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Диатомея Nitzschia palea – широко распространенная эврибионтная водоросль, обитающая в бентосе
пресноводных водоемов и водотоков, почвах и пещерах. Этот вид имеет биотехнологический потен-
циал, поэтому данные о его биологии представляют практический интерес. Хотя он изучается давно,
полной информации о жизненном цикле N. palea, включая данные по кардинальным точкам, по-преж-
нему недостаточно. В этой статье, основанной на наших собственных исследованиях и данных литера-
туры, мы дополняем и обобщаем имеющуюся информацию о жизненном цикле вида, включая данные
о морфологии, морфометрии, тератологических структурах створок и кардинальных точках. Также
впервые для N. palea показано, что потомки наследуют участок митохондриального гена cox1 только от
родителя одного пола. Полученные данные будут важны при исследовании филогеографии вида, а так-
же обеспечат фундаментальную основу технологии длительного поддержания N. palea в культуре.
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ВВЕДЕНИЕ
Представители Bacillariophyta все чаще стано-

вятся объектами промышленного культивирова-
ния с целью получения полезных веществ, по-
скольку они способны синтезировать жиры,
жирные кислоты, полисахариды, пигменты, на-
норазмерные кремнистые структуры и т.д. (Da-
vidovich et al., 2015; Hess et al., 2018; Jin et al., 2018;
Zhang et al., 2018). Однако длительное поддержа-
ние большинства клонов диатомовых водорос-
лей в жизнеспособном состоянии проблематич-
но из-за особенностей их жизненного цикла, в
результате которого происходит уменьшение раз-
мера клеток во время вегетативного размножения
(правило Макдональда-Пфитцера; Рощин, 1994;
Edlund, Stoermer, 1997). При отсутствии полового
воспроизведения восстановление размера клеток
не происходит, и клон погибает. Но клон также
“умрет” (потеряет генетическую идентичность)
из-за рекомбинации при половом воспроизведе-

нии. Следовательно, гетероталличные виды, как
правило, невозможно поддерживать в качестве
клонов в течение длительного времени, посколь-
ку при отсутствии совместимых типов спаривания
половое воспроизведение не происходит. Таким
образом, через несколько месяцев или лет (в зави-
симости от скорости роста культуры и уменьше-
ния размера особей) клетки достигнут минималь-
ного жизнеспособного размера и, затем, погибнут.
Технологии поддержания культур необходимо
разрабатывать для каждого вида, основываясь на
знании ключевых особенностей его жизненного
цикла (Chepurnov et al., 2004). Следовательно, ис-
следования жизненных циклов диатомей, включая
половое воспроизведение, при котором восста-
навливаются размеры клеток, актуальны и важны.

Жизненные циклы диатомовых ранее были
описаны многими авторами (Drebes, 1977; Mann,
1993; Рощин, 1994; Davidovich, 2002; Chepurnov
et al., 2004; Amato et al., 2005; Trobajo et al., 2005;
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Fuchs et al., 2013). Различают несколько фаз жиз-
ненного цикла диатомей: дорепродуктивную –
воспроизведение клеток только вегетативным
способом с уменьшением их размера; репродук-
тивную (половое воспроизведение, рост зиготы
(ауксоспоры), преобразование ауксоспоры в ини-
циальную клетку); пострепродуктивную – вегета-
тивный рост после прекращения полового воспро-
изведения (Drebes, 1977; Рощин, 1994). Л. Гайтлер
(Geitler, 1932) выделил кардинальные точки вида –
максимальные и минимальные размеры клеток, со-
ответствующие верхней и нижней границам диапа-
зона ауксоспорообразования (полового воспроиз-
ведения), имея в виду их устойчивое постоянство
при незначительных колебаниях. Этим кардиналь-
ным точкам, вероятно, соответствуют пороговые
уровни метаболической активности ядра, обуслов-
ливающие предел размеров клеток вида в процессе
ауксоспосрообразования, границы диапазона по-
ловозрелости и предел уменьшения клеток (Geitler,
1932; Рощин, 1994). Фактически кардинальные точ-
ки можно соотнести с критическими периодами
онтогенеза, которые характеризуются наибольшей
скоростью развития организма, и в результате де-
терминации он вступает в новый период жизненно-
го цикла (Голиченков, 1991). Поэтому информация
о кардинальных точках может быть важна для раз-
работки методов поддержания диатомовых водо-
рослей в культуре.

Способ наследования генетической информа-
ции – одна из важных характеристик жизненного
цикла. Наследование митохондриальной ДНК и
митохондрий у большинства многоклеточных ор-
ганизмов, в том числе и человека, происходит по
материнской линии (Barr et al., 2005). У диатомо-
вых водорослей подобный способ унипаренталь-
ного (однородительского) наследования митохон-
дрий по линии одного из полов был установлен
лишь недавно для единственного вида – Haslea ost-

rearia (Gaillon) Simonsen. Знание способа наследо-
вания ДНК органелл открывает возможности для
исследований в области филогеографии и рекон-
струкции расселения раздельнополых диатомовых
(Gastineau et al., 2013).

Диатомея Nitzschia palea – широко распростра-
ненная эврибионтная водоросль, которая обычно
обитает в бентосе пресноводных водоемов и во-
дотоков, почвах и пещерах (Trobajo et al., 2009,
2010; Abdullin, 2009; Abdullin, Bagmet, 2015, 2016).
Спектр липидов у представителей этого вида поз-
воляет рассматривать Nitzschia palea как много-
обещающий источник сырья для производства
биодизеля (Abdel-Hamid et al., 2013; Hassan et al.,
2013). Этот организм также характеризуется анти-
бактериальной (Binea et al., 2009) и фунгицидной
активностью (Abdullin et al., 2014), способен к ге-

теротрофному питанию (Abdullin, Bagmet, 2015).
Несмотря на то, что Nitzschia palea изучена доста-
точно полно, исчерпывающая информация о ее
жизненном цикле, включая сведения о карди-
нальных точках, по-прежнему отсутствует. В этой
статье, основанной на наших собственных иссле-
дованиях и данных литературы, мы дополняем и
обобщаем имеющуюся информацию о жизненном
цикле вида, включая данные о морфологии, мор-
фометрии, тератологических структурах створок,
кардинальных точках и способе наследования ми-
тохондрий.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Были исследованы тринадцать клонов Nitzs-

chia palea. Из них девять были выделены из раз-
личных местообитаний в западной части Россий-
ской Федерации (рис. 1), четыре наиболее репре-
зентативных модельных клона – их потомки,
полученные в лаборатории с использованием по-
лового воспроизведения (табл. 1). Все клоны бы-
ли получены методом микропипетирования (An-
dersen, 2005) и культивировались в среде DM
(Mann, Chepurnov, 2004) в люминостате с интен-
сивностью света 2500–3000 лк (17.9–21.4 мкмоль
фотонов м–2 с–1) с периодом 16 : 8 ч (свет : темнота)
и температуре от 20 до 22°C.

Клетки изучали с использованием световой
(Микмед-1, ЛОМО, Россия; Levenhuk 320, USA)
и сканирующей электронной микроскопии
(CamScan S2, Oxford, United Kingdom). Для морфо-
логических исследований створки очищали путем
кипячения в перекиси водорода, несколько раз
промывали дистиллированной водой и помещали
в среду Эльяшева (Эльяшев, 1957) с показателем
преломления 1.67–1.68. Для сканирующей элек-
тронной микроскопии (СЭМ) на очищенный и
высушенный материал напыляли 20 нм сплава
золота с палладием (Au 95%, Pd 5%). Полученные
морфометрические данные обрабатывали с ис-
пользованием программного пакета Statistica 8.0
и Microsoft Office Excel 2007.

Пары клонов в фазе экспоненциального роста
инокулировали в чашки Петри и инкубировали
при 18°С при естественном освещении в среде
DM. Чтобы стимулировать половое воспроизве-
дение, в минеральную среду добавляли морскую
соль в концентрации 2 мг/л (Drebes, 1977; Bagmet
et al., 2017). После того, как клетки образовали
парные гаметангии, культуры переносили в ди-
стиллированную воду. Обозначения типа спари-
вания были сделаны a posteriori на основе резуль-
татов экспериментальных скрещиваний и со-
гласно рекомендациям В.А. Чепурнова с соавт.
(Chepurnov et al., 2005).
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Для анализа ДНК культуры N. palea отбирали
во время экспоненциальной фазы роста и кон-
центрировали центрифугированием. Общая ге-
номная ДНК была выделена согласно Ц.С. Эхту с
соавт. (Echt et al., 1992) с некоторыми модифика-
циями К.В. Киселева с соавт. (Kiselev et al., 2015).
ПЦР-амплификацию кодируемой пластидой об-
ласти rbcL проводили согласно А. Амато с соавт.
(Amato et al., 2007) с использованием праймеров
rbcLI1F, rbcLI1R, участка гена cox1 – с использо-
ванием праймеров GazF2 и KEdtmR (Evans et al.,
2007) в амплификаторе T100 Thermal Cycler (Bio-
Rad Laboratories, Inc., USA) с набором ПЦР Ency-
clo Plus (Евроген, Москва, Россия). Продукты
ПЦР очищали реагентом для очистки продуктов
ПЦР ExoSAP-IT (Affymetrix Inc., USA) и секвени-
ровали в обоих направлениях в Центре коллектив-
ного пользования “Биотехнология и генетическая
инженерия” ФНЦ Биоразнообразия ДВО РАН с
использованием генетического анализатора ABI
3500 (Applied Biosystems, USA) с набором для се-
квенирования BigDye Terminator v. 3.1 (Applied
Biosystems, Maryland, USA) и теми же праймера-
ми, которые использовались для ПЦР. Последо-
вательности были собраны с помощью пакета
Staden v. 1.4 (Bonfield et al., 1995) и выровнены
вручную в программе SeaView (Galtier et al., 1996).
Все вновь полученные последовательности были
помещены в GenBank под регистрационными но-
мерами MK887232–MK887243 (табл. 1) и сравне-

ны с другими клонами Nitzschia palea, доступны-
ми с помощью поиска BLAST (https://blast.ncbi.
nlm.nih.gov/Blast.cgi).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Секвенирование участка митохондриального
гена cox1 у 12 из 13 проанализированных клонов
выявило наличие двух генотипов, отличающихся
друг от друга, по меньшей мере, 73 заменами.
Первый генотип с фрагментом участка гена cox1
длиной 695 пар нуклеотидов был обнаружен у се-
ми природных клонов (Pk10, Pk9, Sv30, Sv26,
Che70, ChH23, Br) и двух их потомков (PkB и
CheP) (табл. 1). Результаты поиска BLAST пока-
зали сродство этого генотипа к клонам Nitzschia

palea SriLanka2 (FN557063) и India (FN557056) с
идентичностью последовательностей 92.03 и
92.61% соответственно. Второй генотип с фраг-
ментом участка гена cox1 длиной 679 пар нуклео-
тидов характеризовал природный клон Sht18 и два
его потомка ShtS и SvSh (табл. 1) и был сходен с кло-
ном Japan C (FN557054; Trobajo et al., 2009) и кло-
ном N. palea TCC570 (KC736651; Kermarrec et al.,
2013) с идентичностью последовательностей 94.99 и
94.83% соответственно. Согласно результатам ге-
нотипирования cox1, родители лабораторных
клонов (табл. 1) представляли разные генотипы,
но у их потомков был выявлен только один гено-
тип, что подтверждает наблюдение Р. Гастино с

Рис. 1. Происхождение 9 природных клонов Nitzschia palea (Google Maps, 2019). 1 – Pk10; 2 – Pk9; 3 – Sv30; 4 – Sv26;
5 – Che70; 6 – ChH23; 7 – Br; 8 – Sht18; 9 – Ch3ch.
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соавт. (Gastineau et al., 2013) об унипарентальной
передаче митохондриальной ДНК, отмеченное у
Haslea ostrearia. Для клона Ch3ch был секвениро-
ван участок пластидного гена rbcL. Фрагмент
длиной 365 пар нуклеотидов показал близкое
сродство к изоляту N. palea TCC 480 (KJ542465;
Rimet et al., 2014) и клону New Scot2 (HF675128;
Rovira et al., 2015) с идентичностью последователь-
ностей 99.73 и 99.18% соответственно. Идентич-
ность последовательностей cox1 и rbcL наших об-
разцов с представителями других видов Nitzschia

была значительно ниже (≤84 и ≤98% соответ-
ственно).

Общая морфология клеток и ультраструктура
створок клонов, исследованных как в световой,
так и в сканирующей электронной микроскопии,
соответствуют описаниям, приведенным для
Nitzschia palea различными авторами (Krammer,
Lange-Bertalot, 1988; Trobajo et al., 2009; Hofmann
et al., 2011). Размеры створок, плотности фибул и

штрихов наших клонов приведены в табл. 2. Сре-
ди измеренных створок средняя плотность фибул
варьировала от 10.53 до 12.76 в 10 мкм, а средняя
плотность штрихов – от 31.57 до 33.84 в 10 мкм.
Средняя ширина створок изменялась от 3.03 до
4.46 мкм. Значительнее всего варьировала сред-
няя длина створок (от 10.48 до 50.74 мкм), что бы-
ло связано с уменьшением размера в течение жиз-
ненного цикла. У всех изученных клонов из всех
показателей статистически значимо различалась
(р ≤ 0.05) только длина. При этом все клоны пока-
зали прогрессивное уменьшение длины клеток с
течением времени. У всех клонов створки были
линейно-ланцетными (табл. 2, рис. 2, 1–5) или
ланцетными (табл. 2, рис. 2, 6–12) с клювовидны-
ми (табл. 2, рис. 2, 1–5) или оттянуто-клювовид-
ными (табл. 2, рис. 2, 6–12) концами. Только
створки клона Ch3ch были широко эллиптиче-
скими (табл. 2, рис. 2, 13), с широко закругленными
концами (табл. 2, рис. 2, 13). Длина створок этого

Таблица 1. Происхождение и регистрационный номер в базе данных GenBank изученных клонов Nitzschia palea

№ Клон Местообитание и расположение Дата 
выделения

Регистрационный номер
в базе данных GenBank

1. Pk10 Донные отложения из ручья Наклонный, пещера 
Геологов-2, Пермский край

27.09.2013 MK887232

2. Pk9 Донные отложения из ручья Марсианский, пещера 
Геологов-2, Пермский край

04.10.2013 MK887233

3. Sv30 Донные отложения из ручья, пещера Северная, 
Свердловская область

17.07.2013 MK887234

4. Sv26 Соскоб со стены, пещера Северная, Свердловская 
область

15.07.2013 MK887235

5. Che70 Отложения возле озера, пещера Аленушка, Челя-
бинская область

05.07.2011 MK887236

6. ChH23 Грунт, пещера Под висячим камнем, Республика 
Башкортостан

06.10.2012 MK887237

7. Br Донные отложения, Рыбинское водохранилище, 
Ярославская область

15.09.2014 MK887238

8. Sht18 Донные отложения, ручей Харала, Республика Баш-
кортостан

11.08.2014 MK887239

9. Ch3ch Грунт, Игнатьевская пещера, Челябинская область 15.09.2011 KJ729150

10. ShtS Потомок клонов Sht18 и Sv26 27.09.2014 MK887240

11. PkB Потомок клонов Pk10 и Br 20.09.2014 MK887241

12. SvSh Потомок клонов Sv30 и Sht18 27.09.2014 MK887242

13. CheP Потомок клонов Che70 и Pk10 10.10.2014 MK887243
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Таблица 2. Морфометрические и биологические характеристики 13 клонов Nitzschia palea

Примечание. X – среднее, s – ошибка среднего, n – число измерений.

Клон Длина, мкм Ширина, 
мкм

Фибулы/
10 мкм

Штрихи/
10 мкм Форма 

створки Форма концов

Способность
к половому 
воспроиз-
ведениюmin–max (X ± s)

Pk10 16.94–24.05
(21.07 ± 0.18)

(n = 73)

2.67–3.64
(3.03 ± 0.03)

(n = 73)

9.86–12.39
(10.98 ± 0.10)

(n = 43)

29.95–35.60
(33.53 ± 0.19)

(n = 47)

Ланцетная Оттянуто-клю-
вовидные

+

Pk9 26.85–32.26
(29.89 ± 0.17)

(n = 55)

2.78–3.66
(3.29 ± 0.03)

(n = 55)

9.65–13.77
(11.03 ± 0.12)

(n = 46)

31.49–35.13
(33.53 ± 0.13)

(n = 46)

Линейно-лан-
цетная

Клювовидные ±

Sv30 17.08–25.76
(20.97 ± 0.22)

(n = 79)

2.94–3.64
(3.30 ± 0.02)

(n = 79)

10.02–13.84
(11.53 ± 0.12)

(n = 59)

29.99–35.34
(32.92 ± 0.22)

(n = 46)

Ланцетная Клювовидные +

Sv26 20.04–27.08
(24.69 ± 0.25)

(n = 64)

2.96–3.62
(3.36 ± 0.02)

(n = 64)

10.47–15.03
(12.21 ± 0.16)

(n = 52)

30.49–35.08
(33.73 ± 0.16)

(n = 45)

Линейно-лан-
цетная

Клювовидные +

Che70 12.44–17.91
(15.15 ± 0.24)

(n = 38)

2.88–4.30
(3.49 ± 0.05)

(n = 38)

10.10–14.90
(12.63 ± 0.22)

(n = 38)

31.72–36.13
(33.84 ± 0.22)

(n = 41)

Ланцетная Клювовидные +

ChH23 11.35–16.84
(15.57 ± 0.20)

(n = 47)

2.86–3.58
(3.17 ± 0.02)

(n = 47)

10.68–14.82
(12.63 ± 0.16)

(n = 47)

30.44–35.07
(33.13 ± 0.14)

(n = 42)

Ланцетная Клювовидные +

Br 23.10–26.47
(24.85 ± 0.05)

(n = 177)

2.68–3.69
(3.21 ± 0.02)

(n = 177)

9.73–13.83
(11.28 ± 0.11)

(n = 68)

29.94–35.25
(32.78 ± 0.18)

(n = 75)

Ланцетная Оттянуто-клю-
вовидные

+

Sht18 17.62–27.74
(23.28 ± 0.18)

(n = 97)

2.88–3.69
(3.27 ± 0.02)

(n = 97)

9.80–13.94
(11.45 ± 0.11)

(n = 58)

30.13–34.65
(32.95 ± 0.18)

(n = 49)

Ланцетная Оттянуто-клю-
вовидные

+

Ch3ch 8.92–12.41
(10.48 ± 0.07)

(n = 159)

3.57–5.06
(4.46 ± 0.02)

(n = 159)

10.11–14.82
(12.76 ± 0.18)

(n = 46)

30.55–34.98
(33.02 ± 0.19)

(n = 38)

Широко 
эллиптическая

Широко 
закругленные

–

ShtS 46.81–51.89
(50.74 ± 0.13)

(n = 45)

2.87–3.65
(3.12 ± 0.02)

(n = 45)

10.17–12.52
(11.04 ± 0.07)

(n = 45)

30.18–35.21
(32.02 ± 0.16)

(n = 45)

Линейно-лан-
цетная

Клювовидные –

PkB 48.49–53.45
(50.61 ± 0.13)

(n = 76)

3.03–3.69
(3.35 ± 0.02)

(n = 76)

9.49–12.84
(10.95 ± 0.15)

(n = 36)

31.51–35.35
(32.94 ± 0.18)

(n = 36)

Линейно-лан-
цетная

Клювовидные –

SvSh 40.92–46.0
(44.28 ± 0.14)

(n = 70)

2.87–3.70
(3.32 ± 0.03)

(n = 70)

9.70–11.46
(10.53 ± 0.08)

(n = 43)

31.14–34.60
(32.68 ± 0.15)

(n = 43)

Линейно-лан-
цетная

Клювовидные –

CheP 36.24–42.55 
(40.00 ± 0.15)

(n = 102)

2.84–3.70 
(3.34 ± 0.02)

(n = 102)

10.16–13.01 
(11.69 ± 0.12)

(n = 46)

30.22–33.76 
(31.57 ± 0.15)

(n = 41)

Линейно-лан-
цетная

Клювовидные –
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клона также была наименьшей среди всех исследо-
ванных (табл. 2, рис. 2). Кроме того, у Ch3ch появ-
лялись тератологические структуры створок при

уменьшении длины клеток до 9–10 мкм (рис. 3),
хотя при более крупных размерах они не отмеча-
лись. Наблюдалось образование второго ряда фи-

Рис. 2. Морфология створок 13 клонов Nitzschia palea. 1 – ShtS; 2 – PkB; 3 – SvSh; 4 – CheP; 5 – Pk9; 6 – Br; 7 – Sv26;
8 – Sht18; 9 – Sv30; 10 – Pk10; 11 – Che70; 12 – ChH23; 13 – Ch3ch. Различные фазы жизненного цикла: а – дорепро-
дуктивная; б – репродуктивная; в – пострепродуктивная.

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13

(a)

(б)

(в)

10 мкм

Таблица 3. Результаты экспериментов по скрещиванию между природными клонами Nitzschia palea

Примечание. “+” – половое воспроизведение наблюдалось в смешанной культуре; “–” – половое воспроизведение отсут-
ствовало в смешанной культуре; “0” – половое воспроизведение отсутствовало в моноклональной культуре; “a” – тип спа-
ривания 1; “b” – тип спаривания 2.

Sv30 (а) Sv26 (а) Pk10 (а) Pk9 (а) Che70 (b) Sht18 (b) Br (b) ChH23 (b) Ch3ch

Sv30 (а) 0

Sv26 (а) – 0

Pk10 (а) – – 0

Pk9 (а) – – – 0

Che70 (b) + + CheP – 0

Sht18 (b) SvSh ShtS + – – 0

Br (b) + + PkB + – – 0

ChH23 (b) + + + – – – – 0

Ch3ch – – – – – – – – 0
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бул (рис. 3в, 3г), дугообразное расположение
штрихов (рис. 3д), а также полная редукция неко-
торых ареол (рис. 3е).

Ни один из клонов N. palea не обнаруживал ка-
ких-либо признаков полового воспроизведения в
моноклональных культурах. Поэтому мы провели
гетероталлическое тестирование путем смешива-
ния клонов попарно, что в некоторых случаях вы-
зывало половое воспроизведение (табл. 3). Кло-
ны Sv30, Sv26 и Pk10 принадлежали к одному типу
спаривания (пола), который мы обозначаем “a”,
и этот тип был совместим с противоположным
типом спаривания (пола) “b”, представленным
клонами Che70, Sht18, Br и ChH23 (табл. 3). От-
сутствие репродуктивной изоляции между этими

клонами может свидетельствовать об их принад-
лежности к одному виду согласно биологической
концепции вида. Клон Pk9 (тип спаривания “а”)
успешно спаривался только с Br (“b”), с другими
клонами типа спаривания “b” половое воспроиз-
ведение не наблюдалось (табл. 3). Клон Ch3ch не
показал признаков половой активности с осталь-
ными клонами. Мы полагаем, что это связано с
тем, что длина его створок была наименьшей сре-
ди всех исследованных (табл. 2), и, вероятнее все-
го, он уже был вне диапазона скрещивания. Ни
один из клонов, полученных в лаборатории (ShtS,
PkB, SvSh, CheP), не обнаруживал каких-либо
признаков полового воспроизведения, как с при-
родными клонами, так и друг с другом.

Рис. 3. Тератологические структуры створок у клона Ch3ch. а, б – общий вид створок; в, г – образование второго ряда
фибул; д – дугообразное расположение штрихов; е – полная редукция некоторых ареол.

1 μm 3 μm

3 μm 1 μm

1 μm

(a)

(в)

(д) (е)

(г)

1 μm

(б)
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ОБСУЖДЕНИЕ

Некоторые фазы жизненного цикла Nitzschia

palea частично были описаны Р. Тробахо с соавт.
(Trobajo et al., 2009), ниже мы дополняем и обоб-
щаем все эти данные.

Было обнаружено, что морфология створок,
их длина и способность к половому воспроизве-
дению всех 13 исследованных клонов Nitzschia

palea варьировали в зависимости от фазы их жиз-
ненного цикла (рис. 2, табл. 2).

Дорепродуктивная фаза. Все четыре наших кло-
на (ShtS, PkB, SvSh и CheP), полученные в резуль-
тате лабораторного скрещивания, находились на
этой фазе жизненного цикла, поскольку длина их
створок была наибольшей среди изученных кло-
нов, и они воспроизводились только путем вегета-
тивного деления клеток (табл. 2). Створки этих
клонов характеризовались средней длиной от 50.74
до 40.00 мкм и створками линейно-ланцетной фор-
мы с клювовидными концами (табл. 2, рис. 2).
Сходные данные были получены и Р. Тробахо с со-
авт. (Trobajo et al., 2009).

Репродуктивная фаза. Согласно Р. Тробахо с со-
авт. (Trobajo et al., 2009), две клетки противополож-
ного типа спаривания соединяются сбоку и образо-
вывают две гаметы в каждой. Затем гаметы мигри-
руют через две короткие копуляционные трубки и
сливаются с образованием двух зигот, которые из-
начально эллипсоидальные или удлиненные и ле-
жат внутри гаметангиев. Поведение гаметангиума
и гамет является, по-видимому, одинаковым у обо-
их типов спаривания (или противоположного по-
ла). Каждый гаметангиум противоположного типа
спаривания в любой группе спаривания произво-
дит одну активную гамету и одну пассивную гамету
(транс-тип физиологической анизогамии), в отли-
чие от полового размножения в близком роде Pseu-

do-nitzschia, где гаметангии являются либо муж-
скими, либо женскими (цис-тип физиологиче-
ской анизогамии) (Chepurnov et al., 2005; Amato
et al., 2007). Затем зиготы расширяются (в виде
ауксоспор) параллельно апикальным осям гаме-
тангия и образовывают инициальные клетки, по-
является следующее поколение (Trobajo et al.,
2009). В нашем исследовании весной, летом и осе-
нью парные гаметангии формировались на 2-й день
от начала эксперимента, ауксоспоры – на 3-й, ини-
циальные клетки – на 5-й день. Зимой, однако,
парные гаметангии формировались на 3-й день
от начала эксперимента по спариванию, ауксо-
споры – на 4-й день и инициальные клетки – на
7-й день. Возможно, это было связано с уменьше-
нием интенсивности освещения зимой. Аналогич-
ная картина была отмечена у некоторых других ви-

дов диатомовых (Drebes, 1977; Mann, 1993; Рощин,
1994; Davidovich, 2002; Chepurnov et al., 2004).

Эксперименты по скрещиванию показали, что
восемь клонов (Pk10, Pk9, Sv30, Sv26, Che70,
ChH23, Br и Sht18) находились на репродуктив-
ной фазе. Средняя длина створок на этой фазе ва-
рьировала от 29.89 до 15.15 мкм (табл. 2), форма
створок изменялась от линейно-ланцетных к
ланцетным с клювовидными или оттянуто-клю-
вовидными концами (рис. 2). В целом это соот-
ветствует данным, приведенным Р. Тробахо с со-
авт. (Trobajo et al., 2009). На этой фазе сохраняет-
ся типичная морфология створок, но существует
тенденция к уменьшению их длины при сохране-
нии ширины и расширении концов.

Пострепродуктивная фаза. На этой фазе жизнен-
ного цикла находился только клон Ch3ch, посколь-
ку он не был способен к половому размножению и
имел значительно более короткие створки, чем бы-
ло выявлено для створок на репродуктивной фазе
(средняя длина составляла 10.48 мкм; табл. 2).
Уменьшение длины створок, но не их ширины,
привело к изменению их внешнего вида и переходу
к широко эллиптическим створкам с широко за-
кругленными концами. На этой фазе появились те-
ратологические структуры створок, которые ранее
не наблюдались нами в течение жизненного цикла
N. palea. Основными факторами, вызывающими
формирование тератологии, являются загрязне-
ние тяжелыми металлами и длительное культиви-
рование, связанное с малым размером клеток
(длиной) (Генкал, Елизарова, 1989; Estes, Dute,
1994; Falasco et al., 2009). В нашем случае загрязне-
ние тяжелыми металлами может быть исключено, и
мы можем предположить, что к образованию тера-
тологических структур у клона Ch3ch привело дли-
тельное его культивирование (с 2011 года) и значи-
тельное уменьшение длины его клеток. Клон
Che70 также культивируется с 2011 года, но сред-
няя длина его клеток была больше, чем у клона
Ch3ch. Р. Тробахо с соавт. (Trobajo et al., 2009)
также сообщали о сходной морфологии и размерах
створок (средняя длина от 13.44 до 11.97 мкм) у
двух клонов (Japan A1 и Japan E), но какие-либо
аномалии створок у этих клонов не наблюдались.

Кардинальные точки. На основании проведен-
ных наблюдений и данных литературы можно
сделать вывод, что Nitzschia palea способна к по-
ловому воспроизведения при средней длине ство-
рок в диапазоне 29.89–15.15 мкм. Было отмечено,
что клон Pk9 успешно спаривался только с Br, но
не с другими клонами (табл. 3). Возможно, что
способность к половому воспроизведению сни-
жается к нижней границе этого диапазона. Таким
образом, для этого вида диатомей верхняя карди-
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нальная точка составляет около 30 мкм; нижняя
кардинальная точка – около 15 мкм.

Известно, что у диатомовых водорослей размер
клеток, находящихся в верхней кардинальной точ-
ке, определяющей переход от дорепродуктивной
фазы к репродуктивной, составляет примерно 50%
от максимального видоспецифического размера
(Davidovich, 2000). В случае с Nitzschia palea это со-
отношение составляло около 47%, что подтвержда-
ет ранее выявленную закономерность.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, на основе наших исследований

и данных литературы, описан жизненный цикл
широко распространенной эврибионтной диато-
мовой водоросли Nitzschia palea, включающий до-
репродуктивную, репродуктивную и пострепро-
дуктивную фазы с описанием морфологии и мор-
фометрии створок на каждой фазе. Впервые для
данного вида выявлены кардинальные точки, связь
тератологических структур створок с пострепро-
дуктивной фазой развития, а также унипаренталь-
ный способ наследования митохондрий. Получен-
ные данные важны для изучения филогеографии
данного организма, а также обеспечат фундамен-
тальную основу технологии длительного поддер-
жания Nitzschia palea в культуре.

 СОБЛЮДЕНИЕ ЭТИЧЕСКИХ СТАНДАРТОВ
Настоящая статья не содержит описания выпол-
ненных авторами исследований с участием лю-
дей или использованием животных в качестве 
объектов.
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The diatom Nitzschia palea is a widespread eurybiontic alga that inhabits the benthos of freshwater ponds and
watercourses, soils and caves. This species has a potential for biotechnological applications; therefore, knowl-
edge of its biology is important. Although the species has been studied quite extensively, comprehensive in-



ОНТОГЕНЕЗ  том 51  № 2  2020

ЖИЗНЕННЫЙ ЦИКЛ NITZSCHIA PALEA (KÜTZING) 131

formation on its life cycle properties, including cardinal points, is still lacking. In this contribution, based on
our studies and literature data, we supplement and summarize the available information on the species’ life
cycle, including data on morphology, morphometry, teratological structures of valves and cardinal points.  It
was also shown for the first time for N. palea that progenies inherit a site of the mitochondrial gene cox1 only
from a parent of the same sex. The data obtained will be important in the study of the phylogeography of the
species, as well as provide the fundamental basis for the technology of long-term maintenance of N. palea in
culture.

Keywords: diatom, Nitzschia palea, life cycle, cardinal points, site of gene cox1, uniparental transmission


