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Èçìåíåíèå êðåìíåçåìíûõ ñòâîðîê äèàòîìîâîé âîäîðîñëè ïîä äåéñòâèåì ïàêëèòàêñåëà

Äèàòîìåè — îäíîêëåòî÷íûå ìèêðîñêîïè÷åñêèå ýóêàðèîòû, ñïîñîáíûå ôîðìèðîâàòü èç áèîãåííîãî
êðåìíåçåìà ìèêðî- è íàíîñòðóêòóðèðîâàííûå âèäîñïåöèôè÷åñêèå ïàíöèðè. Ìîðôîãåíåç ýëåìåíòîâ
ïàíöèðåé ïðîèñõîäèò âíóòðè êëåòîê â ñïåöèàëèçèðîâàííûõ îðãàíåëëàõ (silica deposition vesicle, SDV)
ïîä êîíòðîëåì öèòîñêåëåòà. Ìåõàíèçìû êîíòðîëÿ ïðîöåññà ìîðôîãåíåçà âî ìíîãîì íåÿñíû. Â äàííîé
ðàáîòå èññëåäîâàíî âëèÿíèå èíãèáèòîðà ìèêðîòðóáî÷åê ïàêëèòàêñåëà íà ìîðôîãåíåç ñòâîðîê ó ïåííàò-
íîé áåñøîâíîé äèàòîìåè Synedra acus subsp. radians. Ïîêàçàíî, ÷òî íàðóøåíèå ðàáîòû ìèêðîòðóáî÷åê
íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ìîðôîãåíåçà âûçûâàåò ñìåùåíèå îñè ñèììåòðèè â ôîðìèðóþùèõñÿ ñòâîðêàõ, ÷òî â
ñâîþ î÷åðåäü ìîæåò ïðèâîäèòü ê èñêðèâëåíèþ ñòâîðêè. Íà ïîñëåäóþùèõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ñòâîð-
êè ïðîèñõîäèò íàðóøåíèå òîíêèõ êðåìíåçåìíûõ ñòðóêòóð ìèêðîííîãî è ñóáìèêðîííîãî ðàçìåðîâ —
àðåîë è âåëóìîâ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî íåîáõîäèìûì óñëîâèåì óñïåøíîãî ñèíòåçà ñòâîðîê ó äèàòîìåé
ÿâëÿåòñÿ áàëàíñ ìåæäó ñòàáèëüíûìè è äèíàìè÷åñêèìè ìèêðîòðóáî÷êàìè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: äèàòîìåè, ìîðôîãåíåç, ïàêëèòàêñåë, áèîêðåìíåçåì, ìèêðîòðóáî÷êè.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÏÝÌ — ïðîñâå÷èâàþùàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ, SDV — âåçèêó-
ëà îòëîæåíèÿ êðåìíåçåìà (silica deposition vesicle).

Äèàòîìîâûå âîäîðîñëè — îäíîêëåòî÷íûå àâòîòðîô-
íûå ìèêðîîðãàíèçìû — ñîçäàþò ñâîé ýêçîñêåëåò (ïàí-
öèðü) èç êðåìíåçåìà è îòëè÷àþòñÿ îñîáåííûì ìîðôîëî-
ãè÷åñêèì ìíîãîîáðàçèåì (Round et al., 1990). Ïàíöèðü ñî-
ñòîèò èç äâóõ ïåðåêðûâàþùèõñÿ ñòâîðîê: ýïèòåêè è
ãèïîòåêè è íåñêîëüêèõ êîëüöåîáðàçíûõ (îáû÷íî ðàçîìê-
íóòûõ) ñòðóêòóð, ïîÿñêîâûõ îáîäêîâ (Pickett-Heaps et al.,
1990). Âñå ýëåìåíòû êðåìíåçåìíîãî ïàíöèðÿ ôîðìèðóþò-
ñÿ âíóòðè êëåòêè. Ñòðîåíèå ñòâîðîê äèàòîìåé âèäîñïåöè-
ôè÷íî, è íà îñíîâå ñèììåòðèè äèàòîìåè äåëÿòñÿ íà öåíò-
ðè÷åñêèõ ñ ðàäèàëüíîé ñèììåòðèåé, öåíòðè÷åñêèõ ñ áè-
ïîëÿðíîé ñèììåòðèåé è ïåííàòíûõ ñ áèëàòåðàëüíîé
ñèììåòðèåé. Ïîñëåäíèå ïî íàëè÷èþ èëè îòñóòñòâèþ øâà
äåëÿòñÿ íà øîâíûõ è áåñøîâíûõ (Round et al., 1990).

Äèàòîìåè ïðèâëåêàþò âíèìàíèå â êà÷åñòâå ìîäåëü-
íîãî îáúåêòà, ïîíèìàíèå ìåõàíèçìîâ êîíòðîëÿ íàä ìîð-
ôîãåíåçîì êîòîðîãî ìîæåò îòêðûòü ãîðèçîíòû ïîëó÷åíèÿ
ìèêðî- è íàíîìàòåðèàëîâ çàäàííîé ñòðóêòóðû (Gordon
et al., 2009). Åùå â 1964 ã. áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îòëîæåíèå
êðåìíåçåìà ó äèàòîìåé íà÷èíàåòñÿ âî âðåìÿ èëè ñðàçó
ïîñëå öèòîêèíåçà è ïðîèñõîäèò â ñïåöèàëèçèðîâàííîé
îðãàíåëëå — âåçèêóëå îòëîæåíèÿ êðåìíåçåìà (SDV, silica
deposition vesicle), îêðóæåííîé ñïåöèôè÷åñêîé ìåìáðà-
íîé — ñèëèêàëåììîé (Drum, Pankratz, 1964; Reimann,
1964). Îäíàêî òî, êàêèì îáðàçîì ïðîèñõîäèò êîíòðîëü
âèäîñïåöèôè÷åñêîãî ìîðôîãåíåçà íà ìîëåêóëÿðíîì è
êëåòî÷íîì óðîâíÿõ, íåèçâåñòíî. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî â ýòîì
ïðîöåññå ó÷àñòâóåò öèòîñêåëåò. Òàê, íà ïðèìåðå íåêîòî-
ðûõ âèäîâ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî èíãèáèðîâàíèå ìèêðîòðó-

áî÷åê êîëõèöèíîì íå îñòàíàâëèâàåò ìîðôîãåíåç êðåìíå-
çåìíîé ñòâîðêè, à ïðèâîäèò ê åãî ðàçëè÷íûì íàðóøåíèÿì
(Blank, Sullivan, 1983a, 1983b; Cohn et al., 1989). Áûëî
ïðåäïîëîæåíî, ÷òî ìèêðîòðóáî÷êè îïðåäåëÿþò ìåñòî íà-
÷àëà ìîðôîãåíåçà, ïîëîæåíèå ôîðìèðóþùåéñÿ ñòâîðêè
îòíîñèòåëüíî ìàòåðèíñêîé çðåëîé, êîíòðîëèðóþò ðàçâè-
òèå êðóïíûõ ñòðóêòóð íà ïàíöèðå (Pickett-Heaps, 1998;
Tesson, Hildebrand, 2010a). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îáðàáîòêà
æèâûõ êëåòîê öåíòðè÷åñêèõ äèàòîìåé èíãèáèòîðàìè ïî-
ëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê âûçûâàåò èñêðèâëåíèÿ
êðóïíûõ (ìèêðîííûõ) ñòðóêòóð íà ïàíöèðå è ìåíÿåò ðàñ-
ïîëîæåíèå êðàåâûõ âûðîñòîâ, ôóëüòîïîðòóë (Van de Me-
ene, Pickett-Heaps, 2002; Tesson, Hildebrand, 2010b). Ó÷àñ-
òèå ìèêðîòðóáî÷åê â ôîðìèðîâàíèè ðàçëè÷íûõ âûðîñòîâ
íà ñòâîðêå íå âûçûâàåò ñîìíåíèé. Áëàãîäàðÿ êîíôîêàëü-
íîé ìèêðîñêîïèè ñî ñïåöèôè÷åñêèìè ê òóáóëèíó êðàñè-
òåëÿìè óñòàíîâëåíî íàëè÷èå ìèêðîòðóáî÷åê ðÿäîì ñ
ôîðìèðóþùèìèñÿ ðèìîïîðòóëàìè ó Coscinodiscus granii
(Tesson, Hildebrand, 2010a) è ôóëüòîïîðòóëàìè ó Cyclo-
tella cryptica Reimann, Lewin & Guillard (Tesson, Hilde-
brand, 2010b). Íàèáîëåå ïîëíî ïîêàçàíà ðîëü öèòîñêåëå-
òà â ôîðìèðîâàíèè õîáîòêîâ ó Proboscia alata (Bright-
well) Sundstrom (Van de Meene, Pickett-Heaps, 2002), â
÷àñòíîñòè óñòàíîâëåíà ëîêàëèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â
ïðîöåññå ìîðôîãåíåçà õîáîòêîâ â âèäå ïîääåðæèâàþùå-
ãî «ðóêàâà»; ðàçðóøåíèå ìèêðîòðóáî÷åê ïîä äåéñòâèåì
îðèçàëèíà ïðèâîäèò ê èñêðèâëåíèþ õîáîòêîâ. Âñå ïå-
ðå÷èñëåííûå ñòðóêòóðû èìåþò ðàçíûå ôîðìó, ðàçìåð è
ôóíêöèè.
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Â íåäàâíåì èññëåäîâàíèè, ïðîâåäåííîì â íàøåé ëà-
áîðàòîðèè, íà ñèíõðîíèçèðîâàííîé êóëüòóðå ïåííàòíîé
áåñøîâíîé äèàòîìåè Synedra acus subsp. radians (Kützing)
Skabitschevskii áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äîáàâëåíèå êîëõèöè-
íà — èíãèáèòîðà ïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê —
â îïðåäåëåííûé ìîìåíò ìîðôîãåíåçà äàåò âîçìîæíîñòü
ïîëó÷åíèÿ íîâûõ êðåìíåçåìíûõ ôîðì ñ îïðåäåëåííîé
ñòðóêòóðîé (Kharitonenko et al., 2015). Öåëüþ íàñòîÿùåé
ðàáîòû áûëî èññëåäîâàíèå âîçìîæíîñòè âëèÿíèÿ íà ìîð-
ôîãåíåç ñòâîðîê ýòîãî æå âèäà «àíòàãîíèñòîì» êîëõèöè-
íà, èíãèáèòîðîì äåïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê —
ïàêëèòàêñåëîì, êîòîðûé, ñâÿçûâàÿñü ñ b-òóáóëèíîì, áëî-
êèðóåò äåïîëèìåðèçàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê è âûçûâàåò îá-
ðàçîâàíèå ïó÷êîâ ìèêðîòðóáî÷åê (Dumontet, Jordan,
2010). Ðàíåå ïàêëèòàêñåë, êàê è äðóãèå èíãèáèòîðû äåïî-
ëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê, íå èñïîëüçîâàëè â èññëåäî-
âàíèÿõ ìîðôîãåíåçà ñòâîðîê äèàòîìåé.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ê ó ë ü ò ó ð û ê ë å ò î ê è ñ è í õ ð î í è ç à ö è ÿ. Êóëüòó-
ðó êëåòîê S. acus subsp. radians âûäåëÿëè èç ïðèðîäíîé
ïîïóëÿöèè çàë. Ëèñòâåííè÷íûé îç. Áàéêàë è âûðàùèâàëè
íà ñðåäå DM (Thompson et al., 1988) ïðè 7—8 °Ñ è åñòåñò-
âåííîì îñâåùåíèè.

Äëÿ ñèíõðîíèçàöèè êëåòêè S. acus subsp. radians êîí-
öåíòðèðîâàëè ïóòåì öåíòðèôóãèðîâàíèÿ (Centrifuge
5415R, Eppendorf, Ãåðìàíèÿ) ïðè 1000 g â òå÷åíèå 10 ìèí
ïðè 10 °Ñ. Ïåðåíîñèëè â ñðåäó DM, íå ñîäåðæàùóþ
êðåìíèÿ, è êóëüòèâèðîâàëè ïðè 10 °Ñ â îòñóòñòâèå ñâåòà
â ïëàñòèêîâûõ ôëàêîíàõ äëÿ êóëüòèâèðîâàíèÿ îáúåìîì
200 ìë (ÒÐÐ, Øâåéöàðèÿ). ×åðåç 3 ñóò ïîñëå íà÷àëà ñèí-
õðîíèçàöèè äîáàâëÿëè ñèëèêàò íàòðèÿ (Na2SiO3�9H2O) äî
êîíå÷íîé êîíöåíòðàöèè 57 ìêã/ìë, äëÿ òîãî ÷òîáû êëåòêè
ñíîâà íà÷àëè äåëèòüñÿ.

Ñ â å ò î â à ÿ è ô ë ó î ð å ñ ö å í ò í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î -
ï è ÿ. Äëÿ ïðèæèçíåííîé îêðàñêè ôîðìèðóþùèõñÿ ñòâî-
ðîê ê æèâîé íåñèíõðîíèçèðîâàííîé êóëüòóðå äîáàâëÿëè
LysoTracker Yellow HCK-123; êîíöåíòðàöèÿ êðàñèòåëÿ â
ñðåäå — 0.3 ìêÌ. Êëåòêè èññëåäîâàëè íà ìèêðîñêîïå
ïðîõîäÿùåãî ñâåòà Axiovert 200 (Zeiss, Ãåðìàíèÿ) ñ ñè-
íèì ôèëüòðîì äëÿ ñâåòà ñ äëèíîé âîëíû 546 íì. Ôîòî-
ãðàôèè áûëè ïîëó÷åíû ñ ïîìîùüþ âèäåîêàìåðû Pixera
Penguin 600CL è ïàêåòà ïðîãðàìì ÂèäåîÒåñò 5.0.

Î ï ð å ä å ë å í è å ñ ó á ò î ê ñ è ÷ í î é ê î í ö å í ò ð à -
ö è è ï à ê ë è ò à ê ñ å ë à ä ë ÿ S. a c u s s u b s p. r a d i a n s.
Äëÿ îïðåäåëåíèÿ ñóáòîêñè÷íîé êîíöåíòðàöèè ïàêëèòàê-
ñåëà êëåòêè èç íåñèíõðîíèçèðîâàííîé êóëüòóðû èíêóáè-
ðîâàëè â ïðèñóòñòâèè 1, 2, 3 è 5 íM ïàêëèòàêñåëà â ñðåäå.
Äëÿ ïîëó÷åíèÿ êðèâûõ ðîñòà êóëüòóðû â êîíòðîëå è ïðè
ðàçëè÷íûõ êîíöåíòðàöèÿõ ïàêëèòàêñåëà êóëüòóðó âûðà-
ùèâàëè íà 96-ëóíî÷íîì ïëàíøåòå (CELLSTAR® 96W
Microplate). Ïîäñ÷åò ÷èñëåííîñòè âñåõ êëåòîê â êàæäîé
ÿ÷åéêå ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ìèêðîñêîïà Axiovert 200
(Zeiss, Ãåðìàíèÿ) â òå÷åíèå 4 ñóò. Ýêñïåðèìåíò ïîâòîðÿ-
ëè òðèæäû. Äàííûå êàæäîé êðèâîé âûðàæåíû â ïðîöåí-
òàõ îò ïåðâîíà÷àëüíîé ÷èñëåííîñòè êëåòîê â ëóíêå, êîòî-
ðàÿ ïðèíèìàëàñü çà 100 %. Ïëàíêè ïîãðåøíîñòåé íà ãðà-
ôèêàõ ïîêàçûâàþò ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå.

Î á ð à á î ò ê à ï à ê ë è ò à ê ñ å ë î ì ñ è í õ ð î í è ç è -
ð î â à í í î é ê ó ë ü ò ó ð û. Â ñèíõðîíèçèðîâàííóþ, êàê
îïèñàíî âûøå, êóëüòóðó äèàòîìåè S. acus subsp. radians
âî ôëàêîíàõ îáúåìîì 200 ìë (ÒÐÐ, Øâåéöàðèÿ) äîáàâëÿ-
ëè ïàêëèòàêñåë äî êîíå÷íîé êîíöåíòðàöèè 3 íM ÷åðåç

0.5, 1.5, 2.5, 3.5 è 4.5 ÷ ïîñëå äîáàâëåíèÿ êðåìíèÿ â ñðåäó
DM èëè îäíîâðåìåííî ñ íèì. ×åðåç 0.5 ÷ ýêñïîçèöèè ñ
ïàêëèòàêñåëîì êëåòêè îòìûâàëè ñðåäîé DM ñ ïîñëåäóþ-
ùèì öåíòðèôóãèðîâàíèåì, êàê óêàçàíî âûøå, ïåðåíîñè-
ëè â ñâåæóþ ñðåäó DM, òàêæå ñîäåðæàùóþ êðåìíèé, èí-
êóáèðîâàëè 1 ñóò, êîíöåíòðèðîâàëè öåíòðèôóãèðîâàíèåì
è ôèêñèðîâàëè 70%-íûì ýòàíîëîì äëÿ ÏÝÌ. Ýêñïåðè-
ìåíò ïîâòîðÿëè òðèæäû. Äëÿ êîíòðîëÿ áûëà èñïîëüçîâà-
íà ñèíõðîíèçèðîâàííàÿ êóëüòóðà, çàôèêñèðîâàííàÿ ÷åðåç
1 ñóò ïîñëå äîáàâëåíèÿ êðåìíèÿ â ñðåäó.

Î ÷ è ñ ò ê à ñ ò â î ð î ê ä ë ÿ ý ë å ê ò ð î í í î é ì è ê ð î -
ñ ê î ï è è. Êëåòêè äèàòîìåé òðèæäû èíêóáèðîâàëè â 6 %
SDS ïî 0.5 ÷ íà âîäÿíîé áàíå (100 °C), îòìûâàëè 5-êðàòíî
äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé ñ îñàæäåíèåì êëåòîê öåíòðèôó-
ãèðîâàíèåì. Îñàäîê â ïðîáèðêàõ çàëèâàëè êîíöåíòðèðî-
âàííîé àçîòíîé êèñëîòîé è èíêóáèðîâàëè 1 ÷ íà âîäÿíîé
áàíå. Êèñëîòó óäàëÿëè, îñàäîê òðèæäû îòìûâàëè ýòàíî-
ëîì ñ îñàæäåíèåì öåíòðèôóãèðîâàíèåì, ïîñëå ýòîãî èí-
êóáèðîâàëè â êîíöåíòðèðîâàííîé ñîëÿíîé êèñëîòå 1 ñóò,
çàòåì ñòâîðêè îòìûâàëè âîäîé íå ìåíåå 5 ðàç.

Õ è ì è ÷ å ñ ê à ÿ ô è ê ñ à ö è ÿ è ï ð î ñ â å ÷ è â à þ -
ù à ÿ ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ (Ï Ý Ì). Êëåòêè
ôèêñèðîâàëè 2.5%-íûì ãëóòàðîâûì àëüäåãèäîì íà ôîñ-
ôàòíîì áóôåðå Ñîðåíñåíà (ðÍ 7.4) â òå÷åíèå 2 ÷, òðèæäû
îòìûâàëè áóôåðîì è ïîñòôèêñèðîâàëè 1%-íûì ðàñòâî-
ðîì îêñèäà îñìèÿ íà òîì æå áóôåðå 2 ÷ ïðè êîìíàòíîé
òåìïåðàòóðå. Äåãèäðàòàöèþ ìàòåðèàëà ïðîâîäèëè â ðàñ-
òâîðàõ ýòàíîëà âîçðàñòàþùåé êîíöåíòðàöèè: 10, 30, 50,
70, 80, 96 è 100 % ïî 10 ìèí â êàæäîì; äâàæäû âûäåðæè-
âàëè â àáñîëþòíîì àöåòîíå (îáåçâîæåííîì ñóëüôàòîì
ìåäè) ïî 30 ìèí. Ïðåäâàðèòåëüíóþ ïðîïèòêó ìàòåðèàëà
ïðîâîäèëè â ñìåñè àáñîëþòíîãî àöåòîíà è ýïîêñèäíîé
ñìîëû (Araldite 502 Kit; SPI). Ïîñëå ïðîïèòêè ìàòåðèàë
ïåðåíîñèëè â ïîëèïðîïèëåíîâûå êàïñóëû Beem™ â ñâå-
æóþ ñìåñü ñìîëû ñ êàòàëèçàòîðîì (DMP-30; SPI), ïîëè-
ìåðèçîâàëè ñ îòêðûòûìè êðûøêàìè ïðè 60 °Ñ â òå÷åíèå
48 ÷. Ñðåçû, ïîëó÷åííûå íà ìèêðîòîìå Ultracut R LEICA
(Àâñòðèÿ) àëìàçíûì íîæîì Diatom Diamond Knife, ìîí-
òèðîâàëè íà ìåäíûå ñåòêè. Ïðåïàðàò êîíòðàñòèðîâàëè
öèòðàòîì ñâèíöà è îòìûâàëè â äèñòèëëèðîâàííîé âîäå.

Ñóñïåíçèè î÷èùåííûõ ñòâîðîê S. acus subsp. radians
(30 ìêë) íàíîñèëè íà ìåäíûå ñåòêè ñ ôîðìâàðîâîé ïëåí-
êîé-ïîäëîæêîé. Ìîðôîëîãè÷åñêèé àíàëèç ñòâîðîê S. acus
subsp. radians ïðîâîäèëè ñðåäè 200 âñòðå÷åííûõ ñòâîðîê.
Ïîëó÷åííûå óñðåäíåííûå äàííûå ïðåäñòàâëåíû â âèäå
ãèñòîãðàìì ñ ïëàíêàìè ïîãðåøíîñòåé, ïîêàçûâàþùèìè
ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå.

Èññëåäîâàíèå âñåõ ïðåïàðàòîâ ïðîâîäèëè íà ýëåêò-
ðîííîì ìèêðîñêîïå Leo 906 Å (Zeiss, Ãåðìàíèÿ) ïðè
óñêîðÿþùåì íàïðÿæåíèè 80 êÂ. Ìèêðîôîòîãðàôèè ïîëó-
÷åíû ñ ïîìîùüþ êàìåðû Mega View II Zeiss.

È ñ ï î ë ü ç î â à í í û å ð å à ê ò è â û: ïàêëèòàêñåë, ãëó-
òàðîâûé àëüäåãèä è îêñèä îñìèÿ (Sigma-Aldrich, Øâåéöà-
ðèÿ); SDS (Unger Fabrikker AS, Íîðâåãèÿ); àçîòíàÿ êèñëî-
òà (ÎÎÎ Ðåàêòèâ, Ðîññèÿ); ñîëÿíàÿ êèñëîòà (ÎÀÎ Êàóñ-
òèê, Ðîññèÿ); LysoTracker Yellow HCK-123 (Eugene,
ÑØÀ); Araldite 502 Kit (SPI, ÑØÀ).

Ðåçóëüòàòû

Ïðè èññëåäîâàíèè óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ êëåòîê
S. acus subsp. radians íàìè áûëè âûäåëåíû íà÷àëüíûå
ñòàäèè ìîðôîãåíåçà ñòâîðêè: 1) íà÷àëüíàÿ ñòàäèÿ, êîãäà
ðàçìåð ôîðìèðóþùåéñÿ ñòâîðêè î÷åíü ìàë (ðèñ. 1, à, á);
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2) ðîñò SDV, êîãäà øèðèíà ðîäèòåëüñêîé ñòâîðêè ïðè-
ìåðíî ðàâíà øèðèíå SDV (ðèñ. 1, â, ã); 3) îáðàçîâàíèå çà-
ãèáà ñòâîðêè (ðèñ. 1, ä, å). Íà ñòàäèè îáðàçîâàíèÿ çàãèáà
ñòâîðêè ìîæíî ðàçëè÷èòü òîíêóþ çîíó ðûõëîãî êðåìíå-
çåìà, îáðàùåííóþ ê öèòîïëàçìå (ðèñ. 1, å).

Ýêñïåðèìåíòû ñ âûðàùèâàíèåì íåñèíõðîíèçèðîâàí-
íîé êóëüòóðû êëåòîê S. acus subsp. radians ñ ïàêëèòàêñå-
ëîì â ñðåäå ïîêàçàëè, ÷òî èç âûáðàííûõ êîíöåíòðàöèé
ïàêëèòàêñåëà óæå 5 íM îêàçûâàåò öèòîòîêñè÷íûé ýôôåêò
è ïîëíîñòüþ áëîêèðóåò äåëåíèå êëåòîê. Ïðè ìåíüøèõ
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Ðèñ. 1. Ïîñëåäîâàòåëüíûå ñòàäèè ìîðôîãåíåçà ñòâîðêè Synedra acus subsp. radians.

à — ôîðìèðîâàíèå SDV è íà÷àëî îòëîæåíèÿ êðåìíåçåìà, á — ñòàäèÿ ðîñòà SDV, â — ñòàäèÿ ôîðìèðîâàíèÿ çàãèáà ñòâîðêè (ïîêàçàí ãîëîâêàìè ñòðå-
ëîê); àR—âR — óâåëè÷åííûå ôðàãìåíòû ñîîòâåòñòâóþùèõ èçîáðàæåíèé (âûäåëåíû ðàìêîé). ÏÝÌ ïîïåðå÷íûõ ñðåçîâ. àã — àïïàðàò Ãîëüäæè, ã — ãè-
ïîòåêà, ì — ìèòîõîíäðèÿ, õë — õëîðîïëàñò, ý — ýïèòåêà, ÿ — ÿäðî; ñòðåëêè — ôîðìèðóþùèåñÿ ñòâîðêè âíóòðè SDV. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè: à—â —

1 ìêì; àR, âR — 200 íì; áR — 500 íì.
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Ðèñ. 2. Ýôôåêò ðàçíûõ êîíöåíòðàöèé ïàêëèòàêñåëà íà ðîñò êóëüòóðû Synedra acus subsp. radians.

Çà 100 % áûëî ïðèíÿòî êîëè÷åñòâî êëåòîê â ÿ÷åéêå â äåíü ïîñåâà (íóëåâîé äåíü).

Ðèñ. 3. Æèâûå êëåòêè èç íåñèíõðîíèçèðîâàííîé êóëüòóðû Synedra acus subsp. radians.

à, â — ñâåòîâàÿ ìèêðîñêîïèÿ; á, ã — ôëóîðåñöåíòíàÿ ìèêðîñêîïèÿ, îêðàøèâàíèå ôîðìèðóþùèõñÿ ñòâîðîê ïðèæèçíåííûì ôëóîðåñöåíòíûì êðàñèòå-
ëåì Lysotracker Yellow (çåëåíàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ), êðàñíàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ — àâòîôëóîðåñöåíöèÿ õëîðîïëàñòîâ. à, á — êîíòðîëüíàÿ êëåòêà; â, ã — êëåò-

êà, äåëèâøàÿñÿ â ïðèñóòñòâèè ïàêëèòàêñåëà â ñðåäå. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 10 ìêì.



Èçìåíåíèå êðåìíåçåìíûõ ñòâîðîê äèàòîìîâîé âîäîðîñëè ïîä äåéñòâèåì ïàêëèòàêñåëà 57

Ðèñ. 4. Íîðìàëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ ñòâîðîê Synedra acus subsp. radians (à—ã) è åå èçìåíåíèÿ ïðè êóëüòèâèðîâàíèè êëåòîê â ïðèñóò-
ñòâèè ïàêëèòàêñåëà (ä—î). ÏÝÌ.

à — çðåëàÿ ñòâîðêà; á — óâåëè÷åííûé ôðàãìåíò ðèñ. 3, à, ñòðåëêîé ïîêàçàíî îñåâîå ïîëå, ãîëîâêîé ñòðåëêè — âèðãè; â — óâåëè÷åííûé ôðàãìåíò ðèñ.
3, à, àïåêñ ñòâîðêè, äâóãóáûé âûðîñò ïîêàçàí ñòðåëêîé; ã — àðåîëû ñ âåëóìàìè (ñòðåëêà) íà çðåëîé ñòâîðêå; ä — èñêðèâëåíèå ñòâîðêè; å — óòîëùå-
íèå îñåâîãî ïîëÿ è âèðãè; æ — ñìåùåíèå îñåâîãî ïîëÿ; ç — ðàñøèðåíèå ñòâîðêè; è — èçìåíåíèå ôîðìû àïåêñà; ê — ñìåùåíèå äâóãóáîãî âûðîñòà;
ë — íåóïîðÿäî÷åííûå ðÿäû àðåîë; ì — êðóïíîå îòâåðñòèå â ñòâîðêå; í — íàðóøåíèå ôîðìèðîâàíèÿ àðåîë; î — óâåëè÷åííûé ôðàãìåíò èçîáðàæåíèÿ

ðèñ. 4, í. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè: à — 10 ìêì; á, â, æ, è, ì, í — 1 ìêì; ã — 200 íì; ä — 5 ìêì; å, ç, ê, ë — 2 ìêì.



êîíöåíòðàöèÿõ ïàêëèòàêñåëà íàáëþäàåòñÿ óãíåòåíèå ðîñ-
òà êóëüòóðû, íî êëåòêè ñîõðàíÿþò ñïîñîáíîñòü ê äåëå-
íèþ; â äàëüíåéøèõ ýêñïåðèìåíòàõ â êà÷åñòâå ñóáòîêñè÷-
íîé èñïîëüçîâàëè êîíöåíòðàöèþ 3 íM (ðèñ. 2).

Ñâåòîâàÿ è ôëóîðåñöåíòíàÿ ìèêðîñêîïèÿ æèâûõ êëå-
òîê â íåñèíõðîíèçèðîâàííîé êóëüòóðå ñ èñïîëüçîâàíèåì
êðàñèòåëÿ Lysotracker Yellow, âêëþ÷àþùåãîñÿ â ôîðìè-
ðóþùóþñÿ ñòâîðêó, ïîêàçàëè, ÷òî ïðè èñïîëüçîâàíèè
ïàêëèòàêñåëà â ñðàâíåíèè ñ êîíòðîëåì íà 20 % âîçðàñòà-
åò êîëè÷åñòâî ïó÷êîâ, ò. å. íåðàçîøåäøèõñÿ êëåòîê
(ðèñ. 3), â êîòîðûõ, ïî âñåé âèäèìîñòè, íàðóøåí íîðìàëü-
íûé ïðîöåññ äåëåíèÿ.

Ñ ïîìîùüþ ÏÝÌ î÷èùåííûõ ñòâîðîê, ìîðôîãåíåç
êîòîðûõ ïðîèñõîäèë ïîä âîçäåéñòâèåì ïàêëèòàêñåëà,
áûëè âûäåëåíû îñíîâíûå òèïû àíîìàëèé èõ ñòðîåíèÿ:
äåôåêòû ôîðìû ñòâîðêè (ðèñ. 4, ä), óòîëùåíèå (ðèñ. 4, å)
è ñìåùåíèå (ðèñ. 4, æ) îñåâîãî ïîëÿ, íåðàâíîìåðíûå ðàñ-
øèðåíèÿ íåêîòîðûõ ÷àñòåé ñòâîðêè (ðèñ. 4, ç), íàðóøåíèÿ
ôîðìû àïåêñà (ðèñ. 4, è), ñìåùåíèå äâóãóáîãî âûðîñòà
(ðèñ. 4, ê) è èçìåíåíèÿ ðàñïîëîæåíèÿ ðÿäîâ àðåîë (ðèñ. 4,
ë). Åäèíè÷íî âñòðå÷àëèñü êðóïíûå îòâåðñòèÿ íà ñòâîðêàõ
è àíîìàëèè â ôîðìèðîâàíèè àðåîë «êîëüöî-â-êîëüöå»
(ðèñ. 4, ì—î). Â êîíòðîëüíûõ îáðàçöàõ áûëè îáíàðóæåíû
òîëüêî èñêðèâëåííûå ñòâîðêè è ñòâîðêè ñ íàðóøåííîé
ðåãóëÿðíîñòüþ ðÿäîâ àðåîë.

Ýêñïåðèìåíòû ñ «òî÷å÷íûì» âîçäåéñòâèåì ïàêëèòàê-
ñåëà âî âðåìÿ ïðîõîæäåíèÿ îïðåäåëåííûõ ñòàäèé ìîðôî-
ãåíåçà (Kharitonenko et al., 2015) ïðîâîäèëè â òå÷åíèå
4.5 ÷ (ðèñ. 5). Îêàçàëîñü, ÷òî äîáàâëåíèå ïàêëèòàêñåëà
ñðàçó âìåñòå ñ êðåìíèåì â íà÷àëå ðîñòà êóëüòóðû íå ïðè-
âîäèò ê áîëüøîìó êîëè÷åñòâó àíîìàëüíûõ ñòâîðîê (íå
áîëåå 4 %); äîáàâëåíèå ïàêëèòàêñåëà ÷åðåç 0.5 ÷ ðîñòà
ñèíõðîíèçîâàííîé êóëüòóðû âûçûâàåò ñìåùåíèå îñåâîãî
ïîëÿ (ðèñ. 4, æ; 5, à) ó 27.5 % ñòâîðîê. Íà ýòî æå âðåìÿ
ïðèõîäèòñÿ ìàêñèìàëüíîå êîëè÷åñòâî ñòâîðîê ñ íàðóøå-
íèåì ôîðìû (ðèñ. 4, ä; 5, á), íåðàâíîìåðíûìè ðàñøèðå-

íèÿìè íåêîòîðûõ ÷àñòåé ñòâîðêè (ðèñ. 4, ç; 5, â) è èçìåíå-
íèåì ôîðìû àïåêñà (ðèñ. 4, è; 5, ã), à òàêæå íàèáîëüøåå
êîëè÷åñòâî ñòâîðîê ñî ñìåùåíèåì äâóãóáûõ âûðîñòîâ
(ðèñ. 4, ê; 5, ä). Äîáàâëåíèå ïàêëèòàêñåëà ÷åðåç 1.5 ÷ ðîñ-
òà ñèíõðîíèçîâàííîé êóëüòóðû âûçûâàåò íàðóøåíèå ïà-
ðàëëåëüíîñòè ðÿäîâ àðåîë ó 20 % ñòâîðîê (ðèñ. 4, ë; 5, å).

Îáñóæäåíèå

Èçâåñòíî, ÷òî ñèììåòðèÿ ñòâîðîê äèàòîìîâûõ âîäî-
ðîñëåé îïðåäåëÿåòñÿ íà ñàìûõ ðàííèõ ñòàäèÿõ ìîðôîãå-
íåçà (Mann, 1984), è ó ïåííàòíûõ äèàòîìåé ýòîò ïðîöåññ
íà÷èíàåòñÿ ñ îáðàçîâàíèÿ îñåâîãî òÿæà — ñòåðíóìà (äëÿ
S. acus subsp. radians — ñì.: Kaluzhnaya, Likhoshway,
2007). Ïðè èññëåäîâàíèè ñèíõðîíèçèðîâàííîé êóëüòóðû
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî çàêëàäêà ñòåðíóìà è íà÷àëî ôîðìèðî-
âàíèÿ âèðãè (îòâåòâëåíèé îò ñòåðíóìà ïåðâîãî ïîðÿäêà)
(Kharitonenko et al., 2015) ïðîèñõîäÿò â ïðåäåëàõ 0.5 ÷ ïî-
ñëå îêîí÷àíèÿ ñèíõðîíèçàöèè è äîáàâëåíèÿ êðåìíèÿ
(ðèñ. 6). Çàòåì â òå÷åíèå ñëåäóþùåãî ÷àñà ïðîèñõîäÿò
ðîñò âèðãè è îáðàçîâàíèå çàãèáà ñòâîðêè. ×åðåç 2.5 ÷ ïî-
ñëå îêîí÷àíèÿ ñèíõðîíèçàöèè ìîðôîãåíåçà íà÷èíàåòñÿ
ôîðìèðîâàíèå âèìèí (îòâåòâëåíèé âòîðîãî ïîðÿäêà), à
÷åðåç 3.5 ÷ — îôîðìëåíèå àðåîë. Òàêèì îáðàçîì, ÷åðåç
3.5 ÷ ïîñëå íà÷àëà ìîðôîãåíåçà ãîòîâ îáùèé ïëàí ñòâîð-
êè, ïîñëå ýòîãî óñèëèâàåòñÿ åå âåðòèêàëüíûé ðîñò, ò. å.
óòîëùåíèå, è ôîðìèðóþòñÿ òîíêèå ýëåìåíòû — âåëóìû
íà àðåîëàõ.

×àùå âñåãî èññëåäîâàíèÿ ìîðôîãåíåçà ñòâîðîê äèà-
òîìîâûõ âîäîðîñëåé ïðîâîäÿòñÿ íà î÷èùåííûõ îò îðãà-
íèêè ïðåïàðàòàõ êðåìíèñòûõ ïàíöèðåé (ñì., íàïðèìåð:
Sato et al., 2011; Cox, 2012). Â ýòèõ ñëó÷àÿõ èññëåäîâàòåëè
èìåþò äåëî ñî «ñêåëåòàìè» ñòâîðîê, íå òîëüêî èçâëå÷åí-
íûìè èç êëåòîê, íî è ëèøåííûìè âñåõ ïðèñóùèõ èì îðãà-
íè÷åñêèõ îáîëî÷åê (Von Stosch, 1981). Â òàêîì âèäå îíè
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Ðèñ. 5. «Òî÷å÷íîå» âëèÿíèå ïàêëèòàêñåëà â îïðåäåëåííîå âðåìÿ êëåòî÷íîãî öèêëà íà ôîðìèðîâàíèå ðàçëè÷íûõ òèïîâ àíîìàëèé
ñòâîðîê (à—å).



äîñòóïíû äëÿ ïðîñâå÷èâàþùåé è ñêàíèðóþùåé ýëåêòðîí-
íîé ìèêðîñêîïèè. Îäíàêî äåòàëüíî èññëåäîâàòü ïðîöåññ
ìîðôîãåíåçà ñòâîðêè íà ñóáêëåòî÷íîì óðîâíå, âèçóàëè-
çèðîâàòü ôîðìèðóþùèåñÿ ñòâîðêè íà ñàìûõ íà÷àëüíûõ
ñòàäèÿõ èç ðàçâèòèÿ (ðèñ. 1) è îïðåäåëÿòü èõ êëåòî÷íîå
îêðóæåíèå â ýòîò ìîìåíò ïîçâîëÿåò òîëüêî ïðîñâå÷èâàþ-
ùàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ. Ïî-
ñêîëüêó íà ñðåçàõ ñëîæíî èäåíòèôèöèðîâàòü îòäåëüíûå
ñòðóêòóðû ïàíöèðÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ èõ ðàçâèòèÿ, ñòà-
äèè ìîðôîãåíåçà ñòâîðêè S. acus subsp. radians, âûÿâëÿå-
ìûå ïðè àíàëèçå ñðåçîâ, íå âñåãäà âîçìîæíî òî÷íî ñîîò-
íåñòè ñ äàííûìè ëèòåðàòóðû (Kaluzhnaya, Likhoshway,
2007). Âåðîÿòíî, ñàìóþ ðàííþþ ñòàäèþ ìîðôîãåíåçà èç
îáíàðóæåííûõ íà ñðåçàõ ó S. acus subsp. radians (ðèñ. 1, à,
á) ìîæíî ñ÷èòàòü ðàâíîçíà÷íîé ñòàäèè îáðàçîâàíèÿ îñå-
âîãî ïîëÿ, à ðîñò SDV (ðèñ. 1, â, ã) — îáðàçîâàíèþ ïîïå-
ðå÷íûõ îòðîñòêîâ ñòâîðêè âèðãè (Kaluzhnaya, Likhosh-
way, 2007).

Èíãèáèòîðû êàê ïîëèìåðèçàöèè (êîëõèöèí; Kharito-
nenko et al., 2015), òàê è äåïîëèìåðèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê
(ïàêëèòàêñåë) (ðèñ. 4, 5) â 1-é ÷ ìîðôîãåíåçà ñòâîðêè
S. acus subsp. radians ìåíÿþò ïîëîæåíèå ñòåðíóìà,
÷òî âûçûâàåò âïîñëåäñòâèè ñìåùåíèå îñåâîãî ïîëÿ è èñê-
ðèâëåíèå ñòâîðêè. Èíòåðåñíî, ÷òî êàê êîëõèöèí, òàê
è ïàêëèòàêñåë èìåþò ñõîäíûå ýôôåêòû — ìàêñèìàëüíàÿ
äîëÿ ñòâîðîê ñî ñìåùåíèåì îñåâîãî ïîëÿ íàáëþäàåòñÿ
ïðè äîáàâëåíèè èíãèáèòîðà ÷åðåç 0.5 ÷ ïîñëå îêîí÷àíèÿ

ñèíõðîíèçàöèè (ñì. òàáëèöó). Ñëåäñòâèåì ñìåùåíèÿ
îñåâîãî ïîëÿ ìîæåò áûòü è èçìåíåíèå ëîêàëèçàöèè ðèìî-
ïîðòóëû, ïðè âîçäåéñòâèè êàê êîëõèöèíîì, òàê è ïàêëè-
òàêñåëîì. Âåðîÿòíî, êîíòðîëü ïîëîæåíèÿ ñòâîðêè íà íà-
÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ìîðôîãåíåçà ïðîèñõîäèò íå òîëüêî çà
ñ÷åò åå óäåðæàíèÿ íà ìåñòå ñòàáèëüíûìè ìèêðîòðóáî÷êà-
ìè, äèíàìèêà ìèêðîòðóáî÷åê òàêæå èãðàåò ñóùåñòâåí-
íóþ ðîëü.

Ïðè âëèÿíèè ïàêëèòàêñåëà íà ìîðôîãåíåç ñòâîðêè
íàáëþäàåòñÿ è äðóãîå ñóùåñòâåííîå íàðóøåíèå ñèììåò-
ðèè — çàìåòíî óâåëè÷èâàåòñÿ äîëÿ ñòâîðîê ñ íåðåãóëÿð-
íûìè ðÿäàìè àðåîë (ðèñ. 4, ë), ò. å. ïðîèñõîäèò ïåðå-
ñòðîéêà âåòâÿùèõñÿ ýëåìåíòîâ ñòâîðêè ïåðâîãî ïîðÿäêà
(ðèñ. 6). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ìàêñèìóì òàêèõ àíîìàëèé
ïðèõîäèòñÿ íà 1.5 ÷ (20 %), îäíàêî è ÷åðåç 2.5 ÷ îñòàåòñÿ
çàìåòíûì — 11 %. Ñîãëàñíî ðàíåå ïîëó÷åííûì äàííûì,
â ýòî âðåìÿ ó áîëüøèíñòâà ôîðìèðóþùèõñÿ ñòâîðîê óæå
åñòü âèðãè è íà÷èíàåòñÿ ðîñò çàãèáà ñòâîðêè; òàêîé æå
ýôôåêò íà ñòðîåíèå ñòâîðîê îêàçûâàåò è êîëõèöèí (ñì.
òàáëèöó). Ýòî ÿâëåíèå ìîæåò îáúÿñíÿòüñÿ ñîñòîÿíèåì
êðåìíåçåìà âíóòðè SDV. Ïî ìíåíèþ íåêîòîðûõ àâòî-
ðîâ (Grachev et al., 2008), êðåìíåçåì âíóòðè SDV â íà÷àëå
ìîðôîãåíåçà äîñòàòî÷íî ìÿãêèé è ïëàñòè÷íûé, ÷òî êîñ-
âåííî ïîäòâåðæäàåòñÿ äàííûìè ïðîñâå÷èâàþùåé ýëåêò-
ðîííîé ìèêðîñêîïèè ñðåçîâ (ðèñ. 1). Äàæå íà ñòàäèè
îáðàçîâàíèÿ çàãèáà ñòâîðêè âèäíî, ÷òî êðåìíåçåì ôîð-
ìèðóþùåéñÿ ñòâîðêè äîâîëüíî «ðûõëûé» (ðèñ. 1, å).
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Ðèñ. 6. Ñõåìà íà÷àëà ìîðôîãåíåçà ñòâîðêè Synedra acus subsp. radians ñ óêàçàíèåì îñíîâíûõ ñòàäèé è èõ ïðîäîëæèòåëüíîñòè (÷).

Àíîìàëèè ñòðîåíèÿ ñòâîðîê Synedra acus subsp. radians ïðè âîçäåéñòâèè êîëõèöèíà è ïàêëèòàêñåëà

Íàðóøåíèÿ ìîðôîëîãèè
ñòâîðîê

Ïàêëèòàêñåë (íàñòîÿùåå èññëåäîâàíèå) Êîëõèöèí (ïî Kharitonenko et al., 2015)

ñðîê âîçäåéñòâèÿ,
ïðè êîòîðîì ÷àñòîòà

äàííîé àíîìàëèè
ìàêñèìàëüíà, ÷

äîëÿ àíîìàëüíûõ
ñòâîðîê, %

ñðîê âîçäåéñòâèÿ,
ïðè êîòîðîì ÷àñòîòà

äàííîé àíîìàëèè
ìàêñèìàëüíà, ÷

äîëÿ àíîìàëüíûõ
ñòâîðîê, %

Èñêðèâëåíèå ôîðìû ñòâîðêè 1.5 13.5 0.5 20.3

Ñìåùåíèå îñåâîãî ïîëÿ 0.5 27.0 0.5 27.3

Íàðóøåíèå ôîðìû àïåêñà 0.5 19.3 0.5—1.5 4.0

Ñìåùåíèå äâóãóáîãî âûðîñòà 0.5 6.3 0.5 5.0

Íàðóøåíèå ðàñïîëîæåíèÿ àðåîë 1.5 20.0 1.5 28.0

Çàðàñòàíèå àðåîëà — — 2.5 17.3

Ðàñøèðåíèå ñòâîðêèà 0.5 14.0 — —

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Çíàê «–» — íåò òàêèõ àíîìàëèé, à — àíîìàëèè, ñïåöèôè÷íûå äëÿ îäíîãî èç èíãèáèòîðîâ.



Áåç ïîääåðæêè ìèêðîòðóáî÷åê äàæå íà ñòàäèè ðîñòà âèð-
ãè ñìåùåíèå îñè ñèììåòðèè â îòäåëüíûõ ìåñòàõ ôîð-
ìèðóþùåéñÿ ñòâîðêè ïðèâîäèò ê íåðåãóëÿðíîñòè ðÿäîâ
àðåîë. Ïðèìåíåíèå ïàêëèòàêñåëà è íàëè÷èå ñòàáèëü-
íûõ ìèêðîòðóáî÷åê òàì, ãäå èõ íå äîëæíî áûòü, ïðèâî-
äÿò ê ïîõîæèì ïîñëåäñòâèÿì, ÷òî ãîâîðèò î íåîáõî-
äèìîñòè ïîääåðæêè ìèêðîòðóáî÷êàìè â ìîðôîãåíåçå
ñòâîðêè, à òàêæå î áàëàíñå ìåæäó èõ äèíàìèêîé è ñòà-
áèëüíîñòüþ.

Ðàñøèðåíèå ñòâîðêè — îäíà èç îòëè÷èòåëüíûõ àíî-
ìàëèé, êîòîðûå âûçûâàåò ïàêëèòàêñåë (ðèñ. 4, ç). Â òå÷å-
íèå ìîðôîãåíåçà âïëîòü äî òîãî ìîìåíòà, ïîêà íå íà÷íåò-
ñÿ âåðòèêàëüíûé ðîñò ñòâîðêè, åå ôîðìà íóæäàåòñÿ â ïî-
ñòîÿííîé ïîääåðæêå ìèêðîòðóáî÷êàìè, à íàðóøåíèå
áàëàíñà ìåæäó èõ äèíàìèêîé è ñòàáèëüíîñòüþ — â äàí-
íîì ñëó÷àå â ñòîðîíó áîëüøåé ñòàáèëüíîñòè — ïðèâîäèò
ê ïîäîáíûì àíîìàëèÿì â ñòðîåíèè. Ê ïîõîæèì ÿâëåíèÿì
ìîæíî îòíåñòè è èçìåíåíèå ôîðìû àïåêñà — â îòëè÷èå
îò êîëõèöèíà, îò äåéñòâèÿ êîòîðîãî àïåêñ ïðèîáðåòàë
óñå÷åííóþ ôîðìó (Kharitonenko et al., 2015), ïàêëèòàêñåë
âûçûâàåò ðàñøèðåíèå ýòîé ÷àñòè ñòâîðêè (ðèñ. 4, è), ÷òî
òàêæå îáúÿñíÿåòñÿ ïîääåðæêîé àïåêñà ìèêðîòðóáî÷êàìè
âî âðåìÿ åãî ðîñòà.

Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äîáàâëåíèå â ñðåäó êîëõè-
öèíà ïðèâîäèëî ê çàðàùèâàíèþ àðåîë íà ñòâîðêàõ S. acus
subsp. radians. Àíîìàëèè â ñòðîåíèè àðåîë — «êîëü-
öî-â-êîëüöå», ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿþòñÿ ñëåäñòâèåì íåïðà-
âèëüíîãî ðàñïîëîæåíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê, à òî÷íåå — ìèê-
ðîòðóáî÷êè îñòàþòñÿ íà ìåñòå, âîçìîæíî â îòâåðñòèè
àðåîëû, è îòëîæåíèå êðåìíåçåìà ïðîèñõîäèò âîêðóã íèõ.
Íàëè÷èå è ïðàâèëüíîå ðàñïîëîæåíèå ìèêðîòðóáî÷åê —
âàæíîå óñëîâèå äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ àðåîë íà ïîâåðõíîñòè
ñòâîðêè. Åäèíè÷íûå ñëó÷àè îáðàçîâàíèÿ êðóïíûõ îòâåð-
ñòèé íà ñòâîðêå ìîãóò áûòü ðåçóëüòàòîì íàðóøåíèÿ äèíà-
ìèêè ìèêðîòðóáî÷åê, ðàñïîëîæåííûõ ðÿäîì íà áîëüøîé
ïëîùàäè.

Òàêèì îáðàçîì, ïîêàçàíà ñóùåñòâåííàÿ ðîëü ìèêðî-
òðóáî÷åê â ôîðìèðîâàíèè ïåðâè÷íîé ñèììåòðèè ñòâîðêè
íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ìîðôîãåíåçà, à òàêæå â îáðàçîâà-
íèè àðåîë è âåëóìîâ. Âåðîÿòíî, â ìîðôîãåíåçå ñòâîðîê ó
äèàòîìåé ó÷àñòâóåò äâà âèäà ìèêðîòðóáî÷åê — ñòàáèëü-
íûõ è äèíàìè÷åñêèõ (Infante et al., 2000; Akhmanova, Ste-
inmetz, 2008). Áàëàíñ ìåæäó ñòàáèëüíîñòüþ è äèíàìèêîé
ìèêðîòðóáî÷åê èãðàåò çàìåòíóþ ðîëü â êîíòðîëå ìîðôî-
ãåíåçà ñòâîðêè. Íà íàø âçãëÿä, äèàòîìåè — ïåðñïåêòèâ-
íûå ìîäåëüíûå îðãàíèçìû äëÿ èçó÷åíèÿ ðîëè ìîäèôèêà-
öèé ìèêðîòðóáî÷åê è èõ ðîëè â ìîðôîãåíåçå êëåòî÷íûõ
ñòðóêòóð.
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CHANGING OF SILICA VALVES OF DIATOM SYNEDRA ACUS subsp. RADIANS INFLUENCED
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Diatoms are unicellular microscopic eukaryotes able to form species-specific frustules with micro- and na-
nostructures of biogenic silica. The morphogenesis of frustules components occurs intracellularly within speci-
al organelles under control of cytoskeleton. The mechanisms of morphogenesis control are not clear. The influ-
ence of paclitaxel, the microtubule inhibitor, onto morphogenesis of valve of pennate diatom Synedra acus
subsp. radians was investigated. It has been shown that microtubule disturbance on the early morphogenesis
stages provoke symmetry axis displacement of immature valve followed by curvature of the valve. At subsequ-
ent stages of morphogenesis stages, disturbance of the fine silica micro- and submicroscale structures (areolae
and velums) occurs. It is supposed that a necessary condition for successful diatom valve morphogenesis is a
balance between stable and dynamic microtubules.

K e y w o r d s: diatoms, morphogenesis, paclitaxel, biosilica, microtubules.
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