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Приводится обзор веществ, участвующих в процессах биоминерализации.
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The article provides an overview of substances involved in biomineralization.

На Земле минеральные образования в норме в виде экзо- и эндоскелетов встре-
чаются у радиолярий, кокколитофорид, диатомовых водорослей, губок, всех позво-
ночных животных. В качестве включений минералы присутствуют во всех формах
жизни на планете, в том числе и в грибах, лишайниках и растениях (фитоминера-
лы) (Skinner, Jahren, 2003; Юшкин, 2007). В губках и диатомовых водорослях от-
крыты ферменты, которые в качестве субстрата используют минеральные кристал-
лические решетки (кремниевые минералы, апатиты и некоторые другие). В частно-
сти силикатеины и силиказы способны формировать и разрушать неорганические
структуры на основе кремния, например кремнезем (SiO2) (Foo et al., 2004; Brand-
stadt, 2005; Brunner et al., 2009; Kröger, 2009; Ehrlich et al., 2010; Tesson, Hildebrand,
2010). Ниже приводятся обзорные данные по известным на сегодняшний момент
веществам, участвующим в биоминерализации.

Силикатеины. Первый силикатеин был обнаружен в осевой нити спикул гу-
бок, и назван силикатеин-α (Shimizu et al., 1998). Сегодня известно около 50 сили-
катеинов, выделенных из разных речных и морских губок. По химической природе
силикатеины подобны протеолитическим ферментам, катепсинам (Shimizu et al.,
1998; Krasko et al., 2000; Müller et al., 2003). В губках силикатены катализируют
образование аморфного кремнезема из его мономерных соединений – эфиров
кремниевой кислоты (Schröder et al., 2007). Процесс происходит в две стадии:
1) гидролиз эфира кремния с образованием силанола; 2) полимеризация молекул
силанола с образованием аморфного кремнезема (Cha et al., 1999).

Силиказы. Силиказы – ферменты, осуществляющие деполимеризацию крем-
незема, обнаружены в морской губке (Schröder et al., 2007). Силиказа принадлежит
к семейству угольных ангидраз (Müller at al., 2007), относящихся к классу цинкза-
висимых металлоферментов (Sly, Hu, 1995), и механизм работы силиказы губки
аналогичен механизму цинкзависимых ферментов, гидролизирующих эфиры
(Schröder et al., 2007). Экспрессия гена силиказы резко возрастает в ответ на увели-
чение концентрации кремния (Krasko et al., 2000).
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Карбоангидраза II. В плане исследования биоминеральных процессов из се-
мейства карбоангидраз, кроме силиказы, стоит выделить карбоангидразу II (CA II)
(29 кДа), принимающую участие в регуляции обновления костной ткани животных,
в том числе и человека (Lindskog, 1997; Geers, Gros, 2000; Breton, 2001; Zo Fisher et
al., 2010).

Силаффины. Силаффины – пептиды, богатые лизином. Впервые эти полипеп-
тиды были обнаружены в диатомовых водорослях, клеточные стенки которых об-
разуют «панцирь» из кремнезёма и на данный момент хорошо изучены (Kröger et
al., 2001; Poulsen, Kröger, 2004; Kharlampieva et al., 2010; Sheppard et al., 2010). Ус-
тановлено также,  что in vitro силаффины способны образовывать кремнезем раз-
личной наноструктуры, однако подобные структуры биокремнезема у диатомовых
водорослей не обнаружены (Kröger et al., 2002). На данный момент к этому семей-
ству относят пептиды, выделенные с помощью NH4F: (natSil) natSil-1A (6,5 кДа),
natSil-1B (10 кДа) и nat-Sil-2 (40 кДа), а также более легкие пептиды, выделяемые
после обработки диатомей HF: силаффин-1A (4 кДа), силаффин-1B (8 кДа) и си-
лаффин-2 (17 кДа) (Rezanka, Sigler, 2008).

Фрустулины. Фрустулины – кальцийсвязанные гликопротеины, являющиеся
одними из основных компонентов клеточной стенки диатомей, были открыты
сравнительно недавно и также участвуют в биоминерализации (Kröger et al., 1994,
1996, 1997). Ранее было показано, что ε-фрустулин из диатомовой водоросли
Navicula pelliculosa, найденный и в Cylindrotheca fusiformis, локализован в клеточ-
ной стенке, и его синтез выражен во время строительства клеточной стенки (Fischer
et al., 1999). На сегодняшний момент описано 5 типов фрустулинов: α-фрустулин
(75 кДа), β-фрустулин (105 кДа), γ-фрустулин (200 кДа), δ-фрустулин (35 кДа) и ε-
фрустулин (140 кДа) (Scala, Bowler, 2001). Все они содержат характерные богатые
цистеином области (ACR domains). Функция этого домена пока неизвестна (Falcia-
tore, Bowler, 2002).

Плевралины. Плевралины (ранее назывались HEP) – семейство кальций-
связанных белков (Kröger et al., 1997; Wenzler et al., 2001), расположенных на
внутренней поверхности терминальных элементов эпитеки диатомовых водо-
рослей. Все плевралины содержат пролин-богатый домен, состоящий из 3–
5 консервативных так называемых PSCD-доменов из 87 или 89 аминокислотных
остатков, соответственно, богатых пролином (22 %), серином (11 %), цистеином
(11  %)  и аспартатом (9  %).  С помощью HF  выделены плевралин-1  (200  кДа),
плевралин-2 (180 кДа) и плевралин-3 (150 кДа), обнаруженные при формирова-
нии новой теки (одной из половинок клеточной стенки диатомей) (Kröger,
Wetherbee, 2000; Rezanka, Sigler, 2008).

Силацидины. Силацидины – фосфорилированные пептиды, содержащие 29–
31 аминокислотный остаток, которые чрезвычайно богаты серином, аспартатом и
глутаматом. Известны силацидин А, силацидин B и силацидин С (Sumper, Brunner,
2008; Wenzl et al., 2008).

Полиамины с длинной цепью (LCPA). LCPA найдены как в губках, так и в кле-
точных стенках диатомовых водорослей (Matsunaga et al., 2007). LCPA – небелковые
компоненты, которые содержат линейные олигопропиленаминные цепи. N-атомы в
LCPA имеют широкие возможности для метилирования (Bridoux, Ingalls, 2010).

Транспортеры кремния (SIT). Типичными представителями транспортеров
кремния являются SIT1 (548 Ам; 60,572 Дa), выделенный из диатомовой водоросли
Cylindrotheca fusiformis, и аquaporin NIP2-1, или low silicon protein 1 (Lsi 1) (298 Ам;
31,978 Дa), выделенный из риса обыкновенного. Аквапорин NIP2-1, SIT1 и подоб-
ные им белки объединяют в семейство транспортеров кремния (SIT  – Silicon
Transporter, silicic acid transporters). Сегодня открыто более 100 различных белков,
способных транспортировать ионы и кислоты кремния (Yamaji, Ma, 2007). Одна из
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точек зрения по поводу механизма транспорта кремния такова.  Lsi  1,  как и Lsi  2,
согласно (Ma  et  al.,  2007),  локализованы в плазмалемме,  но первый находится с
дистальной стороны, а второй – с проксимальной. Как считают авторы, имеет ме-
сто уникальный механизм переноса: Lsi 1 закачивает кремний внутрь клетки, а Lsi
2, наоборот, выкачивает.

Магнитосомные белки (Mam). В магниточувствительных бактериях, способ-
ных накапливать ионы железа, имеется ряд белков, осуществляющих внутрикле-
точный синтез нано- и микрочастиц (от 10 до 200 нм) магнетита, грейгита, магге-
мита и других ферритов (FeO, Fe2O3, Fe3O4, Fe3S4) различной формы (кубические,
удлиненные призматические, стрелкообразные и другие). Частицы магнетита нака-
пливаются во внутриклеточных образованиях, магнитосомах, формирующих упо-
рядоченное скопление в виде цепочек из нескольких десятков звеньев (иногда в
литературе под магнитосомами понимается скопление частиц кристаллов магнети-
та). Магнитосомы были открыты К. Блэкмором (Blakemore) в 1975 г. Они пред-
ставляют собой образования в виде пузырьков, имеющих уникальный биохимиче-
ский состав и мембрану, берущую начало от цитоплазматических мембран. Пред-
положительно, магнитосомные цепи встраиваются в структуру цитоскелета, обра-
зованного актин-подобными белками (Schüler, 2008). Установлено, что механизмы
биосинтеза магнитосом регулируются генетическим аппаратом, но изучены не до
конца (Schüler, 2008; Nakazawa et al., 2009). Известно около 20 магнитосом-
специфических белков, участвующих в формировании магнитосом, направленном
транспорте железа, а также при кристаллизации и внутриклеточном расположении
частиц магнетита у разных магниточувствительных бактерий (Grünberg et al., 2004;
Schüler, 2008).

Микоспорин-подобные аминокислоты (МАА). В диатомовых водорослях
обнаружен ряд веществ с предполагаемым участием в биоминерализации, хотя и с
не определенной пока ролью, например микоспорин-подобные аминокислоты (my-
cosporine-like amino acids (МАА)) (Singh et al., 2008; Ingalls et al., 2010).

В качестве заключения можно отметить, что силикатеины, силиказа, силаффи-
ны, транспортеры кремния, магнитосомные белки и их гомологи встречаются во
многих формах жизни. Возможно, многие организмы утратили возможность утили-
зировать такие соединения, как кремнезем и ферриты, а гены, кодировавшие необ-
ходимые для этого белки, «молчат» либо претерпели изменения. Очевидно, что
появление и развитие живых организмов находилось и продолжает находиться в
постоянном взаимодействии с минеральным окружением. Можно предположить,
что ответ на вопросы происхождения и эволюции жизни на Земле лежит в расшиф-
ровке механизмов биоминерализации, а также в установлении филогенетической
связи участвующих в этом процессе белков.
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