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Охарактеризованы новые направления океанологии, сформированные в последние несколько лет бла-
годаря внедрению в практику современных методов получения и обработки данных. Это методы мас-
сового секвенирования, «омики» и биоинформационные методы хранения и анализа данных. Выяв-
ление биологически активных веществ в водной среде и результаты лабораторных экспериментов по-
казывают, что существует молекулярное взаимодействие (сигналинг) как на уровне популяционных и
межвидовых отношений между микроорганизмами, так и на уровне их трофических связей. «От мо-
лекул к экосистеме» — так охарактеризовано актуальное направление биологии морских экосистем.
Объединение и анализ огромных массивов данных, включая полученные с помощью космических съё-
мок и «облачных» технологий, сформировали новое направление экоинформатики, которое примени-
тельно к водным экосистемам позволяет приблизиться к пониманию их структурно-функциональной
организации в целом.
Ключевые слова: биология водных экосистем, «омики», большие данные, сигналинг

Гидросфера занимает около 70 % площади земного шара [5] и служит местом обитания различ-
ных организмов — от бактерий до китов, а также вирусов, в том числе бактериофагов. Развитие и
применение современных методов сбора и анализа данных открыло огромное разнообразие водных
микроорганизмов и позволило выявить связи как среди них, так и между микро- и макроскопически-
ми организмами. Так, благодаря трансмиссионной электронной микроскопии открыт вириопланктон.
Определено, что он влияет на многие биогеохимические и экологические процессы, включая цикл
питания, дыхания и распределение веществ в различных звеньях экосистемы. Предложена новая схе-
ма структурно-функциональной организации водных экосистем с учётом полученных новых данных о
роли вириопланктона [76]. Внедрение методов секвенирования нового поколения способствовало об-
наружению массы неизвестных ранее бактерий [37] и вирусов, вместе с ними — новых генов и белков
[52]. Создание баз данных и развитие биоинформационных методов анализа позволили выявить кор-
реляционные связи между разными уровнями жизни гидросферы и определить степень их развития в
зависимости от факторов окружающей среды. Особенностью водной среды как места обитания являет-
ся не только возможность сосуществования различных организмов в одном объёме, но и возможность
обмена информацией между ними посредством сигнальных молекул, влияющих на развитие и оби-
лие гидробионтов. В настоящем обзоре в основном проанализированы работы последних лет с целью
определения «точек роста» в области биологии морских экосистем.
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1. Основные направления биологии морских экосистем
Впоследнее десятилетие мировой наукой сформулированы основные направления океанологии, ко-

торые предполагают замену редукционистских подходов системными. С учётом широкого охвата стан-
ций при отборе проб и благодаря развитию технической базы, успехам физических и химических наук,
внедрению новых методов анализа данных (аналитических, молекулярно-биологических и информа-
ционных), стало возможным исследовать водные объекты не как совокупность отдельных организмов,
обитающих в определённых условиях окружающей среды, а как экосистему в целом. Переход от изу-
чения биологии отдельных организмов к молекулярной экосистемной биологии (molecular eco-systems
biology), названный революционным, позволяет понять, как функционируют водные сообщества [53].

В текущем десятилетии сформировано несколько научных программ изучения морских экосистем.
Одна из первых (2011 г.) ― Tara Oceans― это новое направление биологии морских экосистем (marine
eco-systems biology), которое предусматривает интеграцию источников информации путём сочетания
полу- или полностью автоматизированных методов сбора данных, новых биоинформационных инстру-
ментов и стандартизованной организации данных. Прогнозировалось, что в результате выполнения
программы высокопроизводительное секвенирование и количественный анализ изображений обеспе-
чат получение информации для эволюционных и метаболических реконструкций и выявят существу-
ющие связи, на основе которых будут построены метаболические карты сообществ и сети между так-
сонами/генами, и в результате будут созданы собственно модели экосистем [40].

Для понимания того, каким образом взаимодействия между молекулами, клетками и организмами
вызывают сложные биологические процессы, такие как деление клеток, рост, изменение поведения и
формирование определённых экологических структур, выделены четыре основных подхода [41]:
• высокопроизводительные количественные методы анализа изображений, секвенирования («оми-
ки») и фенотипирования, ассоциированные с обработкой и хранением больших массивов данных;

• биохимические и физические методы получения данных для определения количественных пара-
метров, характеризующих молекулы, клетки, группы клеток, организмы и популяции;

• теория сетей и биоинформатика для анализа крупномасштабных вычислительных представлений
сложных систем;

• физические модели на основе комбинации статистической физики и физики мягкого тела.
В настоящее время системный подход позволяет объединить знания о структуре морских экосистем,
о связях между различными водными организмами и о механизмах, их осуществляющих.

2. Метапопуляции микробных сообществ (микробиомы)
Применение методов высокопроизводительного секвенирования и биоинформационных методов

анализа данных позволяет охарактеризовать всё микробное сообщество, а не только культивируе-
мую его часть. Секвенирование ампликонов генов рибосомных 16S и 18S РНК позволяет выявить
таксономическое богатство и разнообразие микроскопических про- и эукариотических организмов в
анализируемых пробах, т. е. определить структуру метапопуляции. Далее на широком наборе проб,
отобранных во временнóй динамике или при большом географическом охвате, с применением мето-
дов математической статистики определяются корреляционные связи между про- и эукариотическими
организмами, между ними и факторами окружающей среды. Таким образом, появляется возможность
перейти на следующий уровень познания экосистемы «от организмов — к ко-ассоциативным сетям».
Использование этого подхода позволило показать, что корреляции между отдельными бактериальны-
ми таксонами намного сильнее, чем между бактериями и эукариотами или бактериями и факторами
окружающей среды [22], а также выявить экологические связи морских бактерий, архей и протист [63].
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На основе ко-ассоциативных сетей возможен переход на следующий уровень — построение дина-
мических моделей метапопуляций, которые предсказывают изменение численности различных орга-
низмов в зависимости от изменений факторов окружающей среды [20].

3. Метаметаболом
Полногеномное секвенирование суммарной ДНК выявляет весь набор генов данной популяции. Для

анализа больших наборов метагеномных данных и предсказания проходящих в популяции метаболи-
ческих процессов предложен ряд вычислительных подходов: Model SEED platform [31], COBRA
Toolbox [59], метод построения сетей PRMT (Predicted Relative Metabolomic Turnover) [43], Meta-
Pathways [42]. Метод PRMT незаменим, по мнению разработчиков, в крупных проектах по мониторин-
гу экосистем, в которых анализируются огромные массивы данных (metadata). Это не только упомяну-
тая выше Tara Oceans, но и программы Global Ocean Survey, Hawaiian Ocean Time Series, Bermudan
Ocean Time Series, the Long Term Ecological Research sites, NEON и the Earth Microbiome Project.

В 2014 г. на продолжающемся пути «перевода биологии в информационную науку» сконструирова-
ны базы данных ePGDBs (environmental pathway/genome databases) [27], которые позволяют на основе
метагеномных данных устанавливать метаболические взаимодействия в отдельных микробиомах, в
том числе при оценке качества вод [68]. Необходимость постановки и решения новых задач для биоло-
гии обуславливает постоянное развитие вычислительных методов для анализа метагеномных данных
(см. обзор [28]).

Объединение подходов метагеномики, метатранскриптомики и метаметаболомики даёт более
полное представление о микробиоме [9]. Использование вместе ко-ассоциативных и метаболических
сетей позволит глубже понимать скрытые механизмы, обеспечивающие стабильность и динамику мик-
робных сообществ [16].

4. Метавиром
Сравнительно недавно методом трансмиссионной микроскопии (ТЭМ) открыт новый важный ком-

понент водных экосистем — вирусы [11]. Метод ТЭМ даёт возможность прямого подсчёта вирусных
частиц с одновременным определением их морфологии. Водными вирусами оказались в основном бак-
териофаги с характерной морфологией «голова-хвост». Их концентрация в 103–107 раз превышала
концентрацию фагов, которую можно определить методом «бляшек» (путём высева проб на газон куль-
тивируемых бактерий). Помимо морских экотопов, где концентрация вирусных частиц варьирует от
миллионов [3] до сотен миллионов [11] в одном мл, огромной численностью и разнообразием бакте-
риофагов характеризуется также озеро Байкал [1]. Таким образом, выявлено новое трофическое звено
в этой крупнейшей пресноводной экосистеме [2].

По общей оценке, в Мировом океане содержится 1030 вирусных частиц [65], что составляет 200 ме-
гатонн углерода [66]. Вирусы поражают все водные биологические объекты, и можно сказать, что им
отведена важная роль в глобальном круговороте биогенных элементов. Введено понятие «вирусный
шунт», через который может проходить до 25% первичной продукции углерода океана [75]; предложе-
на новая структурно-функциональная модель водных экосистем, согласно которой биогеохимические
и экологические процессы, включая цикл питания, дыхания и распределение веществ в различных зве-
ньях экосистемы, проходят «под контролем» вириопланктона [4, 76]. В 2014 г. коллектив океанологов
и математиков [74] предложил количественную мультитрофическую модель, согласно которой вирусы
в водных экосистемах приводят к: (1) усилению круговорота органического вещества; (2) уменьшению
его переноса на более высокие трофические уровни; (3) увеличению общей первичной продукции.

Применение высокопроизводительных методов секвенирования существенно расширило представ-
ления о количестве, разнообразии и особенностях локального распределения вирусов. Так, проанали-
зировав свыше 5 Tb данных метагеномного секвенирования из 3042 географически различных лока-
лизаций (морских, пресноводных, наземных экосистем, почвы, термальных источников, а также проб,
собранных с растений, животных и человека), исследователи обнаружили свыше 125 000 частичных
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DNA-вирусных геномов, при этом в 16 раз увеличилось количество известных вирусных генов. Поло-
вина этих геномов группировалась отдельно, а большинство геномов содержало гены, не относящиеся
к каким-либо известным вирусам [52].

Известно, что после фаговой инфекции в геноме хозяина остаются последовательности CRISPR
(clustered regularly interspaced short palindromic repeats), которые обеспечивают «иммунитет» к повтор-
ной инфекции тех жефагов. По их наличию в геноме бактерииможно заключить, что она была ранее ин-
фицирована определённым фагом. Для автоматического сканирования последовательностей CRISPR
написана программа CRISPRFinder, которая идентифицирует CRISPR и выделяет повторы и уникаль-
ные последовательности. С её помощью создана база данных (CRISPRdb), которая автоматически
ежемесячно пополняется новыми опубликованными последовательностями геномов. Оказалось, что
CRISPR обнаружены в 40% бактерий и 90% архей [23]. По мнению авторов, применение метагеномно-
го анализа CRISPR открывает новые возможности на пути к всестороннему анализу вирус-микробных
взаимодействий [34]. С использованием данных о CRISPR удвоено количество микробиальных филл,
поражаемых вирусами, и идентифицированы вирусы, которые могут инфицировать организмы разных
филл. Анализ распределения вирусов в разнообразных экосистемах показал высокую специфичность
к месту обитания большинства из них, но выявил и космополитные группы вирусов [52].

В результате выполнения международных проектов, в том числе упомянутых выше, на большом
количестве станций проведён метагеномный и информационный анализ вирома. Выявлены биогеогра-
фические структуры и показано, как вирусные сообщества пассивно переносятся океаническими тече-
ниями и локально структурируются условиями окружающей среды, где и воздействуют на сообщества
«хозяина» [15]. Охарактеризован глобальный океанический виром (global ocean virome) и представле-
на карта Мирового океана с распределением 2-цепочечных ДНК-вирусов. Идентифицировано свыше
15 тыс. эпи- и мезопелагических популяций, которые составляют 867 вирусных кластеров, определён-
ных до рода. Это примерно в три раза увеличило количество известных вирусных популяций в океане и
удвоило число родов бактериальных и архейных вирусов. Две трети из выделенных кластеров представ-
ляют собой новые вирусы, не имеющие культивируемых представителей. Более того, идентифицирова-
но 243 вирус-кодируемых дополнительных метаболических гена, из которых только 95 были известны
ранее. Четыре из них могут при обилии вирусов напрямую управлять циклами серы и азота [56].

В 2016 г. в рамках проекта «Микробиом человека» (Human Microbiome Project) разработан био-
информационный инструмент ViromeScan, применение которого позволяет рассматривать сложные
сообщества, содержащие бактерии, археи, эукариотические организмы и вирусы, т. е. все домены жиз-
ни. Этот инновационный метагеномный анализ, который характеризует таксономию вирома прямо из
сырых данных NGS (next-generation sequencing), использует иерархические базы данных эукариотиче-
ских вирусов для того, чтобы однозначно и более точно применять «чтения» (полученные в результате
секвенирования последовательности) к вирусным видам. Он работает более чем в 1000 раз быстрее
предыдущих продуктов [54]. Методы анализа вирусных геномов продолжают улучшаться: так, уже
предложены подходы для сборки полноразмерных вирусных геномов [12].

В недавнем обзоре приведена схема анализа метасообществ прокариот и вирусов в целом с исполь-
зованием NGS и биоинформационных методов [34]. Из микробного сообщества, минуя этап выделе-
ния и культивирования отдельных организмов, выделяют суммарную ДНК, затем полученную ДНК
секвенируют с использованием современных высокопроизводительных методов, далее на основе рефе-
ренсных баз данных путём биоинформационного анализа получают представление о таксономическом
составе микробного сообщества. Также реконструируют полные геномы, определяют варианты струк-
туры геномов, устанавливают метаболические пути, которые могут проходить в данном сообществе,
выстраивают сети межвидовых взаимодействий.

Таким образом, схема структурно-функциональной организации водных экосистем, предложенная
в 2000 г. вместе с введением понятия «вириопланктон» [76], может быть актуализирована и наполнена
фактическими данными.
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5. Сигналинг в водных экосистемах
Сигналинг применительно к водным экосистемам рассматривается как обмен информацией между

организмами посредством сигнальных молекул (infochemicals). В результате этого может происходить
изменение активности и роста одних организмов под воздействием других. Посредством выделенных
в водную среду веществ может осуществляться взаимодействие между разными группами микроско-
пических организмов:
• между бактериями, бактериями и грибами, обитающими в одних экологических нишах (см. обзор
[60]), включая QS-эффект (quorum sensing), влияние на подвижность, экспрессию генов и устойчи-
вость к антибиотикам;

• между бактериями и микроводорослями [10, 30, 62, 80], включая взаимодействия, приводящие к
изменению плоидности водорослей [71];

• между разными микроводорослями [77], в том числе цианобактериями и зелёными [19];
• между диатомеями и микрозоопланктоном — динофлагеллятами [7, 79], динофлагеллятами и
цилиатами, что изменяет динамику их роста и соотношение видов [44].
Взаимодействие продуцентов и консументов изучено наиболее подробно. В среде обитания первич-

ные продуценты (прежде всего диатомеи, на долю которых приходится до 40 % первичной продукции
Мирового океана [51, 69]) подвергаются прессингу со стороны консументов. По оценкам [61], от 49
до 77 % первичной продукции в океанах выедается микрозоопланктоном. Помимо жёстких панци-
рей, которые предохраняют диатомей от выедания [26], имеются и молекулярные механизмы защиты.
Среди метаболитов диатомовых водорослей определены различные липиды, каротиноиды, стеролы и
изопреноиды, токсины (см. обзор [64]).

Биологической активности и роли в окружающей среде домоевой кислоты (нейротоксина), выде-
ляемой несколькими видами диатомовой водоросли Pseudo-nitzschia, посвящён и обзор [78]. Согласно
одной из гипотез, экологическая роль домоевой кислоты — быть детеррентом (отпугивающим веще-
ством) от выедания консументами [46]. Экспериментально показано, что в присутствии копепод ток-
сичность потенциальной пищи — диатомеи Pseudo-nitzschia seriata [29, 67] — увеличивается даже без
прямого контакта между организмами (при разделении мембраной) [67]. Большинство видов диато-
мей продуцируют по меньшей мере 2 класса оксилипинов, полиненасыщенные альдегиды и нелетучие
оксилипины. Эти компоненты могут действовать как сдерживающий консументов фактор, нарушая их
репродуктивный процесс [38], повышая смертность самок [21], уменьшая биомассу [14], повреждая
ранние личиночные стадии развития (в экспериментах) [14, 17, 24, 57, 72].

В 2016 г. [45] впервые для микроводорослей выделены 16 новых оксилипинов, которые выраба-
тываются в конце «цветения» диатомовых водорослей. Оказалось, что копепод-диатомовые взаимо-
действия сложнее: оксилипины диатомей влияют не только на репродукцию копепод, но и на уровень
экспрессии стрессовых белков (белков теплового шока, каталазы, глутатион-S-трансферазы, альдегид-
дегидрогеназы), обеспечивая тем самым ответную защитную реакцию консументов на молекулярном
уровне. Недавно впервые показано [47], что летучие органические компоненты (VOCs, volatile organic
compounds), выделяемые планктонными водорослями, могут восприниматься копеподами как сигналь-
ные молекулы присутствия пищи, включая у них механизм хемотаксиса. Освобождающиеся VOC из
бентосных диатомей, разрушенных в результате их поедания гастроподами, также воспринимаются
как сигнал обнаружения пищи для других консументов [49].

Эти работы выявляют сложную природу сигналинга между растениями и животными, сосуществу-
ющими в водной среде.

6. Некоторые современные модели водных экосистем
Появились подходы, моделирующие «парадокс фитопланктона» — одновременное сосуществова-

ние в одной среде многих видов, в т. ч. токсичных и нетоксичных [18, 36]. Основой современных мо-
делей является мультидисциплинарный подход. Так, рассмотрены, в частности, механизмы физико-
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биолого-биогеохимических взаимодействий в мезомасштабе [48], механизмы, контролирующие раз-
мерные характеристики и функциональное разнообразие сообществ фитопланктона в зависимости от
концентрации биогенных элементов, избирательного выедания [70] и осаждения фитопланктона [8],
роль разнообразия фитопланктона в возникновении океанической стехиометрии [13].

Генерализованное понимание различных экосистем и входящих в их состав организмов может дать
недавно разработаннаямодель реакции популяции (population-reaction model), включающая суборганиз-
менный уровень (ткани, клетки, молекулы). Она может быть использована в различных экологических
аспектах, таких как взаимодействие хищник — жертва, изменение климата, эволюция и стабильность
разнообразия [35]. В данном случае наблюдается опережение предложений от информационных наук.
Для наполнения такой модели требуется проведение широких системных биологических исследова-
ний, сопряжённых с получением океанологами и лимнологами разных специализаций гидрохимиче-
ских и гидрофизических, молекулярно-биологических и биохимических данных.

Заключение. Развитие современной биологии водных экосистем продвигается по пути «от моле-
кул — к экосистемам» [40]. Открываются всё новые данные о жизни микромира, позволяющие полу-
чить более широкое представление о его организации и функционировании. Наряду с фундаменталь-
ной значимостью прослеживаются и перспективы практического применения результатов исследова-
ний биологии водных экосистем.

Водоросли, в первую очередь диатомеи, могут быть рассмотрены, благодаря способности синтези-
ровать жидкие липиды, как источники биотоплива [32, 33, 50, 55]. Исследователи также оценивают
возможность их коммерческого применения [6, 73]. Некоторые группы органических продуктов диа-
томовых водорослей возможно использовать в качестве пищевых добавок, другие перспективны в на-
нотехнологии или медицине. Из диатомей можно выделить новые аттрактанты и детерренты, которые
регулируют биохимические связи между видами вморской среде и могут быть практически использова-
ны [64]. Интересно, что большинство новых для диатомей оксилипинов, которые были ранее описаны
для наземных растений, в настоящее время исследуют в качестве лекарств для лечения заболеваний
человека, вызванных патогенными организмами [45]. Отмечая прогресс в изучении микроводорослей
и их значимость в прикладном аспекте, а также руководствуясь принципами синтетической биологии,
предложено развивать синтетическую биологию водорослей [58]. Применение алгоритмов моделиро-
вания имеет важное практическое значение для биотехнологии, биоэнергетики и биоремедиации, т. к.
позволяет целенаправленно создавать многовидовые микробные сообщества с определёнными функ-
циями и прогнозируемым поведением [39]. Для получения новых знаний и их практического примене-
ния целесообразно использовать «облачные» технологии, позволяющие объединять и анализировать
огромные массивы данных, собранных современными методами (от «омик» до космических съёмок).
Таким образом, на стыке микробной экологии и информационных наук родилось новое направление
экоинформатики [25].

Работа подготовлена в рамках темы гос. задания Лимнологического института СО РАН
№ 0345-2016-0001 «Исследования эволюционных, экологических и молекулярно-биологических аспектов
кремний-зависимых хромист как основных участников круговорота кремния в водных экосистемах».
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This synopsis characterizes new trends in oceanology arising for the last some years as a result of practical
application of actual methods in data obtaining and processing. First of all, these are methods of massive
parallel sequencing, “-omics” and bioinformatics methods of data storage and analysis. Identifying biologi-
cally active substances in water environment and results of laboratory-based experiments show the existence
of molecular signal transduction both at the level of population and interspecies relations between microor-
ganisms and at the level of their trophic connections. “From molecules to ecosystem” – is an actual trend
in biology of marine ecosystems. Unification and analysis of large databases including space imagery and
“cloud” technologies created a new trend of research in ecoinformatics; this allows to understand structural-
functional organization of water ecosystems as a whole.
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