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В природных морских экосистемах макрово-
доросли находятся в тесной ассоциации с разно-
образными эндофитами, эпифитами и эукари-
отическими паразитами. Термин “эндофитизм” 
описывает пространственные отношения меж-
ду живыми крупными растениями-хозяевами 
и микроскопическими организмами, которые 
живут, глубоко внедрившись в ткани хозяина 
(Correa, 1994). Среди эндофитов морских водоро-
слей встречаются грибы, бактерии (в том числе 
Cyanobacteria) и водоросли (Neill et al., 2008; Potin, 
2012). Эндофитные водоросли обычно принад-
лежат к трем основным группам (Chlorophyta, 
Phaeophyceae и Rhodophyta) и в основном обитают 
в межклеточном пространстве своих хозяев, имея 
небольшой размер и нитевидную структуру.

Диатомовые как эндофиты морских водо-
рослей известны в гораздо меньшей степени. 
На сегодняшний день доступны лишь не-
сколько сообщений об эндофитных диатоме-
ях в макроводорослях (Лопатина, Клочкова, 
2017; Baardseth, 1966; Hasle, 1968; Taasen, 1972; 
Baardseth, Taasen, 1973; Baardseth, Cuesta, 1983; 
Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 2014). 

Следует отметить, что эндосимбиотический 
образ жизни не редок для диатомей (Bavestrello 
et al., 2000; Kociolek, Hamsher, 2017; Stancheva 
et al., 2019). Около 25 видов найдены как эндо-
симбионты фораминифер (Lee, 2011), известен 
эндосимбиоз диатомовых водорослей с бески-
шечными турбелляриями (Apelt, 1969) и губка-
ми, где клетки диатомей локализуются в мезо-
хиле и между пинакоцитами (Cox, Larkum, 1983; 
Bavestrallo et al., 2000). Кроме того, диатомеи 
могут поселяться внутри слизистых стебельков  
диатомовых водорослей рода Climacosphenia 
Ehrenberg класса Mediophyceae (см. Booth, 1986) 
и быть эндосимбионтами динофлагеллят (Ko
ciolek, Hamsher, 2017; Stancheva et al., 2019). 

Механизмы инфицирования и природа вза-
имоотношений между эндофитными диатоме-
ями и макроводорослями-хозяевами остаются 
неисследованными. В представленном обзоре 
приведены все известные сведения о видовом 
разнообразии эндофитных диатомей и их хозя-
ев-макрофитов и предпринята попытка разо-
браться в природе взаимодействий между ними. 
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В обзоре суммируются все известные сведения о видах эндофитных диатомей и их хозяев-
макрофитов, приводится история изучения эндофитных диатомей. Обсуждаются механизм 
проникновения эндофитных диатомей в таллом макроводоросли и влияние, которое оказы-
вают симбионты друг на друга. На основании литературных данных анализируются возмож-
ные варианты взаимоотношений между эндофитными диатомеями и базифитом.
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История изучения эндофитных диатомей  
и их хозяева

Первые сообщения об эндофитных диа-
томеях относятся к середине прошлого века 
(Baardseth, 1965). Изучая локализацию альги-
натов в бурой водоросли Ascophyllum nodosum 
(Linnaeus) Le Jolis, автор отметил присутствие 
большого количества навикулоидных диатомей 
в межклеточном матриксе рецептакулов водо-
росли (Baardseth, 1966). Позднее, изучив пре-
параты Баардсета, Хасле описала вид Navicula 
endophytica Hasle (в настоящее время Pinnunavis 
endophytica (Hasle) Witkowski) и отметила присут-
ствие в препаратах еще одного вида – Cocconeis 
scutellum Ehrenberg (см. Hasle, 1968). Было пока-
зано, что оба вида одинаково обильно представ-
лены на бурых водорослях A. nodosum и Fucus 
vesiculosus Linnaeus, встречаясь в слизистом ве-
ществе, заполняющем рецептакулы и везикулы, 
а также в апикальных участках ветвей (Hasle, 
1968; Taasen, 1972; Baardseth, Cuesta, 1983). Позд-
нее был описан вид Navicula dumontiae Baardseth 
et Taasen, который обитает в слизи, заполня-
ющей внутренние полости красной водоросли 
Dumontia contorta (S.G. Gmelin) Ruprecht, ранее 
известной как Dumontia incrassata (O.F. Müller) 
J.V. Lamouroux (см. Baardseth, Taasen 1973). Уже 
в 2000-ые годы в красной водоросли Coelarthrum 
opuntia (Endlicher) Børgesen обнаружен вид 
Gyrosigma coelophilum Okamoto et Nagumo, клет-
ки которого также локализовались в слизистом 
веществе полых члеников макроводоросли 
(Okamoto et al., 2003). В 2014 г. в сердцевине тал-
ломов красных водорослей рода Neoabbottiella 
Perestenko найден вид гомфонемоидных диа-
томей Pseudogomphonema sp. (см. Klochkova et al., 
2014). В двух видах красных макроводорослей 
Callophyllis perestenkoae Skriptsova и Lukinia dissecta 
Perestenko нами обнаружена еще одна не диато-
мея рода Pseudogomphonema – P. lukinicum Stonik 
et Skriptsova (см. Stonik, Skriptsova, 2024 in press).

Очевидно, что список макроводорослей-хо-
зяев не ограничивается вышеперечисленными 
шестью видами. По нашим наблюдениям, диа-
томовые водоросли встречаются внутри талло-
мов красных водорослей-макрофитов Turnerella 
mertensiana (Postels & Ruprecht) F. Schmitz и 
Kallymeniopsis verrucosa A.D. Zinova & Gussarova 
ex Skriptsova, Shibneva & Semenchenko. Лопатина 
и Клочкова (2017) сообщали, что представители 

Bacillariophyceae найдены еще как минимум 
в 4-х видах макроводорослей; к сожалению, 
авторы не привели их список. Дальнейшие ис-
следования могут выявить новые виды хозяев и 
расширить список видов эндофитных диатомей. 

Природные ассоциации между диатомеями  
и макроводорослями

Ассоциации между диатомеями и макрово-
дорослями довольно широко распространены 
в природе, и отношения в них, по-видимому, 
варьируют от факультативного до облигатно-
го эпифитизма и эндофитизма. Как отмечено 
выше, взаимоотношения между эндофитны-
ми диатомеями и макроводорослями остают-
ся практически неисследованными. Опираясь 
на немногочисленные сведения об эндофитных 
диатомеях, а также, привлекая данные о сим-
биозе эпифитных диатомей и макроводорослей, 
мы попытаемся выяснить характер взаимоотно-
шений между эндофитными диатомеями и мор-
скими макрофитами. Под термином “симбиоз” 
мы понимаем любые тесные отношения между 
двумя организмами безотносительно к природе 
взаимосвязи (Одум, 1986). 

На сегодняшний день наиболее хорошо изуче-
ны отношения между эпифитными диатомовыми 
водорослями и макрофитами–базифитами. Ис-
следователи диатомовых водорослей-эпифитов 
главным образом уделяли внимание анализу 
видового разнообразия и экологии сообществ 
(Бегун, 2013; Рябушко и др., 2019; Totti et al., 2009; 
Costa et al., 2016; Mayombo et al., 2019, 2020; и др.). 
Установлено, что количество и состав эпифитных 
диатомей зависят от морфологии и поверхност-
ных характеристик таллома и возраста макро-
водоросли-хозяина, а также от сезона и условий 
среды (Totti et al., 2009). Взаимодействия меж-
ду эпифитными диатомовыми и макрофитами 
обычно рассматриваются как нейтральные или 
как конкурентные за свет и питательные веще-
ства (Ruesink, 1998; Letáková et al., 2018). В то же 
время существуют свидетельства того, что в оли-
готрофных и мезотрофных местообитаниях рас-
тение-хозяин может служить основным источ-
ником питательных веществ (главным образом 
растворенного органического углерода и фос-
фора) для эпифитных водорослей (Moeller et al., 
1988; Burkholder, Wetzel, 1989; 1990). Подчеркива-
ется, что взаимоотношения между эпифитными 
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диатомеями и водорослью-хозяином слабые и не 
являются облигатными. Эпифитные диатомовые 
водоросли чаще всего используют растения как 
субстрат (Tiffany, 2011). Тем не менее, макрофиты 
выработали целый ряд приспособлений для за-
щиты от эпифитов. Это слущивающийся поверх-
ностный слой или поверхностная слизь, которая 
время от времени смывается вместе с поселив-
шимися в/на нем эпифитами, вторичные мета-
болиты, обеспечивающие защиту водоросли от 
поселения эпибионтов, и биохимические защит-
ные реакции, индуцирующие окислительный 
стресс в клетках эпифитов (Moss, 1982; Bouarab 
et al., 2001; Yamamoto et al., 2013; Halat et al., 2015; 
Wang et al., 2017). 

Меньше известно о сосуществовании морских 
водорослей и бесхлорофильных гетеротрофных 
диатомей. Показано, что эти диатомовые могут 
переваривать полисахариды макроводорослей, ис-
пользуя их в качестве источника питательных ве-
ществ (Rogerson et al., 1993; Armstrong et al., 2000a). 
Бесхлорофильные диатомеи часто колонизируют 
поверхность разлагающихся водорослей, но они 
могут проникнуть под кутикулу, глубоко вне-
дряясь в ткани макрофита (Rogerson et al., 1993; 
Armstrong et al., 2000a). Предполагается, что это 
скорее попытка диатомей избежать конкурен-
ции с бактериями за органическое вещество, чем 
адаптация к жизни в тесных взаимоотношениях 
с макроводорослями, поскольку бесхлорофиль-
ные диатомеи встречаются преимущественно 
на поврежденных, разлагающихся водорослях 
(Armstrong et al., 2000a, 2000b). Помимо макрово-
дорослей, бесхлорофильные диатомовые водорос-
ли обнаружены в мангровых зарослях и на песке 
(Blackburn et al., 2009a, 2009b). 

Взаимоотношения между макроводорослями 
и эндофитными диатомеями в той или иной 
степени рассматриваются в небольшом числе 
работ (Baardseth, Cuesta 1983; Klochkova et al., 
2014; Okamoto et al., 2003). Однако, несмотря на 
попытки выяснить характер этих взаимоотно-
шений, он до сих пор остается неизученным. 
Сведения о распространении эндофитных диа-
томей в популяциях и на талломах макроводо-
рослей, как и данные об их сезонной динамике 
и о морфологических аномалиях хозяина, вы-
званных поселением в нем эндофита, также не-
многочисленны (Taasen, 1972; Baardseth, Cuesta, 
1983; Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 2014). 

Взаимоотношения между эндофитными 
диатомеями и макроводорослями

Чтобы ответить на вопрос о характере взаи-
моотношений между эндофитными диатомея-
ми и макроводорослями, необходимо рассмо-
треть следующие вопросы: 1) каков механизм 
проникновения эндофитных диатомей в тал-
лом макроводоросли; 2) какое влияние оказы-
вают симбионты друг на друга и 3) как структу-
рированы эти взаимодействия.

Способы проникновения эндофитных диа
томовых водорослей в ткани макроводорослей. 
Высказано предположение, что Pseudogompho
nema sp. проникает в Neoabbottiella между ко-
ровыми нитями в результате скользящих дви-
жений (Klochkova et al., 2014). У Neoabbottiella 
кутикула отсутствует, кора образована парал-
лельными нитями, состоящими из нескольких 
клеток с утолщенными слизистыми стенками. 
Благодаря такой структуре, коровый слой яв-
ляется полупроницаемым, что облегчает про-
никновение клеток диатомовых внутрь тал-
лома хозяина (Klochkova et al., 2014). Кроме 
того, Pseudogomphonema sp. может внедряться 
в сердцевину Neoabbottiella через разрывы коры, 
остающиеся после выхода карпоспор (Лопа-
тина, Клочкова, 2017). Pinnunavis endophytica 
проникает в F. vesiculosus между рыхло распо-
ложенными клетками эпидермиса апикаль-
ной ямки, заполненной слизистым веществом 
(Taasen, 1972). Для проникновения в макро-
водоросли, обладающие толстой кутикулой 
или покрытые полисахаридной слизью, такие 
как L. dissecta или C. perestenkoae, диатомовые 
водоросли могут использовать другой меха-
низм, связанный со способностью диатомей 
к гидролизу структурных полисахаридов ма-
кроводорослей. Это предположение опирается 
на результаты исследований, показавших, что 
проникновение бесхлорофильных диатомей 
Nitzschia alba J.C. Lewin & R.A. Lewin в ткани 
макроводорослей связано с их способностью 
выделять внеклеточные ферменты для гидро-
лиза макромолекул полисахаридов (Rogerson 
et al., 1993). Ферменты разрушают защитный 
поверхностный полисахаридный слой, по-
зволяя диатомеям проникнуть под кутикулу 
бурых водорослей Fucus spp., Laminaria digitata 
(Hudson) J.V. Lamouroux и красной водоросли 
Porphyra umbilicalis Kützing. Затем диатомовые 
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мигрируют на глубину нескольких клеток в 
поврежденные ткани водоросли. Однако они не 
способны проникать в живые ткани (Armstrong 
et al., 2000a). Способность к неглубокому вне-
дрению в поверхность хозяина показана и для 
эпифитных гомфонемоидных и навикулоид-
ных диатомей, которые демонстрировали тен-
денцию к скоплению в поврежденных тканях 
ламинарии: в микротрещинах, микроскладках 
и под слущивающимся поверхностным слоем 
(Mayombo et al., 2019; 2020). 

Польза, извлекаемая диатомовыми водоросли 
от существования в макроводорослях. Внутри 
тканей макроводоросли-хозяина эндофитные 
диатомеи должны испытывать недостаток света, 
необходимого для поддержания положитель-
ного баланса первичной продукции. Показано, 
что стенка слоевища Coelophilum opuntia поглоща-
ет более 40% света, достигающего поверхности 
водоросли, лимитируя фотосинтез клеток ди-
атомеи Gyrosigma coelophilum, особенно если во-
доросль-хозяин произрастает на значительной 
глубине (Okamoto et al., 2003). Сходным образом, 
в тканях Neoabbottiella, распространенной на глу-
бинах свыше 10 м (Перестенко, 1994; Писарева, 
Клочкова, 2013), Pseudogomphonema sp. оказыва-
ется практически в полной темноте, не получая 
достаточно света для поддержания положитель-
ного баланса первичной продукции (Klochkova 
et al., 2014). Предполагается, что диатомеи, ас-
социированные с макроводорослями, могут по-
треблять органическое вещество, которое син-
тезирует водоросль-хозяин (Okamoto et al., 2003; 
Klochkova et al., 2014). Известно, что макрофиты 
выделяют растворенный органический углерод, 
азот и фосфор из своих тканей в окружающую 
среду, где эти питательные вещества могут быть 
утилизированы диатомовыми водорослями. 
Хотя специальные исследования обмена орга-
ническим веществом между диатомеями и ма-
кроводорослями отсутствуют, есть свидетель-
ства того, что растение-хозяин может служить 
источником питательных веществ для эпифит-
ных диатомей, особенно в случае бесхлорофиль-
ных диатомей (Lewin, Lewin, 1967) и в олиготро-
фных местообитаниях (Burkholder, Wetzel, 1990). 
Частичная гетеротрофия предполагается для 
эндофитных G. coelophilum и Pseudogomphonema 
sp., которые находятся в условиях низкой ос-
вещенности внутри тканей морских водорос-
лей (Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 2014). 

Следует отметить, что гетеротрофия в той или 
иной форме распространена среди пеннатных 
диатомей (Вассер и др., 1989). Однако облигат-
ные гетеротрофы среди диатомей встречаются 
редко. На сегодняшний день известно менее 
двенадцати таких видов – это бесхлорофильные 
диатомовые водоросли из родов Nitzschia Hassal, 
Hantzschia Grunow и Tursiocola Holmes, Nagasawa 
& Takano (см. Lewin, Lewin, 1967; Li, Volkani, 1987; 
Frankovich et al., 2018). Миксотрофия более ха-
рактерна для диатомей, которые являются фо-
тоавтотрофами в условиях, оптимальных для 
фотосинтеза, но могут переходить к гетеротро-
фии, когда уровень освещенности становится 
слишком низок для обеспечения фотосинтети-
ческих процессов (Tuchman et al., 2006). Можно 
предположить, что эндофитный образ жизни 
является адаптацией некоторых видов диатомей 
к обитанию в условиях недостатка света и/или 
питательных веществ. Внутри макроводорос-
ли-хозяина эндофитные водоросли защищены 
от хищников (Amsler et al., 2009). Высказывалось 
мнение, что макроводоросли обеспечивают эн-
дофитным диатомовым укрытие от раститель-
ноядных животных (Okamoto et al., 2003), хотя 
достаточных доказательств для подтверждения 
этого предположения нет. Предполагается, что 
основным фактором, способствующим образо-
ванию эндофитной ассоциации между водорос-
лями в Антарктике, является высокая плотность 
мелких растительноядных животных (Amsler 
et al., 2009). Внутри макроводоросли-хозяина 
эндофитные водоросли защищены от хищников 
(Amsler et al., 2009).

Влияние эндофитных диатомей на макрофи-
тов-хозяев. Показано, что обильное развитие 
Pseudogomphonema sp. вызывает у Neoabbottiella 
морфологические изменения: происходит де
формация и меняется толщина пластин, за счет 
недоразвития внутренних тканей в местах ско-
пления диатомовых образуются стяжки (Ло-
патина, Клочкова, 2017;  Klochkova et al., 2014). 
Кроме того, в гидролизатах образцов инфици-
рованной диатомеями макроводоросли отме-
чено трехкратное увеличение уровня глюкозы 
(Lopatina et al., 2017). О других изменениях, ги-
бели, прекращении роста или снижении репро-
дуктивного потенциала макроводорослей, засе-
ленных эндофитными диатомовыми, до сих пор 
не сообщалось (Hasle, 1968; Okamoto et al., 2003; 
Klochkova et al., 2014). Не найдены и сообщения 
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о том, что присутствие эндофитных диатомей 
может быть выгодным для их хозяев. Майембо с 
соавторами (Mayombo et al., 2020) предположи-
ли, что эпи- и эндофитные диатомовые могут 
косвенно защищать макроводоросли от потен-
циально более опасных бактериальных патоге-
нов, но прямых доказательств, подтверждаю-
щих это предположение, нет.

Очевидно, что симбиотические отношения 
между эндофитными диатомовыми водорослями 
и макрофитами не являются мутуалистически-
ми, поскольку последние не получают выгоды 
от этих взаимодействий. Среди эндосимбиоти-
ческих диатомей истинно мутуалистические от-
ношения с хозяином характерны для диатомей 
в фораминиферах, когда хозяин поставляет ди-
атомеям азот, фосфор и витамины группы В и 
использует при этом фотосинтетические метабо-
литы, выделяемые диатомовыми (Lee, 2006, 2011).

По-видимому, взаимодействие между эндо-
фитными диатомовыми водорослями и морски-
ми макроводорослями не является и паразитиз-
мом – формой экологических взаимоотношений, 
при которых паразиты всегда значительно мень-
ше хозяев, хотя бы часть своего питания полу-
чают от хозяев и наносят им вред (Одум, 1986; 
Correa, 1994). На сегодняшний день не суще-
ствует экспериментальных доказательств того, 
что эндофитные диатомовые водоросли пита-
ются за счет своих хозяев. Все описанные диа-
томовые, являющиеся истинными эндофитами 
макроводорослей, имеют хорошо развитые пиг-
ментные хлоропласты и богатые кремнеземом 
створки без признаков структурной редукции 
(Taasen, 1975; Okamoto et al., 2003; Klochkova et al., 
2014). Таким образом, эти диатомовые способны 
к фотосинтезу, что предполагает их пищевую 
независимость от хозяина. Однако они, веро-
ятно, могут покрывать, по крайней мере, часть 
своих метаболических потребностей за счет ме-
таболитов макроводоросли-хозяина, подобно 
эндосимбиотическим диатомовым в форами-
ниферах (Lee, 2006, 2011). Ряд эндофитных ди-
атомовых водорослей обнаружен в планктоне, 
бентосе и эпифитоне вне своего хозяина-ма-
крофита (Рябушко, 2014; Hasle, 1968; Taasen 
1972; Witkowski et al., 2000; Ulanova, Snoeijs, 2006; 
de Stefano et al., 2008). Однако в свободноживу-
щей культуре большинство эндофитных диа-
томей не могут в течение длительного времени 

поддерживать активный рост, что указывает на 
зависимость от хозяина (Taasen, 1972; Klochkova 
et al., 2014). Изолированная из Neoabbottiella диа-
томея Pseudogomphonema sp. погибала через 3 не-
дели (Klochkova et al., 2014). Клетки N. endophytica 
в свободноживущей культуре оставались живы-
ми в течение 5 месяцев, однако деления не на-
блюдалось, в отличие от них, клетки С. scutellum 
активно делились (Taasen, 1972). Хотя обильное 
развитие эндофитной Pseudogomphonema sp., как 
сообщалось, было потенциально негативным для 
Neoabbottiella, вызывая искривления талломов хо-
зяина, исследователи не определили такие отно-
шения как паразитизм (Klochkova et al., 2014).

Межвидовые взаимодействия между эндо-
фитными диатомовыми водорослями и их хозя-
евами скорее всего являются комменсализмом. 
Однако конкретная форма этих взаимодей-
ствий остается под вопросом, и до получения 
результатов экспериментов по выявлению 
определенных форм метаболизма у эндофитов 
и влияния диатомей на хозяина можно только 
предполагать природу этих отношений. 

Взаимоотношения между эндофитными диа
томовыми водорослями и макроводоросля-
ми-хозяевами очень слабые, и специфичность 
хозяина для эндофита не очевидна. Например, 
Pseudogomphonema sp. была обнаружена в раз-
ных видах Neoabbottiella (см. Klochkova et al., 
2014), а N. endophytica может расти в фукусовых 
водорослях A. nodosum, F. distichus, F. serratus 
и F. vesiculosus (см. Hasle, 1968; Taasen, 1972; 
Baardseth, Guesta, 1983). Из чего следует, что 
взаимоотношения между эндофитными диа-
томовыми водорослями и их хозяевами в неко-
торой степени стабильны и специфичны, но не 
абсолютны. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Показано, что эндофитизм – необычное 
свойство диатомей. В то время как отмечается 
довольно высокое (около 25 видов) разнообра-
зие диатомей, живущих внутри фораминифер, 
на сегодняшний день известно только 6 видов, 
живущих внутри тканей морских макроводо-
рослей. Возможно, видовое разнообразие эн-
дофитных диатомей недооценено. 

Симбионтные взаимоотношения между эн-
дофитными диатомовыми водорослями и их 
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хозяевами-макрофитами скорее всего можно 
рассматривать как комменсализм. Можно пред-
положить, что эндофитный образ жизни яв-
ляется адаптацией некоторых видов диатомей 
к жизни в условиях недостатка питательных 
веществ вне хозяина. Кроме того, макрофиты 
обеспечивают диатомеям-эндофитам укрытие 
от растительноядных животных. 

В наших знаниях о биологии и экологии 
эндофитных диатомей до сих пор существуют 
большие пробелы. Неизвестно, как строятся 
эти взаимодействия, как диатомовые заражают 
химически защищенные ткани макроводоро-
слей, существует ли специфичность в отноше-
нии хозяина у разных видов диатомей, заселя-
ют ли они хозяев повторно в каждом поколении 
хозяев, сохраняя свою автономность, или вер-
тикально передаются следующему поколению 
хозяев вместе со спорами хозяина. 

Необходимы дальнейшие исследования для 
уточнения видового разнообразия эндофитных 
диатомей макроводорослей и получения более 
полного представления о биологических осо-
бенностях взаимоотношений между эндофит-
ными диатомовыми и их хозяевами.
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Diatoms as Endophytes of Marine Macroalgae:  
Diversity and Relationships with Basiphyte
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In this review, all known information on endophytic diatom species and their macrophytic hosts is summarized 
and a history of studies of endophytic diatoms is provided. The mechanism by which endophytic diatoms penetrate 
into the thallus of macroalgae and the effect that the symbionts have on each other are discussed. The possible 
patterns of relationships between endophytic diatoms and basiphytes are analyzed based on literature data.
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