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ВВЕДЕНИЕ
Известно [51, 69], что биологическая роль амино-

кислот (АК) в водном организме значительна и мно-
гообразна. АК – это своеобразные “интеграторы”
основных метаболических процессов, занимаю-
щие центральное место в азотистом обмене, син-
тезе нуклеиновых кислот, белков, в том числе
ферментов, также гормонов и других биологиче-
ски активных веществ. В то же время АК – один
из важных источников энергии для внутренних
химических реакций. Длительное время считали,
что избыток АК распадается с выделением необ-
ходимой для жизнедеятельности энергии, а ос-
новная часть АК используются для синтеза и ре-
синтеза биологически важных веществ и белков.
Современные представления о функциональной
роли АК основаны на том, что отдельные амино-
кислоты играют роль самостоятельных регуляторов
жизненно важных процессов, например, осмотиче-
ского равновесия, репродукции, антиоксидазной
активности и др. Важно знать состав АК основных
гидробионтов, жизнедеятельность которых опре-
деляет функционирование целого водоема [3].

Пионерские исследования АК планктона, как
важнейшей биохимической составляющей, про-
ведены классиками мировой гидробиологии и ос-

нователями знаменитой Висконсинской школы
лимнологов Бёрджем и Джудэем [14]. Следует от-
метить, что в то время методы изучения АК с ис-
пользованием цветных реакций были весьма тру-
доемкими и не обеспечивали необходимую точ-
ность измерений. В 40-х гг. прошлого века для
определения состава АК стали использовать метод
бумажной хроматографии, разработанный Кон-
сдэном, Гордоном и Мартином [19]. Применение
данного метода не только повысило достовер-
ность результатов, но и позволило анализировать
новые аминокислоты, которые ранее не могли
определить. На тот период приходится большое
количество публикаций, посвященных определе-
нию состава АК пресноводных микроводорослей
[27, 28, 68 и др.]. Дальнейший прогресс в исследо-
ваниях АК произошел с развитием и внедрением
в практику метода ионообменной хроматогра-
фии, особенно, после создания автоматического
анализатора [63], когда заметно возросли опера-
тивность и чувствительность определения АК. Про-
цесс совершенствования методик определения АК
продолжается до сих пор [60].

Традиционно, большая часть публикаций по
изучению АК приходится на виды гидробионтов,
представляющие коммерческий интерес в пищевой,
сельскохозяйственной и медицинской областях
[2, 10, 35, 53]. Наряду с этим, в последние годыСокращения: АК – аминокислоты.

УДК 574.58

ЭКОЛОГИЧЕСКАЯ ФИЗИОЛОГИЯ
И БИОХИМИЯ ГИДРОБИОНТОВ



84

БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4, выпуск 1  2019

КОЛМАКОВА, КОЛМАКОВ

приобретают актуальность сравнительные иссле-
дования состава АК на различных трофических
уровнях [49], что связано с изменениями как в
представлениях о функциональной роли АК, так
и во взглядах на трофометаболические взаимо-
действия продуцентов и консументов в целом
[24]. Показано, во-первых, что АК могут высту-
пать как лимитирующий фактор для развития
первичных консументов [11], во-вторых, состав
АК в пище оказывает влияние на размножение
беспозвоночных животных [33, 40], в-третьих,
некоторые аминокислоты (например, аргинин и
гистидин) вовлечены в запуск механизма перехода
между типами размножения у дафний [48].

Цель работы – систематизировать данные о со-
ставе аминокислот основных продуцентов водных
экосистем (микроводорослей и цианобактерий) и
первичных консументов (зоопланктона), обсу-
дить возможную роль АК как потенциального ли-
митирующего фактора для развития растительно-
ядного зоопланктона.

Общие представления об аминокислотах гидро-
бионтов. В клетках водных организмов аминокис-
лоты могут находиться как в “свободном”, так и в
“связанном” (входят в состав белка) виде. Хотя
суммарное содержание свободных АК составляет,
как правило, <10% внутриклеточных АК, а их
функции в водном организме отличаются от
функций связанных АК [36]. В настоящей работе
обсуждаются результаты исследований общего со-
держания аминокислот в гидробионтах, т.е. свя-
занных и свободных АК, и отдельно свободных
аминокислот. Как правило, авторы ограничива-
ются определением содержания только 17 АК,
выполняющих основную роль в синтезе белков, а
при изучении состава свободных АК обычно ука-
зывают 18 (дополнительно глутамин). Аминокис-
лоты, относящиеся к промежуточным метаболитам
в клетке (орнитин, таурин, γ-аминомасляная кис-
лота и др.) и часто определяемые в составе раство-
ренного органического вещества [4], в исследова-
ниях с гидробионтами, как правило, не рассматри-
ваются.

В зависимости от функции АК в белковом обмене,
их принято делить на две категории: заменимые
(аспарагиновая кислота, серин, глутаминовая
кислота, пролин, глицин, аланин, цистеин, тиро-
зин) и незаменимые (аргинин, валин, изолейцин,
лейцин, фенилаланин, лизин, метионин, треонин,
гистидин) АК [69]. Незаменимыми считаются АК,
не синтезируемые животным организмом и по-
ставляемые в готовом виде с пищей. Исключение
из пищевого рациона хотя бы одной из таких АК,
при сохранении содержания остальных, влечет за
собой задержку роста и снижение массы тела расту-
щего животного организма. Заменимые АК синте-
зируются животными организмами и выполняют
разнообразные функции, поэтому их роль не менее
важна, чем незаменимых. В последнее десятиле-
тие стали выделять условно незаменимые АК [51].

К ним часто относят цистеин, глютамин, пролин,
(а также таурин и гидроксипролин, не рассматри-
ваемые в настоящей работе), т.е. те заменимые
АК, которые синтезируются водными животны-
ми, однако скорость их утилизации выше скоро-
сти внутреннего синтеза. Восполнение условно
незаменимых АК также происходит за счет пищи.
Незаменимость АК устанавливается с учетом всех
биохимических особенностей белкового обмена
данного вида гидробионта, его возраста и репро-
дуктивного состояния.

Для сравнения аминокислотных профилей ор-
ганизмов разных трофических уровней и видов
используется понятие “процентный состав”, где
содержание каждой аминокислоты приводится в
процентах суммарного содержания аминокислот.
Процентное содержание АК в гидробионтах описа-
но в литературе несколькими способами: 1) в сумме
аминокислот; 2)  в сухой массе; 3) в общем угле-
роде; 4) в общем азоте. Очевидно, что ни одно вы-
ражение не универсально и выбирается автором в
зависимости от цели исследования. Однако это
многообразие способов выражения содержания АК
существенно затрудняет их сравнивание. К тому же
не всегда в литературе приводится достаточно дан-
ных для взаимной конвертации значений (влаж-
ность, содержание азота, углерода). Поэтому для
сравнения состава АК нами отобраны данные
только из тех публикаций, в которых была воз-
можность пересчета в процент суммы АК (100%).
При сравнении процентного содержания отдельных
АК между группами микроводорослей и зоо-
планктона использовали непараметрический тест
Краскела–Уоллиса с попарным сравнением кри-
терием Вилкоксона.

Аминокислоты микроводорослей и цианобактерий.
Состав и содержание АК фитопланктона и пери-
фитона в основном определяются цианобактерия-
ми, зелеными и диатомовыми микроводоросля-
ми. При этом традиционно принято рассматри-
вать состав АК (заменимых и незаменимых)
микроводорослей и цианобактерий как однооб-
разный и неизменный, особенно по сравнению с
другими биохимическими компонентами – био-
генными элементами (C, N, P), стеринами и неза-
менимыми полиненасыщенными жирными кис-
лотами семейства ω3 [8, 37, 43]. Однако плано-
мерных экспериментальных и теоретических
работ по сравнительному изучению состава АК
микроводорослей и цианобактерий в литературе
мало, а гипотеза об однообразии состава АК тре-
бует дополнительной проверки.

Сводные данные по процентному составу не-
заменимых и заменимых АК цианобактерий, зеле-
ных и диатомовых микроводорослей представлены
в табл. 1 и 2. Из них следует, что нет различий в сум-
марном содержании (непараметрический тест Крас-
кела–Уоллиса, χ-квадрат = 3.2047, df = 3, p = 0.3611)
незаменимых АК у микроводорослей и цианобак-
терий: Chlorophyta – 48.05 ± 0.50%, Bacillariophyta –



БИОЛОГИЯ ВНУТРЕННИХ ВОД  № 4, выпуск 1  2019

СОСТАВ АМИНОКИСЛОТ ЗЕЛЕНЫХ И ДИАТОМОВЫХ МИКРОВОДОРОСЛЕЙ 85

47.33 ± 1.07%, Cyanobacteria – 47.41 ± 0.81% (здесь
и далее данные представлены в виде M ± m, где m –
ошибка среднего). Более того, в доступной нам
литературе все результаты экспериментальных опре-
делений суммарного содержания незаменимых АК
лабораторных культур или природных популяций
микроводорослей и цианобактерий укладыва-
лись в промежуток от 41 до 55%, т.е. суммарный
состав незаменимых АК стабилен.

Общее для профиля незаменимых АК микрово-
дорослей и цианобактерий – высокое содержание
лейцина и аргинина, а также низкое содержание
метионина и гистидина (табл. 1). Содержание ме-
тионина, треонина и аргинина между рассматри-
ваемыми группами не отличается (p > 0.05). При
этом цианобактерии содержат достоверно больше
валина, лейцина и изолейцина, чем диатомовые и
зеленые микроводоросли (p < 0.05). Заметное раз-
личие в содержании валина обнаружено как при
сравнении диатомеи Stephanodiscus sp. и ци-
анобактерии Aphanizomenon flos-aquae (L.) Ralfs.
из сибирского водоема [44], и при сравнении ди-
атомовых из малазийских водоемов [55] c ци-
анобактерией Spirulina sp. из африканского оз.

Чад [35]. Вероятно, повышенное содержание ва-
лина у цианобактерий не связано с влиянием гео-
графических или сезонных факторов, а определя-
ется их физиологическими особенностями. Не-
смотря на то, что валин давно открыт и глубоко
изучается, его физиологическая роль у гидро-
бионтов, за исключением строительства белко-
вых молекул и стимулирования роста, до сих пор
окончательно не установлена.

Лейцин – основной компонент циклических
гептапептидов цианобактериальных токсинов,
представляющих угрозу для жизни других гидро-
бионтов [6]. По-видимому, повышенное содер-
жание лейцина в цианобактериях связано с наличи-
ем токсинов в их клетках. Изолейцин относится к
особым аминокислотам, имеющим в химической
структуре разветвленную боковую цепь с атомами
углерода и кислорода. Возможно, уникальное
строение изолейцина и объясняет ту ключевую
роль, которую выполняет данная АК при утили-
зации пищи животными организмами.

У цианобактерий содержание лизина досто-
верно меньше (p < 0.001), чем у зеленых и диато-

Таблица 1. Сравнительный состав незаменимых аминокислот микроводорослей и цианобактерий (% суммы АК)

Примечание. Вал – валин, Иле – изолейцин, Лей – лейцин, Фен – фенилаланин, Лиз – лизин, Мет – метионин, Тре – треонин,
Гис – гистидин, Арг – аргинин; М ± m – среднее значение ± ошибка среднего, К – лабораторная культура, П – природные
организмы: 1 – оз. Касумигаура, 2 – пруд Бугач, 3 – пруд Лесной.
* Даны усредненные значения.

Проис-
хождение Вал Иле Лей Фен Лиз Мет Тре Гис Арг Источник

Chlorophyta
К* 5.7 3.6 9.1 4.7 6.7 2.2 4.9 2.1 7.4 [5]
К 5.4 4.5 7.5 4.2 6.8 NA 5.0 2.5 6.8 [31]
К 6.0 4.3 8.8 5.7 7.8 2.3 5.1 2.2 6.2 [9]
К* 5.9 4.3 8.9 6.2 6.6 2.5 5.6 2.0 6.9 [8]
К 4.9 3.6 7.6 4.8 5.5 2.6 4.1 1.6 15.8 [65]
К 6.2 4.2 10.3 5.6 8.1 2.3 5.3 2.0 7.1 [13]
К* 5.7 4.2 8.2 6.3 6.3 2.0 5.6 2.0 8.0 [15]

М ± m 5.7 ± 0.1 4.1 ± 0.1 8.5 ± 0.3 5.8 ± 0.2 6.5 ± 0.2 2.2 ± 0.1 5.4 ± 0.1 2.0 ± 0.1 8.2 ± 0.8
Cyanobacteria

П1 6.2 5.8 9.5 3.6 1.9 0.2 7.1 1.4 6.0 [37]
П* 6.5 5.8 8.8 4.6 5.6 2.0 5.6 1.6 8.4 [8]
К* 6.6 6.1 9.4 5.1 5.1 2.3 5.5 1.5 7.3 [8]
К 6.4 5.4 10.3 6.0 5.3 1.6 5.4 1.8 8.1 [9]
К* 6.2 4.7 9.1 4.4 5.3 1.8 5.6 1.7 7.0 [5]
К* 7.1 6.6 9.2 5.3 4.9 2.0 5.6 2.1 7.2 [13]

М ± m 6.5 ± 0.1 5.8 ± 0.2 9.3 ± 0.1 4.9 ± 0.2 5.0 ± 0.2 2.0 ± 0.1 5.6 ± 0.1 1.6 ± 0.1 7.3 ± 0.2
Bacillariophyta

П1 5.0 5.1 8.8 3.9 5.3 0.6 6.8 0.9 5.3 [37]
П2 3.9 5.1 8.8 5.1 5.1 1.4 5.3 1.2 8.4 [44]
П3 6.9 3.8 6.9 3.1 11.5 0.8 7.6 0.8 2.3 [44]
К 6.2 6.6 9.3 6.7 7.2 NA 5.6 2.5 4.9 [31]
К 4.1 4.6 2.6 6.4 8.1 5.1 6.6 NA 11.4 [45]
К 5.0 4.5 6.9 4.7 6.3 2.7 4.7 1.5 5.6 [65]
К* 5.2 5.1 8.2 6.4 6.9 2.3 4.8 2.3 8.5 [16]

М ± m 5.2 ± 0.2 5.0 ± 0.2 7.7 ± 0.5 5.7 ± 0.4 7.1 ± 0.5 2.2 ± 0.3 5.5 ± 0.3 1.9 ± 0.2 7.4 ± 0.7
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мовых микроводорослей (табл. 1). Лизин – важ-
нейший субстрат для синтеза карнитина, который
обеспечивает транспорт длинноцепочечных жирных
кислот внутрь митохондрий, а также снижает
токсическое действие, например, аммония и ксе-
нобиотиков. Нельзя исключать, что одна из причин
слабого развития зоопланктона в периоды “цве-
тения” воды – недостаток содержания лизина в
“цианобактериальной” пище. Тем более, что до-
минирование цианобактерий в отдельном водоеме
может продолжаться более двух месяцев, а сум-
марное содержание АК цианобактерий достигать
до 35% общей органической биомассы водоема [1].
Кроме этого, цианобактерии содержат меньше фе-
нилаланина (p = 0.006) и гистидина (p < 0.001), чем
зеленые микроводоросли. В литературе, например
[2], приводятся сведения о функциях и ответ-
ственной роли, выполняемой этими АК для нор-
мального функционирования водных первичных
консументов. Поэтому относительно высокое со-
держание гистидина и фенилаланина у зеленых
микроводорослей может быть показателем их
кормовой ценности для зоопланктона.

Поскольку нет различий в суммарном содержа-
нии незаменимых АК между цианобактериями, зе-
леными и диатомовыми микроводорослями
(табл. 1), то суммарное содержание заменимых
АК у данных групп также стабильно (табл. 2). Об-
щепризнано, что для них характерно наличие в
гидролизатах клеток относительно большого ко-
личества заменимых глутаминовой и аспарагиновой
кислоты (доля каждой часто превышает 10% суммы
всех АК) и малого количества тирозина, что под-
тверждают данные табл. 2. При этом нет замени-
мых АК, содержание которых отличается для всех
рассматриваемых групп. Цианобактерии имеют
более низкое содержание глицина, чем зеленые и
диатомовые микроводоросли (p < 0.05). Извест-
но, что накопление глицина в клетках цианобак-
терий может приводить к их гибели из-за сниже-
ния концентрации магния, жизненно важного
микроэлемента для нормального протекания
многих ферментативных процессов [25].

Для Cyanobacteria по сравнению с Chlorophyta
характерно повышенное содержание аспарагино-
вой (p < 0.001) и глутаминовой кислот (p < 0.01), а

Таблица 2. Сравнительный состав заменимых аминокислот микроводорослей и цианобактерий (% суммы АК)

Примечание. Асп – аспариновая кислота, Сер – серин, Глу – глутаминовая кислота, Про – пролин, Гли – глицин, Aла – аланин,
Тир – тирозин. Остальные обозначения как в табл. 1.

Происхож-
дение Асп Сер Глу Про Гли Ала Тир Источник

Chlorophyta
К* 9.5 4.9 13.8 6.3 6.5 9.2 3.3 [5]
К 7.9 4.9 12.7 13.9 5.6 7.0 5.2 [31]
К 10.3 4.7 12.3 4.9 5.9 7.7 5.7 [9]
К* 10.1 5.1 12.7 5.4 5.8 7.7 4.4 [8]
К 12.2 4.1 13.1 4.3 6.1 6.6 3.1 [65]
К 10.1 4.5 12.7 4.2 5.9 7.9 3.7 [13]
К 8.8 5.4 11.3 7.1 6.4 8.2 4.5 [15]

М ± m 9.5 ± 0.3 5.0 ± 0.1 12.1 ± 0.2 6.3 ± 0.5 6.2 ± 0.2 8.1 ± 0.2 4.3 ± 0.1
Cyanobacteria

П1 10.6 7.1 14.2 NA 10.1 13.6 2.6 [37]
П* 11.9 5.7 13.4 3.7 4.6 7.1 4.7 [8]
К* 10.6 5.6 13.8 3.8 4.7 7.6 5.1 [8]
К 10.2 5.0 12.6 4.0 4.8 8.2 4.9 [9]
К* 10.3 5.1 14.9 5.2 5.3 8.7 4.7 [5]
К* 10.5 4.8 12.0 4.2 5.4 8.4 4.7 [13]

М ± m 10.7 ± 0.2 5.5 ± 0.1 13.7 ± 0.3 4.1 ± 0.2 5.2 ± 0.3 8.2 ± 0.4 4.8 ± 0.2
Bacillariophyta

П1 11.2 7.4 13.5 NA 11.3 12.4 2.5 [37]

П2 11.1 6.8 17.7 1.2 6.8 8.6 3.3 [44]

П3 11.5 6.9 16.7 3.8 6.9 8.4 2.3 [44]
К 10.8 6.7 12.6 4.8 6.6 6.3 3.1 [31]
К 7.4 4.4 9.9 5.3 4.4 12.7 7.2 [45]
К 11.5 4.7 18.6 7.0 5.4 7.2 3.4 [65]
К* 11.2 5.7 12.3 4.5 6.0 6.2 4.4 [16]

М ± m 10.9 ± 0.4 5.9 ± 0.3 13.6 ± 0.8 4.4 ± 0.4 6.5 ± 0.5 7.7 ± 0.7 4.0 ± 0.4
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также пониженное содержание пролина (p = 0.0001).
Хотя эти аминокислоты были одними из первых, вы-
деленных в чистом виде, в литературных источни-
ках мало данных об их регуляторной функции у
гидробионтов. Зеленые и диатомовые микрово-
доросли различаются по содержанию заменимых
аминокислот – аспарагиновой кислоты (p < 0.001) и
пролина (p < 0.05) (табл. 2).

В целом, анализ литературных данных (табл. 1, 2)
свидетельствует о существовании различий по со-
держанию отдельных незаменимых и заменимых
АК между цианобактериями, зелеными и диато-
мовыми микроводорослями.

Имеются сведения, свидетельствующие в
пользу видоспецифичности состава АК микрово-
дорослей внутри одной таксономической группы.
Например, Кхатун и соавт. [45] выявили, что диа-
томовые рода Amphora содержали более высокое
количество таких незаменимых АК, как аргинин,
треонин, тирозин, лизин, фенилаланин и валин
по сравнению с диатомеями родов Navicula и
Cymbella. Относительно высокое содержание ли-
зина и изолейцина среди Bacillariophyta обнару-
жено у Chaetoceros calcitrans (Paulsen) Takano, 1968
[31]. По данным Брауна и Джеффри [15], Micro-
monas pusilla (Butcher) Manton & Parke, 1960 (Chlo-
rophyta) содержала на четверть меньше аргинина,
чем другие виды зеленых микроводорослей. От-
носительно высокое содержание треонина и фе-
налаланина среди Chlorophyta обнаружено у Tet-
raselmis suecica (Kylin) Butcher [31].

В настоящее время много внимания уделяют
вопросу зависимости состава АК лабораторных
культур микроводорослей и цианобактерий от
условий культивирования [56, 59]. На примере
Chlorella ellipsoidea Gerneck, 1907 показано, что
состав АК оставался стабильным при естествен-
ном (outdoor) и при искусственном (indoor) осве-
щении в биореакторе [67]. Однако при культиви-
ровании хлореллы в темноте (гетеротрофные
условия) и при искусственном освещении (авто-
трофные условия) обнаружены достоверные раз-
личия по всем АК, кроме аланина [59]. Также за-
висимость состава АК от условий культивирования
показана для цианобактерии Spirulina platensis
(Nords.) Geilt. и зеленой микроводоросли Scened-
esmus quadricauda (Turp) Breb. При их культивиро-
вании, кроме фотопериода и интенсивности све-
та, на состав АК могут влиять турбулентность,
рН, соленость, температура и содержание био-
генных элементов в среде [59]. Известна зависи-
мость состава АК цианобактерии Anabena sp. от
источника азота [1].

Имеются противоречивые сведения о зависи-
мости состава АК у диатомовых от условий выра-
щивания в культуре. С одной стороны, в работе
Брауна с соавт. [17] указывается на отсутствие
очевидной связи состава АК от фотопериода и
интенсивности света в лабораторных экспери-
ментах с культурой диатомеи Thalassiosira pseud-

onana Hasle & Heimdal. С другой стороны, состав
АК диатомей зависел от добавок азота в среду
[23]. Более того, еще в классической работе Хески
с соавт. [38] на примере шести видов диатомовых
было показано, что состав АК в клеточной стенке
и внутри цитоплазмы может заметно варьировать
в зависимости от условий среды.

Свободные аминокислоты микроводорослей и
цианобактерий. В природных условиях состав сво-
бодных АК микроводорослей может резко ме-
няться в течение вегетационного периода. Напри-
мер, установлено значительное (до 20 раз) измене-
ние внутриклеточной концентрации свободных АК
у диатомеи Rhizosolenia delicatula Cleve во время ее
массового развития [52]. При этом наибольшее
содержание АК приходилось на глутаминовую
кислоту, глутамин, аланин, изолейцин и лизин,
суммарное содержание которых превышало 65%.
В периоды, когда развития Rh. delicatula не происхо-
дило, у нее преобладали другие АК: серин, глицин,
аргинин и аспарагиновая кислота.

Временная изменчивость состава свободных
АК известна и для лабораторных культур микрово-
дорослей и цианобактерий. По данным А.И. Саке-
вич и П.Д. Клоченко [4], в начале экспоненци-
альной фазы роста у цианобактерии Microcystis
aeruginosa Kütz. em. Elenk. и зеленой Scenedesmus
acuminatus (Lagerh.) Chodat в биомассе преобла-
дали свободные глутаминовая и аспарагиновая
кислоты, глицин, аланин, валин, пролин, серин,
треонин и лейцин. По мере старения культур было
отмечено снижение величины внутриклеточного
фонда свободных аминокислот и следовые коли-
чества гистидина, аргинина, пролина и фенил-
аланина.

Состав свободных АК микроводорослей и ци-
анобактерий обладает более выраженной измен-
чивостью и “быстрыми” ответами на воздействие
внешних факторов, чем таковой связанных АК.
По данным Гранума с соавтор. [30], внутрикле-
точное суммарное содержание свободных АК ди-
атомеи Skeletonema costatum (Grev.) Cleve заметно
(на 90%) снижалось в течение суток при уменьше-
нии концентрации неорганического азота в среде, а
наибольшее снижение приходилось на глутамин.
По мнению Адмираала с соавт. [7], крупные по раз-
мерам диатомеи могут выступать в качестве инди-
каторов обеспеченности азотом в среде, так как
при его недостатке содержат в 3–50 раз меньше
АК, чем при его обилии. Состав АК у диатомовых
микроводорослей также зависит от фазы роста
культуры [71] и световых условий [29]. Особенно-
стью состава АК цианобактерий считаются разли-
чия у видов, формирующих гетероцисты, по срав-
нению с видами, не имеющими гетероцист [50].

Состав свободных АК различается для отдельных
таксономических групп микроводорослей и ци-
анобактерий. В экспериментах на чистых культурах
обнаружено, что у цианобактерий содержание изо-
лейцина более чем в 5 раз, валина и лейцина в 4 раза,
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фенилаланина в 3 раза превышало таковое у Chlo-
rella sp. И, наоборот, у них было на два порядка
меньше гистидина, в 3 раза меньше аргинина и
более чем в 2 раза меньше лизина [62]. В целом,
цианобактерии и хлорелла не отличались только
по содержанию аланина и метионина. По предполо-
жению Соримачи [61], различия в составе внутри-
клеточных свободных АК цианобактерий и мик-
роводорослей – результат длительного эволюцион-
ного процесса прокариотических и эукариотических
организмов.

Аминокислоты зоопланктона. Сводные данные
по составу незаменимых и заменимых АК зоо-
планктона приведены в табл. 3, 4. При сравнении
средних показателей состава АК зоопланктона с
таковыми для микроводорослей и цианобактерий
(табл. 1, 2) можно отметить следующее. Во-пер-
вых, суммарное содержание незаменимых АК зоо-
планктона (47.17 ± 0.93%), как и заменимых АК,
не отличается от такового для микроводорослей и
цианобактерий. Наибольшее содержание АК у зоо-
планктона также приходится на аспарагиновую и
глутаминовую кислоты, как и у фотосинтезирующих
гидробионтов. Во-вторых, зоопланктон отличается
от цианобактерий по содержанию шести незаме-
нимых АК (гистидинa, лизинa, валинa, изолейцинa,
лейцинa и фенилаланинa) и двух заменимых АК (про-
линa, глицинa) (p < 0.05). В-третьих, зоопланктон по
сравнению с зелеными микроводорослями имеет
более высокое относительное содержание лизина,
гистидина, изолейцина, аспарагина и глутамина,
но более низкое содержание фенилаланина (p < 0.05).
В-четвертых, зоопланктон содержит больше валина
и меньше фенилаланина, чем диатомеи (p < 0.05).
Тo есть, полного совпадения состава АК зоо-
планктона с цианобактериями или одной из так-
сономических групп микроводорослей не обна-
ружено. Более того, различия имеются как среди
состава незаменимых, так и заменимых АК.

Считается, что внутривидовые и межвидовые
различия в биохимических составах водных бес-
позвоночных животных менее выражены, чем у
автотрофных организмов [64], и состав АК зоо-
планктона не исключение. Большинство авторов,
проводивших исследования состава АК зоопланк-
тона во второй половине XX в., описывали его как
однообразный и неизменный при воздействии
различных факторов среды [20, 21]. В работе Гуи-
санде с соавт. [32] показано, что у самок копепод
Euterpina acutifrons Dana, 1847 в течение года не
было выявлено изменений в составе большинства
незаменимых АК.

Однако в настоящее время все чаще делают
вывод о существовании внутривидовых и межвидо-
вых различий в составе АК зоопланктона [57, 70].
Некоторые исследователи полагают, что состав
АК зоопланктона не только предопределен генети-
чески, но и зависит от влияния условий внешней
среды [34], репродуктивных, половых и онтогене-
тических факторов [18], а также от условий питания

[33]. Например, зависимость состава АК от каче-
ства пищи показана на примере рачков Artemia sp.
[54], A. parthenogenetica Bacigozzi, 1974 и коловратки
Brachionus rotundiformis Tschugunoff, 1921 [12]. Наи-
большие различия состава АК веслоногих ракооб-
разных на разных стадиях онтогенеза отмечены у
каланид Eurytemora velox Lilljebord, 1853 и Cala-
nipeda aquae-dulcis Kritsch, 1873, а также циклопид
Diacyclops bicuspidatus odessanus (Shmankevich, 1875) и
Acanthocyclops robustus Sars, 1863 [18]. Взрослые
особи, по сравнению с науплиями, имели повышен-
ное содержание аланина, валина, глутаминовой кис-
лоты, глицина, аргинина, пролина и тирозина. У
Daphnia pulicaria Forbes, 1893 изменение состава АК
связано с онтогенетическими изменениями, в от-
личие от веслоногого рачка Diaptomus cyaneus Gur-
ney, 1909, чей состав АК в большей мере зависел от
состояния репродукции [70]. Значительные се-
зонные изменения в составе заменимых АК пока-
заны для Parapenaeus longirostris Lucas, 1846, при
этом состав незаменимых АК менялся незначи-
тельно [58]. Выявленные с помощью дискрими-
нантного анализа достоверные различия в составе
АК внутри нескольких видов кладоцер, цикло-
пов, каланоидов и коловраток из озер, располо-
женных на разной высоте над уровнем моря, поз-
волили Гуисанде [34] рассматривать состав АК
зоопланктона как индикатор трофической ниши
и адаптации вида к абиотической среде.

Известно, что недостаток незаменимых АК в
пище отрицательно влияет на рост и размножение
растительноядного зоопланктона [32, 66]. Особое
внимание исследователей направлено на изучение
потребностей в АК, к недостатку которых зоо-
планктонные организмы особенно чувствительны, а
именно, лизина, метионина, гистидина и аргинина
[47]. В аквакультуре содержания этих АК в раци-
оне рассматривают как наиболее важные показа-
тели питательной ценности диеты, поскольку они
влияют на скорость питания, рост, состав тела и
морфометрические параметры зоопланктона. Ис-
ходя из установленной потребности в одной АК
(обычно лизина), можно определить потребности
в других АК для зоопланктона согласно известным
пропорциям незаменимых АК [26]. При оценке
качества пищи относительно какой-либо незаме-
нимой АК следует учитывать не только содержание
этой АК в пище, но и ее доступность для перева-
ривания.

Таким образом, на основании знаний о потреб-
ностях зоопланктонного организма в содержании
незаменимых аминокислот в пище, можно рассчи-
тать количество пищи, необходимое для нормаль-
ного развития, а также оценить качество микрово-
дорослевых или цианобактериальных ресурсов.

Свободные аминокислоты зоопланктона. Состав
свободных АК зоопланктона, как и микроводо-
рослей и цианобактерий, характеризуется боль-
шей “подвижностью”, чем состав связанных АК.
У большинства видов зоопланктона, обитающих
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в соленой воде, содержание свободных АК в теле
организма выше, чем у пресноводных видов. Это
связано с тем, что в соленой среде свободные АК
необходимы организму для процессов осморегуля-
ции [31, 72]. Например, пул свободных АК морской
P. longirostris достигает 12–25% общего содержания
АК [58], а у пресноводных копепод – 2–5% [22].
Содержание свободных АК значительно увеличи-
вается у Artemia sp. при переходе на культивирование
при повышенной солености [39].

Состав свободных АК зоопланктона также зави-
сит от времени года и стадии развития организма
[40, 41], количества и качества его пищи [12, 39].
Отмечено влияние сезонов на состав АК самок,
яиц и науплий Calanus finmarchicus Gunner, 1765
[42]. Содержание АК, особенно незаменимых, в

самках, яйцах и науплиях осенью было выше, чем
весной. Количество свободных АК в копеподах Te-
mora longicornis Müller, 1785 на единицу белка изме-
нялось почти в 2 раза в течение двух сезонов [41].

Между представителями отдельных таксономи-
ческих группировок зоопланктона также установ-
лены различия в составе свободных АК. Например,
содержание свободных аминокислот более высокое
в коловратках Brachionus rotundiformis, чем в рачках
Artemia parthenogenetica, причем у коловраток самым
высоким было содержание аланина [12].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Результаты проведенного анализа позволяют
сделать вывод о специфичности состава амино-

Таблица 3. Сравнительный состав незаменимых аминокислот зоопланктона (% суммы АК)

Примечание. Обозначения, как в табл. 1.

Вид Условия Вал Иле Лей Фен Лиз Мет Тре Гис Арг Источник

Brachionus calyciflorus К 5.4 4.9 10.1 5.9 9.7 1.1 4.4 2.1 7.2 [57]
Daphnia carinata П 6.3 5.0 10.1 4.9 6.5 2.8 5.5 3.2 6.5 [46]
D. pulicaria П 5.4 4.4 6.9 4.4 8.2 – 6.2 2.1 6.5 [18]
D. pulicaria П 6.3 4.9 8.3 5.0 6.1 2.0 6.3 2.2 6.7 [70]
D. magna П 5.3 4.5 7.1 4.3 9.3 – 5.8 2.1 7.1 [18]
Moina australiensis П 6.8 5.1 9.5 5.1 6.4 2.2 5.3 2.6 5.8 [46]
Moina micrura К 4.8 4.5 8.6 4.1 11.6 1.2 3.2 5.5 8.8 [57]
Calanipeda aquae-dulcis П 5.4 4.9 7.0 4.1 8.5 – 5.2 2.5 7.4 [18]
Eurytemora velox П 5.8 4.6 6.1 4.2 7.4 – 5.9 2.6 5.5 [18]
Cyclops abyssorum П 6.0 4.3 7.3 4.3 6.7 1.7 4.9 2.1 6.6 [70]
Diaptomus cyaneus П 5.8 4.1 7.4 3.8 7.4 1.9 4.8 2.1 5.8 [70]
Acanthocyclopus robustus П 5.3 4.9 6.9 3.8 8.3 – 4.9 2.5 7.4 [18]
Diacyclops bicuspidatus П 5.2 4.7 6.8 3.9 8.8 – 5.1 2.4 7.7 [18]
Euterpina acutifrons П 5.4 4.9 7.0 3.3 7.5 – 4.9 2.5 9.4 [32]
Diaphanosoma excisum К 6.6 2.9 8.6 4.0 10.6 2.6 4.1 2.8 5.1 [57]
Смешанный зоопланктон П 4.9 4.3 7.8 4.0 14.6 2.1 4.0 2.1 8.0 [54]
М ± m 5.7 ± 0.2 4.6 ± 0.1 7.8 ± 0.3 4.3 ± 0.2 8.6 ± 0.6 2.0 ± 0.2 5.0 ± 0.2 2.6 ± 0.2 7.0 ± 0.3

Таблица 4. Состав заменимых аминокислот зоопланктона (% суммы АК)

Примечание. Обозначения, как в табл. 1 и табл. 2.

Вид Условия Асп Сер Глу Про Гли Ала Цис Тир Источ-
ник 

Brachionus calyciflorus К 11.8 3.9 13.7 6.8 3.8 4.5 1.7 3.2 [57]
Daphnia carinata П 9.1 5.5 12.4 4.3 4.8 6.3 1.4 4.2 [46]
D. pulicaria П 11.3 6.2 13.8 6.4 6.6 8.2 – 3.2 [18]
D. pulicaria П 10.4 5.7 13.4 5.3 5.3 6.4 1.0 4.8 [70]
D. magna П 11.6 5.8 14.6 5.9 6.2 7.9 – 2.7 [18]
Moina australiensis П 9.8 5.0 12.6 4.5 5.0 7.2 1.2 4.6 [46]
Moina micrura К 10.6 3.7 16.6 3.4 4.2 2.7 3.1 3.2 [57]
Calanipeda aquae-dulcis П 10.9 4.7 15.4 5.2 6.4 8.4 – 4.0 [18]
Eurytemora velox П 11.4 5.6 14.4 7.2 6.9 9.7 – 2.9 [18]
Cyclops abyssorum П 9.3 4.5 13.4 5.5 6.1 8.2 1.4 7.6 [70]
Diaptomus cyaneus П 9.0 4.5 13.1 5.8 5.6 9.1 1.4 8.2 [70]
Acanthocyclopus robustus П 10.7 4.3 16.1 5.8 6.6 9.6 – 2.9 [18]
Diacyclops bicuspidatus П 10.8 4.4 15.7 5.9 6.8 9.3 – 2.5 [18]
Euterpina acutifrons П 8.8 4.9 13.9 6.0 6.5 7.9 – 6.9 [32]
Diaphanosoma excisum К 10.9 2.8 14.5 6.9 8.3 4.7 1.3 3.4 [57]
Смешанный зоопланктон П 8.4 4.0 14.2 – 7.0 8.1 – 5.8 [54]
М ± m 10.3 ± 0.2 4.7 ± 0.2 14.2 ± 0.2 5.7 ± 0.2 6.0 ± 0.2 7.4 ± 0.4 1.6 ± 0.2 4.4 ± 0.4
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кислот зеленых и диатомовых микроводорослей,
цианобактерий и зоопланктона. Укрепившиеся в
прошлом веке в журналах экологического профи-
ля представления о полном однообразии состава
АК как продуцентов (микроводорослей и ци-
анобактерий), так и первичных консументов
(зоопланктон) следует признать ошибочными.

Необходимо отметить, что современные знания
о составе АК микроводорослей, цианобактерий и
зоопланктона сложились на основе изучения лабо-
раторных культур (видов) или штаммов (видов),
выделенных из природных экосистем, а также от-
дельных природных видов, доминирующих в соста-
ве планктона водной экосистемы. К сожалению,
в литературе почти нет работ, посвященных срав-
нительному изучению динамики состава АК ос-
новных таксономических групп фитопланктона и
зоопланктона в условиях континентального во-
доема, а также экспериментов по поиску меха-
низмов, приводящих к неоднородности состава
АК. Безусловно, такие мониторинговые исследо-
вания в сочетании с экспериментами в контроли-
руемых условиях позволят разработать теорию и
понять особенности формирования состава АК
фитопланктона и зоопланктона.

Состав АК природных зеленых и диатомовых
микроводорослей, цианобактерий и зоопланктона
зависит от условий окружающей среды, в первую
очередь, таких как вегетационный сезон, темпе-
ратура, содержание биогенных элементов, стадия
жизненного цикла. При этом наибольшее влия-
ние биотические и абиотические факторы оказы-
вают на состав свободных АК, а не на связанные
в белках АК.

Состав АК лабораторных культур микроводо-
рослей и цианобактерий, а также лабораторных
видов зоопланктона зависит от условий культи-
вирования. Следовательно, за счет варьирования
условий выращивания можно в промышленных
масштабах получать культуры, штаммы или виды
с заданными параметрами по составу АК. В этой
связи, перспективным представляется направ-
ленный поиск высокопродуктивных штаммов,
культур или видов с высоким содержанием от-
дельных незаменимых АК.

Каждый элемент в составе АК, наряду с био-
генными элементами (C, N, P), стеринами и неза-
менимыми полиненасыщенными жирными кис-
лотами, может играть ключевую роль в физиоло-
гии организмов планктона и быть незаменимым
и дефицитным в питании животных, занимаю-
щих высшие уровни пищевой цепи водных эко-
систем.
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Amino Acids Composition of Green Microalgae and Diatoms,
Cyanobacteria and Zooplankton (Review)
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We reviewed foreign and domestic literature devoted to the study of amino acid composition of aquatic or-
ganisms, representing major groups of producers (green microalgae and diatoms, cyanobacteria) and primary
consumers (zooplankton). Based on published data we estimated the composition of essential and nonessen-
tial amino acids of microalgae, cyanobacteria, zooplankton, and determined their differences. It is concluded
that the amino acid composition of major groups of plankton is heterogenous. The role of amino acids as a
limiting factor for the development of herbivorous zooplankton is discussed. We demonstrated the prospects
and the need for further study of amino acid composition in order to develop a complete theory of functioning
of aquatic ecosystems.
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