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ПОЛОВОЕ ВОСПРОИЗВЕДЕ НИЕ И СИСТЕМА
СКРЕЩИВАНИЯ TABULARIA TABULATA (C. AGARDH)
SNOEIJS (BACILLARIOPHYTA)

Изучали половое воспроизведение и систему скрещивания диатомовой водоросли
Tabularia tabulata (C.A. Agardh) Snoeijs (Bacillariophyta) в экспериментах с клоновыми
культурами. Установлено, что половое воспроизведение анизогамное цис-типа. Система
скрещивания вида включает гомо- и гетероталлический способы воспроизведения, причем к
гомоталлическому воспроизведению способны как мужские , так и женские клоны.
Сочетание гомо- и гетероталлизма может способствовать получению чистых линий и
повышению генетического разнообразия. Изучение закономерностей наследования пола
потомства в первом поколении позволило установить характер определения пола у T.
tabulata. Мужской пол является гетерогаметным, обусловленным наличием двух
альтернативных генетических факторов, усло вно M и F, в то время как женский пол
является гомогаметным и детерминирован FF половыми факторами.

К л ю ч е в ы е  с л о в а : Tabularia tabulata, наследование пола, половое воспроиз -
ведение, система скрещивания.

Введение

Изучение полового воспроизведения диатомовы х водорослей имеет
давнюю историю (Pritchard, 1861; Karsten,1899; Geitler, 1973; Drebes, 1977;
Round et al., 1990; Chepurnov et al., 2004; Давидович, 2009) . Но, несмотря
на это, на сегодняшний день количество видов, исследованных в этом
отношении, остается очень небольшим (Mann, Droop, 1996; Mann, 1999).

Довольно обширное семейство Fragilariaceae Grev. включает 23
рода (Round et al., 1990), и только у представителей четырех из них –
Fragilaria, Diatoma, Synedra, Tabularia – описано половое воспроиз-
ведение. Представители этого семейства широко распространены, обитают
как в планктоне, например род Asterionella, так и в бентосе, но чаще всего
встречаются в обрастаниях, как, например, Synedra или Tabularia;
населяют как морские, так и пресные водоемы; очень час то достигают
массового развития. Выделенный из рода Synedra род Tabularia (Williams,
Round, 1986) известен своими трудноразличимыми под световым микро-
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скопом видами Tabularia affinis (Kütz.) Snoeijs, T. fasciculata (C. Agardh)
D.M. Williams and Round, T. tabulata (C.A. Agardh) Snoeijs и другими
(Snoeijs, 1992). Половое воспроизведение T. affinis (как Synedra affinis)
кратко описано Дж. Карстеном (Karsten,1899). Недавно получены данные
по воспроизведению и системе скре щивания T. fasciculata (Kaczmarska et
al., 2009; Davidovich et al., 2010). А.М. Рощин (1987, 1989, 1994) изучил
вид, определенный им как Synedra tabulata , сейчас Tabularia tabulata.
Выделенные и изученные нами клоны T. tabulata по некоторым признакам
существенно отличаются от тех, с которыми работал А.М. Рощин, поэтому
необходимо сравнить вновь полученные данные с уже имеющимися.

Изучение бесшовных пеннатных диатомовых, в т .ч. из рода
Tabularia, интересно с нескольких позиций . Например, с точки зрения
эволюционных изменений в типах полового процесса, произошедших при
переходе от оогамии центрических к изогамии/анизогамии пеннатных.
Считается, что пеннатные диатомовые, в отличие от центрических,
представляют собой сравнительно молодую монофилетическую группу
(Medlin et al., 1993; Medlin et al., 1996; Mann, Evans, 2007; Medlin, 2009).
Предполагается также (Alverson, Theriot, 2005), что предками шовных
пеннатных были бесшовные, хотя в целом, как показывают молекуляр но-
филогенетические исследования (Medlin  et al., 1993; Medlin, Kaczmarska,
2004; Medlin, 2009), бесшовные также имеют парафилетическое
происхождение. У бесшовных пеннатных гаметы пох ожи по размеру (но
не всегда по морфологии и поведению), их формируется равное
количество в мужском и женском гаметангиях , и они не обладают такой
подвижностью, как жгутиковые сперматозоиды центрических (Mann ,
1993). Сами клетки бесшовных пеннатных в основном, если не принимать
во внимание некоторые случаи (Sato, Medlin, 2006), тоже неподвижны, и
поэтому закономерно возникае т проблема доставки гамет к месту
копуляции. Интересно рассмотреть тип полового процесса у T. tabulata и с
этой точки зрения.

Сочетание гетероталлизма с гомоталлизмом, наблюдающееся у
многих пеннатных диатомовых (Рощин, 1994; Chepurnov, Mann, 1997;
Давидович, 2002), может быть рассмотрено как свойство, эволюционно
унаследованное от предположительно гомоталлических предков, и по -
скольку дополнительная способность к гомоталлическому воспроиз -
ведению существенно расширяет в озможности  расселения, то целесо -
образно проанализировать также систему скрещивания географически
широко распространенного вида T. tabulata.

Материалы и методы

Изучение Tabularia tabulata  началось с восьми клоновых культур,
которые были выделены из проб, отобранных 21 апр . 2007 г. в Керченском
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проливе (45o 21' 12'' N, 36o 28' 40'' E) в виде соскоба обрастаний с камней на
глубине около 20 см у кромки берега. Tabularia affinis и T. fasciculata
получены из проб, собранных на каменистой литорали недалеко от устья
ручья, впадающего в море на тер ритории Карадагской биологической
станции (44°54' 40'' N, 35° 12' 05'' E). Чтобы убедиться в чистоте
получаемых клоновых культур, одну клетку, выделенную из пробы,
последовательно 4-5 раз переносили из одной чашки Петри со средой в
другую, используя каждый раз новую микропипетку. Дополнительным
критерием чистоты клонов служили размеры клеток: в клоне они были
практически одинаковыми (не превышали абсолютной ошибки измерения
окулярной линейкой, равной 1,6 мкм), в то время как между клонами
могли существовать значимые статистические различия.

Культуры содержались на искусственной морской воде,
приготовленной по рецепту ESAW (Andersen et al., 2005, с. 494), которая
обеспечивает не только хороший рост (Berges et al., 2001), но и
благоприятна для полового воспроизведения диатомовых (Давидович,
Давидович, 2009). Культивирование проводили в стеклянных чашках
Петри диам. 5-9 см, выс. 0,9-1,4 см при наполнении средой от 8 до 45 мл
соответственно размеру чашки. Чашки находились в изолированной
комнате с постоянной температурой 20±2 оС на полках у окон,
обращенных на север, – таким образом обеспечивалось естественное
освещение. Для скрещивания использовали культуры, находящиеся в
экспоненциальной фазе роста, которая поддерживалась еженедельным
пересевом в свежую питательную среду.

Для наблюдения использовали микроскопы МБС-9 (ЛОМО, СССР)
и Biolar PI (PZO, Польша), по методу светлого поля или дифференциально -
интерференционного контраста и освещении по Кёлеру (Федин, Баpский,
1971). Фотографии выполнены с помощью  цифровой фотокамеры Canon
PowerShort A95 по методу окулярной проекции (Федин, Баpский, 1971).
Размер клеток определяли с помощью  окулярной линейки, калиброванной
по объект-микрометру, либо по цифровым фотографиям с использованием
программы ImageJ v.1.43d (http://rsb/info/nih/gov/ij ). Электронные микро-
фотографии получены с помощью микроскопов Jeol JSM-6390 LA (Japan)
и JEOL JSM-5600 (JEOL USA, Peabody, MA, USA). Статистическую
обработку данных проводили согласно руководств ам: Рокицкий, 1973;
Зайцев, 1984. Средние значения в статье представлены в  виде "среднее" ±
"ошибка среднего".

Результаты

В естественном состоянии клетки Tabularia tabulata  обычно
располагаются перпендикулярно поверхности субстрата, прикрепившись к
нему одним концом с помощью слизи. При благоприятных условиях роста



Н.А. Давидович, О.И. Давидович

388

формируются более или менее плотные кустиковидные колонии, в
которых клетки базальным концом прикреплены к общ ей слизистой
подушке (табл. I, а). Клетки также могут лежать на дне неприкреп-
ленными, образуя рыхлые колонии, или всплыва ть в толщу воды. Крупные
клетки характерно изогнуты; по мере того, как размер их уменьшается, они
становятся более прямыми ( см. табл. I). Хлоропласты множественные,
неправильной формы, расположены  пристенно (табл. I, г); часто,
перекрывая друг друга, заполняют всю клетку ( табл. I, д). Поперечные
штрихи хорошо различимы в световом микроскопе даже при относительно
небольшом увеличении (табл. I, е). Плотность расположения штрихов – 13-
15 в 10 мкм (табл. 1). Детальная структура штрихов представлена на
электронно-микроскопических фотографиях ( табл. II). У T. tabulata – это
две большие ареолы, перекрытые (как сеткой) пластинкой (велумом),
перфорированной мелкими, густо расположенными отверстиями
неправильной формы (табл. II, в), без ребер, как у T. fasciculata (табл. II, б),
и без крупных пороидов, как у T. affinis (табл. II, а). На обоих полюсах
клетки с внутренней стороны створок панциря расположены губовидные
выросты (римопортулы) (табл. II, д, е), сверху имеющие вид паралле-
лепипеда с закругленными углами ( табл. II, е). С наружной стороны
панциря губовидные выросты открываются простым эллипсоидным отвер -
стием (табл. II, г). В системе поясковых ободков имеется зазубренная с
одного края вальвокопула и вставочные ободки (копу ла, плевра) с
гладкими краями, с одинарным либо двойным рядом пороидов ( табл. II, ж).

Т а б л и ц а  1 .  Размеры клеток у некоторых видов Tabularia

T. fasciculata T. tabulata T. 'tabulata'

Параметр Карадаг 1) Балтийское
море 2) Канада 3) Керчь1) Балтийское

море 2) Карадаг 4)

Длина клеток,
мкм

16-163
(n = 218) 22-176 10-248

(n = 1480)
7 – 403

(n = 2334) 100-540 14-258
(n ≈ 1290)

Ширина
клеток, мкм – 4,5-8 3,8-9,0

(n = 164)
8,1 – 12,6
(n = 60) 6-9 –

Штрихов
в 10 мкм
(диапазон)

9,4-13,4
(n = 5) 9-13 10,8-15,6

(n = 164)
12,7 – 14,9

(n=20) 9-13 –

Длина
гаметан-
гиальных
клеток, мкм

26-43

(n = 137)
–

29-113

(n = 228)

8 – 149

(n=140)
–

14-108

(n ≈ 550)

Длина
инициальных
клеток, мкм

122-163
(n = 61)

–
98-248

(n = 422)
130-403
(n = 471)

–
116-258
(n ≈ 370)

П р и м е ч а н и я . 1) По нашим данным. 2) Согласно П. Сноейс (Snoeijs, 1992). 3) Место отбора проб –
мыс Торментайн (Cape Tormentine), залив Святого Лоуренса (Gulf of St. Lawrence), Канада. 4) По
данным А.М.Рощина (1987, 1989, 1994). n – количество измерений.



Половое воспроизведение и система скрещивания

389

На вторые-четвертые сутки после посева в смесях клонов
противоположного пола могут быть обнаружены гаметы, различающиеся
по форме и поведению в зависимости от половой принадлежности. И в
мужском, и в женском гаметангиях формируется по две гаметы. Деление
содержимого мужского гаметангия происходит, по-видимому, в
трансапикальной плоскости, без перегруппировки гамет. Вначале гаметы,
имеющие продолговатую форму с округлыми концами ( табл. III, б), какое-
то время перемещаются вдоль апикальной оси, совершая возвратно -
поступательные движения, причем обе гаметы в гаметангии делают это
независимо друг от друга. Затем гаметы округляются, раздвигают створки
гаметангия и выходят наружу ( табл. III, в). Полностью сформировавшиеся
мужские гаметы шаровидные. Иногда мужской гаметоген ез носит
массовый характер (табл. III, г). В женском гаметангии содержимое
делится в апикальной плоскости, женские гаметы в начале своего развития
располагаются пристенно, каждая у своей створки ( табл. III, д). Позднее
гаметы заметно округляются, но связь со створкой не теряют (табл. III, е).
Развитие гамет в одном и том же гаметангии, как в мужском ( табл. III, б),
так и в женском (табл. III, ж), не абсолютно синхронное. Ч асто одна из
гамет проходит этапы развития чуть быстрее другой. После копуляции
гамет формируется шаровидная или слегка эллипсоидная зигота, которая
вскоре начинает биполярно удлиняться (табл. III, з), и на этом этапе клетку
правильно называть ауксоспорой. Говорить о разрыве оболочки зиготы не
приходится, поскольку ее остатки в световом мик роскопе не обнару-
живаются. На ранних этапах развития ауксоспоры имеют чечевицеобраз-
ную форму (табл. III, и) и окружены еле заметной слизью ( табл. III, к).
Интактные (нетронутые) ауксоспоры располагаются более или менее
параллельно текам женского гаметанг ия (табл. III, IV). По мере роста
ауксоспоры хлоропласты равномерно распределяются по всей ее длине
(табл. IV, а-в), располагаясь пристенно, и в этот момент их легко
сосчитать. Иногда развитие зигот по каким -то причинам останавливается
(табл. IV, в). Абортировавшие зиготы, так же как и непрокопулировавшие
гаметы, погибая, приобретают форму шара, слегка раздутого осмотиче -
ским давлением, в котором клеточные органеллы агрегированы и
расположены у стенки (табл. IV, г). В отдельных случаях наблюдаются
нарушения в развитии гамет (табл. IV, ж), ауксоспор (табл. IV, з), и, как
следствие последнего, появляются инициальные клетки аберрантной
формы (табл. IV, и).

Диапазоны размеров, характерные для видов T. tabulata и T. fasci-
culata, представлены в табл. 1. Длина клеток, выделенных из природной
популяции, была от 100 до 146 мкм. Самая большая из встретившихся нам
инициальных клеток, имела длину 403 мкм. В процессе вегетативного
размножения длина клеток в клонах равномерно уменьшалась со
скоростью 0,20±0,03 мкм/сут (ра ссчитано как средневзвешенное значение
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зависимого коэффициента уравнения линейной регрессии, полученное для
восьми клонов, рис. 1). Наименьший зарегистрированный размер клеток в
культуре – 7 мкм. В условиях экспериментов клетки становились способ -
ными к половому воспроизведению при достижении приблизительно
150 мкм длины. Средняя длина родительских клеток (гаметан гиев)
рассчитана как сумма средней  длины гаметангиев, участвующих в половом
воспроизведении, деленная на два.

Рис. 1. Уменьшение длины клеток  у восьми клонов Tabularia tabulata (C.A. Agardh) Snoeijs
при содержании в культуре

Между размером родительских клеток, участвующих в половом
воспроизведении, и размером образующихся инициальных клеток
отмечена невысокая, но статистически достоверная кор реляция (рис. 2);
коэффициент которой равен 0,655. Соответствующее уравнение регрессии
имеет вид:

y = 1,28x + 210       (1)

Диатомовая водоросль T. tabulata проявляет способность как к
гомоталлическому, так и гетероталлическому половому воспроизведению
(табл. 2). Внутриклоновое воспроизведение было спорадическим и редким
явлением, отмечалось не всякий раз после пересевов в свежую среду. В то
же время при межклоновом скрещивании сексуально совместимых
партнеров наблюдался обильный гаметогенез ( табл. III, г, д) и массовое
ауксоспорообразование (см. табл. 2), приводящее к формированию боль -
шого количества инициальных клеток, дающих начало новым генети -
ческим линиям (табл. IV, е).

Из восьми клонов, выделенных из природной популяции, шесть
оказались мужскими и два – женскими. Способность к внутриклоновому
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половому воспроизведению обнаружена у пяти мужских клонов и одного
женского. Потомство, полученное при внутриклоновом и межклоновом
воспроизведении, было фертильным.

Рис. 2. Зависимость длины инициальных кл еток, формирующихся в процессе полового
воспроизведения, от длины клеток родительских клонов у исследованной нами Tabularia
tabulata (вверху) и, для сравнения, у T."tabulata" (внизу, по данным
А.М. Рощина, 1994). (Незаштрихованными значками обозначены рез ультаты, полученные
при внутриклоновом воспроизведении )

Т а б л и ц а  2 . Проявление гомо- и гетероталлизма у восьми клонов Tabularia tabulata,

выделенных из природной популяции

0421-
B

0421-
D

0421-
I

0421-
J

0504-
E

0504-
G

0504-
I

0506-
A

Наиме-
нова-
ние

клона

Способ-
ность к
внутри-

клоновому
воспроизве-

дению

Пол
M F M M M F M M

0421-B + M 1

0421-D - F ● 0

0421-I - M ● 3 0

0421-J + M 0 3 0 1

0504-E + M ● ● ● ● 1

0504-G + F 3 0 3 3 3 1

0504-I + M 0 ● ● 0 ● 3 1

0506-A + M 1 3 ● 0 ● 3 0 1

П р и м е ч а н и е . Обильность полового воспроизведения в исследуемых клонах или их смешанных
посевах оценивалась по четырехбальной шкале: 0 – гаметогенез и ауксоспорообразование не
обнаружено, 1 – единичные случаи, 2 – частые случаи, 3 – массовые; ● – скрещивание не проводилось.
M, F – мужской и женский пол соответственно.



Н.А. Давидович, О.И. Давидович

392

Путем скрещивания с уже известными клонами, в т.ч. родитель -
скими (возвратное скрещивание) , был определен пол потомства,
полученного в первом поколении  (табл. 3).

Т а б л и ц а  3 . Наследование пола в первом поколении при внутриклоновом и межклоновом

воспроизведении Tabularia tabulata

Клон
Способность к внутриклоновому

воспроизведению
Пол

(0421-B) intra 0317-A1 F

(0421-I) intra 1125-C + M

(0421-J) intra 1126-C + M

(0421-J) intra 1206-B M

(0421-J) intra 1226-B + M

(0504-G) intra 0313-A F

(0504-G) intra 0313-E F

(0504-G) intra 0313-I F

(0504-G) intra 0313-K F

(0504-G) intra 0812-G F

(0504-I) intra 1113-A F

(0506-A) intra 0704-A M

(0506-A) intra 1120-A F

(A.D) 0206-A F

(A.D) 0206-B F

(A.D) 0206-C M

(A.D) 1217-B F

(A.D) 1218-C F

(G.I) 0204-A F

(G.I) 0204-B M

(G.I) 0204-C F

(G.I) 1217-B M

(G.I) 1218-A F

(G.I) 1218-E F

П р и м е ч а н и е .  В скобках указаны родительские клоны; слово " intra" означает внутриклоновое
воспроизведение, затем идет дата выделения (месяц и день)  и собственное имя клона (например, A, B,
C и т.д.). (A.D) – скрещивание клонов 0506-A и 0421-D, (G.I) – скрещивание клонов 0504-G и 0421-I; в
результате этих скрещиваний получены клоны, даты выделения и имена которых указаны после
скобок.
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Обсуждение

Для достоверного определения видов диатомовых водорослей
светового микроскопа явно недостаточно (Behnke et al., 2004; Amato et al.,
2007; Evans et al., 2007). Необходим комплексный подход с использо -
ванием разных методов. Наиболее достоверными для идентификации
видов являются электронная микроскопия и молекулярно -биологические
методы, в частности анализ нуклеотидных по следовательностей ДНК
(Amato et al., 2007). Молекулярные методы очень чувствительны (Godhe et
al., 2006), но зачастую наблюдаемые различия в молекулярных последо -
вательностях (Cerino et al., 2005) и даже сопутствующие им очевидные
морфологические различия (Kaczmarska et al., 2009) не могут быть еще
истолкованы как видовые. Они должны быть подтверждены, согласно
биологической концепции вида (Майр, 1974), объективным критерием
биологической репродуктивной изоляции, которая является единственным
доказательством того, что виды в эволюционном плане уже разошлись и
их генетические комплексы эволюционируют независимо друг от друга.
Опыты по скрещиванию, основанные на биологической концепции вида,
помогают, таким образом, разграничить виды и становятся критически
важными, когда надо интерпретировать наблюдаемые молекулярные
различия на видовом и внутривидовом уровнях. Следует, однако,
напомнить об относительной методической сложности, присущей такому
подходу. Тождественность видов, видовая принадлежность могут быть
доказаны только в том случае, когда в культуре уже содержатся
сексуально совместимые клоны того же вида, причем в сексуально
индуцибельном состоянии, что подразумевает «правильные» размеры
клеток, фазу роста культуры и т.д. ( Chepurnov et al., 2004).

Выделенные клоны отнесены нами к виду Tabularia tabulata  на
основании нескольких критериев. Из морфологических признаков важным
является «саблевидная» изогнутость клеток, особенно крупных,
находящихся в начале жизненного цикла ( табл. I, а-в), которая исчезает по
мере того, как клетки мельчают ( табл. I, б-д). Изменение формы
осуществляется постепенно, и поэтому изогнутость невозможно связать с
каким-то конкретным диапазоном размеров клеток. Ультраструктура
панциря служит еще одним значимым диагностическим признаком : у
T. tabulata штрихи представляют собой две большие ареолы, закрытые
равномерно перфорированной пластинкой без ребер ( табл. II, а), последние
типичны для T. fasciculata (табл. II, б), и нет таких крупных в два ряда
пороидов, как у T. affinis (табл. II, в). У названных трех видов имеются
также другие различия в строении п анциря, прежде всего его пояска
(Snoeijs, 1992).

Анализ молекулярных последовательностей ( ITS-2 участков
ядерных ДНК, кодирующих рибосомную РНК) также подтверждает
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видовую принадлежность исследованных нами клонов (Kaczmarska et al.,
2009).

А.М. Рощину (1987, 1989, 1994) в свое время была доступна только
диагностика видов, основанная на морфологических признаках,
различимых в световом микроскопе. В этом плане важнейшими являются
характерный для вида диапазон размеров клеток, а также меристические
признаки, такие как плотность штрихов на единицу длины, количество
губовидных выростов, количество хлоропластов в клетке и т.д.

Сравнивая диапазоны размеров клеток, характерн ые для видов
(см. табл. 1), можно констатировать, что материал, с которым работал
А.М. Рощин, отличается от исследованной нами T. tabulata. Последняя,
например, имеет максимальный видоспецифический размер 403 мкм ; это
существенно больше, чем 258 мкм у T. 'tabulata' А.М. Рощина. В обоих
случаях в качестве максимального размера выбран не тот, который
отмечен в конкретный момент (или даже за длительный период
наблюдений) в локальной популяции, а полученный по результатам
измерения инициальных клеток, т.е. клеток, появляющихся в процессе
полового воспроизведения и находящихся в самом начале жизненного
цикла, что отражает максимальный видоспецифический размер – один из
т.н. кардинальных пунктов в жизненном цикле диатомовых (Geitler, 1932,
1935). Разумеется, мы учитывали известные зависимости размера
инициальных клеток от размера родительских клеток и от факторов среды
(Давидович, 1994, Davidovich, 2001), однако в рассматриваемых случаях
все видоспецифичные размеры клеток установлены на большом материале
– измерялись тысячи клеток . Среди них, например, в нашем исследовании
была 471 инициальная клетка,  полученная от разных родительских пар  с
разным размером клеток и в разное время года.  Таким образом,
представленные данные о размерах клеток в жизненном цикле отражают
наследственную норму реакции в отношении данного признака.

Второй кардинальный пункт (также видоспецифичный) в
жизненном цикле диатомовых, которому соответствует максимальный
возможный размер гаметангиев, т.е. размер клеток, при котором они
становятся сексуально индуцибельными , у исследованных нами и
А.М. Рощиным 'tabulata', также существенно различается : 149 и 108 мкм
соответственно.

Сейчас трудно установить, с каким видом работал А.М. Рощин.
Приведенные кардинальные размеры (см. т абл. 1) гораздо более
соответствуют T. fasciculata. Косвенно это предположение подтверждает и
тот факт, что в пробах, отбираемых нами в районе Карадагской
биологической станции уже в течение нескольких лет в том же месте, где
проводил исследования А.М. Рощин, нам никогда не попадалась
T. tabulata, при том, что T. fasciculata была довольно обычной.  Кроме того,
по немногочисленным рисункам, приведенным А.М. Рощиным (1989,
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1994), можно судить, что встретившиеся ему нормально и полностью
развившиеся ауксоспоры, а значит и инициальные клетки , были прямыми.

В жизненном цикле T. tabulata апикальный размер клеток может
изменяться более чем на порядок, от 403 до 7 мкм. При равномерном
(нескачкообразном) уменьшении длины (например, при содержании в
культуре) для прохождения полного жизненного цикла потребуется
(403-7)/0,2=1980 суток, т.е. приблизительно 5,4 года. В природной популя -
ции скорость вегетативного размножения, очевидно, не одинакова в
течение года, поэтому скорость уменьшения размеров также будет
варьировать. Прохождение жизненного цикла может быть сущ ественно
ускорено за счет скачкообразного уменьшения размеров – явления хорошо
известного для ряда диатомовых (Roessler, 1988 ; Kling, 1993; Рощин, 1994),
характерного также для T. tabulata. Учитывая полученное уравнение
регрессии (1), можно определить, что  коэффициент увеличения размеров
при половом воспроизведении зависит от размера гаметангиев . Например,
наименьшие гаметангии производят инициальные клетки, которые в
среднем в 27,5 раза длиннее родительских клеток, в то время как самые
крупные гаметангии, участвующие в половом процессе, дают укрупнение
потомства всего в 2,7 раза, т.е. коэффициент укрупнения для мелких и
крупных гаметангиев различается на порядок.  Для сравнения можно
сопоставить аналогичные коэффициенты укрупнения клеток, полученные
для T. fasciculata: по объединенным данным для канадской (Davidovich et
al., in press) и карадагской популяций , соответствующее уравнение
регрессии:

y = 1,55x + 63 (2)

позволяет установить, что укрупнени е происходит с коэффициентом 40  и
2,1, соответственно, для наименьших и наибольших гаметангиев. При этом
родительские клетки одного и того же размера у  T. tabulata и T. fasciculata
производят заметно различающееся потомство . Например, при длине
родительских клеток 50 мкм длина клеток в потомстве T. tabulata будет в
среднем 275 мкм, а в потомстве T. fasciculata – 141 мкм. По данным
А.М. Рощина (1994), у изучавшейся им «Synedra tabulata» при той же
длине родительских клеток (50 мкм) в потомстве обнаруживались клетки
длиной в среднем около 210 мкм.

При описании типов полового процесса мы руководствовались
работами Л. Гейтлера (Geitler, 1973) и Д. Манна (Mann, 1993). По
классификации Л. Гейтлера (Geitler, 1973) тип полового процесса,
наблюдавшийся у T. tabulata при межклоновом скрещивании , следует
отнести к категории IA2, поскольку в процессе участвуют два гаметангия,
в каждом формируется по две гаметы, причем в одном гаметангии обе
гаметы активные (мужского типа), а в другом – пассивные (женского
типа). Этот тип полового процесса еще называют цис-анизогамией (Mann,
1982). Цис-анизогамия в поведении гамет известна как для шовных, в
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частности из родов Achnanthes, Mastogloia, Pseudo nitzschia, так и бес-
шовных диатомовых, например, Fragilaria, Licmophora, Striatella, Synedra
и др. (Chepurnov, Mann, 2004; Chepurnov et al., 2004). Более глубокие
различия, затрагивающие морфологию гамет, характерны почти
исключительно для бесшовных; единственный представитель шовных, у
которого отмечена как поведенческая, так и морфологическая анизогамия
– это Nitzschia longissima (Bréb.) Ralfs (Karsten, 1899; Рощин, 1994;
Давидович, 2002, 2005).  Половой процесс при внутриклоновом восп ро-
изведении исследованных нами мужских клонов T. tabulata является
изогамным. Аналогичная картина наблюдалась  у Fragilaria delicatissima и
упомянутых выше N. longissima и T."tabulata", система скрещивания
которых сочетает гомо- и гетероталлические пути , при этом виды
проявляли себя как морфологически цис-анизогамные при гетеротал-
лическом и изогамные при гомоталлическом воспроизведении (Рощин,
1994; Давидович, 2002, 2005).

Аллогамия (участие в половом процессе гамет, происходящих из
двух гаметангиев) предполагает возможность доставки гамет к месту
копуляции. И здесь в случае гомоталлизма возникает ряд вопросов,
связанных с подвижностью/неподвижностью гамет. Характе р движения
мужских гамет пока не выяснен, однако мужские гаметы подвижны и,
будучи не связанными с теками гаметангиев, могут свободно пере -
мещаться. В отношении гомоталлизма в клоне женского типа, где гаметы
постоянно связаны с материнскими теками, можно п редположить, что
имеет место либо аутомиксис, вероятнее всего, в форме педогамии, либо
действительно аллогамное слияние гамет близко расположенных в
кластере клеток. К сожалению, нам не удалось проследить процесс
слияния женских гамет.

Одним из важнейших вопросов репродуктивной биологии является
вопрос о том, каким образом определяется и наследуется пол. Данные
табл. 3 свидетельствуют о том, что при скрещивании двух клонов
противоположного пола в первом поколении появляются как женские, так
и мужские потомки. Этой информации недостаточно для анализа
закономерностей определения и наследования пола. Гораздо более
значимыми в этом плане являются результаты исследования пола
потомства, полученного при внутриклоновом воспроизведении (Davidovich
et al., 2006). В нашем случае с T. tabulata пол потомства при внутри-
клоновом воспроизведении мужских клонов может быть как мужским, так
и женским. Во внутриклоновом потомстве женского пола присутствовали
только женские потомки. Следует заметить, что мы имели дело всего с
пятью потомками женского клона, что при большой строгости критериев
может представляться недостаточным,  поскольку при случайном отборе
вероятность выбора подряд потомков одного и того же пола составляет
0,55 = 0,03, то из ста потомков три все же могли бы ок азаться другого пола.
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В настоящее время мы не можем говорить о половых хромосомах у
диатомовых (Седова, 1996), выделяя X и Y хромосомы по типу того, как
это делают, например, у млекопитающих, однако наблюдаемый характер
наследования пола свидетельствует о  том, что у T. tabulata мужской пол
является гетерогаметным, обусловленным наличием двух альтернативных
генетических факторов, условно M и F. Именно их сочетание способно
дать во внутриклоновом потомстве мужского клона потомков как
мужского, так и женского  пола. В то же время женский пол является
гомогаметным и детерминирован FF половыми факторами, при внутри -
клоновом воспроизведении их сочетание дает в потомстве только женские
организмы. С подобным типом определения пола мы уже сталкивались у
Nitzschia longissima (Давидович, 2005; Davidovich et al., 2006).

Вследствие того, что и мужской и женский гаметогенез происходят
с участием большого количества клеток, расположенных случайно и на
сравнительно большом расстоянии относительно друг  друга, аллогамия у
T. tabulata означает всего лишь, что для оплодотворения необходимы
гаметы из разных гаметангиев, причем не обязательно из одной пары, как,
например, у тех подвижных диатомовых, где наблюдается гаметангио -
гамия – спаривание родительских клеток. Поэтому, ввиду случайности
сочетания гамет, при гетероталлическом воспроизведении после оплодо -
творения в конкретном женском гаметангии могут оказаться либо
разнополые зиготы, либо две женские, либо две мужские. По указанной
причине изучение сестринских дочерних клеток в одном или небольшом
количестве женских гаметангиев не дает полной информации о характере
определения и распределении пола в потомстве.

Система скрещивания вида T. tabulata включает гомо- и
гетероталлический способы воспроизведения, причем последний занимае т
явно доминирующее положение, отличаясь регулярностью (воспроиз -
ведение происходило практически в каждом посеве сексуально совме -
стимых клонов) и обильностью. Напротив, внутриклоновое воспроизве -
дение наблюдалось эпизодически и было обнаружено не у всех к лонов,
выделенных из природной популяции и полученных в лаборатории. Тем не
менее, способность к внутриклоновому воспроизведению, причем как
мужских, так и женских клонов, дает дополнительные преимущества в
расселении и эволюции вида. Одиночная мужская кле тка может основать
колонию, в которой вследствие гомоталлического воспроизведения по -
явятся и мужские, и женские особи; в колонии, образованной женской
клеткой, смена генераций также возможна, хотя и без изменения полового
статуса. Система скрещивания T. tabulata похожа на наблюдавшуюся у
'Synedra tabulata' и в целом она обеспечивает, по мнению А.М. Рощина
(1994), с одной стороны, получение  чистых линий, с другой –
межлинейную гибридизацию, что наиболее эффективно в эволюционном
плане, поскольку, теоретичес ки, летальные комбинации генов выбрако -
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вываются вследствие близко-родственного внутриклонового воспроиз -
ведения, а межлинейное скрещивание повышает генетическое разно -
образие. В дальнейшем следует детально  изучить половую структуру
природных популяций вида  и убедиться в том, что случаи гомотал -
лического воспроизведения не являются редкими.

Заключение

Исследование системы скрещивания привело нас к принци -
пиальным выводам о закономерностях определения и наследования пола у
Tabularia tabulata . Установлено, что у раздельнополого (в генетическом
смысле) вида гомоталлизм проявляется у обоих полов. Подобные
результаты, ввиду отсутствия иных методов анализа (например
молекулярно-генетических, которые бы позволили идентифицировать
гены, отвечающие за проявление пола) могут быть получены только путем
изучения полового воспроизведения водоросли в экспериментах с
клоновыми культурами. Изучение пола потомства, полученного в
результате внутриклонового воспроизведения, показало, что мужской пол
является гетерогаметным, а женский – гомогаметным. Еще раз
подтверждена значимость для определения видовой принадлежности
размерных характеристик, полученных в полном диапазоне, включая
представления о кардинальных пунктах в жизненном цикле и соотношении
размеров родительских и доче рних клеток при половом воспроизведении.
Затронутые фундаментальные аспекты биологии диатомовых важны для
понимания половой структуры их популяций, разработки эффективных
методов селекции и в прикладных задачах содержания культур этих
широко распространенных, но все еще недостаточно изученных
представителей микромира.
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SEXUAL REPRODUCTION AND MATING SYSTEM OF THE TABULARIA
TABULATA (C. AGARDH) SNOEIJS (BACILLARIOPHYTA)

Sexual reproduction and mating system of the diatom Tabularia tabulata were studied
in clonal cultures. Cis-type anisogamous sexual reproduction was revealed. Mating system
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involves homo- and heterothallic modes of reproduction; and  both male and female clones are
capable to reproduce homothallically. The combination of homo - and heterothallic modes of
reproduction gives certain evolutionary advantage; on the one hand, providing homozygous lines,
and on the other hand, increasing genetic diversity. Study of sex inheritance in the first generation
progeny revealed the nature of sex determination in T. tabulata. Male sex is heterogametic
resulting from the presence of two alternative genetic factors, condi tionally M and F, while female
is homogametic and determined by combination of FF sexual factors.

K e y w o r d s : Tabularia tabulata , sex inheritance, sexual reproduction, mating system.
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