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Статья представляет собой попытку переосмысления позиций автора о причинах явления критической солености, описанного им ранее, 
в связи с масштабными прорывами в биологии последнего десятилетия – обоснованием существования «мира Рнк» на первых этапах 
возникновения жизни и необходимости калиевой среды для нуклеиновых кислот, а также роли натриевого насоса в эволюции царства 
животных. Предполагается, что глубокий экологический кризис, вызванный повышением ионов натрия в среде обитания первичных 
форм жизни, и возникновение натриевого насоса для удаления ионов натрия из клеток произошли при достижении содержания в среде 
натрия выше критических значений 5–8‰. Все виды осмотических отношений животных направлены на поддержание внутренней 
солёности чуть выше этих критических значений. Представлена измененная версия эволюции соленостных отношений животных.
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The paper presents an attempt to revise author’s ideas about the causes of critical salinity, a phenomenon described earlier, in view of 
major recent breakthroughs in biology, including further substantiation of the “rNA world” concept and the recognition of an essential 
significance of potassium ions for nucleic acid functioning and of the role of sodium pump in animal evolution. It is hypothesized that the 
drastic environmental crisis that resulted from increasing sodium ion concentration in the environment of primordial life and promoted the 
emergence of the sodium pump as a means to extrude sodium ions from cells occurred when sodium level in the environment exceeded the 
critical range of 5–8‰. All modes of osmotic relationships in animals are aimed at keeping the internal salinity slightly above this critical 
range. A revised scheme of evolution of water-salt relationships in animals is suggested.
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В XX веке в отечественной биологии по вопро-
су о происхождении жизни преобладали две акси-
омы: «жизнь есть форма существования белковых 
тел» (Ф. Энгельс) и «жизнь зародилась в море», если 
считать, что соотношение растворенных в нем со-
лей близким современному (см., например, [2, 19, 24, 
30]). К настоящему времени представления о глав-
ных составляющих элементах жизни и условиях ее 
зарождения существенно изменились.

Выяснилось, что белки не могут самовоспроизво-
диться, а образуются исключительно при активном 
участии нуклеиновых кислот – ДНК и РНК. Главной 
некоторое время считалась ДНК как носитель инфор-
мации о структуре синтезируемых белков. Функции 
РНК признавались разнообразными, но как бы об-
служивающими активность ДНК по синтезу белков. 
Позже пришли доказательства того, что в некоторых 
случаях РНК могут исполнять как функции носите-
лей информации, подобно ДНК, так и функции ката-
лизаторов, подобно белкам. Это могло дать возмож-
ность некоторым РНК воспроизводить самих себя 
и, вероятно, стать первым объектом естественного 
отбора. Так исключительно на основе РНК до появ-
ления ДНК и белков мог реализоваться первый этап 
становления жизни – «мир РНК» (см. [21–23, 31, 33]).

Положение о происхождении жизни в море осно-
вывалось на представлениях о древности и стабиль-
ности ионного состава вод Мирового океана. Счита-
ется, что ионный состав морской воды в фанерозое 
был практически неизменным, а величина ее соле-
ности менялась не более чем на 30% [1, 29]. В поль-
зу связи происхождения жизни с морем, подобным 
в химическом отношении современному, говорило 
сходство ионного состава морской воды и жидкостей 
внутренней среды многоклеточных животных – 
плазмы крови, лимфы, гемолимфы, межклеточной 
и полостной жидкости. Первым на это важное об-
стоятельство обратил внимание еще в начале XX в. 
Арчибальд Макаллум (Archibald Macallum) [34], го-
воривший о «море внутри нас» и видевший в этом 
следствие морского происхождения, во всяком слу-
чае, многоклеточных. Позже тот же автор [35] впер-
вые изучил ионный состав внутриклеточной жидко-
сти и обнаружил коренное отличие его от такового 
во внутренней среде и в море – доминирование не 
натрия, а калия. Этот факт прочно вошел в учебни-
ки. Однако без внимания долгие годы оставалось 
предположение А. Макаллума о том, что высокое со-
держание внутриклеточного калия отражает состоя-
ние среды в далекие времена формирования клетки.
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В последнее десятилетие Ю.В. Наточин [12–17] 
обратил внимание не только на факт доминирования 
ионов калия внутри клетки, но и на то, что молеку-
лы нуклеиновых кислот способны выполнять свои 
функции так же, как в живой клетке, только находясь 
в калиевой среде. На это указывают как результаты 
химического анализа внутриклеточной среды, так и 
прописи культивирования микроорганизмов и сред, 
используемых для экспериментов с РНК и ДНК. На 
этом основании Ю.В. Наточин предположил, что 
жизнь зародилась, сначала в виде самовоспроизводя-
щихся молекул РНК, именно в калиевой среде. Была 
предпринята попытка обнаружить следы калиевых 
водоемов в химическом составе древних глин [16]. Но 
существование обширных калиевых водоемов, тем 
более океанов, представляется сомнительным.

Если строго следовать возрожденным взглядам 
А. Макаллума о том, что ионный состав внутри-
клеточной среды должен отражать внешнюю среду 
исторического времени образования клеток, то эта 
среда помимо своей главной черты, преобладания 
калия над натрием, должна характеризоваться более 
высоким, чем в море, содержанием ионов Mg, Mn, Zn, 
а также (поскольку речь идет о «мире РНК») фосфа-
тов. После открытия «черных курильщиков» – вы-
ходов газов и различных растворов из мест разлома 
земной коры на дне океанов – было высказано пред-
положение, что эти образования отвечают представ-
лениям о месте зарождения первых признаков жизни 
[7, 36, 39]. Сомнения вызывали очень высокая тем-
пература выделений и эфемерность этих гидротер-
мальных образований (считанные годы). Затем над 
Средне-Атлантическим разломом, чуть в стороне 
от него были обнаружены гидротермальные обра-
зования, получившие название «Затерянный город» 
(Lost City) c температурой 70–90 °С и возрастом око-
ло 120000 лет, что стимулировало рост исследований 
роли морских гидротерм в становлении форм жизни 
на планете (см. [41). Во всех схемах предбиологиче-
ских синтезов обсуждались и различные источники 
необходимой для этих процессов энергии.

Убедительная последовательность биопоэза пред-
ложена группой отечественных исследователей, ра-
ботающих как в России, так и за рубежом [37, 38]. 
Эти авторы отказались от ставших привычными 
взглядов на морское дно как место образования 
первых форм жизни. Условия, наиболее отвечаю-
щие этапам биогенеза, они видят в геотермальных 
полях суши, на которые выпадала пресная вода до-
ждей, просачивалась вниз, насыщаясь различными 
ионами, вскипала, встретившись с разогретой маг-
мой, и, насыщенная ионами и газами, изливалась 
на поверхность. Такими в наше время оказывают-
ся паровые воды гидротермального поля Камчатки 
с их высокой концентрацией калия, наличием со-
лей железа, магния, марганца, цинка и фосфатов в 
соотношениях, близких к протоплазме клеток. Так 
могло быть в разных местах молодой Земли и около 
4 миллиардов лет назад (если не считать отсутствия 
кислорода в тогдашней атмосфере и воде). Отмеча-
ется, что на гидротермальных полях суши форми-
ровались как мелководные водоемы, так и нагретые 
сухие места, что при воздействии ультрафиолето-
вого излучения могло способствовать спонтанно-
му образованию составных частей РНК – рибозы и 
нуклеотидов.

А.С. Спирин [23] полагает, что первые самовоспро-
изводящиеся молекулы РНК образовывались на 
влажных поверхностях минералов. По его расчетам 
минимальный размер самовоспроизводящейся РНК, 
первичного протоорганизма был около 60 нм. Мож-
но предположить, что максимальные размеры про-
токлеток также были ограничены, потому что их 
компартменты поначалу могли получать материалы 
и сигналы исключительно диффузией, то есть на не-
большом расстоянии. Кстати, это одна из причин ог-
раниченности размеров вообще всех клеток и после-
дующего перехода к многоклеточности.

Упомянем гипотезу о том, что перспективные усло-
вия для развития жизни на основе РНК могли образо-
ваться между пластинами слюды [32]. В пользу этого 
экзотического предположения говорит подходящие 
для вытянутых молекул РНК минимальные рассто-
яния между пластинами (около 1 нм), высокое содер-
жание калия в этом минерале и возможность полу-
чения нужной для синтеза энергии за счет теплового 
расширения-сжатия пластин при суточных измене-
ниях температуры.

Затем на основе самовоспроизводящейся РНК 
(можно только догадываться, как долго и какими 
сложными путями это происходило) появились за-
щитная изолирующая протомембрана, первые ДНК 
и белки. Сформировались первые предшественники 
прокариот – LUCA (Last Universal Common Ancestor – 
последний всеобщий предок) – так назвали общего 
предка прокариот, реконструированного на основе 
общих генов современных архей и бактерий. Одним 
из древнейших мембранных белков клетки явилась 
АТФаза, формы которой легли в основу энергетики 
клетки и транспорта разных веществ и ионов через 
мембрану [38]. Наверное, в это время в тех же, пре-
имущественно калиевых, средах гидротермальных 
полей сформировались и первые эукариотные клет-
ки. Этому способствовало питание фагоцитозом, 
слабовыраженный иммунитет и связи с симбионта-
ми, многие из которых превратились в органеллы [10, 
11]. Эти процессы, происходившие в преимуществен-
но калиевой среде наземных гидротермальных по-
лей по меньшей мере 3,5–3,8 млрд лет назад [20], как 
мне кажется, полностью отвечают представлениям 
В.Ф. Левченко [8, 9] об эмбриосфере – первые орга-
низмы усиленно обменивались продуктами жизне-
деятельности, составляя вместе некую целостность.

Следующим принципиальным моментом в раз-
витии биосферы стал результат нарастания концен-
трации ионов натрия в калиевой среде. По мнению 
Ю.В. Наточина, это могло происходить путем мед-
ленного преобразования «калиевого моря» в совре-
менное «натриевое». Если исходить из положения о 
первых шагах эволюции живого на мелководьях ма-
териковых геотермальных полей [37], то это можно 
себе представить как результат вторжения натрие-
вых океанических вод со смешением их с местными 
породившими жизнь калиевыми водами, что могло 
происходить не слишком стремительно благодаря 
установившемуся эстуарному градиенту солености.

Согласно Ю.В. Наточину [12–17], по мере нараста-
ния концентрации ионов натрия в среде нарастала и 
опасность вытеснения им ионов калия из окружения 
молекул нуклеиновых кислот. Наступал величайший 
кризис в развитии биосферы – натриевая опасность 
для среды, сложившейся внутри клетки.
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Для сопротивлении этой опасности реализовались 
разные стратегии адаптации эукариот к условиям на-
триевого моря.

клетки водорослей и грибов защищают внутри-
клеточную среду от вторжения натрия мощной слож-
но устроенной оболочкой, которая может занимать 
15–30% массы клетки. Основу клеточной оболочки 
составляют у растений – полимеры углеводов, у гри-
бов – хитин [3]. Осмотическое давление внутри ра-
стительной клетки регулируется углеводами. При 
увеличении снаружи клетки осмотического давле-
ния ее полисахариды распадаются на осмолитические 
олигосахариды. При снижении внешнего осмотиче-
ского давления (солености) многочисленные молеку-
лы олигосахаридов связываются в большие, относи-
тельно малочисленные молекулы полисахаридов.

Как автотрофы растения нуждаются в постоянном 
протоке воды, приносящей биогенные вещества. По-
этому водоросли зависят от течений, а произошед-
шие от них наземные сосудистые растения органи-
зуют потоки воды через себя путем транспирации. 
И здесь проявилась еще одна функция ионов калия: 
вертикальный (ксилемный) поток воды организуется 
рециркуляцией ионов калия вверх-вниз [4, 5].

клетки животных не имеют оболочки и использу-
ют для откачки ионов натрия через мембрану и для 
поддержания высокой концентрации калия актив-
ный, то есть работающий против физического гради-
ента калиево-натриевый насос. В роли этого насоса 
выступает встроенная в белково-липидную наруж-
ную мембрану клетки K+,Na+-АТФаза. Следует отме-
тить, что этот механизм не «изобретен» животной 
эукариотной клеткой. K+,Na+-АТФаза животных от-
носится к АТФазам P-типа, подсемейству IIC, к кото-
рому относятся и H+,K +-АТФаза. Насосы подсемей-
ства IIC, в том числе и калиево-натриевые, имеются 
не только у животных, но и у бактерий, водорослей и 
грибов [40]1. Тем не менее, только в царстве животных 
калиево-натриевый насос обязательно присутствует 
на наружных мембранах клеток, обеспечивая откачку 
трех ионов натрия изнутри в обмен на два иона калия 
за счет гидролиза одной молекулы АТФ. На основе 
этой первичной функции калиево-натриевого насоса 
возникли механизмы электрогенеза, возбудимости и 
полярности клеток, ставших условием для появления 
многоклеточных [13–17].

Скорее всего, на базе К+,Na+-АТФазы, уже 
утвердившейся в качестве насоса для откачки 
натрия, возникли и другие транспортные АТФазы, 
переносящие через плазматическую мембрану самые 
разные вещества в обмен на ионы натрия.

При анализе соленостных границ различных 
процессов у животных мной была отмечена [24] 

особая роль узкого соленостного диапазона, 
примерно 5–8‰, как барьера, разделяющего морскую 
и пресноводную фауну, как предел размножения 
многих эвригалинных видов, устойчивости тканевых 
структур, водорастворимых белков и резкого 
изменения ряда физиологических функций. Этот 
соленостный диапазон, названный критической 
соленостью, фактически обозначает пределы 
натрий-зависимых процессов, поскольку хлористый 
натрий составляет около 80% минеральной 
компоненты жидкостей внутренней среды и 
морской воды. Внимание привлекло к себе среди 
прочего то, что, если пересчитать соответствующие 
концентрации в привычную форму, K+,Na+- АТФаза 
становится активной, «начинает работать» 
при концентрации натрия снаружи мембраны, 
соответствующей солености около 5–8‰. Тогда 
это было воспринято как частный случай явления 
критической солености, определяемой внешними 
причинами, концентрационными изменениями 
свойств морской воды и растворов хлористого натрия 
[24, 26]. Теперь, после работ Ю.В. Наточина, есть 
основания полагать, что именно с этой величиной 
концентрации натрия, необходимой для включения 
натриевого насоса, связаны все ограничения 
критической солености. И можно думать, что именно 
при достижении критической солености около 
5–8‰ и соответствующей ей концентрации натрия 
происходил процесс становления как натриевого 
океана, так и истинной животной клетки с 
натриевым насосом.

Дальнейшее завоевание водной среды животными 
могло происходить так, как изображено на рис. 1. 
Следует отметить, что традиционно соленостные 
отношения организмов оцениваются в терминах 
физиологических представлений об осморегуляции, 
что не всегда корректно. Дело в том, что осмотическое 
давление есть функция концентрации растворенных 
частиц, безотносительно к их природе, поэтому, 
в частности, адекватно выражать его величину в 
единицах молярности. Однако для организма и 
его клеток далеко не безразлично, какие вещества 
создают осмотическое давление внутри или 
снаружи (только что это было показано на примере 
нужности именно натрия для работы транспортных 
систем). Поэтому, комментируя рис. 1, будем иногда 
в дополнение говорить о внутренней солености, 
соответствующей по составу солей морской воде.

Возникшие при критической солености животные 
клетки-организмы могли обитать в диапазоне, 
как и сейчас, 5–45‰, но поначалу, скорее всего, 
ближе к нижней границе этого диапазона. В том же 
диапазоне могли обитать первые многоклеточные 
животные, лишенные истинной внутренней среды – 
полостной жидкости, крови, лимфы, гемолимфы 
с составом солей, подобным морской воде, нечто 
вроде современных кишечнополостных, или 
турбеллярий. Затем появились животные с истинной 
внутренней средой, и теперь уже можно говорить об 
их осмотических отношениях со средой.

Самые первичные и простые осмотические 
отношения сложились у животных, которых я здесь 
называю α-пойкилосмотическими. Их внутренняя 
среда имеет такие же соленость и осмотическое дав-
ление, что и морская вода во внешней среде. Обита-
ет основная масса этих организмов тоже в диапазо-

1 Своеобразную и не вполне понятную позицию занимают 
микроспоридии – обширная группа внутриклеточных паразитов, 
обладающих минимальным среди эукариот геномом и уникальным 
аппаратом экструзии для впрыскивания зародыша в клетку хозяина 
[6, 42]. До последнего времени их относили к царству простейших. 
В литературе не удалось найти свидетельства наличия натриевого 
насоса у микроспоридий. С учетом широчайшего круга их хозяев 
можно говорить не о вторичной утрате натриевого насоса, а о его 
изначальном отсутствии. Возможно, микроспоридии возникли еще в 
«калиевом море» и проникли в «натриевое море», не покидая калиевой 
среды клеток животных – их хозяев. Таким образом, микроспоридий 
как изначально лишенных натриевого насоса, вероятно, следует 
исключить из царства животных. В то же время микроспоридий не 
следует сближать с грибами на том основании, что у их цист тоже 
хитиновая оболочка. Было показано, что хитин микроспоридий и 
грибов разной природы [42].
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Рис. 1. Эволюция соленостных отношений животных (по [24] с изменениями)
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не от 5 до примерно 45‰, и во всем этом диапазоне 
внутренняя среда организмов, лишенных осморегу-
ляции, уравнивается с внешней средой. Понятно, по-
чему эти организмы не идут в сторону опреснения 
ниже 5‰: при более низкой солености внешней среды 
концентрация ионов натрия во внешней и внутренней 
среде становится недостаточной для работы натри-
евого насоса и его производных. Типичными пред-
ставителями таких животных в современной фауне 
являются иглокожие, асцидии, морские моллюски, 
основная масса морских ракообразных и полихет.

Гиперосмотические животные имеют соленость и 
осмотическое давление внутренней среды выше, чем 
среды внешней. Обычно их внутренняя соленость не 
бывает ниже 5‰, что дает возможность жить в пре-

сной воде, поскольку даже здесь их клетки и ткани 
омываются жидкостями внутренней среды с концен-
трацией ионов натрия, достаточной для действия на-
триевого насоса, нужного каждой клетке. Механизм 
гиперосмотической регуляции у пресноводных жи-
вотных направлен на захват во внешней среде (пре-
сной воде) дефицитных ионов, в первую очередь 
натрия, и удержания его во внутренней среде. Пра-
ктически все пресноводные животные с внутренней 
средой являются гиперосмотическими с внутрен-
ней соленостью не менее 4–5‰. К таким животным 
относятся пресноводные аннелиды, ракообразные 
разных групп (освоивших пресные воды по отдель-
ности), брюхоногие моллюски, рыбы, амфибии. Их 
внутренняя среда обычно бывает лишь немногим 

В.В. хЛЕБОВИч
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выше критической солености. Пресноводные гипер-
осмотические животные были первыми, создавшими 
«море внутри нас», обеспечив внутреннюю среду не-
обходимым для клеток натрием в условиях, когда во 
внешней среде его концентрация была минимальной.

Справедливости ради отметим, что кровью с солено-
стью ниже критической обладают пресноводные дву-
створчатые моллюски, что, по-видимому, связано с ги-
пертрофией жаберного аппарата [28]. У унионид это 
компенсируется развитием личинки-глохидия во вну-
тренней среде рыб с высокой соленостью их крови [24].

От пресноводных гиперосмотических животных 
(рис. 1) стрелки идут сразу в трех направлениях. Во 
всех случаях сохраняется величина внутренней соле-
ности, выработанная их предками в пресных водах, 
то есть немного выше критической. Эта величина 
внутренней солености оказывается настолько выгод-
ной, что она сохраняется во всех группах животных, 
вновь вернувшихся в море. Хотя, казалось бы, куда 
проще было бы при этом вернуться к энергетически 
выгодному α-пойкилоосмотическому состоянию.

Значительная часть вторично морских гидроби-
онтов относится к гипоосмотическим животным – 
осмотическое давление во внутренней среде оказы-
вается ниже, чем во внешней среде – морской воде. 
Это состояние поддерживается механизмами опрес-
нения внутренней среды секрецией ионов (прежде 
всего натрия) наружу. К гипоосмотическим организ-
мам относятся морские костные рыбы, листоногие 
раки Artemia, ветвистоусые рачки Podonidae, кревет-
ки Palaemonidae. Сам факт наличия гипотонической 
регуляции признается свидетельством пресноводно-
го происхождения таксона [27].

Некоторые организмы, вернувшиеся в море из 
прес ных вод и сохранившие приобретенную в прес-
ных водах соленость внутренней среды чуть выше 
критической, вновь приобрели пойкилосмотическое 
состояние, но, в отличие от того, что имеет место 
у α-пойкилоосмотиков, их осмотическое равнове-
сие с внешней средой – морской водой – создается 
тем, что их внутренняя соленость (чуть выше кри-
тической) дополняется соответствующей концен-
трацией органических низкомолекулярных веществ. 
Такие организмы, принципиально отличающие-
ся от α-пойкилоосмотических, здесь называются 
β-пойкилоосмотическими. К таковым относятся хря-
щевые рыбы (акулы, скаты), а также морская лягуш-
ка-крабоед Rana cancrivora: у них дополнительное к 
внутренней солености осмотическое давление созда-
ется мочевиной.

Третья стрелка от пресноводных гиперосмотиков 
ведет к наземным животным. Покинув водную среду, 

эти организмы по сути прекратили осмотические от-
ношения со средой, но сохранили внутреннюю соле-
ность чуть выше критической, необходимую для дей-
ствия натриевого насоса. Непосредственно из пресных 
вод на сушу вышли аннелиды, брюхоногие моллюски, 
отдельными отрядами ракообразные, амфибии.

Завершая обзор соленостно-осмотических отно-
шений животных, еще раз отметим существова-
ние критический солености внешней и внутренней 
среды, приходящейся примерно на 5–8‰, которая, 
как теперь можно полагать, скорее всего связана с 
минимальной концентрацией натрия, необходимой 
для работы натриевого насоса, работающего в ка-
ждой животной клетке. Отметим также очевидные 
выгоды величин внутренней солености, лишь слег-
ка превышающей критическую соленость, о чем 
свидетельствуют особенности гипотонической и 
β-пойкилоосмотической регуляции, требующие до-
полнительных энергетических затрат. Ранее предпо-
лагалось [25], что это связано с преимуществами ре-
гуляции процессов вблизи критических точек.

Заключение
Итак, основы жизни могли сложиться в виде «мира 

РНК» в водном растворе с таким соотношением ионов,  
какое стало необходимым условием жизни. История 
нарастающего отрицательного воздействия ионов на-
трия на калиевое окружение протоклетки, возникно-
вения натриевого насоса для откачки натрия из клет-
ки, дальнейшего расширения роли натриевого насоса 
в прогрессивной эволюции животных организмов по 
масштабам сравнима с историей отношений между 
организмами и кислородом. Первые организмы были 
анаэробами. Появление и развитие фотосинтетиков 
постепенно насытило атмосферу и воду кислородом, 
поначалу вредным для всего живого. Сопротивление 
кислороду привело к появлению антиоксидантных 
механизмов, а затем к преобладающему сегодня  
аэробному обмену.

Л.А. Орбели [18] неоднократно обращал внима-
ние на то, что в эволюции новые функции не сме-
няют старые, а сохраняют их, образуя надстройку 
над ними. Принято считать, что надстройка «доми-
нирует» над более низкими слоями. Так, новоприо-
бретенная млекопитающими кора головного мозга 
доминирует над нижними слоями и их функциями. 
Этот принцип надстройки позволяет в известной сте-
пени реконструировать условия существования «ни-
жних слоев». Калиевый водоем сохранился внутри 
клеток всего живого. Натриевый океан остался в виде 
внутренней среды животных. Восхитимся еще раз 
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