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БЕЛКИ-ТРАНСПОРТЕРЫ КРЕМНИЯ: 
ДОЛГИЙ ПУТЬ К ОТКРЫТИЮ

П
оразительной красоты и 
прочности панцири диато-
мовых водорослей – впечат-
ляющий пример микро- и на-

ноструктурированного природного 
материала. Несмотря на то что эти 
удивительные микроводоросли 
известны еще с XVIII в., современ-
ные молекулярные биологи пока 
не обладают полными данными 
о том, как диатомеи преобразуют 
информацию, закодированную в ге-
номах, в эти сложные кремнистые 
конструкции.

В том числе недостаточно изуче-
ны и такие базовые этапы процесса 
формирования элементов панциря 
водорослей, как захват кремниевой 
кислоты из окружающей среды 
и перенос ее в специальные орга-
неллы, где происходит полимери-
зация кремния. Говоря о кремнии, 
мы подразумеваем, что в действи-
тельности створка диатомей постро-
ена не из кремния, а из кремнезема 
(SiO2·H2O), а в клетку поступает 
не чистый кремний, а свободная 
кремниевая кислота (Si(OH)4). 

И здесь диатомовые водоросли 
сталкиваются с двумя проблемами: 
во-первых, они должны забирать 
кремниевую кислоту из среды про-
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Белок SITБелок SIT

Кремний

Пузырек отложения кремния

Белок SIT

У диатомовых водорослей распознают, связывают 

и транспортируют кремниевую кислоту из окружающей 

среды особые белки SIT. Попав в клетку, кремниевая 

кислота транспортируется в специализированные 

везикулы, где она полимеризуется, превращаясь 

в створку новой клетки, которая затем выводится 

из клетки наружу. По: (Thamatrakoln et al., 2006)

тив очень «крутого» градиента концентраций, а во-вторых, при концентра-
циях, превышающих 2 мМ, она начинает самопроизвольно полимеризовать-
ся (Таматракольн, Хильдебранд, 2006). Чтобы успешно транспортировать 
из воды кремний, диатомеи должны связывать ее с такими органическими 
молекулами, как белки.

Первые данные о потенциальных белках-транспортерах кремния (silicon 
transporters – SITs) были опубликованы для морской диатомеи Cylindrotheca 
fusiformis в конце прошлого века (Hildebrand et al., 1997). Сотрудникам 
Института океанографии Скриппса Калифорнийского университета 
(Сан-Диего, США) удалось установить нуклеотидную последовательность 
пяти генов, образующих близкородственное семейство. Дальнейший ана-
лиз предсказанных аминокислотных последовательностей дал основания 
утверждать, что эти белки являются хорошими кандидатами на роль пере-
носчиков кремниевой кислоты (Hildebrand et al., 1998).

После выхода этих работ у группы ученых Лимнологического института 
СО РАН под руководством академика М. А. Грачева возникла идея изучить 
белки SIT у байкальских диатомей. В качестве основного объекта исследо-
ваний был выбран обитающий в Байкале вид диатомовой водоросли рода 
Synedra, широко распространенного в пресноводных водоемах.

«Основной формой кремния в океане 
является кремниевая кислота (97 %); 
остальное приходится на долю 
силикатов. Поскольку диатомовым 
водорослям, чья численность в оке-
ане очень велика, кремний жизненно 
необходим, именно они влияют 
на его концентрацию в морской 
воде. Согласно литературным дан-
ным, до появления диатомей и дру-
гих кремнистых организмов вода 
в Мировом океане была просто 
насыщена кремнием (1,7—2,5 мМ), 
сегодня же его концентрация упала 
до 70 мкМ и ниже, а в поверхностных 
водах – до 1 мкМ. Концентрация 
же кремниевой кислоты внутри ди-
атомовой клетки лежит в диапазоне 
19—350 мМ. Таким образом, внутри-
клеточная концентрация кремниевой 
кислоты оказывается в тысячи раз 
выше внеклеточной!» (Таматра-
кольн, Хильдебранд, 2006, с. 64)

Схема транспорта кремниевой 

кислоты через мембрану клетки 

диатомовой водоросли с помощью 

мотива GXQ: кислотный остаток 

связывается с глутамином (Q) 

мотивов GXQ, расположенных 

во фрагменте белковой молекулы, 

направленном во внешнюю среду, 

вызывая изменение формы белка 

SIT. В результате кремниевая 

кислота связывается с глутамином 

из внутриклеточной гидрофильной 

петли, и таким образом попадает 

внутрь клетки. 

По: (Thamatrakoln et al., 2006)

GхQ GхQ

GхQ GхQ

Si

Белки-транспортеры кремния SIT у диатомовых состоят из десяти пронизывающих 

плазматическую мембрану сегментов, соединенных гидрофильными петлями, и содержат 

несколько консервативных мотивов CMLD и GXQ. Белки формируют каналы для проведения 

кремниевой кислоты через непроницаемый для нее липидный слой мембраны. 

По: (Thamatrakoln et al., 2006)
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аминокислотных мотивов – GxQ, расположенных 
в трансмембранных (т. е. встроенных в клеточную 
мембрану) доменах белков SIT. Согласно их предпо-
ложению, остаток кремниевой кислоты первоначально 
связывается с двумя из этих последовательностей, рас-
положенных с внешней стороны клетки. Вслед за этим 
белок SIT претерпевает радикальную перестройку сво-
ей третичной структуры – этот конформационный пе-
реход напоминает выворачивание зонтика, в результате 
чего кремниевая кислота «отрывается» от «внешних» 
мотивов GХQ и связывается с мотивами, расположен-
ными уже с внутренней стороны клеточной мембраны. 
В итоге кремниевая кислота попадает в цитоплазму 
клетки. 

2008 г. ознаменовался своеобразным подведением 
итогов исследований в области белков-транспортеров 
кремния: авторы двух разных гипотез независимо друг 
от друга обобщили весь свой полученный материал, 
приведя весомые аргументы в пользу той или другой 
гипотезы (Hildebrand, 2008; Grachev et al., 2008).

Еще раз отметим, что все эти гипотезы были выдвину-
ты исключительно на основе информации, полученной 
в результате расшифровки фрагментов генов и неболь-
шого числа полных генов, так как выделить сам белок 
SIT в чистом виде и провести его рентгеноструктурный 
анализ до сих пор не удалось. Лишь в 2007 г., спустя 
почти десятилетие после обнаружения генов sit, иркут-
ские, а затем американские исследователи подтвердили 
высокочувствительным методом иммуноблоттинга 
реальное наличие белков SIT в протеомах нескольких 
видов диатомовых.

Благодаря усилиям ученых из разных стран стало 
появляться все больше данных относительно структуры 
генов sit у разных видов диатомей, однако чаще всего 
речь шла об их отдельных фрагментах. Что касается 
полноразмерных генов, то информация о них была 
значительно расширена благодаря секвенированию ге-
номов двух морских диатомей – Thalassiosira pseudonana 
и Phaelodactilum tricornutum (Armbrust et al., 2004; Bowler 
et al., 2008). 

Поставив задачу секвенировать полную последова-
тельность гена sit у байкальской синедры, исследова-
тели из ЛИН СО РАН сразу столкнулись с большими 
трудностями. В 2007 г. с помощью полимеразной цеп-
ной реакции (ПЦР) со специфическими праймерами 
(«затравками» для синтеза комплементарной цепи 
ДНК) и секвенирования по методу Сэнгера в генети-
ческом материале водоросли удалось идентифици-
ровать протяженную последовательность этого гена, 
однако его стартовый кодон – тройка нуклеотидов, 

с которой начинается процесс синтеза белка в рибо-
соме, так и не был обнаружен. Вопрос о «прочтении» 
полного гена sit у байкальской диатомеи несколько лет 
оставался открытым.

Большое значение в дальнейшем поиске сыграли 
новый метод культивирования водорослей, «чистых» 
от бактерий и других одноклеточных (Shishlyannikov 
et al., 2011) и проект расшифровки полного генома 
S. acus subsp. radians с использованием методов мас-
сового параллельного секвенирования, стартовавший 
в ЛИН СО РАН в 2008 г. Так как благодаря результатам 
секвенирования других видов диатомовых уже было из-
вестно о наличии у них сразу нескольких генов sit, этот 
проект открыл возможность «разобраться» как с чис-
лом и структурой искомых генов, так и их местополо-
жением в геноме (кстати сказать, больше половины 
из известных на сегодня полных последовательностей 
генов sit были получены благодаря «прочтению» имен-
но полных геномов). 

В рамках этого проекта совместно с сотрудниками 
московского Центра «Биоинженерия» РАН достаточно 
быстро удалось «собрать» полные геномы митохондрий 
и хлоропластов синедры (Ravin et al., 2010; Galachyants 
et al., 2012), однако ген sit все еще оставался неулови-
мым. Наконец, в 2012 г. при анализе данных предвари-
тельной сборки полного генома S. acus subsp. radians 
был найден участок, где располагалась нуклеотидная 
последовательность, имевшая лишь точечные отличия 
от ранее обнаруженной генной структуры. Эта последо-
вательность ДНК кодировала полипептид, содержащий 
все характерные для белка SIT консервативные элемен-
ты, а также имеюший стартовый остаток метионина 
в начале последовательности.

Таким образом, появились все основания говорить об 
открытии первого полноразмерного гена sit у представи-
теля байкальских диатомовых, что было подтверждено 
в совместной работе с к. х. н. А. А. Бондарем из ЦКП 
«Геномика» СО РАН (Новосибирск). 

В конечном счете удалось выяснить, что кластер генов 
sit у синедры состоит из двух неожиданно «длинных» 
генов, расположенных в одном участке хромосомы, – 
«удвоеннного» sit-td и «утроенного» sit-tri, длина ко-
торых почти в 2 и 3 раза, соответственно, превышает 
длину всех известных полноразмерных генов семей-
ства sit. В хромосоме эти гены разделены расстоянием 
в несколько тысяч пар нуклеотидов. Каждый из них 
кодирует, соответственно, 2 и 3 функциональные бел-
ковые единицы SIT, содержащие все их специфические 
консервативные элементы.

Открытие генов sit у байкальской синедры породило 
и новые загадки: судя по результатам вышеупомя-
нутых иммунохимических исследований, белки SIT 
у этой водоросли имеют массу около 66 кДа, но исходя 
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На основе сравнительного анализа аминокислотных 
последовательностей белков у двух видов – байкаль-
ской S. acus subsp. radians и морской C. fusiformis, 
разделенных между собой эволюционной дистанцией 
в несколько десятков миллионов лет, предполагалось 
выявить элементы, которые могли бы входить в состав 
активного центра этих белков. В результате внимание 
исследователей привлекла последовательность CMLD, 
представляющая собой так называемый консерватив-
ный мотив, т. е. короткую последовательность амино-
кислотных остатков, которая не претерпела изменений 
в процессе эволюции. Прилегающие к этому мотиву 
участки также оказались сходными у двух видов водо-
рослей (Грачев и др., 2002). Была высказана гипотеза, 
что этот мотив в белках SIT связывает ион цинка, ко-
торый, в свою очередь, служит акцептором кремниевой 
кислоты. 

Позже как в ЛИН СО РАН, так и за рубежом на ос-
нове изучения генных последовательностей были 
получены новые данные об аминокислотных последо-

вательностях белков SIT. Их сравнительный анализ по-
казал значительную вариабельность SIT-белков, однако 
их гомология при этом была столь очевидна, что могла 
свидетельствовать о большом давлении естественного 
отбора в процессе адаптации водорослей к условиям 
среды обитания.

Следуя гипотезе происхождения диатомовых водо-
рослей от хризофитовых, были предприняты попытки 
поиска генов sit у водорослей из этой группы, которые 
увенчались успехом (Лихошвай и др., 2006). Таким 
образом, стало ясно, что белки-транспортеры кремния 
имеют очень древнюю эволюционную историю, так как 
диатомовые водоросли появились лишь около 240 млн 
лет назад, а хризофитовые – 600 млн лет назад. Наличие 
в белках хризофитовых мотива CMLD явилось еще 
одним аргументом в пользу гипотезы о его важной роли 
в функционировании этих загадочных белков.

В 2006 г. наши американские коллеги, продолжив 
работу на других видах диатомей, выдвинули гипотезу 
о роли в транспорте кремния других консервативных 

Кислород

Цинк

Сера

Углерод

Азот

Водород

Так выглядит вероятная структура 

комплекса мотива CMLD белка 

трансопрта кремния SIT с ионом 

цинка у диатомовых водорослей. 

По: (Grachev et al., 2005). 

Рис. В. Аненкова 

(ЛИН СО РАН, Иркутск)

Ученые предложили два альтернативных механизма 
взаимодействия кремниевой кислоты с SIT. Согласно 
первому из них, кислота связывается с ионом цинка 
в активном центре консервативного мотива CMLD, ко-
торый найден не только у большинства диатомей, но 
и у более древних хризофитовых (Лихошвай и др., 2006). 
Вторая модель взаимодействия основана на изменении 
конформации самого белка-транспортера, за которую 
отвечают консервативные мотивы GХQ, расположен-
ные в четырех разных районах белковой молекулы 
(Thamatrakoln et al., 2006)
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siti-td 2547 п.о.

мРНК siti-td

1B 1B1A2 2

мРНК siti-tri

1000 3000 5000 7000 9000 11000

siti-tri 4245 п.о.

из расшифрованных генных последовательностей, 
их масса должна была превышать 92 и 110 кДа. Чтобы 
проверить, не являются ли найденные гены «псевдоге-
нами» (не транслируемыми), а также определить длину 
считываемой с генов матричной РНК, была получена 
суммарная РНК клеток водоросли, а на ее основе – 
«библиотека» комплементарной ДНК. 

Оказалось, что в клетках байкальской синедры 
действительно присутствуют «длинные» мРНК, 
последовательности которых точно соответствуют 
обнаруженным генам. Эта находка означает, что там 
теоретически могли бы находится и белки с очень 
большой молекулярной массой, чего в реальности 
не наблюдается. Однако ответа на вопрос, как и на ка-
ком этапе трансляции генетической информации про-
исходит «укорочение» мРНК и формирование белков 
«обычной» длины, пока нет. 

К 
2015 г. в мире было идентифицировано лишь 
15 полных последовательностей генов, кодирую-
щих белки транспорта кремния, для шести видов 
морских диатомовых водорослей. Спустя 13 лет 

после начала в нашей стране подобных работ удалось 
открыть и характеризовать первые полноразмерные 
гены sit, принадлежащие пресноводному представителю 
диатомей.

Обнаруженный у байкальской S. acus subsp. radians 
кластер генов sit в виде «тандем+триплет» не встречался 
ни у одной из уже исследованных диатомей, для ко-
торых характерно наличие 3–5 отдельных генов sit 
«обычной» длины. Особый интерес вызывает тот факт, 
что «нестандартные» гены были обнаружены у вида, 
обитающего в пресноводном озере, что может быть свя-
зано с приспособлением к новым условиям обитания. 

Работа поддержана программой Президиума РАН 

«Молекулярная и клеточная биология»

Как показали исследования иркутских лимнологов, 

кластер генов sit у байкальской диатомовой 

водоросли S. acus subsp. radians состоит из двух 

генов разной длины, разделенных промежутком. 

Оба гена имеют один одинаковый фрагмент 

(«1В+2»), при этом более длинный ген представляет 

собой, по сути, копию первого гена+дополнительный 

участок: «1А+1В+2». Фрагменты «1А» и «1В» 

очень сходны между собой, но отличаются от 

фрагмента «2». Такая сложность структуры была 

одним из камней преткновения для секвенирования, 

особенно на этапе поиска соответствующей 

матричной РНК, так в этом случае невозможно 

было определить, с одним или двумя генами имеет 

дело исследователь. Поэтому для работы с пулом 

комплементарной ДНК, полученной с библиотеки 

мРНК потребовалось определить точки начала 

транскрипции «считывания») как для более длинного 

гена sit-tri, так и для одинакового фрагмента «1В+2»
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Анализ структурной организации генов, кодирую-
щих белки транспорта кремния у диатомей и других 
кремний-зависимых организмов, позволит понять, 
каким образом шла эволюция этих уникальных белков. 
Без них одноклеточные водные организмы не смогли 
бы использовать «вредный» кремний окружающей 
среды для «полезного» строительства защитных 
панцирей и опорных прочных элементов экзоскеле-
та. Новые организмы, которые появились благодаря 
белкам-транспортерам и активно эволюционировали, 
изменили биосферу нашей планеты.

Строение панцирей диатомовых водорослей. 

Сканирующая электронная микроскопия. 
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