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Давидович Н.А.
 "Репродуктивная биология диатомовых водорослей: 170-летняя история и перспективы исследований"

В сообщении проанализировано развитие репродуктивной биологии диатомовых за 170 лет, с момента опубликования первой работы по данному направлению исследований. Намечены перспективы исследований.

Диатомология как наука берет начало с 1703 года, с рисунка неизвестного автора, на котором изображена цепочка Tabellaria. Работа Твайтса вышла спустя почти полтора столетия. До этого в основном накапливались данные о морфологии видов, описывались отдельные таксоны и предлагались варианты их классификации. Одна из первых систем была предложена Агардом (Carl Adolph Agardh, 1785–1859) в его работе "Systema Algarum" (Agardh, 1824). Она включала всего 48 видов, распределенных по 9-ти родам. Несколькими годами позже (1830–1832) Agardh опубликовал "Conspectus Criticus Diatomacearum" (1830–1832) Agardh, который включал уже 111 видов. К 1844, Kützing смог составить список, в котором состоявший из примерно 800 видов. Начальные классификации были сопряжены с попытками охватить все доступные в отношении диатомовых детали: форму клеток, форму колоний, подвижность и т.д. Исключение составляли данные об особенностях половой репродукции ввиду их отсутствия.
Первая работа, в которой можно найти описание полового процесса у диатомовых, датируется серединой девятнадцатого века. G.H.K. Thwaites, опубликовал короткое сообщение под названием "On conjugation in the Diatomaceae" (Thwaites, 1847). С этого момента и следует, по-видимому, начинать отсчет репродуктивной биологии диатомовых. 
"Золотой век" для репродуктивной биологии диатомовых наступил во второй половине 19-го столетия.  Griffith, 1855; Smith, 1856; Carter, 1856, 1865; Pritchard, 1861; Lüders, 1862 и другие исследователи представили многочисленные данные о репродукции разных видов диатомей. По-видимому, самым эффективным и продуктивным исследователем этого периода оказался von Karsten, G. Им была опубликована серия работ, в которых приводится описание полового процесса или отдельных его деталей для нескольких десятков видов диатомей. Его тщательно выполненные иллюстрации несут много информации и для современных исследователей.
В это же время было дано объяснение одной из уникальных особенностей жизненного цикла диатомовых водорослей — уменьшение среднего размера в клоне с каждым делением клеток с последующим восстановлением исходных размеров. Работы, описывающие эту закономерность, были представлены одновременно и независимо МакДональдом (MacDonald, 1869) и Пфитцером (Pfitzer, 1869).
Первая попытка классификации типов ауксоспорообразования была предпринята Смитом (1856), вскоре после первых описаний «конъюгации», сделанных Твайтсом, Гриффитом, Картером и самим Смитом. Он выделил четыре типа, в зависимости от количества родительских клеток, участвующих в процессе, и количества образующихся ауксоспор. Чуть позже Клебан, опираясь на те же критерии, описал уже пять типов ауксоспоруляции (Klebahn 1896). Из них три он считал бесполыми, а два связаными с сексуальным слиянием клеток. Карстеном (Karsten 1898, 1899) была представлена схема, признававшая наличие четырёх типов, которые соответствовали классификации Клебана, за исключением III-го типа, и все они были переупорядочены. Наконец, Мережковский (Mereschkowsky 1903) опубликовал еще одну схему, очень похожую на предложенную Клебаном, но с транспонированными типами III и V. Очень важно отметить, что во всех представленных классификациях порядок разных типов значителен, поскольку каждый автор делал сознательную попытку тем самым отразить возможные эволюционные или биологические тенденции. В своей классификации Мережковский обращает внимание на подвижность диатомовых, увязывая ее с двумя классами, на которые разбиваются все возможные варианты ауксоспорообразования. 
 Подвижность диатомовых сегодня рассматривается как один из основных трендов эволюции. Подвижности клеток можно придать существенную роль, если рассмотреть её с позиций репродуктивной биологии. Речь идет о проблеме доставки гамет к месту слияния. Эта функция у подвижных пеннатных диатомовых переходит от гамет к самим клеткам, продуцирующим гаметы. Именно эти диатомовые и получили наибольшее эволюционное преимущество и достигли значительного расцвета. Достаточно вспомнить недавнюю работу Накова с соавторами (Nakov, Beaulieu, Alverson 2018), где убедительно показано, что эволюция диатомовых связана с подвижностью как самих вегетативных клеток, так и генеративных клеток, а именно гамет. 
В результате цитологических исследований и исследований жизненного цикла к 30 году 20-го века было накоплено достаточно информации, чтобы обеспечить правильную с современных позиций интерпретацию типов ауксоспорообразования у пеннатных диатомовых, и Хустедт (Hustedt 1930) выдвинул новую схему, которая была адаптирована Гайтлером (Geitler 1932). В этой системе помимо оогамии, свойственной центрическим, выделяется 4 основных типа. Система Гайтлера используется без изменений по настоящее время (Amato 2010). Детальная схема оогенеза и пути его эволюции у диатомовых были представлены уже в 21 веке (Mizuno 2006).

 К началу 20 века сложилось четкое понимание того, что ауксоспора — это растущая зигота, которая возникает как результат полового процесса. 
Karsten (1912) показал, что мейоз ассоциируется с гаметогенезом у пеннатной диатомеи Surirella. Тем самым были получены доказательства того, что пеннатные диатомовые являются диплонтами. В 1950 году было установлено, что центрические диатомовые водоросли также являются диплонтами (von Stosch 1950), демонстрирующими оогамию.

21 век ознаменовался всё более растущим интересом к репродуктивной биологии диатомовых. За 18 лет с начала века опубликовано около 200 работ, непосредственно касающихся этой темы. Можно отметить следующие основные направления исследований, вызывающие наибольший интерес:
· процесс полового воспроизведения у конкретных видов 

· физические факторы, контролирующие половое воспроизведение 

· жизненные циклы 

· биогеография, репродуктивная изоляции популяций/видов и поток генов между ними 

· молекулярные основы пола и полового воспроизведения 

· наследование, связанное с полом 

· механизм доставки гамет к месту сингамии; феромоны 

· эволюция пола 

