå òèïû ìèêñîòðîôèè ïðåä-
ñòàâëÿþò ñóùåñòâåííûé èíòåðåñ.

Ïåðâîíà÷àëüíî îòêðûòèå ìèêñîòðîôèè âîñïðèíÿëè
êàê èíòåðåñíûé ôàêò, êàê åùå îäèí ïðèìåð èçîáðåòà-
òåëüíîñòè ïðèðîäû. Îäíàêî âñêîðå ñòàëî ÿñíî, ÷òî â
ìèêðîìèðå ìèêñîòðîôèÿ ÿâëÿåòñÿ ñêîðåå ïðàâèëîì,
÷åì èñêëþ÷åíèåì. Îêàçàëîñü, ÷òî îíà øèðîêî ðàñïðî-
ñòðàíåíà ñðåäè ïðîêàðèîò è ïðîòèñòîâ, â òîì ÷èñëå â
òàêèõ êðóïíûõ ãðóïïàõ îäíîêëåòî÷íûõ ïëàíêòîííûõ
îðãàíèçìîâ, êàê äèíîôëàãåëëÿòû, çîëîòèñòûå è êðèï-
òîôèòîâûå âîäîðîñëè [7]. Ýòî îáñòîÿòåëüñòâî âûçâàëî
îñîáûé èíòåðåñ, òàê êàê ðàíåå ýêîëîãè ñ÷èòàëè áîëü-
øèíñòâî ïðåäñòàâèòåëåé ýòèõ ãðóïï ôîòîòðîôíûìè
è ïî ýòîé ïðè÷èíå ïîìåùàëè èõ â ñàìîå îñíîâàíèå
ýíåðãåòè÷åñêèõ ïèðàìèä â êà÷åñòâå ïåðâè÷íûõ ïðîäó-
öåíòîâ. Áîëåå ïîëîâèíû èçâåñòíûõ äèíîôëàãåëëÿò è
ïî ñåé äåíü âîñïðèíèìàþòñÿ íàó÷íûì ìèðîì êàê îäíà
èç îñíîâíûõ ãðóïï ôèòîïëàíêòîíà, îáåñïå÷èâàþùèõ
îêåàí ïåðâè÷íîé ïðîäóêöèåé [13]. Ñ äðóãîé ñòîðîíû,
òàêèå îðãàíèçìû, êàê èíôóçîðèè, âñåãäà ðàññìàòðèâà-
ëèñü â êà÷åñòâå êëàññè÷åñêèõ ãåòåðîòðîôîâ, îäíàêî
îêàçàëîñü, ÷òî ìíîãèå èç íèõ â ïîëíîé ìåðå ïîëüçóþò-
ñÿ ïðåèìóùåñòâàìè, êîòîðûå äàåò ôîòîñèíòåç [8, 14,
15]. Íåîæèäàííàÿ ðàñïðîñòðàíåííîñòü ìèêñîòðîôèè â
ïðèðîäå, íàñòîÿùèé âñïëåñê ñîîáùåíèé îá îáíàðóæå-
íèè íîâûõ ìèêñîòðîôîâ ïîøàòíóëè òðàäèöèîííûå
âçãëÿäû íà îðãàíèçàöèþ ïèùåâûõ ñåòåé â ìèðîâîì
îêåàíå íà óðîâíå ìèêðîîðãàíèçìîâ [16—21] (ðèñ. 1).
Îäíàêî ðàçîáðàòüñÿ â äåéñòâèòåëüíîé îðãàíèçàöèè òà-
êèõ ñåòåé îêàçàëîñü ñîâñåì íå ïðîñòî. Äëÿ ýòîãî íåîá-
õîäèìî áûëî ïðåæäå âñåãî îòâåòèòü íà äâà âîïðîñà:
êàêîâ áàëàíñ àâòî- è ãåòåðîòðîôèè âî âðåìÿ ìèêñî-
òðîôíîãî ðîñòà è êàêèìè ôàêòîðàìè îí ðåãóëèðóåòñÿ?

Áàëàíñ àâòî- è ãåòåðîòðîôèè
âî âðåìÿ ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà

Îñíîâíûì ìåòîäîì ïðèáëèçèòåëüíîé îöåíêè ÷èñëà
êëåòîê, îñóùåñòâëÿþùèõ ãåòåðîòðîôíîå ïèòàíèå, â
ïîïóëÿöèè ìèêñîòðîôîâ áûëà è îñòàåòñÿ ìèêðîñêî-
ïèÿ. Ìåòîä îñíîâàí íà òîì, ÷òî â ñëó÷àå ïîåäàíèÿ ìèê-
ñîòðîôàìè äðóãèõ îðãàíèçìîâ â èõ êëåòêàõ îáðàçóþò-
ñÿ ïèùåâàðèòåëüíûå âàêóîëè, êîòîðûå õîðîøî âèäíû
ïðè ìèêðîñêîïè÷åñêîì èññëåäîâàíèè êóëüòóðû. Íàëè-
÷èå ôàãîöèòèðîâàííûõ îðãàíèçìîâ â ïèùåâàðèòåëü-
íûõ âàêóîëÿõ ìèêñîòðîôîâ ìîæåò áûòü óñòàíîâëåíî ñ
ïîìîùüþ ýïèôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè: íåêîòî-
ðûå ïèãìåíòèðîâàííûå îðãàíèçìû, íàïðèìåð êðèïòî-
ôèòîâûå âîäîðîñëè, îáëàäàþò àâòîôëóîðåñöåíöèåé
ïðè îñâåùåíèè ñâåòîì îïðåäåëåííîé äëèíû âîëíû [22,
23]. Â îñòàëüíûõ ñëó÷àÿõ ìîæåò ïðèìåíÿòüñÿ ïðåäâà-
ðèòåëüíîå ôëóîðåñöåíòíîå ìå÷åíèå ïèùåâûõ îðãàíèç-
ìîâ [24, 25], à òàêæå ôëóîðåñöåíòíîå îêðàøèâàíèå
êóëüòóð ïîñëå ôèêñàöèè êàêèì-ëèáî ÄÍÊ-êðàñèòåëåì,
íàïðèìåð DAPI, èëè ïóòåì ôëóîðåñöåíòíîé ãèáðèäè-
çàöèè CARD-FISH [26]. Â ïîñëåäíèõ äâóõ ñëó÷àÿõ ïè-
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Ðèñ. 1. Ðîëü ìèêñîòðîôèè â ïîòîêàõ óãëåðîäà â òðîôè÷å-
ñêèõ ñåòÿõ íà óðîâíå ïëàíêòîííûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ.

Ñïëîøíûìè ñòðåëêàìè ïîêàçàíî íàïðàâëåíèå ïîòîêîâ óãëåðîäà
ïðè «êëàññè÷åñêîì» âçãëÿäå íà òðîôè÷åñêèå ñåòè, êîãäà ìèêñîòðî-
ôû II òèïà âîñïðèíèìàþòñÿ êàê àâòîòðîôû, à ìèêñîòðîôû III òè-
ïà — èñêëþ÷èòåëüíî êàê ãåòåðîòðîôû. Ïóíêòèðíûìè ñòðåëêàìè
ïîêàçàíî íàïðàâëåíèå ïîòîêîâ óãëåðîäà ïðè èñïîëüçîâàíèè ìèêñî-

òðîôàìè àëüòåðíàòèâíûõ ñòðàòåãèé ìåòàáîëèçìà.



ùåâàðèòåëüíûå âàêóîëè, ñîäåðæàùèå îêðàøåííóþ
ÄÍÊ ôàãîöèòèðîâàííûõ îðãàíèçìîâ, òàêæå õîðîøî
çàìåòíû, ñëåäîâàòåëüíî, ñïîñîáíîñòü ê ôàãîöèòîçó
êëåòîê èññëåäóåìîé êóëüòóðû ìîæíî îöåíèòü êîëè÷å-
ñòâåííî.

Ê ñîæàëåíèþ, îïèñàííûé ìåòîä ó÷åòà äîëè ãåòåðî-
òðîôîâ â ìèêñîòðîôíîé êóëüòóðå íå äàåò âîçìîæíîñòè
îòâåòèòü íà âîïðîñ î âêëàäå àâòî- è ãåòåðîòðîôèè â
ìèêñîòðîôíûé ðîñò. Äåëî â òîì, ÷òî òàêèì ïóòåì èñ-
ñëåäîâàòåëè ìîãóò ëèøü îöåíèòü äîëþ ïîïóëÿöèè,
ïðèáåãàþùóþ ê ãåòåðîòðîôíîìó ïèòàíèþ, îäíàêî ôà-
ãîöèòèðóþùèå êëåòêè îäíîâðåìåííî ñ ãåòåðîòðîôíûì
ïèòàíèåì ìîãóò îñóùåñòâëÿòü è ôîòîñèíòåç. Êðîìå
òîãî, îòñóòñòâèå ïèùåâàðèòåëüíûõ âàêóîëåé â êëåòêàõ
èññëåäóåìîé êóëüòóðû íå ãàðàíòèðóåò òîãî, ÷òî ýòè
êëåòêè íå ïðèáåãàþò ê ãåòåðîòðîôèè, òàê êàê åñòü ñâè-
äåòåëüñòâà î òîì, ÷òî ó îðãàíèçìîâ, íåäàâíî îñóùåñòâ-
ëÿâøèõ ôàãîöèòîç, ïèùåâàðèòåëüíûõ âàêóîëåé âî
âðåìÿ ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ ìîæåò íå íà-
áëþäàòüñÿ áëàãîäàðÿ äîñòàòî÷íî áûñòðîìó ïåðåâàðè-
âàíèþ è ñìåíå ñòàäèé êëåòî÷íîãî öèêëà [27].

Åùå îäèí ñåðüåçíûé íåäîñòàòîê ìèêðîñêîïè÷åñêî-
ãî ìåòîäà äëÿ îöåíêè äîëè ãåòåðîòðîôíûõ êëåòîê â ïî-
ïóëÿöèè ìèêñîòðîôîâ — ýòî åãî ïðèìåíèìîñòü èñê-
ëþ÷èòåëüíî ê ìèêñîòðîôàì, îñóùåñòâëÿþùèì ôàãî-
öèòîç, ò. å. ïîåäàíèå äðóãèõ îðãàíèçìîâ. Îäíàêî
ïîíÿòèå ìèêñîòðîôèè âêëþ÷àåò â ñåáÿ òàêæå ñïîñîá-
íîñòü ñî÷åòàòü àâòîòðîôèþ ñ îñìîòðîôíûì ïîãëîùå-
íèåì ðàñòâîðåííûõ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, â òîì ÷èñëå
ïîãëîùåíèåì ãëþêîçû è äðóãèõ ïðîñòûõ ñàõàðîâ, ìî-
÷åâèíû è àìèíîêèñëîò [11]. Î÷åâèäíî, ÷òî ó÷åò îñìî-
òðîôíîé ãåòåðîòðîôèè ìèêðîñêîïè÷åñêèì ìåòîäîì
íåâîçìîæåí. Äëÿ ýòîãî, à òàêæå äëÿ áîëåå äîñòîâåð-
íûõ îöåíîê âêëàäà ôàãîòðîôíîé ãåòåðîòðîôèè íåîá-
õîäèìû èíûå ïîäõîäû.

Îäíèì èç òàêèõ ïîäõîäîâ ÿâëÿåòñÿ îöåíêà ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè èññëåäóåìûõ îðãàíèçìîâ â
ñîâîêóïíîñòè ñ îöåíêîé ñêîðîñòè ðîñòà ïîïóëÿöèè.
Íàïðèìåð, òàêèì ñïîñîáîì áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü ïîïóëÿöèè æãóòèêîíîñöåâ-
äèíîôëàãåëëÿò Dinophysis norvegica â ñóáýóôîòè÷å-
ñêîì ñëîå Áàëòèéñêîãî ìîðÿ áûëà íåäîñòàòî÷íà äëÿ
ïîääåðæàíèÿ íàáëþäàåìîãî ðîñòà ïîïóëÿöèè è, ñëåäî-
âàòåëüíî, ðîñò äîëæåí áûë äîïîëíèòåëüíî ïîääåðæè-
âàòüñÿ çà ñ÷åò ãåòåðîòðîôíîãî ïèòàíèÿ [28].

Íàèáîëåå ýôôåêòèâíûì ìåòîäîì îöåíêè âêëàäà ãå-
òåðîòðîôèè â ðîñò ïîïóëÿöèè ìèêñîòðîôîâ ÿâëÿåòñÿ
èñïîëüçîâàíèå ñóáñòðàòîâ, ìå÷åííûõ ðàäèîàêòèâíûìè
èçîòîïàìè óãëåðîäà Ñ14. Ýòîò ïîäõîä â 2006 ã. ïðèìå-
íèë Àäîëüô ñ ñîàâòîðàìè [27]. Ñóòü åãî çàêëþ÷àåòñÿ â
òîì, ÷òî â íåñêîëüêèõ ýêñïåðèìåíòàõ îäèí èç èñòî÷íè-
êîâ óãëåðîäà äëÿ èññëåäóåìîé êóëüòóðû — íåîðãàíè-
÷åñêèé êàðáîíàò HCO3

– èëè æå êëåòêè ïèùåâûõ îðãà-
íèçìîâ — ñîäåðæèò àòîìû óãëåðîäà C14. Ïî àêòèâíî-
ñòè àòîìîâ C14, íàõîäÿùèõñÿ â áèîìàññå, ìîæíî
ñóäèòü îá èíòåíñèâíîñòè âêëþ÷åíèÿ òîãî èëè èíîãî
ñóáñòðàòà â êëåòêè èññëåäóåìûõ îðãàíèçìîâ. Ýòîò æå
ïðèíöèï ìîæíî èñïîëüçîâàòü è â ýêñïåðèìåíòàõ ñ ïðè-
ìåíåíèåì ñóáñòðàòîâ, ìå÷åííûõ ñòàáèëüíûìè èçîòî-
ïàìè óãëåðîäà C13 [29]. Íóæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ñàìè
ïî ñåáå òàêèå ìåòîäû ïîçâîëÿþò ñóäèòü ëèøü îá àê-

òèâíîñòè âêëþ÷åíèÿ èñïîëüçóåìîãî ñóáñòðàòà â áèî-
ìàññó, íî íå î áàëàíñå àâòî- è ãåòåðîòðîôèè. Ïîýòîìó
íà äàííîì ýòàïå ðàçâèòèÿ èçîòîïíûõ ìåòîäîâ èññëåäî-
âàíèÿ ìèêñîòðîôèè îíè äîëæíû ïðèìåíÿòüñÿ â êîìáè-
íàöèè ñ äðóãèìè ïîäõîäàìè, êàê ýòî è áûëî ñäåëàíî â
ðàáîòå Àäîëüôà ñ ñîàâòîðàìè [27].

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå íåäîñòàòêè ñóùåñòâóþùèõ
ìåòîäèê, âñå îíè íå äàþò òî÷íîé êîëè÷åñòâåííîé
îöåíêè áàëàíñà àâòî- è ãåòåðîòðîôèè ó ìèêñîòðîôîâ.
Ðàçðàáîòêà íàäåæíûõ è âìåñòå ñ òåì äîñòóïíûõ ñïîñî-
áîâ îöåíêè ýòîãî áàëàíñà, â òîì ÷èñëå in situ, — äåëî
áóäóùåãî.

Ôàêòîðû ñðåäû,
ðåãóëèðóþùèå ìèêñîòðîôíûé ðîñò

Ñëåäóþùèé ÷ðåçâû÷àéíî âàæíûé äëÿ ýêîëîãîâ âî-
ïðîñ: êàêèì îáðàçîì ðåãóëèðóåòñÿ ìèêñîòðîôèÿ? Â êà-
êîé ìîìåíò àâòîòðîôíûå îðãàíèçìû íà÷èíàþò àññè-
ìèëèðîâàòü ðàñòâîðåííîå îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî èëè
äàæå îõîòèòüñÿ íà äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé ìèêðîìèðà?
Åñòåñòâåííûì áûëî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî àâòîòðîôíîå
ïèòàíèå èñïîëüçóåòñÿ ìèêðîîðãàíèçìàìè ïðè õîðî-
øåì îñâåùåíèè è äîñòàòî÷íîé êîíöåíòðàöèè íåîðãà-
íè÷åñêèõ èñòî÷íèêîâ àçîòà è ôîñôîðà, íåîáõîäèìûõ
äëÿ ôîòîñèíòåçà è ðîñòà, òîãäà êàê ïðèñóòñòâèå â ñðåäå
ïîäõîäÿùèõ îðãàíè÷åñêèõ ñóáñòðàòîâ è/èëè ïèùåâûõ
îðãàíèçìîâ ñïîñîáñòâóåò ãåòåðîòðîôíîìó ïèòàíèþ [30,
31]. Îäíàêî áîëåå ïîçäíèå ýêñïåðèìåíòû ïîêàçàëè, ÷òî
ðåãóëÿöèÿ ìèêñîòðîôèè èìååò â îñíîâå áîëåå ñëîæíûå
ìåõàíèçìû. Òàê, âûÿñíèëîñü, ÷òî õîðîøåå îñâåùåíèå
ìîæåò èíäóöèðîâàòü íå òîëüêî ôîòîñèíòåç, íî è ôàãî-
öèòîç ó ïðîòèñòîâ, à îðãàíè÷åñêèå ñóáñòðàòû ñïîñîáíû
óñêîðÿòü ôèêñàöèþ íåîðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà, ïîñòàâ-
ëÿÿ îðãàíèçìàì íåîáõîäèìûå áèîãåííûå ýëåìåíòû [32,
33, 23]. Âî ìíîãèõ èññëåäîâàíèÿõ âûñêàçûâàþòñÿ ïðåä-
ïîëîæåíèÿ î òîì, ÷òî è äðóãèå, ïîðîé íåîæèäàííûå,
ôàêòîðû (òåìïåðàòóðà, òóðáóëåíòíîñòü ñðåäû, ôàçà
æèçíåííîãî öèêëà) ìîãóò èãðàòü ðîëü òðèããåðîâ.

Íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ìû íå ïîíèìàåì âñåõ ïðèí-
öèïîâ ðåãóëÿöèè ìèêñîòðîôèè ó ìèêðîîðãàíèçìîâ è
ìîæåì òîëüêî êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî, ïî âñåé âèäèìîñòè,
íå ñóùåñòâóåò óíèâåðñàëüíûõ çàêîíîâ äëÿ âñåõ ìèêñî-
òðîôîâ. Íå ñòîèò çàáûâàòü è î òîì, ÷òî ñóùåñòâóþùèå
ìåòîäû îöåíêè áàëàíñà ìèêñîòðîôèè, î êîòîðûõ ìû ãî-
âîðèëè âûøå, íåñîâåðøåííû, à çíà÷èò èññëåäîâàòåëè
ìîãóò óïóñêàòü èç âèäó âàæíûå ôàêòû âî âðåìÿ ýêñïå-
ðèìåíòîâ ïî ðåãóëÿöèè ìèêñîòðîôèè. Íåñîìíåííî
îäíî: ïîíÿòü ïóòè ðåãóëÿöèè ìèêñîòðîôèè è óñïåøíî
ïðèìåíèòü ýòè çíàíèÿ â ýêîëîãèè è áèîãåîõèìèè áóäåò
íåâîçìîæíî äî òåõ ïîð, ïîêà ÿâëåíèå ìèêñîòðîôèè íå
áóäåò èçó÷åíî ñ òî÷êè çðåíèÿ áèîëîãèè êëåòêè.

Ìèêñîòðîôèÿ ñ òî÷êè çðåíèÿ
öèòîôèçèîëîãèè

Ìèêñîòðîôèÿ — ýòî êîìïëåêñíûé òèï ìåòàáîëèç-
ìà, ñî÷åòàþùèé â ñåáå íåñêîëüêî ñòðàòåãèé (ðèñ. 2).
Ñ îäíîé ñòîðîíû, êëåòêå íåîáõîäèìî ïîääåðæèâàòü
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ìîëåêóëÿðíûé ôîòîñèíòåòè÷åñêèé àïïàðàò è âåñü íà-
áîð ôåðìåíòîâ öèêëà Êàëüâèíà, íåîáõîäèìûå äëÿ ôî-
òîñèíòåçà è ôèêñàöèè íåîðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà.
Ñ äðóãîé ñòîðîíû, äëÿ ãåòåðîòðîôíîãî ðîñòà íóæíû
ìåìáðàííûå òðàíñïîðòåðû ïðîñòûõ îðãàíè÷åñêèõ âå-
ùåñòâ, çà÷àñòóþ ýêòî- è ýêçîôåðìåíòû äëÿ âíåêëåòî÷-
íîãî ãèäðîëèçà îðãàíè÷åñêèõ ïîëèìåðîâ èëè æå ôàãî-
öèòàðíàÿ àêòèâíîñòü ñ ïîñëåäóþùèì ïåðåâàðèâàíèåì
ïðè ïîìîùè íàáîðà ëèòè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ â ñëó÷àå
ôàãîòðîôíîãî ïèòàíèÿ. Òàêèì îáðàçîì, ìèêñîòðîô-
íûé ðîñò ïðåäñòàâëÿåòñÿ âåñüìà ýíåðãîçàòðàòíûì, è
îðãàíèçì âñåãäà äîëæåí ïîääåðæèâàòü îïòèìàëüíûé
áàëàíñ ôèçèîëîãè÷åñêèõ çàòðàò è âûãîäû. Ìîëåêóëÿð-
íûå ìåõàíèçìû òîãî, êàê îñóùåñòâëÿåòñÿ òîíêàÿ ðåãó-
ëÿöèÿ, ïîääåðæèâàþùàÿ ýòîò áàëàíñ, âêëþ÷àÿ ñèãíà-
ëüíûå ïóòè, èíäóöèðóþùèå ìèêñîòðîôèþ, äèôôåðåí-
öèàëüíóþ ýêñïðåññèþ ãåíîâ, àêòèâàöèþ ôàãîöèòàðíîé
àêòèâíîñòè è ðàñïîçíàâàíèå ïèùåâûõ îðãàíèçìîâ, èñ-
ñëåäóþòñÿ êëåòî÷íûìè áèîëîãàìè. Áîëüøîå êîëè÷åñò-
âî ðåñóðñîâ, êîòîðûå èñïîëüçóåò êëåòêà â ïðîöåññå
ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà, äîëæíî áûòü îïðàâäàíî ïðåè-
ìóùåñòâàìè òàêîãî ïèòàíèÿ.

Ôèçèîëîãè÷åñêàÿ ðîëü ìèêñîòðîôèè

Ïåðâîé ãèïîòåçîé, äî ñèõ ïîð íå óòðàòèâøåé ñâîåé
àêòóàëüíîñòè, áûëà ãèïîòåçà î òîì, ÷òî ñïîñîáíîñòü ê
ìèêñîòðîôíîìó ðîñòó — ýòî âîçìîæíîñòü ïîëó÷àòü
óãëåðîä â ñëó÷àå, êîãäà íåâîçìîæåí ôîòîñèíòåç, íà-
ïðèìåð, êîãäà îñâåùåíèå íåäîñòàòî÷íî. Â ýòîé æå ñè-
òóàöèè îðãàíè÷åñêèå ìîëåêóëû ìîãóò ñëóæèòü è èñ-
òî÷íèêîì ýëåêòðîíîâ äëÿ âûðàáîòêè ýíåðãèè â äûõà-
òåëüíîé öåïè è äëÿ âîññòàíîâèòåëüíûõ ïðîöåññîâ
îðãàíèçìà. Äåéñòâèòåëüíî, âî ìíîãèõ ðàáîòàõ áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî ôàãîöèòîç ñïîñîáñòâóåò ïîääåðæàíèþ
ðîñòà ïðè íèçêîì îñâåùåíèè [34, 30, 35]. Îäíàêî áûëè

òàêæå îáíàðóæåíû âèäû, íåñïîñîáíûå ê ôàãîöèòîçó â
òåìíîòå è äàæå ïðè îòíîñèòåëüíî íèçêîé îñâåùåííî-
ñòè. Â òî æå âðåìÿ ó ýòèõ îðãàíèçìîâ, íàïðèìåð äè-
íîôëàãåëëÿò Prorocentrum minimum, ñ ðîñòîì îñâå-
ùåííîñòè âîçðàñòàë è óðîâåíü ôàãîöèòàðíîé àêòèâíî-
ñòè [32].

Ñëåäóþùèì ïðåäïîëîæåíèåì î ôèçèîëîãè÷åñêîé
ðîëè ìèêñîòðîôèè áûëî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî â
âîäàõ, áåäíûõ íåîðãàíè÷åñêèìè èñòî÷íèêàìè ôîñôî-
ðà è àçîòà, òàêèìè êàê íèòðàò, àììîíèé, ôîñôàò, ýòè
âàæíåéøèå áèîãåííûå ýëåìåíòû ìîãóò áûòü ïîëó÷åíû
èç îðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé. Äàííîå ïðåäïîëîæåíèå
áûëî êîñâåííî ïîäòâåðæäåíî ýêñïåðèìåíòàìè, ãäå íå-
äîñòàòîê íåîðãàíè÷åñêèõ ñóáñòðàòîâ èíäóöèðîâàë ôà-
ãîöèòîç èëè îñìîòðîôíîå ïîãëîùåíèå îðãàíè÷åñêèõ
âåùåñòâ. Òàê, èçâåñòíî, ÷òî ïðè íåäîñòàòêå èîíîâ àì-
ìîíèÿ è íèòðàòà â ñðåäå ìíîãèå ìèêðîîðãàíèçìû ïî-
ãëîùàþò ìî÷åâèíó [36, 37]. Â êëåòêå ìî÷åâèíà ìîæåò
áûòü ðàçëîæåíà íà íåîðãàíè÷åñêèé óãëåðîä è àììî-
íèé — êëàññè÷åñêèé èñòî÷íèê àçîòà äëÿ áîëüøèíñòâà
ïëàíêòîííûõ îðãàíèçìîâ, êîòîðûé ìîæåò áûòü èñïî-
ëüçîâàí â ñèíòåçå áåëêîâ [38]. Ðàçëîæåíèå ìî÷åâèíû
ìîæåò îñóùåñòâëÿòüñÿ ôåðìåíòàìè óðåàçàìè è ëèãà-
çîé ìî÷åâèíû è äèîêñèäà óãëåðîäà (ÍÔ 6.3.4.6), èëè
àìèäîëèàçîé ìî÷åâèíû, êîòîðûå øèðîêî ðàñïðîñòðà-
íåíû ñðåäè ìèêðîîðãàíèçìîâ [39, 40]. Êðîìå òîãî, íà-
ëè÷èå ó ìíîãèõ ïëàíêòîííûõ ïðîòèñòîâ è áàêòåðèé
âíóòðèêëåòî÷íûõ è âíåêëåòî÷íûõ ãèäðîëèòè÷åñêèõ
ôåðìåíòîâ, ðàçëàãàþùèõ ïåïòèäû ñ âûñâîáîæäåíèåì
àììîíèÿ, ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî àçîò ìîæåò ïî-
ñòàâëÿòüñÿ â êëåòêó è çà ñ÷åò ôàãîòðîôíîé ìèêñîòðî-
ôèè [41, 42].

Îäíàêî äðóãèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî íåêîòî-
ðûå îðãàíèçìû ïèòàþòñÿ ìèêñîòðîôíî è ïðè íàëè÷èè
äîñòàòî÷íîãî êîëè÷åñòâà íåîðãàíè÷åñêèõ èñòî÷íèêîâ
àçîòà è ôîñôîðà. Ýòî ïîñëóæèëî ïîâîäîì äëÿ ïðåäïî-
ëîæåíèÿ î òîì, ÷òî ñ ïîìîùüþ ìèêñîòðîôíîãî ïèòà-
íèÿ îðãàíèçìû ìîãóò ïîëó÷àòü ìèêðîýëåìåíòû, âèòà-
ìèíû è ðàçëè÷íûå ôàêòîðû ðîñòà, íî êàêèå èìåííî —
äî ñèõ ïîð íåèçâåñòíî [43—45].

Âåðîÿòíî, ôèçèîëîãè÷åñêàÿ ðîëü ìèêñîòðîôèè ðàç-
ëè÷íà â çàâèñèìîñòè îò äîñòóïíîãî ñóáñòðàòà è èññëå-
äóåìîãî îðãàíèçìà, à äëÿ îêîí÷àòåëüíûõ âûâîäîâ íå-
îáõîäèìû öèòîëîãè÷åñêèå ýêñïåðèìåíòû, ïîçâîëÿþ-
ùèå ïðîñëåäèòü ñóäüáó îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ,
ïîòðåáëÿåìûõ ìèêñîòðîôàìè, íàïðèìåð, ñ èñïîëüçî-
âàíèåì ñóáñòðàòîâ, ìå÷åííûõ ñòàáèëüíûìè èëè ðàäèî-
àêòèâíûìè èçîòîïàìè [46, 47].

Ýêñïðåññèÿ ãåíîâ
âî âðåìÿ ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà

Êàê óæå óïîìèíàëîñü âûøå, ìèêðîîðãàíèçìû, ðàñ-
òóùèå â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ è èñïîëüçóþùèå àâòî-
òðîôíûé è ìèêñîòðîôíûé òèïû ïèòàíèÿ, äîëæíû ýêñ-
ïðåññèðîâàòü ðàçëè÷íûå íàáîðû ãåíîâ â öåëÿõ ýêîíî-
ìèè êëåòî÷íûõ ðåñóðñîâ. Ïðè ýòîì äèôôåðåíöèàëüíî
ìîãóò ýêñïðåññèðîâàòüñÿ ãåíû ãèäðîëèòè÷åñêèõ ôåð-
ìåíòîâ è ôåðìåíòîâ ìåòàáîëèçìà ïðîñòûõ îðãàíè÷å-
ñêèõ âåùåñòâ (ãëþêîçû, àìèíîêèñëîò, ìî÷åâèíû è
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Ðèñ. 2. Âîçìîæíûå ïóòè ïîñòóïëåíèÿ óãëåðîäà, àçîòà è ôîñ-
ôîðà â êëåòêó ìèêñîòðîôíîãî îðãàíèçìà.

ÐÎÂ — ðàñòâîðåííîå îðãàíè÷åñêîå âåùåñòâî; Cîðã — óãëåðîä
îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ; 1 — òðàíñïîðòåðû îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ;
2 — ôåðìåíòû, îñóùåñòâëÿþùèå ãèäðîëèç îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ ñ
âûñâîáîæäåíèåì íåîðãàíè÷åñêèõ èîíîâ; 3 — òðàíñïîðòåðû
íåîðãàíè÷åñêèõ èîíîâ; 4 — ôåðìåíòû, îñóùåñòâëÿþùèå

âîññòàíîâëåíèå íåîðãàíè÷åñêèõ èîíîâ.



ò. ï.), ãåíû ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà, à òàêæå ãåíû
ìåìáðàííûõ òðàíñïîðòåðîâ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ.
Íàïðèìåð, ïîñòóïëåíèå ìî÷åâèíû â êëåòêó èç îêðóæà-
þùåé ñðåäû ó îäíîêëåòî÷íûõ ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãà-
íèçìîâ îáóñëîâëåíî âûñîêî-àôôèííûìè àêòèâíûìè
òðàíñïîðòåðàìè DUR3, àêâàïîðèíàìè, àìèäíûìè êà-
íàëàìè [48, 49].

Åùå â 1998 ã. áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ìîðñêèå öèàíî-
áàêòåðèè Prochlorococcus sp. ñíèæàëè ýêñïðåññèþ ãåíà
îäíîãî èç áåëêîâ ôîòîñèñòåìû II pbsA ïðè äîáàâëåíèè
ãëþêîçû â êóëüòóðó, ñîäåðæàùóþñÿ â òåìíîòå, ïî
ñðàâíåíèþ ñ êóëüòóðîé, ñîäåðæàùåéñÿ â òåìíîòå, íî
áåç äîáàâëåíèÿ ãëþêîçû [50]. Òîãäà íà ýòîì îñíîâàíèè
áûëî ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå î âîçìîæíîñòè ìèêñî-
òðîôíîãî ðîñòà öèàíîáàêòåðèé Prochlorococcus sp. íà
ãëþêîçå, êîòîðîå áûëî ïîäòâåðæäåíî ëèøü äåñÿòü ëåò
ñïóñòÿ [51]. Â ñâîåé ðàáîòå àâòîðû íå òîëüêî ïîêàçàëè,
÷òî öèàíîáàêòåðèè ìîãóò ïîãëîùàòü ãëþêîçó èç îêðó-
æàþùåé ñðåäû äàæå ïðè î÷åíü íèçêèõ åå êîíöåíòðà-
öèÿõ, ñîïîñòàâèìûõ ñî ñðåäíåé êîíöåíòðàöèåé ãëþêî-
çû â Ìèðîâîì îêåàíå, íî è èññëåäîâàëè âëèÿíèå ãëþ-
êîçû íà ýêñïðåññèþ íåñêîëüêèõ ãåíîâ ñ ïîìîùüþ ÏÖÐ
ñ îáðàòíîé òðàíñêðèïöèåé â ðåæèìå ðåàëüíîãî âðåìå-
íè. Îíè ïîêàçàëè, ÷òî ïðè äîáàâëåíèè ãëþêîçû â ñðåäó
(1 ìêìîëü/ë) ðåçêî âîçðàñòàëà ýêñïðåññèÿ ãåíîâ, âîâëå-
÷åííûõ â ìåòàáîëèçì ãëþêîçû: ãåíîâ zwf è gnd, êîäè-
ðóþùèõ ôåðìåíòû ïåíòîçîôîñôàòíîãî ïóòè, à òàê-
æå ãåíà dld, êîäèðóþùåãî D-ëàêòàò:ÍÀÄ+ îêñèäîðå-
äóêòàçó (ÍÔ 1.1.1.28) èëè D-ëàêòàò äåãèäðîãåíàçó.
Â ìåíüøåé ñòåïåíè, íî âñå æå áîëåå ÷åì â 3 ðàçà ïî
ñðàâíåíèþ ñ àâòîòðîôíûì êîíòðîëåì, óâåëè÷èâàëàñü
ýêñïðåññèÿ ãåíà melB, êîäèðóþùåãî ïðåäïîëàãàåìûé
ìåìáðàííûé òðàíñïîðòåð ñàõàðîâ.

Èññëåäîâàòåëè èç Êèòàÿ òàêæå èñïîëüçîâàëè ÏÖÐ â
ðåæèìå ðåàëüíîãî âðåìåíè äëÿ èçó÷åíèÿ ýêñïðåññèè
òðåõ ãåíîâ ìèêðîâîäîðîñëåé Chlorella sorokiniana â
ìèêñîòðîôíûõ è àâòîòðîôíûõ óñëîâèÿõ [52]. Â ÷èñëå
èññëåäóåìûõ ãåíîâ áûë ãåí rbcL, êîäèðóþùèé 3-ôîñ-
ôî-D-ãëèöåðàò êàðáîêñèëàçó (ÍÔ 4.1.1.39) — áîëüøóþ
êàòàëèòè÷åñêóþ ñóáúåäèíèöó ðèáóëîçîáèñôîñôàòêàð-
áîêñèëàçû (RuBisCO), êîòîðàÿ èãðàåò êëþ÷åâóþ ðîëü
â ïóòè ôèêñàöèè íåîðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà — öèêëå
Êàëüâèíà. Àâòîðû êóëüòèâèðîâàëè âîäîðîñëè â àâòî-
òðîôíûõ óñëîâèÿõ, à òàêæå â ñðåäå, ñîäåðæàùåé ãëþ-
êîçó â êà÷åñòâå ñóáñòðàòà. Óðîâåíü ýêñïðåññèè ãåíà
rbcL âî âðåìÿ àâòîòðîôíîãî ðîñòà â îòñóòñòâèå ãëþêî-
çû áûë îæèäàåìî âûñîêèì â ëîãàðèôìè÷åñêîé ôàçå
ðîñòà êóëüòóðû è ñíèæàëñÿ áîëåå ÷åì â äâà ðàçà â ñòà-
öèîíàðíîé ôàçå, ïðè ýòîì îñòàâàÿñü âûñîêèì. Ïðè íà-
ëè÷èè ãëþêîçû â ñðåäå èññëåäóåìûé ãåí ïðàêòè÷åñêè
íå ýêñïðåññèðîâàëñÿ íè â îäíîé èç ôàç ðîñòà êóëüòóðû.
Ýòî ñâèäåòåëüñòâîâàëî î òîì, ÷òî óðîâåíü ôîòîñèíòå-
òè÷åñêîé àêòèâíîñòè C. sorokiniana ïàäàë ïðè íàëè÷èè
ãëþêîçû â ñðåäå. Èíòåðåñíî, ÷òî íåñêîëüêèìè ãîäàìè
ðàíåå äðóãèå èññëåäîâàòåëè ïîêàçàëè, ÷òî óðîâåíü ôî-
òîñèíòåòè÷åñêîé àêòèâíîñòè âîäîðîñëåé Nannochlo-
ropsis sp. íå çàâèñåë îò òîãî, ñîäåðæàëàñü êóëüòóðà â
àâòî- èëè ìèêñîòðîôíûõ óñëîâèÿõ, â îòëè÷èå îò èí-
òåíñèâíîñòè äûõàíèÿ, êîòîðàÿ çàìåòíî óâåëè÷èâàëàñü
âî âðåìÿ ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà [53]. Òåì íå ìåíåå òîò
ôàêò, ÷òî ïðè íàëè÷èè ïîäõîäÿùèõ îðãàíè÷åñêèõ ñóá-

ñòðàòîâ íåêîòîðûå àâòîòðîôíûå îðãàíèçìû ìîãóò ïå-
ðåõîäèòü ê ìèêñîòðîôíîìó ïèòàíèþ, ñíèæàÿ èëè äàæå
ïðåêðàùàÿ ôîòîñèíòåòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü, ñâèäåòåëü-
ñòâóåò î òîì, ÷òî ìèêñîòðîôû ñïîñîáíû ðåãóëèðîâàòü
ýêñïðåññèþ íåîáõîäèìûõ ãåíîâ. Ýòîò âûâîä î÷åíü âà-
æåí, òàê êàê åùå íåäàâíî ìíîãèå àâòîðû ïîëàãàëè, ÷òî
ôîòîñèíòåç è ãåòåðîòðîôíîå ïèòàíèå âî âðåìÿ ìèêñî-
òðîôíîãî ðîñòà ïðîèñõîäÿò îäíîâðåìåííî è íåçàâèñè-
ìî [54, 55].

Ïîìèìî èññëåäîâàíèÿ ýêñïðåññèè îòäåëüíûõ ãåíîâ
âîçìîæíî èçó÷åíèå íàáîðà âñåõ áåëêîâ îðãàíèçìîâ
ïðè êóëüòèâèðîâàíèè â ðàçëè÷íûõ óñëîâèÿõ. Òàêîé
ïîäõîä áûë íåäàâíî ïðèìåíåí ïðè ñðàâíèòåëüíîì àíà-
ëèçå ïðîòåîìîâ äèíîôëàãåëëÿò Prorocentrum micans,
ðàñòóùèõ àâòîòðîôíî è ìèêñîòðîôíî [56]. Ýòèõ æãó-
òèêîíîñöåâ êóëüòèâèðîâàëè â àâòîòðîôíûõ è ìèêñî-
òðîôíûõ óñëîâèÿõ, âûäåëÿëè èç ëèçàòîâ êëåòîê îáùóþ
áåëêîâóþ ôðàêöèþ è ðàçäåëÿëè áåëêè äâóìåðíûì
ýëåêòðîôîðåçîì. Â ðåçóëüòàòå áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî
íåêîòîðûå áåëêè ïðèñóòñòâîâàëè â ïðîòåîìå èñêëþ÷è-
òåëüíî ïðè àâòîòðîôíîì ðîñòå, à íåêîòîðûå — òîëüêî
ïðè ìèêñîòðîôíîì. Êðîìå òîãî, êîëè÷åñòâåííûé àíà-
ëèç ñ ïîìîùüþ MALDI-TOF ìàññ-ñïåêòðîìåòðèè ïî-
êàçàë, ÷òî êîëè÷åñòâî ìíîãèõ áåëêîâ ìåíÿåòñÿ â çàâè-
ñèìîñòè îò òèïà ïèòàíèÿ. Ýòî ãîâîðèò î òîì, ÷òî â ñëó-
÷àå P. micans âîçìîæíî âêëþ÷åíèå/âûêëþ÷åíèå ãåíîâ,
îòâåòñòâåííûõ çà ôîòîñèíòåç è ãåòåðîòðîôèþ, à òàê-
æå òîíêàÿ ðåãóëÿöèÿ èõ ýêñïðåññèè â ñîîòâåòñòâèè ñ
óñëîâèÿìè ñðåäû è èñïîëüçóåìûì òèïîì ïèòàíèÿ.

Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî èç 1200 áåëêîâ ïðîòåîìà âñåãî
ëèøü 27 áåëêîâ (2.3 %) ýêñïðåññèðîâàëèñü ïî-ðàçíîìó
ïðè àâòîòðîôíîì è ìèêñîòðîôíîì ðîñòå, ïðè÷åì 12 èç
íèõ áûëè îáíàðóæåíû òîëüêî â ìèêñîòðîôíûõ óñëîâè-
ÿõ. Î÷åâèäíî, ÷òî ðàçëè÷èÿ äàæå â êðîøå÷íîé ÷àñòè
ýêñïðåññèðóåìûõ ãåíîâ ìîãóò çíà÷èòåëüíî âëèÿòü íà
ìîðôîëîãèþ è ôèçèîëîãèþ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Ê ñîæà-
ëåíèþ, ëèøü 5 áåëêîâ èç èññëåäîâàííûõ 27 óäàëîñü
èäåíòèôèöèðîâàòü ïóòåì âûðàâíèâàíèÿ èõ àìèíîêèñ-
ëîòíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé, ïîëó÷åííûõ ìåòîäîì
MALDI-TOF, ïðîòèâ áåëêîâ, çàíåñåííûõ â áàçû äàí-
íûõ. Ïðè ýòîì òî÷íóþ ôóíêöèþ ýòèõ áåëêîâ íåâîç-
ìîæíî óñòàíîâèòü ïî ïðè÷èíå îòñóòñòâèÿ ãåíåòè÷å-
ñêîé èíôîðìàöèè, îòíîñÿùåéñÿ íåïîñðåäñòâåííî ê äè-
íîôëàãåëëÿòàì. Ïëàíêòîííûå ïðîòèñòû â öåëîì î÷åíü
ïëîõî ïðåäñòàâëåíû â ãåíîìíûõ è ïðîòåîìíûõ áàçàõ
äàííûõ è ýòî ÿâëÿåòñÿ ñåðüåçíîé ïðîáëåìîé ïðè èõ
èçó÷åíèè [57]. Â ïîñëåäíåå âðåìÿ äàííîé ïðîáëåìå
ñòàëè óäåëÿòü ãîðàçäî áîëüøå âíèìàíèÿ [1], ïîýòîìó
åñòü íàäåæäà, ÷òî ñêîðî ñèòóàöèÿ èçìåíèòñÿ â ëó÷øóþ
ñòîðîíó.

Ìåõàíèçìû ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ
â ìèêñîòðîôíûõ óñëîâèÿõ

Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ðåãóëÿöèÿ ýêñïðåññèè ãåíîâ â
ìèêñîòðîôíûõ óñëîâèÿõ ãîðàçäî ëó÷øå èçó÷åíà ó áàê-
òåðèé, ÷åì ó ýóêàðèîòè÷åñêèõ îðãàíèçìîâ, ïðè÷åì
áîëüøèíñòâî èññëåäîâàíèé ïðîâîäèòñÿ íà öèàíîáàê-
òåðèÿõ — âàæíûõ ïåðâè÷íûõ ïðîäóöåíòàõ, ñïîñîáíûõ
óòèëèçèðîâàòü íåáîëüøèå îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà.
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Òàê, èçâåñòíî, ÷òî öèàíîáàêòåðèè ïîãëîùàþò è êàòà-
áîëèçèðóþò ãëþêîçó. Êðîìå òîãî, îíè ñïîñîáíû èñïî-
ëüçîâàòü àçîò ìî÷åâèíû â óñëîâèÿõ àçîòíîãî ãîëîäàíèÿ.

Îäíèì èç áàçîâûõ ìåõàíèçìîâ ðåãóëÿöèè òðàíñ-
êðèïöèè ãåíîâ ó ïðîêàðèîò ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå àëüòåð-
íàòèâíûõ s-ñóáúåäèíèö áàêòåðèàëüíîé ÐÍÊ-ïîëèìå-
ðàçû, îñóùåñòâëÿþùåé òðàíñêðèïöèþ. ÐÍÊ-ïîëèìå-
ðàçà òðàíñêðèáèðóåò ðàçëè÷íûå ãðóïïû ãåíîâ â
çàâèñèìîñòè îò òîãî, êàêàÿ èç s-ñóáúåäèíèö âêëþ÷åíà
â åå ñîñòàâ [58]. Îäíîé èç s-ñóáúåäèíèö öèàíîáàêòå-
ðèé ÿâëÿåòñÿ áåëîê SigE. Íà öèàíîáàêòåðèÿõ Synecho-
cystis sp. PCC 6803 áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ìóòàíòû ïî
ãåíó sigE ïî ñðàâíåíèþ ñ äèêèì òèïîì ñîäåðæàëè ãî-
ðàçäî ìåíüøå òðàíñêðèïòîâ ãåíîâ âàæíûõ ïóòåé êàòà-
áîëèçìà ãëþêîçû: ãëèêîëèòè÷åñêîãî è îêèñëèòåëüíîãî
ïåíòîçîôîñôàòíîãî. Êðîìå òîãî, ó òàêèõ ìóòàíòîâ àê-
òèâíîñòü ôåðìåíòîâ îêèñëèòåëüíîãî ïåíòîçîôîñôàò-
íîãî ïóòè — D-ãëþêîçî-6-ôîñôàò:ÍÀÄÔ+ îêñèäîðå-
äóêòàçû (ÍÔ 1.1.1.49) è 6-ôîñôî-D-ãëþêîíàò:ÍÀÄÔ+

îêñèäîðåäóêòàçû (ÍÔ 1.1.1.44) — áûëà î÷åíü íèçêîé,
ïðè ýòîì íå ïðîèñõîäèëî óâåëè÷åíèÿ àêòèâíîñòè ýòèõ
ôåðìåíòîâ â òåìíîòå, êàê ýòî íàáëþäàåòñÿ â ñëó÷àå äè-
êîãî òèïà, à òàêæå áûë ñíèæåí óðîâåíü òðàíñïîðòà
ãëþêîçû â êëåòêó. Â ðåçóëüòàòå ìóòàíòíûå êëåòêè

áûëè íåñïîñîáíû ðàñòè â ìèêñîòðîôíûõ óñëîâèÿõ
[59]. Ïîìèìî ðåãóëÿöèè êàòàáîëèçìà ñàõàðîâ, ñóáú-
åäèíèöà SigE íàðÿäó ñ ñóáúåäèíèöàìè SigB è SigC âî-
âëå÷åíà â ðåãóëÿöèþ ýêñïðåññèè ãåíîâ ïðè íåäîñòàòêå
àçîòà [60].

Íóæíî îòìåòèòü, ÷òî áîëüøèíñòâî ðàáîò î ìåõà-
íèçìàõ ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ ó ìèêñîòðîôîâ çà-
òðàãèâàþò âîïðîñû ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ãåíîâ, âî-
âëå÷åííûõ â ìåòàáîëèçì àçîòà. Äåëî â òîì, ÷òî àçîò —
âàæíåéøèé áèîãåííûé ýëåìåíò, ëèìèòèðóþùèé ðîñò
ôèòîïëàíêòîíà â îêåàíå. Îò êîíöåíòðàöèè áèîëîãè÷å-
ñêè äîñòóïíîãî àçîòà çàâèñèò èíòåíñèâíîñòü ôèêñàöèè
íåîðãàíè÷åñêîãî óãëåðîäà è ïðîäóêöèÿ áèîìàññû â
ïðîöåññå ôîòîñèíòåçà, à çíà÷èò è áëàãîïîëó÷èå âñåé
ýêîñèñòåìû [61, 62]. Îñíîâíûìè èñòî÷íèêàìè àçîòà
äëÿ àâòîòðîôíûõ îðãàíèçìîâ ÿâëÿþòñÿ èîíû íèòðàòà è
àììîíèÿ, íî çà÷àñòóþ êîíöåíòðàöèÿ èõ â ìîðñêîé âîäå
î÷åíü íèçêà è íå ìîæåò ïîääåðæèâàòü ðîñò áîëüøîãî
÷èñëà ôîòîñèíòåòèêîâ. Òîãäà íà ïîìîùü ìèêñîòðîôàì
ïðèõîäÿò àëüòåðíàòèâíûå èñòî÷íèêè àçîòà — àçîòñî-
äåðæàùèå îðãàíè÷åñêèå âåùåñòâà, òàêèå êàê ìî÷åâèíà
è àìèíîêèñëîòû [63]. Áëàãîäàðÿ óíèêàëüíîé ðîëè àçî-
òà â ôóíêöèîíèðîâàíèè ýêîñèñòåì âîïðîñàì ðåãóëÿ-
öèè àçîòíîãî ìåòàáîëèçìà óäåëÿåòñÿ îñîáîå âíèìàíèå,
â òîì ÷èñëå è ðåãóëÿöèè ïîòðåáëåíèÿ îðãàíè÷åñêîãî
àçîòà ôîòîñèíòåçèðóþùèìè îðãàíèçìàìè.

Íà ñåãîäíÿøíèé äåíü ëó÷øå âñåãî èçó÷åíà ðåãóëÿ-
öèÿ ìåòàáîëèçìà àçîòà ó öèàíîáàêòåðèé. Ýòè îðãàíèç-
ìû â îòñóòñòâèå íàèáîëåå ïîäõîäÿùåãî èñòî÷íèêà àçî-
òà — àììîíèÿ — íà÷èíàþò ïîòðåáëÿòü àçîò èç äðóãèõ
ñîåäèíåíèé, â òîì ÷èñëå èç ìî÷åâèíû. Öèàíîáàêòåðèè
âîñïðèíèìàþò êîíöåíòðàöèþ äîñòóïíîãî àììîíèÿ ïî
êîíöåíòðàöèè âíóòðèêëåòî÷íîãî 2-îêñîãëóòàðàòà —
âåùåñòâà, íåîáõîäèìîãî â ïðîöåññå ñèíòåçà ãëóòàìè-
íîâîé êèñëîòû, â õîäå êîòîðîãî îäèí èîí àììîíèÿ ñîå-
äèíÿåòñÿ ñ äâóìÿ ìîëåêóëàìè 2-îêñîãëóòàðàòà. Ïðè
ýòîì ó öèàíîáàêòåðèé ñèíòåç 2-îêñîãëóòàðàòà ÿâëÿåòñÿ
çàâåðøàþùåé ðåàêöèåé öèêëà Êðåáñà, ñëåäîâàòåëüíî,
êîëè÷åñòâî 2-îêñîãëóòàðàòà â êëåòêå íàïðÿìóþ çàâè-
ñèò îò àññèìèëÿöèè àììîíèÿ [64].

Ïåðåõîä êëåòêè ñ ïîòðåáëåíèÿ àììîíèÿ íà ïîòðåá-
ëåíèå äðóãèõ èñòî÷íèêîâ àçîòà îáåñïå÷èâàåòñÿ áåë-
êîì-ðåãóëÿòîðîì òðàíñêðèïöèè NtcA, ïðèíàäëåæà-
ùèì ê ñåìåéñòâó áåëêîâ CAP — àêòèâàòîðîâ ãåíîâ êà-
òàáîëèçìà [65]. Åñëè êîíöåíòðàöèÿ àììîíèÿ â ñðåäå
íèçêà, òî áåëîê NtcA íàïðÿìóþ àêòèâèðóåò òðàíñêðèï-
öèþ ãåíîâ, ó÷àñòâóþùèõ â ïîãëîùåíèè è àññèìèëÿöèè
àçîòà èç ïðî÷èõ ñîåäèíåíèé. Ïîìèìî áåëêà NtcA, êîí-
òðîëü àçîòíîãî ìåòàáîëèçìà îñóùåñòâëÿåòñÿ ïîñðåäñò-
âîì ðåãóëÿòîðíîãî áåëêà PII, øèðîêî ðàñïðîñòðà-
íåííîãî ñðåäè ðàçëè÷íûõ ãðóïï æèâûõ îðãàíèçìîâ îò
áàêòåðèé äî ðàñòåíèé [66]. Àêòèâíîñòü PII òàêæå ðåãó-
ëèðóåòñÿ âíóòðèêëåòî÷íûì 2-îêñîãëóòàðàòîì, íî â îò-
ëè÷èå îò áåëêà NtcA âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ ýòîãî ñîå-
äèíåíèÿ âî âðåìÿ, êîãäà â ñðåäå îòñóòñòâóåò àììîíèé,
èíãèáèðóåò àêòèâíîñòü PII. Ìåæäó NtcA è PII ñóùåñò-
âóþò òîíêèå ðåãóëÿòîðíûå îòíîøåíèÿ, êîãäà îäèí áå-
ëîê âëèÿåò íà àêòèâíîñòü äðóãîãî, è íàîáîðîò. Ìî-
ëåêóëÿðíûå îñíîâû ýòèõ âçàèìîäåéñòâèé áûëè íåèçâå-
ñòíû äî òåõ ïîð, ïîêà â ïðîòåîìå öèàíîáàêòåðèé
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Ðèñ. 3. Âçàèìîäåéñòâèå áåëêîâ NtcA, PII è PipX ïðè ðåãóëÿ-
öèè àçîòíîãî ìåòàáîëèçìà öèàíîáàêòåðèé (ïî: Espinosa

et al. [68], ìîäèôèöèðîâàíî).

1 — íåàêòèâíûé áåëîê NtcA; 2 — áåëîê PipX; 3 — áåëîê PII; 4 —
àêòèâèðîâàííûé áåëîê NtcA; 5 — ôîñôîðèëèðîâàííûé áåëîê PII.
Ñòðåëêà ñëåâà ïîêàçûâàåò íàïðàâëåíèå óìåíüøåíèÿ êîíöåíòðàöèè
2-îêñîãëóòàðàòà â êëåòêå. Ïðè íàëè÷èè àììîíèÿ â ñðåäå è íèçêîé
êîíöåíòðàöèè 2-îêñîãëóòàðàòà â êëåòêå áåëîê PipX ñâÿçàí ñ PII.
Â ýòî âðåìÿ NtcA íåàêòèâåí. Ïðè ïðîìåæóòî÷íîé êîíöåíòðàöèè
2-îêñîãëóòàðàòà áåëîê PipX ñâÿçûâàåòñÿ òî ñ PII, òî ñ NtcA,
àêòèâèðóÿ åãî. Àêòèâèðîâàííûé NtcA çàïóñêàåò òðàíñêðèïöèþ
ãåíîâ, îòâåòñòâåííûõ çà óòèëèçàöèþ àëüòåðíàòèâíûõ èñòî÷íèêîâ
àçîòà, íî ñëó÷àè èíèöèàöèè òðàíñêðèïöèè ýòèõ ãåíîâ åùå ðåäêè
èç-çà êîíêóðåíöèè çà ñâÿçûâàíèå áåëêà PipX ñ áåëêîì PII. Àçîòíîå
ãîëîäàíèå è âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ 2-îêñîãëóòàðàòà â êëåòêå
áëàãîïðèÿòñòâóþò ñâÿçûâàíèþ PipX ñ NtcA, åãî àêòèâàöèè è
èíèöèàöèè êîíòðîëèðóåìûõ èì ãåíîâ. Ïðè ýòîì áåëîê PII

ôîñôîðèëèðîâàí è íàõîäèòñÿ â íåàêòèâíîì ñîñòîÿíèè.



PipX [67] (ðèñ. 3). Ïðè ïîñëåäóþùåì ýêñïåðèìåíòàëü-
íîì èññëåäîâàíèè PipX îêàçàëñÿ ïîñðåäíèêîì ìåæäó
NtcA è PII âî âðåìÿ ðåãóëÿöèè àçîòíîãî ìåòàáîëèçìà
[68]. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ìîäåëüþ âçàèìîäåéñòâèÿ, ïðåä-
ëîæåííîé àâòîðàìè, âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ àììîíèÿ è
íèçêàÿ êîíöåíòðàöèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî 2-îêñîãëóòà-
ðàòà ñïîñîáñòâóþò ñâÿçûâàíèþ PipX ñ áåëêîì PII, ïðè
ýòîì áåëîê NtcA îñòàåòñÿ íåàêòèâíûì. Â ñâîþ î÷åðåäü
âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ 2-îêñîãëóòàðàòà â êëåòêå ïðè-
âîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ êîìïëåêñà PipX ñ áåëêîì NtcA,
òåì ñàìûì àêòèâèðóÿ åãî è çàïóñêàÿ òðàíñêðèïöèþ ãå-
íîâ, îòâåòñòâåííûõ çà óòèëèçàöèþ àëüòåðíàòèâíûõ èñ-
òî÷íèêîâ àçîòà. Ïðè ïðîìåæóòî÷íûõ êîíöåíòðàöèÿõ
2-îêñîãëóòàðàòà, íàïðèìåð, âî âðåìÿ âûðàùèâàíèÿ
êóëüòóðû íà ñðåäå, ñîäåðæàùåé íèòðàò, áåëêè NtcA è
PII êîíêóðèðóþò çà ñâÿçûâàíèå ñ PipX, òàêèì ñïîñî-
áîì ðåãóëèðóÿ àêòèâíîñòü äðóã äðóãà.

Ñîâåðøåííî ÿñíî, ÷òî, ëèøü ðàñøèôðîâàâ ìåõà-
íèçìû ìîëåêóëÿðíîé ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî îòâåòà â
óñëîâèÿõ ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà, ìû ñìîæåì ðàçîáðàòü-
ñÿ è â ðåãóëÿöèè ìèêñîòðîôèè íà óðîâíå ýêîñèñòåì, à
çíà÷èò, öèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïðèîáðåòàþò
íåîñïîðèìîå ýêîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå.

Çàêëþ÷åíèå

Ìèêñîòðîôíîå ïèòàíèå âêëþ÷àåò â ñåáÿ öåëûé
ñïåêòð ìîëåêóëÿðíûõ ìåõàíèçìîâ, íàïðàâëåííûõ íà
óòèëèçàöèþ îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ, ïîääåðæàíèå ôî-
òîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà, ñèíòåç ãèäðîëèòè÷åñêèõ
ôåðìåíòîâ, õèìè÷åñêîå ðàñïîçíàâàíèå ïèùåâûõ îðãà-
íèçìîâ. Â ýòîì îáçîðå ìû çàòðîíóëè ëèøü ÷àñòü âîç-
ìîæíûõ íàïðàâëåíèé èññëåäîâàíèÿ ìèêñîòðîôèè íà
ãðàíèöå íåñêîëüêèõ áèîëîãè÷åñêèõ äèñöèïëèí. Ïðè-
ìå÷àòåëüíî, ÷òî áîëüøèíñòâî ðàáîò ýêîëîãè÷åñêîé íà-
ïðàâëåííîñòè èìååò äåëî ñ ïëàíêòîííûìè ïðîòèñòàìè,
à áîëüøèíñòâî ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ ìîëåêóëÿðíûì ìå-
õàíèçìàì è áèîõèìè÷åñêèì îñíîâàì ìèêñîòðîôèè, âû-
ïîëíåíî íà ïðèìåðå áàêòåðèé. Ýòîìó åñòü îáúÿñíåíèå.

Ïðîòèñòû — âàæíåéøèå ïåðâè÷íûå ïðîäóöåíòû â
îêåàíå, îò èõ äåÿòåëüíîñòè çàâèñèò áåñïåðåáîéíîå
ôóíêöèîíèðîâàíèå öèêëà óãëåðîäà, ïîääåðæèâàþùå-
ãî ñóùåñòâîâàíèå ïðî÷èõ æèâûõ îðãàíèçìîâ [61, 69].
Åñòåñòâåííî, ÷òî ñïîñîáíîñòü ìíîãèõ ïðîòèñòîâ ê
ìèêñîòðîôèè âûçûâàåò èíòåðåñ ýêîëîãîâ. Ñ îäíîé ñòî-
ðîíû, áëàãîäàðÿ ìèêñîòðîôíîìó ðîñòó ìîæåò ñíè-
æàòüñÿ èíòåíñèâíîñòü ôèêñàöèè àòìîñôåðíîãî óãëå-
êèñëîãî ãàçà â ïðîöåññå ôîòîñèíòåçà, ñ äðóãîé — ìèê-
ñîòðîôèÿ ìîæåò èìåòü ïðîòèâîïîëîæíûé ýôôåêò â
âîäàõ, áåäíûõ íåîðãàíè÷åñêèìè ñóáñòðàòàìè, ïîñòàâ-
ëÿÿ àçîò è ôîñôîð äëÿ ñèíòåçà îðãàíè÷åñêèõ âåùåñòâ.
Îñîáîãî âíèìàíèÿ óäîñòîåíà îòäåëüíàÿ ãðóïïà ïðîòè-
ñòîâ — Dinoflagellata [12, 70]. Â ýòîé ãðóïïå ñîñðåäî-
òî÷åíî îãðîìíîå êîëè÷åñòâî ìèêñîòðîôîâ, ìíîãèå èç
êîòîðûõ ïðîèçâîäÿò ðàçëè÷íûå âèäû òîêñèíîâ è âûçû-
âàþò öâåòåíèÿ âîäû, ïðåäñòàâëÿþùèå îïàñíîñòü äëÿ
÷åëîâåêà [71]. Ïîõîæå, ñïîñîáíîñòü äèíîôëàãåëëÿò ê
ìèêñîòðîôèè ïðèâîäèò ê ó÷àùåíèþ ñëó÷àåâ öâåòåíèÿ
â ýâòðîôèðîâàííûõ âîäàõ, áîãàòûõ îðãàíè÷åñêèìè âå-
ùåñòâàìè [33, 72].

Ïî÷åìó æå, íåñìîòðÿ íà î÷åâèäíóþ íåîáõîäèìîñòü
äåòàëüíîãî èçó÷åíèÿ ôèçèîëîãèè ìèêñîòðîôíûõ ïðî-
òèñòîâ è, â ÷àñòíîñòè, äèíîôëàãåëëÿò, ïðàêòè÷åñêè âñå
äàííûå îá ýêñïðåññèè ãåíîâ è åå ðåãóëÿöèè âî âðåìÿ
ìèêñîòðîôíîãî ðîñòà ïîëó÷åíû ïðè èçó÷åíèè öèàíî-
áàêòåðèé? Ïî-âèäèìîìó, ýòî ñâÿçàíî ñ óïîìÿíóòûì
âûøå îòñóòñòâèåì ãåíîìíîé èíôîðìàöèè ïî ðàçëè÷-
íûì ãðóïïàì ïðîòèñòîâ, ÷òî ÷ðåçâû÷àéíî óñëîæíÿåò
ïîäîáíûå öèòîëîãè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ. Ýòà ïðîáëå-
ìà îñîáåííî àêòóàëüíà äëÿ äèíîôëàãåëëÿò, èçâåñòíûõ
ñâîèìè îãðîìíûìè ãåíîìàìè [73, 74]. Ïî ïðè÷èíå
î÷åíü áîëüøèõ ðàçìåðîâ ê 2011 ã. íå áûëî ñåêâåíèðî-
âàíî ïîëíîñòüþ íè îäíîãî ãåíîìà äèíîôëàãåëëÿò, õîòÿ
ñòðåìèòåëüíîå ðàçâèòèå è óäåøåâëåíèå òåõíîëîãèé
ñåêâåíèðîâàíèÿ äàþò íàäåæäó íà òî, ÷òî â òå÷åíèå
áëèæàéøèõ ïÿòè ëåò ýòîò ðóáåæ áóäåò âçÿò [75]. Â ëþ-
áîì ñëó÷àå èññëåäîâàíèÿ ìèêñîòðîôèè ïðîäîëæàþòñÿ,
è îäíèì èç ïðèîðèòåòíûõ íàïðàâëåíèé ÿâëÿåòñÿ èçó÷å-
íèå ôèçèîëîãèè ìèêñîòðîôíûõ ïðîòèñòîâ íà êëåòî÷-
íîì óðîâíå. Áóäåì íàäåÿòüñÿ, ÷òî î÷åíü ñêîðî ìû, íà-
êîíåö, ïîëó÷èì îòâåòû íà âîïðîñû, ïîñòàâëåííûå óæå
áîëåå äâàäöàòè ëåò íàçàä.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêòû 10-04-00943 è 13-04-00703).
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MIXOTROPHY IN MICROORGANISMS:
ECOLOGICAL AND CYTOPHYSIOLOGICAL ASPECTS

O. V. Matantseva and S. O. Skarlato

Institute of Cytology, Russian Academy of Sciences, St. Petersburg, Russia

A B S T R A C T

Mixotrophy is the ability to combine autotrophic and heterotrophic modes of nutrition. It is widely
spread in various microorganisms, particularly in such important plankton groups as dinoflagellates and
cyanobacteria. Mixotrophy has a significant impact on our comprehension of the matter and energy flows
in marine ecosystems, and therefore, it is an object of much attention for several recent decades. Never-
theless, the precise data on the balance of auto- and heterotrophy during the mixotrophic growth have be-
en absent so far, which is due, first of all, to insufficient understanding of physiological and molecular
ground of this phenomenon. In this review we discuss some ecological and cytophysiological aspects of
investigation of mixotrophy in microorganisms as well as possible reasons for relatively slow progress in
this area.

Key words: autotrophy, heterotrophy, mixotrophy, differential gene expression, physiology of micro-
organisms.
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