
Modern Phytomorphology 3: 213–218, 2013

© The Author(s), 2013

Введение

Одноклеточная водоросль взаимо-
действует с окружающей средой через 
клеточную оболочку. Процессы фотосинтеза, 
дыхания, поглощения биогенов, выделения 
органических веществ – все виды обмена 
веществом и энергией связаны с поверхностью 
оболочки микроводоросли. По этой причине, 
площадь поверхности оболочки вместе с ее 
объемом широко используют для анализа 
характеристик вещественно-энергетического 
обмена. Между тем, вещество проникает 
внутрь и наружу микроводоросли не через 
всю поверхность оболочки, а только через 
микроскопические поры, пронизывающие 
ее стенки. Поэтому для правильной оценки 
характеристик вещественного потока 
важно знать именно суммарную площадь 
поверхности пор микроорганизма.

Расчетом площади поверхности пор 

оболочек одноклеточных водорослей до 
настоящего момента никто не занимался, 
так как такие вычисления трудоемки. Для 
выполнения расчетов необходимы данные о 
размерах пор и адекватные математические 
модели распределения пор по поверхности 
оболочек микроводорослей различных 
систематических групп. Наиболее 
перспективным объектом для проведения 
подобных расчетов являются диатомовые 
водоросли, покрытые жестким кремниевым 
панцирем с регулярной морфологической 
структурой.

Размеры пор диатомовых встречаются 
в диагностических описаниях. Их можно 
определить по снимкам, полученным при 
помощи СЭМ, ТЭМ и зондовой микроскопии. 
В связи с интенсификацией исследований 
различных аспектов использования 
диатомовых в сфере нанотехнологий, в 
последнее время больше внимания стали 

Модель распределения ареол и площадь 
поверхности пор, расположенных на створках 

центричных диатомовых водорослей из 
родов Coscinodiscus Ehr. и Thalassiosira Cl.
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уделять размерам и функции элементов их 
панциря (Bukhtiyarova 2009), в том числе 
порам и ареолам.

Изучение морфогенеза панциря 
диатомовых приводит к появлению 
соответствующих моделей формирования 
его структурных элементов (Parkinson 
et al. 1999; Bentley et al. 2005; Hicks 
et  al. 2006; Lenoci & Camp 2008; Willis 
et  al. 2010). Все они достаточно сложны и 
абстрактны, так как преследуют своей целью 
продемонстрировать процесс формирования 
элементов структуры створки и панциря. 
Исключительно математический подход 
использовал M.S. Longuet-Higgins (2001) 
для описания регулярного гексагонального 
размещения ареол на створках диатомовых 
из рода Thalassiosira. Предложенная модель 
проста и красива, но не всегда верна: при 
достаточно большом диаметре створки 
полученные размеры ареол у краев и около 
центра створки отличаются в несколько 
раз, тогда как в природе размеры ареол 
диатомовых более стабильны.

В целом, для проведения упомянутых 
расчетов наиболее интересны именно 
центричные диатомовые водоросли, 
у которых ареолы распределяются 
по поверхности круглых створок 
панциря радиальными рядами, образуя 
гексагональный узор. Такими диатомовыми 
являются, например, представители 
родов Coscinodiscus и Thalssiosira. В работе 
(Losic et al. 2007) детально исследована 
морфология ареол двух видов этих родов, 
приведены размеры ареол и пор, а также 
дана оценка перфорированности ареол этих 
видов. Однако, задачу об оценке суммарной 
площади поверхности всех пор створок 
панциря авторы работы перед собой не 
ставили.

В связи с этим, в настоящей работе 
предложен метод имитации распределения 
ареол по поверхности створок центричных 
диатомовых, описана методика оценки и 
приведены значения суммарной площади 
поверхности пор диатомовых указанных 
родов.

Материалы и методы исследований

Материалом для исследований послужили 
данные о размерах структурных элементов 
панциря двух видов центричных диатомовых 
водорослей Coscinodiscus sp. и Thalassiosira 
eccentrica (Ehrenberg) Cleve, взятые из 
работы (Losic et al. 2007). Поверхность 
створок центричных диатомовых покрыта 
радиальными рядами ареол – сложно 
устроенными шестиугольными камерами в 
кремниевых стенках створок. Каждая ареола 
содержит несколько десятков пор, через 
которые осуществляется обмен веществом 
с окружающей средой. В центре створки 
находится бесструктурное гиалиновое поле, 
у разных видов оно имеет различную форму 
(Fryxell & Ashworth 1988). Для простоты 
расчетов оно считается круглым. Помимо 
ареол, на поверхности створок центричных 
диатомовых расположены другие достаточно 
малочисленные структурные элементы, 
которые не учитываются в описанной модели.

В качестве исходных данных модели 
использованы: диаметр створки, диаметр 
центрального гиалинового поля, диаметр 
ареолы, диаметр поры, количество 
пор на одной ареоле. При помощи 
модели оценивалось количество ареол, 
расположенных на створке, суммарная 
площадь поверхности всех пор и площадь 
поверхности створки. На основе полученных 
данных рассчитывалась перфорированность 
створки – отношение площади всех пор к 
площади створки. Предполагалось, что у 
обоих видов поверхность створок плоская. 
Площадь поверхности створки и одной поры 
вычислялась по формуле площади круга.

Диаметр пор у обоих видов менялся в 
диапазоне 35-50 нм (Losic et al. 2007). У 
T. eccentrica поры образуют одну компактную 
группу из примерно 105±5 пор; у 
представителей Coscinodiscus sp. одна ареола 
содержит 20 групп пор по 5-7 пор в каждой 
группе (Losic et al. 2007), что составляет 
100‑140 пор на ареолу. Диаметр ареол по 
данным тех же авторов у Coscinodiscus sp. 
равен 1700±170 нм, а у T. eccentrica – 1240±40 
нм. В расчетах использованы величины 1700 
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нм и 1200 нм соответственно.
Для простоты построений, ареолы 

имитировались окружностями. Естественные 
ареолы диатомовых имеют шестиугольную 
форму, но для решения поставленной задачи 
– подсчета числа ареол – удобно использовать 
окружности, тем более, что окружность 
легко преобразуется в описанный вокруг нее 
шестиугольник.

На первом этапе моделирования 
строились радиальные ряды ареол (ребра), 
направленные от центра к краям створки 
(Рис. 1 А). Исходное число ребер Nr зависело 
от диаметров ареолы Dar и гиалинового поля 
Dh:

Nr = целая часть от (2 π / θ),		  (1)
θ = 2 arcsin(Dar / Dar + Dh)		  (2)

Построенные ребра разделяли 
створку на идентичные секторы, 
повернутые относительно центра на угол 
k∙θ, k = 0, …, Nr‑1. Все построения выполнялись 
только для одного сектора, а затем, при 
помощи поворотов, они распространялись 
на остальные. Сектор последовательно, от 
центра к краям, заполнялся поперечными 
(концентрическими) рядами ареол так, чтобы 
ареолы более-менее компактно заполняли 
пустую поверхность (Рис. 1 Б). Каждая ареола 
концентрического ряда строилась только 

тогда, когда для этого хватало свободного 
пространства. Построение завершалось, 
когда ареолы заполняли всю поверхность 
сектора (Рис. 1 B).

После заполнения створки ареолами, 
подсчитывалось общее число ареол, 
которое умножалось на суммарную 
поверхность пор, расположенных на одной 
ареоле. Таким способом вычислялась 
суммарная поверхность всех пор створки. 
Описанный алгоритм был реализован в виде 
компьютерной программы, доступной по 
адресу: http://3d-microalgae.org/.

Результаты и их обсуждение

Пример созданной при помощи модели 
текстуры створки центричной диатомовой 
водоросли показан на Рис. 2. Здесь все ареолы 
имеют одинаковый размер. Между ними 
осталось пустое пространство, в котором 
можно поместить ареолы меньшего диаметра. 
Эти ареолы будут окружены пятью соседними. 
Рядом с ними располагаются ареолы, 
граничащие с семью соседями. Все остальные 
ареолы, как и положено, имеют по шесть 
соседних ареол. Как указывают Fryxell & 
Ashworth (1988), на створках центричных 
диатомовых из рода Coscinodiscus встречаются 
ареолы, соприкасающиеся с пятью и семью 
соседними. Как и в предложенной модели 

Рис. 1. Заполнение поверхности створки ареолами: A – построение радиальных рядов ареол (ребер), которые 
разделяют створку на одинаковые секторы; B – заполнение одного сектора концентрическими рядами ареол 
заданного размера; C – копирование ареол на остальные секторы.
Fig. 1. Filling of a valve area by areolae: A – construction of radial rows of areolae that divide valve into equal sectors; B – 
filling of a sector by concentric rows of areolae; C – allocation of areolae on other sectors.
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216 Modern Phytomorphology 3 (2013)

они расположены в местах, где происходит 
раздвоение радиальных рядов ареол. Таким 
образом, модель правдоподобно имитирует 
текстуру круглых створок центричных 
диатомовых водорослей.

Результаты расчетов показывают, 
что пористость поверхности створок 
Coscinodiscus sp. c большим диаметром ареол 
составила 4-8%, что оказалось несколько 
меньше пористости T. eccentrica – 7-14%. 
Полученные величины хорошо согласуются 
с пористостью отдельных ареол этих же 
видов: 7,5±1,5% и 10±2,5% (Losic et al. 2007). 
Отсюда следует очевидный вывод о том, что 
при равномерном заполнении поверхности 
створки ареолами, ее пористость будет 
эквивалентна пористости одной ареолы и 
не будет зависеть от диаметра створки. По-
видимому, такую же величину пористости 
створки будут иметь другие виды центричных 
диатомовых схожей морфологии.

Биологический смысл полученных 
результатов состоит в том, что в обменных 
процессах организма диатомовой 

водоросли участвует всего лишь около 
10% площади поверхности створки, тогда 
как вся поверхность створки (100%) 
используется для фотосинтеза: она влияет 
на световой поток, проходящий через 
панцирь. С известной долей условности 
можно допустить, что вещественный 
поток, протекающий через поверхность 
створок, соотносится с энергетическим 
(световым) потоком в отношении 1:10. 
Такое соотношение будет справедливым 
для центричных диатомовых водорослей 
с ареолами фиксированного размера, 
равномерно заполняющими всю поверхность 
створок. Чередование пор и «гладкой» 
кремниевой поверхности обеспечивает 
интересные энергетические эффекты: данные 
структуры начинают работать как фотонные 
кристаллы (Fuhrmann et al. 2004), по сути, 
оптические фильтры (Noes et al. 2008), и 
как фокусирующие свет дифракционные 
решетки (De Stefano et al. 2007).

Таким образом, при оценке поверхности 
оболочек одноклеточных водорослей 

Рис. 2. Имитация распределения ареол по поверхности круглой створки диатомовой водоросли.
Fig. 2. The model of areolae distribution on a surface of circular diatom valve.
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следует принимать во внимание цель 
данных расчетов. Так, интенсивность 
фотосинтеза будет связана именно с общей 
площадью поверхности клетки, потому 
что свет улавливается всей поверхностью 
микроводоросли. Для плавучести организма 
важно сопротивление формы оболочки 
погружению, которое пропорционально 
соотношению общей площади поверхности 
оболочки и ее объема (Алеев 1976). Для 
характеристики вещественного потока 
важна именно площадь пор – минимальных 
отверстий на поверхности оболочки. Так как 
продукционные процессы одноклеточных 
водорослей связаны с вещественно-
энергетическими потоками, протекающими 
через поверхность клеточной оболочки, то для 
их характеристики важно знать соотношение 
между общей площадью поверхностью 
оболочки и частью ее поверхности, занятой 
порами.
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The model of areolae distribution and surface area of pores located on the 
valves of centric diatoms Coscinodiscus Ehr. and Thalassiosira Cl.

Anton M. Lyakh

Abstract. Chemical substances exchange between microalgae and environment occurs through the pores on the surface 
of its coat. Therefore, characteristics of substance flow are related to the total area of the pores of microalgae. Pores of 
centric diatoms are arranged in groups on the siliceous plates that cover the areolae of valves. The mathematical model 
that simulates the radial areolae arrangement on the valves of centric diatoms and on the basis of estimated number of 
areolae calculates the total area of the diatom pores is proposed. On the example of two diatom species Coscinodiscus sp. 
and Thalassiosira eccentrica it was shown that their pores occupy 4-8% and 7-14% of total valve surface respectively. These 
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values do not depend on the valve diameter and number of its areolae but are equivalent to the porosity of areolae of these 
species. It is supposed that about 10% of valve surface takes part in substance exchange and 100% of valve surface absorbs 
sunlight. Therefore substance flow through the valve is related to the energy flow (sunlight) as 1:10. It is suggested to use 
the ratio between total area of microalgae surface and area of its pores for the characteristics of microalgae productivity.

Key words: substance-energy exchange, microalgae cover, model, areolae distribution, functional morphology
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