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Впервые описаны половое воспроизведение и жизненный цикл морской пеннатной диатомовой
водоросли Entomoneis cf. paludosa. Установлено, что в половом процессе участвуют два гаметангия,
каждый производит по две гаметы. Для этого вида характерна морфологическая и поведенческая
изогамия. Система скрещивания включает гетероталлический способ воспроизведения; случаи го-
моталлизма не отмечены. Тип полового процесса близок к категории IC в системе Гайтлера.
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Изначально под названием Entomoneis
Эренберг описал подрод (Ehrenberg, 1845a), ко-

торый затем повысил до уровня рода (Ehrenberg,
1845b). Типовым видом нового рода стал Ento-
moneis alata Ehrenberg (ранее Navicula alata Ehren-
berg). В настоящее время семейство Entomoneida-
ceae состоит из двух родов – Entomoneis и Platich-
thys ( Lange-Bertalot et al., 2015). Раунд с
соавторами (Round et al., 1990) определили Ento-
moneis как род каналошовных пеннатных диато-
мовых водорослей, обитающих преимуществен-
но в морских и солоноватых водоемах, изредка в
пресных водах. Современные исследования пока-
зывают, что видовое разнообразие рода Entomoneis
недооценено (Clavero et al., 1999; Paillès et al., 2014;
Mejdandžić et al., 2017; Liu et al., 2018, и др.), а диа-
пазон ареалов, в которых можно найти его пред-
ставителей, гораздо шире: E. vertebralis E. Clavero,
J.O. Grimalt & M. Hernández-Mariné и E. reimeri
D.C. Reinke & Wujek встречаются в естественных
соляных болотах (Clavero et al., 1999); E. gigantea
(Grunow) Nizamuddin и E. kjellmanii (Cleve) Poulin
& Cardinal обитают в морских льдах (Poulin et al.,
2011; Kudryavtseva et al., 2017); E. triundulata Bing
Liu & D.M. Williams описан из пресноводного
озера (Liu et al., 2018).

Entomoneis paludosa (W. Smith) Reimer – эпипе-
лический вид диатомей, обитающий в морских и
солоноватоводных водоемах (Dalu et al., 2015). Го-
лотип E. paludosa в оригинальной публикации
Смита (Smith, 1853) описан как Amphiprora paludo-
sa, а в 1975 г. переведен Реймером (Guiry, Guiry,
2020) в род Entomoneis. К настоящему времени
сведения об этом виде дополнены описанием его
морфологии и распространения в водах африкан-
ского континента (Dalu et al., 2015). Изучено вли-
яние на рост и биохимический состав культур
E. paludosa некоторых бактерий (Jauffrais et al.,
2017), а также добавления цинка (Nguyen-Deroche
et al., 2012).

Ауксоспорообразование у Amphiprora alata (в
настоящее время Entomoneis alata) впервые отме-
чено Карстеном (Karsten, 1899), который привел
рисунок пары инициальных клеток внутри обо-
лочек ауксоспор, окруженных пустыми теками
родительских клеток. Однако изменение разме-
ров в жизненном цикле вида и особенности поло-
вого воспроизведения на этапах гаметогенеза и
сингамии до сих пор не описаны.

Диатомовые водоросли отличаются от других
одноклеточных водорослей не только наличием
кремниевого панциря, но и уникальным измене-
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нием его размеров в жизненном цикле. С каждым
вегетативным делением длина клеток прогрес-
сивно уменьшается и возникает необходимость
восстановления первоначальных размеров. Рести-
туция обычно достигается в процессе полового
размножения. Переход от вегетативного размно-
жения к половому происходит после достижения
клеткой определенной длины, которая у боль-
шинства видов составляет 45–55% от максималь-
ного видоспецифического размера (Davidovich,
2001). Таким образом, половое воспроизведение у
диатомей – это обязательная жизненная стадия,
необходимая для появления поколения с новыми
генетическими комбинациями и для восстанов-
ления максимального видоспецифического раз-
мера клеток (Round et al., 1990; Edlund, Stoermer,
1997; Mann, 2011).

Представители рода Entomoneis широко рас-
пространены, встречаются постоянно, иногда до-
стигают значительной численности и играют да-
леко не последнюю роль в морских экосистемах.
Благодаря крупным размерам и необычной фор-
ме клеток, виды этого рода легко отличить в про-
бах. Однако данных о их биологии, как и сведе-
ний об этапе жизненного цикла, связанном с по-
явлением новых поколений, крайне мало. Цель
настоящей работы состояла в описании полового
воспроизведения, жизненного цикла и системы
скрещивания черноморского представителя рода
Entomoneis.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Виды рода Entomoneis обнаружены в эпилито-

не и перифитоне Чёрного моря и изолированы из
проб, собранных у побережья Крымского полу-
острова (клоны 7.0525-A, 7.0525-B, 7.0525-C – в
Двуякорной бухте; клон 7.0428-B – в Карадагской
бухте около насосной станции; клоны 8.0727-A и
8.0727-В – на глубине 17 м у п-ва Тарханкут), а
также у берега на набережной г. Сочи (клоны
7.0601-A, 7.0601-B, 7.0601-C, 7.0601-D) и около
г. Акчакоча, провинция Дюзжде (Düzce Akçako-
ca) на северо-западе Турции (клон 7.0906-D).

Клоны культивировали в среде, по составу
близкой к среде ESAW (Andersen et al., 2005), мо-
дифицированной (Полякова и др., 2018) и разбав-
ленной дистиллированной водой до необходимой
солености (20‰). Клетки для клоновых культур
выделяли микропипеточным методом (Andersen,
Kawachi, 2005) под микроскопом МБС-9 (ЛОМО,
СССР) и очищали путем многократного пересева
в свежую среду. Культивирование проводили в
стеклянных чашках Петри диаметром 5–9 см и
высотой 0.9–1.4 см при наполнении средой от 8
до 45 мл в соответствии с размером чашки. Экс-
поненциальную фазу роста поддерживали, еже-
недельно пересевая культуры в свежую питатель-
ную среду. Чашки находились в изолированной

комнате с постоянной температурой 20 ± 2°С на
полках у окон, обращенных на север, что обеспе-
чивало естественные периодичность и уровень
освещения.

Монокультуры регулярно просматривали под
микроскопом для обнаружения случаев гомотал-
лического воспроизведения. Каждую неделю экс-
поненциально растущие культуры попарно сме-
шивали для инициирования гетероталлического
полового размножения; смешанные культуры в
течение недели ежедневно просматривали под
микроскопом, контролируя начало гаметогенеза
и появление половых клеток. Обильность вос-
произведения оценивали в баллах: 0 – случаи
полового размножения не отмечены; 1 – наблю-
даются единичные случаи гаметогенеза/ауксо-
спорообразования; 2 – случаи гаметогенеза/аук-
соспорообразования встречаются часто, но их
нельзя назвать массовыми; 3 – наблюдается мас-
совое ауксоспорообразование.

Для исследования с помощью сканирующего
электронного микроскопа (СЭМ) клетки диато-
мовых водорослей очищали от органического ма-
териала кипячением в 35% перекиси водорода
(H2O2) в течение 6 ч. Затем клеточную суспензию
центрифугировали и 7–8 раз промывали дистил-
лированной водой. Несколько капель полученной
суспензии помещали на алюминиевые столики,
высушивали на воздухе и напыляли золотом. Пре-
параты просматривали и фотографировали на
СЭМ Hitachi SU8020.

За живыми клетками наблюдали под микро-
скопом Biolar PI (PZO, Польша), настроенным по
методам дифференциально-интерференционно-
го контраста и освещения по Кёлеру (Федин,
Барский, 1971). Клетки фотографировали с помо-
щью цифровой фотокамеры Canon PowerShort
A640. Размеры клеток определяли, используя
окулярную линейку, калиброванную по объект-
микрометру.

Для филогенетического анализа полные коди-
рующие области rbcL (рибулозо-1,5-бисфосфат-
карбоксилазы/оксигеназы большой субъедини-
цы рРНК) получали из предварительных сборок
полного пластидного генома. Все анализы вы-
полнены на платформе MEGAX (Kumar et al.,
2018). С помощью программы ClustalW получен-
ные последовательности гена rbcL выравнивали с
48 последовательностями, доступными в базе
данных BLAST для разных видов Entomoneis/Am-
phiprora. В качестве внешней группы использова-
ли Rhopalodia gibba (Ehrenberg) O. Müller и Epithe-
mia parallela (Grunow) Ruck & Nakov. Последова-
тельности “обрезали” до конечной длины 1081
пара нуклеотидов. Филогенетическое дерево
строили по методу максимального правдоподо-
бия на основе модели GTR+I+G, используя
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1000 повторностей бутстрепа для определения
поддержки ветвей.

Последовательности гена rbcL клонов, ис-
пользованных в данной работе, депонированы в
базе данных GenBank под номерами MT424815
(клон 7.0525-A), MT424816 (клон 7.0428-B) и
MT424817 (клон 7.0906-D).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Таксономическая характеристика

Клетки в выделенных клонах одиночные, с по-
яска прямоугольные или гитаровидные, перетяну-
тые в средней части и скрученные по продольной
оси (рис. 1). Клетка содержит один хлоропласт,
образующий две лопасти. Створки линейно-лан-
цетные с перетяжкой, несущие узкий киль,
уменьшающийся или исчезающий в центре
створки и уменьшающийся у ее концов. Штрихи
двухрядные и многорядные; образованы неболь-
шими круглыми ареолами, закрытыми гименом
снаружи и открытыми внутри. Шов S-образный,
на проксимальном и дистальном концах клетки,
как правило, прямой; расположен в трубчатом
канале, перфорированном небольшими ареола-
ми. Фибулы присутствуют. Вставочные ободки
многочисленные, перфорированные.

Изолированные в культуру клетки имели ряд
признаков, характерных для Entomoneis paludosa.
Сравнение характеристик клонов с результатами
исследования голотипа E. paludosa (W. Smith) Re-
imer (Dalu et al., 2015) показало, что клоны из
культуры соответствовали голотипу E. paludosa по
длине створки (41–63.5 мкм) и плотности штри-
хов (20–23 в 10 мкм) (рис. 1в–1г). Однако клетки
выделенных нами штаммов имели гладкую (плав-
ную) разделительную линию между килем и ли-
цевой поверхностью створки (рис. 1в), тогда как у
всех проиллюстрированных образцов голотипа
линия разделения имела отчетливую выпуклость
(Dalu et al., 2015).

Молекулярно-филогенетический анализ, вы-
полненный с использованием гена rbcL, показал,
что клоны, изолированные из проб с крымского и
турецкого побережья Черного моря, образуют
единый кластер внутри большой клады рода Ento-
moneis (рис. 2). При этом клоны, определенные
разными авторами как E. paludosa, рассеяны по
всему дереву и не образуют единой клады. Подоб-
ное положение штаммов свидетельствует о том,
что под названием “paludosa” скрывается ком-
плекс видов.

Размер вегетативных клеток E. cf. paludosa, содер-
жавшихся в культуре, варьировал от 18 до 128 мкм

Рис. 1. Микрофотографии клеток морской пеннатной диатомовой водоросли Entomoneis cf. paludosa (СЭМ). Стрелка-
ми обозначена разделительная линия между килем и лицевой поверхностью створки.

20 um 20 um

5 um20 um

(a) (б)

(в) (г)
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Рис. 2. Филогенетическое дерево пеннатных диатомовых водорослей рода Entomoneis, построенное методом макси-
мального правдоподобия на основе нуклеотидных последовательностей гена rbcL. Значение над ветвями – байесов-
ские апостериорные вероятности. Подчеркиванием отмечены клоны, последовательности нуклеотидов которых по-
лучены нами. Звездочкой отмечены штаммы из базы данных GenBank, которые другие исследователи определили как
Entomoneis paludosa.
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(табл. 1). Между размером родительских клеток,
участвовавших в половом процессе, и размером
образовавшихся инициальных клеток корреляция
не отмечена (R2 = 0.114). Для клонов E. cf. paludosa,

содержавшихся в культуре, скорость уменьшения
размеров составила 3.4 ± 0.4 мкм/мес.

При длительном (более 10 сут) содержании
клонов без пересева в свежую среду в культуре,
находившейся в стационарной фазе или в фазе
деградации, появлялись шарообразные образова-
ния (рис. 3), которые с первого взгляда можно
было принять за гаметы или зиготы. Однако они
имели разные размеры и иногда “неровную” фор-
му. Раскрывшихся створок гаметангиев возле них
не отмечено. Наблюдение за дальнейшими пре-
вращениями этих шаровидных образований по-
казало, что в течение первых 3 сут они в разной
степени увеличивались в диаметре, а через 5 сут
начали разрушаться.

Половое воспроизведение

В смешанных посевах в гетероталлическом по-
ловом процессе сначала участвует небольшое ко-
личество гаметангиев. В парах клонов аллогам-
ный половой процесс можно наблюдать в разных
местах чашки Петри на вторые-третьи сутки по-
сле скрещивания. На начало полового воспроиз-
ведения указывает появление в чашке групп кле-
ток, находящихся в движении (рис. 4а). Деление
содержимого гаметангиев проходит в трансапи-
кальной плоскости (рис. 4б, 4в). В каждом гаме-
тангии образуются две гаметы. Гаметы, округля-
ясь и слегка увеличиваясь в размерах, раздвигают
створки гаметангия и выходят в среду. Каждая га-
мета содержит по одному хлоропласту и окружена
слабозаметной слизистой оболочкой (рис. 4г).
Процесс копуляции гамет отследить сложно. Как
только в одной из клеток начинается гаметогенез,
к ней подползают клетки (иногда несколько де-
сятков) обоих клонов, постепенно образуя по-

Таблица 1. Апикальная длина клеток пеннатной диатомовой водоросли Entomoneis cf. paludosa

Примечание. Min – минимальная, Max – максимальная длина клеток, N – количество измерений.

Стадия жизненного цикла
Длина клеток, мкм

N
Min Max

Вегетативные клетки 18 128 522
Гаметангии 18 64 290
Инициальные клетки 88 128 171

Рис. 3. Сферические структуры, образовавшиеся в переросшей культуре пеннатной диатомовой водоросли Entomoneis
cf. paludosa. Шкала 20 мкм.
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движную и все увеличивающуюся группу, в кото-
рой кроме клеток на разных этапах гаметогенеза
могут находиться гаметы и уже образовавшиеся
зиготы.

Образовавшиеся после сингамии сферические
зиготы содержат 2 хлоропласта и располагаются
рядом со створками гаметангия, но не имеют с
ними тесной связи (рис. 5а). Через некоторое вре-
мя зиготы биполярно удлиняются (рис. 5а–5в),
превращаясь в ауксоспору. Ауксоспоры форми-
руются как вблизи створок одного из гаметанги-
ев, так и поодаль. Перизониум ауксоспоры хоро-
шо развит, с различимыми в световой микроскоп
поперечными полосами (рис. 5г). У ауксоспоры,
завершившей рост, внутри перизониума откла-
дываются створки инициальной клетки, форма
которых не повторяет форму ауксоспоры и харак-
терна для вегетативных клеток (рис. 5д). Когда
инициальная клетка выходит из перизониума, его
хорошо видно в световой микроскоп (рис. 5е).
Инициальные клетки заметно больше материн-
ских клеток (рис. 5ж).

Система скрещивания

За два года наблюдений и экспериментов по
скрещиванию ни у одного клона E. cf. paludosa не
обнаружен гомоталлический способ воспроизве-
дения, тогда как во всех парах клонов (репродук-
тивно совместимых, подходящих по размеру и
находящихся в экспоненциальной фазе роста) на
вторые-третьи сутки начинался активный поло-
вой процесс. Все черноморские популяции, в том
числе удаленные друг от друга популяции с крым-
ского и турецкого побережья, оказались репро-
дуктивно совместимыми. Клоны свободно скре-
щивались между собой в соответствии с условно
выделенными типами спаривания (mt1 и mt2)
(табл. 2). Были изолированы инициальные клет-
ки – потомки первого поколения (F1), образо-
вавшиеся в результате гетероталлического вос-
произведения клонов из двух популяций. Они
оказались жизнеспособными и фертильными, и
после достижения необходимого размера при со-
держании в культуре проявили способность к
возвратному скрещиванию.

Рис. 4. Гаметогенез пеннатной диатомовой водоросли Entomoneis cf. paludosa. а – группа клеток в начале процесса га-
метогенеза; б – клетки на разных этапах деления содержимого гаметангиев и образования гамет; в – сформировавши-
еся гаметы готовы к выходу из гаметангия; г – сферические гаметы после выхода из гаметангия. Шкала 20 мкм.

(a)

(в) (г)

(б)
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Рис. 5. Стадии формирования ауксоспоры у Entomoneis cf. paludosa. а, б – образовавшиеся зиготы содержат два хлоро-
пласта и начинают удлиняться; в – ауксоспоры; г, д – внутри перизониума откладываются створки инициальной клет-
ки; е – пустой перизониум и вышедшая из него инициальная клетка; ж – инициальные клетки по длине сильно отли-
чаются от окружающих родительских клеток. Шкала 40 мкм.

(a)

(в)

(г)

(б) (д)

(ж)

(е)
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ОБСУЖДЕНИЕ

В диатомологии установление видовой при-
надлежности зачастую представляет собой до-
вольно сложную задачу ввиду ограниченного на-
бора критериев, наличия видовых комплексов и
внутривидового варьирования. Исследователи
указывают видовую принадлежность, опираясь,
как правило, на собственный опыт, а также на
имеющиеся в литературе описания и иллюстра-
ции. В большинстве случаев типовое описание
вида само по себе не является достаточным для
верной идентификации. Вид Entomoneis paludosa
отмечен во многих районах Мирового океана,
иногда значительно удаленных. Места обитания
популяций различаются по экологическим харак-
теристикам. Основанная на едином подходе ве-
рификация принадлежности всех отмеченных
представителей к виду E. paludosa не проводилась.
Вместе с тем, как показано выше, при сравнении
популяций и типового материала (Dalu et al.,
2015) могут быть обнаружены определенные мор-
фологические различия.

Сопоставление генетических последователь-
ностей также не дает ответа на вопрос о видовой
принадлежности исследуемых клонов. Выделен-
ные нами клоны принадлежат одному кластеру с
высокой поддержкой. Эта клада оказалась род-
ственной для Entomoneis sp. из Красного моря
(штамм SA18 Ento-B1, инвентарный номер Gen-
Bank: MH064089.1). Однако другие ранее иссле-
дованные клоны E. paludosa не объединяются в

единый кластер, а представлены в разных частях
построенного филогенетического дерева (см. рис. 2).

Впервые образование ауксоспор у представи-
теля рода Entomoneis отмечено в конце XIX века
(Karsten, 1899). В соответствии со своей класси-
фикацией Карстен отнес половой процесс у Am-
phiprora alata (= E. alata) к типу II: в размножении
участвуют две материнские клетки, при этом об-
разуются четыре гаметы и две ауксоспоры.
К такому же типу Карстен относил половое вос-
произведение у Achnanthes longipes C. Agardh, Am-
phora cymbelloides Grunow, Nitzschia hybrida
Grunow и у ряда других диатомей (Karsten, 1899).
По системе Карстена половой процесс, характер-
ный для E. paludosa, также можно отнести к типу II.
Согласно современным представлениям, воспро-
изведение, при котором в разных гаметангиях об-
разуются одинаковые по морфологии и поведе-
нию гаметы, называется изогамией (Mann, 1993)
и можно отнести к категории IC в системе Гайт-
лера (Geitler, 1973). Такой тип полового процесса
ранее описан, например, у Nitzschia reversa
W. Smith sensu Krammer & Lange-Bertalot (Mann,
1993), Achnanthes longipes (Chepurnov, Mann, 1997),
Navicula protracta Grunow (Mann, 1988) и у ряда
других видов шовных диатомей.

Клетки E. cf. paludosa приобретают способ-
ность воспроизводиться половым путем при апи-
кальной длине 64 мкм, что составляет 50% от мак-
симального видоспецифического размера
(128 мкм) и соответствует тенденции, характер-
ной для большинства пеннатных диатомей (Davi-

Таблица 2. Гетероталлическое воспроизведение черноморских клонов пеннатной диатомовой водоросли Ento-
moneis cf. paludosa

Примечание. Балльная шкала обильности воспроизведения: 0 – случаи полового размножения не отмечены; 1 – наблюдают-
ся единичные случаи гаметогенеза/ауксоспорообразования (не отмечены); 2 – случаи гаметогенеза/ауксоспорообразования
встречаются часто, но их нельзя назвать массовыми; 3 – наблюдается массовое ауксоспорообразование; ”−” – клоны не про-
веряли на наличие полового воспроизводства; w – клоны, выделенные из природной популяции; F1 – потомки первого по-
коления; mt1 и mt2 – условные типы спаривания; клоны 8.0228-А и 8.0228-B – потомки от скрещивания клонов из разных
популяций (7.0525-A и 7.0906-D).

Клоны
Место 
отбора
проб

Происхождение 
клонов

Тип 
спаривания

Клоны

7.
05

25
-A

7.
05

25
-B

7.
05

25
-С

7.
06

01
-A

7.
06

01
-B

7.
06

01
-C

7.
06

01
-D

7.
09

06
-D

8.
07

27
-A

8.
07

27
-B

8.
02

28
-А

8.
02

28
-B

7.0525-A Крым w mt1

7.0525-B Крым w mt2 3
7.0525-С Крым w mt1 0 3
7.0601-A Крым w mt1 0 3 0
7.0601-B Крым w mt2 2 0 3 2
7.0601-C Крым w mt2 2 0 3 3 0
7.0601-D Крым w mt2 3 0 3 2 0 0
7.0906-D Турция w mt2 3 0 3 3 0 0 0
8.0727-A Крым w mt2 2 0 3 – – – – 0
8.0727-B Крым w mt1 0 – 0 – – 2 – 3 –
8.0228-А F1 mt1 0 2 0 0 – 3 – 3 – –
8.0228-B F1 mt1 0 3 0 0 – 2 – 3 – – –
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dovich, 2001). Для сравнения, у бесшовной Ulnaria
ulna (Nitzsch) Compère этот показатель составляет
около 40% от максимального видоспецифическо-
го размера (Podunay et al., 2014), у шовных Haslea
karadagensis Davidovich, Gastineau & Mouget и
Pseudo-nitzschia multiseries (Hasle) Hasle − соответ-
ственно 54% (Davidovich et al., 2012) и 63% (Bates,
Davidovich, 2002).

Гаметы, продуцируемые как женскими, так и
мужскими клонами E. cf. paludosa, изогамны мор-
фологически (имеют сферическую форму) и по-
веденчески (не проявляют способности к движе-
нию). Полная изогамия характерна также для Am-
phora arcus Gregory (Mann, 1994; Sabbe et al., 2004),
Achnanthes longipes (Chepurnov, Mann, 1997) и
Haslea ostrearia (Bory) Simonsen (Davidovich et al.,
2009). У представителей рода Nitzschia встречают-
ся полная изогамия, как, например, у N. reversa
(Mann, 1993), поведенческая анизогамия при
морфологической изогамии, как у N. recta
Hantzsch ex Rabenh (Mann, 1986), а также сочетание
морфологической и поведенческой анизогамии,
как у N. longissima (Brébisson ex Kützing) Grunow
(Davidovich et al., 2006). У планктонных
P. multiseries и P. pseudodelicatissima (Hasle) Hasle
отмечена морфологическая изогамия, однако по-
движность гамет, относящихся к клонам разных
полов, была разной, что указывает на поведенче-
скую анизогамию (Davidovich, Bates, 1998).

В связи с полной изогамией и неподвижно-
стью гамет, а также из-за специфической формы
створки, которая не позволяет гаметангиям при-
близиться друг к другу вплотную, у E. cf. paludosa
возникает проблема доставки гамет к месту син-
гамии. У гамет E. cf. paludosa не отмечено образо-
вания псевдоподиальных выростов, характерных
для некоторых бесшовных диатомей, таких как
Tabularia fasciculata (C. Agardh) D.M. Williams &
Round, T. tabulata (C. Agardh) Snoeijs (Davidovich
et al., 2012), Pseudostaurosira trainorii E.A. Morales
(Sato et al., 2011) и Ulnaria ulna (см.: Podunay et al.,
2014). Гаметы этой водоросли не обладают амебо-
идным движением, при котором активная пара
гамет движется к пассивной, как, например, у
представителей Pseudo-nitzschia (Davidovich,
Bates, 1998).

Для облегчения копуляции гаметы E. cf. palu-
dosa после выхода из гаметангиев увеличиваются
в размерах в 1.5 раза. Увеличение размера гамет
как фактор, способствующий облегчению синга-
мии, описан у Schizostauron Grunow (Davidovich et al.,
2017). Вторым механизмом, обеспечивающим
сингамию у E. cf. paludosa, является сбор гаметан-
гиев в подвижные группы. Поступательное дви-
жение клеток группы и их обороты вокруг своей
оси облегчают сближение и слияние гамет.

Гаметангии E. cf. paludosa, как и гаметангии
Haslea ostrearia (Davidovich et al., 2009), Navicula

directa var. directa (W. Smith) Ralf in Pritchard
(Mizuno, 2000) и ряда других диатомей, при копу-
ляции не образуют заметной слизистой оболочки
в отличие, например, от A. arcus, вокруг гаметан-
гиальной пары которой видна хорошо развитая
слизистая оболочка (Mann, 1994).

Ауксоспоры E. cf. paludosa имеют перизониум с
хорошо различимыми в световом микроскопе по-
перечными полосами. Внутри полностью сфор-
мировавшегося перизониума откладывается ини-
циальная клетка, створки которой уже имеют ха-
рактерную для вегетативной клетки форму.
Хорошо видимый перизониум формируют мно-
гие представители пеннатных диатомей, в том
числе каналошовные Pseudo-nitzschia (Davidovich,
Bates, 1998) и Nitzschia (Mann, 1986; Davidovich
et al., 2006).

Система скрещивания E. cf. paludosa гетеротал-
лическая, ни в одном из исследованных клонов
не отмечено случаев гомоталлического воспроиз-
ведения. Гетероталлизм характерен для многих
диатомей, как шовных, например, Pinnularia cf.
gibba (Poulíčková et al., 2007), так и бесшовных, на-
пример, U. acus (Kützing) M. Aboal (Подунай и др.,
2018). У некоторых видов (A. longipes, N. longissima
и др.) наряду с гетеро- может происходить и гомо-
таллический половой процесс (Chepurnov, Mann,
1997; Davidovich et al., 2006).

Таким образом, получены данные о половом
воспроизведении и жизненном цикле представи-
теля рода Entomoneis, важныe не только для уста-
новления видовых границ с использованием био-
логического критерия вида, но и для успешного
его культивирования и использования в биотех-
нологии.
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Sexual Reproduction and Life Cycle of the Pennate Diatom Entomoneis cf. paludosa 
(W. Smith) Reimer (Bacillariophyta)

Yu. A. Podunaya, N. A. Davidovicha, b, O. I. Davidovicha, A. Witkowskib,
R. Gastineaub, and C. N. Solakc

aT.I. Vyazemsky Karadag Scientific Station – Nature Reserve of RAS – Branch of A.O. Kovalevsky Institute of Biology
of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences, Feodosia 298188, Russia

bInstitute of Marine and Environmental Sciences, University of Szczecin, Szczecin 70-383, Poland
cDumlupınar University, Fen Edebiyat Fakültesi, Biyoloji Bölümü, Kütahya 43100, Turkey

The sexual reproduction and life cycle of the marine pennate diatom Entomoneis cf. paludosa have been de-
scribed for the first time. The sexual process has been found to involve two gametangia, each producing two
gametes. This species is characterized by morphological and behavioral isogamy. Its mating system includes
the heterothallic mode of reproduction, with no cases of homothallic reproduction recorded. The type of sex-
ual process is close to the category IC in the Geitler’s system.

Keywords: diatoms, sexual reproduction, life cycle, gamete, auxospore, zygote, Entomoneis paludosa



<<
  /ASCII85EncodePages false
  /AllowTransparency false
  /AutoPositionEPSFiles true
  /AutoRotatePages /All
  /Binding /Left
  /CalGrayProfile (Dot Gain 20%)
  /CalRGBProfile (Adobe RGB \0501998\051)
  /CalCMYKProfile (Photoshop 5 Default CMYK)
  /sRGBProfile (sRGB IEC61966-2.1)
  /CannotEmbedFontPolicy /Warning
  /CompatibilityLevel 1.3
  /CompressObjects /Tags
  /CompressPages true
  /ConvertImagesToIndexed true
  /PassThroughJPEGImages true
  /CreateJobTicket false
  /DefaultRenderingIntent /Default
  /DetectBlends true
  /DetectCurves 0.0000
  /ColorConversionStrategy /LeaveColorUnchanged
  /DoThumbnails false
  /EmbedAllFonts true
  /EmbedOpenType false
  /ParseICCProfilesInComments true
  /EmbedJobOptions true
  /DSCReportingLevel 0
  /EmitDSCWarnings false
  /EndPage -1
  /ImageMemory 1048576
  /LockDistillerParams false
  /MaxSubsetPct 100
  /Optimize false
  /OPM 1
  /ParseDSCComments true
  /ParseDSCCommentsForDocInfo true
  /PreserveCopyPage true
  /PreserveDICMYKValues true
  /PreserveEPSInfo true
  /PreserveFlatness false
  /PreserveHalftoneInfo false
  /PreserveOPIComments false
  /PreserveOverprintSettings true
  /StartPage 1
  /SubsetFonts true
  /TransferFunctionInfo /Apply
  /UCRandBGInfo /Preserve
  /UsePrologue false
  /ColorSettingsFile ()
  /AlwaysEmbed [ true
  ]
  /NeverEmbed [ true
  ]
  /AntiAliasColorImages false
  /CropColorImages false
  /ColorImageMinResolution 300
  /ColorImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleColorImages true
  /ColorImageDownsampleType /Bicubic
  /ColorImageResolution 300
  /ColorImageDepth -1
  /ColorImageMinDownsampleDepth 1
  /ColorImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeColorImages true
  /ColorImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterColorImages false
  /ColorImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /ColorACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /ColorImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000ColorACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000ColorImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasGrayImages false
  /CropGrayImages false
  /GrayImageMinResolution 300
  /GrayImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleGrayImages true
  /GrayImageDownsampleType /Bicubic
  /GrayImageResolution 300
  /GrayImageDepth -1
  /GrayImageMinDownsampleDepth 2
  /GrayImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeGrayImages true
  /GrayImageFilter /FlateEncode
  /AutoFilterGrayImages false
  /GrayImageAutoFilterStrategy /JPEG
  /GrayACSImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /GrayImageDict <<
    /QFactor 0.15
    /HSamples [1 1 1 1] /VSamples [1 1 1 1]
  >>
  /JPEG2000GrayACSImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /JPEG2000GrayImageDict <<
    /TileWidth 256
    /TileHeight 256
    /Quality 30
  >>
  /AntiAliasMonoImages false
  /CropMonoImages false
  /MonoImageMinResolution 1200
  /MonoImageMinResolutionPolicy /OK
  /DownsampleMonoImages true
  /MonoImageDownsampleType /Bicubic
  /MonoImageResolution 1200
  /MonoImageDepth -1
  /MonoImageDownsampleThreshold 1.50000
  /EncodeMonoImages true
  /MonoImageFilter /CCITTFaxEncode
  /MonoImageDict <<
    /K -1
  >>
  /AllowPSXObjects false
  /CheckCompliance [
    /None
  ]
  /PDFX1aCheck false
  /PDFX3Check false
  /PDFXCompliantPDFOnly false
  /PDFXNoTrimBoxError true
  /PDFXTrimBoxToMediaBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXSetBleedBoxToMediaBox true
  /PDFXBleedBoxToTrimBoxOffset [
    0.00000
    0.00000
    0.00000
    0.00000
  ]
  /PDFXOutputIntentProfile ()
  /PDFXOutputConditionIdentifier ()
  /PDFXOutputCondition ()
  /PDFXRegistryName ()
  /PDFXTrapped /False

  /CreateJDFFile false
  /Description <<

  >>
  /Namespace [
    (Adobe)
    (Common)
    (1.0)
  ]
  /OtherNamespaces [
    <<
      /AsReaderSpreads false
      /CropImagesToFrames true
      /ErrorControl /WarnAndContinue
      /FlattenerIgnoreSpreadOverrides false
      /IncludeGuidesGrids false
      /IncludeNonPrinting false
      /IncludeSlug false
      /Namespace [
        (Adobe)
        (InDesign)
        (4.0)
      ]
      /OmitPlacedBitmaps false
      /OmitPlacedEPS false
      /OmitPlacedPDF false
      /SimulateOverprint /Legacy
    >>
    <<
      /AddBleedMarks false
      /AddColorBars false
      /AddCropMarks false
      /AddPageInfo false
      /AddRegMarks false
      /BleedOffset [
        14.173230
        14.173230
        14.173230
        14.173230
      ]
      /ConvertColors /NoConversion
      /DestinationProfileName ()
      /DestinationProfileSelector /NA
      /Downsample16BitImages true
      /FlattenerPreset <<
        /ClipComplexRegions true
        /ConvertStrokesToOutlines false
        /ConvertTextToOutlines false
        /GradientResolution 300
        /LineArtTextResolution 1200
        /PresetName ([High Resolution])
        /PresetSelector /HighResolution
        /RasterVectorBalance 1
      >>
      /FormElements false
      /GenerateStructure false
      /IncludeBookmarks false
      /IncludeHyperlinks false
      /IncludeInteractive false
      /IncludeLayers false
      /IncludeProfiles false
      /MarksOffset 14.173230
      /MarksWeight 0.250000
      /MultimediaHandling /UseObjectSettings
      /Namespace [
        (Adobe)
        (CreativeSuite)
        (2.0)
      ]
      /PDFXOutputIntentProfileSelector /NA
      /PageMarksFile /RomanDefault
      /PreserveEditing true
      /UntaggedCMYKHandling /LeaveUntagged
      /UntaggedRGBHandling /LeaveUntagged
      /UseDocumentBleed false
    >>
    <<
      /AllowImageBreaks true
      /AllowTableBreaks true
      /ExpandPage false
      /HonorBaseURL true
      /HonorRolloverEffect false
      /IgnoreHTMLPageBreaks false
      /IncludeHeaderFooter false
      /MarginOffset [
        0
        0
        0
        0
      ]
      /MetadataAuthor ()
      /MetadataKeywords ()
      /MetadataSubject ()
      /MetadataTitle ()
      /MetricPageSize [
        0
        0
      ]
      /MetricUnit /inch
      /MobileCompatible 0
      /Namespace [
        (Adobe)
        (GoLive)
        (8.0)
      ]
      /OpenZoomToHTMLFontSize false
      /PageOrientation /Portrait
      /RemoveBackground false
      /ShrinkContent true
      /TreatColorsAs /MainMonitorColors
      /UseEmbeddedProfiles false
      /UseHTMLTitleAsMetadata true
    >>
  ]
>> setdistillerparams
<<
  /HWResolution [2400 2400]
  /PageSize [595.000 842.000]
>> setpagedevice


