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Abstract. In recent decades, interest in the study of viral communities of aquatic ecosystems has been steadily 

increasing due to their role in the global ecological interactions of the hydrosphere of the planet. In turn, the study of 
bacteriophages is complicated by the fact that they have a pronounced heterogeneity of genetic material, charac-
terized by a large variety of sizes of the genome, which complicates the classification of bacteriophages and creates 
the need for new approaches in the study of phylogenetic relationships. 

A short review is dedicated to assessing the possibility of a comparative study of the nucleotide sequences of 
bacteriophage aquatic ecosystems for understanding evolutionary processes of pikophytoplankton. It is shown that 
the use of one or more marker genes allows an adequate picture of the phylogenetic relationships bacteriophages 
isolated from marine or freshwater systems, and in the case of reducing the cost, enables a new generation 
sequencing become the gold standard in the study of the diversity of phages. 

 
 

УДК 578.832 
 

ГЕНЫ МАРКЕРЫ И ЭВОЛЮЦИОННАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
БАКТЕРИОФАГОВ ВОДНЫХ ЭКОСИСТЕМ 

 

М. С. Алексюк, А. С. Турмагамбетова, П. Г. Алексюк, А. П. Богоявленский, В. Э. Березин 
 

РГП «Институт микробиологии и вирусологии» КН МОН РК, Алматы 
 

Ключевые слова: экология, биоразнообразие, бактериофаг, гены маркеры. 
Аннотация. В последние десятилетия интерес к изучению вирусных сообществ водных экосистем 

неук-лонно растет, что обусловлено их глобальной ролью в экологических взаимодействиях гидросферы 
планеты. В свою очередь изучение бактериофагов осложняется тем, что они обладают ярко выраженной 
гетеро-генностью генетического материала, характеризующейся большим разнообразием размеров генома, 
что затрудняет классификации бактериофагов и создаёт необходимость поиска новых подходов в изучении 
их филогенитических взаимоотношений. 

Краткий обзор посвящен оценке возможности сравнительного изучения нуклеотидных последова-
тельностей бактериофагов водных экосистем для понимания эволюционных процессов пикофитопланктона. 
Показано, что использование одного или нескольких маркерных генов позволяет получить адекватную 
картину филогенетических взаимоотношений бактериофагов, выделенных из морских или пресноводных 
экосистем и, в случае снижения стоимости, дает возможность секвенированию нового поколения стать 
золотым стандартом при изучении разнообразия бактериофагов. 

 
В конце прошлого века было установлено, что численность вирусов в морях и океанах, 

достигает величин до 108 единиц в 1 мл воды. Из их числа бактериофаги, поражающие микро-
организмы, входящие в состав планктона и бентоса, оказались самыми многочисленными 
компонентами водных экосистем, что позволяет им играть ключевую роль в контроле численного 
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и видового многообразия простейших. Ежедневно бактериофаги приводят к гибели около 20 % 
гетеротрофных бактерий и 3–5 % фитопланктонных прокариот [1].  

В последние десятилетия интерес к изучению вирусных сообществ водных экосистем неук-
лонно растет, что обусловлено их глобальной ролью в экологических взаимодействиях 
гидросферы планеты. В особенности это относится к цианофагам – вирусам, инфицирующим 
цианобактерии и тем самым регулирующим плотность бактериальных популяций и их видовой 
состав. Кроме того, являясь переносчиками генетического материала, цианофаги способны 
вызывать изменения в геноме сине-зелёных водорослей, влияя на их эволюционное развитие. 
Таким образом, бакте-риофаги можно отнести к мощному биологическому фактору, 
определяющему формирование микробных сообществ гидроэкосистем. Эти новые знания о роли 
бактериофагов в циркуляции органического углерода в Мировом океане перевернули 
сложившиеся ранее представления о структуре и функционировании «микробной пищевой петли» 
в водных экосистемах, и много-кратно увеличили интерес к исследованиям вирусных сообществ 
водных экосистем [2, 3].  

Проведенные за последние 2 десятилетия исследования показали, что большинство известных 
бактериофагов обитающих в водных экосистемах принадлежат к трём семействам характе-
ризующимся наличием хвостового отростка (отряд Caudovirales): Myoviridae, Podoviridae и 
Siphoviridae [4]. 

Отряд Caudovirales (лат. cauda — «хвост»; англ. Tailed bacteriophages, Хвостатые фаги) 
представляет собой ДНК-содержащие бактериофаги, вирионы которых имеют икосаэдрическую 
форму головки и спиральный отросток (рисунок 1) [5]. Геном этих фагов представлен одной несег-
ментированной линейной двухцепочной молекулой ДНК. В некоторых случаях линейная молекула 
может приобретать форму кольцевой ДНК, а также в двухцепочной структуре могут встречаться 
одноцепочные промежутки. Концы молекулы ковалентно связаны с терминальными белками. 
Геном может содержать от 18 до 500 тысяч пар нуклеотидов и кодирует как структурные, так и не 
структурные белки [5, 6]. 

 

 
 

Рисунок 1 – Электронная микроскопия вирусов отряда Caudovirales 
 

Согласно VIII докладу Международного комитета по вирусной таксономии (ICTV, Inter-
national Committee on the Taxonomy of Viruses) семейство Myoviridae включает 3 подсемейства: 
Teequatrovirinae, Peduovirinae и Spounavirinae, пять родов бактериофагов: MU, P1, P2, SPO1,                
Т4-подобные вирусы и один род вирусов архей [7].  

Подсемейство Teequatrovirinae названо в честь ее видового фага энтеробактерий Т4. Члены 
этого подсемейства морфологически неотличимы, обладают умеренно удлиненной головкой около 
110 нм в длину, длинным хвостом размером 114 нм и базальной пластинкой с короткими шипами. 

Согласно кластерной дендограмме ICTV подсемейство Teequatrovirinae можно подразделить 
на две группы: фаги типа Т4 и KVP40 подобные вирусы [9, 10]. 

Т4 подобные вирусы состоят из икосаэдральной головки, содержащей вирусную ДНК, ствола, 
основания ствола и стволовых отростков – шести длинных и шести коротких. Длинные отростки 
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вначале находят клетку бактерии, а, затем короткие прочно прикрепляются к ней. Основание при 
этом передает импульс в ствол, который сокращается, как мускул, выдавливая из себя вирусную 
ДНК в клетку-хозяина. Основание вируса управляет прокалывающим устройством, располо-
женным у ствола, и энзимом, режущим мембрану клетки бактерии. Этот энзим делает нанораз-
мерное отверстие в мембране клетки, через которое вирусная ДНК поступает в цитоплазму. Таким 
образом, производиться инфицирование бактерии, после чего ее биохимическая система начинает 
синтезировать новые фаговые частицы. В конце концов, клетка истощается, лизируется и проис-
ходит высвобождение новой генерации бактериофагов [11, 12]. 

Группа KVP40 вирусов состоят из двух морских вибриофагов: KVP40 и NT-1, с геномами 
примерно 246 кб. Вирус KVP40 был выделен из морской воды и является облигатным паразитом 
Vibrio parahaemolytius. Vibrio parahaemolytius - парагемолитический вибрион – это условно 
патогенный микроорганизм, обитающий в соленых водоемах. Выделяют его из морской воды, рыб, 
крабов, креветок, мидий, устриц, омаров. Фаг NT -1 паразитирует на Vibrio natriegens и выделяется 
из прибрежных болот. Данная группа фагов отличаются от Т-чётных фагов по длине головки            
(137 нм против 111 нм), но имеет идентичную морфологию хвостового отростка [13, 14]. 

Подсемейство Peduovirinae представляют собой вирионы с головкой размером 60 нм в 
диаметре и хвостом размером в 135 × 18 нм. Характерной особенностью данного подсемейства 
является то, что после сокращения и введения в клетку-хозяина нуклеиновой кислоты происходит 
соскальзывание чехла со стержня отростка [15]. 

Бактериофаги подсемейства Spounavirinae - обладают изометрической головкой 87-94 нм в 
диаметре, длинным хвостом размером 140-219 нм и двойной базальной пластинкой. Spounavirinae 
являются паразитами бактерий типа Firmicutes. Члены этого подсемейства, как правило, обладают 
большим (127-142 кб) геномом с 3.1-20 кб концевой избыточностью. Название данного подсе-
мейства является производным от SPO плюс Una ( от латинского «один») [16-18]. 

Из выше перечисленного видно, что бактериофаги семейства Myoviridae, имеют различное 
строение вирусной частицы и обладают ярко выраженной гетерогенностью генетического мате-
риала, характеризующейся большим разнообразием размеров генома (рисунок 2) [19]. Что в свою 
очередь осложняет классификацию бактериофагов данного семейства и создает необходимость 
поиска новых подходов в изучении их филогенитических взаимоотношений. 

При анализе нуклеотидных последовательностей бактериофагов установлено, что более 60% 
белков вирионов являются протеинами неустановленной функциональности. Кроме того, при 
сравнительном изучении 105 белков с выясненной функциональностью установлено, что у бак-
териофагов нет ни одного гена, встречающегося у большинства этих фагов, что в значительной 
степени осложняет филогенетические исследования вирусов. 

Возможность сравнительного изучения эволюции вирусов по структуре одного гена ограни-
чена большей или меньшей группой вирусов, однако использование подобных маркерных генов 
остается единственной возможностью изучения эволюционных изменений бактериофагов. На 
сегодняшний день существует более 10 подобных маркерных генов, формирующих три основные 
группы: гены, кодирующие структурные белки капсида или отростка вируса, гены полимеразного 
комплекса, участвующие в процессе репликации вируса и вспомогательные метаболические гены, 
придающие бактериофагам уникальные свойства (рисунок 3) [20]. 

При изучении генов первой группы – структурных генов, отвечающих за синтез головки или 
отростка фага, было установлено, что морфология капсида вируса в силу мозаичности структуры 
гена может изменяться в пределах одной группы бактериофагов. Изменение морфологии капсида 
вируса за счет дополнительных вставок олигонуклеотидов, по-видимому, позволяет вирусу 
приспосабливаться к разным бактериальным клеткам. Такая же закономерность обнаружена при 
сравнительном изучении генов, отвечающих за структуру отростка вириона. На основании срав-
нительного изучения генов структурных белков, все исследованные бактериофаги можно условно 
разделить на 11 групп, 9 из которых относятся к вирусам, выделенным из морских или океаничес-
ких образцов, а 2 получены из пресноводных водоемов. Установлено, что бактериофаги относятся 
к древним биологическим объектам, так как фаги из пресноводных остатков океанов (оз Байкал) 
находятся в достаточно близком родстве с вирусами, выделенными в тихом и атлантическом 
океанах. Показано, что эволюция данных групп фагов происходит  не столько  по горизонтальному 
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Рисунок 2 – Карта геномов разных бактериофагов семейства Myoviridae 
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Рисунок 3 – Гены маркеры бактериофагов 

 
направлению (географическому), сколько по вертикальному (глубина), что соответствует ос-
новным принципам структурной биологии, характерным для большинства обитателей водных 
экосистем (изменение структурных белков в соответствии с повышением давления на единицу 
поверхности организма) [21].  

К сожалению, данные гены структурных белков бактериофагов могут быть использованы 
только для сравнительного изучения третьей части изученных бактериофагов. Это обусловлено 
рядом причин, одной из которых является мозаичность строения данных генов. 

Вторая группа маркерных генов, основу которых составляют гены, связанные с фотосинте-
тическими процессами, обнаружена у бактериофагов, помогающих фотосинтетическим процессам 
фитопикопланктона, не менее 10% которого составляют сине-зеленые водоросли Cynechococcus и 
Prochlorococcus. Анализ эволюционного разнообразия вирусов на основе этих генов показал, что 
данные маркеры могут быть использованы для классификационных изучений вирусов, но не 
географических, так как вирусы Средиземного моря и Северного ледовитого океана имеют доста-
точно близкое эволюционное родство [22, 23].  

Наиболее важной группой маркерных генов являются гены полимеразного комплекса, 
присутствующие практически у всех живых организмов, что позволяет в той или иной степени 
осуществлять филогенетические исследования разных групп бактериофагов, осуществляя срав-
нения не только таксономического, но и географического плана. На основе изучения структуры 
этих генов было показано, что белки полимеразного комплекса бактериофагов разделяются на           
3 группы, соответствующих структурным особенностям фермента, что позволяет достаточно легко 
идентифицировать подклассы полимераз исследуемых вирусов. Вместе с тем подобное иссле-
дование не дает ответа на эволюционные изменения в связи с географическим местоположением 
или воздействиями абиотических факторов [24]. 

Таким образом, сравнительное изучение нуклеотидных последовательностей бактериофагов 
водных экосистем необходимо для понимания эволюционных процессов пикофитопланктона. 
Использование одного или нескольких маркерных генов дает адекватную картину филогенети-
ческих взаимоотношений бактериофагов, выделенных из морских или пресноводных экосистем и, 
в случае снижения стоимости анализа, дает возможность секвенированию нового поколения стать 
золотым стандартом при изучении разнообразия бактериофагов 
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БАКТЕРИОФАГТАРДЫҢ СУЛЫ ЭКОЖҮЙЕДЕГІ ГЕНДІК МАРКЕРІ  
ЖƏНЕ ЭВОЛЮЦИЯЛЫҚ МІНЕЗДЕМЕСІ 

 
М. С. Алексюк, А. С. Турмагамбетова, П. Г. Алексюк, А. П. Богоявленский, В. Э. Березин 

 
ҚР БҒМ ҒК «Микробиолгия жəне вирусология институты», Алматы, Қазақстан 

  
Тірек сөздер: экология, биологиялық əртүрлілік, бактериофаг, гендік маркер. 
Аннотация. Соңғы он жылдықта су экожүйелерінің вирустық бірлестіктеріне зерттеу ұдайы өсіп жа-

тыр, ғаламшар гидросферасына экологиялық өзара əрекеттесулері олардың глобалді рөлі. Өз кезегiнде 
бактериофагтарды зерттеу ол генетикалық материалдың жарық бейнеленген гетерогендiлiктерiне ие болға-
нын анықтайды, бактериофагтардың жiктеуiн қиындатқан геномның өлшемдерін айқындайтыны бар, жəне 
олардың қарым-қатынастарын филогенетикалық зерттеуде жаңа тəсiлдердi iздестiрудiң қажеттiлiгiн 
жасайды.  

Пикофитопланктон эволюциялық процестерi үшiн сулы экожүйелердiң бактериофагтардың нуклеотид 
тiзбектерiн салыстырмалы зерттеудi мүмкiндiктеріне арналған бағалауына қысқаша шолу. Көрсеткен, бiр 
немесе бiрнеше таңбалық тұқымдарды пайдалану бактериофагтардың филогенез қарым-қатынастары 
адекватты сипат алуға рұқсат бередi, немесе тұщы су экожүйелер жəне құнның төмендету жағдайында, жаңа 
ұрпаққа бактериофагты секвенирлеуді зерттеу əр түрлi салада алтын стандарт бола алады. 
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